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摘要 组织内含天然橡胶的植物统称为产胶植物. 产胶植物的乳管是合成和贮存天然橡胶的特化细胞, 乳管细胞

及其内部橡胶粒子的发生、发育与植物的产胶能力密切相关. 因此, 研究产胶植物的乳管结构及其分化发育对天

然橡胶产业的发展具有重要的意义. 橡胶粒子、黄色体和F-W复合体(Frey-Wyssling complex)是橡胶树乳管的特化

细胞器, 机械伤害促进乳管的分化, 茉莉酸是调节次生乳管分化的关键信号分子, 但橡胶树乳管分化发育的分子机

制仍未完全解析. 本文综述了当前主要产胶植物乳管结构和分化发育方面的研究进展, 并阐述了杜仲、橡胶草、

银胶菊与橡胶树的乳管在分布、形态结构上的区别. 本文将为深入研究产胶植物的乳管生物学奠定理论基础.
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植物体内存在一些分泌特殊次生代谢物的细胞或

组织, 其中能产生乳汁的统称为乳管(laticifer). 目前,
世界公认的含有乳汁的植物(latex-producing plant)大
约有20个科

[1,2], 其中被子植物中含乳汁的植物约900
个属, 共12500种, 这些植物大多数属双子叶植物, 以

大戟科(Euphorbiaceae)、菊科(Asteraceae) 、夹竹桃科

(Apocynaceae)、萝摩科(Asclepiadaceae)、罂粟科(Pa-
paveraceae)、山榄科(Sapotaceae)等含有乳管的植物种

类较多;单子叶植物中天南星科(Araceae)、百合科(Li-
liaceae)和芭蕉科(Musaceae)等个别属中有少数具乳汁

的植物. 蕨类植物中的苹科(Marsileaceae)乳汁苹属

(Regnellidium) 中也有一些种类被发现含乳汁
[3]. 1991

年, Lewinsohn[4]提出约40个科大约20000种植物含有

乳汁. 随着研究的深入, 近年来Teixeira等人
[5]
提出约

41个科的开花植物中存在乳管, 可见乳管在植物中的

分布极为广泛. 植物乳汁有白色、黄色、橙色、棕色

或红色等多种颜色, 但以白色为主, 其中含生物碱、

酚类、脂类、萜类、果胶、蛋白质和多糖等多种化学

成分
[6~9].
乳汁中含有天然橡胶的植物统称为产胶植物(rub-

ber-producing plant), 目前已知的约2500种[10,11]. 大部

分产胶植物的天然橡胶由于分子量太低或者含胶量太

少而缺乏开发价值, 仅有少数植物产生高质量的有经

济价值的天然橡胶
[12~14], 其中最具代表性的是巴西橡

引用格式: 史敏晶, 田维敏, 张世鑫, 等. 产胶植物乳管的结构特征及其分化和发育. 中国科学: 生命科学, 2024, 54: 1781–1797
Shi M J, Tian W M, Zhang S X, et al. Structure characteristics, differentiation, and development of laticifer in rubber-producing plants (in Chinese). Sci
Sin Vitae, 2024, 54: 1781–1797, doi: 10.1360/SSV-2024-0165

© 2024 《中国科学》杂志社 www.scichina.com

中国科学: 生命科学 2024 年 第 54 卷 第 10 期: 1781 ~ 1797

SCIENTIA SINICA Vitae lifecn.scichina.com

中国知名大学及研究院所专栏 中国热带农业科学院专辑评 述

https://doi.org/10.1360/SSV-2024-0165
www.scichina.com
lifecn.scichina.com
http://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1360/SSV-2024-0165&amp;domain=pdf&amp;date_stamp=2024-09-29


胶树(Hevea brasiliensis Muell.Arg.)、杜仲(Eucommia
ulmoides Oliver)、银胶菊(Parthenium argentatum
Gray)和橡胶草(Taraxacum kok-saghyz Rodin)[15,16]. 巴
西橡胶树提供了世界所需天然橡胶的98%以上, 其乳

管内合成的天然橡胶主要成分是顺式-聚异戊二烯高

分子聚合物, 具有良好的弹性、耐拉性和可塑性等优

良性质, 是重要的战略物资和工业原料, 也是目前唯

一的商业用天然橡胶
[17]. 杜仲内的天然橡胶主要是反

式-聚异戊二烯聚合物, 作为一种硬性橡胶, 也具有广

阔的开发前景
[18]. 银胶菊和橡胶草由于能适应寒冷气

候, 种植范围广泛, 成熟周期短, 适合机械化生产, 是
当前日益受重视的商业用天然橡胶替代植物

[12]. 作为

天然橡胶合成和贮存的场所, 产胶植物尤其是巴西橡

胶树的乳管受到广泛的关注
[19,20]. 早期研究着重于乳

管细胞的形态结构, 随着基因组学、分子遗传学、表

观遗传学和生物信息学等学科的发展, 乳管的分化发

育和调控也得到了深入的研究. 本文综述了几种代表

性产胶植物乳管的相关研究进展, 着重阐述了巴西橡

胶树乳管细胞的结构和分化发育, 这将有助于人们更

深入地认识乳管的功能, 为全面解析乳管的分化发育

和调节奠定基础.

