
植物研究 2026，46（ 4 ）：613 ~ 625
Bulletin of Botanical Research

五种柽柳属植物水力安全与热耐受性的协同适应机制
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摘 要 全球气候变化导致的干旱与热浪频发，严重威胁着荒漠植物的生存。然而，关于荒漠灌木如何协调水

力安全与热耐受性以应对水热复合胁迫机制尚不清楚。本研究以中国西北干旱区同域分布的 5 种柽柳属

（Tamarix）植物为对象，采用野外测定与采样方法获取了气体交换参数与叶片水势的日动态；测定了木质部栓

塞脆弱性（P50）、膨压丧失点（Ψtlp）、高温半致死温度（LT50），系统评估了不同物种的适应策略。结果表明：（1）5种

柽柳在抗旱性与抗热性上表现出显著的种间分化。刚毛柽柳（T. hispida）表现出最强的抗栓塞能力（P50=
-2.20 MPa）和热耐受性（LT50=66.5 ℃），而多花柽柳（T. hohenackeri）则表现出最高的气体交换速率和最弱的抗

性。（2）LT50与P50呈极显著负相关，与水力安全边界呈极显著正相关。证实了荒漠植物在水力安全与热耐受性

上存在高度的协同适应，而非功能权衡。（3）主成分分析（PC1解释度 92.4%）揭示了柽柳属植物中存在一个连续

的适应策略谱系：从以多花柽柳为代表的“高消耗-避热”策略，到以刚毛柽柳为代表的“高安全-耐受”策略。本

研究揭示了基于水力-热力耦合的生态位分化机制，强调了在未来更加干热的气候情景下，应优先选择具备“高

安全-耐受”策略的物种进行植被恢复。
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Abstract The increasing frequency of drought and heatwaves due to global climate change poses a severe 
threat to desert vegetation. However， the mechanisms by which desert shrubs coordinate hydraulic safety and 
thermal-tolerance to cope with compound drought-heat stress remain unclear. Five sympatric Tamarix species in 
the arid region of Northwest China were investigated in this study. By combining 24 h field measurements of gas 
exchange parameters and leaf water potential with the determinations of physiological traits（xylem embolism 
vulnerability（P50）， turgor loss point（Ψtlp）， and semi-lethal high temperature（LT50））， we systematically 
evaluated their adaptive strategies. The results showed that： （1）There was significant interspecific differentiation 
in drought and heat resistance among the five species. Tamarix hispida exhibited the strongest embolism 
resistance（P50=-2.20 MPa） and thermal tolerance（LT50=66.5 ℃）， while T. hohenackeri showed the highest gas 
exchange rates but the weakest resistance. （2）Thermal tolerance（LT50） was significantly negatively correlated  
with embolism resistance（P50） and significantly positively correlated hydraulic safety margins（HSM）， confirming 
a high degree of coordinated adaptation rather than a trade-off between hydraulic safety and thermal tolerance in 
desert plants. （3）Principal Component Analysis（PC1 explained 92.4%） revealed a continuous spectrum of 
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adaptive strategies： ranging from an “Acquisitive-Cooling” strategy represented by T. hohenackeri， to a 
“Conservative-Tolerance” strategy represented by T. hispida. This study reveals niche differentiation 
mechanisms based on hydraulic-thermal coupling and highlights the importance of prioritizing species with 
“Conservative-Tolerance” strategies for vegetation restoration under future hotter and drier climate scenarios.
Key words Tamarix；hydraulic safety margin；thermal tolerance；xylem embolism；coordinated adaptation；
compound drought-heat stress

全球气候变化导致极端天气事件变得更加频

繁，强度不断加剧，特别是干旱与高温热浪的并

发，已成为威胁全球陆地生态系统稳定性的主要

因素［1-2］。在干旱区，水分匮乏通常伴随着极端高

温，这种“水热双重胁迫”对植物的生理功能和生

存极限构成了严峻挑战［3-6］。荒漠植物作为生态系

统的关键组分，其应对极端环境的适应策略不仅

决定了自身的存亡，也直接影响着区域生态系统

的结构与功能［7］。因此，深入揭示荒漠植物在水热

复合胁迫下的生理适应机制，是预测未来气候情

景下植被动态及指导生态修复的关键。

水分传输系统的安全性是限制植物在干旱生

境中生存的首要因子。根据内聚力-张力理论（co⁃
hesion-tension theory），土壤干旱会导致植物木质

部张力增加。当负压超过临界阈值时，气泡会进

入导管引起空穴化和栓塞（embolism），阻断水分

运输，最终导致植物因水力失效（hydraulic failure）
而死亡［8-9］。导水率丧失 50% 时的水势（water po⁃
tential at 50% loss of conductivity，P50）被公认为评

