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  چکیده 

 ،باشند نوري می تغییر شرایط در معرض سرعت به طبیعی، شرایط در گیاهان شرایط محیط زندگی گیاه بستگی دارد. میزان زیادي به کارایی فتوسنتز به
 گاهدست بهناشی از شدت نور بالا  خسارات رساندن حداقل به زمان هم طور به و دسترس در نورانی انرژي برداري مؤثر از بهره نوساناتی و براي مقابله با چنین

از  حرارت صورت به اضافی را انرژي که است مهم مکانیسم فتوشیمیایی یک کاهندگی غیر .است یافته گسترش ها آندر  هاي سازگاري مکانیسم فتوسنتزي،
بینـی   ده و قادر بـه پـیش  نمو ي از این فرایند ارائهتر دقیق شده است که توصیف اي توسعه داده ساده بسیار ریاضی مدل مقاله، این در. کند گیاه خارج می

شده و زآزانتین  نوري پروتونه داد که کمپلکس برداشت نشان تجربی هاي داده سازي با شبیه مقایسه نتایج باشد. آن می اجزاي مختلف و پارامترهاي مربوط به
 و مطالعه تر دقیق هاي مدل توسعه براي تئوري مناسبی پایه عنوان به تواند یم نتایج حاصل. کنند عمل می NPQزمان در القا و خاموشی فرایند  هم طور به

  گیرد.  استفاده قرار فرایند سازگاري دستگاه فتوسنتز به تغییر شرایط نوري، مورد مولکولی هاي مکانیزم
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  1مقدمه

با تقاضاي رو به رشد براي تولید غـذا، افـزایش رانـدمان تبـدیل     
حل اساسی، جهـت افـزایش    یک راه نعنوا بهچنان  انرژي فتوسنتز هم

میـزان   کارایی فتوسنتز به توجه تولید محصولات کشاورزي است. قابل
ترین  زندگی گیاه بستگی دارد. نور یکی از مهم شرایط محیط زیادي به

شـرایط   تحـت کننده است کـه   محیطی براي موجودات فتوسنتز عوامل
. )Dietzel et al., 2008( باشد طبیعی و در طی زمان متغیر می محیط

سرعت با این نوسانات سازگار شود تا  بایست بهمیدستگاه فتوسنتزي 
از حـد و ایجـاد خسـارات جـدي در مراکـز        بتواند مانع از تهییج بیش

تـرین روش   ). عمـده Murchie et al., 2009واکـنش خـود گـردد (   
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، روش کاهنـدگی  ي بـالا  هاي نور شدن با شدت گیاهان براي سازگار
 صـورت  بهباشد که طی آن انرژي نورانی  می )NPQشیمیایی (فتو غیر

 Barber and Andersson, 1992; Horton et( رود میهدر  گرما به
al., 1996; Niyogi 2000; Ruban et al., 2007 فراینـد از  ). ایـن

)، qEکه شامل کاهندگی وابسته به انرژي ( ،شده استجزء تشکیلسه
 )qIکاهنـدگی بازدارنـدگی نـوري (   ) و qTکاهندگی تغییر وضـعیت ( 

شیب پروتون باشد که توسط  می NPQترین بخش  اصلی qEباشد.  می
)ΔpHشود و با قطع نور و آغاز تاریکی،  ) در غشاء تیلاکوئیدي القا می

 Muller and( شـود  مـی دقیقـه خـاموش    ثانیـه تـا چنـد    در طی چند
Niyogi, 2001 واکنش به در مراکز  "آوري نور وضعیت جمع"). تغییر

ــر کنفورماســیونی در کمــپلکس "وضــعیت کاهنــدگی" ، توســط تغیی
هـا و   زانتوفیـل  چنـین  همو  II) در فتوسیستم LHCIIکننده نور ( جمع

Demmig-گیــرد ( ثانیــه صــورت مــی در طــی چنــد PsbSپــروتئین 
Adams, 1990; Johnson et al., 2008; Niyogi, 1999 میزان .(

شدن چرخه زانتوفیل  موجب فعال دتیلاکوئی لومندر سمت  pHپایین 
ــین از ویــولازانتین از طریــق فراینــد داپوکسیداســیون   و تولیــد زآزانت
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) ΔpHنتیجه کاهش شیب پروتون ( نور و در  گردد. با کاهش شدت می
عکس این فرایند یعنی تبدیل زآزانتین بـه ویـولازانتین طـی فراینـد     

 گیرد یون، انجام میاز داپوکسیداس تر کماپوکسیداسیون، اما با سرعتی 
)Kalituho et al., 2007 .(  

اي از دانش ما در مـورد فتوسـنتز از طریـق رویکـرد      بخش عمده
طور  است، که در آن هر جزء از سیستم جدا و به آمده دست بهنگر  جزئی

گرفته است. از طریـق ایـن روش، اطلاعـات     مطالعه قرار مستقل مورد
د اجـزاي مختلـف فتوسـنتز    دقیق بیوفیزیکی و بیوشـیمیایی در مـور  

سازد تـا   زمان، بیوتکنولوژي مدرن ما را قادر می است. هم آمده دست به
آسانی بیان تقریبا هر ژن دخیل در فتوسنتز را کـاهش یـا افـزایش     به

ها و دانشی کـه داریـم، مـا هنـوز تـا       دهیم. حتی با تمام این ظرفیت
نتز فاصـله  مهندسی دقیق دستگاه فتوسنتز براي افزایش سرعت فتوس

ویژگـی   چراکه کارایی تبـدیل انـرژي فتوسـنتزي یـک     ،زیادي داریم
و حاصل تعامل بین اجزاي مختلف سیستم  شود میسیستمی محسوب 

فـرد ایـن سیسـتم تعیـین      است و توسط هر یک از اجزاي منحصر بـه 
هاي سیستمی با یک الگوریتم تکاملی، یـک   ترکیبی از مدل .شود مین

