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香樟对温度胁迫的响应机制及调控策略研究进展
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摘 要 温度胁迫是限制香樟（Cinnamomum camphora）分布与生长的重要因素，其高温与低温响应机制存在本

质差异。本文系统比较了香樟应对高温与低温胁迫的核心策略：高温胁迫下，光合系统以光呼吸增强进行代谢

性耗散，氧化还原调控以单萜信号为核心，驱动WRKY与HSF转录因子级联网络，渗透调节以脯氨酸响应最为

迅速；低温胁迫下，光合系统依赖非光化学淬灭和环式电子流进行物理性保护，分子调控以钙-乙烯-ERF/CBF级

联通路为中枢，渗透调节以可溶性糖积累为主导。基于上述机制，本文从物理、化学和生物技术3个维度评估了

现有调控策略的有效性，指出当前研究在单萜信号通路解析、多重逆境耦合机制、精准调控技术研发等方面仍

存在瓶颈。未来应聚焦多组学整合解析分子网络、构建复合胁迫预测模型、突破遗传转化瓶颈及评估调控策略

的生态经济可行性，以推动香樟抗逆栽培从被动防护向主动的机制驱动型精准调控转变。
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Abstract Temperature stress is a key factor limiting the distribution and growth of Cinnamomum camphora， 
with fundamentally distinct response mechanisms to high and low temperatures. This review systematically 
compared the core strategies employed by C. camphora under the two stresses. Under high-temperature stress， 
the photosynthetic system undergoes metabolic dissipation via enhanced photorespiration； redox regulation is 
driven by a monoterpene-mediated WRKY-HSF signaling network； and proline exhibits the most rapid response 
in osmotic adjustment. In contrast， under low-temperature stress， the photosynthetic system depends on non-
photochemical quenching and cyclic electron flow for physical protection； molecular regulation is centered on 
the Ca²⁺-ethylene-ERF/CBF cascade； and soluble sugar accumulation dominates osmotic adjustment. Based on 
these mechanisms， this review evaluated the effectiveness of current regulatory strategies from three dimensions
（physical， chemical， and biotechnological approaches） and identified existing bottlenecks in elucidating 
monoterpene signaling pathways， deciphering combined stress mechanisms， and development of precise 
regulation technologies. Future research should focus on integration of multi-omics data to resolve molecular 
networks， construction of predictive models for combined stresses， breakthroughs in genetic transformation 
systems， and assessment of the ecological and economic feasibility of regulatory strategies. These advances will 
facilitate the shift of stress-resilient cultivation of C. camphora from passive protection to active， mechanism-
driven precise regulation.
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在全球气候变化背景下，极端温度事件（如高

