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摘要：为比较干旱荒漠区城市绿化灌木和荒漠乡土灌木在夏季热浪期的受损差异和其对高温和热浪冲击响应机理的不同，在新

疆北疆 ２０２２ 年夏季热浪期末期，测定了 ９ 种荒漠乡土灌木和 ８ 种城市绿化灌木的 ４ 种水分相关功能性状（水力、叶片、光合和

碳经济性状），同时调查植株受损程度。 调查结果表明，荒漠乡土灌木接近 ７４％的个体在夏季热浪中未受损伤，但有 ５６％的城

市绿化灌木个体受损；水力和叶片性状方面，荒漠灌木的枝叶水势、干物质含量和导管直径的平均值低于城市绿化植物，而枝比

导率、准稳态导水率、胡伯尔值、比叶面积、导管密度呈相反态势。 在碳经济和光合性状方面，荒漠乡土灌木的可溶性碳含量和

水分利用效率高于城市绿化灌木（Ｐ＜０．０５），但气孔导度成相反模式（Ｐ ＜０．０５），而淀粉和结构性碳含量、蒸腾速率无显著差异

（Ｐ＞０．０５）；荒漠乡土灌木的性状整合度（Ｇ＝ ０．３９）高于城市绿化植物（Ｇ ＝ ０．２０），且前者的关键节点个数，以及其与其他性状显

著关联的个数均高于后者。 结果表明，２０２２ 年夏季热浪引起荒漠乡土灌木的受损程度低于城市绿化灌木；荒漠植物在水力性

状和性状整合方面存在优势，其水分吸收、运输和减少蒸腾失水的能力要强于城市绿化灌木，热浪影响下更易存活；相对城市绿

化灌木，荒漠灌木可以协调功能性状间的关系，采取更多样化的适应机理将降低夏季热浪的负面影响。 本研究可为干旱地区城

市绿化灌木筛选以及区域生态保护政策制定提供科学参考。
关键词：水力性状；非结构性碳；适应策略；性状整合；干旱胁迫
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受全球气候变化的影响，夏季热浪现象在世界各地频繁发生，并呈增加趋势［１］。 例如，２０２２ 年，欧洲和亚

洲的 ６ 月中旬气温突破 ４０℃，且最高气温远高于其他年份同期值（２７℃） ［１］。 ７ 月中旬，葡萄牙、北非和伊朗

的最高气温分别达到 ４５℃、４８℃和 ５２℃，均创下当地历史最高纪录。 中国于 ７ 月 １２ 日发布高温红色预警后，
截至 ８ 月 ２８ 日，在我国其中 ２３ 个省份共记录到 ７５５５ 次 ４０℃以上的高温。 比同期前五年（２０１７—２０２１）的平

均水平高 １１．６ 倍［２］。 作为一种自然灾害，夏季热浪影响公众健康和生命安全［３］，还会通过高温和热气流冲击

使植物干旱胁迫加剧，因水力失败或水力失衡引起大量出现植株结构性受损，甚至死亡，进而改变群落结构，
引起生物多样性丧失、减弱生态系统的功能和稳定性［４］。

热浪对植物的影响可能因物种类型而异［５］。 根据植物生长的区位和人类管理的程度，植物可分为乡土

原生植物和城市绿化物种［６］。 原生植物在没有人为影响情况下自然生长和繁殖［７］。 相反，城市绿化物种则

需要被培育、维护和管理，以形成城市景观，提高城市生态质量［８］。 由于长期适应性环境选择和人工栽培，城
市绿化植物处在有利环境中，其应对自然灾害的能力弱于本地物种［９］。 同时，城管部门在绿化植物在筛选时

主要考虑的是外观、气味、花色等景观属性特征，忽略抗逆能力。 因此，在城市热浪期间，绿化植物受到高温和

热气流冲击的影响高于本地乡土物种，其诱发干旱胁迫导致的受损程度、落叶比例和死亡株数均高于后者。
但是，由于夏季热浪在最近几年影响时长和范围各不相同，其研究窗口期变动大和事件突发的特点使得国内

外有关植物响应热浪的研究相对不足［１０—１１］，少有成果分析过乡土种和城市绿化种的受损程度，揭示它们应对

高温和热气流冲击的机理。
水力相关性状的差异及其整合可能是揭示城市绿化植物和荒漠原生物种应对热浪机理不同的一个重要

视角［１２］。 水力性状是指植物在长期进化过程中形成的形态、解剖、结构和生理特性，如蒸腾速率、气孔导度、
Ｈｕｂｅｒ 值、Ｐ ５０和枝条木质部水力导度等［１３］。 这些性状与叶片和大气之间的水分吸收、输送和水蒸气交换有