ی براي شناسـایی رویکردهـاي جدیـد جهـت     مکانیسم کارآمد و عمل
ــراهم    ــالاتر ف ــارایی ب ــا ک ــنتز ب ــی فتوس ــیمهندس ــد م  ,Zhu( کن

هـاي معـادلات    توصیف فرآیندهاي زیسـتی توسـط سیسـتم   	.)2008
مـدت اسـت. معـادلات دیفرانسـیل      دیفرانسیل داراي سابقه طـولانی 

. کننـد  مـی  تغییرات اجزاي متغیـر در یـک سیسـتم را تعریـف      سرعت
 سازي شبیهمبتنی بر معادلات دیفرانسیل براي ریاضی متعدد  هاي مدل
رسانی توسعه  کننده ژن و آبشار پیام هاي متابولیک، چرخه تنظیم مسیر
هـاي   ها بررسی و تأیید فرضـیه  دسته از مدل اند. هدف اصلی این یافته

هاي کمی جدید است. انطباق نتایج مدل بـا   بینی پیشموجود و انجام 
 هـا  آنانطباق  به دانش موجود و عدم تر بیشب اعتماد موج ،آزمایشات

بـه   منجـر  هـا  آنکه بازخورد دوباره  شود می یهای به ارائه فرضیه منجر
 تـرین  . اغلب ساده)Pfau et al., 2011( گردد بهبود توصیف مدل می

بنایی یک حالـت   هاي زیر تري نسبت به مکانیسم ها درك اساسی مدل
  ).Rapoport et al., 1976( دهند رائه میشده را ا یا رفتار مشاهده

اي براي مطالعه  گسترده طور به) a)FI کلروفیل فلورسانسسنجش 
کننـده عملکـرد    . کینتیک فلورسـانس مـنعکس  رود میکار  هفتوسنتز ب

. شود میگیري  آسانی اندازه است که به NPQو  IIسراسري فتوسیستم 
 تیلاکوئیـد ، ، لـومن  کلروفیل فلورسانسکینتیک هاي متعددي از  مدل

)Belyaeva et al., 2008; Kuvykin et al., 2009; vanKooten 
et al., 1986; Zhu, 2008و ( NPQ   وابســته بــه زآزانتــین 

)Ebenhöh, et al., 2011 و (qE )Zaks, et al., 2012دارد.  ) وجود
Zhu et al, 2005 کردند که شامل تمام مراحـل انتقـال    مدلی را ارائه

مـدل توانسـت بـا     است. این IIر داخل و اطراف فتوسیستم الکترون د
شده در جریـان سـنجش فلورسـنس را     هاي مشاهده موفقیت کینتیک

مـدل کـامپیوتري را    یک چنین هم Laisk et al, 2006محاسبه کند. 

الکتـرون،   – هاي نوري، انتقـال پروتـون   دادند که شامل واکنش توسعه
 C3مـی فتوسـنتز گیاهـان    هاي آنزیمی و عملکردهـاي تنظی  واکنش

دیفرانسـیل بـراي    سیستم حـاوي معـادلات   یک صورت بهباشد که  می
مدل توانست حالت پایـدار   باشد. این می کلروفیل فلورسانسکردن  مدل

 چنـین  هـم و  شرایط نوري متغیـر  کلروفیل تحت فتوسنتز و فلورسانس
 هنـوز  کند. اما سازي شبیهخوبی  را به O2و  CO2هاي متفاوت  غلظت
، کنترل فتوسـنتزي  NPQفرایندهایی مانند کینتک  سازي شبیهبراي 

اي الکتـــرون در  اکسیداســیون پلاســـتوکوئینون و جریــان چرخـــه  
  .کافی نیست Iفتوسیستم

سازد تا به  شده، ما را قادر می کنون ارائه هایی که تا بسیاري از مدل
لعـه  در مطا اخیـراً کنـیم.    درك کلی از فرایند فتوسنتز دسـت پیـدا   یک

Ebenhoh et al, 2011 طـور اختصاصـی    گردیده کـه بـه   مدلی ارائه
مدل سـاده   یک ،مطالعه شده است. در این  متمرکز NPQروي فرایند  بر

شدت نور بـالا ارائـه و زآزانتـین را     مدت به از مکانیسم سازگاري کوتاه
 شـده اسـت.   نظر گرفتـه  در NPQعامل اصلی در طی فرایند  عنوان به
، توضـیح  Ebenhoh et al, 2011شـده   ه مـدل سـاده  طور خلاص ـ به

تـوان   همراه آن می که به کند میارائه  IIتئوریک مفیدي از فتوسیستم 
هاي نوري فتوسنتز و سازگاري دسـتگاه   هاي دینامیک واکنش ویژگی

توانـد بـه    مـدل مـی   داد. ایـن  مطالعه قرار نور بالا را مورد فتوسنتزي به
پایـه تئـوري    کند و یک بسط پیدا NPQ ي از فرایندتر بیشهاي  جنبه

باشـد.   NPQهاي آزمایشگاهی مطالعـه اسـاس مولکـولی     براي روش
از  Ebenhoh et al, 2011مـدل ریاضـی    ،بنابراین در مطالعه حاضر

بـر   هـاي آنـتن، عـلاوه    نمودن مکانیسم بازآرایی مولکول طریق اضافه
ی در محـیط  نویس ـ اسـتفاده از برنامـه   چرخه زانتوفیل درگیاهـان و بـا  

MATLAB ایـن مـدل بـراي     بینـی  پیشنتایج  چنین همیافت.  ارتقا
مقایسـه   تیمارهاي مختلف نوري بـا نتـایج آزمایشـات تجربـی مـورد     

  گرفته است. قرار
  

  ها مواد و روش
  مدل

درگیر و همراه است. بنابراین فقـط   II با فتوسیستم NPQفرآیند 
از جمله تفکیک بـار و   IIسریع دخیل در فتوسیستم  فرآیندهاي نسبتاً

توجـه   پایـدار مـورد   وضـعیت تقریبـی نیمـه    اکسیژن توسط یک ۀتجزی
شد و اسـاس آن مشـابه    امکان ساده نگه داشته گرفت. مدل تا حد قرار

