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摘  要：源库关系研究在作物产量和品质形成中具有重要的理论研究和技术应用价值。随着作物遗传育种、植物生理

和分子生物学等多学科的交叉融合，源库关系研究近年来整合运用分子生物学技术、植物激素信号转导等众多新技术

和新方法取得了重要进展。本文综述了源库关系理论和源库关系调控两方面研究进展，重点阐述了糖代谢、激素调控

源库关系的机理，分析通过栽培措施协调源库关系提高产量的机理。同时结合热带重要经济作物橡胶树的排胶机理与

调控研究进展，论述乙烯利刺激和割胶处理调节源库分配与橡胶树产量形成之间的关系，以期推动天然橡胶源库关系

理论研究，为排胶调控技术创制提供技术指导。 
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Abstract: The study of source/sink relationship has important theoretical research and technical application value in 
crop yield and quality formation. With the interdisciplinary integration of crop genetics and breeding, plant physiology 
and molecular biology, the study of source-sink relationship has made important progress in recent years by integrating 

molecular biology techniques, plant hormone signal transduction and many other new technologies and methods. In this 
paper, the research progress is reviewed from two aspects: source/sink relationship theory and regulation. The 

mechanism of glucose metabolism and hormone regulating source/sink relationship was emphasized, and the mechanism 
of cultivation measures improving yield by coordinating source/sink relationship was analyzed. Combined with the 

research progress on the mechanism and regulation of rubber trees, an important tropical cash crop. This lay a 
foundation for the theory of source/sink relationship in natural rubber industry and provide technical guidance for the 

creation of rubber latex flow control technology. 
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巴西橡胶树（Hevea brasiliensis Muell. Arg.）

是天然橡胶（顺式-1,4-聚异戊二烯）的主要来源，

其制品可为国防战略物资、航空、汽车等领域提

供重要原料。2001 年以来，我国已成为全球最大
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天然橡胶消费国和进口国[1]，且随着经济社会发

展，对天然橡胶消费需求量日益增长，自给需求

也持续增加，其产量的提高可有效解决保障供给

问题[2]。我国天然橡胶生产受土地资源和非传统

植胶区气候条件等因素制约，因此，胶园高产栽

培理论和技术成为研究热点[3]。源库理论由源流

库（Source-Flow-Sink）组成，该理论的提出为植

物生理学、作物遗传育种机制和栽培技术研究提

供了重要指导 [4-5]。对模式植物拟南芥的研究表

明，源库调节是分析个体水平上同化物生产制

造、分配转运和转化积累过程及器官间相互作用

规律的重要理论框架，对作物生长、发育、抗逆

和品质形成均具有重要作用[6]。最新的研究也发

现，库强度性状调控小麦产量的各个进程[7]。在

水稻中依托 GWAS 揭示流和库相关性状的遗传

基础等[8]。 

橡胶烃在巴西橡胶树乳管细胞中经类异戊二

烯途径合成，是典型的植物次生代谢产物，其前

体来自叶片光合作用产生的蔗糖[9]。目前，关于

橡胶树光合诱导、光合作用、排胶生理等方面的研

究不断取得进展，为建立和阐释橡胶树天然橡胶生

物合成的“源库流”机制奠定坚实的基础[10-11]。

然而，橡胶树叶片光合和胶乳生物合成的源库关

系理论模型尚未建立，源库调控机制不清制约了

橡胶树产胶、排胶机理研究和采收技术升级。鉴

于此，本文重点综述植物源库关系理论及糖代谢、

激素调控源库关系的机理，分析栽培措施通过协

调源库关系提高产量的机理，结合橡胶树“源流

库”相关研究进展，提出“叶胶比”源库关系模

型，分析不同产量差异品种、乙烯利刺激和割胶

处理调节源库分配与橡胶树产量形成之间的关

系，将为解析橡胶树乳管细胞源库分配的生理机

制、阐明橡胶树排胶机理和研发橡胶树排胶技术

提供理论指导和技术支持。 

1  植物源库理论研究进展 

1.1  植物源库概念 

1928 年 MASON 等[4]首次提出“源库理论”

