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摘要：频发的极端高温和热浪事件严重威胁着城市园林植物的生长与存活，植物叶片耐热性能够反映植物对热胁迫的耐受性

和适应能力。探究城市园林树种叶片耐热性与叶片结构性状的关系，可以揭示城市植物在热胁迫下的生态适应策略，从而提

高对园林树种响应和适应高温的预测能力。该研究以重庆市 10 种常见园林树种[桑科(Moraceae)榕属(Ficus)植物 3 种、木兰

科(Magnoliaceae)木兰属(Magnolia)植物 4 种和蔷薇科(Rosaceae)植物 3 种]为研究对象，比较了 3 类树种在 2022 年热浪事件

下的叶片受损率、叶片耐热性和结构性状，并分析了其不同的热适应策略。结果表明，自然热浪下叶片受损率与叶片耐热性

存在显著负相关关系。桑科榕属植物的叶片耐热性较高，因此其叶片受损率较低；而木兰科植物和蔷薇科植物叶片耐热性较

低，但在热浪下可能会通过改变叶倾角、脱落叶片等适应策略来躲避热胁迫。同时，叶片耐热性与叶片面积、叶片上表皮厚

度和栅栏海绵组织厚度比存在显著负相关关系，这些性状可以较好预测叶片的耐热性。因此，热浪下 3 类典型园林木本植物

的热适应策略研究，对城市耐热树种的选择和树木在热胁迫下的损伤风险预测具有重要意义。 

关键词：叶片耐热性；叶片功能性状；榕属；木兰属；自然热浪 

doi: 10.11926/jtsb.4965        CSTR:32235.14.jtsb.4965 
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Abstract: Frequent extreme high temperature and heat waves seriously threaten the growth and survival of urban 

plants. The heat resistance of leaves can reflect the tolerance and adaptability of plants to heat stress. Exploring 

the relationship between leaf heat tolerance and their structural traits in urban garden tree species can reveal the 
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ecological adaptation strategies of urban plants under heat stress, thereby enhancing the predictive ability of their 

responses and adaptations to high temperatures. This study took 10 common urban garden tree species in 

Chongqing (3 species of Ficus from Moraceae, 4 species of Magnolia from Magnoliaceae, and 3 species from 

Rosaceae) as research subjects, comparing their leaf damage rates, heat tolerance, and structural traits during the 

2022 heatwave event, and analyzing their different heat adaptation strategies. The results showed that there was a 

significant negative correlation between leaf damage rate and heat tolerance under natural heatwaves. The leaves 

of Ficus species from Moraceae had higher heat tolerance, resulting in lower leaf damage rates; while Magnolia 

species and Rosaceae species had lower heat tolerance, but they might avoid heat stress through adaptation 

strategies such as changing leaf inclination angles and shedding leaves during heatwaves. Additionally, heat 

tolerance was significantly negatively correlated with leaf area, upper epidermis thickness, and the ratio of 

palisade to spongy tissue thickness. These traits can predict leaf heat tolerance relatively well. Therefore, the study 

of heat adaptation strategies of three typical urban garden woody plants under heatwaves is of great significance 

for the selection of heat-tolerant tree species in cities and the prediction of damage risks to trees under heat stress.  

Key words: Leaf heat tolerance; Leaf functional trait; Ficus; Magnolia; Natural heat wave 

 