温热浪与异常寒潮）的频率与强度持续增加，对陆

地生态系统的稳定性和农林经济的可持续发展构

成严峻挑战［1］。植物的生存、生长与分布直接受到

环境温度的影响。温度胁迫，包括高温（通常指高

于植物最适生长温度）与低温（包括冷害与冻害），

会引发植物细胞从膜系统稳定性、光合作用效率、

活性氧（reactive oxygen species，ROS）代谢到基因

表达网络的多层次紊乱，最终导致生长抑制、产量

下降甚至死亡［2-3］。因此，深入解析植物感知、转导

温度信号并启动适应性响应的分子生理机制，对

于培育抗逆品种、优化栽培管理以应对气候变化

具有重要的理论与应用价值。

香 樟（Cinnamomum camphora），作 为 樟 科

（Lauraceae）常绿阔叶乔木，是我国亚热带地区重

要的乡土树种和城市绿化骨干树种，兼具极高的

生态、经济与景观价值［4］。香樟自然分布区跨越热

带、亚热带至暖温带边缘，展现出对温度波动广泛

的适应性。然而，在实际引种栽培与城市绿化应

用中，香樟仍面临显著的温度胁迫限制：北移引种

时，冬季低温尤其是骤然降温和持续冰冻常导致

叶片萎蔫、枝干冻裂乃至整体死亡［5-6］；而在夏季，

城市热岛效应叠加全球变暖趋势，使得香樟频繁

遭遇极端高温胁迫，引发光合抑制、叶片灼伤和生

长衰退［7］。因此，系统阐明香樟应对高、低温胁迫

的内在机制，并据此开发有效的调控策略，是保障

其健康生长、拓展适生范围、提升生态服务功能的

迫切需求。

近年来，随着植物分子生物学、基因组学及多

组学技术的飞速发展，对香樟温度胁迫响应的研

究已从早期的表型观察和单一指标测定，发展到

整合光合生理［8-9］、叶绿素荧光诱导动力学［10-11］，、

抗氧化系统［12-13］、解剖结构［14-15］、分子生物学［16-17］及

植物-微生物互作［18-20］等多维度的系统研究。值得

注意的是，香樟在应对高温与低温这2种性质迥异

的胁迫时，演化出了既具显著差异又存在逻辑联

系的适应性策略。例如，在高温胁迫响应方面，香

樟富含的单萜类挥发性有机物构成了独特的分子

适应策略［21］。香樟的低温胁迫响应网络则展现出

另一套以快速、级联信号放大为特征的经典模

式［22］。此外，茉莉酸通路等也被发现参与调控鞘

脂代谢以维持膜流动性，揭示了脂质稳态在耐冷

性中的重要作用［23］。

然而，现有研究多集中于单一胁迫因子（高温

或低温）的响应，对高、低温胁迫响应的共性与特

性缺乏系统比较与整合分析。同时，基于生理机

制的有效调控技术体系尚不完善，理论研究与实

践应用之间存在脱节。因此，本文旨在系统梳理

香樟响应高温与低温胁迫的关键生理与分子机

制，评估现有物理、化学及生物调控措施的有效性

与应用前景，并展望未来研究方向，以期为香樟的

抗逆栽培、引种驯化及城市生态建设提供全面的

理论参考与实践指导。

1 香樟对温度胁迫的系统响应机制

1. 1　光合系统响应

1. 1. 1　　光合功能与效率对高光合功能与效率对高、、低温胁迫的宏观响低温胁迫的宏观响

应差异应差异

香樟光合作用对高、低温胁迫的宏观响应，可

通过一系列光合-光响应曲线参数定量表征，呈现

出截然不同的变化模式。高温胁迫下，香樟的光

合功能表现出急性、阈值性抑制。最大净光合速

率（Pn，max）在温度超过阈值（38~42 ℃）时出现显著

下降，45 ℃处理下可降低 50%以上［9-11］。光饱和点

（light saturation point，LSP）同步降低，表明植物在

较低光强下即达到光合饱和，利用强光的能力减

弱［9］。 表 观 量 子 效 率（apparent quantum yield，
AQY）亦显著下降，反映光能转化为化学能的初始

效率受损［9］。光补偿点（light compensation point，
LCP）的变化则相对复杂，短期轻度高温可能因呼

吸增强而略有升高，但严重高温导致光合机构崩

溃时，LCP可能因光合近乎停止而失去意义［24］。

低温胁迫下，响应则表现为渐进、累积性抑

制。Pn，max随处理温度的降低（如从 15 ℃降至 5 ℃）

或处理时间的延长而逐渐下降，LSP通常降低，但

AQY 在轻度低温下可能变化不大，仅在严重或长

期低温下才显著下降［13］，表明光能捕获与转化的

初始环节相对稳定。一个显著特征是LCP的明显

升高，这是由于低温在抑制光合的同时，暗呼吸的

下降幅度通常小于光合速率的下降幅度（呼吸的

Q10一般低于光合速率），导致维持光合净产出为

零所需的光强增加，即 LCP 上升［25］。这增加了香

樟在弱光环境（如冬季荫蔽处）下的生存压力。

1. 1. 2　　光反应系统的特异性损伤机制光反应系统的特异性损伤机制

光反应是温度胁迫的原初作用位点，但高温

与低温的攻击靶点与损伤性质不同。高温胁迫的
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核心损伤靶点是光系统Ⅱ（photosystem Ⅱ，PSⅡ），

特别是其供体侧的放氧复合体（oxygen-evolving 
complex，OEC）。OEC 中的锰簇对热极不稳定，高

温导致其结构破坏和功能失活，阻碍水的裂解。

这在快速叶绿素荧光诱导动力学曲线上表现为K
点的出现与加深，是OEC损伤的特异性标志［10，26］。

同时，高温加速PSⅡ反应中心D1蛋白的光氧化损

伤，并可能抑制其修复系统的活性，导致 D1 蛋白

周转失衡，净降解加速，进一步加剧PSⅡ反应中心

的失活［24］。对香樟研究［9-10］证实，高温处理下其叶

片最大光化学效率（Fv/Fm）、光合性能指数（perfor⁃
mance index based on absorption of light energy，
PIABS）显著降低，且伴随O-J-I-P荧光诱导曲线K相