تغییراتی در بخش کاهنده مدل  واست  Ebenhoh et al, 2011مدل 
ثر بودن ا مطالعه فرض بر مبناي افزایشی ). در این1گردید (شکل  اعمال

عوامل کاهنده  عنوان بهشده،  نوري پروتونه زآزانتین و کمپلکس برداشت
بر زآزانتـین کـه نقـش     ترتیب که علاوه باشد. بدین در مدل جدید، می

ــر   ــدگی غی ــد کاهن ــتقیم در فراین ــپلکس   مس ــیمیایی دارد، کم فتوش
فرایند بازي  نیز نقشی مستقیم در این )Lp( شده نوري پروتونه برداشت
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س معادلات دیفرانسیل جدید به معادلات اولیه اضافه شد. . سپکند می
نیز در  شده نوري پروتونه بنابراین در این مدل غلظت کمپلکس برداشت

 عنـوان  بـه شـد و   نظـر گرفتـه   کاهنـده در  یـک  عنـوان  بهکنار زآزانتین 
که شامل  qEاین اجزاي   بر گردید. علاوه مدل اضافه متغیرهاي جدید به

qELp  وqEZea تعریف  )2) و (1رابطه ( صورت به، نیز در مدل است
  .گردید

qELp = α × Lp                                                         (1) 

qEZ = β × )2(                                                      

ري ) در هر تیمار خاص نـو qEمقدار کاهندگی وابسته به انرژي (
نهایت با هدف  باشد. در می qEZeaو  qELp مساوي مجموع دو متغیر

کاهنـدگی  ") از مقـدار  NPQTotمقدار کاهنـدگی کـل (   آوردن دست به
) کـه در اغلـب گیاهـان داراي مقـدار نـاچیزي      qT( "انتقال وضـعیت 

  آمد: دست به) 3(نظر شد و طبق رابطه  باشد، صرف می
NPQTot = qE + qI                                                      )3(  

بـه انتشـار    شـده و منجـر   تواند تهییج می A3مدل، وضعیت ایندر 
استفاده  در محاسبه سیگنال فلورسانس موردبنابراین،  و فلورسانس شود

کسـري از   گیرد. فعالیـت عوامـل کاهنـدگی غیرفتوشـیمیایی     قرار می
کـه   حـالی  ، درکنند می یین گرما را تع صورت بهشده  انرژي تهییج ساطع

. شـود  مـی فلورسـانس سـاطع    صورت به ،)qE - 1کاهنده، ( بخش غیر
  رابطه  است با متناسب کنیم که سیگنال فلورسانس بنابراین فرض می

F = (1-qE) ×A3 + (1-qE) × (1- k1) ×A1                     )4(   
که به  برابر با حداکثر بخش نسبی انرژي تهییج است k1که در آن 

 A1یعنـی از موقعیـت   است. 86/0و برابر با  رود میسمت تفکیک بار 
 گیـري  بـالاترین سـیگنال انـدازه   . رود میپیش  A2سمت موقعیت  به

توجه  با PAMهاي داده نظر گرفته و در یکرا مساوي  (Fm)فلورسانس
تعریف  6 که سیگنال فلورسانس توسط معادله . از آنجاشدند آن نرمال به

در تـاریکی   (F0)کلروفیل فلورسانسبازتاب حداقل  قادر به واست  شده
صفر   نسبت بهنیز ) F0گیري ( ترین مقدار اندازه رو پایین نیست. از این

در واقعیت مساوي بـا   F0ذکر است که قطعا  نکته قابل این شد. نرمال
سازي  تجربی، نرمال هاي دادهبا  سازي شبیهبراي مقایسه . صفر نیست

  .)5شد (رابطه  شده انجام سیگنال فلورسانس محاسبه مشابهی براي
Fst = F/max(F)                                                         )5(  

براي توسـعه مـدل و انجـام    ذکر است که  نکته قابل نهایت این در
 .گردید استفاده MATLAB 2010bافزار  از نرم سازي شبیه

  
  آزمایش

 (Arabidopsis thaliana) یاه آرابیدوپسـیس مطالعه از گ در این
رشـد   شد. بـذور آرابیدوپسـیس در شـرایط اطاقـک     رقم کلمبیا استفاده

– µE m-2s-1 200سـاعت روشـنایی (   16بـا   گراد  سانتیدرجه  3±22
در شرایط بستر سبک (پیت، ماسه و پرلیت)  درصد70) و رطوبت 150 

هاي  بر روي برگ فیلکلرو فلورسانسگیري  شد. آزمایشات اندازه کشت
ساعت بـه تـاریکی    پنجمدت حداقل  اي که به هفته سهجداشده از بوته 

ها توسط دستگاه فلـورومتر   گیري گرفت. اندازه بودند، انجام سازگار شده
)PAM-2000 Fluorometer، افـزار   همراه نـرم  شرکت والز آلمان) به

PamWin v.2 از تـر  کمگیري  شد. شدت نور ویژه اندازه انجامµE m-

2s-11/0 گیري روشـن و مقـدار    ثانیه آغاز اندازه بود که در اولینFm  را
و  µE m-2s-1 2650نوري با شـدت   نمود. سپس پالس اشباع مشخص

شد. در تیمارهـاي مختلـف    بار اعمال ثانیه یک 30ثانیه و هر  8/0طول 
دقیقه بـود کـه شـامل     10گیري فلورسانس  مدت اندازه  آزمایشی طول

تاریکی بود. در زمان روشـنایی از نـور    دقیقه پنجقیقه روشنایی و د پنج
بـراي   "راتـن "فیلتـر    همـراه یـک   اکتینیک لامپ هالوژن خارجی به

ــدود ــور در  مح ــودن ن ــولنم ــوج ط ــتفاده 520 م ــانومتر، اس ــد.  ن گردی
نـانومتر ثبـت    750 – 697 مـوج  طـول در فاصله  کلروفیل فلورسانس

