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摘要: 低温是非传统植胶区巴西橡胶树(Hevea brasiliensis)种植的重要限制因子。低温能够引起巴西橡胶树细胞结构、原

生质胶体特性、水分状况、细胞渗透压、光合作用、呼吸作用、物质代谢和保护酶系统等发生一系列改变, 最终影响植

株的生长发育。目前已从巴西橡胶树中克隆出一些抗寒相关基因, 但是巴西橡胶树响应低温胁迫的调控机制仍不十分清

楚。本文综述了巴西橡胶树对低温逆境响应的生理特征及其应答调控机制, 以期为深入研究巴西橡胶树抗寒机制提供参考。
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Abstract: Low temperature is an important limiting factor for Hevea brasiliensis cultivating in the non-tradi-
tional areas. Changes referring to cell structure, colloid properties of protoplasm, water status, osmotic pressure 
of cell, photosynthesis, respiration, substance metabolism, and protective enzyme system, are induced by low 
temperature. Thus the growth of H. brasiliensis is influenced. Some genes related to cold resistance have been 
cloned in recent years, however, the mechanism of H. brasiliensis responded to low temperature is far to be 
clear. In this paper, we summarize the physiological characteristics of H. brasiliensis in response to low temper-
ature stress and its regulation mechanisms. It provides references for further research on the mechanisms of 
cold resistance in H. brasiliensis.
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天然橡胶是植物所产生的最为重要的多聚物

之一, 是重要的战略原料。在全世界2 500种以上

的产胶植物中, 巴西橡胶树(Hevea brasiliensis)是
商品天然橡胶的唯一来源(Hayashi 2009)。巴西橡

胶树俗称橡胶树, 为大戟科橡胶树属落叶乔木, 原
产巴西亚马逊河流域, 是一个典型的热带雨林树

种, 喜高温高湿, 生长在南纬0~5°范围内的热带雨

林中(何康和黄宗道1987)。南北纬10°的区域是橡

胶树的传统种植区(Vinod等2010), 但是自上世纪

70年代开始, 一方面为了躲避南美落叶病的危害, 
另一方面受世界天然橡胶需求量的增长及其他农

作物竞争的刺激, 橡胶树的种植开始向一些边缘

地区扩展 ,  如印度东北部、越南中部高原和沿

海、中国华南、泰国北部和东北部、科特迪瓦北

部以及巴西南部高原(Mai等2009; Raj等2005)。在

这些非传统植胶区 ,  橡胶树的种植可能面临低

温、台风和干旱等气候因素的威胁(Mai等2009)。
我国的植胶区分布于北纬18~24°的热带北缘

地区(主要是海南、云南和广东), 属于非传统植胶

区, 低温寒害每年都会发生, 严重影响橡胶单产及

橡胶树的经济寿命, 特别是大寒入侵时橡胶生产

往往遭受毁灭性的破坏(高新生等2008; 王树明等

2008; 肖桂秀2001; 何康和黄宗道1987)。目前, 低
温寒害已成为限制我国橡胶发展的主要原因(刘世

综　述 Reviews
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红和田耀华2009), 因此, 进一步加强橡胶树抗寒性

