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冬季南亚热带森林演替中后期优势树种幼叶光保

护策略 
 

林威, 俞正超, 罗燕娜, 施楚亮, 赖宇波, 彭长连* 
(广东省植物发育生物工程重点实验室，华南师范大学生命科学学院, 广州 510631) 

 

摘要：为了解演替中期和后期优势树种对冬季不同光强的适应性，对在全光照(100%自然光强)和低光照(30%自然光强)下生

长的演替中期优势种木荷(Schima superba)、锥栗(Castanopsis chinensis)和黧蒴(Castanopsis fissa)及演替后期优势种华润楠

(Machilus chinensis)、黄果厚壳桂(Cryptocarya coninna)和厚壳桂(Cryptocarya chinensis)的生理生化响应进行了研究。结果表

明，与全光照相比，低光照下演替中期优势树种幼叶的非光化学猝灭(NPQ)、类胡萝卜素与叶绿素的比值(Car /Chl)和花色素

苷含量下降，细胞质膜渗透率增加；而演替后期优势树种幼叶的花色素苷含量增加、细胞质膜渗透率降低，且受光抑制的程

度低(Fv /Fm高)。此外，除总抗氧化能力外，演替中期优势树种幼叶的花色素苷含量、NPQ 和 Car/Chl 均显著低于演替后期

优势种。因此，演替后期优势树种可以通过灵活多样的光保护策略来提高对冬季强光环境的适应能力，而演替中期优势种在

光保护策略的多样性及光保护能力上均弱于演替后期优势种。 

关键词：群落演替；花色素苷；非光化学猝灭；光保护；冬季 

doi: 10.11926/jtsb.4264 

 

Photoprotection Strategies in Young Leaves of Dominant Species in Mid- 

and Late-Successional Stages of Low Subtropical Forest in Winter 
 

LIN Wei, YU Zheng-chao, LUO Yan-na, SHI Chu-liang, LAI Yu-bo, PENG Chang-lian* 
(Guangdong Key Laboratory of Biotechnology for Plant Development, School of Life Science, South China Normal University, Guangzhou 510631, China) 

 

Abstract: In order to understand the mechanism of photoprotection strategies of dominant species at different 

successional stages under different light environments in winter, the physiological and biochemical responsethree 

dominant species at mid-successional stage, i.e. Schima superba, Castanopsis chinensis and Castanopsis fissa and 

three dominant species at late-successional stage, i.e. Machilus chinensis, Cryptocarya coninna, Cryptocarya 

chinensis grown on full light (100% natural light) and low light (30% natural light) were studied. The results 

showed that, compared with full light, the non-photochemical quenching (NPQ), ratio of carotenoid to chlorophyll 

(Car/Chl) and anthocyanin content in young leaves of dominant species at mid-successional stage under low light 

decreased, and the relative cytoplasmic membrane leakage increased. On the contrary, the anthocyanin content in 

young leaves of dominant species in the late-successional stage increased, the relative cytoplasmic membrane 

leakage decreased, and the degree of light inhibition was low (high Fv /Fm). In addition, the anthocyanin content, 

NPQ and Car/Chl in young leaves of mid-successional species were significantly lower than those of late- 

successional species except of total antioxidant capacity. So, the dominant species at late-successional stage could 

improve their adaptability to high light environments in winter through their flexible light protection strategies. 
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However, the diversity of light protection strategies and light protection ability of dominant species at mid- 

successional stage were weaker than those at late-successional stage. 

Key words: Community succession; Anthocyanin; Non-photochemical quenching; Photoprotection; Winter 

 