热浪事件是指在某地区发生的连续一段时间

气温超过历史高温极值或极端阈值(近20 a日平均气

温 95%分位值)的高温事件，气象上一般指最高气温

大于或等于 35 ℃，且持续 3 d 或以上的事件[1]。自

1950 年以来，全球各地区热浪事件发生的频率与强

度都呈上升趋势[2]。这种频繁的极端高温事件对植

物生长构成了严峻挑战，因为它们会削弱光合作

用、增强呼吸作用，并干扰气孔的正常功能[3–5]。

在高温环境下，植物叶片温度升高，促使植物必须

通过调节蒸腾作用来实现降温，以减少热胁迫的伤

害，这一过程对于植物在热浪中的存活至关重要。

同时，热岛效应导致城市环境增温更显著，进一步

加剧了植物所遭受的热胁迫[6]。近年来，热浪事件

导致的城市树种冠层叶片损伤和枯梢现象时有发

生[7–8]，这不仅破坏了城市绿化建设，也影响了居

民的生活环境。然而，在气候变化的背景下，植物

对极端高温与热浪事件的响应机制尚不明确。 

叶片光合耐热性是反映叶片对热胁迫敏感性

和耐受性的关键指标。光系统 II 是植物细胞利用光

能的主要场所，对温度极为敏感。当环境温度升高

到一定阈值，光系统 II 将受到不可逆损伤，导致植

物叶片无法维持基本的生理功能[9]。光系统 II 最大

量子效率(Fv/Fm)是研究植物光合生理状态的重要

叶绿素荧光参数，叶片光合耐热性通常以热诱导下

Fv/Fm 的变化来进行量化[10]。叶片耐热性常用的具

体指标是 Tcrit (Fv/Fm 降低 15%对应的温度，表征光

系统 II 受损的起始温度)和 T50 (Fv/Fm 降低 50%时

对应的温度，表征光系统 II 半数受损时的温度)[11]。

Tcrit与 T50作为衡量植物在高温环境下存活能力的关

键指标，在叶片耐热性研究中得到了广泛的应用。

虽然叶片耐热性反映了植物耐受高温的能力，但仅

仅通过测量Tcrit与T50还不足以全面评估植物在热胁

迫下的安全性(热安全性)[12]。目前，热力安全边际

(thermal safety margin, TSM)受到了许多研究者的关

注，TSM 是 Tcrit或 T50与植物叶片最高温度(Tleaf max)

之间的差值，表征叶片光系统 II 的热安全性。 

植物功能性状是其对特定环境适应性的反

映[13]。研究表明，叶片的结构性状在一定程度上决

定了叶片耐热性。一方面，叶片形态结构性状能够

影响其升温速率[14–15]。具有较大边界和面积的叶片

与周围空气的热交换较慢，导致叶片温度与空气温

度解耦程度较高[14]，从而在叶片与空气间形成较大

的温差，进而影响叶片对高温的响应。尽管如此, 叶

片面积与耐热性之间的关系在不同研究中并不一

致。多数研究并未发现叶片面积和耐热性(如 T50)

之间存在直接关联[16–17]。然而，也有研究表明，在

亚洲红树林植物和城市园林落叶植物中，叶片耐热

性与叶片面积存在正相关关系[18–19]。相反，在干热

生境中，小叶片可能比大叶片更能适应高温环境[20]。

叶片比叶重(leaf mass area, LMA)是另一个衡量植

物叶片结构特征的重要指标。理论上，LMA 较高

的叶片可能通过延迟叶片升温[21]来维持较低的叶

片温度，因而不需要较高的耐热性也能够应对一定

程度的热胁迫[21–22]。然而，一些研究表明 LMA 与

叶片耐热性 T50 之间存在正相关关系[16,23–24]，这可

能是由于高 LMA 的叶片通常具有更大的组织密度, 
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能在高温下为叶片提供更多保护。另一方面，叶片

的解剖结构性状也能够影响叶片的耐热性。较高的

气孔密度和较大的气孔可能增强植物的蒸腾，从而

对叶片起到降温作用[25]。从叶横切面解剖结构来

看，厚的叶上表皮层可以有效地减少热量向叶肉组

织传递，减轻对叶片光系统的损害。高的栅栏海绵

组织厚度比有助于植物在强辐射环境下保持高光

合能力[26]，其光系统更不易受损伤，理论上会具有

更高的耐热性。总的来说，叶片功能性状对耐热性

的影响是多方面的，叶片形态、解剖结构性状如何

影响叶片耐热性值得进一步研究。 

在面对高温胁迫时，除了采取“耐热”策略，植

物还可能采取“避热”策略，主要包括：(1) 通过改

变叶倾角来降低叶片受到的辐射量[11]；(2) 通过叶

片的蒸腾降温来避免高温对类囊体膜流动性的破

坏[27–28]；(3) 通过落叶来减少树冠蒸腾面积[29]。因

此，在当前热浪频发的背景下，系统研究植物在自

然热浪下的受损情况和生态适应策略是十分必要

的。然而，目前对城市常见树种的叶片耐热性研究

多局限于其与叶片形态特征的关联性分析，或针对

单一科属的探讨，城市树种间叶片耐热性的对比研

究及其与叶片各功能性状间关系鲜有报道。重庆市

位于中国西南部，夏季受副热带高压影响，加之城

市热岛效应，常年遭受高温热浪的频繁侵袭，本研

究选取了重庆市 3 类典型树种(桑科榕属植物 3 种、

木兰科木兰属植物4种和蔷薇科植物3种)为研究对

象，通过测定 2022 年自然热浪下叶片受损率、叶

片耐热性和叶片结构性状等指标，旨在分析 3 类典

型树种叶片耐热性的差异及其与高温胁迫下叶片

受损情况的关系；叶片形态结构和解剖结构性状的

差异及其对叶片耐热性的影响，从而探究不同植物

在热胁迫下生理生态适应策略，以期为城市园林植

物的热损伤风险评估与耐热树种的选择提供科学

参考。 

 