关［１４］。 已有研究证实，当植物遭受热浪的高温和热气流冲击时，这些性状的差异将导致植物应对干旱胁迫的

能力发生变化，进而影响受损的不同［１５］。 例如，具有较高 Ｐ ５０或较低导水率的物种优先经历水力失衡 （ ／水力
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失败），或由于气孔关闭（碳饥饿）而缺乏营养，导致植株受损，甚至死亡［１６］。 此外，植物对热浪引起干旱胁迫

的适应并不是通过单一性状，而是通过多种性状的组合实现的［２，１７］。 换句话说，植物利用不同性状之间的互

补关系和权衡来提高对热浪的适应［１２］。 这种特征组合的适应被生态学家称为性状整合［１８］。 研究发现，性状

整合在缓解高温引起的干旱胁迫方面比单个性状更有效，并且可以更准确地预测植物受损［１９］。 植物性状的

整合度越高，意味着植物对干旱胁迫的适应性更强，在热浪期间不易受损［２０—２１］。 然而，在夏季热浪期，从水力

学和性状整合的角度分析城市绿化植物和乡土原生植物响应热浪机理方面的研究亟待深入。
中国新疆维吾尔自治区位于亚洲中部，是距离海洋最远的地方。 降雨量不足和蒸发量高导致当地植物长

期遭受干旱胁迫［２２］。 据新疆气象中心报道，受全球气候变化影响，近年来当地夏季平均气温已从 ２３．２℃上升

至 ２６．４℃，极端最高气温从 ３２℃上升到 ３９℃。 ２０１９ 年、２０２０ 年和 ２０２２ 年，连续发生夏季热浪事件。 ２０２２ 年

热浪被认为是自 １９６１ 年以来最长、最强的一次。 本文在 ２０２２ 年夏季热浪期间，选择古尔班通古特沙漠西部

边缘的新疆维吾尔自治区精河县和艾比湖湿地自然保护区为研究地点，测量了沙漠中 ９ 种乡土灌木物种和县

城内 ８ 种常见绿化灌木在水力相关性状和性状整合方面的差异。 本文科学问题是水力相关性状和其整合在

荒漠乡土植物和城市绿化植物间的差异，导致了它们应对夏季热浪引起干旱胁迫的机理不同。 对这个问题的

解读，可为干旱地区的绿化植物的筛选提供理论支持。

１　 研究区概况

研究区位于中国西北部新疆维吾尔自治区古尔班通古特沙漠西部边缘的精河县，以及其邻接的艾比湖湿

地自然保护区。 受典型大陆性气候影响，精河县和艾比湖湿地自然保护区年平均降水量不足 １００ ｍｍ，年平均

蒸发量超过 １６００ ｍｍ。 日照时数约 ２８００ ｈ，极端最高气温 ４４℃，极端最低气温－３３℃，年平均气温 ６—８℃，平
均海拔 １８９ ｍ。 当地土壤类型以灰褐色荒漠土为主，盐渍化程度高，ｐＨ 值为 ７．５２—９．２９。

２　 物种选择和实验测定

２．１　 物种选择

考虑精河县和艾比湖湿地自然保护区的基底景观为荒漠稀疏灌丛，当地的荒漠乡土乔木仅有胡杨一个物

种，为减小统计上误差，本项目在研究绿化植物和乡土植物对热浪引起干旱胁迫响应时，仅选择了灌木物种，
没有考虑乔木种。 在精河县面积较大的公园内，基于以下两点选择城市绿化植物： （１） 人工种植绿化灌木；
（２） 在城市中广泛分布，是人工种植的优势灌木种。 研究选取了 ８ 种城市绿化灌木，分别为红瑞木（Ｃｏｒｎｕｓ
ａｌｂａ）、紫叶李（Ｐｒｕｎｕｓ ｃｅｒａｓｉｆｅｒａ）、小叶女贞（Ｌｉｇｕｓｔｒｕｍ ｑｕｉｈｏｕｉ）、紫穗槐（Ａｍｏｒｐｈａ ｆｒｕｔｉｃｏｓｅ）、丁香花（Ｓｙｒｉｎｇａ
ｏｂｌａｔａ）、虎榛子（Ｏｓｔｒｙｏｐｓｉｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）、蔷薇（Ｒｏｓａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ）和风箱果（Ｐｈｙｓｏｃａｒｐｕｓ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）。 为排除微地形

和小气候等非生物因素的影响，这些绿化灌木都集中分布在精河县的人民公园和 ９１ 团团部公园周边。
在艾比湖湿地自然保护区的东大桥站至托托镇的绿洲和荒漠的交错区内，选择当地的优势灌木为研究对