光对植物具有重要意义，是植物进行光合作用

的能源基础，不仅影响植物的生长，同时对植物的

分布具有重要影响。在森林演替过程中光也是促进

群落内物种更替的主要环境因素之一1。在森林更

替和群落演替过程中，不同物种及同种物种在不同

的生长阶段对不同光照环境的响应与适应特性的

差异是推动群落演替的重要内在驱动力2–3。在南

亚热带森林，随着群落演替的进行，群落内部郁闭

度逐渐增加，从林冠层往下光照强度逐渐下降，同

时光质的组成也发生着变化，造成了群落内部复杂

的光照环境。因此光因子成了制约植物生长的关键

环境因子。光照过高或过低都会影响植物的生长。

高光环境会导致植物体内活性氧的积累4–5，这是

由于高光环境下植物叶片捕获的光能超过光合作

用所需光能，过剩光能可以诱导活性氧的产生，积

累的活性氧会在植物体中引发氧化损伤，最终会导

致生物大分子的破坏及植物细胞的死亡6。低光环

境对有些植物也会造成胁迫，特别是阳生植物，原

因在于低光环境下植物叶片中 Rubisco 含量下降, 

光合中间产物合成减少, 从而限制了叶片对CO2 的

吸收和传递电子能力, 在一定程度上限制了植物

NADP+再生能力, 使较多电子流向 O2, 提高了活性

氧自由基的产生速率7–8。 

过剩光能的产生和活性氧的积累对植物的生

长必然是严重的阻碍，因此在胁迫环境下如何耗散

过剩光能及清除活性氧对植物来说尤为重要。植物

在长期的进化过程中已形成多种策略来抵御环境

胁迫。花色素苷是一种水溶性的非光合色素，分布

于植物表皮细胞、叶肉细胞的液泡或植物的表皮毛

中9–11。大多数学者认为花色素苷具有屏蔽光能的

作用12–13。也有学者认为花色素苷在清除活性氧

方面起着重要作用14–15。花色素苷的积累是植物

抵御环境胁迫的手段之一。在没有花色素苷积累的

植物中，其他抗氧化物质在抵御环境胁迫中发挥着

重要作用。在夏季南亚热带森林中演替后期树种在

不积累花色素苷的情况下依靠类黄酮、总酚和类胡

萝卜素的协调作用提高了幼叶对高温高光的光保

护潜力16。暴露于高 UV-B 辐射的烟草(Nicotiana 

tabacum)通过提高总抗氧化能力来防止自身受到光

氧化破坏17。抗氧化能力通常是由一些低分子的抗

氧化物质贡献的，包括类黄酮、花色素苷、类胡萝

卜素、抗坏血酸、谷胱甘肽等18–20，在植物体内构

成非酶促抗氧化系统，起到清除活性氧的作用。此

外，体内吸收的多余光能的耗散也是植物进行自我

保护的一种重要机制21–22。许多研究表明，胁迫下

植物通过上调 NPQ 进行过量光能的耗散，从而避

免活性氧的形成23–24。 

目前对鼎湖山森林群落演替的研究多数集中

于研究不同演替阶段优势种对夏季光照环境的响

应机制上，很少报道对冬季光照环境的响应机制。

本研究通过比较物种幼叶的花色素苷、总抗氧化能

力和热耗散能力，探讨不同演替阶段优势种对冬季

光照环境的光保护机制的差异，以阐明其对冬季光

照环境的适应能力。 

 

1 材料和方法 

 

1.1 材料 

本试验以广东鼎湖山南亚热带森林 3 种演替中

期优势树种木荷(Schima superba)、锥栗(Castanopsis 

chinensis)、黧蒴(Castanopsis fissa)和 3 种演替后

期优势树种华润楠(Machilus chinensis)、黄果厚

壳桂 (Cryptocarya coninna)、厚壳桂 (Cryptocarya 

chinensis)为材料。从鼎湖山自然保护区采挖幼苗(株

高 1 cm 左右)，每树种 20 棵，在华南师范大学生命

科学学院试验场以盆栽的方式种植，种植的土壤为

3∶1 混合的粘土和泥炭土，容器直径为 50 cm，高

35 cm，每盆种植 1 棵幼苗。夏季每天浇水 1 次, 冬

季每 3 d 浇水 1 次, 每 3 个月使用复合肥施肥 1 次，

定期进行除草。待幼苗成活后进行光处理，设置全

光照(100%自然光强, full light, FL)，模拟冠层光照；

低光照(30%自然光强, low light, LL)，模拟林下光环

境25。树苗经遮光处理 3~4 a 后进行试验。 

 

1.2 细胞质膜渗透率的测定 

采集 6 种优势树种的新鲜幼叶和成熟叶，用水

清洗叶片表面。避开主叶脉用 8 mm 打孔器获取 5

片叶圆片，放入装有 10 mL 去离子水的 15 mL 试管



第 2 期 林威等: 冬季南亚热带森林演替中后期优势树种幼叶光保护策略 173 

 