价植物抗栓塞能力的核心指标。此外，植物在自

然生境中的实际水势与木质部发生栓塞的水势阈

值（P50）之间的差值，即水力安全边界（hydraulic 
safety margin，HSM），更能准确反映植物在特定环境

下的水力风险程度。水力安全边界可根据研究目

的，采用植物实际运行水势与不同关键生理阈值

之间的距离进行表征。本研究关注植物实际正午

水势距离膨压丧失阈值的安全程度，因此采用基

于膨压丧失点的水力安全边界进行评价［10］。然

而，传统的抗旱研究往往侧重于单一的水分维度，

而忽视了高温在加速水力失效中的催化作用。在

高温环境下，植物面临着蒸腾降温与水分保持之

间的生理权衡［11-12］。叶片气孔的开放虽然能维持

光合作用并通过蒸腾带走热量，从而避免叶片过

热灼伤，但这会加速植物体内水分消耗，增加木质

部栓塞的风险［13］。反之，如果植物为了保水而关

闭气孔，虽然降低了水力风险，但叶温会迅速升高

并可能超过细胞膜热稳定性的阈值——高温半致

死温度（semi-lethal high temperature，LT50），导致光

合机构受损甚至叶片坏死［14］。因此，植物必须在维

持水力安全和避免热损伤之间寻求某种平衡［15］。

目前，关于植物抗旱性与耐热性在进化上是

否存在协同或权衡关系，学界尚无明确的定论。

一些研究［12，15-16］表明，适应干旱环境的性状可能同

时赋予植物更高的热耐受性。例如，Mitchell等［12］

对 3 个温带生物群落（荒漠、森林和灌木林）的 21
种木本植物研究发现，叶片膨压丧失点与热耐受

性显著相关；Wang 等［15］在对比强烈的水热生境

（干热河谷与湿润常绿阔叶林）中，对 58种木本植

物（涵盖常绿与落叶物种）的研究也证实，叶片经

济性状与植物的抗旱、耐热能力紧密相关。而另一

些观点［16-17］则认为，为了维持高蒸腾降温，植物可能

需要牺牲一定的水力安全性，采取更加冒险的水分

利用策略。近年来，针对干旱区灌木的最新研究进

一步指出，植物的蒸腾降温能力与热耐受性在不同

的气孔调节谱系上存在显著差异［17］，且在极端热浪

下，部分荒漠植物会优先保障水力完整性而放弃蒸

腾降温［18］。尽管如此，目前关于植物水力与热力

性状关系的研究多聚焦于跨气候带或跨功能群的

广域比较，而对于极端干旱生境下同域分布的近

缘物种如何通过微进化层面的水热耦合性状分化

来实现共存，仍是一个亟待填补的知识空白。

柽柳属（Tamarix）植物是欧亚大陆荒漠广泛

分布的优势灌木或小乔木，具有极强的耐旱、耐盐

和耐高温特性，是干旱区生态修复的先锋物

种［19-21］。在自然生境中，同域分布的柽柳物种往往

占据不同的微生境，这暗示它们可能进化出了差

异化的生理适应策略［22-23］。然而，现有研究多关注

其单一的抗旱［19-20］、耐热［22-23］或抗盐［21］机制，缺乏

从“水力-热力耦合”的视角，系统解析不同柽柳物

种如何协调木质部抗栓塞能力、气孔调节行为与

叶片热耐受性，以实现同域共存。鉴于此，本研究

旨在揭示荒漠木本植物应对水热复合胁迫的综合

适应机制，为全球变化背景下干旱区植被的保护

与恢复提供理论依据。
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1 材料与方法

1. 1　研究区概况

研究区位于巴丹吉林沙漠东南缘（38°34′N，

102°59′E，海拔 1 376 m）甘肃省武威市民勤沙漠

—绿洲区域，属温带大陆性干旱气候区，其特征是

降水稀少（年均降水量 113.2 mm）、蒸发强烈（年均

蒸发量 2 604.3 mm）且气候干燥。年均气温为

7.7 ℃，年日照时间为 2 799.4 h。本研究开展期间

的气温与降水月动态如图 1 所示。2025 年夏季

（6—8月）气温较高，且降水分配不均；冬季盛行西北

风，主要出现在2—5月，平均风速为2.5 m·s-1，该地区

是中国沙尘暴的重要策源地之一。现有植被包括天

然植被和人工植被，优势灌木种类有梭梭（Haloxylon 
ammodendron）、白刺（Nitraria tangutorum）、沙拐枣

（Calligonum mongolicum）及多枝柽柳（T. ramosissi⁃
ma）等。土壤类型主要为灰棕漠土、盐渍土、草甸土

和风沙土，地貌类型以固定和半固定沙丘为主。

1. 2　研究方法

在研究区域内，选取地势平坦、生境均一且5种
柽柳同域共存的典型地段，设置一个30 m×30 m的

固定样地。本研究选择多花柽柳（T. hohenackeri）、

长穗柽柳（T. elongata）、多枝柽柳、短穗柽柳（T. 
