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小麦幼苗从低光到强光适应过程中光合和抗氧化酶变化 

李宏伟   李  滨   郑  琪   李振声*

中国科学院遗传与发育生物学研究所植物细胞与染色体工程国家重点实验室，北京 100101 

摘  要：为了研究小麦对强光的响应过程，以小偃 54幼苗为试材，检测了强光处理 0、1、3、8、24和 48 h的光合速率、叶

绿素含量、最大光化学效率、抗氧化酶活性及色素结合蛋白基因的表达变化。结果表明，当小麦从低光转入强光后，净光合

速率(Pn)、气孔导度(Gs)、蒸腾速率(Tr)变化呈单峰曲线，均在强光 8 h达到最大值，而在强光 48 h下降至强光处理前的水平；

叶绿素b含量降低，叶绿素a/b升高；PSII最大光化学效率降低，热耗散增强；抗氧化酶如SOD、CAT、APX和GR活力诱导增

强，均在强光处理 48 h达最大值。强光处理 8 h后LHCII亚基基因表达受到明显抑制，强光处理 48 h降至最低，早期光诱导

蛋白基因在强光处理 3 h诱导表达，而在强光处理 8 h后表达量降低，叶黄素循环的关键酶VDE和ZEP基因的表达也在强光处

理 48 h降至最低。  
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Abstract: When plants absorb excessive light energy, a large number of reactive oxygen species is generally produced resulting in 

the degradation of DNA, proteins, and pigments in plants. For wheat (Triticum aestivum L.) grown in North China, the 

photooxidation induced by high light (HL) during grain-filling period usually causes great losses in grain yield. It is important to 

understand the mechanism of wheat plant in response to HL for HL-tolerant breeding in wheat. Xiaoyan 54, a wheat cultivar with 

high resistance to HL, is an ideal material to disclose photosynthesis characteristics of wheat when exposed to HL. In this study, the 

third-leaf seedlings of Xiaoyan 54 were grown under the condition low light to HL in a growth chamber. The seedlings were sampled 

at 0, 1, 3, 8, 24, and 48 h of HL treatment. Simultaneously, the net photosynthetic rate (Pn), chlorophyll content (Chl), and 

fluorescence parameters were measured with the second leaf. The activities of antioxidant enzymes, such as superoxide dismutase 

(SOD), catalase (CAT), ascorbate peroxidase (APX), and glutathione reductase (GR), were also determined. In addition, expression 

pattern of the pigment binding protein related genes were evaluated. The results showed that Pn increased in the photosynthetic 

induction stage that was from 0 h to 8 h of HL treatment, but decreased continuously during the photoinhibition stage that was from 8 

h to 48 h of HL treatment. The maximum Pn value of 18 µmol CO2 m-2 s-1 was observed at the 8 h timepoint of HL treatment. The 

parameters Gs, Ci, and Tr changed similarly to Pn and reached the peaks at the 8 h timepoint of treatment. The contents of total 

chlorophyll and chlorophyll a only changed slightly during the 48 h of HL treatment. In contrast, chlorophyll b reduced significantly 

from 24 h to 48 h of treatment, and the ratio of chlorophyll a/b increased from 8 h to 48 h of HL treatment. At one hour of HL 

treatment, the maximum quantum efficiency of PSII (Fv/Fm), the maximum fluorescence (Fm), and variable fluorescence (Fv) were 

down-regulated significantly, when the heat dissipation was enhanced. The activities of SOD, CAT, APX, and GR were induced to 

higher levels with the highest value at 24 h timepoint of HL treatment. From 8 h to 48 h of HL treatment, the Talhcb genes, encoding 

LHCII subunits, were down-regulated at the RNA levels. At the early stage of HL treatment (0–3 h), TaELIP1 and TaELIP3 were 
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induced, but repressed from 8 h to 48 h. As key enzymes in xanthophyll cycle, the transcripts of TaVDE and TaZEP responded 

differently to HL treatment. The expression of TaVDE decreased remarkably at 8 h of HL treatment and maintained a rather low level 

till 48 h. However, the expression of TaZEP showed an increase trend from 3 h to 24 h, and decreased at 48 h. In conclusion, when 

wheat seedlings exposed to continuous HL for 48 h, photooxidative stress occurred resulting in reductions of Pn, Fv/Fm, Chl b, and 

the expressions of pigment binding protein genes, but activation of the antioxidant enzymes. 