 

中。室温静置 2 h，然后用电导仪(PP-15-P11, Sarto- 

rius, Germany)测溶液的电导值(R1)。将试管置于沸

水中 30 min，冷却后测电导值(R2)，以相对电导率

表示叶片细胞质膜的渗透率(R1/R2)。 

 

1.3 叶绿素荧光参数测定 

使用多功能植物测量仪 MultispeQ (PhotosynQ, 

USA)测定优势树种叶片的最大光化学效率(Fv /Fm)

和非光化学猝灭(NPQ)。在晴朗天气下，通过手机

蓝牙将手机与多功能植物测量仪配对，打开手机

PhotosynQ 软件与仪器连接，通过仪器上部的感光

装置接收自然光进行测定。每树种选取 3~5 株，分

别测量 5 片幼叶和成熟叶，在不损伤植物叶片和保

持环境状态不变的情况下用多功能植物测量仪夹

住叶片进行测定，将数据上传至 PhotosynQ 官网, 

从 PhotosynQ 官网下载数据。 

 

1.4 花色素苷含量测定 

将采集的新鲜幼叶和成熟叶用水清洗干净，用

8 mm 打孔器取 5 片叶圆片(避开主叶脉)放入 15 mL

试管中，加入 4 mL 1%盐酸-甲醇(V/V)在黑暗下 4℃

浸提 24 h，向浸提液中加入 2 mL 蒸馏水和 4 mL 氯

仿，待溶液充分混匀分层后取上清液用 UV2450 型

分光光度计(Shimadzu, Tokyo, Japan)在400和700 nm

处进行光谱吸收扫描。使用矢车菊素-3-O-葡萄糖苷

来制作标准曲线，以吸收光谱中达到峰值时的吸光

值计算叶片中花色素苷的含量。 

 

1.5 总抗氧化能力测定 

清洗新鲜的幼叶和成熟叶，避开主叶脉，用

8 mm 打孔器取 2 片叶圆片放入试管中，向试管中

加入 3 mL 95%甲醇，黑暗下 4℃浸提 24 h。样品的

总抗氧化能力(total antioxidant capacity, TAC)根据

提取液对 DPPH 的清除能力进行评估26。在避光条

件下吸取 20 μL 提取液和 3 mL 0.1 mol/L DPPH (用

95%甲醇配制)加入 4 mL 离心管中，混匀静置 5 min

后测定 517 nm 波长处的吸光值，以 95%甲醇溶液为

空白对照。以梯度稀释的DPPH溶液(10~100 μmol/L)

建立标准曲线，以单位叶面积清除 DPPH 的 μmol

数来表示叶片的总抗氧化能力。 

 

1.6 类胡萝卜素含量测定 

新鲜叶片清洗干净后用 8 mm 打孔器取 2 片叶

圆片，放入 10 mL 离心管中，加入少量的液氮并用

金属棒将叶圆片捣碎成粉末状，加入 4 mL 80%丙酮

在 4℃冰箱中浸提过夜。将提取液充分摇匀，静置

后吸取上清液，在波长 663、645 和 470 nm 处测定

吸光值，以 80%的丙酮作为空白对照。参考 Wellburn

的公式27计算叶绿素 a (Chl a)、叶绿素 b (Chl b)、

总叶绿素(Chl a+b)及类胡萝卜素(Car)的含量。 

 

1.7 数据分析 

以平均值±标准误表示数据。采用 SPSS 25.0 软

件进行数据统计分析和多重比较。Duncan 多重比较

法检验不同演替阶段植物叶片在不同光强下生理指

标的差异显著性，显著性水平为 0.05。使用 Sigma- 

plot 12.5 软件进行作图。 

 

2 结果和分析 

 

2.1 细胞质膜渗透率的变化 

植物在遭受非生物胁迫时通常会积累活性氧,

从而出现膜脂过氧化现象。结果表明，在全光照(FL)

下，演替后期的华润楠、黄果厚壳桂和厚壳桂幼叶

的细胞质膜渗透率高于演替中期的木荷、锥栗和黧

蒴幼叶(表 1)，其中黄果厚壳桂幼叶的膜渗透率最高, 

 

表 1 光照强度对优势种叶片细胞质膜渗透率的影响 

Table 1 Effects of light intensity on relative cell membrane leakage of dominant species leaves 

