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摘要:香榧(Torreya
 

grandis
 

)是我国重要的多用途经济树种,
 

但其产量易受夏季高温影响,
 

因此探讨香榧对高温

的响应机制非常重要。
 

以重庆引种的22年生象牙榧为研究对象,
 

通过分析高温胁迫期、
 

常温对照期及胁迫恢复期

叶片解剖结构与生理指标变化,
 

结合相关性分析及正交偏最小二乘法模型的变量重要性投影(OPLS-VIP)筛选关键

协同因子。
 

结果表明:
 

高温胁迫期,
 

香榧通过增厚上、
 

下表皮(分别增加13.56%、
 

19.04%)、
 

扩大海绵组织间隙、
 

积累渗透调节物质(可溶性糖、
 

可溶性蛋白、
 

脯氨酸等)及提升抗氧化酶活性(超氧化物歧化酶、
 

过氧化氢酶、
 

过氧

化物酶等活性增加49.33%~259.81%)应对高温;
 

胁迫恢复期,
 

结构指标(栅海比、
 

叶片厚度)及生理指标(丙二醛

含量)趋近常温对照期水平。
 

OPLS-VIP分析表明:
 

叶片解剖结构和叶片生理指标对高温胁迫响应具有协同作用;
 

叶片相对含水量、
 

超氧化物歧化酶和丙二醛是与叶片解剖结构密切关联的关键协同因子。
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Abstract:
 

Torreya
 

grandis
 

is
 

an
 

important
 

multi-purpose
 

economic
 

tree
 

species
 

in
 

China,
 

but
 

its
 

yield
 

is
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susceptible
 

to
 

high
 

temperature
 

in
 

summer.
 

It
 

is
 

very
 

important
 

to
 

explore
 

the
 

response
 

mechanism
 

of
 

Torreya
 

grandis
 

to
 

high
 

temperature.
 

In
 

this
 

study,
 

22-year-old
 

Torreya
 

grandis
 

introduced
 

from
 

Chongqing
 

was
 

used
 

as
 

the
 

study
 

object.
 

By
 

analyzing
 

the
 

changes
 

of
 

anatomical
 

structure
 

and
 

physiologi-
cal

 

indexes
 

of
 

leaves
 

during
 

high
 

temperature
 

stress
 

(HS)
 

period,
 

normal
 

temperature
 

control
 

check
 

(CK)
 

period
 

and
 

stress
 

recovery
 

(RP)
 

period,
 

combined
 

with
 

correlation
 

analysis
 

and
 

OPLS-VIP
 

model,
 

the
 

key
 

synergistic
 

factors
 

were
 

identified.
 

The
 

results
 

showed
 

that
 

under
 

high
 

temperature
 

stress,
 

Torreya
 

gran-
dis

 

responded
 

to
 

high
 

temperature
 

by
 

thickening
 

the
 

upper
 

and
 

lower
 

epidermis
 

(increased
 

by
 

13.56%
 

and
 

19.04%,
 

respectively),
 

expanding
 

the
 

intercellular
 

spaces
 

of
 

the
 

spongy
 

mesophyll,
 

accumulating
 

osmotic
 

adjustment
 

substances
 

(soluble
 

sugar,
 

soluble
 

protein,
 

proline
 

content
 

increased
 

significantly)
 

and
 

increas-
ing

 

antioxidant
 

enzyme
 

activity
 

(superoxide
 

dismutase,
 

catalase,
 

peroxidase
 

activity
 

increased
 

by
 

49.33%
 

to
 

259.81%).
 

After
 

the
 

stress
 

recovery
 

period,
 

the
 

structural
 

index(ratio
 

of
 

the
 

palisade
 

to
 

spongy
 

meso-
phyll,

 

leaf
 

thickness)
 

and
 

physiological
 

indexes
 

(malondialdehyde
 

content)
 

approached
 

the
 

control
 

level.
 