相关研究十分必要。

1  低温对巴西橡胶树生长和生理特性的影响

1.1  植株生长

橡胶树生长的最适温度条件为年平均温度

(28±2) ℃, 昼夜温差约7 ℃ (Rao等1998)。当月均

温度低于18 ℃时橡胶树生长减慢; 低于15 ℃时生

长基本停止; 低于10 ℃时幼嫩组织受害; 低于5 ℃
时出现枝枯、茎枯、爆皮等寒害症状; 低于0 ℃
时, 胶树严重受害, 甚至死亡(莫廷辉等2009)。另

外, 15 ℃以下的低温明显推迟橡胶树种子萌发, 且
萌发率下降(闫兴富和曹敏2009)。低温还使橡胶

树叶片氮和钾含量下降, 镁含量增加, 而且不仅影

响当年, 也影响第二年的叶片养分含量(梁尚初

1986)。冬季低温条件下, 橡胶树的生长与其品种

抗寒性有关, 抗寒品种叶面积扩展更快, 叶绿素发

育更好, 相对生长率也更高(Vinod等2010)。
1.2  细胞结构

橡胶树受到零上低温伤害时, 细胞结构发生

一系列变化: 细胞核膨大, 核里出现均匀颗粒, 凝
结成“孔洞”, 断裂成小碎块, 或核质浓缩, 核缩小, 
直至核解体散失在细胞质中 ;  叶绿体脱绿、膨

大、变形或解体; 细胞产生质壁分离, 细胞质出现

孔洞或成大空泡, 凝固成原生质块或断裂成小碎

片(何景等1982)。随着秋冬气温的下降, 不同抗寒

性无性系的细胞结构表现出明显差异, 抗寒性较

强的品系许多细胞的质膜、线粒体膜出现弯曲波

浪状, 细胞核、叶绿体、线粒体膜表面出现突起

和内陷, 各自或彼此间发生镶嵌, 而且在人工低温

条件下, 这种结构出现的频率增加, 同时出现内质

网包绕线粒体等细胞器的构型。抗寒性弱的品系

则几乎没有上述变化, 其细胞内各细胞器均遭受

不同程度的破坏, 叶绿体被膜瓦解, 片层粘合紊乱, 
线粒体内嵴断裂, 直至完全消失, 甚至细胞自溶, 
呈现大空腔(林梅馨和杨汉金1988)。
1.3  原生质胶体特性

橡胶树质膜透性对低温的反应相当敏感(许
闻献和潘衍庆1992), 在零上低温作用下, 各器官的

细胞质膜透性随温度的下降和低温持续时间的延

长而增大, 呈梯度递增, 其变动与降温强度正相关, 
而且低温强度对叶片和绿色茎干质膜透性的影响

大于低温持续时间。在同等温度条件下, 同一植

株不同部位的叶片和叶柄的质膜透性自下而上递

减, 绿色茎干皮层则相反, 即自下往上递增。同品

系不同树龄的细胞质膜透性不同, 叶片质膜透性

随橡胶树生理年龄的增大而提高, 叶柄和绿色茎

干则相反, 即随着树龄的增大而降低。同品系同

植株叶片细胞质膜透性的增减与叶片的低温危害

重轻相一致, 而与其茎干伤害并不完全一致(胡德

友等1984)。
在冬季寒流的影响下, 橡胶树在寒害症状出

现前, 原生质透性已增加, 表明膜结构已受到破坏, 
但此时透性的增加仍然可逆。当细胞受害呈黄绿

色时, 原生质透性和粘度不可逆地剧增, 随后细胞

质收缩, 表面呈微粒状排列, 细胞即失去渗透特性

(何景等1982)。
1.4  水分状况和细胞渗透压

橡胶树每遇低温(小于5 ℃)冷害, 体内水分就

发生一定的亏缺。冷害时束缚水逐渐减少, 水分

子由结合状态转变为游离状态, 冷害发展到一定

程度时这一过程由可逆转变为不可逆, 原生质结

构遭受破坏, 生理反应也发生一系列演变, 最终导

致细胞脱水死亡。橡胶树冷害是由低温和失水两

个因素互相作用造成的, 而且水分与温度之间呈

函数关系(吴以德1982; 吴以德和何景1980)。越冬

期间, 橡胶树的蒸腾强度和水分代谢速度随温度

的下降而减弱, 尤其当月平均最低温度低于15 ℃
时, 植株水分代谢速度急剧下降。自由水和束缚

水含量在越冬期间随温度的升降而增减, 但并不

像温带植物那样随温度下降而有规律地增长(刘金

河1983, 1982)。
橡胶树冬季遭遇低温, 细胞渗透压升高。当

细胞受害呈黄绿色时, 渗透压达最大值; 当发展到

黄棕色或棕褐色时, 细胞即完全失去渗透特性。

回春时, 随气温上升, 抗寒性强的橡胶树细胞渗透

压逐渐下降, 而抗寒性弱的橡胶树细胞渗透压则

剧烈上升, 表明细胞严重脱水, 这类植株随后便会

枯死(何景等1982)。
1.5  光合作用

在低温气候条件下生长的橡胶树的净光合速

率(net photosynthetic rate, Pn)、用于CO2同化的表

观量子效率、体内羧化效率以及光系统II (photo-
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system II, PS II)实际光化学量子效率均较温暖气

候条件下生长时低, 但是高CO2浓度可以改善橡胶

树低温下生长的光化学效率(Alarm等2005)。10 ℃
处理1~7 h, 橡胶树叶片非光化学淬灭(non-photo-
chemical quenching, NPQ)升高, Pn急剧下降, 但
PS II最大光化学量子效率(maximal photochemical 
efficiency of PS II, Fv/Fm)所受影响很小, 说明低温