افزار  توسط نرم کلروفیل فلورسانسبه  ). پارامترهاي مربوط13گردید (
PamWin  ) گردیــد. تیمارهــاي  ) محاســبه و ثبــت1و روابـط جــدول

 µEهاي نوري مختلـف (  کارگیري شدت هشده شامل ب مختلف اعمال
m-2s-1 100 ،300  هاي مختلـف تـابش    زمان مدت چنین هم) و 900و
  .بودند تکرار تصادفی سهدر  نوري

  
  و بحث نتایج

در  هـاي دخیـل   مکانیسـم  درك موجـود بـراي   ضیریا هاي مدل
 زمـانی  مقیـاس  فلورسانس در ایجاد سیگنال موجب که IIفتوسیستم 

 روي فرایند بر حاضر، مطالعه در .اند مؤثر بوده بسیار شوند، میکروثانیه می
NPQ گرفـت  بررسـی قـرار   طور ویـژه مـورد   شد و اجزاي آن به تمرکز .
 مراکـز  وضـعیت  دقیقه و تا ثانیهصورت  به زمانی فواصل منظور، بدین

در . شـد  نظـر گرفتـه   و پایدار در ثابت تقریبا صورت به) RCS( واکنش
و  دنبـال،  سازي در توصیف فرایند فتوسـنتز  ساده پژوهش رویکرد این

 تولیـد خـواص   که قـادر بـه   Ebenhoh et al., 2011شده  مدل ساده
واقـع از  در  .شـد  اسـت، توسـعه داده   NPQبیولوژیکی کلیدي فراینـد  

کـه فـرض آن وجـود     Ebenhoh et al., 2011طریق توسعه مـدل  
مطالعـه مـدل    در ایـن  باشد، عنوان تنها عامل کاهندگی می زآزانتین به

فرضـیه تولیـد و بـا     ایـن  با مشابه تجربی هاي افزایشی بررسی و داده
  .گردید سازي مقایسه هاي شبیه داده

  
  کلروفیل سانسزمان تابش نور بر فلور بینی اثر مدت پیش

تـوان   متغیر سیستم نیست، مـی  کلروفیل یک که فلورسانس از آنجا
سـازي محاسـبه نمـود. اگـر      خروجی یک فرایند شبیه صورت آن را به

مرکـز واکـنش در ارتبـاط باشـد، تهیـیج       مولکول کلروفیل با یک یک
 تواند یا براي تفکیک بار (فقط درمراکز واکنش شود. این انرژي می می

بـه فلورسـانس    شود کـه منجـر   صورت نور، استفاده شده به تشرباز)، من
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هاي  زمان نتایج مقایسه مدترود.  صورت گرما هدر می گردد، و یا به می
 کـــه انــــدازه حــــداکثر داد  مختلـــف تــــابش نـــوري نشــــان  

زمان تابش نور در فاز  در فاز تاریکی با مدت (Fm)کلروفیل فلورسانس
بعـد از  )، 2شـود (شـکل    مـی  طور که مشاهده هماناول مرتبط است. 

هاي  دقیقه تاریکی همراه با پالس 15هاي متفاوت تابش نور،  زمان مدت
کـدام از   شـده و تفـاوت میـزان فلورسـانس در هـر      اشباع نوري اعمال

زمان تابش  ترتیب که با افزایش مدت بدین .مشاهده است تیمارها قابل

از  در فاز تاریکی Fm دقیقه)، مقدار 30دقیقه به  نور در فاز اول (از یک
  .)2 شکل(یابد  کاهش می6/0به  85/0حدود 

یافتــه نیــز  ریاضــی توسـعه  مـدل در نمـودار حاصــل از  رونــد  ایـن 
سازي مدل  این تطابق میان نتیجه شبیه .)3(شکل  بینی است پیش قابل

بودن فرضیات موجود در مـدل   دهنده صحیح و آزمایش تجربی نشان
 باشد.  افزایشی می

 
 

  
سمت  ) منتقل، و بهA1تهییج به مراکز واکنش باز ( . انرژيشود می) جذب LHCsنور ( تصویر شماتیک مدل. نور توسط کمپلکس برداشت -1 شکل

) OEC. کمپلکس تجزیه اکسیژن (شود می) بازداشته NPQ. این فرایند توسط کاهندگی غیر فتوشیمیایی (شود می) هدایت A2وضعیت تفکیک بار (
توسط  پذیرنده مجدداً شوند. طرف ها توسط تجزیه آب آزاد می ایجاد و پروتون A3نتیجه وضعیت  گردد و در دد مرکز واکنش میموجب احیاي مج

نظر  ، که در مرز خارجی مدل درb6fگردد. پلاستوکوئینون توسط سیتوکروم  ، اکسید میکند میها را از استروما دریافت  پلاستوکوئینون که پروتون
باشد.  شدن پروتون به داخل لومن می شدن مجدد شامل آزاد گردد. این اکسید اکسید می نشده است، مجدداً  داده و در شکل نشان شده است گرفته

) در Zea) به زآزانتین (Vioطرف موجب تولید زآزانتین (تبدیل وایولازانتین ( از یک pHعبارت دیگر کاهش میزان  غلظت بالاي پروتون در لومن یا به
شدن فرایند کاهندگی  دو عامل القا هر این گردد که ) میLpنوري ( شدن کمپلکس برداشت دیگر موجب پروتونه نتوفیل) و از طرفچرخه زا

 ATPگردد.  و فسفات غیرآلی می ADPاز  ATPبین دو سمت غشاي تیلاکوئیدي موجب تولید  pHباشد. وجود اختلاف  ) میNPQغیرفتوشیمیایی (
تهییج براي تفکیک بار استفاده کند. بخش  تواند تهییج شود اما از انرژي می A3. وضعیت شود میخارج از مدل مصرف  توسط فرایندهاي دیگر در

 (فلش سبز).  شود میفلورسانس از سیستم خارج  صورت بهتهییج  نشده این انرژي کاهیده
Figure 1- Schematic illustration of the model. Light absorbed by light harvesting complexes (LHCs). Excitation energy is 

transmitted to the reaction center (A1), and then to the state of charge separation (A2) driven. The process can be prevented 
by lowering non-photochemical (NPQ). Oxygen evolving complex (OEC) cuase reduction of reaction center and thus make 

the A3 and protons are released by the decomposition of water. Acceptor side oxidizes by Plastokoinon. Plastokoinon oxidised 
by cytochrome b6f, the outer boundary of the considered model is not shown in the figure. The oxidation of the re-release of 

protons into the lumen is included. High concentration of protons in the lumen or in other words, reducing the pH of the 
resulting Zeaxanthin production (conversion Violaxanthin (Vio) to Zeaxanthin (Zea) The xanthophyll cycle), and leads to 

protonation of light harvesting complex (Lp). Both factors induce the lowering process non-photochemical quenching (NPQ). 
PH differences between the two sides of the membrane leads to the production of ATP from ADP and inorganic phosphate. 

