
PB 1087植物生理学报  Plant Physiology Journal  2024, 60 (7): 1087–1094
doi: 10.13592/j.cnki.ppj.300141 

收稿 2023-04-20　　修定 2024-03-27
资助 海南省重点研发计划(ZDYF2022XDNY252)、国家自然科学基金(31700601)和现代农业产业技术体系建设专项资金(CARS-33-YZ1)。

主要产胶植物功能基因组学研究进展

杜晓愚
1,2, 赵一杰

1,3, 杨署光
1, 田维敏

1, 晁金泉
1,4,*

1中国热带农业科学院橡胶研究所, 农业农村部橡胶树生物学与遗传资源利用重点实验室, 省部共建国家重点

实验室培育基地, 海南省热带作物栽培生理学重点实验室, 海口571737
2浙江农林大学现代农学院, 浙江临安311300
3海南大学热带作物学院, 海口570228
4中国热带农业科学院三亚研究院, 海南三亚572024
*通信作者(tianwang208@163.com)

摘要: 天然橡胶是一种重要的工业原材料, 在国计民生领域发挥着不可替代的作用。已发现2 000余种植

物可以合成天然橡胶, 其中橡胶树、杜仲、橡胶草是世界天然橡胶的主要来源。长期以来由于缺乏基因

组信息, 产胶植物功能基因组研究进展缓慢。随着多个版本基因组序列的公布以及基因功能鉴定平台的

建立, 近年来该领域的研究取得了蓬勃的发展。本文从基因组测序、重要功能基因鉴定、分子标记研发

等方面对主要产胶植物功能基因组学重要进展进行综述, 并对今后的研究方向作出展望。
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Abstract: Natural rubber is an important industrial raw material and plays an irreplaceable role in the field of na-
tional economy and people’s livelihood. There are more than 2 000 plants producing natural rubber. Of which, He-
vea brasiliensis, Eucommia ulmoides, Taraxacum kok-saghyz are the main sources of natural rubber around the 
world. Due to the lack of genomic information, the research on functional genomics of rubber-producing plants 
has been slow for a long time. With the release of several versions of genome sequences, functional genomics 
research on rubber-producing plants has made great progress in recent years. In this paper, the important prog-
ress of functional genomics of rubber-producing plants in genome sequence, important functional genes identi-
fication, and molecular markers development are reviewed, and the future research focuses are prospected.
Key words: rubber-producing plants; Hevea brasiliensis; Eucommia ulmoides; Taraxacum kok-saghyz; func-
tional genomics
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天然橡胶是一种聚异戊二烯高分子化合物