1 产胶植物乳管的类型

植物乳管是广泛分布于组织内的呈长管状的多细

胞核的特化细胞.乳管的生长方式可分为两种:细胞融

合生长和侵入性生长. 细胞融合是指细胞之间通过细

胞壁的降解发生融合, 最后导致多个细胞核共享细胞

质
[21]; 侵入性生长则指单个细胞通过细胞核分裂但细

胞质不分裂的方式来延伸扩大
[22]. 根据乳管细胞生长

方式和最终成熟形态, 可以将乳管分为无节乳管和有

节乳管两大类. 根据乳管是否分枝, 无节乳管又可分

为无节无分枝乳管和无节分枝乳管. 长春花属(Cathar-
anthus roseus)、大麻属(Cannabis sativa)等中常见无节

无分枝乳管
[23]; 而大戟属(Euphorbia lathyris)、榕属

(Ficus)等植物中多分布无节有分枝乳管, 并最终形成

复杂的分枝系统
[2]. 杜仲的乳管是无节乳管, 但对其是

否分支目前存在争议
[24~27]. 无论有否分枝, 无节乳管

都是由一个母细胞发展而来的. 随着植株的发育, 母

细胞不断进行有丝分裂, 但分裂时不会伴随细胞质的

分裂, 不形成细胞板, 最终形成多核的乳管细胞, 并使

之不断延伸. 有节乳管是多细胞起源, 在发育过程中,
特定的细胞之间端壁发生部分或者完全的降解, 使细

胞彼此发生融合形成长管状结构. 根据乳管细胞侧壁

之间是否发生融合连接形成接合管, 可以将之分为有

节无连接乳管和有节连接乳管两类. 旋花科(Convol-
vulaceae)的甘薯属 ( Ipomoea )、山榄科人心果属

(Achras)等植物中多分布有节无连接乳管;菊科的菊苣

属(Cichorium)、蒲公英属(Tataxacum), 大戟科橡胶树

属(Hevea)和木薯属(Manihot)主要分布形成网状结构

的有节连接乳管. 同一科植物中可以存在有节和无节

两种类型的乳管, 如大戟科的大戟属乳管为无节乳管,
而橡胶树属则为有节乳管. 图1展示了不同的乳管类型

及其发育形式. 随着研究的深入, 有些曾被认为是无节

乳管的植物在电子显微镜下被发现存在细胞间融

合
[28,29], 甚至在同一植物中存在两种发育类型.

2 产胶植物乳管的结构

巴西橡胶树(大戟科橡胶树属)是当前最主要的产

胶植物, 其网状的乳管结构研究也最为深入. 杜仲作为

我国特有的孑遗物种, 其内合成硬性橡胶的无节乳管

也逐渐受到关注. 橡胶草和银胶菊均为菊科多年生植

物, 其乳管属于有节连接乳管, 作为重要的产胶替代

植物, 其乳管细胞结构的研究也日益受到重视. 本文

对这几种代表性产胶植物的乳管结构分别进行了

阐述.

2.1 巴西橡胶树的乳管结构特点与组成

巴西橡胶树各器官中都分布有乳管, 对其乳管结

构的研究可追溯到20世纪初. 随着电镜技术的发展,
乳管细胞的超微结构得到了很好的解析

[30]. 根据树皮

中乳管的来源和组织学位置, 可以将其分为初生乳管

和次生乳管, 二者都是有节连接乳管
[20,31]. 初生乳管

是在组织初生生长时形成的, 主要散在分布于初生韧

皮部中; 而次生乳管则是维管形成层进行次生生长形

成的, 主要成列分布在树干次生韧皮部中. 初生和次

生乳管中的乳汁通常称为胶乳, 是活的原生质, 其中

含有相同类型的细胞器, 尤其是橡胶粒子、黄色体和

F-W复合体(Frey-Wyssling complex)三种特殊的细胞

器, 但在电镜下观察, 二者的超微结构仍存在明显

差异.
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2.1.1 橡胶粒子

橡胶粒子是合成和贮存天然橡胶的特殊细胞

器
[32,33], 是构成胶乳的最主要组分

[34]. 橡胶粒子主要呈

圆球形, 只有单层的生物膜, 即半个单位膜, 是由脂类

和蛋白质及其他非橡胶成分所构成的亲水性“保护

层”. 膜内的橡胶烃是天然橡胶的直接来源
[35], 为非极

图 1 植物主要乳管类型及其发育示意图. 无节无分枝乳管母细胞随着植物的生长而伸长, 但不分枝; 无节分枝乳管母细胞生
长过程中分枝, 最后形成高度分枝的网络. 有节无连接乳管母细胞纵向连接成行; 有节连接乳管不仅母细胞纵向连接成行, 还
通过细胞壁降解, 相邻的乳管之间侧壁形成接合管. 乳管及其母细胞以红色显示
Figure 1 Schematic of the development of the major laticifer types in plants. The initial cell of unbranched, non-articulated laticifers elongates but
does not produce branches as plants grow. Branched, non-articulated laticifers arise from single initial cell and produce branches during the growth, and
finally form a highly branched network throughout the plant. The articulated, non-anastomosing laticifers are derived from multiple cells, with the
initials forming longitudinal rows. The articulated, anastomosing laticifers not only connect mother cells longitudinally in rows, but also form
anastomoses between adjacent articulated laticifers through cell wall degradation. Laticifers and their initials are shown in red
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性物质. 橡胶粒子表面带负电荷, 这种负电荷层被认为

是胶乳形成稳定胶体系统的主要原因
[36]. 目前发现参

与天然橡胶分子合成的酶, 如橡胶延伸因子(rubber
elongation factor, REF)、橡胶转移酶(rubber transfer-
ase)、顺式异戊烯基转移酶(cis-isoprene transferase)以
及小橡胶粒子膜蛋白(small rubber particle protein,
SRPP)等多种蛋白质都位于橡胶粒子膜上, 以松散或

者紧密等不同的形式和橡胶粒子膜结合
[11,37~39]. 橡胶

树主要通过甲羟戊酸(meva-lonic acid, MVA)途径, 将
细胞质中的乙酰辅酶A经过一系列的酶催化合成天然

橡胶的直接前体异戊烯基焦磷酸(isopentenyl pyropho-
sphate, IPP), IPP则经橡胶粒子合成高分子的橡胶烃,
并贮存在橡胶粒子内部

[40].
胶乳中的橡胶粒子粒径大小不一, 形态结构也

存在差异
[41,42]. 最初形成的橡胶粒子为电子致密的

小球, 主要存在于富含粗糙内质网、多聚核糖体和

高尔基体的细胞质中
[41]. 进一步增大的橡胶粒子中

央区成为电子透明状态, 周缘具有单层界膜, 且膜上

开始出现电子致密突起. 充分发育的大橡胶粒子是

具有明显界膜的电子透明圆球, 直径普遍为1~2 μm,
极少数直径可达5~6 μm. 超速离心时, 橡胶粒子可从

牛奶状的胶乳中分离出来形成顶层的白色橡胶膏 ,
且橡胶粒子大小不同分布的位置也有差异, 由此可

将胶乳中的橡胶粒子分为大、小橡胶粒子两种类

型
[34]. 大橡胶粒子通常富集在橡胶膏的上部, 外观呈

白色; 小橡胶粒子主要分布在橡胶膏的下部, 呈半透

明状, 直径通常在0.25 μm以下, 仅占橡胶粒子总体积

的7%~8%, 但却占橡胶粒子总数的90%左右
[34]. 橡胶

粒子表面的高丰度蛋白主要有分子量为14 kDa的
REF和24 kDa的SRPP, 这两种蛋白质的含量在不同

大小的橡胶粒子中也不同. SRPP在小橡胶粒子中占

比高, 而REF在大橡胶粒子中占比高
[43]. 不同类型的

橡胶粒子不仅大小存在较大差异, 生化功能也不完

全相同
[44].