象。 将当地 ９ 种优势灌木为作为研究对象。 它们分别是白刺 （Ｎｉｔｒａｒｉａ ｔａｎｇｕｔｏｒｕｍ）、骆驼刺 （ Ａｌｈａｇｉ
ｓｐａｒｓｉｆｏｌｉａ）、 琵 琶 柴 （ Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇｏｎｉｃａ ）、 沙 拐 枣 （ Ｃａｌｌｉｇｏｎｕｍ ｍｏｎｇｏｌｉｃｕｍ ）、 盐 节 木 （ Ｈａｌｏｃｎｅｍｕｍ
ｓｔｒｏｂｉｌａｃｅｕｍ）、铃铛刺（Ｈａｌｉｍｏｄｅｎｄｒｏｎ ｈａｌｏｄｅｎｄｒｏｎ）、盐穗木（Ｈａｌｏｓｔａｃｈｙｓ ｃａｓｐｉｃａ）、盐爪爪（Ｋａｌｉｄｉｕｍ ｆｏｌｉａｔｕｍ）和
黑果枸杞（Ｌｙｃｉｕｍ ｒｕｔｈｅｎｉｃｕｍ）。 为减小微环境对实验的影响，交错区取样区选择在地势平缓处，其范围不超

过 ３ ｋｍ。
２．２　 夏季热浪植物受损程度测定

在原生荒漠灌木和城市绿化灌木调查的区域，针对每个物种分别调查了 １００ 株个体因热浪引起干旱胁迫

的受损程度。 热浪对植物的影响被定义为以下 ５ 类：正常、轻微、中度、重度和植株死亡（表 １）。 调查时间段

在 ２０２２ 年 ８ 月中下旬，处于新疆新疆气象中心的记录北疆夏季热浪的末期（精河县 ２０２２ 年的夏季热浪的持

续时间为 ６ 月 １ 日—８ 月 ２４ 日），植物受损情况可反馈夏季热浪对植物在整个持续期的影响。
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表 １　 植物因夏季热浪导致的受损程度

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｄａｍａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｓｕｍｍｅｒ ｈｅａｔ ｗａｖｅｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

受损级别
Ｄａｍａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

编号
Ｎｕｍｂｅｒ

受损级别
Ｄａｍａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ

特征
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

１ 正常 植株未有任何变化 ４ 重度　 　 叶片大部分凋落，部分枝条干枯死亡

２ 轻微 少数叶片变黄，有落叶现象 ５ 植株死亡 叶片完全凋落，植物枯死

３ 中度 较多的叶片变黄并落叶

２．３　 功能性状测定

２．３．１　 实验个体选择

对 ８ 种城市绿化灌木和 ９ 种荒漠乡土灌木，各随机选择 ３—５ 棵植株，测定功能性状。 本文实验测定时间

处在夏季热浪后期，由于干旱胁迫对植物的不利影响会随着时间的推移而累积。 本文获得数值恰好捕捉了夏

季热浪期温度和热气流冲击引起干旱胁迫对植物的最大伤害。 此外，为真实反映夏季热浪对两种灌木的影

响，城市绿化植物在实验期不做任何处理，园林管理部门按照正常绿化管理要求实施浇水管护。
２．３．２　 功能性状的测定

植物抗旱性状可分为水力性状、光合性状、碳经济性状和叶性状。 其均可以通过影响水分运输、水力安

全、水分吸收、叶片和大气间的水分交换等过程影响植物对干旱胁迫的响应。 本文中这几种性状测定方法

如下：
（１） 水力性状

本文选择的水力性状有：黎明前枝叶水势、正午枝叶水势、准稳态导水率、Ｐ ５０、胡伯尔值、干材密度和解剖

特征（导管密度和直径）。 测定方法如下：
① 黎明前枝叶水势和正午枝叶水势

对于每个灌木种选择的个体，随机选取 ３—５ 个叶片完整且无虫害的树枝，然后将其剪断。 按照前人的方

法对样品进行预处理和保存［２３］。 之后使用便携式露点水势计 （ ＷＰ４Ｃ， Ｄｅｃａｇｏｎ Ｄｅｖｉｃｅｓ， Ｐｕｌｌｍａｎ，
Ｗａｓｈｉｎｇｔｏｎ， ＵＳＡ）和压力室仪器（１５０５Ｄ⁃ＥＸＰ； ＰＭＳ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙ， Ａｌｂａｎｙ， ＯＲ， ＵＳＡ）分别测量叶片水

势和枝水势。 所有叶片测量重复三次。 凌晨和中午水势采样时间分别为当地时间 ０５：３０—０７：３０ 和 １２：３０—
１４：３０。

② 准稳态导水率、Ｐ ５０、胡伯尔值和干材密度

使用植物水电导率测量仪（ＨＰＦＭ⁃Ｇｅｎ３， Ｄｙｎａｍａｘ Ｉｎｃ．， Ｈｏｕｓｔｏｎ， ＵＳＡ）测量木质部栓塞脆弱性曲线，获
得木质部导水率（枝条比导率和准稳态导水率）。 枝条的采样和后续的实验预处理参照 Ｖｅｎｔｕｒａｓ 等人的方

