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摘要 自然条件下环境光强往往是波动的, 但波动光变化频率影响植物光合作用的机制尚不清楚. 为了探讨植物

光合作用对波动光频率的响应及机制, 本文以黄瓜为材料, 对植物生长、叶绿素含量、气体交换、叶绿素荧光以

及抗氧化酶进行了研究. 结果显示, 相对于弱光(T4), 强光下(T1, T2和T3)黄瓜株高、生物量、叶面积和比叶重均

明显较高, 但波动频率增加(T2, T3)能够导致这些参数值降低. 强光与弱光处理相比其叶绿素总量较低, 且随着波

动光频率的提高叶绿素含量轻微下降. 强光下的光合速率和气孔导度均高于弱光, 不过随着强光波动频率增加,
两者呈下降趋势. 荧光诱导动力学的结果显示, 尽管各处理间光系统Ⅱ(PSⅡ)最大光化学效率没有明显差异, 但

波动频率较大时黄瓜的PSⅡ的电子传递活性略有降低; 而且增加强光波动频率还导致光系统Ⅱ天线转化效率

(Fv′/Fm′)明显降低和非光化学猝灭(NPQ)大幅增加. 此外, 强光下黄瓜的酶促抗氧化系统的主要酶活性高于弱光,
但波动光频率提高能够降低其活性. 因此, 提高波动光的频率不仅导致黄瓜光合能力下降, 还导致其主要抗氧化

酶的活性降低, 所以增强的热耗散可能是其应对波动光下过剩激发能的重要机制. 此外, 本文还对黄瓜适应波动

强光和稳态强光的差异进行了讨论.
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自然界条件下植物所处的光环境非常复杂, 其中

强光和弱光都是植物经常遭遇的环境光强. 植物对光

环境的适应涉及复杂的调控机制. 弱光下生长的植物

叶片薄、叶面积更大、捕光色素含量更高, 有利于吸

收光能
[1~3]. 相反, 强光下生长的植物叶片厚且小、栅

栏组织增厚或细胞层数增加
[3,4]; 同时, 强光下植物叶

片叶绿素含量降低, 从而减少光能吸收
[5]; 而且, 强光

下叶片电子传递载体的量增加、Rubisco酶的活性提

高
[4]. 因此, 植物在弱光下生长时最大表观量子效率较

高, 而强光下生长的植物叶片光合能力较高
[5]. 值得注

意的是, 强光还很容易导致光合器官光抑制. 为缓解光

抑制, 植物在进化中形成了复杂的光破坏防御机制, 能
够将过剩光能以热的形式耗散掉, 同时通过酶促和非

酶促抗氧化系统清除活性氧, 从而保护光合机构免受

强光伤害
[5~9].

尽管前人已经针对植物适应光环境的机制进行了
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大量研究. 但是这些研究多以稳态或恒定光强为主, 不
能很好地反映光环境的复杂性以及复杂光环境对植物

的影响. 实际上, 由于叶片的相互遮阴和云的运动等都

会导致叶片暴露在波动光下. 目前, 越来越多的研究表

明自然生境中波动光是植物光环境的重要形式之

一
[10~17]. 研究表明, 波动光下植物不仅叶面积和比叶

重都降低
[17], 而且光合速率也下降

[14]. 还有研究证明,
pgr5突变体由于环式电子传递下降导致热耗散降低,
其光合机构对波动光的敏感性增强, 且不能正常生长;
而恒定光强下pgr5与野生型的表型无差异

[18,19]. 此外,
限制植物的状态转换也能够明显增强植物对波动光的

敏感性, 并导致长势变缓
[20]. 因此, 光环境的波动性是

影响植物生长和光合作用的重要因素.
自然条件下, 波动光的主要特征包括光强和波动

频率. 尽管前人的研究中强调了波动光的光强或者光

强与频率的共同作用, 但波动频率对光合作用的可能

影响尚未澄清. 光合作用在光下启动慢
[13]