1 材料和方法 
 

1.1 研究地概况 

本研究在重庆市万州区(30°49′ N, 108°22′ E)开

展 , 该地属亚热带季风性气候，年平均气温为

18.80 ℃, 1 月平均气温为 7.90 ℃，7 月平均气温为

28.30 ℃，年均降水量为 1 077 mm，干湿季明显，4

月至 9 月为湿季，10 月至次年 3 月为旱季，80%的

降水集中在湿季。在 2022 年夏季，中国长江流域发

生了自 1961 年有完整气象观测记录以来，综合强度

最强的区域性高温事件[30]。作为著名的火炉城市, 

重庆在 2022 年夏季气温超历史极值，发生了多次热

浪事件。热浪期间研究地区的日最高温为 43.1 ℃，

并且热浪时间持续了 32 d (图 1)，这为了解热浪

下植物叶片损伤状况和热适应策略提供了良好的

机会。 

1.2 材料 

本研究地点选择在重庆市内受热浪影响明显、

人为管理较少、植物多样性较高的太白岩公园中,

于第 2 次热浪后的 8 月 27 日—28 日开展采样工作

(共 10 种常见园林树种，其中桑科榕属植物 3 种、

木兰科木兰属植物 4 种、蔷薇科植物 3 种；表 1)。

每种树选择 3~5 株个体，对每株采样个体在 12:00—  

15:00 分别剪取树木暴露在阳光下的冠层外部的叶

片，迅速将叶片装入装有湿纸巾的自封袋中，再装

入黑色塑料袋(避光，暗适应)，带回实验室测定叶

片光系统 II 活性。 

1.3 方法 

本实验测定了叶片受损情况、叶片耐热性和叶

片结构性状等 18 个功能性状。所有性状均在 2022

年的 8 月—9 月测定完成。 

1.3.1 植物受损情况测定 

叶片受损率(leaf damage rate, LDR)    为了量

化热浪引起的叶片组织损伤，根据前人目测评估的

方法，记录每种植物个体冠层中受损叶片的百分

比，即受损叶片占整个植株冠层的百分比。具体来

说，叶子表面出现褐色的灼伤区域被认为是叶子损

伤，2 个人对每棵树的叶片受损率进行评估，两者

结果相近则取平均值，差异较大则请第 3 人进行估

计，每物种选取 5 株个体，最终取平均值代表该种

的叶片受损率。 

叶片光系统 II 活性    使用 Fv/Fm (光系统 II

最大量子效率)表示。在每株采样个体中随机抽取

4~7 片叶片，以确保每物种有 20 片叶片重复，将采

到的叶片室温暗处理 2 h 后，使用多通道连续监测

荧光仪(Monitoring-PAM, Walz, Germany)测定室温

下的 Fv/Fm。 

1.3.2 叶片耐热性与叶片最高温度的测定 

将采回的叶片剪成 2 cm×2 cm 的小片(每物种

需要约 60 块小片)，每个自封袋内装入 5~6 块小片，

叶片不要堆叠，将袋中的空气排出并封好防止漏水。 



610 热带亚热带植物学报           第 33 卷 

 

 

 
图 1 2022 年夏季重庆市日最高温和降水量 

Fig. 1 Daily maximum temperature and precipitation in Chongqing during summer of 2022 

 

表 1 自然热浪下选择的 10 种常见园林树种 

Table 1 Ten common horticultural tree species selected under natural heatwaves 

科 
Family 

属 
Genus 

植物 
Species 

缩写 
Abbreviation 

平均树高 
Mean height (m) 

平均胸径 
Mean DBH (cm) 