的明显隆起。低温胁迫的核心限制在于类囊体膜

的物理状态变化及其引发的连锁效应。低温降低

膜脂流动性，使类囊体膜从液晶态向凝胶态转变。

这在物理层面阻碍了电子传递链组分的相互作

用，导致线性电子传递效率下降［24］。此外，低温下

碳同化受限导致还原型烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷

酸（nicotinamide adenine dinucleotide phosphate，
NADPH）消耗减少，使得 PSⅡ末端电子受体铁氧

还蛋白的再氧化受阻，造成光系统Ⅰ（photosystem Ⅰ，

PSⅠ）侧电子“堆积”，引发PSⅡ的光抑制。研究［10］

表明，低温胁迫下香樟虽也出现Fv/Fm下降，但幅度

常小于同等伤害程度的高温引起的降幅，而反映

PSⅡ活性的参数可能表现出更复杂的变化。二者

最终均可导致吸收光能远超利用能力，造成激发

能过剩。但高温胁迫下的激发能过剩主要源于

PSⅡ产能端因热失活而直接崩溃；而低温胁迫下

则更多源于碳同化耗能端因代谢减缓而阻塞，以

及电子传递链本身的物理性不畅［27］。

1. 1. 3　　碳同化过程的差异化限制因素碳同化过程的差异化限制因素

卡尔文循环是光合作用的温度敏感枢纽，高、

低温通过不同机制限制其运行。高温胁迫对碳同

化的限制具有关键酶特异性。其首要攻击点是核

酮糖 -1，5-二磷酸羧化酶/加氧酶（ribulose-1，5-

bisphosphate carboxylase/oxygenase，Rubisco）活化

酶（Rubisco activase，RCA）。RCA作为一种热敏的

腺嘌呤核苷三磷酸（adenosine triphosphate，ATP）
酶，负责移除Rubisco活性位点上的抑制性糖分子

以维持其活性。高温下 RCA 迅速失活，导致

Rubisco即使未变性也因无法被激活而“锁死”，羧

化能力骤降［28］。同时，高温下气孔导度降低导致

胞间CO2浓度下降，而O2溶解度变化相对较小，使

得叶绿体中C（O2）∶C（CO2）升高，这增强了Rubisco
的加氧活性，为光呼吸提供了更多底物磷酸乙醇

酸。因此，高温下碳流更多被分流至光呼吸途径，

进一步减少净碳固定［24］。

低温胁迫对碳同化的限制则是普遍性的动力

学抑制。所有酶促反应均受温度影响，遵循 Q10
效应。Rubisco的最大羧化速率（Vc，max）和最大电子

传递速率均随温度降低而指数下降，且 Vc，max的下

降通常更为显著［11］。此外，蔗糖磷酸合成酶等糖

代谢关键酶的活性也受抑制，影响光合产物的输

出与转化。在低温胁迫过程中，初期气孔关闭导

致的 CO2供应减少（气孔限制）可能是净光合速率

下降的主要原因；随着胁迫时间延长，叶片代谢活

性（包括酶活性和叶肉导度）的下降成为主导因

素，即转为非气孔限制［13］。香樟在越冬过程中的

研究［29］表明，其光合下降伴随着气孔导度与胞间

CO2浓度的复杂变化，支持这种阶段性转变。

1. 1. 4　　光能分配与过剩激发能耗散的策略分化光能分配与过剩激发能耗散的策略分化

面对激发能过剩的共同挑战，香樟启用了不

同的光保护与能量耗散策略。高温胁迫下，光呼

吸的增强扮演了核心的“代谢安全阀”角色。光呼

吸是一个消耗 ATP 和 NADPH 的循环过程。高温

诱导的气孔限制和Rubisco加氧活性增强，共同促

进了光呼吸底物的生成。香樟通过增强光呼吸首

先消耗过剩的NADPH和ATP，缓解电子传递链压

力；其次在碳同化受抑制时，部分回收碳骨架，减

少碳损失；最后其过程中产生的中间产物可能参

与氧化还原信号调控［24］。此外，依赖质子梯度

（ΔpH）的非光化学淬灭（non-photochemical quench⁃
ing，NPQ）也会被激活，但其在严重高温下的作用

可能受限于类囊体膜结构的稳定性。

低温胁迫下，以叶黄素循环为核心的非光化

学淬灭是首要的“物理热耗散”途径。低温易于维

持较高的类囊体腔内质子梯度，这激活了紫黄质

脱环氧化酶，促使紫黄质向玉米黄质转化。玉米

黄质能直接促进激发能以热的形式从光系统Ⅱ的

捕光复合体中耗散［30］。这一过程快速、高效，且不

消耗额外的代谢能量，非常适合应对因代谢减缓

导致的持续性能量过剩。研究［31］表明，越冬香樟

叶片通常具有更高的玉米黄质库容和非光化学淬

灭能力。同时，围绕 PSⅠ的环式电子流也可能增

强，通过消耗PSⅠ侧的过剩电子、增加类囊体腔内
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质子梯度来协同驱动非光化学淬灭，并产生额外

的ATP以支持抗寒生理需求［24］。

综上所述，香樟光合系统对高温与低温胁迫

的响应，构成两套清晰分化的应对方案。高温主

要失活PSⅡ-OEC和RCA等关键节点蛋白，通过增

强光呼吸进行代谢性耗散与碳回收。低温通过降

低膜流动性和整体酶动力学来限制进程，促使植

物依赖非光化学淬灭和环式电子流进行物理性热

耗散与能量再分配。

1. 2　氧化还原调控

1. 2. 1　　氧化还原信号的解码与转导氧化还原信号的解码与转导

高温胁迫下，ROS 信号占据主导地位。高温

对光合电子传递链与呼吸链造成直接破坏，引发

叶绿体与线粒体中 ROS 的爆发性产生，这种 ROS
积累构成高温早期信号的核心组分［24］。丝裂原活

化蛋白激酶（MAPK）级联作为信号枢纽被 ROS 激

活，其中丝裂原活化蛋白激酶 6（mitogen-activated 
protein kinase 6，MPK6）及其互作蛋白在热胁迫响

应中发挥关键作用［32］。研究［33］表明，抑制相应

MAPK 通路会导致植物对氧化胁迫呈现超敏表

型。在香樟中，高温胁迫诱导植物激素信号与

MAPK信号通路发生显著变化，ROS响应性MAPK
网络被激活，并在协调抗氧化防御、气孔运动及程

序性细胞死亡等过程中发挥整合性功能［34］。此

外，高温可能通过改变膜流动性直接或间接激活

质膜钙通道，引发 Ca²⁺内流。Ca²⁺作为第二信使，

一方面可激活质膜 NADPH 氧化酶（respiratory 
burst oxidase homologs，RBOHs）促进 ROS 产生，另

一方面通过钙依赖蛋白激酶（calcium-dependent 
protein kinases，CDPKs）向下游传递信号［35］。香樟

特有的内源单萜类信号分子（如樟脑）在此网络中

扮演重要的调节角色。这类分子并非直接清除

ROS，而是作为信号分子通过调控下游基因表达

增强抗氧化防御与光合保护，其作用呈现延迟性

特征（胁迫后 4 h效果显著），表明其作用路径依赖

于基因表达调控［36］。

低温胁迫下，信号转导呈现钙-乙烯-ROS信号

轴的特征。香樟在胁迫早期（2 h）高度依赖钙信号

与乙烯信号通路的快速激活［22］。转录组分析显

示，钙离子通道基因（如CNGC、GLR）、钙感应蛋白

基因，如钙调素（calmodulin，CaM）、类钙调素蛋白

（calmodulin-like proteins，CML）及钙结合蛋白激酶

基因，如CPK表达均迅速上调［37］。同时，乙烯生物

合成关键酶 1-氨基环丙烷-1-羧酸合成酶（1-amino⁃
cyclopropane-1-carboxylic acid synthase，ACS）基因

及多个乙烯响应因子（ERF1/3/4/5/7）在早期被诱

导表达［37］。这些早期事件可能通过激活 RBOHs
或干扰电子传递链启动 ROS信号［38］。在 CDPK与

MAPK 的协同方面，内流的 Ca2+激活 CDPKs，后者

可能通过磷酸化激活下游 MAPK 级联（如拟南芥

（Arabidopsis thaliana）中的 MKK2-MPK4/6 通路），

或将信号传递至转录因子［39］（如 CAMTA）。ERF
转录因子作为冷响应中差异表达最为显著的转录

因子家族，可能位于经典CBF基因上游，通过快速

响应冷刺激启动更广泛的冷适应程序，其中包括

抗氧化基因的表达［37］。低温条件下，ROS 信号与

钙信号、乙烯信号及脱落酸（abscisic acid，ABA）信

号等存在广泛的交叉对话，共同构成复杂的信号

网络，协同调控下游抗氧化及防御相关基因的表

达，以应对低温引发的ROS积累［37］。

1. 2. 2　　翻译后修饰与酶活性调控翻译后修饰与酶活性调控

高温胁迫下，蛋白质稳定性与折叠过程面临

严峻挑战。高温直接诱导蛋白质变性与错误折

叠，使疏水核心及半胱氨酸残基暴露，显著增加不

可逆氧化聚集的风险［32］。热激蛋白（heat shock 
proteins，HSPs），尤其是定位于叶绿体的HSP21，通
过与 PSⅡ核心亚基 D1 和 D2 蛋白直接结合，在高