而在弱光或

暗处衰减很快
[21], 所以提高波动频率会导致光合作用

在波动光下反复启动, 也意味着波动频率提高能够间

断光合作用的连续性. 研究表明, 光强相同时延长照

光时间和保持光合作用的连续性能够很大程度上提高

光合速率和光破坏防御能力
[22]. 从这个角度看, 提高

波动光频率间断光照和光合作用的连续性可能降低光

合速率和光破坏防御能力. 此外, 考虑到光合作用启动

过程中光合速率较稳态条件下低, 因此也会产生更多

的过剩激发能, 甚至活性氧. 因此, 波动光条件下波动

频率是否及如何影响植物光合作用还需要进一步

研究.
为了阐述这一问题, 本研究在保持光量子总量一

定的前提下对黄瓜幼苗进行不同频率的波动光处理,
从而探讨波动光频率影响植物光合作用的规律及机制

以及与稳态光的差异. 本研究不仅对进一步揭示复杂

光环境下植物光合作用的运转具有重要意义, 而且对

理解和解决生产中的光环境问题也有一定借鉴价值.

1 材料与方法

1.1 实验材料

实验在中国科学院植物研究所温室进行. 黄瓜(津
研35)种子置于湿润的培养皿中25℃萌发48 h, 待种子

萌发后种在塑料盆中(直径17 cm, 高20 cm). 基质为草

炭土和黄土(体积比4:1). 盆栽苗先在室外光照下培养

一周, 后在人工光源下培养3周(照光时间8 h). 室外午

间光照强度约1 600 μmol m–2 s–1左右 , 温度约为

20~28℃; 实验中对各处理进行相同的水肥管理, 确保

水肥充分供应. 测定时选择长势相同的植株和刚刚成

熟的叶片, 每个实验至少重复5次.

1.2 光照处理设计

盆栽苗(4~5叶期)分为4个处理. T1为持续5 h强光,
其余时间(5 h)为弱光; T2为强光和弱光每30 min更替1
次, 强光处理时间累计为5 h(强光波动频率为10次/
5 h), 弱光处理时间总计仍为3 h; T3是强光和弱光每

3 min更替1次, 强光处理时间累计为5 h(强光波动频率

为100次/5 h),弱光处理时间总计为5 h; T4为完全弱光

(10 h). 光照由均匀的LED光源提供. 其中, 室内培养时

强光的光强为1600 μmol m–2 s– 1 , 弱光的光强为

200 μmol m–2 s–1, 温度约为20~28℃.

1.3 形态测定

测量株高时将植株置于水平面, 用尺子测量正常

伸展情况下的高度. 将盆栽苗整株从盆中取出, 洗净

泥土, 将干净的苗放于105℃烘箱中杀青30 min, 85℃
烘至恒重, 进行称量, 即干重. 使用LI-3000A型叶面积

仪(LI-COR, Lincoln, 美国)测量叶面积. 比叶重测定

时分别用直径6 mm的打孔器打取叶圆片约30片于

105℃烘箱中杀青30 min, 85℃烘至恒重, 进行称量,
即为干质量. 计算比叶重, 比叶重(g/cm2)=叶片干重/
叶面积.

1.4 叶绿素含量测定

用直径7 mm的打孔器打取新鲜的黄瓜叶圆片, 称
取0.2 g(每个处理5个重复). 然后, 将叶圆片置于25 mL
容量瓶中, 加入20 mL左右的80%丙酮(分析纯). 遮光

浸泡48 h, 其间每隔2 h左右取出振荡片刻, 使色素均

匀分布于丙酮溶液中. 测量时定容至25 mL. 用紫外分

光光度计(UV-8000S, 中国)测定663和646 nm处的吸光

度. 根据Lichtenthaler的公式, 80%丙酮提取液中叶绿

素a(Ca)、叶绿素b(Cb)含量和总量(Chlct)的计算公式

如下:
Ca=12.21D663−2.81D646

Cb=20.13D646−5.03D663
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Chlct=Ca +Cb.

1.5 气体交换参数测定

选择晴朗天气, 使用CIRAS-2(PP system, 美国)在
2000 µmol m–2 s–1光强下测定光合速率(Pn)和气孔导度

(Gs)等气体交换参数. 测定时叶室温度为环境温度, 湿
度为大气湿度的70%~80%, 大气二氧化碳浓度在

360~400 μmol/mol.