对Pn的抑制要大于光化学活性; 另外, 气孔导度增

大, 说明低温引起Pn下降的原因并非是由于气孔关

闭。10 ℃处理24~96 h, Pn继续下降, Fv/Fm也开始

明显下降, 并且随着Fm的减小, NPQ也开始降低

(Mai等2009)。
1.6  呼吸作用

冬季, 橡胶树实生母树、无性系幼苗、幼树

的枝条和叶片的呼吸强度均随温度的升降而增减, 
而且其数值大小与品种抗寒力强弱成相反关系(唐
友林等1985)。在人工零上低温下, 橡胶树的呼吸

强度和ATP含量均随处理时间的延长而持续下降

(林梅馨和杨汉金1994)。呼吸强度降低和代谢滞

缓是橡胶树适应环境的一种表现(许闻献和潘衍庆

1992), 但另一方面供能水平也出现下降, 说明线粒

体结构可能受到损伤, 氧化磷酸化系统遭到破坏

(林梅馨和杨汉金1993)。
1.7  物质代谢

冬季自然寒流和人工低温的影响下, 初期橡

胶树的糖代谢总趋势仍以合成为主, 之后随着温

度的下降, 叶片碳水化合物总量、可溶性糖和还

原糖的含量均趋于下降, 其中淀粉和蔗糖下降较

明显(王以柔等1978)。零上低温促使橡胶树氮代

谢趋向分解, 叶片中蛋白氮含量降低, 非蛋白氮含

量提高(唐友林等1985; 王以柔等1978), 其中氨基

氮、酰胺氮和铵态氮的含量均不同程度提高, 并
积累大量氨(王以柔等1978)。与未受胁迫时相比, 
受到低温胁迫的橡胶树叶片中游离氨基酸及有机

酸种类无差异, 但越冬初期寒流较弱时, 二者含量

略有提高; 中期温度进一步下降, 寒流持续时间延

长或出现霜冻, 蛋白质强烈分解, 丙氨酸、谷氨酸

和天门冬氨酸等氨基酸以及有机酸含量显著提高; 
后期, 叶片受伤严重, 某些氨基酸趋向分解, 有机

酸含量亦降低。零上低温还促使橡胶树幼苗对
32P

和
35S的吸收、转运及合成有机物的能力降低, 同

时磷化合物的分解加快。另外, 在低温条件下, 橡
胶树幼苗叶片丙二醛(malondialdehyde, MDA)的含

量极显著增加(陈根辉等2008), 说明叶片发生了强

烈的膜脂过氧化作用。

1.8  保护酶系统

从常温到-4 ℃, 橡胶树过氧化物酶的活性波

动较大, 但与超氧阴离子自由基产生速率的变化

趋势一致。从常温到4 ℃, 超氧化物歧化酶(super-
oxide dismutase, SOD)和过氧化氢酶(catalase, CAT)
的活性基本保持不变, 但从4 ℃降低到-4 ℃, SOD
活性迅速提高, 而CAT活性快速下降, 说明CAT可
被认为不是橡胶树低温伤害的主要保护酶(刘世红

等2011)。经低温(10 ℃)处理, 在一定时间范围内, 
橡胶树脱氢抗坏血酸过氧化物酶(dehydroascorbate 
reductase, DHAR)、谷胱甘肽还原酶(glutathion re-
ductase, GR)、抗坏血酸过氧化物酶(ascorbate per-
oxidase, APX)和SOD的活性显著上升, 同时诱导

DHAR、GR、APX、谷胱甘肽过氧化物酶基因GPX
和叶绿体Cu-Zn SOD等相关抗氧化基因的表达, 但
是酶基因表达量的变化与酶活性的变化并不一致, 
说明橡胶树的抗氧化防御机制比较复杂, 并且受

到多种水平的调控。10 ℃处理96 h后, DHAR、

GR和APX的活性已大大增强, 但此时MDA含量和

电解质外渗率也最大, 说明这3种酶的保护并不足

以使橡胶树细胞膜结构免受活性氧的伤害(Mai等
2009)。
2  巴西橡胶树应答低温逆境的调控机制

2.1  CBF/DREB1 (C-repeat binding factor/dehy-
dration-responsive element binding factor 1)冷响

应途径

对于植物适应低温逆境的调控机制, 目前了

解相对清楚的是CBF/DREB1冷响应途径(Novillo
等2004; Fowler和Thomashow 2002; Thomashow 
2001; Medina等1999; Jaglo-Ottosen等1998; 
Gilmour等1998; Stockinger等1997)。CBF/DREB1
转录因子是植物冷驯化信号途径中重要的转录调