温条件下维持 PSⅡ功能稳定性，其表达受热激转

录因子（HSF）的调控［24］。在硫氧还蛋白（thioredox⁃
in，TRX）与谷氧还蛋白（glutaredoxin，GRX）系统与

碳代谢的关联方面，高温干扰光合电子传递链，削

弱源于光合系统的还原力向叶绿体TRX系统的供

给。TRX 系统负责还原并激活卡尔文循环关键

酶，如 Rubisco 活化酶，其活性受限将进一步抑制

碳同化效率［40］。研究［36］表明，单萜熏蒸处理可逆转

高温导致的光合相关基因下调，可能间接恢复TRX
系统的还原状态及下游酶活性。此外，高温环境下，

信号转导蛋白如MAPK磷酸酶及转录因子等，其功

能可通过关键半胱氨酸残基的氧化还原状态即“巯

基开关”实现快速调节，以适应热应激状态。

低温胁迫下，膜脂相变影响膜结合蛋白（如激

酶、离子通道）的构象与活性，氧化还原修饰参与

调节此类蛋白以适应低温环境［13］。低温诱导的

ROS信号可通过氧化还原修饰对抗氧化酶活性进

行快速调节，例如过氧化氢酶（catalase，CAT）和抗

坏血酸过氧化物酶（ascorbate peroxidase，APX）通
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过活性位点半胱氨酸的可逆氧化实现活性微

调［13］。高温与低温胁迫诱导的氧化还原修饰谱存

在显著差异：低温胁迫更倾向于引发可逆性修饰，

如二硫键形成与谷胱甘肽化，以实现代谢通路与

信号转导的灵活调节，而非高温胁迫下常见的蛋

白质不可逆变性［41］。香樟不同生态型（如南京与深

圳种源）在低温胁迫下抗氧化酶活性变化趋势的差

异，可能反映了基础氧化还原状态或关键调节蛋白

修饰谱的不同，进而影响对 ROS 信号的响应

能力［42］。

1. 2. 3　　氧化损伤与修复的平衡氧化损伤与修复的平衡

当ROS信号的强度超出细胞清除与修复能力

时，氧化损伤随之发生。香樟对高温与低温胁迫

的耐受临界点，本质上由损伤与修复之间的动态

平衡决定。

损伤阈值。高温条件下，香樟叶片光合作用

对短期胁迫的耐受阈值约为43 ℃［11］。当温度超过

这一临界值，净光合速率显著下降，限制因素由气

孔因素转向非气孔因素［11］。从氧化损伤角度分

析，该拐点对应于 ROS 产生速率超越抗氧化系统

清除能力、PSⅡ等关键组分发生不可逆氧化损伤

的临界状态［24］。低温条件下，香樟幼苗的相对电

导率达 50% 时的半致死温度（LT50）为 -5 ℃ 至

-10 ℃，该温度是膜系统发生严重相变与脂质过氧

化、膜完整性丧失的临界点［43］。不同种源间 LT50
的差异反映了膜脂不饱和度及基础抗氧化水平的

种内变异［13］。

PSⅡ修复调控。PSⅡ及其 D1 蛋白是高温氧

化损伤的主要靶点，PSⅡ修复循环（损伤 D1 蛋白

的降解与新生D1蛋白的合成组装）构成耐热性的

核心机制［44］。香樟可能通过上调HSPs（如HSP21）
稳定 PSⅡ复合体，从而辅助修复过程［24］。外源单

萜（如樟脑）通过信号途径上调光合作用相关基因

表达，间接支持修复所需的蛋白质合成与能量供

给［36］。遗传工程研究［24］通过建立细胞核来源的

D1 蛋白合成双途径，显著增强了植物的耐热性，

提示 D1 蛋白的合成能力是修复过程的关键瓶

颈［24］。低温条件下，低温与光照的协同作用会诱

导光抑制并损伤 PSⅡ，修复循环的速率在低温下

显著减缓。香樟可能通过增强非光化学淬灭以耗

散过剩光能，并借助钙-乙烯-ERF信号轴提前启动

保护性基因表达，从而预防或减轻损伤［37］。

修复优先级与资源分配。细胞对修复过程存

在优先级排序。通常，遗传信息完整性与基础能

量代谢的维持居于最高优先级。而对于香樟这类

依赖光合作用的植物而言，叶绿体尤其是 PSⅡ的

修复同样至关重要，因其是产能的核心场所。不

同胁迫类型下，修复优先级可能呈现分化：高温条

件下，细胞可能优先修复变性蛋白并稳定膜系统，

以维持基本细胞结构［32］；低温条件下，则可能优先

防止膜脂相变与冰晶形成，以保护膜完整性［13］。

香樟不同生态型的碳分配策略（如南京种源在常

温下优先合成油滴，深圳种源以淀粉为主），可能

决定了其在胁迫条件下动用储备资源进行修复的

效率与方向差异，进而影响整体耐受性［13］。

香樟能否跨越耐受临界点，最终取决于信号

网络的启动速度与效率、抗氧化与修复系统的容

量，以及能量与资源储备三者的协同。通过钙信

号、乙烯信号、单萜信号与 ROS-MAPK 网络的整

合，香樟协调了从信号感知到代谢适应的全局响

应，以重建氧化还原稳态，最终决定其在高温与低

温环境中的生存与适应能力。

1. 3　渗透调节与结构适应

渗透调节与结构适应的协同是植物适应逆境

的关键策略。一方面，通过渗透调节物质的种类

偏好、积累动态与组织分布特征实现生理层面的

响应；另一方面，通过解剖结构的多层次适应性改

造完成结构层面的支撑，二者协同构成完整的适

应体系。

1. 3. 1　　渗透调节的物质基础与时空策略渗透调节的物质基础与时空策略

香樟在温度胁迫下积累的渗透调节物质主要

包括可溶性糖（soluble sugar，SS）、脯氨酸（proline，
Pro）和可溶性蛋白（soluble protein，SP），但其积累

偏好因胁迫类型而异［13］。低温胁迫下，SS是核心

渗透调节物质。作为相容性溶质，蔗糖合成酶（su⁃
crose synthase）不仅能降低细胞水势，其羟基可与

膜脂和蛋白质形成氢键，防止低温引起的脱水与

冰晶损伤［45］。研究［13］表明，香樟幼苗在-15 ℃时叶

片 SS 含量可达常温的 2 倍以上。Pro 在低温中后

期（通常低于0 ℃）开始显著积累，其积累量与胁迫

程度正相关，具有渗透调节、活性氧清除及蛋白质

稳定等多重功能［46］。可溶性蛋白含量也呈上升趋

势，其中可能包含抗冻蛋白（antifreeze proteins，
AFPs）等特异性保护蛋白［13］。高温胁迫下，Pro 的

响应更为迅速和显著。高温导致蛋白质变性，Pro
作为分子伴侣可稳定蛋白质结构，其积累是早期
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热胁迫的标志［24］。SS的积累相对平缓，主要功能