OPLS-VIP
 

analysis
 

showed
 

that
 

leaf
 

anatomical
 

structure
 

and
 

leaf
 

physiological
 

indexes
 

had
 

a
 

synergistic
 

effect
 

on
 

the
 

response
 

to
 

high
 

temperature
 

stress,
 

with
 

leaf
 

relative
 

water
 

content,
 

superoxide
 

dismutase
 

and
 

malondialdehyde
 

as
 

key
 

synergistic
 

contributors
 

to
 

leaf
 

anatomical
 

adaptation.
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全球变暖导致高温事件频发,
 

高温已成为制约农林业生产和生态安全的主要非生物胁迫因子[1]。
 

高温

可通过破坏植物光合系统、
 

诱导活性氧产生、
 

引发膜脂过氧化等途径,
 

显著抑制植物生长并降低产量[2-3]。
 

叶片作为植物响应环境胁迫的“前沿器官”,
 

容易受高温的影响,
 

其解剖结构对高温变化尤为敏感。
 

高温胁

迫会导致栅栏组织排列疏松甚至消失,
 

叶片和叶片表皮厚度变薄[4];
 

高温还导致叶片产生过量活性氧[5],
 

使代谢酶失活、
 

膜脂过氧化、
 

核酸被破坏,
 

从而扰乱细胞稳态[6]。
 

为了缓解高温对植物的伤害,
 

植物会主动

调整叶片解剖结构[7]、
 

增强抗氧化酶活性并提高渗透物质的含量来维持水分平衡、
 

降低活性氧水平、
 

稳定

细胞膜和延缓叶片衰老[8]。
 

研究表明,
 

叶片解剖结构与生理代谢是植物适应高温的关键基础[9]。
 

然而,
 

目

前对植物耐热性的研究多聚焦于单一结构或生理指标,
 

对二者协同作用的机制仍缺乏系统性解析,
 

这极大

限制了高温适应性栽培技术的优化与推广。
香榧(Torreya

 

grandis)是我国特有的多用途经济树种,
 

是国家二级保护植物,
 

兼具果用、
 

油用、
 

药用

及生态价值。
 

近年来,
 

随着其经济价值的提升,
 

香榧引种栽培范围逐步向高温地区扩展。
 

然而,
 

重庆等引种

地夏季频发的极端高温会扰乱香榧的生理代谢,
 

导致香榧落果、
 

产量下降甚至植株死亡,
 

严重制约其产业

发展。
 

以往研究多集中于香榧幼苗耐热生理响应或耐热品种筛选[10-11],
 

而对成年香榧叶片结构适应高温的

机制鲜有报道。
 

值得注意的是,
 

叶片解剖特征与生理代谢的协同作用可能是植物抵御高温的核心因素,
 

但

这一假说在香榧的研究中尚未得到验证。
 

因此,
 

解析成年香榧叶片“结构—生理”协同耐热机制,
 

既是解决

高温地区香榧引种栽培技术瓶颈的关键科学问题,
 

也为揭示植物多维度抗逆策略提供理论依据。
本研究以重庆引种的22年生香榧为对象,

 

基于以下科学假设:
 

香榧通过动态调整叶片解剖结构(如
增厚表皮、

 

扩大海绵组织细胞间隙)与激活生理防御系统(如积累渗透调节物质、
 

提升抗氧化酶活性)的
协同作用,

 

实现对夏季高温的适应性响应。
 

通过设置高温胁迫期、
 

常温对照期及胁迫恢复期3阶段试

验,
 

系统探究:
 

①
 

不同阶段香榧叶片解剖结构与生理代谢的变化规律;
 

②
 

关键结构参数与生理指标的

协同网络;
 