植物 

Species 

100%自然光强 Full light intensity (FL) 
 

30%自然光强 30% Light intensity (LL) 

幼叶 Young leaf 成熟叶 Mature leaf 幼叶 Young leaf 成熟叶 Mature leaf 

木荷 Schima superba 0.1400.001c 0.2500.021a  0.1700.012c 0.2170.015ab 

锥栗 Castanopsis chinensis 0.1220.007b 0.2640.021a  0.1500.018b 0.2690.013a 

黧蒴 Castanopsis fissa 0.1070.016c 0.2330.025ab  0.1800.011b 0.252 .0.016a 

华润楠 Machilus chinensis 0.1900.002c 0.2150.007b  0.1450.016c 0.2830.027a 

黄果厚壳桂 Cryptocarya coninna 0.2710.017a 0.2580.016a  0.2060.007b 0.2650.021a 

厚壳桂 Cryptocarya chinensis 0.1730.021b 0.2900.024a  0.1450.006b 0.2950.009a 
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为 0.271，是演替中期优势种木荷、锥栗和黧蒴幼

叶的 2 倍。与 FL 相比，低光照(LL)下演替后期优

势种幼叶的细胞质膜渗透率降低，其中黄果厚壳桂

幼叶的降幅最大，为 23%。而演替中期优势种幼叶

细胞质膜渗透率则上升，其中黧蒴幼叶升幅达到

68%。 

 

2.2 叶绿素荧光参数的变化 

Fv /Fm的变化反映了植物受到光抑制的程度。从

图 1 可见，在不同光照条件间，演替中期和后期优

势种成熟叶的 Fv /Fm差异不显著。与演替中期优势

种相比，FL 下演替后期优势种幼叶的 Fv /Fm明显更

低，演替中期优势种幼叶的 Fv /Fm大于 0.6，而演替

后期优势种幼叶的 Fv /Fm小于 0.6；LL 下演替后期优

势种幼叶的 Fv/Fm显著高于 FL，Fv /Fm值与演替中

期优势种相近，而演替中期优势种幼叶在 LL 和 FL

间的 Fv /Fm没有显著差异。无论是 LL 还是 FL，演

替后期优势种幼叶的 NPQ 都明显高于演替中期, 

尤其是黄果厚壳桂和厚壳桂幼叶，分别为 0.64 和

0.63，是演替中期优势种锥栗的 3 倍。与 FL相比, LL

下 2 个演替阶段优势种幼叶的 NPQ 都出现显著下

降(图 2)，其中演替后期优势种降幅最大，黄果厚壳

桂和厚壳桂幼叶的 NPQ 都比 FL 下降一半。 

 

2.3 花色素苷含量变化 

从图 3 可见，2 个演替阶段优势种的成熟叶都

不积累花色素苷。演替中期优势种除黧蒴幼叶积累

少量花色素苷外，木荷和锥栗的幼叶在 FL 和 LL

下都不积累花色素苷。然而，在演替后期优势种的

幼叶在 FL 和 LL 下都会积累花色素苷，其中 FL 下

华润楠幼叶花色素苷的积累最高，分别为 FL 下木

荷和锥栗幼叶的 40 和 10 倍。并且 LL 下演替后期优

势种幼叶花色素苷的积累明显大于 FL，其中黄果厚

壳桂幼叶花色素苷的积累达到了 0.841 μmol/cm2，为

FL 下的 2 倍。 

 

2.4 总抗氧化能力的变化 

从表 2 可见，幼叶的总抗氧化能力显著大于成

熟叶。在 FL 下，2 个演替阶段优势种幼叶的总抗氧

化能力要显著高于 LL 下。与演替后期优势种相比,

 

 

图 1 光照强度对优势种叶片最大光化学效率(Fv / Fm)的影响。柱上不同字母表示差异显著(P<0.05)。FL: 100%自然光强; LL: 30%自然光强。下图同。 

Fig. 1 Effects of light intensity on maximum photochemical efficiency (Fv / Fm) of dominant species leaves. Different letters upon column indicate significant 

difference at 0.05 level. FL: Full light intensity; LL: 30% light intensity. The same is following Figures. 
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图 2 光照强度对优势种叶片非光化学淬灭(NPQ)的影响 