(Cherian等2019)。作为重要的工业原材料, 天然橡

胶所具有的优良弹性、良好绝缘性和耐腐蚀性能

使其在国防安全、医疗卫生等国计民生领域发挥着

不可替代的作用(Morawetz 2000; González等2016)。
世界上有2 000余种植物可以合成天然橡胶, 目前

只有橡胶树(Hevea brasiliensis)、橡胶草(Taraxacum 
kok-saghyz)和杜仲(Eucommia ulmoides)等少数几种

产胶植物具备利用价值(Mooibroek和Cornish 2000; 
Yang等2023)。橡胶树是一种原产于亚马逊雨林地

区的高大乔木, 其树皮内层乳管细胞的胶乳中含

30%~50%的天然橡胶(Oghenekome 2004)。橡胶草

是属于菊科大角蒲公英属的多年生草本植物, 20
世纪20年代首次在我国天山河谷地带被发现(Sale-
hi等2021)。杜仲是原产我国的一种孑遗植物。与

橡胶树和橡胶草合成的顺式聚异戊二烯链不同, 
杜仲胶为反式聚异戊二烯链, 在工业生产中有独

特的利用价值(Nakazawa等2009)。
功能基因组学又称为后基因组学, 是利用基

因组测序提供的丰富数据信息, 在全基因组水平

上研究基因功能或开发性状相关标记, 揭示生物

体内的分子调控网络(Hieter和Boguski 1997)。长

期以来由于缺乏基因组信息以及功能基因验证平

台, 主要产胶植物的功能基因组学研究进展缓慢。

近年来随着高通量测序技术的广泛应用, 已有多

个版本的橡胶树、橡胶草、杜仲基因组相继发布, 
极大地推进了产胶植物功能基因组学的研究。本

文从基因组测序、重要功能基因鉴定、分子标记

研发等方面对近年来产胶植物功能基因组学的重要

进展进行综述, 并对后续的研究方向作出展望。

1  主要产胶植物全基因组测序

完善的基因组信息是开展功能基因组研究的

前提。与其他模式植物以及大宗农作物相比, 产胶

植物功能基因组研究起步较晚, 2013年才报道了

首张橡胶树基因组草图。随着测序技术的不断进

步, 近年来陆续报道了多个版本的橡胶树、橡胶草、

杜仲基因组图谱。这些图谱的完整度越来越高, 且
每个物种中均有高质量染色体水平基因组发布, 
极大地推动了产胶植物功能基因组的研究。

1.1  橡胶树基因组测序

橡胶树基因组属于高度杂合的大基因组, 长
期以来橡胶树基因组研究工作进展缓慢。2013年
Rahman等(2013)发布了首张由二代测序技术组装

的橡胶树基因组草图, 其基因组大小为1.12 Gb, 
包括1 223 364条contig, contig N50值仅为2.9 kb。
2016年Tang等(2016)利用二代测序技术结合细菌

人工染色体文库绘制了高质量橡胶树基因组图谱, 
共组装出1.37 Gb的基因组序列, 包括84 285条con-
tig, contig N50值提升至30.6 kb, 首次发现橡胶生

物合成关键成员rubber elongation factor (REF)/small 
rubber particle protein (SRPP)家族在橡胶树基因组

中特异扩增。2017年Pootakham等(2017)结合二代

和三代测序技术以及染色体构象捕获技术, 报道

了一个抗疫霉病品种的橡胶树基因组图谱, 该基

因组大小为1.26 Gb, contig N50值提升至96.8 kb。
2020年Liu等(2020)利用二代和三代测序技术以及

高通量染色体构象捕获技术(High-throughput/reso-
lution chromosome conformation capture, Hi-C), 报
道了首个染色体级别的橡胶树基因组图谱, 其基

因组大小为1.47 Gb, contig数量减少至16 023条 , 
contig N50值进一步提升至152.70 kb。2023年Cheng
等(2023)利用三代测序技术结合全基因组光学图

谱技术, 组装了橡胶树野生种的染色体水平基因

组序列, 其大小为1.77 Gb, contig数量进一步锐减

至1 573条, contig N50值则显著提升至3.51 Mb。
1.2  杜仲基因组测序

2017年Wuyun等(2018)利用二代和三代测序

技术, 组装了野生杜仲雄树的1.18 Gb基因组草图。

该基因组由132 188条 contig组成 , contig N50为
17.06 kb, 基因家族分析显示farnesyl pyrophosphate 
synthase (FPS)基因家族存在扩张并出现功能分化, 
产生了具有反式长链橡胶合成功能的II类FPS基因。

2020年Li等(2020)采用三代测序技术和Hi-C技术

获得首个染色体级别的杜仲基因组, 其基因组大小

为947.86 Mb, contig N50值提升至11.15 Mb。Du等
(2023)利用三代测序技术和Hi-C技术对之前的雄

性野生杜仲基因组进行更新, 并重头组装了野生杜

仲雌树的基因组, 通过比较基因组发现EuAP3和
EuAG可能是决定杜仲雌雄异株的关键基因。
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1.3  橡胶草基因组测序