1.6 叶绿素荧光猝灭测定

使用FMS-2便携脉冲调制式荧光仪(Hansatech, 英
国)测定叶绿素荧光猝灭. 叶片经过1 h暗适应后, 首先

测 定 初 始 荧 光 F o , 然 后 打 开 饱 和 脉 冲 光

(8000 μmol m–2 s–1), 测定最大荧光Fm. 光下测定时, 首
先叶片给予30 s的作用光照射, 记录稳态荧Fs; 然后打

开饱和脉冲光(8000 μmol m–2 s–1), 测定光适应下最大

荧光Fm′; 之后关闭作用光, 同时打开远红光(时间为

3 s), 测定光适应下的最小荧光Fo′. 实验中, 光化光的

强度逐渐增加, 依次为0, 400, 600, 800, 1000, 1200,
1400, 1600, 1800, 2000 μmol m–2 s–1.

光系统Ⅱ天线转化效率(Fv′/Fm′)和非光化学猝灭

(non-photochemical quenching, NPQ)计算如下: Fv′/Fm′
=(Fm′−Fo′)/Fm′, NPQ=(Fm−Fm′)/Fm′=Fm/Fm′−1.

1.7 叶绿素荧光诱导动力学测定

使用Handy-PEA非调制式荧光仪(Hansatech, 英

国)测定叶绿素荧光参数. 测定及计算参照李鹏民等

的文献
[23]. 测定前植株暗适应15 min, 在弱调制光

下诱导产生初始荧光(Fo), 此时光系统Ⅱ反应中心

全部处于开放状态 . 在F o之后使用强饱和脉冲光

(3000 μmol m–2 s–1红光)激发, 使原初电子受体QA全部

处于还原状态, 测得最大荧光值(Fm). 每个处理测定10
个重复. 其中, 各特征点荧光参数为Fo(20 μs时荧光, O
相)、FJ (2 ms时荧光, J相)、FI (30 ms时荧光, I相)和Fm
(最大荧光, P相), 其他参数计算如下:
PSⅡ最大光化学效率: φPo=Fv/Fm=1−(Fo/Fm), (1)
单位截面反应中心的数量(在t=0时): RC/CSO=φPo·(VJ/
MO)·(ABS/CSO), (2)
单位截面吸收的光能(t=0时): ABS/CSO≈FO, (3)
单位截面电子传递效率(在t=0时): ETO/CSO=φEo·(ABS/
CSO). (4)

1.8 抗氧化酶活性测定

称取新鲜的黄瓜叶片0.1 g, 迅速放入液氮, 最终放

入−80℃的冰箱保存. 使用苏州科铭公司生产的相应

试剂盒和紫外分光光度计(UV-8000S, 中国)测定超氧

化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、抗坏血酸过

氧化物酶(ascorbateperoxidase, APX)和谷胱甘肽还原

酶(glutathione reductase, GR)的活性.
SOD活性定义: 在黄嘌呤氧化酶偶联反应体系中

抑制百分率为50%时, 反应体系中的SOD酶活力定义

为一个酶活力单位(U/mL).
SOD活性计算公式: 抑制百分率=(A对照管−A测定管)/

A对照管×100%SOD.
SOD(U/g鲜重)=[抑制百分率/(1−抑制百分率)×

V反总]/(W×V样/V样总)×样本稀释倍数=11.4×抑制百分率/
(1−抑制百分率)/W×样本稀释倍数.

其中, V反总: 反应体系总体积; V样: 加入反应体系

的样本体积; V样总: 加入的提取液体积; W: 样本质量.
APX活性定义: 每克组织每分钟氧化1 μmol抗坏

血酸为一个酶活单位.
APX活性计算公式: APX(μmol min–1 g–1鲜重)

=ΔA/(ε×d)×V反总×10
6/(W×V样/V样总)/T=1.79×ΔA/W.