节因子, 它们属于AP2/EREBP (APETALA2/ethlene 
responsive element binding protein) DNA结合蛋白

家族, 识别冷和脱水响应DNA调节元件CRT/DRE 
(C-repeat elements/dehydration-responsive ele-
ment)。CRT/DRE元件含有一个保守的核心序列
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CCGAC, 该序列存在于拟南芥许多冷和脱水响应

基因(包括COR基因)的启动子区域。冷驯化过程

中, CBF/DREB1转录因子被激活, 进而诱导大量含

有CRT/DRE元件的功能基因表达, 最终使植物获

得冰冻耐受能力(李慧和强胜2007)。CBF/DREB1
类基因最初是在拟南芥(Arabidopsis thaliana) (Liu
等1998; Stockinger等1997)中发现的, 随后在小麦

(Triticum aestivum)、黑麦(Secale cereale)、番茄

(Lycopersicon esculentum)、油菜(Brassica napus) 
(Gao等2002; Jaglo等2001)、玉米(Zea mays) (Qin
等2004; Kizis和Pagès 2002)、大麦(Hordeum vul-
gare) (Xue 2003, 2002)、水稻(Oryza sativa) 
(Dubouzet等2003)和棉花(Gossypium hirsutum) (黄
波等2006)中也发现了这类基因。

巴西橡胶树中同样也存在着类似于拟南芥的

CBF/DREB1信号通路, 目前已从橡胶树中克隆到

HbCBF1 (程汉等2005)和HbCBF2 (蔡海滨等2008) 
2个CBF/DREB1类基因。HbCBF1和HbCBF2均能

被低温诱导表达, 相比而言, HbCBF2更为迅速地

被诱导。HbCBF1在组成型强启动子CaMV35S驱
动下, 能在正常生长的转基因拟南芥中表达, 并且

能够诱导拟南芥COR15a和RD5a基因的表达(蔡海

滨2008)。体外结合实验结果表明, HbCBF1蛋白具

有CRT序列特异结合活性, 表明HbCBF1也具有结

合调控下游基因的功能(程汉等2008)。但是通过

EST序列比对及简并引物扩增等方法均无法在橡

胶树中找到COR同源基因, 推测橡胶树的CBF途径

可能是不完整的, 缺少下游功能基因。但是在转

基因拟南芥(蔡海滨2008)和烟草(程汉等2010)中过

量表达HbCBF1基因均能提高植株的抗寒能力, 因
此, HbCBF1可能是通过其他途径发挥抗寒调控作

用, 如促进植物细胞内代谢产物的积累, 增加细胞

内容物, 增强其膜系统的稳定性, 从而起到提高细

胞抗寒力的作用(程汉等2010)。
2.2  胁迫诱导DNA甲基化

环境胁迫可以直接影响橡胶树的基因组, 并
诱导其产生位点特异性DNA甲基化。在不同的农

业气候条件下(较冷凉气候和典型热带气候), 橡胶

树一些基因核心DNA结合位点的甲基化模式存在

显著变异, 其中一些模式可能与橡胶树适应极端

条件时的胁迫响应机制有关, 例如在遭遇冷胁迫

时, CAAT盒甲基化对橡胶树抗寒与否可能起着至

关重要的作用。对此可能的一种解释是: 冷诱导

相关基因或受低温影响的一些基因, 其启动子区

域包含一个DNA调控元件, 即CAAT结合盒, 低温

条件下, CBF蛋白与该元件结合, 控制相关基因的

表达, 由此使植物获得对低温胁迫的抗性, 这些

DNA结合位点一旦被甲基阻塞, CBF蛋白的结合便

受到限制, 从而影响下游基因的表达, CBF冷响应途

径因此而中断, 导致橡胶树易受低温危害。但是, 
由于CBF蛋白调控下游基因表达的确切方式并不完

全清楚, 因此, 甲基化影响CBF蛋白介导的基因调控

的精确结果目前仍然无法预测(Uthup等2011)。
2.3  其他调控机制

陈根辉(2008)和安泽伟等(2010)利用cDNA-
AFLP技术获得了12条在橡胶树抗寒和不抗寒无性

系中表现一致的差异片段, 其中9条在GenBank未
比对到同源序列, 另外3条片段(TDF7-8、TDF5-
15、TDF16-10)分别与植物抗逆相关的ABC转运