2017年Lin等(2018)采用三代测序技术组装了

1.29 Gb的橡胶草基因组草图。该基因组由132 188
条contig组成, contig N50值为17.06 kb。基因家族

分析发现橡胶草和巴西橡胶树的REF/SRPP基因分

属两个不同的进化支, 推测不同产胶植物橡胶生

物合成为多起源。2022年该团队进一步组装完成

了橡胶草和蒲公英(Taraxacum mongolicum)的高质

量染色体水平基因组(Lin等2022)。比较基因组分

析结果显示SRPP和cis-prenyltransferase (CPT)基
因家族在橡胶草基因组中发生显著扩增, 可能是

橡胶草可以合成天然橡胶而蒲公英不能合成橡胶

的原因所在。

2  主要产胶植物重要功能基因鉴定

长期以来cDNA末端快速扩增技术(rapid-am-
plification of cDNA ends, RACE)技术是产胶植物

中克隆基因的主要方法。随着高质量基因组序列

的公布以及遗传转化平台等基因功能验证体系的

建立, 近年来该领域在重要功能基因鉴定方面取

得了长足的发展。

2.1  橡胶树重要功能基因鉴定

位于橡胶树树干树皮内层的次生乳管是天然

橡胶合成和储存的场所, 由形成层向外分化而来。

前人研究表明茉莉酸信号在形成层分化次生乳管

过程中起重要作用(Wu等2016)。coronatine insensi-
tive-jasmonate ZIM domain-myelocytomatosis (COI-
JAZ-MYC)是茉莉酸信号通路的核心成员。Chen
等(2021)证明橡胶树的HbCOI1是茉莉酸和冠菌素

(一种茉莉酸类似物)的直接受体, 并且可以互补拟

南芥coi1突变体的表型。Chao等(2019)从橡胶树基

因组中鉴定了18个HbJAZs成员, 通过分析不同处

理下的基因表达模式认为HbJAZ5.0和HbJAZ10.0b
可能参与了橡胶树的次生乳管分化。Zhang等
(2022)从橡胶树基因组中鉴定到32个HblMYC成

员, 根据对不同处理下的基因表达模式分析后认

为HblMYC24和HblMYC30可能参与了橡胶树的次

生乳管分化。乙烯是一种重要的植物激素, 乙烯响

应因子(ethylene response factor, ERF)是乙烯信号

途径关键成员。Lestari等(2018)将乙烯应答因子基

因HbERF-IXc5在橡胶树中过表达发现转基因植株

不仅具有更强的抗胁迫能力, 树皮中的次生乳管分

化能力也得到了显著增强, 暗示HbERF-IXc5可能

通过某种机制调控橡胶树的乳管分化。

天然橡胶生物合成属于典型的类异戊二烯代

谢, 糖酵解产生的乙酰辅酶A经过甲羟戊酸(meva-
lonic acid, MVA)途径合成天然橡胶的直接前体异

戊烯基焦磷酸(isopentenyl pyrophosphate, IPP)。蔗

糖转运蛋白(sucrose transporter, SUT)介导蔗糖的

跨膜运输, 是光合同化物运输与分配网络中的关键

调控节点。橡胶树基因组中有6个SUT成员。2010
年Tang等(2010)首次报道胶乳中表达丰度最高的

HbSUT3具备高效的蔗糖转运能力; 2019年Long等
(2019)进一步证明树皮中高丰度表达的HbSUT5
同样可以高效转运蔗糖, 推测其可能介导了蔗糖从

树皮向乳管的运输。中碱性转化酶(alkaline/neu-
tral invertase, NIN)是碳水化合物代谢中的关键成

员, 其作用是将蔗糖分解成葡萄糖和果糖。Liu等
(2015)发现胶乳中高丰度表达的HbNIN2定位在乳

管细胞膜上, 推测该酶可能在碳水化合物向乳管

细胞转运过程中起重要作用。乳管细胞中的橡胶粒

子是与天然橡胶合成密切相关的细胞器。Yama- 
shita等(2016)发现hevea rubber transferase 1 (HRT1)
与HRT1-REF bridging protein (HRBP)、REF、SRPP
等蛋白互作, 利用同位素标记实验证明这些蛋白

以复合体的形式在橡胶粒子膜上合成天然橡胶。

Brown等(2017)利用烟草(Nicotiana tabacum)实验

系统发现CPT可以被SRPP招募到内质网, 但HRBP
与CPT的相互作用可以使这两种蛋白重新定位到

质膜上。Kuroiwa等(2022)利用无细胞翻译体系和

纳米盘蛋白重构体系, 系统分析了HRT1、HRT2和
HRBP蛋白对 IPP的聚合活性 , 结果显示只有当

HRT1和HRBP共表达时可以检测到IPP聚合活性, 
而单独表达这三种蛋白或者共表达HRT2和HRBP
时均检测不到活性。

橡胶生物合成调控是当前天然橡胶领域的研

究热点之一。利用酵母单杂交、凝胶阻滞实验以

及双荧光素酶报告基因检测系统, 人们发现转录

水平调控是天然橡胶生物合成调控的主要方式之

一。不仅合成途径的多个关键基因受到调控, 而且
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不同转录因子可以调控同一个基因, 进而形成复