ATP is consumed by other processes outside of the model. A3 status can be exciting and use this energy to for the charge 
separation. The other energy sector has been used to fluorescence (green arrows). 
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  کلروفیل فلورسانسپارامترهاي  - 1جدول 

Table1- Chlorophyll fluorescence parameters  
 توضیحات پارامتر

F0 که مراکز واکنش باز هستند. شده با تاریکی، زمانی حداقل فلورسانس از برگ سازگار 
F0� که مراکز واکنش بسته هستند. شده با نور، زمانی حداقل فلورسانس از برگ سازگار 
Fm که مراکز واکنش باز هستند. نیشده با تاریکی، زما حداکثر فلورسانس از برگ سازگار 

Fm� که مراکز واکنش باز هستند شده با نور، زمانی حداکثر فلورسانس از برگ سازگار 
NPQ = (Fm – Fm�)/Fm� (Non-photochemical quenching) فتوشیمیایی  کاهندگی غیر  

qI =  کاهندگی بازدارندگی نوري 

qE = α×LHCIIp + β×  کاهندگی وابسته به انرژي 

qELp = α×Lp شده نوري پروتونه حضور کمپلکس برداشت کاهندگی مربوط به  
qEZea = β×   حضور زآزانتین کاهندگی مربوط به 

  

  
دقیقه تابش نور  30و  15، 8، 4، 2، 1زمان  هاي مختلف تابش نور. بعد از مدت زمان آزمایش تجربی تفاوت میزان فلورسانس بعد از مدت -2شکل 

پالس و در  ثانیه یک 30دقیقه اول هر  شده در تاریکی در لحظه تابش پالس قوي (در پنج میزان فلورسانس ساطع )µEm-2s-11200 (با شدت
 پالس) ثانیه یک 60دقیقه بعدي هر  10

Figure 2- Experimental test of the difference in fluorescence after the time of exposure. After a period of 1, 2, 4, 8, 15 and 30 
minutes of light (intensity μEm-2s-11200) the amount of fluorescence emitted radiation in the dark at the moment of strong 

pulses (one pulse every 30 seconds in the first five minutes of the 10 minutes later a pulse every 60 seconds) 
 

  هاي زمانی تاریکی و روشنایی سازي دوره شبیه
) نیـز  qEZeaبا افزایش میزان زآزانتین، کاهندگی مرتبط بـا آن ( 

حد زیـادي   ) نیز که تاNPQیابد. از طرفی کاهندگی کل ( افزایش می
ند رس ـ حداکثر مقدار خود می حضور زآزانتین وابسته است و زمانی به به

سازي نیز  ). مدلHorton et al., 1996که میزان زآزانتین بالا باشد (
اجزاء مختلـف فراینـد   بینی مناسبی از  داد و پیش نتایج مشابهی نشان

چنـین اجـزاء    کل) و هـم  NPQ و qE ،qIفتوشیمیایی ( کاهندگی غیر
 4در شکل  ).4داد (شکل  هاي نوري مختلف، ارائه در شدت qEفرایند 
خصـوص در   (خـط آبـی) بـه    qIشود، میزان  که مشاهده می طور همان

کل، تقریباً  NPQناچیز است و بنابراین مقدار  شدت نورهاي کم بسیار

در داخل  qIها وجود  کل برابر است، چراکه تنها تفاوت آنqEبا میزان 
 و Lp یـزان م یعافت سر یگر،د توجه قابل. نکته باشد می NPQ فرایند

کـه  الـف، ج، و)   0 4اسـت (شـکل    qELp یعدنبـال آن افـت سـر    به
شـده در   یجـاد ا یکیو تـار  ییآن به روشـنا  یعدهنده واکنش سر نشان

  باشد. می یطمح

 ـ یـه و تجز یداما در مقابل آن تول دنبـال آن القـا و    و بـه  ینزآزانت
 ).Johnson et al., 2008(یـرد  گ یانجام م یآرام به qEZea یخاموش

موجود در کلروپلاسـت   یننور، زآزانت دوباره تابشبا  احتمالاً در نتیجه
تواند  است می یولازانتینشدن به و یلو تبد یهدر حال تجز يکند که به

 يبعـد  يکـل در فازهـا   یکاهنـدگ  یندسرعت القا فرا یشموجب افزا
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  .باشد ينور
 

  

  
دقیقه تابش نور (با  30و  15، 8، 4، 2، 1ان زم زمان هاي مختلف تابش نور. بعد از مدت تفاوت میزان فلورسانس بعد از مدت سازي شبیه -3شکل 
دقیقه  10پالس و در  ثانیه یک 30دقیقه اول هر  شده در تاریکی در لحظه تابش پالس قوي (در پنج میزان فلورسانس ساطع )µEm-2s-11200 شدت

 پالس) ثانیه یک 60بعدي هر 
Figure 3- Simulation of the difference in fluorescence after the time of exposure. After a period of 1, 2, 4, 8, 15 and 30 

minutes of light (intensity μEm-2s-11200) the amount of fluorescence emitted radiation in the dark at the moment of strong 
pulses (one pulse every 30 seconds in the first five minutes of the 10 minutes later a pulse every 60 seconds). 