桑科 Moraceae 榕属 Ficus 小叶榕 F. concinna Fc 18.0 44.0 

榕属 Ficus 尖叶榕 F. henryi Fh 8.5 35.0 

榕属 Ficus 黄葛树 F. virens Fv 9.0 21.0 

木兰科 Magnoliaceae 木兰属 Magnolia 乐昌含笑 M. chapensis Mc 15.0 30.0 

木兰属 Magnolia 紫玉兰 M. liliiflora Ml 11.0 33.5 

木兰属 Magnolia 白玉兰 M. denudata Md 10.0 12.0 

木兰属 Magnolia 广玉兰 M. grandiflora Mg 7.0 11.0 

蔷薇科 Rosaceae 枇杷属 Eriobotrya 枇杷 E. japonica Ej 2.5 12.0 

李属 Prunus 日本晚樱 P. serrulata Ps 6.0 12.0 

李属 Prunus 桃 P. persica Pp 9.0 15.5 

 
设置其中一个自封袋的样品为室温(25 ℃)，直接放

入黑色塑料袋中进行暗处理 24 h。水浴锅设置温度

梯度为 36 ℃、41 ℃、46 ℃、50 ℃、52 ℃、54 ℃、

56 ℃和 60 ℃，对应温度的水浴锅中分别放入样品

进行处理 15 min，确保样品完全浸没水中以充分加

热。处理完成后将装有叶片的自封袋取出，迅速装

到黑色塑料袋中室温避光保存 24 h。然后在暗室中

使用多通道连续监测荧光仪测定 Fv/Fm。叶片水浴

处理的温度和对应Fv/Fm之间关系的拟合曲线即为

植物叶片的耐热性曲线，使用 R 语言中“fitplc”包的

Weibull 函数进行拟合[24]。根据拟合曲线得到叶片

Fv/Fm 下降 15%时对应的温度为 Tcrit，下降 50%时

的温度为 T50。 

另外，在实验当天的 12:00—14:00 (气温最高的

时段)使用红外热像仪(FLIR ONE Pro, Teledyne FLIR, 

America)对物种的向阳冠层叶片进行多次测温(每

物种 3~5 株个体重复)，以记录叶片最高温度(Tleaf max), 

并计算 2 个热力安全边际(TSM)指标为叶片 T50 (或

Tcrit)与叶片最高温度的差值 (TSM50=T50–Tleaf max; 

TSMcrit=Tcrit–Tleaf max)。 

1.3.3 叶片结构性状测定 

使用扫描仪(CanoScan LiDE 100; Canon, Japan)

扫描叶片，并利用软件 Image J测定叶面积(leaf area, 

LA, cm2)，然后将叶片置于 70 ℃烘箱中 72 h，测定

叶片的干重(leaf dry weight, Wdry, g)。叶片比叶重

(leaf mass per area, LMA, g/m2)为叶片干重与叶片

面积的比值。 

叶片厚度相关性状采用徒手切片法制作切片,

从叶片中部主脉两侧剪取 0.5 cm×0.5 cm 的方块, 用

刀片切割叶片方块，每次切下一片后，轻轻从刀口

取下，置于载玻片上，加入一滴清水，盖上盖玻片，

制成临时装片。然后在带有数码相机的显微镜及配
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套电脑图像分析系统软件下进行观察拍照，利用软

件 Image J测量叶片厚度(leaf thickness, LT, μm)，上、

下表皮细胞厚度(thickness of upper epider- mis, Tup; 

thickness of lower epidermis, Tlow, μm)，栅栏组织厚

度(thickness of palisade tissue, Tp, μm)，海绵组织厚

度(thickness of spongy tissue, Ts, μm)等叶片解剖结

构指标，并计算叶片栅栏和海绵组织厚度比(pali- 

sade to spongy mesophyll thickness ratio, P/S), 每个

指标重复测量 5 组数据。 

叶片气孔相关性状的测定采用了指甲油印迹

法。先将叶片表面擦拭干净，随后在其表面均匀涂

抹一层透明的指甲油。待指甲油完全干燥后，迅速

使用透明胶带粘附并撕下指甲油所形成的薄膜层, 

再将薄膜层剪成 1.0 cm×1.0 cm 方块，置于载玻片

上展平，盖好盖玻片做上标记。在带有数码相机的

显微镜及配套电脑图像分析系统软件下进行观察

拍照，在 100 倍镜视野下利用软件 Image J 统计气

孔数目，计算气孔密度(stomatal density, SD, n/mm2; 

气孔密度=气孔数目/视野面积)；在 400 倍镜视野下

随机选取气孔，测量保卫细胞长度(guard cell length, 

GCL, μm)并计算气孔指数(stomatal pore index, SPI)