其中, ε:抗坏血酸在290 nm处摩尔吸光系数; d:比
色皿光径; V反总: 反应体系总体积; V样: 加入反应体系

的样本体积; V样总: 加入的提取液体积; W: 样本质量;
T: 催化反应时间. ΔA=A1−A2.

GR活力单位定义: 一定温度中, 每g样本每分钟催

化1 nmol NADPH氧化为1个酶活单位.
GR (nmol min–1 g–1鲜重)=[(ΔA测定管−ΔA空白管)/ε/d×

V反总×10
9]/(W×V样/V样总)/T=536×(ΔA测定管−ΔA空白管)/W

其中 , ε : NADPH摩尔消光系数 , 6 . 2 2 ×
103 L mol–1 cm–1; V反总: 反应体系总体积, 1000 μL=
0.001 L; V样: 加入反应体系中上清液体积, 100 μL=
0.1 mL; V样总: 加入提取液体积, 1 mL; W, 样本质量,
g; T: 反应时间, 3 min.

1.9 统计分析

数据采用SPSS (Version 17.0)进行统计分析(One-
way ANOVA), 检验其差异显著性(P=0.05); 使用Sig-
maPlot 12.5作图.
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2 结果

2.1 光波动频率对形态和生长的影响

如图1所示, 相对于弱光处理(T4), 强光处理下(T1,
T2和T3)黄瓜株高、生物量、叶面积和比叶重均明显

较高. 不过, 与T1相比, T2和T3处理条件下黄瓜株高、

生物量、叶面积、比叶重都呈下降趋势, 且生物量下

降幅度最大. 这表明虽然波动光(T2和T3)也是一种强

光, 但随着强光波动频率提高其植株生长明显趋弱.

2.2 光波动频率对叶绿素含量的影响

弱光处理(T4)时, 黄瓜叶绿素含量较高. 相对于弱

光, 强光处理下(T1, T2和T3)叶绿素总量降低20%左

右; 且T3较T1和T2处理叶绿素含量更低. 此外, 强光

处理下(T1, T2和T3)叶绿素a/b较弱光处理(T4)有明显

提高, 且T3处理条件下叶绿素a/b最高(图2). 以上结果

证明提高强光波动频率导致叶绿素含量降低, 其中叶

绿素b含量降低更明显.

图 1 光波动频率对黄瓜株高(A)、生物量(B)、叶面积(C)和比叶重(D)的影响. T1为5 h持续强光(1600 μmol m–2 s–1)和5 h持续
弱光(200 μmol m–2 s–1)处理; T2处理为30 min持续强光, 强光波动频率为10次/5 h(强光处理时间累计为5 h); T3处理为3 min强
光, 强光波动频率为100次/5 h (强光处理时间累计为5 h); T4为完全弱光
Figure 1 Effects of changing frequency of fluctuating light on plant height (A), biomass (B), leaf area (C) and specific leaf weight (D) in cucumber
seedlings. During the 10 h photoperiod, light was switched between 1600 (high) and 200 μmol m–2 s–1 (weak) by timers or kept continuous. T1: 5
hours’ continuous high light, and then 5 hours’ continuous weak light; T2: the fluctuating light alternated between high and weak light every 30 min
(10 times/5 h); T3: the fluctuating light alternated between high and weak light every 3 min (100 times/5 h); T4: 10 hours’ continuous weak light

图 2 波动光频率对黄瓜叶片叶绿体色素含量(A)和叶绿素a/b比值(B)的影响
Figure 2 Effects of changing frequency of fluctuating light on total chlorophyll content (A) and the ratio of chlorophyll a to chlorophyll b (B) in
cucumber seedlings
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2.3 光波动频率对气体交换的影响

图3的数据表明, 强光下(T1, T2和T3)生长的黄瓜

幼苗其光合速率和气孔导度均比弱光下(T4)高, 且差

异显著; 随着强光波动频率增加, 光合速率和气孔导

度略有下降. 因此, 增加光强有助于改善光合能力, 但
提高波动光的频率对光合功能有限制作用.