Keywords: Wheat; High light; Photooxidation; Gene expression 

强光会引起植物叶片发生光抑制或光氧化而使其光合效率降低, 在没有其他胁迫因素时，光抑制至少
可使光合生产力降低 10%[1]。在小麦籽粒灌浆期，强光引起的光氧化会促使叶片早衰而造成小麦减产。即

使在苗期，强光低温也会引起叶片“光漂白”而影响作物正常生长。因此，强光胁迫是限制作物产量的重要
因素之一[2]。在长期进化过程中，植物形成了多种适应强光的机制。首先，通过提高光合能力而避免能量

相对过剩，如当植物从弱光转入强光下时，短时间内，光合速率增加[3]、Rubisco酶活提高[4]、电子传递加

快、光合磷酸化ATP合成增加[5]; 其次，通过调整光系统II (PS II)捕光色素蛋白复合体(light harvest complex, 
LHC II)以减少光能吸收，如强光下PSII反应中心捕光色素蛋白复合体减少[6-7], 再通过依赖于叶黄素循环的
热耗散过程耗散过剩光能[8]。此外，通过包括抗氧化酶如超氧化物歧化酶(superoxide dismutase, SOD)、过
氧化氢酶(catalase, CAT)、抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate peroxidase, APX)和谷胱甘肽还原酶(glutathione 
reductase, GR)等在内的抗氧化系统清除活性氧而起到光保护作用[9]。植物对强光响应的分子机制研究已取

得了许多重要进展，如相继发现与热耗散有关的VDE[10]、PsbS [11]及ELIP (early light induced protein)基因[12]

具有光保护作用。此外，利用基因芯片发现了很多基因受强光诱导或抑制表达[5]。 
关于植物对强光的响应机制已用模式植物拟南芥[10-12]和水稻[5]开展了很多研究，但对重要的粮食作物

小麦尚缺乏深入研究。然而不同的植物对强光的响应机制可能不尽相同，并非所有从模式植物得出的结果

都适用于小麦，不同基因型小麦对强光响应机制也不尽相同，而且对小麦响应强光机制的研究结果可能直

接应用于小麦品种选育过程。因此，以小麦品种为试材探讨强光响应的生理机制有重要意义。小偃 54 是
从含有长穗偃麦草染色体片段的小偃 6号变异株系中选育而来的。它不仅继承了小偃 6号抗条锈病、优质
的特性，还继承了其抗光氧化特性。研究其响应强光胁迫的过程对于揭示其抗光氧化特性和选育抗光氧化

小麦品系具有重要实践意义。尽管已发现小偃 54 具有明显的抗强光特点[13-15]，但这些研究是在离体强光

或大田条件下完成的。由于离体条件不能完全反映连体叶片对强光的响应过程，而大田自然条件下不可控

的温度、湿度、光强、干旱等因素的影响，使小麦响应强光的过程更为复杂。因此，有必要简化试验因素，

在温度相对稳定的室内，采用人工强光处理小麦幼苗，有助于揭示小麦响应强光的机制。本文就小麦幼苗

从低光转入强光的光合与抗氧化系统酶活变化进行了研究，为进一步研究小麦响应强光的分子生理机制提

供基础。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与处理 
小偃 54种子经表面消毒后萌发，选择芽长一致的种子在培养间(光强 100 µmol m-2 s-1，温度 26~28℃，

湿度 40%~60%)用小麦营养液培养[16]，每 3 d更换一次营养液。选择生长一致的三叶期幼苗，经 100 µmol m-2 
s-1连续低光下预处理 2 d后，转入 1200 µmol m-2 s-1强光处理，其他培养条件不变。分别于处理后 0、1、3、
8、24和 48 h取第二叶测定各指标，每个时间点设 4~6个重复。 
1.2  叶绿素含量、光合速率和叶绿素荧光参数的测定 

参照Arnon[17]的方法测定叶绿素含量。用LI-6400 光合测定系统(LI-COR，美国)测定净光合速率(Pn)、
气孔导度(Gs)、胞间二氧化碳浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr)。测定时CO2浓度为(410±16) µmol mol-1，设定光强为