laxa）、刚毛柽柳（T. hispida）这 5 种同属植物作为

研究对象，主要基于其在极端干旱区呈现难得的

同域混生状态。这种特性使得该样地可被视为一

个“天然同质园”，从而严格剔除土壤理化性质、降

水等生境异质性对种间生理比较的干扰。通过这

种试验设计，可以精准揭示近缘物种在相同水热

复合胁迫下，由其内在遗传特性决定的生理生态

位分化。在植物生长旺季的 8 月，针对 5 种柽柳，

分别选取株距大于 5 m、生长健康、无病虫害且地

径与冠幅相近的6株成年个体作为标准样树，用于

后续各项生理生态指标的测定。

1. 2. 1　　形态与生存参数测定形态与生存参数测定

记录多花柽柳、长穗柽柳、多枝柽柳、短穗柽

柳、刚毛柽柳总株数（total plant number，NTP）和死

亡株数（dead plant number，NDP），以计算死亡率

（mortality rate，RM=NDP/NTP）。死亡植株的判定标准

为地上部分枝条完全干枯、韧皮部严重脱水干缩，

且折断枝条断面无绿色生命迹象。在调查过程

中，仔细检查了死亡个体的外部形态，未发现明显

的病虫害侵袭迹象（如虫孔、虫瘿、霉斑等）或人

为砍伐痕迹。死亡植株均表现出整株枯萎、树皮

开裂剥落等典型的水分亏缺导致的水力失效症

状。结合研究区降水稀少、蒸发强烈的气候背景，

推测长期的干旱胁迫及热浪冲击是导致样地内柽

柳死亡的主要驱动力。从选取的植株中，使用卷

尺（精确度 0.1 m）测量地径、株高、冠幅、总枝数

（total branch number，NTB）和枯枝数（dead branch 
number，NDB）（表 1）。计算枯枝率（dead branch 
rate，RDB=NDB/NTB）。

1. 2. 2　　叶片气体交换参数叶片气体交换参数

于 2025年 8月中旬（8月 15—20日）的典型晴

天上午 09：00—11：30，在每个物种 6 株个体上选

择受光方向一致、健康且新鲜的叶片进行测定。

若叶片表面有灰尘，则在原位测量前用干纸巾轻

轻擦去表面沙尘。使用便携式光合作用系统（Li-
6400XT，Li-Cor，美国）和 2 cm×3 cm透明叶室获取

上午生理活性峰值期的光饱和气体交换参数。在

本研究中，为行文与图表表述简明，将该时段内测

得的值定义为该典型晴天的最大净光合速率

（maximum net photosynthetic rate，Pn，max）、最大蒸腾

速率（maximum transpiration rate，Tr，max）和最大气孔

图1　2025年研究区气温与降水的月动态

Fig.1　Monthly dynamics of air temperature and precipitation in the study area in 2025
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导度（maximum stomatal conductance，Gs，max）。测定

在典型晴朗无云的自然光照下进行，均选取树冠外

围充分受光的向阳叶片。测定期间的自然光合有

效辐射（PAR）通常在1 500 μmol∙m-2∙s-1左右，确保

被测叶片处于光饱和状态。测定时气体流速为

500 μmol∙s-1，CO2体积分数维持在380~400 μL·L-1，

叶室温度维持在（28.0±1.5） ℃，叶室内饱和水汽压

差（VPD）为1.52~3.52 kPa。
1. 2. 3　　膨压丧失点及饱和渗透势的测定膨压丧失点及饱和渗透势的测定

采用干燥法构建叶片的压力 -容积（P-V）曲

线，并计算叶片饱和渗透势（Ψsat）和膨压丧失点

（Ψtlp）。于2025年8月中旬（8月17—18日）04：30—
05：30，在每个物种的 6 株标准样树上各采集 1 个

当年生健壮末端枝条。采集后立即将枝条基部切

口浸入盛有清水的便携式水桶中，并用黑色塑料

袋罩住枝条以避光并减少蒸腾，迅速带回实验室。

在测定P-V曲线之前，在水中重新剪去枝条基部约

2 cm 以去除可能发生气栓的导管，随后将枝条继

续插在水桶中复水 2 h，上端用喷有水的黑色塑料

袋包裹住，使其叶片充分复水达到饱和状态。在

饱和的枝条末端剪下约 10 cm长的小枝，用干纸巾

将小枝上的水珠擦干，测定初始鲜质量。然后将

其放在实验台上使其缓慢干燥失水，每隔一段时

间用压力室水势仪（PMS 1000，PMS Instrument 
Company，美国）和分析天平（CPA225D，Sartorius 
Inc.，德国）测定小枝的水势和质量，直至叶片萎