是维持渗透平衡并为代谢提供碳架［42］。可溶性蛋

白变化复杂，初期可能因热激蛋白合成而增加，但

持续高温会导致蛋白质降解加剧，含量下降［32］。

渗透物质的积累具有明显的时空动态性。时

间上，低温胁迫下 SS 和 SP 的积累呈渐进式，随温

度降低或时间延长而增加；Pro 则在胁迫中后期

（如温度低于-5 ℃）出现爆发式增长［13］。高温胁迫

下Pro的积累更快速，常在数小时内响应［12］。空间

上，这些物质并非均匀分布。幼嫩组织和分生组

织（如顶芽、形成层）通常积累更高浓度的渗透物

质，以保护关键生命活动中心［13］。在叶片中，栅栏

组织的 SS 和 Pro 含量常高于海绵组织，与其更高

的代谢活性和对胁迫更敏感的特性有关［14］。根系

作为感知土壤温度变化的首要器官，其渗透调节

物质的动态变化往往早于地上部，起到早期预警

和信号传递作用［14］。

1. 3. 2　　解剖结构多层次的适应性改造解剖结构多层次的适应性改造

为应对温度胁迫，香樟叶片与茎干在解剖结

构上呈现多层次的适应性改造。在叶片层面，保

护组织通过增厚角质层与表皮细胞层，构建物理

屏障以降低非气孔性蒸腾、削弱辐射伤害并抵御

病原菌侵染［47］；城市干热环境下，上表皮厚度显著

增加佐证了这一适应性特征［8］。气孔则表现出“少

而大”的密度与形态调整策略，在减少污染物进入

的同时维持气体交换效率［48］，其开闭受脱落酸精

密调控，以在高温下减少失水、低温下防止胞内结

冰。叶肉组织中，栅栏组织增厚及栅栏组织与海

绵组织厚度比增大，形成更为紧密的结构，有助于

提升光能利用与二氧化碳传导效率，增强抗寒

性［49］。在茎干层面，低温诱导木质部增厚，以优化

水分运输或增强机械支撑；韧皮部厚度呈非线性

变化，可能通过调节储存物质转化参与渗透调节。

此外，髓部薄壁细胞在低温下扩张，作为水分与养

分储备库缓冲渗透胁迫，部分种源（如武汉种源）

香樟幼苗表现出更主动的髓部扩张策略［13］。

细胞器的损伤呈现显著的时序性与差异性。

膜系统与叶绿体是最早被攻击的靶标，二者损伤

机制各有侧重。膜系统对温度变化极为敏感：低

温胁迫直接诱发膜脂从液晶态向凝胶态转变，膜

流动性骤降，裂隙形成，透性增大，电解质大量外

渗［50］；高温则过度增强膜流动性，加剧膜脂过氧

化，导致膜蛋白变性、膜结构整体解体［51］。叶绿体

作为光合作用核心细胞器，低温下叶绿体肿胀变

形，基粒类囊体排列紊乱、断裂甚至解体，淀粉粒

因转化为SS而减少，嗜锇颗粒常积聚［14］；高温下叶

绿体虽同样肿胀，但类囊体膜更易发生融合或空

泡化，光合色素加速降解，淀粉粒因水解加剧而

减少［52］。

随着胁迫持续，线粒体与细胞核相继显现损

伤。线粒体在冷、热胁迫下均呈现肿胀、嵴结构模

糊或减少，但二者应对策略不同：低温下线粒体数

量增加并紧贴叶绿体分布，以利于 ATP 近距离供

应［14］；高温下膜电位易崩溃，呼吸链受损，ROS 爆

发［51］。细胞核作为遗传信息中枢，其核膜在胁迫

下常出现褶皱、内陷甚至局部破裂，核仁形态改

变，染色质凝集，转录活动受抑［14］。

1. 3. 3　　渗透调节与结构适应的协同渗透调节与结构适应的协同

二者协同机制体现在3个方面。首先，渗透调

节对细胞结构起保护作用。渗透调节物质通过积

累 SS、Pro 等降低细胞水势，防止高温失水与低温

冰晶损伤，维持细胞体积和膜-壁接触；同时作为

分子伴侣稳定蛋白质与膜结构，并通过清除 ROS
减轻膜脂过氧化，保障膜完整性。其次，结构完整

性为渗透调节提供物理支撑。增大的液泡和髓部

薄壁细胞为渗透物质提供储存空间；增厚角质层、

紧密栅栏组织与气孔关闭构成物理屏障，减少蒸

腾，维持高溶质浓度的微环境；完整的维管系统保

障水分、养分及信号分子长距离运输，协调整体响

应。最后，胁迫解除后二者协同恢复。短期恢复

阶段，Pro 等渗透物质快速代谢以支持修复，膜透

性逐渐恢复，光合色素与叶绿体结构开始修复；长

期恢复阶段，SS 与 SP 含量回归常态，新生组织结

构适应性增强。

1. 4　分子调控网络

香樟在应对高温与低温胁迫时，其分子调控

网络的核心并非简单的基因表达差异，而是一套

由转录因子层级调控、反馈调节环路及多层级整

合构成的复杂动态系统。

1. 4. 1　　高温以单萜为信使的高温以单萜为信使的 WRKY-HSF转录调转录调

控网络控网络

香樟在应对高温胁迫时，演化出一套以单萜

类化合物为核心信号分子、WRKY 和 HSF 转录因

子为关键调控节点的独特分子网络（图1A）。

信号网络的启动与单萜的核心信号功能。高

温胁迫的初始信号可能通过多种途径被感知，包
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括膜流动性改变［53］、蛋白质变性及光合电子传递