关于橡胶粒子的起源 , 目前主要有两种观点 .
Southorn[45]推测橡胶粒子起源于内质网, Dicken-
son[46]则认为橡胶粒子在细胞质中是自由产生的. 最

近史敏晶等人
[42]

通过电镜观察发现, 处于发育最初阶

段的乳管中的内质网上明显连接着电子致密的橡胶

粒子, 为橡胶粒子起源于其他的细胞器提供了明确的

证据.

2.1.2 黄色体

黄色体是乳管细胞中一种具有液泡和溶酶体性质

的球状小泡, 直径通常为0.5~3 μm[46], 最大可达10 μm,
由厚约8 nm的单位膜包被.高速离心后,新鲜胶乳中的

黄色体沉淀到底层, 占胶乳体积的10%~20%[34,47]. 除

橡胶粒子外, 黄色体在胶乳中的数量最多. 黄色体膜

上含有很多重要的蛋白质, 包括与活性氧产生有关的

NAD(P)H-醌-还原酶以及与橡胶粒子凝集有关的多种

蛋白
[48]. 黄色体内含物为酸性, pH值为5.5~6.0, 其中含

大量的阳离子、小分子物质、几丁质酶、橡胶素和β-
1,3-葡聚糖酶等防御相关蛋白质

[49,50]. 黄色体膜磷脂富

含不饱和脂肪酸, 因此具有良好的流动性和通透性, 对
渗透敏感, 低渗条件下易膨胀而破裂. 黄色体内膜及内

含物因能促进橡胶粒子的凝集而被认为是胶乳的凝固

系统, 与橡胶树乳管伤口堵塞密切相关,直接影响排胶

并最终影响橡胶产量. 构成乳管伤口末端堵塞物的蛋

白质网主要成分来自黄色体中的防御蛋白质
[51], 因此

黄色体是橡胶树胶乳中执行植物保护功能的重要细

胞器.
初生乳管中的黄色体和次生乳管中的黄色体在形

态结构上存在明显差异
[41,46,50]. 初生乳管黄色体中常

含蛋白质性质的微纤维结构, 随着乳管的成熟, 微纤

维逐渐由深色、规则排列状态过渡到浅色、无序的杂

乱状态
[41]. 次生乳管的黄色体中没有微纤维类结构,

由开始的空泡状逐步到积累大量电子致密的深色内含

物. 乙烯利、茉莉酸等激素处理明显促进这种积累. 同
时, 次生乳管黄色体中常含有橡胶粒子, 可能是在其形

成过程中将细胞质中的橡胶粒子包裹进来所导致的.
黄色体的起源目前认为主要与内质网和高尔基体有

关
[41,52].

2.1.3 F-W复合体

F-W复合体最早由Frey-Wyssling发现, 是一个结

构复杂的细胞器, 具有聚集成群的倾向
[45]. F-W复合

体的数量比黄色体少, 但却是乳管细胞的重要特征.
超速离心胶乳时, F-W复合体出现在橡胶膏下层以及

底层,是底层部分呈黄色的主要原因. F-W复合体略呈

球形, 直径约3~6 μm, 双层膜包被, 膜内常有亲锇粒子

和绳索形细管系统
[46].

F-W复合体形态结构随发育变化很大, 且初生乳
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管和次生乳管F-W复合体的结构也存在明显不同. 最

初分化的初生乳管细胞无典型的F-W复合体, 随着该

结构的进一步发育, 出现了介于F-W复合体和薄壁细

胞质体中间状态的结构
[41]. 成熟的初生乳管中F-W复

合体结构简单, 缺乏嗜锇粒子和双层膜结构. 典型的

F-W复合体仅存在于次生乳管中, 具有双层膜、嗜锇

粒子、类胡萝卜素和多酚氧化酶等特点, 因此被认为

是由质体特化形成的. 质体是合成IPP的甲基赤藓糖醇

途径(methylerythritol pathway, MEP)所在的细胞器
[11],

F-W复合体是否具有此功能尚不清楚, 但其错综复杂

的结构意味着它可能执行着重要的代谢功能.

2.1.4 乳管细胞壁及其质膜

乳管也是薄壁细胞, 幼嫩的乳管细胞与周围的薄

壁细胞以胞间连丝相联系
[30], 但成熟的乳管细胞缺乏

胞间连丝, 乳管与周围细胞之间的物质交换主要以“质
子泵”的方式进行

[53].成熟乳管的封闭性结构和特殊的

内含物导致完整的乳管内部存在极高的膨压, 高达

10~15个大气压
[54], 这种高膨压是胶乳排出乳管的初

始动力, 也导致乳管质膜被挤压紧贴于细胞壁. 幼嫩

乳管的细胞壁较薄, 成熟的乳管细胞壁明显加厚, 同

时内部含有较高的木质素
[55,56]. 乳管并不是一条平滑

的管道, 乳管细胞壁内面常见一些凸出的横壁残留
[20],

这些在乳管细胞融合时形成的缢缩和障碍影响排胶的

通畅性. 目前, 关于巴西橡胶树细胞壁研究相对较少,
其细胞端壁的融合以及侧壁接合管的形成无疑与乳管

的发育形成密切相关, 值得深入研究.

2.1.5 胶乳中其他细胞器

乳管中的胶乳近百年来一直被认为是液泡内含

物, 即液泡汁, 直到Cook等人用高速离心法将割胶收

集的胶乳分成4个主要部分, 发现有些部分明显不是

均质的. 通过活体染料染色同时结合生物化学的方法,
才表明胶乳具有细胞质的特征. 电子显微镜的出现以

直观的形式更清晰地显示胶乳是含有多种细胞器的特

化细胞质
[46]. 巴西橡胶树乳管胶乳中含有大量的蛋白

质, 在橡胶的生物合成、胶乳的稳定以及植物防御中

起重要作用
[57~59]. 除橡胶粒子、黄色体和F-W复合体

外, 胶乳中含有高尔基体、线粒体、核糖体、细胞核

和内质网等多种细胞器, 这一点与普通薄壁细胞相似.
胶乳的性质影响采胶的产量和橡胶产品的质量, 与产

胶和排胶机制密切相关.