蔫。将样品置于烘箱中70 ℃干燥48 h后称其干质

量，精确至0.000 1 g。根据各阶段测定的质量数据

计算叶片的相对含水量（RWC）。随后，以叶片水势的

倒数（1/Ψ）为纵坐标、以相对水分亏缺（relative water 
deficit，RWD；即水分饱和亏缺，RWD=1−RWC）为横坐标

绘制P-V曲线。选取曲线末端的直线部分（代表细

胞膨压降为零的阶段）进行线性回归拟合，该回归直

线向 y轴（即 1-RWC=0时）外推截距的倒数即为Ψsat；

而曲线前端的非线性部分与该直线的切点（即偏离

点）所对应的水势即为Ψtlp
［24-25］。

1. 2. 4　　水力脆弱性曲线的测定水力脆弱性曲线的测定

采用离心机法构建枝条水力脆弱性曲线［26］。

每个物种从 6 个不同个体上各选取 1 个长度超过

1 m的阳生枝条，并截取长为 27.4 cm的枝条茎段。

随后，将茎段固定到配备定制“Sperry”转子的高速

离心机（Model 20 K，Cence，中国）上。通过逐渐增

加离心机的转速，模拟枝条木质部所承受的不同

张力，每个物种的旋转张力梯度为 0、0.3、0.6、0.9、
1.2、1.5、1.8、2.1、2.4、2.7、3.0 MPa。在每个转速下

离心 3 min 后，取出枝条茎段并在水下平衡 5~
10 min，然后测定该负压下的导水率（Kh）。其中，

将 0 MPa张力下测得的导水率定义为初始最大导

水率（Kh，max）。木质部栓塞程度用导水率损失百分

比（percentage loss of hydraulic conductivity，PLC）来

表示，其计算公式为：

PLC = 100 × ( Kh，max - Kh )/Kh，max （1）
式中：Kh，max为枝条在0 MPa张力下的初始最大导水

率；Kh为枝条在特定离心转速产生的负压张力下

的导水率。随后将枝条再次放入离心机中进行下

一转速下的离心。利用 SigmaPlot软件中的 sigmoi⁃
dal模型拟合脆弱性曲线，计算出木质部导水率损

失 50%时对应的水势值（P50，MPa）。由于“气穴化

表1　五种柽柳的种群概况

Table 1　Population characteristics of five Tamarix species

物种
Species

多花柽柳
T.hohenackeri

长穗柽柳
T.elongata

多枝柽柳
T.ramosissima

短穗柽柳
T.laxa

刚毛柽柳
T.hispida

株数
Plants

15

13

13

12

12

冠幅（东西向）
Crown width
（E-W）/m

1.78±0.02a

1.70±0.03a

1.57±0.03b

1.38±0.03c

1.43±0.03c

冠幅（南北向）
Crown width
（N-S）/m

1.50±0.04a

1.37±0.03ab

1.45±0.04ab

1.34±0.03b

1.34±0.02b

株高
Height/m

1.71±0.03a

1.69±0.01ab

1.60±0.01c

1.42±0.02d

1.61±0.02bc

基径
Basal diameter/cm

3.30±0.03a

3.08±0.03b

2.81±0.02c

2.62±0.05d

2.45±0.05e

枯枝率
Dead branch rate/%

45.97±0.89a

39.79±0.56b

32.49±0.51c

25.86±0.65d

15.29±0.92e

死亡率
Mortality rate/%

20.00

15.38

7.69

0

0

 注：数据为平均值±标准误。同列不同小写字母表示不同物种间差异显著（P<0.05）；死亡率为样地调查统计值，未进行显著性差异分析。

 Note：Data were means±SE. Different lowercase letters within the same column indicated significant differences among species（P<0.05）. 

Mortality rate was calculated from field census data and was not subjected to significance testing.
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疲劳”现象的存在［27］，通过冲洗法恢复水分传导功

能的导管再次经历干旱时其气穴化抵抗力下降。

为了避免“气穴化疲劳”对水力脆弱性测定的干

扰，未对枝条进行冲洗处理，即水力脆弱性的测定

只针对自然状态下未气穴化的导管。

1. 2. 5　　植物耐热性测定植物耐热性测定

采用叶片电解质渗漏法测定植物耐热性。于

2025 年 8 月中旬（8 月 15—20 日）18：30—20：00，
在每个物种选定的 6 个植株上采集新鲜叶片约

6 g；单株精准称取 1 g叶片样品装入 50 mL的离心

管中，向离心管中加入 35 mL蒸馏水，然后使用真

空泵抽滤 15 min后静置过夜。高温导致细胞膜结

构破坏，细胞质中的电解质渗漏会使叶片溶液的

电导率升高；因此，在特定温度下测定叶片溶液的

电导率可以推测叶片电解质的渗漏程度，进而推

测叶片的耐热性。首先，在室温下，使用便携式电

导率仪（DDS-308A，雷磁，中国）测定试管中溶液

的电导率（EC，initial）。随后，将离心管依次放入 30、
35、40、45、50、55、60、65、70、75 ℃水浴中各加热

20 min，每完成一个温度处理后，均将离心管冷却

至室温并轻轻摇匀，再测定相应温度下的溶液电

导率（EC，i）分别测定不同温度下的叶片溶液电导

率；最后将叶片放入沸水浴中加热20 min，冷却至室

温后测定电解质完全渗漏时的叶片溶液电导率

（EC，100）。每个温度下的电解质渗漏率（electrolyte 
leakage，EL）为

EL，i = (EC，i - EC，initial )/ (EC，100 - EC，initial ) × 100%（2）
式中：EC，initial为室温下叶片溶液的电导率；EC，i为特