受阻等［54］。与许多植物依赖经典的钙信号或热激

蛋白快速响应不同，香樟的显著特征在于其内源

合成的单萜类挥发性有机化合物（VOCs），如樟

脑、桉叶素、芳樟醇等被赋予了核心信号信使的角

色［55］。研究［36］表明，这些单萜在高温下并非作为

直接的物理保护剂或抗氧化剂，而是主要作为内

源性信号分子发挥作用。当使用膦胺霉素（Fos）抑
制单萜合成后，在高温（40 ℃）胁迫的前2 h，处理组

与对照组的生理损伤（如 H2O2积累、光合抑制）无

显著差异；但在胁迫 4 h 后，抑制单萜合成的植株

表现出显著加重的氧化损伤和光合下降［34］。这明

确揭示了单萜的保护作用是通过诱导下游防御基

因表达来实现的，该过程需要经历基因转录与翻

译的时间周期，符合信号分子的作用特征。

转录级联：从 WRKY-HSF 激活到防御基因表

达。WRKY 转录因子的上游调控，香樟全基因组

中鉴定出多个 WRKY 成员，其中 CcWRKY70 的表

达在叶片扩展期（环境温度从 19 ℃升至 23 ℃）持

续上调［56］。系统发育分析显示，CcWRKY70 与拟

南 芥 中 参 与 热 形 态 发 生 的 AtWRKY14、At⁃
WRKY35 等蛋白亲缘关系密切，提示其可能在香

樟感知并协调生长发育以适应温度升高过程中起

关键作用［56］。尤为重要的是，有研究［57］指出

WRKY 转录因子可能通过结合萜烯合酶（TPS）基

因启动子区的 W-box 元件，直接调控单萜的生物

合成。这形成了一个潜在的正反馈环路，高温初

步诱导 WRKY 表达，促进 TPS 基因表达及单萜合

成，单萜进一步强化或调制 WRKY 介导的防御信

号［58］。在 HSF 的经典热响应与协同机制中，HSF
通过识别热激元件（HSE）驱动热激蛋白基因的快

速转录［32］。HSPs作为分子伴侣，在防止蛋白质变

性、协助错误折叠蛋白复性中起核心作用，是保守

的热保护机制。在香樟中，单萜信号可能通过调

控包括 HSP 在内的更广泛的胁迫响应基因网络，

与 HSF 通路协同增强细胞的蛋白质稳态维持能

力［34］。被WRKY和HSF等转录因子调控的下游基

因，构成了一个多层面的防御体系。抗氧化系统

调控非酶抗氧化剂合成相关基因的表达，同时将

抗氧化酶基因的表达调控至接近稳态水平，从而

精细调控ROS信号转导与清除［36］。光合保护逆转

高温导致的光合基因下调，包括光系统PSⅠ/PSⅡ
天线蛋白、电子传递链组分、ATP合酶及碳固定关

键酶基因［59］，从而保护光合机构功能。通过调节

与磷脂生物合成、脂肪酸代谢和鞘脂代谢相关的

基因表达，维持膜系统完整性［60］。此外，樟脑熏蒸

能促进糖酵解和三羧酸循环中的基因表达［61］，同

时抑制磷酸戊糖途径部分基因表达，从而调整碳

流，稳定细胞的能量和物质供应。

不同单萜的信号效能存在差异，如樟脑在降

低 ROS 和维持光合作用方面表现最强，而桉叶素

最弱［59］，这暗示不同单萜可能激活略有差异的信

号强度或路径。此外，该网络与其他保守通路存

在整合。如高温也可能引发胞内钙信号和 MAPK
级联的激活，这些信号可能与单萜-WRKY/HSF网

络交叉对话，共同优化防御响应。

1. 4. 2　　低温以钙低温以钙-乙烯乙烯-ERF/CBF为核心网络为核心网络

香樟在应对低温胁迫时，构建了1个以钙离子

（Ca2+）信号为初始触发器、乙烯信号为快速放大器、

乙烯响应因子和C-重复结合因子（CBF/DREB1）为

转录调控核心的精密分子网络（图1B）。
1. 4. 2. 1 钙离子作为早期信号感知与转导的核心钙离子作为早期信号感知与转导的核心

低温胁迫对植物的首要冲击是改变细胞膜的

物理状态，引发膜流动性降低和可能的相变［62］。

这一物理变化被位于质膜上的低温感受器所感

知，并迅速转化为生化信号。其最核心、最快速的

响应是触发胞质钙离子浓度的瞬时升高。

钙信号爆发主要通过2个途径：一是激活质膜

上的钙离子通道，促使胞外钙内流；二是可能动员

胞内钙库（如液泡）的释放［63］。转录组分析证实，

在香樟遭受冷胁迫（如 4 ℃）的早期（2 h内），多个

编码钙离子通道、钙结合蛋白（如钙调素、类钙调

素蛋白）及钙依赖蛋白激酶（CDPK/CPK）的基因表

达显著上调［64］。这表明，钙信号不仅是瞬时的第

二信使，其相关基因的转录强化也为持续的信号

传递和放大奠定了基础。

1. 4. 2. 2 乙烯通路的快速介入乙烯通路的快速介入

涌入的钙离子迅速激活下游信号元件，其中

一条关键路径是激活乙烯的生物合成与信号转

导［65］。钙离子可能通过钙调素等传感器，直接或

间接地磷酸化并稳定 1-氨基环丙烷-1-羧酸（ACC）
合成酶（ACS），这是乙烯生物合成的限速酶。香

樟的转录组数据显示，在冷胁迫早期，ACS基因的

表达被强烈且快速地诱导［64］。ACS活性的增强导

致其底物 ACC积累，进而被 1-氨基环丙烷-1-羧酸

氧化酶转化为乙烯［66］。
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乙烯气体作为挥发性激素信号，通过细胞膜