③
 

利用变量重要性投影(OPLS-VIP)模型筛选调控耐热性的核心协同因子。
 

研究成果将深化

对木本植物“结构—生理”协同抗逆机制的理解,
 

为高温环境香榧适应性栽培提供靶向调控指标。

1 材料与方法

1.1 试验地概况

试验地位于重庆市万州区云阳县宝坪镇,
 

属亚热带季风气候,
 

年平均气温15~24
 

℃,
 

夏季高温可超
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40
 

℃。
 

年均降水1
 

047
 

mm,
 

年均无霜日298
 

d。
 

海拔630~690
 

m,
 

土壤类型为黄壤。

1.2 试验材料

本试验选用引种自浙江省诸暨市的16年生嫁接象牙榧为研究对象,
 

进行测定时已引种至云阳6年,
 

树

体长势良好,
 

均已进入结果期。
 

为防止人为因素的干扰,
 

越夏期间均未对各供试树采取管护措施。

1.3 取样时间与方法

在立地条件大致相同的地块,
 

选择9株长势相近的香榧树,
 

试验设置3个重复,
 

每重复3株。
 

相关研究

表明,
 

同一叶龄的香榧叶片不同月份光合速率的差异无统计学意义[12],
 

而6-9月的香榧叶片生理性差异

变化主要由高温引起[13]。
 

因此取样时,
 

从每株样本树树冠中部(即1/3至2/3树冠处)选取2年生香榧叶片

(萌芽后14~15个月),
 

以确保试验材料叶龄大致相同。
 

2023年7-8月试验地气温如图1所示,
 

试验地气

温多日持续低于35
 

℃,
 

记为常温对照期,
 

取样时间为7月19日(萌芽后14个月);
 

气温多日持续高于

35
 

℃,
 

记为高温胁迫期,
 

取样时间为8月6日;
 

高温后气温多日持续低于35
 

℃,
 

记为胁迫恢复期,
 

取样时

间为8月30日(萌芽后15个月)。
 

取样时间均控制在13:
 

00-15:
 

00。

虚线划分3个阶段;
 

箭头指示各个阶段的取样时间。

图1 2023年试验地7-8月气温变化图

1.4 试验方法

1.4.1 叶片解剖特征

叶片解剖结构采取石蜡切片法制片[14-15],
 

用Leica
 

DM
 

1000生物显微镜观察并拍摄,
 

利用Image
 

Pro
 

Plus
 

6.0软件系统测量香榧叶片厚度、
 

上表皮厚度、
 

下表皮厚度、
 

栅栏组织厚度、
 

海绵组织厚度,
 

并计算

栅海比、
 

组织结构紧密度和组织结构疏松度。
 

试验设置3个重复,
 

每个重复3株树,
 

每株样本树在标记

的枝条中随机选取3片叶片,
 

每片榧叶片制作5个样片,
 

每个样片观测2个视野,
 

所有测量数据为10个

视野的平均值[16]。

1.4.2 叶片生理指标

叶片相对含水量采用烘干称重法测定;
 

叶片相对电导率采用DDSJ-318电导率仪测定;
 

脯氨酸含量采

用茚三酮显色法测定;
 

可溶性糖含量采用蒽酮乙酸乙酯 浓硫酸法测定;
 

可溶性蛋白含量采用考马斯亮蓝

法测定;
 

丙二醛含量采用硫代巴比妥酸法测定;
 

超氧化物歧化酶活性采用氮蓝四唑光化还原法测定;
 

过氧

化物酶活性采用愈创木酚氧化法测定;
 

过氧化氢酶活性采用过氧化氢消耗法测定。
 

以上生理指标参照相关

文献方法进行测定[17-19]。

1.4.3 叶片解剖结构综合指数的建立

对所有的解剖结构指标开展0~1标准化无量纲化处理,
 

其中与植物耐热性呈正相关的指标(数值越

大,
 

越耐热,
 

植物受高温伤害越小)采用正向标准化;
 

与植物耐热性呈负相关的指标(数值越大,
 

越不耐热,
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受高温伤害越大)采用负向标准化。
 

基于因子分析计算各个结构指标的权重(Wi),
 

将所测指标进行线性结

合,
 

建立叶片解剖结构指数(LASI)[20],
 

该指数越小表明叶片受高温的影响越大:

LASI=∑
n

i=1
WiAi (1)

式中:
 

Wi 为指标i的权重;
 