2.4 光波动频率对叶绿素荧光的影响

荧光诱导动力学曲线结果显示, 各处理间的OJIP
曲线的主要差异在J-I相(图4). 为进一步分析荧光诱导

动力学的差异, 我们分别比较了最大光化学效率(Fv/
Fm)、单位截面反应中心的数量(RC/CSO)、单位截面

的光能吸收(ABS/CSO)和单位截面电子传递效率(ETO/
CSO). 从图5可看出, 光系统Ⅱ最大光化学效率各处理

间没有明显差异, 但是与弱光下的黄瓜(T4)相比, 强光

下各处理的RC/CSO, ABS/CSO和ETO/CSO略有下降; 其
中, 强光波动频率最高时(T3)RC/CSO, ABS/CSO和ETO/
CSO最低.

如图6所示, 弱光下生长的黄瓜幼苗(T4)其天线转

化效率(Fv′/Fm′)最高, 强光下(T1, T2和T3)较低. 随着波

动频率的增加, Fv′/Fm′依次降低, 其中T1较高, T2较低,
T3最低. 但是, 强光下黄瓜幼苗(T1, T2和T3)的非光化

学猝灭都比弱光下(T4)高; 而且, 随着强光波动频率的

提高, NPQ依次降低增加, T3处理下NPQ最高. 因此,
不仅光强能够改变激发能分配, 提高强光波动频率也

能够导致激发能分配发生改变.

2.5 光波动频率对抗氧化酶活性的影响

抗氧化酶也是植物应对强光和氧化胁迫的重要策

略. 图7的数据表明, 强光下生长的黄瓜幼苗(T1, T2和

T3)其超氧化物歧化酶、抗坏血酸过氧化物酶和谷胱

甘肽还原酶活性均比弱光下(T4)高; 提高强光波动频

率后, 三者的活性都呈下降趋势. 因此, 增加光强对酶

促抗氧化系统的酶活性有促进作用, 但光强波动可以

明显降低主要抗氧化酶的活性.

3 讨论

3.1 光波动频率对光合能力和生长的影响

本研究中, 提高强光波动频率黄瓜幼苗叶片厚度

下降. 众所周知, 叶片厚度变化能够改变单位面积的

光合机构的量, 并影响光合机构的空间排列
[3~5]. 荧光

诱导动力学的数据也证明, 生长在波动光下的黄瓜叶

片其单位截面反应中心的量和电子传递效率下降(图
5). 这与波动光下黄瓜光合速率降低的趋势一致(图3).
所以, 波动光环境下叶片厚度的减小可能导致单位面

积光合机构的量减少, 进而导致光合能力下降.
与稳态光环境不同, 波动光的重要特征之一就是

光强会随时间而发生明显改变 . 当波动光的光强

(200 μmol m–2 s–1)较低时不能充分满足碳同化的需求,
会很大程度上限制光合作用. 然而, 当波动光的光强

(1600 μmol m–2 s–1)较强时, 由于光合作用启动所需的

时间较长
[13], 故光合作用不能迅速启动. 这种情况在

T3处理中尤为明显. 所以, 波动光直接缩短了黄瓜光

合作用的有效照光时间. 我们观察到随着波动频率增

加叶面积降低(图1). 因此, 本研究中波动光通过降低

黄瓜光合能力和叶面积以及缩短有效照光时间, 进而

导致黄瓜生物量下降.

3.2 光波动频率对光破坏防御的影响

光合作用过程中, 强光很容易伤害光合机构
[24~26].

图 3 光波动频率对黄瓜光合速率(Pn)(A)和气孔导度(Gs)(B)的影响
Figure 3 Effects of changing frequency of fluctuating light on the net photosynthetic rate (A) and stomatal conductance (B) in cucumber leaves
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为保护植物叶片免受强光伤害, 植物在进化中发展形