杂的调控网络。如Li等(2016)报道HbMADS4结合

HbSRPP启动子并抑制其表达, 而Wang等(2019)发
现HbMADS24结合HbFPS1启动子并激活其表达; 
Wang等(2017)发现HblMyb19和HblMyb44可以结

合HbFPS1、HbSRPP和HRT1启动子并激活这些基

因的表达; Deng等(2018)证明胶乳中的HbMYC2可
以与HbFPS1和HbSRPP启动子结合并激活其表达); 
Guo等(2018)报道锌指蛋白HbRZFP1结合HbHRT2
启动子并抑制其表达, 而14-3-3家族中的HbGF14a
通过与HbRZFP1蛋白的结合来解除这种抑制效应; 
Qu等(2020)报道HbWRKY27结合HbFPS1启动子

并激活其表达, 但将HbFPS1启动子中的W-box位
点突变后则无法被HbWRKY27激活; Guo等(2022)
发现橡胶树TGA转录因子家族中的HbTGA1可以广

泛地与HbHRT1、HbSRPP、HbHMGS、HbHMGR
等多个橡胶生物合成途径关键酶的启动子结合, 
并激活这些基因的表达。

割胶后的排胶持续时间与天然橡胶产量密切

相关, 受到多种因素影响。水通道蛋白(aquaporin, 
AQP)介导水分子从薄壁细胞向乳管细胞转运, 在
橡胶树排胶过程中起重要作用。橡胶树基因组中

有51个AQP成员, 可以分为5个亚类: PIP有15个, 
TIP有17个, NIP有9个, SIP有4个, XIP有6个(Zou等
2015)。利用非洲爪蟾(Xenopus laevis)卵母细胞系

统, An等(2015)证明胶乳中高丰度表达的HbPIP2;3
可以介导水分的高效转运。割胶后乳管伤口末端

蛋白质网的形成对胶乳的停排至关重要。Shi等
(2016)从橡胶树的C-乳清中鉴定到一个37 kDa蛋
白和一个44 kDa蛋白, 体外实验证明37 kDa蛋白促

进小橡胶粒子的凝集, 而44 kDa蛋白可以解除这种

凝集效应。Shi等(2019)利用免疫组化和表面等离

子体共振技术揭示了蛋白质网的形成机制, 认为

割胶后乳管细胞黄色体破裂释放的β-1,3-葡聚糖酶、

几丁质酶以及Hevein蛋白与C-乳清中的actin蛋白

相互作用, 共同促进蛋白质网的形成。

2.2  杜仲重要功能基因鉴定

异戊烯基焦磷酸异构酶(isopentenyl diphosp- 
hate isomerase, IPI)是MVA途径关键成员。Chen等
(2012)克隆了杜仲的EuIPI, 利用同位素标记实验

和核磁共振技术证明EuIPI重组蛋白可以成功将

IPP转化为DM-APP, 遗传转化结果显示过表达

EuIPI植株的异戊二烯含量与对照相比提高了3~4
倍。除了合成天然橡胶之外, 杜仲树皮中还有大量

的生物碱、糖苷、黄酮等药用成分。Zuo等(2022)
利用共表达网络分析鉴定到6个生物碱相关基因, 
其中EuRBG10促进吲哚生物碱的产生, EuAMO5抑
制生物碱的降解, 并进一步对EuRBG10基因的功