 
 شـدت  سازي براي سـه  نتایج آزمایشات فلورومتري و فرایند شبیه

داد کـه مـدل قـادر بـه      نشـان  )900و  µE m-2s-1100،.300(نـوري   
هـاي تجربـی، حـداقل از لحـاظ کیفـی،       خـوبی از داده  نسبتاً تولید باز 

و بالا، فراینـد سـازگاري   . براي شدت نور متوسط )5(شکل  است بوده
 بینـی  پـیش مشاهدات تجربـی را بـا دقـت بـالا      ،شده سازي نور شبیه

ثانیه ابتداي  ) در چندµE m-2s-1100( کماست. اما در شدت نور  نموده
و بعد از  شد مشاهده NPQافزایش موقتی در میزان  روشنایی، یک ازف

گرفت.  ایدار قرارحالت ثابت و پ تر به ثانیه در یک سطح پایین 60حدود 
Finazzi et al, 2004  وKalituho et al, 2007  نیز موارد مشابهی

طـور   ) و آرابیدوپسیس گـزارش و ایـن  Hordeom vulgarرا در جو (
اند که در شدت نور کم و در اولین دقـایق تـابش نـور،     استنباط نموده

عاً یابد و بنابراین فرایند کاهندگی سری شدت افزایش می به ΔpHمیزان 
کند، اما پس از آن بـا شـروع    افزایش ناگهانی را تجربه می  القا و یک

نتیجـه   و در ΔpHهاي موجود مصـرف و   کار چرخۀ کالوین، پروتون به
بینـی و   مدل حاصل قادر بـه پـیش  یابند.  فرایند کاهندگی کاهش می

 µE m-2s-1300تولید این افزایش موقتی که گاهی در شدت نـوري  باز
اینکه مـدل حاضـر مصـرف     توجه به باباشد.  شود، نمی هم مشاهده می

بینـی   پـیش  شود، علت عدم پروتون توسط چرخۀ کالوین را شامل نمی
یافته  مدل توسعه انتظار است. در نتایج مدل قابل NPQافزایش موقتی 

تـر   علت معرفی دقیق تغییر شرایط نوري به فرایند سازگاري فتوسنتز به

چنـین عامـل    تـر و هـم   طور دقیق نتین بهعوامل کاهندگی (عامل زآزا
را  NPQشده)، فرایند القا و خاموشـی   نوري پروتونه کمپلکس برداشت

بینـی   پیش Ebenhoh et al, 2011تري نسبت به مدل  طور دقیق به
 نماید. می

  
در شرایط نـوري   ATPو  pHسطوح سازي تغییرات  شبیه

  مختلف
 که رسد می ثابتی به وضعیت فتوسنتز سرعت ثابت، نور شرایط در
 از طریـق  و خـروج  لـومن  بـه  از پروتـون  ورود جریان متوازنی توسط
ATP پایـدار،  حالـت  شرایط در. گردد می تعیین پروتون نشت و سنتاز 

 یک نمود که تنها به ساده معادله یک صورت به توان می را مدل معادلات
 نـد توا مـی  کـه  ،)H لـومن،  در پروتـون آزاد  غلظت(است  وابسته متغیر

 ناشی از پروتون تجمع به pH مدل، در این. شود حل صورت عددي به
 خـارجی  مصـرف  ،ATP ، سـنتز IIفعالیت مراکز واکـنش فتوسیسـتم   

ATP وابستگی اساس بر. باثبات بستگی دارد کاهندگی هاي فعالیت و 
  فعالیت و pH داپوکسیداسیون وایولازانتین و فعالیت ثابت اپوکسیداز به

فرایند کاهنـدگی   القاي ،)Gilmore et al., 1994( اپوکسیداز مستمر
در شد کـه   این خواهد به  امر منجر این. گیرد انجام می لومن pH توسط

، pHبا آغاز تابش نوري و کاهش شدید انتقال از تاریکی به روشنایی، 
شـدن کمـپلکس    چنـین پروتونـه   تولید زآزانتین از وایـولازانتین و هـم  
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آغـاز   NPQترتیب فراینـد   شده و بدین القا IIنوري فتوسیستم  برداشت
یابـد و طبـق    کـاهش مـی   pHگردد. با افزایش شدت نور میـزان   می

نیز  pHنوري اشباع به گیاه میزان  بینی مدل در برخورد هر پالس پیش
  ).6یابد (شکل کاهش می

  

  

  

  
استفاده از مدل  هاي نوري مختلف با )و اجزاي آن در شدتNPQو فرایند کاهندگی ( کلروفیل فلورسانسشده از  سازي شبیهنمودار  - 4شکل 

داده شده است. در نمودارهاي  با خط آبی نشان کلروفیل فلورسانسبا خط قرمز و  NPQهاي سمت راست نمودار  در شکل). addetiveافزایشی (
) با رنگ آبی، کاهندگی qIهندگی بازدارنده نوري () با رنگ خاکستري، کاqEکل با رنگ قرمز، کاهندگی وابسته به انرژي ( NPQسمت چپ نیز 

شده است.  ) با رنگ خردلی نمایش دادهqEZea) با رنگ سبز و کاهندگی مرتبط با زآزانتین (qELpنوري پروتونه ( مرتبط با کمپلکس برداشت
 شده است. نشان داده ) با رنگ صورتیZea) با رنگ سیاه و زآزانتین (Lpنوري ( میزان تغییرات کمپلکس برداشت چنین هم

Figure 4- t simulated of chlorophyll fluorescence and non-photochemical quenching (NPQ) and its components at different 
light intensities by using an additive model. NPQ chart with a red line on the right and chlorophyll fluorescence is shown by 
the blue line. In the diagram to the left of the NPQ in red, energy-dependent lowering (qE) with gray, lowering the optical 

inhibitor (qI) blue light-harvesting complexes associated with lowering protonated (qELp) with green and lowering 
associated with Zeaxanthin (qEZea) with Mustard color is displayed. The rate of change of the light harvesting complex (Lp) 

with black and zeaxanthin (Zea) is shown in pink. 
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، 100شدت نوري  آرابیدوپسیس در سه مشابه در ) با آزمایشات تجربیNPQ) و کاهندگی (Fفلورسانس ( سازي شبیهمقایسه نمودار  - 5شکل 
رنگ  .F Simشده ( سازي شبیهرنگ قرمز)، فلورسانس  .F Exp. در این شکل، نمودار فلورسانس آزمایش تجربی () Em-2s-1µ (900و  300