1 200 µmol m-2 s-1。小麦叶片暗适应 30 min后用Handy-PEA (Hansatech, 英国)植物效率仪测定叶绿素荧光参
数Fo、Fm、Fv、Fv/Fm、TRo/CS、ETo/CS、DIo/CS、P.I.、RC/CSo和RC/CSm

[18-19]。 
1.3  抗氧化系统酶活性测定 
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参照Grace和Logan[20]的方法制备粗酶液，对APX、CAT和GR的活性测定方法略作改进，以单位鲜重样
品每分钟测定光吸收变化作为酶活力单位。参照王爱国等[21]的方法测定SOD酶活力，560 nm波长下测定
NBT还原产物的量，以抑制NBT还原量 50%所需的酶量为一个活力单位。 
1.4  基因表达分析  

利用 Trizol(Invitrogen, 美国)试剂提取总 RNA。以去 DNA的 RNA为模板，按照说明书方法，用M-MLV
逆转录酶(Promega, 美国)合成 cDNA第一链。以小麦 TaTublin基因作为内参，根据已公布的小麦 EST设计
引物(表 1)进行 RT-PCR半定量分析，检测基因表达变化。 

表 1  用于检测部分色素结合基因表达变化的引物 

Table 1  Primers of selected genes used for expression analysis 

基因 Gene 正向引物 Forward primer (5′–3′) 反向引物 Reverse primer (5′–3′) 

TaLhcb1 GGAGAACACACAATACACC CCCATTATGTGTGCAGTTC 

TaLhcb4 AAAGGCCGAGGAGGACAA CCACCGACCACTTAAGAGG 

TaLhcb5 CCCTTCTCCCTCAACTTTG TGTGCACGTACGGCACAT 

TaLhcb6 TCAGCGACCTCACCGTCA CCCCAAAGAAGTCACGGACA 

TaELIP1 GCCTGTTGCAGCATCTG GTTTTACACGTTGATGAAGGG 

TaELIP3 CCAAGTGTCATCACCATC CGTGGCTACAACAGTTAGTAC 

TaZEP ATCCAGATCCAGAGCAACGCGCT AAGAGATCACCTTCAAATTTCCGGC 

TaTublin ACCGCCAGCTCTTCCACCCT TCACTGGGGCATAGGAGGAA 

1.5  数据分析  
用 SPSS 11.5 for Windows软件进行方差分析和显著性测验。 

2  结果与分析 

2.1  强光处理下光合参数的变化 
当小麦幼苗从低光转入强光后，净光合速率(Pn)的变化可以分为两个阶段, 一是强光处理 0~8 h后的光

合诱导期，二是强光处理 8~48 h后的光抑制期。在光合诱导期随着强光处理时间的延长，光合速率逐渐增
加，强光处理 1 h后光合速率就开始显著增加，在 8 h时达到最大值(18 µmol CO2 m-2 s-1)；强光处理 8 h后Pn

开始下降，到 48 h时接近强光处理前的水平(图 1-A)。在此过程中，Gs和Tr与Pn的变化趋势相似，呈单峰曲

线，均在强光 8 h达到最大值(图 1-B和D)。尽管Ci在强光 3 h和 8 h也有显著增加，但总的看来Ci变化幅度小

于光合速率变化(图 1-C)。在光合抑制阶段随Gs降低，Ci也逐渐降低，但强光处理 48 h后尽管Gs已降到强光

处理前的水平，而Ci仍略高于强光处理前的水平。因此，强光处理 48 h后光合速率的下降，不仅由于气孔
导度的降低引起，还可能与光合碳同化的酶(如Rubisco等)活性降低有关。 
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图 1  小麦幼苗从低光转入强光不同时间光合参数变化 

Fig. 1  Changes of photosynthetic rate related parameters in second-leaf of wheat seedlings when transferred from low to high light condition 

标以相同字母的测定值在 0.05概率水平上差异不显著。 

Measurements marked with the same letter are not significantly different at 0.05 probability level. 