能通过病毒诱导基因沉默系统进行验证。尿苷二

磷酸糖基转移酶(uridine diphosphate glycosyltrans-
ferase, UGTs)是生物体内糖基化的关键酶, 对于糖

苷类物质的合成至关重要。Ouyang等(2021)从杜

仲基因组中鉴定了91个EuUGT成员, 系统发育树

显示这些成员可以划分为14个亚类。表达模式分

析显示Group D亚类中的8个成员主要在根和花中

表达, 而Group A亚类中的6个成员主要在花中高表

达。互作网络分析显示UGT79、UGT91、UGT90
可以与类黄酮合成相关成员广泛互作, 推测可能

参与了糖甙类黄酮物质的合成调控。此外杜仲抗

逆基因鉴定方面也取得一定进展。Chen等(2022)
克隆了杜仲的水通道蛋白EuPIP1;1, 通过转化拟

南芥(Arabidopsis thaliana)发现转基因株系显著提

高了对干旱和盐胁迫的抗性。Zhao等(2022)克隆

了杜仲漆酶基因EuLAC1, 烟草过表达结果显示转

基因株系的漆酶活性显著增高, 并且通过促进细

胞壁加厚增强对灰霉菌的抗性。

2.3  橡胶草重要功能基因鉴定

多酚氧化酶(polyphenoloxidase, PPO)是导致橡

胶草胶乳褐变的主要因素。Wahler等(2009)从橡

胶草中克隆了多酚氧化酶编码基因TkPPO-1, 将该

基因沉默后发现转基因株系的排胶量是对照株系

的4~5倍, 胶乳流动性分析表明PPO活性与胶乳凝

固速率间存在显著正相关, 进而证明了PPO参与橡

胶草胶乳凝固。SRPP是产胶植物胶乳中与天然橡

胶生物合成密切相关的蛋白。Collins-Silva等(2012)
对橡胶草胶乳中高丰度表达的TkSRPP3进行过表

达和RNA沉默实验, 结果显示过表达株系较对照

组橡胶含量有轻微上升, 但RNA沉默株系的橡胶

含量则显著下降, 证明TkSRPP3是橡胶草中天然橡

胶生物合成关键成员。Dong等(2023)克隆了TkS-
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RPP的启动子, 通过GUS报告基因转化体系证明

−934到−450 bp的区段是TkSRPP启动子的核心区

段, 广泛响应多种植物激素信号。

3  主要产胶植物分子标记研发

与扩增片段长度多态性(amplified fragment len- 
gth polymorphism, AFLP)、限制性片段长度多态性

(restriction fragment length polymorphism, RFLP)、
随机扩增多态性(randomly amplified polymorphic 
DNA, RAPD)等传统分子标记相比, 以简单重复序

列(simple sequence repeats, SSR)、单核苷酸多态

性(single nucleotide polymorphism, SNP)等为代表

的基于高通量测序获得的新一代分子标记由于标

记数目众多且具有丰富的多态性, 在功能基因组

研究中发挥着越来越重要的作用。高质量染色体

水平基因组发布使得构建超高密度连锁图谱以及

通过全基因组关联分析技术(genome-wide associa-
tion studies, GWAS)鉴定性状相关基因或标记成为

可能。

3.1  橡胶树分子标记研发

Pootakham等(2015)对两个橡胶树杂交群体进

行简化基因组测序, 最终整合成一张高密度遗传

图谱。该图谱由2 321个SNP组成, 总长度为2 052 
cM, 平均每个SNP的长度为0.89 cM。Xia等(2018)
通过扩增片段发掘SNP和甲基化测序技术构建了

由6 940个标记组成的高密度遗传图谱, 平均密度

为0.3 cM·Mb−1, 并定位了17个与干胶产量相关的

数量性状基因座(quantitative trait locus, QTL)位点, 
其中贡献度最大的两个位点分别解释了38.3%和

33.3%的表型变异。An等(2019)通过特异性位点扩

增片段测序(specific-locus amplified fragment, SLAF)
测序技术构建了由4 543个标记组成的, 总长度为 
2 670.27 cM的高密度遗传图谱, 并定位了12个与