定温度下叶片溶液的电导率；EC，100为电解质完全

渗漏后叶片溶液的电导率；EL，i为特定温度下的电

解质渗漏率。利用温度梯度和每个温度下的电导

率渗漏率绘制散点图，使用三参数S形曲线拟合散

点，计算电解质渗漏 50% 时所对应的温度以代表

植物叶片的耐热性，即LT50（℃）。

1. 2. 6　　生理指标日动态监测生理指标日动态监测

为准确捕捉 5种柽柳属植物从夜间水分恢复

到日间光合耗水的全过程生理节律，本研究于

2025年 8月 19日（盛夏生长旺盛期）开展 24 h全天

候连续观测。选取该测定日是基于以下考虑：首

先，8月中下旬为该地区气温最高、大气水汽压差

最大的时期，且 8月 19日为典型晴朗无云日，气象

条件具有极强的代表性，能够有效激发植物应对

极端高温与干旱的生理潜能；其次，5种柽柳于同

一典型晴天进行同步监测，能够最大程度消除因

气象波动产生的系统误差，确保种间生理策略对

比结果的可靠性。监测时段设定为当日 00：00—
23：00，采样频率为每小时整点测定 1次。在每个

测定时间点，分别选取每个物种的6株标准样树作

为重复，在树冠外围选取受光方向一致、生长健壮

的当年生小枝，利用便携式光合作用测定系统（Li-
6400XT，Li-Cor，美国）原位测定气孔导度（Gs）、叶

温（Tleaf）及大气温度（Tair）；同步采集相邻小枝，迅

速 置 于 压 力 室 水 势 仪（PMS instrument，Model 
1505D，美国）中测定叶片水势（Ψleaf）。基于 24 h连

续观测数据，分别提取 05：00和 12：00时刻的叶片

水势。其中，将05：00测得的叶片水势记为凌晨水

势（predawn water potential，Ψpd），用于表征植株经

过夜间水分恢复后的水分状态；将12：00测得的叶

片 水 势 记 为 正 午 水 势（midday water potential，
Ψmd），用于表征日间辐射和蒸腾需求增强条件下

植株的水分亏缺程度。Ψpd和Ψmd用于后续主成分

分析。最大蒸腾降温幅度（∆Tmax）是基于 24 h连续

观测数据计算得出的。首先计算每个观测时间点

（每小时 1 次）的大气温度与叶片温度之差（Tair-

Tleaf），然后从全天的温差数据集中选取数值最大

的那一项，以此代表该物种在该典型晴天的最大

蒸腾降温幅度。夜间测定期间全程使用低亮度头

灯辅助照明，并严格控制操作时间，以最大程度减

少人为光源对植物气孔开闭及生理节律的潜在干

扰。基于膨压丧失点的水力安全边界（hydraulic 
safety margin，HSM）按下式计算：

HSM = Ψmd - Ψ tlp （3）
式中：Ψmd为正午叶水势；Ψtlp为膨压丧失点水势；

HSM为正表示正午叶水势尚未达到膨压丧失阈值，

数值越大表明安全边界越宽；HSM为负表示正午叶

水势已低于膨压丧失阈值。

1. 3　数据处理

试验数据采用 Microsoft Excel 2019 完成初步

整理，计算各生理指标的平均值与标准误（Mean±
SE）。所有统计分析及绘图采用 R 4.3.1 软件完

成。采用 stats 程序包进行单因素方差分析（one-

way ANOVA），并结合 agricolae 程序包中的 LSD 法

（least significant difference）检验 5种柽柳在木质部

P50、Ψtlp、HSM、LT50及气体交换参数等关键性状上的

种间差异，显著性水平设定为 α=0.05。利用一般

线性模型（lm函数）分析热耐受性与水力性状之间
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的回归关系。为综合解析不同物种在水力-热力

耦合维度上的适应策略分化，使用 prcomp 函数对

标准化（Z-score）后的关键生理性状进行主成分分

析（PCA）。数据可视化主要通过 ggplot2 程序包

完成。

2 结果与分析

2. 1　水力性状与水力安全边界的种间差异

5 种柽柳属植物在关键水力性状及叶片水分

参数上表现出显著的种间差异（图 2，P<0.05）。刚

毛柽柳的 P50（（-2.20±0.03） MPa）、Ψtlp（（-5.18±
0.04） MPa）及 Ψsat（（-5.05±0.03） MPa）在 5 种柽柳

中均为最低，其HSM最大，为 3.26 MPa。相反，多花

柽柳的各项水力参数测定值均相对最高（P50=
（-1.16±0.02） MPa，Ψtlp=（-2.48±0.18） MPa，Ψsat
（-2.29±0.22） MPa），HSM最小且呈负值，为-3.08 MPa。
长穗柽柳、多枝柽柳和短穗柽柳的各项水力指标