 
2.2  强光处理下叶绿素含量的变化 

不同时间强光处理的总叶绿素含量和叶绿素 a含量变化不显著(图 2-A和 B)，而在强光处理 24 h后叶
绿素 b显著减少(图 2-C)，叶绿素 a/b比值则在强光 8 h后显著升高(图 2-D)。叶绿素 a/b比值的升高主要是
由于叶绿素 b的减少引起。叶绿素 b特异地与光系统 II天线蛋白(light harvesting complex protein, LHCP II)
结合。强光下叶绿素 b减少表明，LHCP II减少，叶片光能捕获能量减少。 
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图 2  小麦幼苗从低光转入强光不同时间的叶绿素含量变化 

Fig. 2  Changes of chlorophyll content in second-leaf of wheat seedlings when transferred from low to high light growth condition 

标以相同字母的测定值在 0.05概率水平上差异不显著。 

Measurements marked with the same letter are not significantly different at 0.05 probability level. 

 
2.3  强光处理下 PS II最大光化学效率和最大荧光的变化 

当小麦从低光转入强光处理 1 h后，叶绿素荧光参数就发生了显著变化(表 2)。强光处理 1 h后，其最
大荧光(Fm)、可变荧光(Fv)、最大光化学效率(Fv/Fm)显著降低，尽管强光处理 48 h后略有回升，但仍显著
低于强光处理前的水平。P.I.是反映叶绿素吸收、捕获、传递及耗散能量的综合性能指数，仅在强光处理
24 h后显著降低。不同于Fv/Fm，P.I.是由单位面积吸收、捕获和电子传递的光能共同决定的，所以P.I.对强
光的响应也不同于Fv/Fm。DIo/CS为单位面积耗散的能量，在强光 1 h后DIo/CS显著增加，表明强光下热耗
散过程加强。RC/CSm为最大荧光时单位面积上开放反应中心的数量，强光处理 1~24 h后RC/CSm显著减少，

而在强光处理 48 h后有所回升，与强光处理前差异不显著。其他荧光参数如最小荧光(Fo)、单位面积吸收
的能量(ABSo/CS)、捕获的能量(TRo/CS)、电子传递的能量(ETo/CS)及最小荧光时的单位面积反应中心的数量
(RC/CSo)变化未达显著水平(数据未列出)。可见强光是通过降低Fm而降低PS II最大光化学效率(Fv/Fm)；尽
管RC/CSm和P.I.有所降低，但光能的吸收、捕获和电子传递未受影响，小偃 54主要通过增强热耗散过程适
应强光。 
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表 2  不同时间强光处理的叶绿素荧光参数变化 
Table 2  Changes of chlorophyll fluorescence parameters in second-leaf of wheat seedlings transferred from low to high light growth condition 

强光处理 Treatment with high light 参数 
Parameter 0 h 1 h 3 h 8 h 24 h 48 h 

Fm 2916±63.4 2469.5±281.1** 2470.0±86.0** 2289.8±183.9** 2086.3±317.6** 2330.7±84.2**

Fv 2461.8±58.7 2003.3±243.4** 1996.5±102.2** 1814.3±171.7** 1629.3±278.5** 1884.7±66.1**

Fv/Fm 0.844±0.004 0.811±0.009** 0.808±0.014** 0.792±0.012** 0.780±0.016** 0.809±0.006**

P.I. 1.89±0.11 1.52±0.50 1.65±0.26 1.64±0.78 1.09±0.10* 1.81±0.38 

DIo/CS 70.8±2.5 88.2±7.2** 91.1±10.1** 99.0±4.8** 100.5±4.1** 85.4±6.9**

RC/CSm 1367.4±68.2 1103.9±194.2* 1148.1±65.4* 1041.5±209.5** 935.2±154.3** 1156.1±76.0 

Fm: 最大荧光; Fv: 可变荧光; Fv/Fm: 最大光化学效率; P.I.: 综合性能指数; DIo/CS: 单位反应中心耗散的能量; RC/CSm: 最大荧光时的反应中心
的数目; *和**分别表示 0.05和 0.01显著水平。 

Fm: maximum fluorescence; Fv: variable fluorescence; Fv/Fm: maximum quantum efficiency of photosystem II; P.I.: performance index; DIo/CS: 
dissipated excitation energy at time zero per cross-section; RC/CSm: active reaction centers at maximum fluorescence per cross-section; * and ** denote the 
significance at 0.05 and 0.01 probability levels, respectively. 