Ai 表示第i指标值。

1.5 数据分析

利用SPSS
 

26.0软件对数据进行单因素方差分析、
 

邓肯多重比较和皮尔逊相关性分析。
 

然后使用

R
 

4.4.2的“ropls”包中正交偏最小二乘法模型分析每个生理指标的重要性(OPLS-VIP)。
 

所有结果使用

Origin
 

2021完成可视化。

2 结果与分析

2.1 香榧叶片解剖结构对夏季高温的响应

高温胁迫下,
 

香榧叶片气孔关闭,
 

栅栏组织结构发生改变,
 

细胞间隙增大,
 

层数减少且排列变松散,
 

同

时游离状态的海绵组织增多(图2b)。
 

进入胁迫恢复期,
 

栅栏细胞排列紧密整齐,
 

细胞间隙缩小,
 

游离的海

绵组织也明显减少(图2c)。

图2 香榧叶片解剖结构

叶片解剖结构特征参数变化如表1所示。
 

高温胁迫期,
 

香榧叶片解剖结构受损,
 

叶片厚度、
 

栅栏组织

厚度、
 

栅海比、
 

叶片结构紧密度比常温对照期分别显著降低了11.34%、
 

18.11%、
 

16.36%、
 

7.41%;
 

叶片

上、
 

下表皮厚度分别显著增加了13.56%、
 

19.04%,
 

表皮厚度越大表明香榧对高温的适应性越强。
 

胁迫恢

复期,
 

叶片厚度、
 

栅海比、
 

叶片结构紧密度、
 

栅栏组织厚度、
 

海绵组织厚度与高温胁迫期相比,
 

分别显著增

加了17.42%、
 

13.04%、
 

16.00%、
 

34.32%、
 

18.56%;
 

叶 片 上、
 

下 表 皮 厚 度 分 别 减 少 了13.99%和

17.18%。
 

胁迫恢复期与常温对照期相比,
 

叶片厚度、
 

栅栏组织厚度、
 

海绵组织厚度分别显著增加了

4.11%、
 

10.00%、
 

16.15%,
 

栅海比显著降低了5.45%。
 

叶片结构疏松度在高温胁迫期和胁迫恢复期与常

温对照期相比都显著增加,
 

表明该指标对高温的变化比较敏感。
表1 高温胁迫下叶片解剖结构特征参数

叶片解剖结构特征参数 常温对照期 高温胁迫期 胁迫恢复期

叶片厚度/μm 734.30±22.06b 651.04±27.90c 764.48±20.35a

上表皮厚度/μm 18.51±1.16b 21.02±1.24a 18.08±0.71b

下表皮厚度/μm 19.07±0.83b 22.70±1.31a 18.80±0.79b

栅栏组织厚度/μm 199.24
 

±13.98b 163.16±19.33c 219.16±9.37a

海绵组织厚度/μm 362.45±20.98b 355.05±24.26b 420.97±21.28a

栅海比 0.55
 

±
 

0.02a 0.46±0.03c 0.52±0.01b

叶片结构紧密度 0.27
 

±
 

0.01a 0.25±0.02b 0.29±0.01a

叶片结构疏松度 0.49
 

±
 

0.01b 0.54±0.02a 0.55±0.02a

  注:
 

不同小写字母表示相同指标不同阶段之间的差异有统计学意义(p<0.05)。
 

下同。
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为进一步明确叶片解剖结构对夏季高温变化的综合响应,
 