2.2 杜仲乳管的结构特点

杜仲乳管是由单细胞延伸形成的长管状无节乳

管, 主要分布在茎、叶、根、果实及

雄蕊组织中
[26,60,61]. 杜仲茎皮存在“折之内有白丝

相连”的现象, 采用溴-碘变性试剂处理后, 石蜡切片中

能观察到棕色变性的橡胶丝, 证明杜仲中存在天然橡

胶. 相较巴西橡胶树, 杜仲乳管的研究较少
[24~27,62]. 杜

仲乳管在各器官的分布规律和形态基本相同, 成熟的

乳管细胞有极大的长宽比, 呈细长、两端膨大的丝状

体, 长400~3500 μm, 多数为3000 μm左右, 直径为

2.5~6 μm[63,64]. 充分发育的乳管内合成天然橡胶的细

胞器–橡胶粒子几乎充满细胞腔; 橡胶粒子含有电子

透明的内含物和电子致密的膜, 常呈卵形或者梨形,
多数大小为0.35~0.6 μm[65]; 且乳管细胞质中其他的结

构明显出现解体. Nakazawa 等人
[26]

研究发现在成熟的

乳管中橡胶粒子发生融合, 乳管细胞腔内充满融合后

形成的橡胶纤维结构, 橡胶颗粒的融合伴随着颗粒周

围膜结构边界的消失, 这一点和巴西橡胶树中始终保

持膜完整性的橡胶粒子完全不同. 张明鉴等人
[27]

最近

研究发现, 在乳管成长的过程中会形成膨大的节, 在

成熟的乳管中这些膨大节会消失, 但在充满橡胶纤维

的成熟乳管中仍含有细胞质和内质网等细胞器, 只是

被挤压在细胞壁周围. 这一结果与田兰馨等人
[62]

早期

提出的杜仲成熟乳管细胞是死细胞的观点相反, 有必

要进一步确认.
杜仲乳管分布于幼茎的皮层和初生韧皮部内侧,

髓部分布少. 在具有次生结构的茎中则成群分布于次

生韧皮部中. 杜仲的幼根和老根中也有乳管, 但只分

布在韧皮部中. 在叶片中, 含胶乳管随着维管组织分

化出现, 主要分布于各级叶脉的韧皮部及主脉上下的

薄壁组织中. 丝状的乳管与维管束平行排列生长, 全

叶的乳管形成一个完整的网状体系. 雄蕊和雌蕊中乳

管主要分布于维管束的韧皮部中. 果实中乳管的密度

最大, 尤其是靠近种子的内果皮, 这些乳管可能对种

子起到保护作用
[65,66].

2.3 银胶菊和橡胶草乳管的结构特点

银胶菊又名银色橡胶菊, 属菊科银胶菊属(Parthe-
nium)多年生灌木植物. 橡胶草也称为俄罗斯蒲公英
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(Russian dandelion), 是俄罗斯植物学家Rodin 在1931
年发现的一种菊科蒲公英属大角蒲公英组 (Sec t .
Macrocornuta V. Soest)多年生草本植物. 银胶菊和橡

胶草中的橡胶粒子均合成和贮存顺式-聚异戊二烯天

然橡胶.
银胶菊产生天然橡胶的细胞与巴西橡胶树有着明

显的不同, 合成天然橡胶的细胞器–橡胶粒子被发现主

要存在于茎和根的髓、皮层和维管束的薄壁细胞中,
尤其是围绕在树脂道周围的上皮薄壁细胞中. 在一年

生植株中, 这些细胞通常具有致密的原生质, 核糖体

和多聚核糖体含量高, 有大量的线粒体和质体, 但缺

乏中央大液泡; 离树脂道较远的薄壁细胞中含有的橡

胶粒子相对稀少, 且液泡中橡胶粒子占比明显增大
[67].

Backhaus 和Walsh[68]在这些薄壁细胞的细胞质和液泡

中均观察到橡胶粒子, 并且发现在细胞质中橡胶粒子

具有椭圆形、球形和不规则多种形态, 而在液泡中的

橡胶粒子都呈球形; 随着生长年份的增大, 橡胶粒子

平均粒径增大, 直径通常在1 μm之上, 最大的可为

3~4 μm[68,69]. 比较有意思的是, 多年生成熟的上皮薄

壁细胞和其他薄壁细胞的细胞质中的橡胶粒子基本都

被挤压进入液泡, 液泡占据了细胞的绝大部分空间, 细
胞质残存极少

[68]. 一直以来, 由于在银胶菊的多种薄

壁细胞中都观察到橡胶粒子
[70], 所以认为银胶菊中并

不存在合成和贮存天然橡胶的特殊细胞. 但最近的研

究认为, 树脂道上皮薄壁细胞应是天然橡胶合成和贮

存的特定细胞
[69]. 银胶菊中贮存的天然橡胶是以毫米

大小的颗粒形式产生的, 不具备巴西橡胶树那样自由

流动的乳汁, 为了收获这种橡胶, 需要通过破碎植株

细胞结构来提取
[12,13]. 早期的超微结构未观察到含橡

胶粒子的细胞之间存在接合管, 但在Kajiura等人
[69]

的

研究中, 可以在茎皮的切向结构中观察到含橡胶的细

胞之间存在纵向和横向细胞壁的融合, 因此银胶菊的

这种特异的上皮薄壁细胞可归属于有节连接乳管.
橡胶草与银胶菊不同, 具有明显的产生胶乳的特

异乳管, 但其形态结构研究相对巴西橡胶树明显滞后.
早期研究认为, 橡胶草的乳管在根中也呈同心圆环排

列, 乳管细胞上下融合连接, 但互不交叉, 即形成有节

无连接乳管
[71]. Yuan等人

[72]
对橡胶草不同组织进行了

光镜和电镜观察, 发现乳管主要分布在根中, 叶中也有

少量分布, 但在花葶中未观察到乳管. 根中的乳管成束

集中分布, 围绕在髓周围呈同心圆排列, 同一束内的乳

管彼此连接, 具有明显的接合管, 因此橡胶草的乳管也

是有节连接乳管
[12,13,72], 但不同乳管束之间是否能互

相连接, 以及最终分布在同一圈内的不同乳管束之间

是否互相连接成为一体目前尚不清楚. 橡胶草叶片中

在叶脉维管束韧皮部一侧也分布有乳管, 但乳管的数

量较少. 电子显微镜观察结果显示, 橡胶草橡胶粒子

颗粒呈近似圆形、卵椭圆形、球形或梨形, 分布在细

胞质中, 直径范围为5~5000 nm, 相较巴西橡胶树, 橡

胶草中的橡胶粒子数量较少
[72]. 虽然橡胶草中的橡胶

粒子也是悬浮在细胞质中, 具有流动性, 但是获取其

天然橡胶的方法仍然是通过破碎组织来提取.