2.4  强光处理下抗氧化系统酶活性的变化 
当小麦幼苗从低光转入强光后，SOD、CAT、 APX和 GR的活力持续升高。尽管 SOD活力在强光处

理 1 h后略有下降，但未达显著水平，而当强光处理 24 h和 48 h后，SOD活显著增强(图 3-A)；CAT受强
光持续诱导，强光处理 3 h后显著增加，处理 48 h后达到最高，约为处理前的 1.8倍(图 3-B)；APX对强
光更敏感，在强光处理 1 h后活性显著增加，之后持续增加，在处理 48 h达到最大值，约为处理前的 2.1
倍(图 3-C)；GR活性在强光处理 8 h后显著升高，在处理 48 h后诱导幅度最大(图 3-D)。可见在小麦幼苗
从低光转入强光后，APX最早响应，其次为 CAT和 GR，SOD响应最慢。强光处理 48 h就可以显著诱导
抗氧化酶活力，表明这时小麦幼苗处于较为严重的光氧化胁迫中。 
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图 3  小麦幼苗从低光转入强光不同时间抗氧化酶活性的变化 
Fig. 3  Changes of the activities of antioxidant enzymes in second-leaf of wheat seedlings transferred from low to high light growth condition 

A: 超氧化物酶; B: 过氧化氢酶; C: 抗坏血酸过氧化物酶; D: 谷胱甘肽还原酶。标以相同字母的测定值在 0.05概率水平上差异不显著。 
A: superoxide dismutase (SOD); B: catalase (CAT); C: ascorbate peroxidase (APX); D: glutathione reductase (GR). Measurements marked with the same letter 

are not significantly different at 0.05 probability level. 



2.5  强光处理下色素结合蛋白基因表达分析 
小麦幼苗转入强光后，色素结合蛋白基因的表达发生了明显变化(图 4)。TaLhcb基因表达量逐渐降低，

至强光处理 48 h降至最低。不同 TaLhcb基因表达量降低快慢与程度不同，其中 TaLhcb1最敏感，在强光
处理 8 h时表达受到明显抑制，而表达丰度最高的 TaLhcb5表达量下降较慢，但也在强光处理 48 h后降至
最低。强光处理 3 h内，TaELIP1和 TaELIP3表达量逐渐增强，但处理 3 h后表达量下降。TaVDE的表达
量在处理 3 h内变化不大，而在处理 8 h明显下降，保持在一个较低水平； TaZEP在强光处理 3 h内表达
量增加，在处理 48 h时表达量降低。TaVDE和 TaZEP基因表达变化说明，叶黄素循环为主的热耗散对小
麦响应短时间强光胁迫具有更重要的作用。 
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图 4  RT-PCR检测小麦幼苗从低光转入强光不同时间色素结合蛋白(亚基)基因表达变化 

Fig. 4  Expression patterns of pigment binding protein related genes in second-leaf of wheat seedlings transferred from low to high light growth 
condition  

Talhcb：小麦 PSII捕光色素蛋白复合体亚基基因；TaELIP：小麦早期光诱导蛋白基因；TaVDE：小麦紫黄质脱环氧化酶基因；TaZEP：小麦玉米黄素
环氧化酶基因。 

Talhcb: encoding the light-harvesting chlorophyll a/b proteins of photosystem II; TaELIP: encoding the early light induced protein; TaVDE: encoding the 
violaxanthin de-epoxidase; TaZEP: encoding the zeaxanthin epoxidase. 

3  讨论 

在强光下当植物叶片吸收的光能超过光合作用所能利用的范围之后，过剩光能的过度激发会促使大量

活性氧产生。这些活性氧会破坏细胞组分如脂、碳水化合物、蛋白和核酸而导致膜脂过氧化[25]，最终引起

细胞程序化死亡[26]。植物对强光的响应可分为短期快速响应和长期缓慢响应两种[6]。短期响应在几分钟内

就可以发生，主要包括状态转换、热耗散[9]等。长期响应在数小时或数天内完成，主要涉及光合机构组分、

功能和结构的变化。在本研究中，当小麦幼苗转入强光后，按照净光合速率变化，小麦对强光的响应过程

可分为光合诱导期(强光处理 0~8 h)和光抑制阶段(强光处理 8~48 h)。前者光合速率逐渐增加，在强光处理
8 h时达到最大值；而后者光合速率持续下降(图 1)，这不仅由于气孔因素造成，还可能与Rubisco等光合碳
同化酶活性和最大光化学效率(Fv/Fm)降低有关。 