均介于刚毛柽柳与多花柽柳之间。

2. 2　热耐受性与气体交换特征

各物种叶片的高温半致死温度（LT50）、最大净

光合速率（Pn，max）、最大气孔导度（Gs，max）、最大蒸腾

速率（Tr，max）与最大蒸腾降温效果（∆Tmax）均呈现显

著的种间差异（图3，P<0.05）。刚毛柽柳的LT50最高

（（66.53±0.76） ℃），但其气体交换能力在5种植物中

均为最低，其Pn，max仅为（12.07±0.21） μmol∙m-2∙s-1，

Gs，max 与 Tr，max 在 5 种植物中均为最低（Tr，max=（2.45±

0.13） mmol∙m-2∙s-1），对应的∆Tmax仅为 2.00 ℃。相

反，多花柽柳的 LT50最低（（53.92±2.30） ℃），但其

Pn，max 达到最高（21.57±0.27） μmol∙m-2∙s-1，Gs，max 与

Tr，max 均达到最高，其中 Tr，max 达（8.11±0.19） mmol∙
m-2∙s-1，为刚毛柽柳的 3倍以上，其∆Tmax为 4.70 ℃；

多枝柽柳的∆Tmax达到最高 5.72 ℃。长穗柽柳和短

穗柽柳的热耐受性与气体交换参数均介于刚毛柽

柳与多花柽柳之间。

A.导水率丧失 50%水势（P50）；B.水力安全边界（HSM）；C.饱和渗透势（Ψsat）；D.膨压丧失点（Ψtlp）。数据均为平均值±标准误（n=6）；不同小

写字母表示物种间差异显著（P<0.05）。
A. Water potential at 50% loss of hydraulic conductivity（P50）； B. Hydraulic safety margin（HSM）； C. Saturated osmotic potential（Ψsat）； D. Turgor 
loss point（Ψtlp）. Data were means±SE（n=6）； different lowercase letters indicated significant differences among species（P<0.05）.

图2　5种柽柳属植物的关键水力性状与水力安全边界

Fig.2　Key hydraulic traits and hydraulic safety margins of five Tamarix species
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2. 3　典型晴天生理指标的日动态

在典型夏季晴天，5 种柽柳的气孔导度（Gs）、

叶水势（Ψleaf）、叶温（Tleaf）及叶片与空气温差（∆T）随

时间发生变化（图 4）。所有物种的Gs均在 10：00—
11：00 达到日峰值，随后 Ψ leaf 在 13：00—14：00
降至全天最低值。在日间观测时段（10：00—
18：00），多花柽柳和多枝柽柳的 Gs维持较高水平

（>0.20 mol∙m-2∙s-1）；在正午高温（大气温度约39 ℃）

时，多花柽柳的Tleaf较气温低4.7 ℃，其同步记录的正

午Ψleaf降至（-5.56±0.04） MPa。相比之下，刚毛柽柳

在正午后的 Gs显著下降（<0.15 mol∙m-2∙s-1），其正

午Ψleaf维持在（-1.92±0.03） MPa，Tleaf较大气温度仅

低 2 ℃。长穗柽柳和短穗柽柳的各项生理指标日

变化均介于多花柽柳与刚毛柽柳之间。

A.高温半致死温度（LT50）；B.最大净光合速率（Pn，max）；C.最大气孔导度（Gs，max）；D.最大蒸腾速率（Tr，max）；E.最大蒸腾降温效果（∆Tmax）。除

最大蒸腾降温效果外，数据均为平均值±标准误（n = 6）；不同小写字母表示物种间差异显著（P<0.05）。
A. Semi-lethal high temperature（LT50）； B. Maximum net photosynthetic rate（Pn，max）； C. Maximum stomatal conductance（Gs，max）； D. Maximum 
transpiration rate（Tr，max）； E. Maximum transpiration cooling effect（∆Tmax）. Data were presented as means±SE（n=6）， except for ∆Tmax； different 
lowercase letters indicated significant differences among species（P<0.05）.

图3　5种柽柳属植物的热耐受性、蒸腾降温能力及气体交换参数

Fig.3　Thermal tolerance， transpiration cooling capacity， and gas exchange parameters of five Tamarix species
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A.气孔导度（Gs）；B.叶水势（Ψleaf）；C.叶片温度（Tleaf）；D.叶温与大气温度差值（∆T）；数据点代表6个生物学重复的平均值。

A. Stomatal conductance（Gs）； B. Leaf water potential（Ψleaf）； C. Leaf temperature（Tleaf）； D. Difference between leaf and air temperature（∆T）； da⁃
ta points represented the means of six biological replicates.

图4　典型晴天5种柽柳属植物叶片气体交换、水势及温度的日动态

Fig.4　Diurnal dynamics of leaf gas exchange，water potential，and temperature traits in five Tamarix species
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2. 4　水力性状与热耐受性的相关性