  شدبا میخط چین سیاه رنگ)  .NPQ Simشده ( سازي شبیهخط سیاه رنگ)، کاهندگی  .NPQ Expآبی)، کاهندگی آزمایش تجربی (
Figure 5- Comparison Chart 0 simulate fluorescence (F) and non-photochemical quenching (NPQ) with similar 

experiments in Arabidopsis in light intensity of 100, 300 and 900 μ Em-2s-1 In this figure, the graph of 
fluorescence experiment (F Exp . red), simulated fluorescence (F Sim. blue), NPQ experiment (NPQ Exp. black 

line), NPQ simulated (NPQ Sim. black dashed line) is 
  

    

  
 گذار از فاز تاریکی به روشنایی و بالعکس  ) Em-2s-1µ (900و  300، 100شدت نوري  در سه pHمدل از تغییرات  بینی پیش - 6شکل 

Figure 6- prediction model of pH changes in light intensity of 100, 300 and 900 μ Em-2s-1 transition from 
darkness phase to light and vice versa 

 

در انتقـال از تـاریکی بـه     pH داد کـه افـت   نتایج نشان چنین هم
 کـم  نور شدت . برايیابد میرفتن شدت نور افزایش  با بالا روشنایی و

افتـد کـه نسـبت بـه      اتفاق مـی تري  ملایمبا شیب روند کاهشی ین ا
و بـر طبـق آزمایشـات     Ebenhoh et al., 2011مـدل   بینـی  پـیش 
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Ruban et al., 2001سـمت راسـت).    7 تر است (شکل گرایانه ، واقع
توسـط فعالیـت    توانـد  مـی راحتـی   درشرایط نورکم، تجمع پروتون بـه 

ATP نـور   قرارگرفتن در معرض شـدت  حال، با این. سنتاز متعادل شود
آن تجمـع پروتـون    کـه در  شـود  میبه وضعیتی  بالاي ناگهانی منجر

سنتاز متعادل شود و القاء فرایند  ATPاز طریق مصرف توسط  تواند می

بـه کـاهش بـازخورد     امـر منجـر   گیرد. این تر انجام می کاهندگی سریع
 گـردد  مـی شده وجریان پروتون طی چندثانیـه متعـادل    تجمع پروتون

)Ebenhoh et al., 2011(. هاي نوري بالا میـزان   بنابراین در شدت
ATP بـا واقعیـت    تـر  بـیش ماند که در مدل جدیـد   ثابت و پایدار می

  سمت چپ). 7 منطبق است (شکل
  

  
 نسبت به تغییر شدت نور  ATPو  pHتغییرات  سازي شبیهنمودار  - 7شکل 

Figure 7- graphs simulating the pH and ATP to changes in light intensity 
 

 Ebenhoh etاي که در مطالعه  در مطالعه حاضر، مدل بسیار ساده
al, 2011 الـف (اهـدافی چـون    یافتن به دست منظور بود، به  ارایه شده (

کننـده نـور    بررسی فرضیه دخالت مستقیم زآزانتین و کمپلکس جمـع 
و فلورسـانس   NPQ دینامیـک تحلیل  و تجزیه )ب(دیگر،  همراه یک به

در تغییر شرایط نوري (شـدت و مـدت تـابش)،     II فتوسیستمناشی از 
بـا واقعیـت تطبیـق     تر بیشکه  ATPو  pHتغییرات  سازي شبیه) ج(

شـده بـا    سازي شبیه هاي دادهداشته باشند و (د) بررسی میزان انطباق 
دسـتگاه   گیـري فلورسـانس بـا    آمده از اندازه دست بهتجربی  هاي داده

ساختار سـاده مـدل و نتـایج حاصـل از آن،     . شد فلورومتر، توسعه داده
شده بین پارامترها و متغیرهـاي   معادلات و روابط ریاضی درنظرگرفته

کلی رفتار مدل تا حـدود زیـادي   طور بهنمود و  شده را تأیید کارگرفته هب
 شـد در  سـازي  شـبیه آنچه که در حالت پایدار . است واقعیت نزدیک به

هـاي اصـلی رونـد دینامیـک فراینـد       دامنه واقعی قرار دارد و ویژگـی 

دهنـده آن اسـت کـه     امـر نشـان   ایـن . باشـد  میقبول  کاهندگی قابل
  .باشد میمفروضات ما براي عوامل دخیل در فرایند کاهندگی درست 

 گیري نتیجه
قادر است توصیف  مطالعه یافته در این توسعه مدل خلاصه، طور به
بـه تغییـر شـرایط     II فتوسیسـتم  از فرایند سازگاري يرت دقیقنظري 

 نوري هاي واکنش دینامیکی خواص آن با توان می دهد که نوري ارائه
 مطالعـه  مـورد  را اضـافی  نـور  به فتوسنتز و سازگاري دستگاه فتوسنتز

 qEفرآیند کاهندگی یعنـی   از يتر بیش اجزاء شامل مدل این داد. قرار
و  باشـد  مـی  qI چنـین  هـم و اسـت   qELpو  qEZeaکه خود شامل 

 نتیجـه  در کنـد.  بینـی  پـیش خـوبی   است تمام این فرایندها را بـه  قادر
 اسـاس  بررسـی  به تجربی روش همراه به نظري پایه عنوان به تواند می

 کمک کند. NPQ مولکولی

  
  پیوست

  آوري نور جز ویولازانتین و کمپلکس جمع متغیرهاي وضعیت به
A1 = x(1); (DA+)   2واکنش باز در فتوسیستم  مراکز