LHCII的主要功能是吸收光能，并将其迅速传递到反应中心。通过分析强光处理不同时间叶绿素含量和
Lhcb基因表达变化，可以反映小麦LHCII对强光的适应性变化。当小麦幼苗转到强光后，叶绿素b含量在强
光处理 24 h和 48 h后显著降低，而叶绿素a/b比值在强光处理 8 h后显著升高(图 2)。Chl a/b反映了LHCII的
不同积累水平，也间接反映光能的捕获及其在PSI和PSII之间的分配情况。叶绿素b是一种与LHCII特异结合
的叶绿素分子，它的减少和叶绿素a/b比值的升高表明LHCII复合体减少[5]。与叶绿素变化相似，在光抑制

阶段TaLhcb基因表达量明显降低，证明LHCII复合体亚基含量降低。这利于减少光能吸收，避免因吸收过
多光能引起的光破坏[22-24,27-28]。 
强光胁迫下，抗氧化酶类如 SOD、CAT、APX和 GR等可以通过直接或间接清除活性氧而起光保护作

用。这些抗氧化酶活力受强光诱导，但不同的抗氧化酶对强光响应的快慢和程度不同(图 3)。例如，与强
光处理 0 h相比，APX活力在强光处理 1 h时显著提高，CAT和 GR的活性在强光处理 3 h时显著增强，
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而 SOD在强光处理 24 h时活性显著增加。对短时间(1 h)的强光响应，可能同为清除过氧化氢的 APX比
CAT更重要。在强光处理 48 h时，上述所有抗氧化酶活性均达到最大值，表明连续强光处理 48 h已经使
小麦幼苗处于较为严重的光氧化胁迫下。 

ELIP是高等植物核基因编码的类囊体膜蛋白，可以结合叶绿素，属于捕光色素蛋白复合体家族。ELIP
的转录和翻译随光强的日变化而变化，早晨和下午表达量低，而中午ELIP蛋白含量最高[29]。在本研究中，

短时间内(3 h)强光诱导TaELIP1和TaELIP3的表达，但 3 h后表达下降，到强光 48 h时表达量最低，暗示
TaELIP可能参与小麦快速响应强光过程，但其具体作用机制有待继续研究。 
叶黄素循环被认为是小麦光保护的重要途径之一[30]。在叶黄素循环中，VDE是催化紫黄质(violaxanthin)

经环氧玉米黄质(antheraxanthin)转化为玉米黄质(zeaxanthin)，而ZEP则催化这一反应的逆反应。玉米黄质可
以直接清除激发态的叶绿素分子(1Chl)[8]或通过结合于PsbS蛋白或其他色素结合蛋白(如CP26)引起蛋白构
象变化，形成耗散中心而耗散过剩光能[31]。在强光处理 3 h内TaVDE转录保持较高水平，而TaZEP表达水平
相对较低，说明在短时间强光下，叶黄素循环中形成较多的玉米黄质，有利于过剩光能的热耗散。然而，

在长时间强光(光氧化阶段)下TaVDE表达量降低，叶黄素循环所起的光保护作用可能被减弱。 
小麦籽粒灌浆期的旗叶抗强光能力对产量更重要，但为了便于研究，本试验以小偃 54幼苗为试验材料，

采用连续强光处理活体幼苗，研究其响应强光的生理及基因表达变化。鉴于小麦响应强光过程的复杂性，

进一步研究将从基因表达角度比较抗光氧化的小偃 54 和不抗光氧化的其他小麦品种的强光响应过程，以
揭示小偃 54抗强光的分子遗传机制。 

4  结论 

小麦幼苗转入强光后，短时间内(小于 8 h)处于光合诱导期，光合速率、气孔导度和蒸腾速率逐渐增加；
而在较长时间(大于 8 h)强光处理后，光合速率、气孔导度和蒸腾速率逐渐减少，处理时间越长降幅越大；
叶绿素a/b比值升高和色素结合蛋白复合体亚基基因表达量降低，说明小麦通过减少LHCII复合体减少光能
吸收，避免因吸收过多光能而引起的光破坏；强光处理 48 h Fv/Fm显著下降，而抗氧化酶如SOD、CAT、
APX和GR等活性显著增加，说明此时小麦幼苗处于光氧化胁迫之下。ELIP和叶黄素循环对于短时间强光
响应起重要作用。 
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