构建了叶片解剖结构指数(LASI)。
 

高温胁

迫期的叶片解剖结构指数显著低于常温对照期,
 

在胁迫恢复期显著上升(图3)。
 

因子分析结果显示(表2),
 

各指标的公因子方差均大于0.50,
 

且各指标权重均不小于0.10,
 

说明叶片解剖结构对每个指标具有较强的

解释力,
 

能有效说明叶片解剖结构对夏季高温的综合响应。
表2 叶片解剖结构综合指数的公因子方差和权重

指标 公因子方差 权重 指标 公因子方差 权重

上表皮厚度/μm 0.63 0.12 叶片厚度/μm 0.93 0.14

栅栏组织厚度/μm 0.98 0.14 栅海比 0.85 0.12

海绵组织厚度/μm 0.98 0.11 叶片结构紧密度 0.88 0.13

下表皮厚度/μm 0.76 0.10 叶片结构疏松度 0.95 0.14

图3 不同阶段的叶片解剖结构指数(LASI)比较

2.2 香榧叶片渗透调节系统对夏季高温的

响应

如图4所示,
 

香榧叶片的可溶性糖、
 

可

溶性蛋白和脯氨酸的含量,
 

在高温胁迫期较

常 温 对 照 期 分 别 显 著 上 升 了 72.47%、
 

64.11%、
 

13.28%,
 

而相对含水量显著降低

了18.02%,
 

表明尽管高温环境下叶片会失

水,
 

但叶片自身也可主动进行适应性调节,
 

通过积累渗透调节物质维持叶片水分平衡,
 

缓解高温伤害。
 

胁迫恢复期,
 

香榧叶片相对

含水量较高温胁迫期显著上升,
 

各渗透调节

物质含量均显著降低,
 

叶片持水能力恢复。

图4 叶片渗透调节对夏季高温的响应
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2.3 香榧叶片的抗氧化系统对夏季高温的响应

香榧叶片的相对电导率、
 

丙二醛含量和超氧化物歧化酶、
 

过氧化氢酶、
 

过氧化物酶的活性如图5所示,
 

在高温胁迫期各指标较常温对照期均显著升高,
 

增幅分别为198.36%、
 

32.80%、
 

49.33%、
 

259.81%、
 

218.48%,
 

并在 胁 迫 恢 复 期 较 高 温 胁 迫 期 分 别 显 著 下 降 了 34.03%、
 

51.52%、
 

72.13%、
 

33.22%、
 

34.08%。
 

这表明夏季高温时,
 

叶片通过提高抗氧化酶活性来缓解膜脂过氧化,
 

避免细胞膜过度损伤。

图5 香榧叶片抗氧化系统对夏季高温的响应

2.4 叶片解剖结构和生理指标的协同作用对夏季高温的响应

为进一步探明香榧对高温的适应机制,
 

我们对叶片解剖结构与生理指标进行相关性分析(图6)。
 

结果显示:
 

叶片解剖结构指数(LASI)与超氧化物歧化酶活性、
 

过氧化物酶活性、
 

可溶性蛋白含量、
 

脯氨酸含量、
 

丙二醛含量之间均呈显著负相关,
 

与相对含水量之间显著正相关。
 

说明夏季高温影响

下,
 

香榧通过调节叶片解剖结构、
 

增强抗氧化酶活性和积累渗透调节物质,
 

来缓解高温造成的膜脂过

氧化和水分失衡。
采用正交偏最小二乘法分析各指标的重要性(R2=0.906,

 

Q2=0.764),
 

定量分析高温胁迫下9项生理

指标与叶片解剖结构指数的关系(图7)。
 

结果表明:
 

叶片含水量、
 

超氧化物歧化酶活性、
 

丙二醛含量的重要

性值均高于1.0,
 

表明在响应高温胁迫时,
 

这3个指标是叶片解剖结构的关键协同因子。
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*表示在p<0.05水平有统计学意义。

图6 叶片生理指标与叶片解剖结构指数的相关性分析

R2 为模型的拟合优度;
 