（Source-sink Theory）的概念，认为作物产量形

成过程实质上是源库互作的过程。光合作用合成

的有机物质是植物生长发育的物质基础，源库理

论弥补了光合理论的不足，对认识农作物产量、

品质的形成机理具有重要指导意义[12]。广义的源

库概念从植物生理代谢的角度定义，作物各器官

均可被划分为源或库。作物生产和输出同化物的

器官或组织均可称为“源”，如作物的功能叶和茎

（鞘），进行矿物质吸收和激素、氨基酸等物质合

成及转运的根系，以及绿色果皮或种皮、穗轴等

非叶器官，充足的源是产量提高的基础；凡是转

化或贮藏同化物的器官或组织均可称为“库”，如

果实、种子，也可能是正在生长或者变态为贮藏

器官的根、茎、叶，这些器官不能产生光合同化

物，而是以糖或相关物质的形式输入碳来维持代

谢及生长。狭义的源库则从产量形成的角度定义，

以作物叶片、茎干为主体的全部营养器官均可称

为“源”，接纳或最后储藏养料的器官即为“库”。

“流”是光合产物在源和库之间的运输，包括同

化物在源端的装载、库端的卸载和在源库间输导

组织内的移动[6]。源库理论及其调控研究在葡萄

等经济作物[13]、玉米[14]和水稻等[7]主要粮食作物

的生长发育及其调控技术研发中发挥了重要作

用。协调的源库关系能够有效促进黄瓜叶片的光

合作用，提高同化物运输效率，从而提高黄瓜产

量[15]。调控甘蔗光合产物蔗糖的积累[16]，平衡向

日葵碳分配和叶片性状 [17]，提高作物抗逆性 [18]

和调控土壤微生物组成[19]。光合作用仅是作物调

控的一部分，需要对作物综合的汇活动和不同代

谢过程的协调进行系统研究[20]。 

1.2  源库性状及衡量指标 

协调的源库关系是作物产量和品质提升的前

提，源库比是源库协调性的量化。农业生产和科

研实践中常用作物源和库的器官数目比值表征源

库关系，如园艺生产与研究中的“叶果比”、棉花

的“叶铃比”、谷类作物的“叶粒比”等[6]。随着

植物生理学和分子生物学不断取得进展，源库机

理和调控研究日益精确。精确分析茎叶比、叶片

衰老、逆境抗性有助于实现源库调控。基于源库

关系精准修正模型，对评估未来气候变化情况下

热胁迫对作物生产的影响具有重要意义[21]。近年

来，分子生物学和整合生物学技术在源库研究中

得到广泛应用。如采用水稻穗粒数基因调控高产

生理功能[22]；采用翻译后调控开花基因调控土豆

产量[23]；采用过表达蛋白质磷酸酶 2A 催化亚基

评估马铃薯块茎的发芽行为，增加块茎的源容量

和芽的库强度，以支持其加速生长[24]；采用光合

产物蔗糖和代谢产物运输解析源库互作[25]等。 
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2  源库关系调控研究进展 