A2 = x(2); (D+A-)   2وضعیت بار تفکیک شده در فتوسیستم 

PQH2 = x(3); PQ = PQTot – PQH2 شده  پلاستوکوئینون احیا  

Hlumen = x(4); [mmol/mol Chl] غلظت پروتون در لومن 

ATP = x(5); ADP = APT – ATP فسفات  تري آدنوزین  

LHCII = x(6); LHCII ترایمر 
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Vio = x(7); ویولازانتین 

PSIITot= x(8);  2غلظت فتوسیستم  
  هاخزانه

A3 = 2فتوسیستم Tot- A1 - A2; (D-A-)   2مراکز واکنش بسته در فتوسیستم 

PQ = PQTot - PQH2; شده پلاستوکوئینون اکسید  

ADP = ATPTot - ATP; فسفات دي آدنوزین  

Pi = PTot - ATP;فسفر غیرآلی  
Lp = (LHCIITot - LHCII); هشد پروتونهنوري  کمپلکس برداشت.  

Zea = XanTot - Vio;غلظت زآزانتین  
  معادلات دیفرانسیل

dxdt(1) = - v1 + v3; 
dxdt(2) = + v1 - v2; 
dxdt(3) = + v3 - v4; 
dxdt(4) = (+ v2 + v4) - (( )×v5 + v7);  

dxdt(5) = + v5 - v6;  
dxdt(6) = - v8; 
dxdt(7) = - v9; 
dxdt(8) = - v10; 

  هاي واکنش سرعت
  IIفتوسیستم 

v1 = k1× A1; 
k1= kER× k1a× (1-qE) 
kER = cPFD× PFD(time); : ضریب تبدیل براي تهییج  cPFD  
ER: (Excitation Rate ( نرخ تهییج  
v2 = k2× A2; 
v3=(k3× PQ × A3) - (k3m ×PQH2× A1) 

 پلاستوکوئینون ۀچرخ
v4 = (k4×PQH2) - (k4m× PQ×Hf2) 

 ATPسنتز 
R=8.3×10-3; T=298; ثابت گاز   [kJ/K×mol]; درجه 25دماي استاندارد   

keq =  

v5 = k5×  

keq = [Pi]× × ([H+]stroma / H)(14/3) 

v5 = k5 ×  

  ATPمصرف 
v6 = k6× ATP; 

  تراوش و نشت پروتون
v7 = k7× × 4×103; 
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 کننده نور شدن کمپلکس جمع پروتونه
v8 = (k8×Hf× LHCII) - (k8m×LHCIIp);  

  داپوکسیداسیون وایولازانتین به زآزانتین
v9 = v9d - v9r 
v9d = k9d× Vio 
k9d = k9d ×  

v9r = k9r×Zea; 
v10= (k10 × cPFD × PFD(time) ×PSIITot) - (k10m × (PSIITot-PSIITot) 
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Introduction  

Photosynthetic energy conversion efficiency is characteristic of a system which is determined by interactions 
between various components of the system. The complex process of photosynthesis has been studied as a whole 
system which enables in silico examination of a large number of candidate genes for genetic engineering for a 
higher photosynthetic energy conversion efficiency. One of the most important environmental factors which 
influence the photosynthesis efficiency is light regime which can cause producing ROS components. To 
acclimate to such fluctuations, plants have evolved adaptive mechanisms to minimize damage of the 
photosynthetic apparatus excess light. A fast compatibility response to high light stresses is non-photochemical 
quenching process (NPQ), dissipating excessive energy to heat. Light harvested state switches into a quenched 
state by a conformational change of light harvesting complex (LHCII) that regulated by xanthophylls and the 
PsbS protein within seconds. Low lumen pH activates xanthophyll synthesis via a xanthophyll cycle which 
consists of the de-epoxidation of violaxanthin to zeaxanthin by violaxanthin de-epoxidase in high light and 
inversely by zeaxanthin epoxidase in low light which occurs more slowly. 

 
 
Materials and Methods 

Thale cress (Arabidopsis thaliana) (Chlombia-0) were grown on soil at 25/22 °C day/night temperature, with 
a 16/8 h photoperiod, and 40-70% (depend of plant species) relative humidity. The light intensity was 150–200 
µE m-2s-1 white light. Intensity of chlorophyll fluorescence was measured with PAM-2000 fluorometer (Heinz 
Walz, Germany) and the manufacturer’s software (PamWin v.2). 

 
 
Results and Discussion 

In the present study, a dynamic kinetics amplified mathematical model was developed based on differential 
equations in order to predict short-term changes in NPQ in the process of adaptation to different light conditions. 
We investigated the stationary and dynamic behavior of the model and systematically analyze the dependence of 
system key characteristic such as rate constant and pool size. For medium and high light intensity, experimental 
evidence has been predicted with high accuracy by simulation. In low light intensity (100μE m-2s-1) in a few 
seconds the light phase, a temporary increase in the rate of NPQ was observed after about 60 seconds it reaches 
to a steady state level. Model simulation of the induction of NPQ relaxation is more accurate than previous 
predictions, due to the introduction of more stringent quenching agents (xanthophylls cycle and also the light-
harvesting complex protonations). The results showed that the pH drop in the transition from darkness to light 
and high light intensity increases. For low light intensity quenching process occurs with a more gentle slope to 
the prediction model based on previous experiments is more realistic. In low light conditions, the proton 
concentration can easily be balanced by ATP synthase activity. This leads to a reduction in current proton-proton 
feedback gathered during few seconds is balanced. Thus, at high light intensities ATP levels remained stable in 
the new model is more consistent with reality. 
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Conclusions 
A simple mathematical model which has been developed in this paper provides a more detailed description of 

this process and be able to predict the various components and parameters associated with it. Comparison of 
simulation results with experimental data revealed that protonated light harvesting complex and Zeaxanthin 
simultaneously induce NPQ quenching processes. The results can be seen as theoretical basis for developing 
more accurate models to study molecular mechanisms of acclimation processes of the photosynthetic chain. 
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