3 产胶植物乳管的分化发育

乳管数量的多少与橡胶产量密切相关, 而植物组

织分化乳管的能力直接决定着乳管数量. 不同类型的

乳管常因来源不同而分化发育的机制也存在差异.

3.1 巴西橡胶树的乳管分化发育

初生和次生乳管同为巴西橡胶树中的乳管, 但来

源不同, 因此发育也不尽相同.

3.1.1 初生乳管的分化发育

巴西橡胶树绿色茎中初生韧皮部的乳管是初生乳

管, 初生乳管的排列不规则. 国外学者认为这种初生乳

管是由原形成层及其外周远轴一侧的细胞分化而

来
[31]. 吴继林等人

[73]
研究表明, 初生乳管在茎中的原

形成层束出现时已开始分化, 是与原形成层的分化相

伴发生. 最初分化的乳管细胞与原形成层束平行排列,
随着原形成层的伸长而伸长, 纵向行列中的初生乳管

细胞相邻的横壁融解消失使之形成管状结构. 随着茎

进一步发育, 乳管细胞在伸长的同时, 侧壁形成许多

突起向各个方向发生侵入生长, 通过这些突起的融合

连接, 初生乳管最终形成一个相互连接的立体网状系

统
[20]. 绿色树皮组织的横切和纵切光学显微图(图2A

和B)很清晰地展示了这些特征.
初生乳管的数量在芽萌动至叶片古铜期(展叶期)

期间迅速增多, 随后分化放缓, 淡绿期后数目基本稳定

不再增加
[73]. 对巴西橡胶树魏克汉种质和1981’IRRDB

野生种质苗期的初生乳管进行了比较分析, 发现魏克

汉种质中初生乳管分化能力普遍高于1981’IRRDB 野
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生种质, 而魏克汉种质中引自国外的种质初生乳管分

化能力普遍不如国内自主选育的品系, 而国内选育的

种质不同系列之间也存在明显的差异
[74,75]. 可见, 初

生乳管的分化与品系有关联. Hao 等人
[76]

研究发现处

于延伸期间的幼嫩萌条中的初生乳管能被茉莉酸(jas-
monic acid, JA)诱导, 可见, 外界因子对初生乳管的分

化有影响. 随着维管形成层的活动, 初生乳管和初生韧

皮部一起被推向次生韧皮部的外面, 乳管间的联结也

逐渐减少. 随着茎干的次生生长, 初生乳管逐渐破坏

消失. 在成龄树树干中已无初生乳管, 初生乳管和割

胶产量之间没有直接关系, 但是, 初生乳管和次生乳

管的分化调节机制可能基本相同, 研究初生乳管的发

育对于研究次生乳管的发育有借鉴意义.

3.1.2 次生乳管的分化发育

次生乳管是巴西橡胶树中割胶收获天然橡胶的主

要组织, 由维管形成层中的纺锤状原始细胞分化而来,
与维管形成层呈同心圆状排列, 同一层的乳管形成网

状连接, 但不同乳管层之间互不连接(见图2C~E). 维

管形成层细胞通常分化一层次生乳管后, 接着分化几

层筛管和薄壁组织细胞. 由内到外从刚分化的未成熟

乳管逐渐过渡到成熟乳管, 随着树干生长, 乳管外移

最终衰老消失. 决定次生乳管列数量的因素主要有两

个方面: 维管形成层细胞分裂形成韧皮部细胞的速率,
以及韧皮部细胞中乳管的比例. 这两个因素既是品种

的遗传特性
[17,77~79], 又受环境因子的影响

[76,80,81].
(1) 次生乳管数量与胶乳产量的相关性. 次生乳管

数量可以分解为乳管个数和乳管列数两个构成因子.
由于同一列的乳管细胞之间通过连接管形成网状结

构, 在树皮横切面上不能区分出连接管和乳管, 导致乳

管个数统计不准确, 所以目前以乳管列数表示乳管数

量更为准确. 国内外研究均表明, 乳管列的数目与乳

图 2 橡胶树不同类型乳管的分化发育(图片修改自文献[20]). A和B: 初生乳管的光学显微图(A, 横切; B, 纵切)显示初生乳管
呈不规则分布并互相交联; C~E: 次生乳管的光学显微图(C横切; D, 纵切; E, 弦切)显示乳管同步分化, 成列分布(C), 不同列之
间互不连接(D)但同列乳管互相交织(E). 红箭示初生乳管; 紫色箭头示次生乳管
Figure 2 Differentiation and development of different types of laticifers in rubber tree (Modified from ref. [20]). A and B: The optical micrographs
of primary laticifers (A, cross-section; B, longitudinal section) showing the irregular distribution, and fusion and connection; C–E: The optical
micrographs of secondary laticifers (C, transverse; D, longitudinal; and E, chordal section) showing the synchronous differentiation and distribution in
rows of laticifers (C), no connections between different laticifer rows (D), and connections in the same laticifer row (E). The red arrows indicate the
primary laticifer; the purple arrows indicate the secondary laticifer
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管分化能力正相关 , 且与天然橡胶产量密切相

关
[17,20,31,82]. 乳管列数目因树围大小和树皮厚薄的不

同而异, 乳管列分布的位置也与采胶产量密切关联,
因此采用最内层石细胞以内的次生乳管列数目与该范

围的次生韧皮部厚度的比值来评价橡胶树无性系次生

乳管分化能力. 这比单纯用乳管列的总数来评价无性

系乳管分化能力更科学, 又简便易行, 而且该比值与

天然橡胶产量显著正相关
[79].