Fig. 2 Effect of light intensity on non-photochemical quenching (NPQ) of dominant species leaves 

 

 
图 3 光照强度对优势种叶片花色素苷含量的影响 

Fig. 3 Effect of light intensity on anthocyanin content of dominant species leaves 

 

演替中期优势种叶片的总抗氧化能力更强。FL

下 3个演替中期优势种幼叶的总抗氧化能力均超

过 500 μmol/cm2, 而演替后期优势种幼叶的总抗氧

化能力均低于 500 μmol/cm2。LL 下演替中期优势种

幼叶的总抗氧化能力尽管明显低于 FL 下，但依旧

维持在与演替后期树种相等水平。 
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表 2 光照强度对优势种叶片总抗氧化能力(TAC)的影响 

Table 2 Effects of light intensity on total antioxidant capacity (TAC) of dominant species leaves 

植物 

Species 

100%自然光强 Full light intensity (FL) 
 

30%自然光强 30% light intensity (LL) 

幼叶 Young leaf 成熟叶 Mature leaf 幼叶 Young leaf 成熟叶 Mature leaf 

木荷 Schima superba 527.6216.902a 189.29318.589c  342.4616.551b 175.89817.553c 

锥栗 Castanopsis chinensis 562.8139.15a 218.4883.512c  360.4575.48b 175.6986.614d 

黧蒴 Castanopsis fissa 645.3958.088a 250.88110.075c  545.4178.088b 214.8891.469d 

华润楠 Machilus chinensis 440.0406.702a 178.8977.31c  410.4464.789b 168.8991.599c 

黄果厚壳桂 Cryptocarya coninna 441.63917.639a 208.0912.537c  344.46114.548b 189.2952.828c 

厚壳桂 Cryptocarya chinensis 438.04014.637a 79.51923.028b  414.6456.296a 79.51923.028b 

 

2.5 Car/Chl 的变化 

Car/Chl 是反映植物对光氧化防护能力的一

个重要指标。从图 4 可见，在 FL 下，演替后期

优势种幼叶的 Car/Chl明显高于演替中期优势种，

其中以黄果厚壳桂和厚壳桂最高，Car/Chl 值超

过 0.5，为演替中期优势种的 2~5 倍。在 LL 下, 演

替中期优势种木荷幼叶的 Car/Chl 显著增加，锥

栗和黧蒴幼叶的 Car/Chl 与 FL 无显著差异。而在

LL 下，演替后期优势种华润楠幼叶的 Car/Chl 略

微下降，但与 FL 间无显著差异，而黄果厚壳桂和

厚壳桂幼叶的 Car/Chl 显著下降，但仍高于演替

中期优势种。 

 

 

图 4 光照强度对优势种叶片 Car /Chl 的影响 

Fig. 4 Effect of light intensity on Car / Chl of dominant species leaves 

 

3 结论和讨论 
 

在南亚热带森林群落演替过程中，随着不同生

长特性的植物入侵，森林群落内部逐渐形成复杂多

样的光照环境，而不同演替阶段优势种对光照的要

求是不同的。这就要求不同演替阶段优势种采用不

同的光保护策略来适应复杂的光环境。冬季不同光

照环境下演替后期优势种在花色素苷含量、总抗氧

化能力、NPQ 和 Car/Chl 的变化上比演替中期更加

灵活多样，因而展现出了对冬季不同光照环境较强
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的适应能力，而演替中期优势种只在高光环境下具