法［２４］。 根据 Ｓｐｅｒｒｙ 等人提出采样压力室仪器（１５０５Ｄ⁃ＥＸＰ； ＰＭＳ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏｍｐａｎｙ， Ａｌｂａｎｙ， ＯＲ， ＵＳＡ）和
高压流量计来确定导水率损失百分比（ＰＬＣ；％） ［２５］。 然后通过拟合 ＰＬＣ 曲线得到 Ｐ ５０（导水率损失 ５０％时的

水势） ［２６］。 实验过程中压力范围根据 Ｓｐｅｒｒｙ 等人的研究方法确定［２７］。 具体地，从 ０ ＭＰａ 开始，之后将 ０．５
ＭＰａ 设为增量，依此在 ０．５， １．０， １．５， ２．０， ２．５， ３．０， ３．５ ＭＰａ，以及随后的几个压力值分别测定导水率，直至

栓塞达到 ９５％以上停止。 实际工作中，参考 Ｙａｎｇ 等人对干旱区植物的研究成果，压力值一般不超过

３．５Ｍｐａ［２３］。 之后，木材横截面积（ＳＡ；ｍ２）和树枝上所有叶子的总面积（ＴＬＡ；ｍ２）分别使用游标卡尺和叶面积

仪（Ｌｉ⁃ ３１００Ｃ， Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）进行测量。 胡伯尔值由公式（１）计算［２８］。 为了减小蒸腾的影响，枝条采样

在当地时间 ０６：００－０７：００ 进行。 枝条的干材密度采用排水法测定［２３］。
胡伯尔值＝ＳＡ ／ ＴＬＡ （１）

③ 水力解剖特征

从测定导水率的茎段上截取一段，用于测定木质部解剖结构特征。 样品固定软化之后，采用石蜡切片法

将其制成永久切片［２９］。 具体步骤如下：
ⅰ） 固定样品：从测定脆弱曲线的枝条上截取 １ 根 ３—５ ｃｍ 的枝段，将其切成 ５ ｃｍ 长的条状，放入 ＦＡＡ
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固定液（使用甲醛原液、冰醋酸原液、７０％乙醇配置）中固定，时间大约 ２４ ｈ；经乙醇脱水、透明、石蜡浸蜡、模
具包埋、切片机切片、番红染色与树胶封片等过程。

ⅱ） 导管直径（Ｄ，μｍ）测定：所有切片样品通过显微镜（Ｌｅｉｃａ Ｍｉｃｒｏｓｙｓｔｅｍｓ ＣＭＳ ＧｍｂＨ；Ｗｅｔｚｌａｒ Ｇｅｒｍａｎｙ；
Ｍｏｄｅｌ：ＤＭ３０００ ＬＥＤ）在 ５０ 倍镜和 ４００ 倍镜下摄像。 获取横切面照片，随后使用 Ｉｍａｇｅ Ｊ 图像处理软件分析

照片。 选取每个物种的每个重复在 ５０ 倍镜下的照片各一张，每张照片选择 ３ 个不同位置的 ３０°扇形切面，然
后测量所选区域中所有导管直径。 得到每张照片中所有导管直径的值，并计算每张照片中所有导管直径的平

均值来表示物种的一个重复，每个物种 ２０ 个重复［３０］。
ⅲ） 导管密度（Ｎ，个 ／ ｍｍ２）测定：在测量导管直径同一张照片中，选择 ３ 个不同角度的扇形切面，对 ３ 个

扇形切面中的导管数量进行计数，随后计算扇形切面的面积（不包括髓、韧皮部与树皮），导管密度通过导管

个数与面积的比值获得。
（２） 叶性状

本文选择的叶性状有干物质含量和比叶面积。 对每个选定的个体，选择 ３—５ 个叶片完好、无虫害的枝

条，然后剪掉 ３—５ 个叶片。 所有样品带回实验室后，分别用叶面积仪和电子分析天平测定叶片面积（ ＬＡ，
ｃｍ２）和鲜重（ＬＦＷ， ｇ），准确度分别为＜ ０．０００１ ｇ。 采用烘箱干燥法测定叶片干质量（ＬＤＷ， ｇ），由式 ２—３ 分

别计算叶片干物质含量（ＬＤＭＣ， ｇ ／ ｇ）和比叶面积（ＳＬＡ， ｍ２ ／ ｋｇ）。
干物质含量＝ＬＤＷ ／ ＬＦＷ （２）
比叶面积＝ＬＡ ／ ＬＤＷ （３）