(2) 次生乳管分化的影响因素. 次生乳管分化能力

是品系的遗传特征, 可以通过嫁接在无性系中保持或

者通过有性繁殖在后代中表现出来. 次生乳管列的分

化能力还与巴西橡胶树的发育阶段密切相关, 幼态无

性系的产量明显高于老态无性系
[77]. 乳管列数通常随

树龄的增加而增加, 但这种乳管列数的增长并不均匀.
在3龄以前, 高产无性系和低产无性系之间的乳管列数

差别不大, 随着树龄的增长, 高产无性系乳管形成的速

率比低产无性系明显增加
[78], 可见品系、发育阶段和

树龄都对乳管的分化存在影响.
气候因子尤其是温度和湿度对次生乳管分化有着

重要影响. 高温、高湿有利于次生乳管的分化
[80]. 土

壤矿质元素也影响次生乳管的分化, 生长在优质土壤

中的巴西橡胶树每年增加的乳管列数明显多于贫瘠土

壤中生长的巴西橡胶树
[31]. 因此, 高温、高湿以及适

当施用矿质元素可促进次生乳管的分化.
割胶是天然橡胶生产中必不可少的关键环节. 郝

秉中等人
[83]

证实了割胶能促进次生乳管的分化, 即增

大了维管形成层分化次生乳管的比例. 割胶对巴西橡

胶树的作用主要包括机械损伤和排出胶乳, 排胶在割

胶促进次生乳管分化中起主要作用
[84]. 割胶是一种强

烈的刺激, 于俊红等人
[85]

证明了割胶具有远距离诱导

次生乳管的分化能力. 虽然排胶在割胶促进次生乳管

分化中起着主要作用, 但机械损伤在局部范围内也能

明显促进次生乳管的分化.
机械伤害能诱导成龄树和萌条中次生乳管的分

化. 成龄树中针刺采胶后针刺孔附近有密集乳管形成,
在挨近割口处的再生皮中也倾向于形成密集乳管, 这

种创伤后乳管的增加与增加植物保护伤口的能力有

关
[86]. 大树树干剥皮实验证明机械伤害能诱导密集乳

管细胞的组成
[87]. 在自然条件下, 橡胶树萌条的第一

伸长单位的茎中不会出现次生乳管, 但机械损伤处理

(不导致排胶)后能够诱导次生乳管的产生, 且乳管分

化具有明显的局部效应
[81,88,89]. 巴西橡胶树不同种质

的萌条经机械损伤诱导后次生乳管分化的难易程度不

同 , 且与其成龄树的次生乳管分化能力显著正相

关
[90,91]. 目前, 机械伤害诱导萌条分化次生乳管的实

验系统常被用作橡胶树次生乳管分化能力的早期评价

方法
[92,93]. 利用这一实验系统进一步发现, 机械伤害诱

导次生乳管分化是伤害部位脱水引起的活性氧爆发导

致内源茉莉酸大量积累所致
[89].

JA及其生物活性衍生物能诱导橡胶树形成层分

化次生乳管, 这是近二十年来橡胶树研究中富有里程

碑意义的发现
[76,81]. JA是一类存在于高等植物体内的

内源生长调节物质, 在植物对生物和非生物胁迫反应

中起重要的调节作用
[94~96], 同时也参与调节植物的各

种发育过程和次生代谢等
[57,97~100]. 最近研究发现, 机

械伤害能显著增加内源JA含量并诱导次生乳管的分

化
[89], 与茉莉酸活性形式JA-Ile结构相似的冠菌素(cor-

onatine, COR)诱导巴西橡胶树乳管分化的效应比茉莉

酸甲酯更好
[101]. COR处理能显著提高形成层区的组蛋

白乙酰化, 而组蛋白去乙酰化酶的抑制剂—曲古抑菌

素A(trichostatin A, TSA)也能诱导次生乳管的分

化
[102]. 外源JA在巴西橡胶树萌条中具有上、下双向

运输的特点, 而且JA诱导萌条次生乳管分化的效应与

其移动和分布密切相关
[81,103,104]. 这些研究都表明JA

是调节次生乳管分化的关键信号分子, 这为研究巴西

橡胶树维管形成层分化次生乳管的分子调控机制指明

了方向.
(3)次生乳管分化的分子调控. JA作为调控橡胶树

维管形成层分化次生乳管的关键信号分子, 人们对其

开展了多层面的研究
[105~108]. 巴西橡胶树中鉴定到JA

信号途径的三个关键组分COI1[109]、JAZ蛋白
[110,111]

和

MYC转录因子
[107,112]. 研究发现巴西橡胶树乳管细胞

中存在特定的 J A信号通路HbCO I 1 - H b JAZ 3 -
HbMYC2[57], 还发现HbJAZ5.0和HbJAZ10.0b[111]以及

HbMYC24和HbMYC30[107]基因可能参与乳管分化调

控 . 最近在形成层区筛选到一种转录中介体基因

HbMed25, COR溶液外施处理和割胶处理后该基因明

显上调, 因此认为该基因也响应JA信号从而参与调控

乳管分化
[113]. Wu等人

[108]
发现经COR处理后形成层区

hbr-miR156显著下调而HbSPL9显著上调, 异源过表达

hbr-miR156使橡胶草根部乳管数量显著减少, 并证实

hbr-miR156调控的靶基因是HbSPL9. 可见, 巴西橡胶
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树hbr-miR156-HbSPL9模块参与JA信号途径调控乳管

分化, 但其分子机理尚不清楚.
乙烯反应因子(ethylene response factor, ERF)是已

知乙烯转导途径中的最后环节, 根据Nakano的分类,
ERF家族被细分为10个功能组

[114]. 在JA诱导巴西橡胶

树树皮乳管分化过程中, 发现有几个AP2/ERF基因被

JA诱导
[115], 随后人们在巴西橡胶树中鉴定到ERF家族

并进行了分类
[ 116 ] . 研究发现基因HbERF-IXc4和

HbERF-IXc5在树皮和乳胶组织中高表达, 并受割胶和

乙烯利诱导
[117]. Lestari等人

[118]
通过转基因愈伤组织培

育转基因株系发现, 巴西橡胶树中过表达HbERF-IXc5
可增强植株生长和对非生物胁迫的耐受性, 并影响乳

管分化, 这是首次成功实现对转录因子在转基因品系

中的功能分析. 已有研究表明, 乙烯并不能诱导次生

乳管的分化
[84,119], 但ERF对于乙烯刺激的形成层细胞

分裂是必不可少的
[120,121], 而细胞分裂素(cytokinin,

CTK)在JA诱导巴西橡胶树次生乳管分化时起重要的

协同作用
[122]. 由此可以推断, 细胞分裂素促使形成层

细胞分化形成乳管与ERF的表达有密切关系, 进而调

控乳管分化相关的靶基因.
在最初的橡胶树基因组基础上

[123], Loh等人利用

基因芯片对巴西橡胶树树皮次生乳管分化相关差异表

达基因和信号通路进行了研究, 认同适量的细胞分裂

素对于促进细胞分裂和正确的器官分化很重要, 并提

出多胺可能参与次生乳管的生长和增殖
[124]. 橡胶树高

质量基因组是全面解析乳管分化分子机制的重要基

础. 最近, Chao等人
[17]

构建了高质量的橡胶树基因组

以及覆盖最广的基因组变异图谱, 通过全基因组关联

分析发现编码小肽激素植物硫因子(phytosulfokine,
PSK)的HbPSK5基因与乳管分化密切相关, 并发现有5
个HbMYC成员可转录激活该基因的启动子, 橡胶草中

过表达HbPSK5以及转录激活因子HbMYC26均可促进

橡胶草根部乳管的形成. 可见橡胶树可通过MYC将
PSK与JA信号相关联, 从而调节橡胶树的乳管分化.