线性回归分析显示，LT50与多个水力性状之间

存在显著的线性相关关系（图 5）。LT50与 P50呈极

显著负相关（R2=0.52，P<0.000 1），即 P50越低，LT50

越高。LT50与Ψtlp呈显著负相关（R2=0.53，P<0.000 1），
即 Ψtlp越低，LT50越高。此外，LT50与 HSM呈显著正

相关（R2=0.52，P<0.000 1），HSM越大的物种，其 LT50
也越高。

2. 5　基于水力与热力性状的主成分分析

主成分分析（PCA）结果显示，前 2个主成分累

计解释了总变异的 97.3%（图 6）。第 1 主成分

（PC1）解释了 92.4% 的变异，第 2 主成分（PC2）解

释了4.9%的变异。从变量载荷矩阵来看，HSM、P50、

Ψtlp及最大气体交换参数（Gs，max与 Tr，max）主要在 PC1
轴上具有较高的载荷；其中 HSM位于 PC1 正轴，而

气体交换参数与P50等位于PC1负轴。值得注意的

是，LT50主要在 PC2 轴上具有较高的载荷（载荷绝

对值为 0.958），表明其变异具有一定的独立性。

在排序图中，刚毛柽柳分布于PC1轴的最正端，对

应高 LT50和高 HSM，多花柽柳分布于 PC1 轴的最负

端（对应高Gs，max和高Tr，max），长穗柽柳、多枝柽柳和

短穗柽柳分布于两者之间。

3 讨论

3. 1　水力安全与热耐受性的生理协同机制

植物在极端生境下的存活率是其生理策略适

应性的最终体现。本研究发现，5种柽柳属植物在

相同的干热生境下展现出显著的存活差异：多花

柽柳表现出最高的死亡率（20%），而刚毛柽柳和

短穗柽柳在观测期内维持 100% 的存活率（表 1）。

这种存活表现的差异与其内在的水力安全与热耐

受性配置密切相关。高死亡率的多花柽柳偏向于

“高耗水-低安全”的避热策略，而高存活率的刚毛

柽柳则采取了严格的“高安全-高耐热”保守策略，

这深刻体现了荒漠植物在面临极端胁迫时的生存

权衡。

本研究证实了柽柳属植物在水力安全与热耐

受性上存在高度的协同适应，主成分分析（PC1解

释度 92.4%）及相关性分析（显著相关）均有力支持

了这一观点。这种显著的线性相关性表明，水力

安全与热耐受性并非随机组合的独立性状，而是

植物在应对干旱与高温复合胁迫时表现出高度的

生理耦合。这种耦合关系本质上反映了二者共享

着同一套生理基础，即细胞的渗透调节能力。从

细胞生理角度来看，膨压维持能力很可能是连接

抗旱与抗热的关键枢纽。研究发现，刚毛柽柳具

有极低的膨压丧失点（Ψtlp=-5.18 MPa），这意味着

A.高温半致死温度（LT50）与导水率丧失 50%水势（P50）线性回归；

B.高温半致死温度与膨压丧失点（Ψtlp）的线性回归；C.高温半致死

温度与水力安全边界（HSM）的线性回归。不同颜色的散点代表不

同的柽柳物种，阴影区域代表95%置信区间。

A. Linear regression between LT50 and P50； B. Linear regression be⁃
tween LT50 and Ψtlp； C. Linear regression between LT50 and HSM. Dif⁃
ferent colored points represented different Tamarix species， the shad⁃
ed area represented the 95% confidence interval.
图5　5种柽柳属植物热耐受性与关键水力性状的相互关系

Fig.5　Relationships between thermal tolerance and hydr-

aulic traits across five Tamarix species
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其细胞液具有极低的渗透势（即极高的渗透质浓

度）［22］。根据 Bartlett 等［16］的全球综合分析，低 Ψtlp
是植物耐旱性的核心指标。它允许细胞在严重脱

水条件下仍能维持细胞体积和细胞膜的物理张

力。这种通过渗透调节维持的细胞水合状态，对

于热耐受性同样至关重要。高温伤害的本质之一

是细胞膜结构的物理相变和解体。如果细胞能够

通过降低Ψtlp来强力锁住水分，就能在高温下维持

更稳定的细胞内环境，减少因脱水导致的膜脂双

分子层紊乱［28］，从而赋予了刚毛柽柳极高的热耐

受极限（LT50达 66.53 ℃）。相反，表现出最高死亡

率（20%）的多花柽柳则采取了截然不同的生理演

化路径。多花柽柳并未在细胞耐受性上进行过多

投资（其LT50在 5种植物中最低），而是依赖极高的

气孔导度和蒸腾速率来实现显著的物理降温效

果，并借此维持了极高的最大光合速率。然而，这

种典型的“获取-避热”策略具有极高的风险。当

遭遇极端高温且伴随严重土壤干旱时，多花柽柳

较小的HSM使其无法持续维持高耗水的蒸腾散热；

一旦气孔被迫关闭以防止灾难性的木质部栓塞，

植株将瞬间丧失降温保护，导致叶温急剧攀升并

突破其较低的热耐受底线，最终引发水力与热力

的双重崩溃。由此可见，柽柳属植物在极端生境

下的存活，高度依赖于“高安全-高耐热”与“高耗

水-高获利”之间的权衡分配。

因此，本研究观察到的 LT50与 Ψtlp负相关，说

明细胞保水能力能够直接保障细胞膜热稳定性。

二者在生物物理层面是紧密耦合的，共同构成了

植物抵御极端生境的生理基础。因此，柽柳属植

物的高水力安全性与高热稳定性并非独立进化，

而是通过共享的生理代谢网络实现了高度整合。

3. 2　“蒸腾避热”与“耐受高温”的策略权衡

不同柽柳物种在应对高温时展现了截然不同

的热调节策略，这反映了植物在“水力风险”与“热

损伤风险”之间的权衡［29］。多花柽柳采取了典型

的“高消耗-避热”策略。这在叶片经济谱中属于

“快速投入 -产出”型，依赖高资源周转维持生

存［30］。其拥有较高的 Gs，max和 Tr，max，通过强烈的蒸

箭头表示各生理指标的载荷方向与大小；不同颜色的散点代表不同柽柳物种。PC1和PC2分别解释了92.4%和4.9%的变异。

Arrows indicated the loading direction and magnitude of physiological traits； colored points represented different Tamarix species. PC1 and PC2 ex⁃
plained 92.4% and 4.9% of the total variation， respectively.