（３） 光合性状

本文选择的叶性状有叶片气孔导度（Ｇｓ， Ｈ２Ｏ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、蒸腾速率（Ｔｒ， Ｈ２Ｏ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）、净光合速

率（Ｐｎ， μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１）和内在水分利用效率（ＷＵＥｉ， ｍｏｌ ｍｏｌ－１）。 采用 Ｌｉ⁃ ６４００ＸＴ 便携式光合作用测量系

统（Ｌｉｎｃｏｌｎ， ＮＥ， ＵＳＡ）测定。 为控制和减小微气候环境变化对光合性状的影响，叶室的温度、相对湿度、ＣＯ２

浓度和光照均人工控制，数值分别设置为 ３５℃、７０％、４００ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和 １６００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１。 这几个值均是当地

夏季影响植物光合作用的最优气象条件。 此条件下测定光合性状为最大值。 这种控制可以避免因为光照、温
度和 ＣＯ２浓度等因子的日内变化引起测量偏差。

（４） 碳经济性状

本文选择的碳经济性状有植物可溶性糖、淀粉和非结构性碳含量。 可溶性糖的测定采用 ８０％的乙醇离

心预处理样本在采用蒽酮法测定［３１］；淀粉测定采用蒽酮显色法。 非结构性碳含量根据可溶性糖和淀粉含量

进行计算。 具体见公式 ４。
非结构性碳含量＝可溶性糖含量＋淀粉含量 （４）

２．４　 数据分析

采用独立样本 Ｔ 检验比较了荒漠原生灌木与城市绿化灌木在功能性状和热浪引起损伤程度上的差异。
利用 Ｒ 程序包“ｉｇｒａｐｈ”测量每个物种的性状整合［３２］。 所有分析均在 Ｒ 统计软件（４．０ 版本）中实现。

３　 结果分析

３．１　 荒漠乡土灌木和城市绿化灌木的受损程度

荒漠乡土灌木接近 ７４％的个体在夏季热浪中的未受损伤，仅有 ２６％的植株轻微或中度受损，没有个体达

到重度（４ 级）和植株死亡（５ 级）的受损程度（图 １）。 但对于城市绿化灌木，大约 ５６％的个体受到夏季热浪的

损伤。 其中，大约有 ４％和 ３％的个体达到了重度和植株死亡的受损程度。 城市绿化灌木的轻微、重度和植株

死亡的个体数均高于荒漠乡土灌木。
３．２　 荒漠乡土灌木和城市绿化灌木间水力相关性状的不同

荒漠乡土灌木植物的枝水势（黎明前水势和正午水势）的平均值低于城市绿化植物，且前者的黎明前和
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图 １　 夏季热浪期间荒漠乡土灌木（Ｄｎｓ）和城市绿化灌木（Ｕｇｓ）的受损程度的差异

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｄａｍａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ｔｏ ｄｅｓｅｒｔ ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ （Ｄｎｓ） ａｎｄ ｕｒｂａｎ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｓｈｒｕｂｓ （Ｕｇｓ） ｄｕｒｉｎｇ ｓｕｍｍｅｒ ｈｅａｔｗａｖｅｓ

正午叶水势均显著低于后者（Ｐ＜０．０５）。 枝比导率、准稳态导水率、胡伯尔值和 Ｐ５０在两种类型植物之间没有

统计上的显著差别（Ｐ＞０．０５），但荒漠乡土灌木的枝比导率、准稳态导水率、胡伯尔值的平均值高于城市绿化

灌木，相反 Ｐ５０的平均值在前者略低于后者。 所有荒漠乡土灌木的性状的变异性或数值范围远大于城市绿化

植物（图 ２）。
在叶片性状中，荒漠乡土灌木的比叶面积和导管密度显著高于城市绿化灌木（Ｐ＜０．０５），但干物质含量和

导管直径成相反模式（Ｐ＜０．０５），干材密度没有显著性差异（Ｐ＞０．０５）（图 ３）。 碳经济性状中，荒漠乡土灌木的

淀粉和非结构性碳含量和城市绿化灌木无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５），但前者的可溶性碳含量显著高于后者（Ｐ＜０．
０５） （图 ３）。 在光合性状方面，城市绿化灌木的气孔导度显著高于荒漠乡土灌木（Ｐ＜０．０５），而水分利用效率