公式。气孔指数的计算方法是气孔密度乘以保卫细

胞的平方(SPI=GCL2×SD)。每个物种制作 3 个切片，

每个切片观测 3 个视野。 

1.4 数据分析 

所有分析均使用 R 语言(Version 4.3.2)实现[31]。

首先利用 Shapiro-Wilkinson法进行残差分布的正态

性检验，利用 Levene’s 法进行方差齐性的检验，对

于不满足的数据进行对数转换，以满足参数检验的

基本要求。 

利用 R 中的“agricolae”包，通过单因素方差分

析(One-Way ANOVA)和多重比较(least significant 

difference test, LSD)对比 3 类典型植物叶片受损情

况、叶片耐热性与结构解剖性状的差异。使用

Pearson 线性相关分析叶片耐热性与叶片受损情况、

叶片结构性状的关系。利用 R 中的“factoextra”和

“FactoMineR”包，通过主成分分析(principal compo- 

nent analysis, PCA)对测定性状进行降维，找出影响

不同科属植物叶片耐热性的结构性状。 

 

2 结果和分析 
 

2.1 叶片受损率、耐热性和叶片结构性状的差异 

3 类典型园林树种的叶片受损率、部分耐热

性状和结构性状存在显著差异(图 1, 表 2)。在 10

种常见园林树种中，蔷薇科植物的叶片受损率显 
 

表 2 自然热浪下 3 类典型树种叶片损伤情况、叶片耐热性和结构性状的多重比较 

Table 2 LSD-tests of leaf damage status, heat tolerance and structural traits of three typical plants under natural heat waves 

性状  
Trait 

桑科 (n=3)  
Moraceae 

木兰科 (n=4) 
Magnoliaceae 

蔷薇科 (n=3) 
Rosaceae 

叶片受损 Leaf damage rate, LDR /% 2.50±2.50b 30.63±25.53ab 60.00±20.00a 

光系统 II 最大量子效率 Maximum quantum efficiency of photosystem II, Fv/Fm 0.73±0.04a 0.69±0.11a 0.75±0.03a 

叶片最高温度 Maximum leaf temperature, Tleaf max (℃) 36.03±6.16a 42.98±4.71a 39.83±2.16a 

叶片耐热性 Leaf heat tolerance, Tcrit (℃) 46.63±3.72a 45.27±1.85a 42.69±1.60a 

叶片耐热性 Leaf heat tolerance, T50 (℃) 53.31±2.10a 50.66±1.49ab 49.42±2.33a 

热力安全边际 Thermal safety margin, TSMcrit (℃) 10.59±9.81a 2.29±6.12a 4.62±4.41a 

热力安全边际 Thermal safety margin, TSM50 (℃) 17.27±7.61a 7.68±5.55b 9.58±0.91ab 

叶片比叶重 Leaf mass per area, LMA (g/m2) 88.17±20.93a 83.18±40.31a 111.92±67.19a 

叶片面积 Leaf area, LA (cm2) 55.78±42.31a 84.29±38.76a 76.93±76.86a 

叶片厚度 Leaf thickness, LT (μm) 227.91±116.87a 289.91±91.99a 227.07±83.29a 

上表皮细胞厚度 Thickness of upper epidermis, Tup (μm) 42.71±19.94a 27.23±10.51a 23.15±6.62a 

下表皮细胞厚度 Thickness of lower epidermis, Tlow (μm) 21.91±17.51a 20.12±7.93a 16.85±2.61a 

栅栏组织厚度 Thickness of palisade tissue, Tp (μm) 98.15±49.34a 122.22±40.45a 102.08±44.64a 

海绵组织厚度 Thickness of spongy tissue, Ts (μm) 97.72±65.85a 120.35±36.57a 85.00±41.09a 

栅栏和海绵组织厚度比 Palisade to spongy mesophyll thickness ratio, P/S 0.85±0.09b 1.06±0.13ab 1.24±0.10a 

保卫细胞长度 Guard cell length, GCL (μm) 18.15±1.39a 21.62±7.23a 22.11±3.24a 

气孔密度 Stomatal density, SD (n/mm2) 497.23±278.78a 354.51±128.64a 326.08±76.86a 

气孔指数 Stomatal pore index, SPI 0.16±0.07a 0.15±0.06a 0.16±0.01a 

数据后不同字母表示差异显著(P<0.05, LSD 多重比较)。下同 

Data followed different letters indicate significant differences at 0.05 level by LSD multiple comparison. The same below 
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著高于木兰科木兰属植物和桑科榕属植物，且桑