综上所述, 刺激内源JA形成的机械伤害等胁迫因

素能诱导次生乳管的分化, 直接施用外源JA及其类似

物COR等可明显诱导次生乳管分化, 小肽激素植物硫

因子与乳管分化也密切相关, 且可与JA信号通路关联.
形成层区是乳管分化调控信号作用的位点, 与细胞分

裂、分化相关的信号及其相关基因在乳管分化中也起

到重要的作用(图3).

3.2 杜仲乳管的分化发育

人们对杜仲药效成分的利用和研究较为深

入
[125,126], 但对产生反式-聚异戊二烯橡胶的乳管细胞

分化发育所知甚少. 早在1891年, Weiss就对杜仲中含

胶细胞的分布进行了研究
[127], 但后来很长一段时间

内, 杜仲产胶细胞的相关研究极少. 田兰馨等人
[62,128]

利用光镜和电镜对杜仲的乳管细胞分化发育进行了

图 3 橡胶树次生乳管分化及其调控模式图. 橡胶树的次生
乳管是由维管形成层中的纺锤状原始细胞分化而来, 受机械
伤害等多种外界胁迫因子的诱导, JA是调控其分化的关键信
号分子, PSK等通过关联JA信号途径参与了乳管的分化. JA
活性类似物COR诱导次生乳管的分化并提高形成层区组蛋
白乙酰化, 而组蛋白去乙酰化酶的抑制剂, TSA, 也能诱导次
生乳管的分化. 与形成层细胞分裂相关的激素在乳管分化调
控中也起到重要的协同作用
Figure 3 Model of secondary laticifer differentiation and regulation in
rubber tree. The secondary laticifers of rubber trees are derived from the
fusiform cells in the vascular cambium and are induced by various
enviromental stress factors such as mechanical injury. JA is a key
signaling molecule that regulates laticifer differentiation, and PSK and
other signals participate in its differentiation by associating with JA
signaling pathways. COR, the JA active analogue, induces secondary
laticifer differentiation and enhances histone acetylation of the cambium
region, while the inhibitor of histone deacetylase, TSA, can also induce
the differentiation of secondary laticifers. Hormones related to the
division of cambium cells also play important synergistic roles during
the regulation of laticifer differentiation
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研究, 发现原形成层分化出原生韧皮部最早的筛分子

时, 皮层基本分生组织中的一些细胞开始主要通过纵

分裂产生含胶乳管细胞的原始细胞. 刚形成的原始细

胞的长宽比显著大于皮层的基本分生组织细胞, 但具

有浓厚的原生质, 液泡化程度较低, 此时尚不能观察

到橡胶颗粒. 原始细胞可以直接发育为乳管细胞, 也

可以经过1~2次的径向或者切向分裂发育成数个含胶

细胞. 含胶细胞的分化发育过程中, 首先观察到的是

原始细胞的快速伸长, 但直径增加极少. 通常长度达

到50 μm左右时, 含胶细胞的两端沿着相邻细胞的胞

间隙开始进行侵入生长, 这一阶段细胞的液泡化程度

增加, 细胞质中开始出现微小的橡胶粒子. 随后直径

生长基本停止, 但长度仍然迅速增长. 通常原形成层

分化出初生木质部导管分子时, 含胶细胞的分化和发

育进入后期, 侵入生长趋缓, 端部膨大, 细胞内橡胶粒

子继续增多, 但尚未充满细胞腔. 成熟的含胶细胞细

长、两端膨大、内部充满黄棕色的球形或者卵圆形

的橡胶颗粒, 细胞核、质体以及其他细胞器均已退化

解体, 细胞失去生活能力成为专门贮存橡胶的场所,
这与巴西橡胶树成熟乳管仍是活细胞完全不同. 最近

有研究提出杜仲含胶细胞仍是活细胞的观点
[27], 因此

有必要从多角度深入研究杜仲细胞的发育, 解决这些

争议问题. 目前, 对杜仲含胶细胞分化发育的调控基

本处于空白.

3.3 银胶菊和橡胶草乳管的分化发育

Lloyd首次发现银胶菊树脂道的上皮细胞中含有

橡胶
[129], 随后对银胶菊组织超微结构的研究表明, 多

种薄壁细胞中都分布有橡胶粒子
[67,70]. 银胶菊中这些

含橡胶粒子的细胞在发育过程中发生明显的变化, 成

熟时间较长
[68], 最早可识别的橡胶粒子主要出现在

2.5 个月大的茎树脂道内壁上皮细胞中, 其相邻的薄

壁细胞中偶尔出现橡胶粒子. 此阶段橡胶粒子直径较

小, 仅分布在细胞质中, 细胞质中其他细胞器明显. 随
着组织发育, 上皮细胞中橡胶粒子数量增多、体积增

大, 但仍主要分布于细胞质中, 只有少量进入液泡. 其
周围的薄壁细胞橡胶粒子则在细胞质和液泡中均有

分布, 远离上皮细胞的薄壁细胞中也开始出现橡胶粒

子, 但主要集中在细胞质中. 无论是6月还是8月龄的

植物组织积累天然橡胶极少, 含胶细胞仍在发育中.
随着含胶细胞的完全成熟, 无论上皮细胞还是薄壁细

胞都高度液泡化, 细胞质少, 细胞核解体消失, 橡胶粒

子最终基本都进入液泡中, 并充满细胞腔. 目前对银

胶菊中是否存在特定含胶细胞主要有两种观点: 第一

种是, 并不存在特定分化的含胶细胞, 茎和根的髓、

皮层和维管束的薄壁细胞都含有橡胶粒子
[12,67]. 第二

种是, 树脂道上皮薄壁细胞是天然橡胶合成和贮存天

然橡胶的特定细胞. 银胶菊组织中树脂道和上皮细胞

的数量逐年增加, 其年龄与银胶菊中橡胶和树脂含量

之间存在密切关系
[130]. 通过光谱共焦激光扫描显微

镜结合不同的染色分析将树脂和橡胶的积累进行区

分, 发现天然橡胶主要积累在树脂道上皮薄壁细胞

中
[69]. 并且, Backhaus和Walsh [68]

首先证明了橡胶粒

子最初是在树脂道周围的上皮细胞中产生, 随后通过

胞间连丝进入邻近的细胞. 这种树脂道上皮薄壁细胞

是否属于严格意义上的乳管细胞还需要进一步确认.
关于银胶菊树脂道上皮细胞的起源, 目前认为在初生

组织中是由内皮层细胞分化而来, 而在次生组织中则

是由形成层分化形成, 超微结构显示橡胶粒子起源于

内质网
[68].