成相反模式（Ｐ＜０．０５），但净光合速率和蒸腾速率无显著差异（Ｐ ＞ ０．０５） （图 ３）。
３．３　 荒漠乡土灌木与城市绿化灌木间性状整合的差异

Ｇ 表示性状整合的网络密度。 它是根据节点数 Ｎ 和边界数 Ｌ 计算获得的［Ｇ ＝ ２Ｌ ／ Ｎ （Ｎ－１）］。 Ｇ 的数值

越高，表示性状间整合度就越高，性状间总体联系就越密切。 本文研究结果表明，荒漠乡土灌木的性状整合度

（Ｇ＝ ０．３９）高于城市绿化植物（Ｇ＝ ０．２）（图 ４）。 荒漠乡土灌木性状整合的关键节点是与水力性状和气孔调节

相关的性状，比如准稳态导水率、Ｐ５０、气孔导度、蒸腾速率、净光合速率、水分利用效率和导管密度。 这些关键

节点的性状至少与其他 １１ 个性状有联系。 此外，枝比导率、胡伯尔值、可溶性糖含量、非结构碳含量和导管直

径也与至少 ７ 个其他性状紧密结合（图 ４）。 在城市绿化灌木的性状整合上，比叶面积、干物质含量、枝叶水势

和水分利用效率是关键节点，它们分别与 ７ 个其他性状相关联（图 ４）。

４　 讨论

４．１　 夏季热浪后城市绿化灌木的受损程度高于荒漠乡土灌木

荒漠原生灌木在遭受夏季热浪后，未出现 ４ 级以上受损的个体，３ 级受损个体也不到总数的 ３％，但城市

绿化灌木受损个体占总数的 ５６％以上，甚至还有整株死亡。 这表明在夏季热浪影响下城市绿化灌木的损伤

远大于荒漠乡土灌木。 这主要取决于两方面：（１） 长期环境适应性和遗传特性使两者受损程度存在差异。 相

对荒漠乡土灌木，城市绿化灌木耗水量大而抗热浪引起干旱胁迫的能力小。 城市管理部门筛选绿化物种时，
优先考虑的是植物的外貌和其他景观特征（比如植物花色、叶片形状、气味等），以及苗木的易获得性，很少顾

及植物抗环境胁迫的遗传特性［１０］。 这使得城市绿化植物主要来源于环境条件优越的生境。 比如，本文调查

的绿化植物紫叶李、小叶女贞和紫穗槐，原生地主要在温带季风气候区或者海拔较高降水量较多的地区。 未

有人为干扰情景下，它们在荒漠上生存受限。 相反，原生荒漠灌木在长期进化中形成了适应干旱的众多特征。
比如琵琶柴、白刺、盐节木、盐穗木和盐爪爪的叶片退化；铃铛刺和沙拐枣叶片上的白粉。 在遭遇夏季热浪时，
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图 ２　 荒漠乡土灌木与城市绿化灌木水力性状的差异

Ｆｉｇ．２　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｈｙｄｒａｕｌｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｅｓｅｒｔ ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｕｒｂａｎ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｓｈｒｕｂｓ

性状的差异采用独立样本 ｔ 检验检验；相同字母表示处理间差异不显著，不同字母表示处理间差异显著；Ｐ＜０．０５

绿化灌木在抗热浪能力的不足导致其死亡率增加；（２） 正常绿化灌溉导致绿化植物受损增加［３３］。 为了保证

城市绿化植物正常的生长，干旱地区的城市管理部门定期对绿化植物进行灌溉。 尽管这种管理使得绿化植物

在正常情况下能生长，但在夏季热浪发生时，较高的气温使得土壤蒸发和植物蒸腾水分量远高于正常情景。
这种情景下，按照以往正常的管理方式，将不能满足植物的耗水要求，容易因干旱胁迫导致受损［３４］。 此外，在
干旱区荒漠，夏季热浪使得城市缺水现象严重，尽管按期浇灌，但蒸腾增加，可能进一步加重了绿化灌木承受

的干旱胁迫。
４．２　 荒漠乡土植物相较城市绿化植物具有应对夏季热浪的水力性状优势

本研究发现，荒漠灌木物种的水力性状要优于城市绿化灌木。 这表明荒漠植物在水力学方面优势，如增

加水分输送和吸水能力，减少了水分蒸腾损失等，以降低夏季热浪引起干旱胁迫的影响，使它们相对城市绿化
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图 ３　 荒漠乡土灌木和城市绿化灌木间在叶性状、碳经济和光合性状上的差异

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｌｅａｆ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ， ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｔｒａｉｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｅｓｅｒｔ ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｕｒｂａｎ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｓｈｒｕｂｓ

性状的差异采用独立样本 ｔ 检验检验；相同字母表示处理间差异不显著，不同字母表示处理间差异显著；Ｐ＜０．０５

灌木获得更高生存概率。 水势是衡量植物抗旱性的重要指标［３５］。 在本研究中，荒漠灌木物种枝叶水势相对

城市绿化灌木较低，表明在高温和热浪冲击的影响下，荒漠灌木物种更低的叶片与土壤间水势差使其更容易

从土壤中吸收水分［３６］。 此外，荒漠灌木物种正午和黎明前的水势差小于城市绿化灌木，表明它的再水合能力

强于城市绿化灌木［１２］。 这种优势让其在干旱胁迫引起木质部的栓塞可以通过再水合过程进行修复，减少高

温和热浪冲击的影响。 水力结构由木质部导管的形态结构决定，它影响植物水分输送策略［３７］。 在本研究中，
荒漠乡土灌木物种的水力结构（枝比导率、准稳态导水率和胡伯尔值以及导管密度）均高于城市灌木。 这表