Q2 为模型的预测精度。
 

R2、
 

Q2 高于0.400为可接受,
 

高于0.500为较好。

图7 每个生理指标的变量投影重要性

3 讨论与结论

3.1 讨论

3.1.1 香榧叶片的解剖结构对夏季高温的响应

温度是影响植物正常生长发育的重要环境因素,
 

植物叶片是响应环境温度变化最敏感的器官[21],
 

其解剖结构能快速响应环境温度变化,
 

常作为植物适应温度胁迫的指标[22-23]。
 

本试验中,
 

高温胁迫使香

榧叶片海绵组织排列疏松,
 

游离态的海绵组织增多(图2)。
 

海绵组织具有高渗透性,
 

其在叶片中充当液

压传感器,
 

高温胁迫下海绵组织失水,
 

迅速收缩,
 

结构松散,
 

导致细胞壁和质膜的相互作用减弱,
 

从而

诱导脱落酸的产生,
 

通过调控气孔行为缓解叶片水分蒸腾[24],
 

并且游离态海绵组织的增多可以加强植

物细胞的持水能力。
 

叶片表皮是其抵御外界不利环境的重要屏障,
 

表皮厚度可以反映叶片水分调节能

力[25],
 

叶片的上、
 

下表皮越厚越有利于缓解水分蒸腾[26]。
 

在本试验中,
 

为适应高温,
 

香榧叶片通过增加

上、
 

下表皮厚度来缓解水分蒸腾(表1)。
 

研究表明叶片表皮厚度增加常伴随细胞壁的加厚,
 

导致细胞间
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隙减少,
 

细胞排列紧密,
 

能够有效阻碍水分的运输[27]。
 

以上结果说明,
 

香榧主要通过调节叶片海绵组织

和上、
 

下表皮厚度来适应高温变化。

香榧叶片表现出结构的可塑性,
 

是其适应高温胁迫的关键[28]。
 

本研究发现,
 

在经历持续高温之后,
 

胁迫恢复期香榧的叶片解剖结构指数较高温胁迫期显著增大(图3),
 

这一现象表明香榧可通过结构的可

塑性调节,
 

来适应重庆夏季的持续高温。
 

此外,
 

胁迫恢复期栅栏组织厚度(219.16
 

μm)较高温协迫期得

到恢复,
 

且高于常温对照期的水平(199.24
 

μm)(表1),
 

可视为一种适应性超补偿反应,
 

在经历高温损

伤后,
 

生物会增强对逆境胁迫的防御功能[29]。
 

在本研究中,
 

栅栏组织的增厚增强了表皮物理屏障,
 

为应

对未来潜在的相同或类似压力作好准备。

3.1.2 香榧叶片渗透调节系统对夏季高温的响应

在高温的影响下,
 

植物蒸腾作用增强,
 

大量活性氧产生,
 

加剧植物细胞膜脂过氧化,
 

使细胞膜渗透

性增加,
 

促使细胞失水[30-32]。
 

在本研究中,
 

高温胁迫下香榧叶片的丙二醛含量和相对电导率较常温对照

期显著上升(图5),
 

且相对含水量与丙二醛含量呈显著负相关(图6)。
 

渗透调节对植物维持叶片细胞水

分具有重要作用,
 

脯氨酸、
 

可溶性蛋白和可溶性糖是参与植物渗透调节的小分子物质,
 

在高温胁迫下维

持细胞的结构与功能[33]。
 

本研究中,
 

高温胁迫期香榧可溶性糖、
 

可溶性蛋白、
 

脯氨酸含量较常温对照期

显著上升(图4),
 

表明高温胁迫下香榧通过积累渗透物质来增加植物对高温的适应性[34]。
 

其中可溶性糖

和可溶性蛋白是主要渗透调节物质[35],
 

可溶性蛋白可以通过提高细胞亲水性和保水能力,
 

保持细胞膜

的完整性,
 

维持渗透调节的作用[36];
 