成了一系列光破坏防御机制
[5~12]. 我们注意到提高波

动光频率导致黄瓜叶绿素含量下降, 而且叶绿素a/b比
值增加(图2). 波动光下黄瓜减少叶绿素含量和提高叶

绿素a/b比值都是在降低叶片和光系统Ⅱ反应中心的

光能捕获. 这与提高波动光频率条件下单位截面的光

能捕获(ABS/CSo)下降趋势是一致的(图5). 因此, 提高

波动光频率会降低黄瓜叶片的光能捕获.
热耗散是一种可以快速启动地光破坏防御机制,

在植物应对强光过程中起着非常重要的作用
[5,27]. 本

研究数据表明, 波动频率的提高能够导致光合速率降

低(图3), 所以波动光下生长的黄瓜幼苗光能过剩仍然

不可避免; 而且这种情况在光合作用启动过程中可能

会加剧. 数据表明, 波动光下伴随黄瓜快速下调天线

转化效率其热耗散迅速启动, 而且波动光的频率越高

热耗散能力也越高(图6). 所以, 提高波动光的频率能

够诱导热耗散能力增强.
此外, 除热耗散外活性氧清除系统也是重要的抗

氧化机制
[8,9]. 一般情况下, 当光合电子传递速率明显

快于碳同化时, O2作为电子受体接受电子,从而生产超

氧阴离子以及此后其他种类的活性氧
[5,28]. 活性氧在

SOD, APX和GR等抗氧化酶催化下被清除
[5,8,28]. 但是,

活性氧清除系统中的SOD, APX和GR的活性均随着波

动频率的提高而下降(图7), 暗示抗氧化酶促系统可能

不是黄瓜幼苗应对波动强光时氧化胁迫的重要策略.
考虑到光合作用由强光转入弱光后暗反应衰退很

快
[21], 当植物再次暴露在强光下而光合作用又不能迅

速启动
[13], 很可能此时黄瓜主要以热耗散的方式清除

图 4 光波动频率对黄瓜叶片快速荧光诱导动力学曲线的
影响. Vt: 相对荧光产量, 时间坐标为对数坐标
Figure 4 Effects of changing frequency of fluctuating light on the rise
kinetics of chlorophyll a fluorescence transients in cucumber leaves. Vt:
relative variable fluorescence plotted on logarithmic time scale

图 5 光波动频率对黄瓜叶片光系统Ⅱ最大光化学效率(Fv/Fm)(A)、单位截面反应中心的量(RC/CSO)(B)、单位截面的光能吸
收(ABS/CSO)(C)和单位截面电子传递效率(ETO/CSO)(D)的影响
Figure 5 Effects of changing frequency of fluctuating light on the maximum quantum yield of photosystem Ⅱ (A), the amount of active PSⅡ
reaction centers per unit area at t=0 (B), the absorption flux at t=0 (C) and electron transport flux per unit area at t=0 (D) in cucumber leaves
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过剩激发能.