橡胶草有明显的产胶特异乳管细胞, 在叶脉、根

中均有分布. 橡胶草乳管细胞的分化发育研究起步较

晚, 解剖学研究表明橡胶草根中的乳管围绕中央的偏

木质化的髓成束集中分布, 同一层中的乳管束之间常

间隔多列薄壁细胞, 不同层之间间隔多层薄壁细胞.
内圈的乳管细胞小, 随着向外扩展, 乳管逐渐长大, 并
充满橡胶粒子

[12,72,131]. 橡胶草作为菊科的多年生草本

植物, 其肉质根可能存在同心环状排列的异常维管组

织, 乳管分化可能与异常形成层以及顶端分生组织有

关; 在叶脉中的乳管细胞明显分布在维管束韧皮部外

侧, 通常仅只有一层, 其是否由原形成层分化而来尚

不清楚. 橡胶草乳管分化明显受到品系、种植环境以

及JA等植物激素等多种因素的影响
[108,132]. 随着高质

量橡胶草基因组测序完成
[133], 橡胶草的遗传背景更加

清晰, 通过转基因技术等多种分子手段研究其乳管分

化和调控已成为可能.
乳管细胞对植物的生长和发育并不是必需的, 但

其在植物防御尤其是对食草动物的生物胁迫防御中发

挥重要作用 , 被认为是植物防御机制的关键创

新
[134,135]. 不同的环境和选择压力对乳管分布及其亚

细胞形态结构都存在明显影响
[7,28,136,137], 因此, 环境因

素也是不同的产胶植物在种植时要考虑的重要因子.
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4 展望

天然橡胶是一种重要的工业原材料, 其主要成分

包含顺式-和反式-聚异戊二烯两种. 据统计, 当前含有

顺式-聚异戊二烯成分的工业产品就高达50000种之

多
[11],可见天然橡胶与人们的生活息息相关.虽然目前

已知有2500余种植物可以合成天然橡胶, 但除了巴西

橡胶树之外, 这些植物基本处于驯化初期或者纯野生

状态, 尚未得到广泛的开发利用. 乳管作为产胶植物

中与橡胶产量密切相关的特化组织, 深化对其结构及

分化、发育调控的认识不仅有助于阐明产胶植物产量

形成的机制, 还将大大加速产胶植物的驯化历程.
乳管的结构是其生物学功能研究的基础, 虽然目

前对几种主要产胶植物的乳管结构有了基本的认识,
但仍然有许多发育的关键节点处于未知, 例如巴西橡

胶树同层乳管之间接合管形成的机制、橡胶粒子以及

类似于溶酶体性质的黄色体小泡的形成、乳管细胞胞

间连丝的消失等. 近年来, 细胞生物学的研究取得了长

足进步, 随着三维扫描电镜、冷冻电镜、X-射线显微

镜、原子级电子断层成像技术、单分子定位超分辨成

像技术以及光电关联三维成像技术等新的电镜和光镜

技术的发展, 可望从活体实时以及三维角度解构产胶

植物的乳管结构和生命活动, 这为深刻认识乳管以及

最终阐明其功能提供了可能.
乳管数量的多少直接决定着最终天然橡胶的产

量, 诱导更多乳管的分化是提高乳胶产量的重要途径.
由于缺乏基因组信息以及合适的功能验证平台, 长期

以来产胶植物的分子生物学研究严重滞后. 随着测序

技术的发展, 近年来陆续公布了多个版本的巴西橡胶

树、杜仲、橡胶草等基因组序列, 并克隆了一批与乳

管分化相关的基因. 随着这些能源植物转录组(包括单

细胞转录组、空间转录组等)、蛋白质组、代谢组等

组学研究的发展, 将从多个角度解析乳管分化、发育

的调控机制, 建立特异表达基因与乳管分化形成之间

的关联, 完善乳管分化、发育的分子调控网络. 由于

产胶植物基因组杂合度高, 通过常规育种手段很难在

短期内将优良性状进行聚合, 而转基因育种则是快速

获得优良新种质的有效手段. 目前巴西橡胶树、杜

仲、橡胶草等主要产胶植物的遗传转化体系已基本建

立, 使得通过转基因技术和基因编辑技术加速产胶植

物的遗传育种进程成为可能, 尤其是乳管数量多、橡

胶合成能力强的高品质品种的遗传改良. 这将推动我

国天然橡胶产业的多元化发展, 助力国防安全建设,
更好地促进经济和社会的发展.
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Structure characteristics, differentiation, and development of
laticifer in rubber-producing plants

SHI MinJing, TIAN WeiMin, ZHANG ShiXin, WU JiLin & CHAO JinQuan
Rubber Research Institute, Chinese Academy of Tropical Agricultural Sciences, Key Laboratory of Biology and Genetic Resources of Rubber Tree,

Ministry of Agriculture and Rural Affairs/State Key Laboratory Incubation Base for Cultivation and Physiology of Tropical Crops,
Haikou 571101, China

The plants that contain natural rubber are called rubber-producing plants, in which the laticifer is a special cell to synthesize and store
natural rubber. The differentiation and development of laticifers and rubber particles inside are closely related to the rubber yield.
Therefore, it is important to understand the structure and development of laticifer in rubber-producing plants. Rubber particle, lutoid,
and F-W complex are the special ultrastructures of laticifer in rubber trees. Secondary laticifer can be significantly induced by
mechanical wounding including tapping, and jasmonic acid (JA) is a key signal to regulate the differentiation of secondary laticifer.
However, the molecular mechanism of laticifer differentiation is still not fully clear. In this article, the research progress on the
structure and differentiation of laticifer in the major typical rubber-producing plants is reviewed, and the distribution and
morphological structure of laticifer in Eucommia ulmoides, Taraxacum kok-saghyz, and Parthenium argentatum are different from
those of rubber tree. This paper will lay a theoretical foundation for futher studies on the laticifer biology of rubber-producing plants.

rubber-producing plants, laticifer, natural rubber, structure, differentiation and development
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