科榕属植物的叶片受损率最低，其中小叶榕(Ficus 

concinna)热浪下的叶片受损率为 0%。与之相匹配, 

桑科榕属植物的叶片耐热性 T50 显著高于木兰科木

兰属植物和蔷薇科植物，其中叶片受损率为 0%的

小叶榕 T50 最高，为 54.59 ℃，蔷薇科植物的 T50 最

低(图 2)。3 类植物叶片的热力安全边际 TSM50 存在

显著差异(图 3)，桑科榕属植物的 TSM50 显著高于

木兰科木兰属植物和蔷薇科植物，木兰科的 TSM50

最低，但三者 Tcrit、TSMcrit 的差异并不显著。 

在叶片的结构性状方面，3 类植物的栅栏和海

绵组织厚度比(P/S)存在显著差异，蔷薇科植物的

P/S 最高。此外，三者的叶片面积、比叶重和其他

叶片厚度相关的性状(LT, Tup, Tlow, Tp, Ts)与气孔

相关的性状差异均不显著。 

PCA 结果表明桑科榕属植物、木兰科木兰属植

物和蔷薇科植物可以在 2 个 PC 轴定义空间内明显

区分。前 2 个主成分解释了叶片功能性状总变异的

66.2% (PC1：39.7%；PC2：26.5%；图 4)。其中叶

片耐热性、热力安全边际和叶片受损率对 PC1 有较

高的贡献率，其中叶片受损率(LDR)和叶片面积(LA)

为第一主成分的正值端最高值，叶片耐热性(Tcrit、

T50)和热力安全边际(TSMcrit、TSM50)为负值端最高

值；而叶片厚度(LT)、叶片下表皮厚度(Tlow)和海绵

 

 
图 2 自然热浪下 10 种常见园林树种叶片耐热性拟合曲线。Fv/Fm: 光系统 II 最大量子效率; T50: 叶片耐热性; 物种缩写见表 1。下同 

Fig. 2 Fitted curves of leaf heat resistance for 10 common garden tree species under natural heatwaves. Fv/Fm: Maximum quantum efficiency of photosystem II; 

T50: Leaf heat tolerance; Species abbreviations see Table 1. The same below 
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图 3 自然热浪下 10 种常见园林树种的叶片受损率(LDR)、叶片耐热性(T50)、热力安全边际(TSM50)和叶片栅栏海绵组织厚度比(P/S)。 

Fig. 3 Leaf damage ratio (LDR), leaf heat tolerance (T50), leaf thermal safety margin (TSM50) and ratio of palisade to spongy mesophyll thickness (P/S) among 

ten garden tree species under natural heatwaves.  
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组织厚度(Ts)对 PC2 的贡献率较高，均为第二主成

分的正值端。总体来说，以 PC1 轴的正负两端代表

叶片受损率高低两端，可以发现桑科榕属植物具有

较低的叶片受损率、较高的叶片耐热性，而木兰科

木兰属植物和蔷薇科植物具有更高的叶片受损率、

更低的叶片耐热性，表明在自然热浪下桑科榕属植

物采取“耐热”策略应对高温胁迫，而木兰科木兰属

植物和蔷薇科植物则更可能采取“避热”策略。 

2.2 热浪下叶片受损率与叶片耐热性的关系 

叶片耐热性(Tcrit、T50)、热力安全边际 TSM50

与叶片受损率呈显著的负相关关系(图 5)，虽然 Tcrit

与叶片受损率之间的负相关关系不显著，但呈现出  

 

 
图 4 自然热浪下 3 类典型园林木本植物基于 18 个功能性状的主成分分析。性状缩写见表 2。下同 

Fig. 4 Principal component analysis of ten garden tree species from three typical plants based on 18 leaf functional traits under natural heatwaves. Trait 

abbreviation see Table 2. The same below 

 

 
图 5 热浪下叶片受损率(LDR)与叶片耐热性(T50、Tcrit)、热力安全边际(TSM50、TSMcrit)的关系 

Fig. 5 Relationships between leaf damage rate (LDR) and leaf heat tolerance (T50, Tcrit), thermal safety margin (TSM50, TSMcrit) under heatwaves 
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负相关趋势(P=0.09)。其中木兰科木兰属 2 种植物

的叶片热力安全边际 TSMcrit 为负值，即叶片最高温

度超过了 Tcrit。 

2.3 热浪下叶片耐热性与叶片结构性状的关系 

叶片 T50 与叶片面积(LA)呈显著的负相关关系,

而与叶片上表皮厚度(Tup)存在显著正相关关系(图

6)。叶片耐热性 T50 主要受叶片面积(LA)和叶片上

表皮厚度(Tup)的显著影响，而叶片耐热性 Tcrit 主要

受叶片栅栏和海绵组织厚度比(P/S)的显著影响(图

7)。P/S 与 T50 之间的相关关系并不显著，但与 Tcrit

存在显著负相关关系。此外，叶片 Tcrit、T50 与叶片

的其他结构性状无显著相关关系。 

 