图6　基于水力与热力性状的5种柽柳属植物生理适应策略主成分分析

Fig.6　Principal component analysis of physiological adaptive strategies in five Tamarix species based on hydraulic and 
thermal traits
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腾冷却效应将叶温维持在显著低于气温的水平。

这种策略在水分充足时极具优势，能最大化碳同

化效率。然而，这也使其面临巨大的水力风险：其

较窄的 HSM 和较高的 P50 意味着一旦土壤供水不

足，气孔被迫关闭，叶温将迅速升高并可能超过其

较低的致死阈值，导致生理崩溃［9，31-32］。相反，刚毛

柽柳采取了“保守-耐受”策略。其较低的气孔导

度限制了蒸腾降温能力，导致正午叶温接近气温。

为了应对这种被动受热，该物种进化出了极高的

生理热耐受性。这种极高的耐热极限使其成功

“解耦”了对蒸腾降温的依赖［29-30，33］。即使在极端

干旱迫使气孔完全关闭的情况下，其叶片细胞依

然能忍受高温而不破裂。这种策略虽然以牺牲光

合速率为代价，但极大地提升了其在极端恶劣生

境中的生存概率。

相比之下，长穗柽柳、多枝柽柳和短穗柽柳并

未在“蒸腾避热”与“耐受高温”的权衡两极中走向

极端，而是采取了一种“折中型”的协同适应策

略［34］。这3种柽柳的Tr，max与LT50均处于5种植物的

中等水平。这种不过度偏倚的策略赋予了它们更

强的生理弹性［35-36］：在微生境水分相对可用时，它

们能够维持中等强度的气孔导度以获取一定的蒸

腾降温效益；而在水分逐渐受限时，它们也能及时

限制水分散失，并凭借自身中等偏上的组织耐热

性来抵御热力损伤。这种“保守与冒险相平衡”的

中间态策略，有效分散了单一极端策略带来的生

存风险，可能是支撑这些物种在复杂多变的干旱

区生境中维持稳定种群的重要生理生态基础［37］。

3. 3　基于生理策略的功能生态位分化

前文所述的水热策略权衡主要揭示了单一柽

柳物种应对极端生境的内部生理适应机制；而在

群落水平上，这些存在显著种间差异的生理策略

进一步转化为物种间的功能生态位分化，这是解

释 5种近缘柽柳植物能够长期同域共存的核心前

提［38］。根据竞争排斥原理，生态位完全重叠的物

种无法稳定共存。本研究中，5种同域分布的柽柳

在水力安全、气体交换速率及热耐受性等关键功

能性状上展现出的连续梯度（图 5~6），表明它们在

利用有限水分和规避热胁迫的时间与空间维度上

实现了有效的功能错位［39］。

研究发现，不同柽柳物种沿“水力安全-效率”

权衡轴发生了显著分化［40］：多花柽柳占据了典型

的“获取型”生态位，表现为较高的气孔导度和蒸

腾速率。该策略使其在水分适宜期能最大化碳同

化效率，但其较高的 P50（即较弱的抗栓塞能力）意

味着它在干旱胁迫下是通过承担较高的水力失效

风险来换取生长优势。相反，刚毛柽柳占据了“保

守-耐受”策略的生态位，通过显著降低的P50（极强

的抗栓塞能力）与较高的LT50（极高的热耐受性）协

同作用，构建了应对极端水热胁迫的坚固生理屏

障。这种同域物种在水热资源利用策略上的功能

性状分化，有效缓解了物种间对有限资源的直接

竞争，最终通过功能生态位的互补机制维持了荒

漠植物群落的多样性与稳定性［41-42］。

4 结 论

本研究通过多维度生理指标的综合分析，揭

示了荒漠柽柳属植物应对水热复合胁迫的独特机

制。5种柽柳并未在抗旱与抗热之间进行简单的

功能权衡，而是进化出了显著的协同适应策略：即

抗栓塞能力越强的物种，其细胞膜热稳定性也越

高。这种双重耐受机制使得适应性强的物种能够

摆脱对蒸腾降温的过度依赖，从而在气孔关闭保

水的状态下依然能够抵御高温伤害。研究结果强

调，在评估气候变化对荒漠植被的影响时，不能仅

关注单一的水分因子，还必须考虑水力与热力性

状的耦合作用。这为未来干旱区植被恢复工程提

供了重要的生理学理论支撑，建议依据本研究揭

示的物种适应策略谱系进行科学选种，例如在预

期遭受严重干旱或热浪冲击的生境中，应优先选

用具备“高安全-耐受”策略的物种以确保群落的

长期稳定性。
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