干胶产量相关的QTL和11个与树围大小相关的

QTL。Wu等(2022)利用重测序技术构建了目前为

止密度最高的橡胶树遗传图谱, 由203 124个SNP
组成, 总长度为2 099.12 cM, 并定位到6个与树围

和树高密切相关的QTL位点。

Chanroj等(2017)对170份橡胶树野生种质的胶

乳进行转录组测序, 通过对不同季节的胶乳产量

和树围增量进行GWAS, 鉴定到多个相关性状的候

选基因。Liu等(2020)对10份橡胶树栽培种和6份
野生种质进行重测序, 利用选择消除分析技术得

到数百个驯化相关基因, 其中包括一些橡胶生物

合成途径成员。Cheng等(2023)对107份橡胶树栽

培种和34份野生种进行深度重测序, 利用选择消

除分析技术得到361个驯化区段, 并通过GWAS分析

技术鉴定到155个与胶乳产量相关的分子标记。

3.2  杜仲分子标记研发

Li等(2014)利用706个SNP分子标记构建了覆

盖25个连锁群, 总长度为2 133 cM的杜仲遗传图

谱, 该遗传图谱覆盖89%的杜仲基因组, 每个标记

长度为3.1 cM。利用该遗传图谱, 作者进一步对树

围、叶面积、叶长度、叶宽度、叶长宽比、叶柄

长度、叶脉数量、单叶重、叶片数量、叶片干重、

叶绿酸含量、芦丁含量、干胶含量等13个性状进

行定位, 共检测到97个QTL位点, 主要集中在第

LG1、LG2、LG5、LG7、LG9、LG10、LG14、
LG18、LG22等9个连锁群(Li等2015)。杜仲属于

雌雄异株, 目前尚缺乏有效的苗期鉴定性别技术。

Wang等(2020)利用双酶切限制性酶切位点关联

DNA测序技术对20株雄树和20株雌树进行高通量

测序, 鉴定到5个雄性候选相关位点。进一步利用

12株雄树和12株雌树对这些位点进行验证, 最终

得到一个长度为479 bp的雄性相关标记MSL4。序

列分析显示该标记位于一个编码功能未知基因的

第17和第18个外显子之间, 属于非功能性标记。

Liu等(2021)对62份杜仲种质进行深度重测序, 通
过对叶片中的桃叶珊瑚苷、绿原酸、杜仲胶、多酚、

总黄酮含量等指标全基因组关联分析, 共鉴定到

14个候选基因, 其中13个基因在叶片中表达丰度

最高, 推测可能参与了目标代谢物的合成。

3.3  橡胶草分子标记研发

Luo等(2017)分别对橡胶草胶含量高的种质和

胶含量低的种质进行转录组测序, 发现有117个
SNP位于36个差异表达的橡胶合成相关基因上, 为
今后研发橡胶草产量相关分子标记提供了候选。

Nowicki等(2019)设计了25对SSR标记引物, 分别对

20个橡胶草种质和74个蒲公英种质进行多态性分

析, 结果显示橡胶草种质之间没有明显的群体分
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化, 但蒲公英种质之间存在显著群体分化。Zhang
等(2021)对58份橡胶草种质进行简化基因组测序, 
群体分析显示这些种质可以划分为3个类群, 并通

过选择消除分析鉴定到80个受选择的基因, 涉及

植物激素信号转导、次生代谢物合成等生物学途

径。Yang等(2023)构建了首张橡胶草高密度连锁

图谱, 该图谱由322 439个SNP组成, 总遗传距离为

34 220.75 cM, 并且检测到6个与含胶量相关的

QTL, 其中位于第6连锁群的2个相邻的QTL可以解

释48.27%的表型变异。

4  展望

过去十年里产胶植物功能基因组学取得了长

足的发展, 但也面临一些新的挑战。首先, 多个版

本基因组的公布不仅极大地丰富了产胶植物基因

组数据资源, 同时也使得用多组学技术揭示重要

科学问题成为现实。橡胶树、杜仲、橡胶草虽然

属于不同的科, 但都具有旺盛的天然橡胶合成能

力。解析产胶性状在不同物种间的趋同进化分子

机制将是今后产胶植物功能基因组学的研究热点

之一。其次, 与经过数百上千年驯化的农作物不同, 
产胶植物的驯化时间非常短, 如橡胶树的驯化时

间不到150年, 而橡胶草和杜仲基本处于野生或半

野生状态, 产胶潜力有很大的提升空间。因此利用

功能基因组研究手段鉴定产量关键基因及标记, 
通过基因编辑技术加快从野生到栽培的驯化过程

将极大地缩短主要产胶植物的选育种周期, 有力

保障天然橡胶产业的可持续发展。
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