3 讨论和结论 
 

3.1 自然热浪下 3 类典型树种的耐热性和结构性状

差异 

本研究表明与木兰科、蔷薇科植物相比，桑科

榕属植物叶片耐热性 T50 最高，叶片受损率最低。

桑科榕属植物较高的叶片耐热性T50导致了其热力

安全边际较宽(即 TSM50 值较高)，因为叶片最高温

度在 3 种典型科植物之间没有显著差异，这说明在 

 

 
图 6 热浪下叶片耐热性(T50、Tcrit)与叶片面积(LA)、叶片上表皮厚度(Tup)、叶片栅栏海绵组织厚度比(P/S)的关系 

Fig. 6 Relationships between leaf heat tolerance (T50, Tcrit) and leaf area (LA), thickness of leaf upper epidermis (Tup) and ratio of palisade to spongy mesophyll 

thickness (P/S) under heat waves 

 

 
图 7 热浪下叶片耐热性 T50、Tcrit 与叶片结构性状的相关性。红色: 正相关关系; 蓝色: 负相关关系; *: P<0.05。性状缩写见表 2. 

Fig. 7 Correlations between T50, Tcrit and leaf structural traits. Red: Positive correlation; Blue: Negative correlation; *: P<0.05. Abbreviations of traits see Table 2.
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同一环境条件下，桑科榕属植物更不易受到高温胁

迫的影响。尽管三者的 Tcrit 没有表现出显著差异, 

但值得注意的是，本研究中桑科榕属植物叶片的

Tcrit平均值为 46.63 ℃，略高于木兰科(平均 45.26 ℃)

和蔷薇科植物(平均 42.69 ℃)，与热带森林植物的

Tcrit (平均 46.70 ℃)相似[32]。作为热带与亚热带常绿

阔叶林中代表性的植物类群，桑科榕属植物较强的

叶片耐热性可能是其长期适应热带高温气候的结

果，全国广布的木兰科植物叶片耐热性居中，而作

为温带地区代表性的蔷薇科植物在高温下叶片受

损率最高。 

叶片的结构性状方面，蔷薇科植物叶片的栅栏

和海绵组织厚度比(P/S)高于木兰科、桑科榕属植

物，且 P/S 数值均高于 1，即其叶片栅栏组织厚度

大于海绵组织厚度。而桑科榕属植物则相反，其 P/S

数值均低于 1，这与前人对 8 种榕属植物叶片解剖

性状的分析结果一致[33]。这种结构上的差异可能与

植物对光照、温度和水分等环境因素的适应有关。

栅栏组织通常位于叶片上表皮下方，含有大量的叶

绿体，有利于光的吸收和光合作用的进行，栅栏组

织较厚的叶片可能在高光照条件下更有效地进行

光合作用。而海绵组织较厚的叶片可能具有更好的

水分保持能力，从而保持较低的叶片温度。然而, 三

者在叶片比叶重、叶片面积以及其他叶片厚度和气

孔相关的性状方面没有显著差异，原因可能与本研

究同一科属内不同物种的叶片结构性状变异性较

大有关。 

3.2 自然热浪下 3 类典型树种的不同热适应策略 

本研究表明这 10种常见园林木本植物的叶片耐

热性(Tcrit、T50)、热力安全边际(TSMcrit、TSM50)均

与叶片受损率呈显著负相关，这与前人[8,34]在温室

与野外实验的结果一致。桑科榕属植物具有较高的

叶片耐热性，在热浪下叶片变黄或叶片脱落的程度

较轻，表明桑科榕属植物在面对高温胁迫时可能偏

向采用“耐热”策略。 

除“耐热”策略外，在面对高温胁迫时植物还有

可能采用“避热”策略。首先，前人[35]研究表明部分

木兰科植物可以通过改变叶倾角来减少叶片受阳

光照射的面积，从而降低叶片温度，减少入射光对叶

片光系统的损伤，如广玉兰(Magnolia grandiflora)、

白玉兰(M. denudata)。然而，在本研究的 4 种木兰

科树种中，叶片耐热性 T50 较低的白玉兰(48.45 ℃)