可溶性糖通过降低细胞的渗透势,
 

提高细胞保水能力,
 

减少高温伤

害[37]。
 

据相关性分析结果(图6)显示,
 

丙二醛含量与脯氨酸含量之间呈显著相关,
 

这是由于脯氨酸不仅

参与渗透调节还具有抗氧化的作用,
 

能够保护细胞膜和关键酶,
 

及时清除自由基[38],
 

提高叶片的抗氧化

能力[39]。
 

叶片相对含水量与叶片解剖结构指数密切相关,
 

协同响应高温胁迫。
 

Madural油橄榄的叶片相

对含水量越高,
 

叶片表皮和栅栏组织越厚,
 

对干旱胁迫的适应性就越强[40]。
 

此外,
 

甘草通过叶面施硅提

高了叶片相对含水量,
 

改变了叶片结构特征(如增厚栅栏组织、
 

叶片厚度),
 

有效促进了盐胁迫下甘草的

生长发育[41]。
 

以上研究进一步证实,
 

叶片相对含水量与叶片解剖结构的协同作用是植物响应逆境胁迫

的关键机制。

3.1.3 香榧叶片抗氧化系统对夏季高温的响应

适宜条件下,
 

酶促抗氧化系统和非酶促抗氧化系统调控植物体内活性氧代谢处于平衡状态[42],
 

但高温

导致叶片光合作用的能量失衡、
 

叶片水分蒸腾加剧,
 

以致活性氧的大量积累,
 

使细胞膜膜脂过氧化[43-44]。
 

在本研究中,
 

高温胁迫期香榧的过氧化氢酶、
 

过氧化物酶、
 

超氧化物歧化酶活性显著增加(图5),
 

与紫花苜

蓿[45]、
 

番茄幼苗[46]叶片受到逆境胁迫时的变化一致。
 

这是由于植物的超氧化物歧化酶、
 

过氧化物酶、
 

过氧

化氢酶等抗氧化酶可以清除植物体内的活性氧,
 

以缓解高温对植物造成的伤害[47],
 

超氧化物歧化酶能够减

少超氧化物阴离子的产生,
 

而过氧化物酶和过氧化氢酶可将过量的过氧化氢催化分解为 H2O和 O2,
 

这

3种酶能够维持植物体内活性氧动态平衡,
 

维持细胞结构和功能的完整性[48]。
 

图7结果显示,
 

超氧化物歧

化酶和丙二醛与叶片解剖结构具有协同作用,
 

是影响香榧耐热性的主要因子,
 

这与高温胁迫下呼红牡丹的

适应机制一致[49]。
 

此外,
 

欧洲桦树的叶片超氧化物歧化酶活性与栅栏组织厚度、
 

叶片厚度等解剖结构特征

显著相关,
 

协同抵御高温胁迫[50]。
 

以上研究进一步说明,
 

超氧化物歧化酶和丙二醛与解剖结构的协同作用

是香榧响应高温胁迫的核心机制。

研究表明,
 

超氧化物歧化酶活性、
 

丙二醛含量与叶片相对含水量是植物响应逆境胁迫的重要生理指

标,
 

三者之间具有显著相关性[51-53],
 

与叶片解剖结构协同响应非生物胁迫[54]。
 

这是由于叶片相对含水量的

下降,
 

导致叶片细胞结构受损,
 

引发膜脂过氧化并积累丙二醛,
 

而超氧化物歧化酶能有效清除超氧阴离子,
 

缓解膜脂过氧化,
 

从而减轻细胞结构损伤。
 

上述研究说明,
 

香榧通过优化叶片解剖结构、
 

激活生理防御系
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统缓解高温引起的膜脂过氧化与水分失衡,
 

其中相对含水量、
 

超氧化物歧化酶、
 

丙二醛与解剖结构间的协

同网络是其抵御高温胁迫的核心。

3.2 结论

研究表明,
 

香榧对夏季持续高温表现出较强的适应性,
 

主要体现在结构可塑性与生理调控的协同响

应。
 

具体而言,
 

香榧通过增厚叶片上、
 

下表皮、
 

扩大海绵组织间隙等结构重构,
 

增强水分保持能力与光热缓

冲能力;
 

同时通过积累渗透调节物质(可溶性糖、
 

可溶性蛋白、
 

脯氨酸),
 

提升抗氧化酶(超氧化物歧化酶、
 

过氧化氢酶、
 

过氧化物酶)活性等生理反应,
 

有效缓解高温引发的膜脂过氧化和水分失衡。
 

在胁迫恢复期,
 

关键结构指标(如栅海比、
 

叶片厚度)与生理指标(如丙二醛含量)均趋近常温对照期,
 

反映出香榧具备良好

的恢复能力。
 

叶片解剖结构与生理指标之间存在高度协同性,
 

其中叶片相对含水量、
 

超氧化物歧化酶活性

和丙二醛含量被鉴定为协同调控的关键因子,
 

构成“结构—生理”协同网络的核心节点。
 

该网络通过结构优

化与防御激活的双重路径,
 

提升了香榧对高温胁迫的整体适应能力。
 

本研究从“结构—生理”协同视角出

发,
 

深化了对木本植物耐热调控机制的理解,
 

丰富了植物逆境生理学的理论体系,
 

同时也为香榧高温适应

性栽培技术的研发提供了明确的科学依据。
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