明，荒漠乡土灌木比城市绿化灌木从根和茎向叶的供水能力更好，水分输送效率也更高［３８］。 这使得荒漠乡土

灌木物种在夏季热浪期更能承受高温和热气流冲击的影响，减弱它们引起干旱胁迫增加导致的水分过度损

失。 这一点也可以用 Ｐ ５０数据进行佐证，尽管荒漠乡土灌木的数值和城市绿化灌木间未有显著差异，但前者的

平均值和最低值均小于后者。
荒漠乡土灌木更优的抗旱能力也可以通过光合性状反映。 乡土物种的气孔导度低于城市绿化灌木，但水

分利用效率表现出相反的模式。 这表明荒漠灌木物种只需要更少的水就可以合成等量光合有机物。 较低耗

水量更有利于减弱夏季热浪引起干旱胁迫的影响。 此外，植物的抗旱性在一定程度上取决于它们抵抗栓塞发
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图 ４　 城市绿化灌木的性状整合及其与荒漠乡土灌木的差别

Ｆｉｇ．４　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｉｔ ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｕｒｂａｎ ｇｒｅｅｎｉｎｇ ｓｈｒｕｂｓ ａｎｄ ｄｅｓｅｒｔ ｎａｔｉｖｅ ｓｈｒｕｂｓ

Ψｌｐｄ、Ψｌｍｄ、Ψｓｐｄ分别为黎明前叶水势、正午叶水势、黎明前枝水势和正午枝水势，单位均是 ＭＰａ；Ｋｓ、Ｋ、Ｈｖ 和 Ｐ５０分别表示枝条的枝比导率、

准稳态导水率、胡伯尔值和导水率损失 ５０％时的水势，单位分别为 ｋｇ ｓ－１ ｍ－１ ＭＰａ－１、１０－３ｋｇ ｓ－１ ＭＰａ－１、ｍ２ ／ ｍ２和 Ｍｐａ。 Ｄｎｓ 和 Ｕｇｓ 分别为荒

漠原生植物与城市绿化植物；ＳＬＡ、ＬＤＭＣ、ＳＷＤ、Ｄ 和 Ｎ 分别是比叶面积、叶片干物质含量、枝条干材密度、导管直径和导管密度的缩写；它

们的单位分别为 ｍ２ ／ ｋｇ、ｇ ／ ｇ、ｇ ／ ｃｍ３、μｍ 和 ｍｍ－２；ＳＣ、ＳＳ 和 ＮＳＣ 是淀粉、可溶性糖和非结构性碳的缩写，它们的单位均为％；Ｇｓ、Ｔｒ、Ｐｎ 和

ＷＵＥｉ 分别是气孔导度、蒸腾速率、净光合速率和内在水分利用效率的缩写。 这几个指标的单位分别为 Ｈ２Ｏ２μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１、

μｍｏｌＣＯ２ ｍ－２ ｓ－１和 ｍｏｌ ／ ｍｏｌ；Ｄｎｓ 和 Ｕｇｐ 分别代表荒漠乡土灌木和城市绿化灌木；各种间性状间的正相关和负相关分别用实线和虚线表示；

线越粗表示相关性越强；Ｐ＜０．０５

生的能力或栓塞后修复的能力［３９］。 木材密度和被认为是植物抗栓塞的重要指标。 这是因为木材密度与木质

部导管的硬度呈正相关，较高的木材密度使植物不太容易发生栓塞［４７］。 本研究发现荒漠灌木物种的木材密

度高于城市绿化灌木。 导管特性（直径和密度）也影响植物栓塞形成。 荒漠乡土灌木较小的导管直径和较大

导管密度能够提升木质部的脆弱性，减小干旱诱发栓塞的风险［４１］。
４．３　 荒漠原生植物相较城市绿化植物应对夏季热浪的机理更多

荒漠乡土灌木物种的性状整合度高于城市绿化物种。 这表明荒漠乡土灌木在经受夏季热浪影响时能更

好地协调功能性状间的关系，采取多种机理将高温和热浪冲击诱发干旱胁迫的负面影响降至最低，由此导致

它比城市绿化的受损更小［４２—４３］。 Ｙａｎｇ 等人［１５］和刘丛聪等［４４］学者也得到了类似的结果。 他们发现，性状整

合水平较高的植物比整合水平较低的植物更能抵御逆境。 在荒漠灌木的性状整合中，水力输送有关性状和气

孔调节性状（准稳态导水率、Ｐ ５０、干物质含量、气孔导度、蒸腾速率、净光合速率、水分利用效率、导管密度）是
性状整合网络的关键节点，荒漠灌木物种主要通过增加水分输送和采取气孔调节来减少夏季热浪的影