的叶片受损率较高(50%)，表明通过改变叶倾角的

“避热”策略的效果可能并不显著，耐热性较低的树

种仍会在热浪中受到较大的热损伤。其次，叶片蒸

腾降温也是植物的一种“避热”策略，气孔的蒸腾调

节作用对于热浪期间叶片温度的调节十分重要[36–37], 

但本研究 3 类树种具有相似的气孔性状，其蒸腾调

节潜力可能也相似，这也许部分解释了 3 类树种叶

片温度的相似性。同时，研究地重庆在 2022 年 6 月

至 8 月多次发生热浪事件，并且最高温度达 43.1 ℃, 

即使植物在热浪开始时利用蒸腾作用，降低了叶片

温度，但是随着温度的上升，植物也会很快关闭气

孔以减少热浪期间的水分流失[6]，这也削弱了不同

植物叶片温度之间的差异。前人研究也表明，随着

气温和大气饱和水汽压差的增加，植物的气孔会关

闭[29]，甚至某些物种的气孔导度在 42 ℃时几乎为

零[6]。这意味着在高强度热浪期间气孔对叶片温度

的调节可能失效，植物无法通过叶片蒸腾降温来达

到“避热”的目的。第三，本研究中还观察到蔷薇科

的日本晚樱(Prunus lannesiana)在热浪期间选择“脱

落部分叶片”以躲避热胁迫，它在热浪发生期间脱

落了许多叶片，并在热浪结束一段时间后重新长出

了新叶片。因此，在热浪期间，与桑科榕属植物相

比，叶片耐热性较低的木兰科与蔷薇科植物可能会

采取“避热”策略来应对高温胁迫。 

3.3 热浪下树种叶片面积、叶片厚度与叶片耐热性

的关系 

本研究表明叶片面积越大的植物，其叶片耐热

性 T50 越低，与前人[18–19]对红树林植物或落叶园林

植物的研究结果并不一致。但全球尺度上，在干热

环境中小叶片比大叶片更能适应高温环境[20]。这可

能因为叶片面积越大，叶片边界层越厚，阻碍了叶

片与外界的热量交换[14]，导致大叶片的温度与周围

环境温度解耦。而小叶片可以快速响应环境温度的

变化，在高温下小叶片的叶片温度较高，可能需要

更高的叶片耐热性以维持正常的生理活动。高的叶

片比叶重(LMA)意味着较高的叶片构建成本，可能

具有更高的耐热性[24,38]。但本研究并未揭示 LMA

与叶片耐热性之间显著的相关关系，这与对中国元

江干热河谷稀树灌丛 [39]和热带山地森林植物 [40]

的研究结果一致，可能与植物受高温和干旱的影

响以及多次热浪事件导致叶片耐热性的可塑性变

化有关[19,41–42]。 

在叶片厚度相关性状方面，本研究表明叶片上

表皮厚度与叶片耐热性 T50 之间存在显著正相关关
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系，可能是在热浪期间厚的叶上表皮层减少了到达

叶肉组织的热量[25,43]，减轻了高温对叶片光系统的

损害，从而使植物获得较高的叶片耐热性。另外,

本研究结果表明叶片耐热性 Tcrit 与栅栏海绵组织厚

度比(P/S)存在显著负相关关系，这与对红树林植物

的研究结果[18]一致。较小的 P/S 有利于植物在高温

胁迫中存储水分以保证正常生理活动的进行[44-45],

从而表现出更高的叶片耐热性。虽然有研究指出,

高 P/S 的植物在强辐射环境下可以保持较高的光合

能力[26]，其光系统更不易受损伤，叶片会具有更高

的耐热性。但也有研究认为海绵组织厚度与叶片

耐热性之间有显著的正相关关系[46]，即海绵组织

越厚，叶片耐热性越高，这意味着在极端高温下，

海绵组织在叶片耐热以及植物热适应上可能起到

了重要的作用。因此，在未来的研究中还需更加

关注高温条件下叶片厚度各组分对植物生理生态

的影响，特别是栅栏组织、海绵组织与叶片耐热

性的关系。 

综上，本研究通过对比 3 类典型树种的叶片受

损率、叶片耐热性和结构性状，结果表明热浪下叶

片受损率与叶片耐热性存在负相关关系。桑科榕属

植物的叶片耐热性较高，因此其叶片受损率较低;

而叶片耐热性较低的木兰科植物和蔷薇科植物在

热浪下可能会通过改变叶倾角、脱落叶片等适应策

略来躲避热胁迫。此外，本研究表明叶片耐热性与

叶片面积、叶片上表皮厚度和栅栏海绵组织厚度比

存在显著相关关系，这些性状可以作为城市耐热树

种的选择指标。本研究有助于深入对自然热浪下 3

类典型树种叶片耐热性与生态适应策略的认识，为

城市耐热树种的选择和树木热损伤风险的可预测

性方面提供数据支持和理论依据。 
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