3.3 黄瓜适应稳态和波动光环境的异同

与稳态弱光(T4)处理相比, 无论是稳态强光(T1),
还是波动强光(T2和T3), 黄瓜叶片叶绿素含量均相对

较低(图2A), 而叶片厚度、光合速率、热耗散能力和

生物量均明显提高(图1D, 3A, 6A和1B). 这些变化与

其他植物响应强光的规律一致. 所以, 本研究中随着波

动光频率提高黄瓜光合作用仍然表现出明显的强光适

应特征. 但是, 与稳态强光(T1)相比, 虽然各处理下光

量子总量相同, 伴随波动频率提高叶片厚度、光合速

率和生物量的增加幅度均下降. 所以, 增加强光波动

频率能够在一定程度上减弱叶片光合能力和生长对强

光的适应.
我们也注意到, 黄瓜通过增强热耗散和酶促抗氧

化系统的活性适应稳态强光环境. 不过, 黄瓜对波动

强光的适应更复杂. 与稳态强光相比, 波动频率较高

时能够更大程度上降低叶绿素含量, 增强热耗散. 这

很可能与其在波动光下光合作用启动过程中需要耗散

更多的过剩激发能有关. 更重要的是, 波动光下黄瓜抗

氧化系统的主要酶活性降低. 我们前期研究证明抗氧

化酶活性不仅随着光强的增加而增强, 而且强光照光

时间的延长也能够导致其活性增强
[22]. 所以, 推测提

高波动频率很可能因为间断了强光连续性而诱导活性

氧清除酶活性下降. 或者活性氧清除酶的活性主要是

不间断的强光照光诱导的.
我国很多地区在生长季多云天气较多, 因此植物

不得不经历波动的光环境. 本研究表明, 光波动频率

较高时会导致植物光合能力和生长受限. 因此, 对于

温室和植物工厂来说维持稳态光较波动光更有利于植

物的生长. 此外, 较高频率的波动光还会限制酶促抗氧

化系统主要酶的活性, 并可能导致其暴露在持续强光

下时活性氧代谢失衡, 进而诱发活性氧伤害. 所以, 选
择适应波动强光的植物品种, 而不仅仅是适应强光的

图 6 光波动频率对黄瓜叶片天线转化效率(Fv′/Fm′)(A)和非光化学猝灭(B)的影响
Figure 6 Effects of changing frequency of fluctuating light on antenna conversion efficiency of PSⅡ (Fv′/Fm′) (A) and non-photochemical
quenching (B) in cucumber seedlings

图 7 光波动频率对黄瓜叶片超氧化物歧化酶(A)、抗坏血酸过氧化物酶(B)和谷胱甘肽还原酶(C)的影响
Figure 7 Effects of changing frequency of fluctuating light on superoxide dismutase (A), ascorbate peroxidase (B) and glutathione reductase (C) in
cucumber seedlings
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品种, 可能对这些地区的田间栽培管理更有利.

4 结论

因此, 提高波动光的变化频率不仅导致黄瓜光合

能力下降, 还导致其主要抗氧化酶的活性降低, 所以

增强的热耗散可能是其应对波动光下过剩激发能的重

要机制. 与稳态强光相比, 黄瓜光合作用对波动光环境

的响应存在明显差异.
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Effects of changing frequency of fluctuating light on photosynthesis in
cucumber seedlings

QIAO MeiYu1,2, ZHANG YaJun1,2, LIU LiAn1, SHI Lei1, Ma QingHu1 & JIANG ChuangDao1

1 Key Laboratory of Plant Resources, Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093, China;
2 University of Chinese Academy of Sciences, Beijing 100049, China

Plants are often exposed to fluctuating light under natural conditions, but the effects of changing frequency of fluctuating light on
photosynthesis and related mechanism are not clear. In order to study the photosynthetic mechanism under fluctuating light, the
changes of morphology, chlorophyll content, gas exchange, chlorophyll a fluorescence and enzymatic antioxidant system were
compared in cucumber seedlings grown under different light regimes. Results showed that the plant height, biomass, leaf area and
specific leaf weight were significantly higher under high light treatment (T1, T2 and T3) than those of low light treatment (T4), and
these values decreased with the frequency of fluctuating light increasing (T2 and T3). Compared with low light treatment, the total
chlorophyll content decreased under high light, and enhancing the frequency of fluctuating light resulted in the decrease in the
chlorophyll content slightly. Photosynthetic rate and stomatal conductance in leaves grown under high light were higher than those
under low light, and the levels of both parameters decreased slightly with the changing frequency of fluctuating light increasing. The
results of chlorophyll a fluorescence induction kinetics showed that although there was no significant difference in the maximum
quantum yield of photosystem II (PSII), the electron transport activity of PSII in cucumber leaves decreased with the increase of the
changing frequency of fluctuating light. Increasing the changing frequency of fluctuating light led to an obvious decrease in antenna
conversion efficiency of PSII (Fv′/Fm′) and rapid increase in non-photochemical quenching (NPQ). In addition, the activities of the
major antioxidant enzymes in cucumber leaves grown under high light was higher than that under low light, yet the increase of the
frequency of fluctuating light reduced their activities. Therefore, enhancing the changing frequency of fluctuating light leads to a
decrease in photosynthetic rate and the activities of major antioxidant enzymes in cucumber seedlings, the enhanced thermal
dissipation may play a very important role in copying with excessive excited energy under fluctuating light. In addition, the difference
in acclimative mechanism between fluctuating and steady-state high light in cucumber seedlings were also discussed.

high light, fluctuating light, photosynthesis, chlorophyll a fluorescence, photoprotection
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