扩散，被内质网上的乙烯受体（ETR）感知［67］。在

低温下，乙烯结合抑制了受体的活性，解除了对下

游组成型三重反应激酶（CTR1）的抑制［68］。CTR1
失活导致乙烯不敏感蛋白的C端被切割并转运至细

胞核，进而稳定乙烯不敏感及其同源蛋白EIL1等核

心转录因子［69］。这一经典的乙烯信号通路在香樟冷

胁迫中被快速激活，将最初的物理信号和钙化学信

号，高效地放大并转化为核内的转录调控事件。

1. 4. 2. 3 ERF与与CBF/DREB1的双层调控网络的双层调控网络

乙烯响应因子家族的快速先锋响应。被乙烯

信号激活的 EIN3/EIL1 等因子，直接结合并激活

ERF 基因的转录［70］。香樟基因组中含有上百个

ERF成员，在冷胁迫下，它们展现出多样且快速的

表达模式。研究［38］表明，在冷胁迫早期，ERF1/3/4/
5/7等多个亚组成员被显著诱导，其响应时间点早

于经典的 CBF/DREB1 基因。这些早期诱导的

ERF蛋白，可能作为“快速反应部队”，直接调控与

抗氧化、渗透调节、初级代谢相关的早期胁迫响应

基因，为细胞争取宝贵的适应时间。有研究［71］推

测，部分ERF也可能位于CBF基因的上游，参与其

转录激活［71］。

CBF/DREB1 具备核心枢纽作用。在 ERF 等

早期因子启动防御的同时或稍后，CBF/DREB1转

录因子被激活［72］。香樟中已克隆鉴定出 CcCBFa/
b/c/d 等多个成员［73］。它们受低温强烈诱导，并能

被 ABA、干旱、高盐等胁迫交叉诱导，显示出其在

非生物胁迫响应中的核心地位。CBF蛋白通过其

保守的 AP2 结构域，特异性识别并结合下游靶基

因启动子中的CRT/DRE顺式作用元件［74］。

下游防御网络也被全面激活，表现为被 CBF/
DREB1调控的庞大靶基因群共同构成了系统的低

温防御体系。具体表现为上调 LEA 蛋白、脱水蛋

白、抗冻蛋白等基因表达［75］，保护细胞结构；促进

脯氨酸合成酶和 SS 代谢相关酶基因表达，积累

Pro、蔗糖、海藻糖等渗透保护物质，降低冰点，防

止细胞脱水；激活超氧化物歧化酶、CAT、APX 等

抗氧化酶基因的表达，清除低温引发的ROS，减轻

氧化损伤；诱导脂肪酸去饱和酶基因表达，增加膜

脂不饱和度，维持膜在低温下的流动性；调控与光

系统保护、叶绿体稳定相关的基因，并调整碳代谢

流向，为抗寒消耗提供能量。

香樟的低温信号网络并非线性孤立，而是存

在精细的反馈调节和交叉对话。CBF基因自身的

表达受到精细的昼夜节律和负反馈调控，防止过

度激活消耗资源。同时，ABA 信号通路在冷适应

中后期深度介入，与乙烯信号协同或交叉调控部

分共同靶基因［76］。此外，MAPK 级联可能被 ROS
或钙信号激活，通过磷酸化修饰CBF、ERF或其他

转录因子，进一步微调其活性或稳定性［77］。

综合光合系统响应、氧化还原调控、渗透调节

与结构适应、分子调控网络研究表明，香樟通过多

层次、多维度的生理分子调控网络应对高温与低

温胁迫，形成独特的抗逆机制（图1）。

图1 香樟温度胁迫机制及调控策略

Fig.1 Mechanism and regulation strategy of temperature stress in Cinnamomum camphora
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2 基于生理机制响应的综合调控策略评估