蛋白(ATP-binding cassette transporter)多药耐药性

相关蛋白(multi-drug resistance-associated protein, 
MRP)亚族、3-脱氧-D-阿拉伯庚酮糖-7-磷酸合成

酶(3-deoxy-D-arabino-heptulosonate-7-phosphate 
synthase, DAHPS)、WRKY基因有较高相似性。低

温诱导下TDF7-8编码的橡胶树MRP基因的大量表

达, 有助于维持细胞的光合作用和清除活性氧, 从
而减少低温对橡胶树的伤害, 使其在低温下能正

常生长。TDF5-15片段与DAHPS基因同源, 在寒害

胁迫下该基因表达量显著增加, 呈上调表达, 可能

是由于在低温胁迫下, 苯丙氨酸代谢途径增强(Guy
等2008), 产生木质素等与抗逆相关的代谢物质(Nair
等2004; Yazaki等2001), 从而提高橡胶树对寒害的

抵抗能力。TDF16-10片段与大豆、烟草等植物的

WRKY基因高度同源, 在常温下未见表达, 在低温

胁迫下则表达, 说明该橡胶树WRKY基因受低温诱

导, 可能在橡胶树响应低温胁迫时起调控作用。

张燕燕(2010)对通过cDNA阵列获得的橡胶树

低温胁迫下基因表达谱进行分析, 推断橡胶树对

低温胁迫的响应可能是一个复杂的多基因协同作

用的过程, 涉及基本的新陈代谢、胁迫信号转导

与基因的表达调控、细胞壁组分、蛋白质合成和

降解、光合作用、核糖体合成等多种途径。同时
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还筛选出了一些可能的抗寒相关基因, 包括转录

因子[锌指蛋白基因和MYB (v-myb avian myelo-
blastosis viral oncogene homolog)转录因子]、蛋白

质合成降解相关的泛素/26S蛋白酶体, 以及能量代

谢相关的过氧化物酶体腺苷酸载体基因和半乳

糖-1-磷酸尿苷转移酶。

3  结语与展望

低温使橡胶树的生理特征发生一系列变化, 
最终影响到植株整体的生长发育。但是迄今为止, 
橡胶树应答低温胁迫的调控机制仍不十分清楚。

已有研究表明, 橡胶树对低温胁迫的应答涉及物

质代谢、光合作用、呼吸作用和胁迫信号转导等

诸多过程 ,  这为橡胶树低温胁迫研究带来了难

度。目前虽然已经克隆出一些橡胶树抗寒相关基

因, 但是这些基因在橡胶树转化植株上的功能验

证仍未见报道 ,  而且基因的最终表达往往受到

DNA转录、mRNA翻译及翻译后蛋白质的修饰等

多层次调控, 因此, 基因与表型之间尚无法建立必

然的联系。由于DNA、mRNA和蛋白质并非表型

的直接体现, 基于这3种水平的研究, 对于全面揭

示橡胶树抗寒机制可能仍显不足。

代谢组学研究的兴起, 为植物抗逆性研究提

供了新的思路。DNA、mRNA以及蛋白质的存在

为生物过程的发生提供了物质基础, 而代谢物质

和代谢表型所反映的是已经发生了的生物学事件, 
是基因型与环境共同作用的综合结果, 是生物体

系生理和生化功能状态的直接体现, 因此, 代谢组

可以更好地反映体系表型(滕中秋等2011)。代谢

组学方法已经在拟南芥(Maruyama等2009; Cook等
2004; Kaplan等2004)和水稻(Morsy等2007)应答温

度胁迫的研究中得到了很好的应用。开展橡胶树

应答低温胁迫的代谢组学研究, 可以促进对于橡

胶树应答低温胁迫代谢规律的系统认知, 拓展对

橡胶树抗寒分子机理的认识, 然后再通过代谢组

学、蛋白质组学、转录组学和基因组学的整合, 
有助于从整体水平上把握橡胶树应答低温胁迫的

调控机制。另外, 借助代谢组学技术大规模鉴定

植物在逆境胁迫下差异表达的代谢物, 以此推理

其应答胁迫的代谢调控网络, 找出代谢网络交叉

节点的关键基因或影响各代谢途径的特定环境因

子, 通过遗传转化或环境改造的方法, 最终使抗逆

性表型在植物中得以表达。这一类似逆代谢工程

的策略, 在橡胶树抗寒性改良的研究中必然会有

很好的应用前景。
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