有较强的光保护能力。 

在南亚热带森林中植物的生长受制于环境因

子的多变性，尤其是复杂多变的光照环境对植物的

影响最为明显。由于不同植物的生长在森林中形成

了不同层次的森林群落，因此造就了不同层次群落

之间复杂多变的光照条件28。在林冠层往往是高

光照，而在林冠层以下，太阳辐射量逐层递减。然

而，光强过高或过低都会影响植物的生长，因此植

物对多变的光照环境的适应尤为重要。活性氧的积

累是植物遭受胁迫伤害的结果。研究表明，当植物

处于高光环境时，其捕获的光能中仅有部分用于光

合作用，因此必然会产生过剩光能，这就导致了叶

片中活性氧的增加29–30。另有学者认为遮阴环境

也会导致植物体内活性氧的增加31。如果活性氧

得不到及时清除就会破坏植物细胞膜，使膜脂出现

过氧化现象。细胞膜渗透率的变化是衡量细胞膜损

伤程度的一个重要指示，也是衡量胁迫环境下植物

细胞膜结构完整性的重要指标[32]。从膜渗透率来

看，与全光照相比，30%光照下的演替中期优势种

幼叶膜渗透率更高，因此演替中期优势种在 30%光

照下受到更大的膜损伤，而演替后期优势种的生长

在全光照下受到限制，因为全光照下演替后期优势

种幼叶膜渗透率高于 30%光照。植物对环境胁迫的

响应也可体现在植物叶绿素荧光的变化上。Fv /Fm

下降一般可用于衡量植物遭受光抑制的程度, Fv /Fm

越低说明植物遭受的光抑制强度越强 [33–34]。从

Fv /Fm 来看，演替后期优势种在全光照下受到的光

抑制大于演替中期，但是在 30%光照下演替后期优

势种面临的环境胁迫压力明显变小，因为全光照下

演替后期优势种幼叶的 Fv/Fm要低于演替中期，并

且 30%光照下演替后期优势种幼叶的 Fv /Fm显著

更高。 

植物在遭受到胁迫伤害时往往采用多种防御

手段抵御环境胁迫。花色素苷的积累被认为是植物

抵御环境胁迫的一种有效手段。在多数研究中，花

色素苷都被发现具有清除活性氧及滤光的功能[35–36], 

包括在高温、高光、低温、干旱和营养缺乏等胁迫

环境中。本研究结果表明，花色素苷的积累模式与

Fv /Fm的变化趋势一致。2 种光强下演替后期优势种

幼叶都积累了花色素苷，但是 30%光照下花色素

苷含量明显更高，这与 30%光照下演替后期优势种

幼叶 Fv/Fm高于全光照的一致。而 2 种光强下演替

中期优势种幼叶除黧蒴几乎不积累花色素苷外, 2

种光强下花色素苷的变化也与其幼叶的 Fv /Fm变化

一致。这说明高含量的花色素苷为演替后期优势种

提供较强防御光抑制的能力，尤其是在 30%光照

下。植物通过积累花色素苷来抵御环境胁迫只是其

防御策略的一种，植物在面对环境胁迫时还可以通

过积累其他的抗氧化物质来达到抗氧化作用，例如

类黄酮、总酚等[37–38], 这体现在总抗氧化能力上。

本研究结果表明，与演替后期优势种相比，总抗氧

化能力在全光照下演替中期优势种幼叶中表现出

更强的光保护潜力，表明在全光照下，演替中期优

势种比演替后期优势种积累更多其他的抗氧化物

质，这些抗氧化物质的积累可以弥补花色素苷积累

缺少的缺陷而起到抵御环境胁迫的作用。然而与全

光照相比，30%光照下演替后期优势种幼叶的总抗

氧化能力仅略微下降，而演替中期的总抗氧化能力

则明显下降，这与 30%光照下演替中期优势种幼叶

膜渗透率显著上升的趋势正好相反，表明 30%光照

下演替中期优势种抗氧化能力的下降导致环境胁

迫对植物叶片的伤害增加。类胡萝卜素是植物进行

光抑制防御的一种重要物质[39]，Car/Chl 在一定程

度上反映了植物的光保护潜力[40]。无论是全光照还

是 30%光照，演替后期优势种幼叶的 Car/Chl 都大

于演替中期的，这与 Zhang 等[41]报道演替后期优势

种的叶黄素含量大于演替中期的结果是一致的，表

明提高热耗散潜能是演替后期优势种幼叶应对不

同光照环境的适应策略，尤其是在全光照下。NPQ

是植物用于光保护的一种保护机制，通常用于耗散

多余的吸收光能，防止活性氧的形成[42–43]。我们的

研究表明，无论是全光照还是 30%光照，演替后期

优势种幼叶的NPQ都高于演替中期，表明利用NPQ

来提高热耗散也是演替后期优势种对不同光照环

境的一种适应策略。并且在全光照下，演替后期优

势种除华润楠外，黄果厚壳桂和厚壳桂幼叶的 NPQ

比 30%光照下高 1 倍，这可能是通过提高 NPQ 来

弥补花色素苷积累的不足。 
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