基于上述胁迫机制，目前已发展出物理、化学

和生物三类主要调控策略，其核心在于缓解胁迫

的 直 接 伤 害 ，或 增 强 植 株 自 身 的 抗 逆 潜 能

（图1D）。

2. 1　物理防护与栽培管理措施

关于香樟新移栽树木及幼树在极端温度胁迫

下的防护，现有研究与实践强调“外御其害、内强

其本”的综合策略。低温胁迫下，可采取主干涂

白、树干缠草绳外加覆膜保温、根茎培土或覆盖地

膜增温、设立风障及树冠遮盖等物理措施减缓寒

风与积雪危害［78-79］，并及时清除积雪以防枝条断

裂；同时辅以合理修剪冻伤枝、喷施ABA或矮壮素

等抗寒诱导剂以提升抗寒能力。高温胁迫下则聚

焦遮荫保湿与水分调控，通过搭建 60%~70%遮光

率的遮阳网［79］、树干缠保湿材料并覆膜、地面覆盖

秸秆或地膜以降低地表温度和蒸腾；配合“浇则浇

透、避午灌溉”的精细水分管理，移栽时应用生根

剂促发新根，保障水分吸收功能。

2. 2　化学调控与生物刺激剂应用

外源化学物质与生物刺激剂已成为提升香樟

应对高、低温胁迫的关键辅助策略。研究［13］表明，

低浓度 CaCl2（≤50 mmol∙L-1）处理可通过稳定细胞

膜、激活超氧化物歧化酶和 CAT 活性，并促进 SS
与 Pro 积累，显著降低相对电导率和丙二醛含量，

从而缓解低温诱导的膜脂过氧化，但高浓度CaCl2
（≥100 mmol∙L-1）易致离子毒害，需依种源与发育

阶段精准调控。外源 ABA 处理能显著调控多个

CcMYB基因的表达［80］。高温胁迫下，芳樟醇、樟脑

等挥发性单萜熏蒸可通过调节初级代谢、维持光

合功能及稳定膜系统提升耐热性［34］，其机制涉及

相关基因表达调控。生物刺激剂方面，接种丛枝

菌根真菌（如 Glomus mosseae）可显著改善水分、养

分吸收，降低相对电导率与丙二醛含量，增强幼苗

抗寒性［19］。基因工程过表达内源 CcCBFb/c 转录

因子亦能系统激活下游抗寒网络，提升抗氧化能

力与渗透调节水平。

2. 3　抗逆基因挖掘与分子育种

香樟抗逆基因挖掘与分子育种研究已取得显

著进展，特别是在 CBF/DREB1、NAC 和 bZIP 等关

键转录因子家族的系统鉴定［73］、功能验证及表达

调 控 机 制 解 析 方 面 。 多 个 CcCBF、CcNAC 和

CcbZIP 基因被证实可响应多种非生物胁迫，并在

异源体系中有效提升抗逆性［81］，同时稳定内参基

因CcEF1α的筛选为精准表达分析奠定了基础［17］。

更重要的是，研究确立了相对电导率、SP含量、SS
含量及超氧化物歧化酶活性，是评价香樟耐寒性

的关键生理指标［82］，可作为挖掘关键候选抗寒基

因的有效切入点，但在验证与应用方面仍面临

瓶颈。

总之，为系统比较不同调控途径的实际效果

与应用可行性，基于现有文献与试验证据，对常见

技术措施的作用对象、生理机制及证据支持度进

行归纳评估（表 1），为生产实践中选择适宜的抗逆

措施提供依据。

3 结论与展望

香樟对温度胁迫的生理响应是一个从信号感

知、基因表达调控、代谢重编程到结构重塑的复杂

网络。高温胁迫的核心在于光能过剩-碳同化受

阻导致的光抑制与氧化损伤，而香樟特有的单萜

代谢在其中发挥了积极的信号与保护功能。低温

胁迫的核心在于膜相变-代谢停滞引发的冻害与

冷害，并以 CBF/DREB1为核心的分子调控网络驱

动系统性抗寒。现有的物理防护、化学调控和生

物技术措施，大多基于缓解这些核心矛盾，在实践

中取得了一定效果。然而，当前研究与实践中仍

面临诸多挑战，未来研究应聚焦于以下前沿科学

问题与技术瓶颈。

首先，需深化多组学整合与分子调控网络的

解析。现有研究多局限于单一组学层面，难以全

面揭示樟树应对温度胁迫的复杂调控机制。未来

应充分利用蛋白质组、代谢组及空间转录组等高

通量技术，构建多组学联合分析体系，系统识别关

键信号通路、转录因子及其互作网络，并结合非编

码 RNA的调控功能，深入解析胁迫响应的分子调

控逻辑。同时，应加强功能基因组学验证，通过基

因编辑等手段，对关键耐性基因进行功能鉴定，为

樟树抗逆育种提供明确的分子靶点。

其次，应加强多重逆境交叉响应与胁迫记忆

机制的研究。未来需构建复合胁迫模拟体系，系

统探究不同胁迫组合下樟树的协同或拮抗效应，

揭示胁迫信号交叉对话的分子机制。同时，长期

适应与胁迫记忆的研究亟待开展，还需推动跨尺

度整合与预测模型构建。未来应建立多尺度联动

研究框架，将关键分子响应、生理代谢变化、个体
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生长表现与种群动态、地理分布格局有机结合，形

成完整的“分子-个体-林分”响应链条。在此基础

上，利用机器学习与过程模拟等技术，构建基于环

境因子与生理指标的樟树生长响应与胁迫损伤预

测模型，实现对不同温度情景下樟树适应性变化

的定量评估，为林分管理、区划布局和气候变化适

应策略制定提供科学工具。

第三，单萜信号通路的深度解析。明确单萜

类物质（如罗勒烯、樟脑）在高温胁迫下的特异性

受体、下游信号转导组分及其与 JA/SA等激素通路

的交叉互作机制，是揭示香樟独特耐热性的关键。

第四，突破香樟遗传转化瓶颈。利用CRISPR/

表1　香樟遭受低温和高温胁迫后人为调控策略

Table 1　Anthropogenic regulatory strategies for Cinnamomum camphora trees under low- and high-temperature stresses

技术措施类别
Categories of 

technical measures

外源化学物质施用
Exogenous chemical 

application

栽培与物理防护
Cultivation and 

physical protection

生物措施
Biological measures

处理方法
Treatment method

ABA喷施

CaCl₂处理

外源蔗糖处理

植物生长调节剂喷施

单萜熏蒸（如樟脑、芳樟醇）

及时清雪

树干包裹与覆盖保墒胸径
5 cm以上苗木（移栽后）

合理修剪

外物保温（树干包裹、遮盖
树冠等）

接种丛枝菌根真菌（AMF）

靶定植物/胁迫类型
Target plants/Stress type

香樟幼苗/低温胁迫

香樟幼苗/低温胁迫

香樟幼苗/低温胁迫

植物（通用）/低温胁迫

香樟/高温胁迫

香樟/低温胁迫（雪压）

香樟/干旱、高温、低温

香樟/低温胁迫（倒春寒）

香樟/低温胁迫

香樟幼苗/低温胁迫

生理机制与效果支持度评估
Assessment of physiological mechanisms and 

effect support degree

中
有研究指出 ABA 能提高植物抗寒力，但尚缺乏在香樟中
的实证

中
原理阐述清晰，有在其他植物（水稻）上的机制研究作为参
考，但尚缺乏香樟抗寒的具体数据

中高
有明确的生理机制阐述

低
缺乏针对香樟的具体试验

高
有系统的试验数据支持，明确了其对光合、代谢、细胞结构
的保护作用及基于基因表达的分子机制，并提出了信号分
子功能的新证据

高
防止物理机械损伤（雪压断枝）和减轻积雪覆盖导致的低
温冻害

高
降低气孔导度以减少水分流失

高
直接移除受冻害组织，减少养分消耗和病原侵染风险，并
调控发育节律以避开晚霜危害

中高
通过物理隔绝减少树体热量散失和冷风直接侵袭

高
有盆栽试验证据，AMF通过促进生长、调整生物量分配及
激活抗氧化系统和渗透调节系统来增强抗寒性

 注：支持度“高”表示该措施有明确、系统的试验数据支持，且机制阐述清晰；“中”表示有一定理论基础或间接证据，但针对香樟的直接

研究尚不充分；“低”则表示多为一般性经验总结，缺乏具体数据支撑。

 Note：A support level of “high” indicated that the measure had clear，systematic experimental data support，along with well-elucidated mecha‐

nisms；“medium” indicated that there was some theoretical basis or indirect evidence，but direct research on Cinnamomum camphora remained 

insufficient；“low” indicated that the measure was mostly based on general empirical summaries and lacked specific data support.
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Cas9 等 基 因 编 辑 技 术 对 关 键 抗 逆 基 因（如

CcCBFs、单萜合成酶基因）进行功能验证与精准修

饰，结合分子标记辅助育种，创制抗逆新种质。

最后，应重视人工调控策略的生态安全与经

济可行性评估。结合生命周期评价、成本效益分

析等方法，综合评估不同调控策略的生态与经济

效益，提出兼顾生态安全与经济可行的人工干预

方案，促进抗逆栽培技术的实际应用与推广。
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