响［２６，４５］。 例如，准稳态导水率较高的植物通常具有较高的叶面积和光合特征［１７］，因为导水率的增加可以将

更多的水从根系和树干输送到叶片，保证光合和蒸腾所需的水分供给。 同时，这一过程的正反馈提升的蒸腾

拉力，也可以克服重力和木质部水分运输摩擦力，将更多的水分从根系提升至叶片。
荒漠乡土灌木和城市绿化灌木在性状整合中关键节点的不同反映了其应对热浪机理的差异。 光合性状

和气孔属性作为节点，表明荒漠乡土灌木可以通过气孔调节来减少高温和热浪冲击引起干旱胁迫的影响［４６］。

５４８２　 ７ 期 　 　 　 赵鑫田　 等：荒漠灌木与城市绿化灌木功能性状及其对夏季热浪响应机理的差异 　
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在干旱胁迫下，由于水势差过大，乡土灌木关闭气孔，以降低木质部栓塞导致水力衰竭的风险。 同时，围绕水

分运输性状为节点，可能表明荒漠灌木物种中也出现了另一种适应方式［４７］。 例如，遭受高温和热浪冲击时，
气孔没有立刻关闭，而是通过增加蒸腾拉力来吸收和输送更多的水分，以减少干旱胁迫［４８—４９］。 相反，在绿化

植物的性状整合中，与叶片有相关的性状（比叶面积、干物质含量和水分利用效率）为关键节点，且关键点的

数量较少。 这表明，当城市绿化灌木遭受夏季热浪时，它们的应对机制较为简单。 在短期内，它们只能通过调

节自身光合作用和增加溶质势来减少自身水分的消耗和蒸腾丧失。 同时，荒漠灌木与城市灌木中的 Ｐ ５０很少

与其他性状相关，可能是木质部栓塞脆弱性与植物短期抗旱性之间的关系不明显。 在荒漠地区，植物长期受

到干旱胁迫，导致木质部导管永久堵塞［５０］，因而 Ｐ ５０在夏季热浪期的变化不大。 这种现象在植物水分生理学

上被称为“空化疲劳” ［３９］。

５　 结论和展望

遭受 ２０２２ 年夏季热浪的危害后，荒漠乡土灌木的受损程度低于城市绿化灌木。 荒漠植物在水力性状的

优势，导致它的水分运输、吸收和减少蒸腾失水的能力要强于城市绿化灌木。 荒漠乡土灌木的性状整合度也

高于城市绿化灌木。 荒漠植物通过协调功能性状间的关系，组合优势，采取多种机理（比如气孔调节、水力运

输调节和增加蒸腾拉力）将高温和热浪冲击诱发干旱胁迫的负面影响降低。 对城市绿化灌木而言，其性状整

合的关键节点数较少且以叶性状为主，其遭遇夏季热浪时，防御策略较简单，主要利用减小蒸腾的气孔调节

机理。
夏季热浪对植物的影响除干旱胁迫外，还存在高温灼伤。 此外，夏季热浪对植株的损害是一个持续积累

的过程。 在未来实验中，利用盆栽控制实验，结合户外真实环境条件对绿化植物和乡土植物的水力相关性状

进行测定，同步在不同时段连续观测叶片温度变化以及高温灼伤过程，可更好揭示两种植物在应对热浪机理

上的差异，以及由此导致受损程度的不同。 另外，在干旱荒漠区，水分和盐分同时对植物产生负向影响，且两

者很难分离。 在夏季热浪期，强烈蒸发会引起地表积累的盐分快速积累，由此通过盐胁迫进一步加强根系水

分吸收困难，加重干旱胁迫的影响。 未来也应该针对夏季热浪影响下水盐的协同效应进行研究。
２０２２ 年人类有记录以来北半球最严重的夏季热浪已离去，但全球气候变化背景下热浪的未来情景不知。

２０２２ 年夏季热浪或许是未来温度最低的一个起始，因此，它对城市绿化生态系统的损害可能是巨大的。 我们

建议，城市管理部门在筛选绿化植物时，除景观特点外，优先应该考虑植物的水力特性，筛选在水分吸收、运
输、低蒸腾损失上更有优势的物种。 此外，为提高城市绿化植物应对夏季热浪的能力，在干旱半干旱地区，可
选择当地的原生乡土植物作为绿化物种。
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