2.1  糖代谢调控源库关系 

糖为植物生长发育提供碳源和能源，其“感

知和信号转导”主要有 2 种机制，通过具有广泛

亲和力和特异性的糖结合传感器直接传感和发送

信号，通过糖源生物能量分子和代谢物调节信号

蛋白间接传递糖信号[26]。水稻茎秆和籽粒间的碳

分配受蔗糖转运和代谢的控制[27]。限制葡萄源库

导致果实中积累的代谢产物流失，而糖类高达

72%[28]。在非限制条件下，通过对 146 个重组自

交系及其亲本和其他商业化品种进行评价，表明

在灌浆过程中小麦籽粒产量受库所限可能是遗传

改良的结果，而不是作物种类固有的[29]。摘叶、

去果处理提高了灵武长枣叶片中的蔗糖和果糖含

量，叶片中碳水化合物的不断积累提高了果实单

果重、可溶性糖、可溶性固形物含量[30]。通过部

分落叶或重度遮荫降低源库比，反式玉米素核苷

从根部传递到剩余的叶片，蔗糖输出基因表达发

生改变，从而提高了光合作用活性[31]。降低源库

比还可提高温室番茄果实中淀粉、蔗糖和己糖含

量，促进己糖运输[32-33]。 

光合作用下的碳同化速率高度依赖于环境因

素，如光照利用率和代谢限制，如碳汇器官对碳

的需求，树木内部碳和氮的分配在很大程度上依

赖于碳需求，低碳需求引起光合作用的反馈限制，

导致树木内部低水平变异[34]。对不同基因型甘薯

生长、生物量分配和源库变化研究表明，缺钾抑

制高钾吸收效率型甘薯和低钾利用效率型甘薯叶

片的净光合速率，减少了光合产物的转运，增加了

淀粉、己糖和蔗糖的含量，基因型在与光合作用有

关的对缺钾的反应中存在差异 [35]。XU 等 [36]在

2021 年确定了对模式植物拟南芥叶的糖输出率有

潜在直接影响的蔗糖转运蛋白和质子泵的潜在调

节单元。海藻糖 6-磷酸信号通路调节碳水化合物

的分配可能是调控许多作物性状的关键[37]。 

2.2  激素调控源库关系 

植物外源激素诱导途径可调控源库积累及分

配。植物内源激素脱落酸（abscisic acid, ABA）

在生长发育过程中增加，外源 ABA 的施用可促进

干物质的积累和分配[38]。喷施乙烯利对作物源库

性状及产量品质形成调控效应，对开花数量的抑

制作用与喷施时期有关[39]。骏枣坐果 15 d 后喷施

0.1 mmol/L 亚精胺+0.25 mmol/L 水杨酸+30 mg/L 

DA-6 的复配剂，能有效调控源库内源激素和果实

品质，每隔 10 d 连续喷施 2 次，显著提高骏枣果

实第 1 次快速生长期源叶和库果间的细胞分裂素

（cytokinin, CTK）含量，增强源叶的供应能力，

减缓库果的生长速度[40]。在外源 ABA 诱导下，

糖代谢路径碳亦可流向油脂路径，进而调控生物

量积累[41]。 

2.3  栽培措施调控源库关系 

在农业生产中，不同的栽培措施可通过延缓

植物衰老调控源库关系，进而影响产量品质。通

过无膜栽培可延缓生育后期叶片衰老，促进光合

物质生产与同化物向棉铃分配[42]。整枝留果可通

过改变植株的源库关系调控甜瓜的衰老进程，过

分增库会打破体内固有的平衡状态，丧失保护性

酶清除活性氧及降低活性氧伤害的功能，质膜过

氧化程度增高，加剧乙烯释放量[43]。拔节期或孕

穗期单次灌水可协调具有高库容和源供应能力特

征的源库关系，从而提高冬小麦的籽粒产量和水

分利用效率[44]。油茶结果数多的年份，增库会抑

制花芽分化，叶片的生长类激素质量分数增加，

而花芽和叶芽的生长类激素降低、ABA 质量分数

升高[45]。土壤有效持水量通过影响碳的运输、分

配及利用影响树木的茎秆脆弱性[46]。氮肥对促进

作物生长、提高产量具有重要意义，植物源库组

织的氮转移过程是决定种子产量的关键因素，可

影响源库转换过程中初级代谢的完全重组[47]。 

3  橡胶树中的源库流关系 

橡胶树可以作为研究源库关系的新型模式植

物，主要有以下 3 个方面原因： 

3.1  橡胶树的源及其特征 

橡胶树的“源”是指进行光合作用的功能叶

片。橡胶树叶片的净光合速率（net photosynthetic 

rate, Pn）在不同品种之间存在显著差异，主要是受

到胞内 CO2 扩散的气孔阻力（Rs'）变化影响，而

非 变 化 程 度 更 大 的 胞 间 阻 力 （ Ri ）
[48-49] 。

NATARAJA 等[50]对 12 个橡胶树品种的叶片 PN、

气孔导度（stomatal conductance, Gs）和叶肉细胞

固碳能力间的关系研究表明，不同品种间的叶片

Pn 在较低光照强度和饱和光照强度下存在显著差

异，低光强下的 Pn 变化幅度比饱和光强下的 Pn 变

化幅度更大，在低光强下具有较高 Pn 和较低

（intercellular CO2 concentration, Ci）的品种耐荫，
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而在高辐射光能条件下具有高羧化效率，较低 Gs

和 CO2 补偿浓度的品种，其光合作用主要依赖叶

肉细胞，而受气孔开度的影响较小，这样的品种会

具 有 较 高 的 生 物 量 和 水 分 利 用 效 率 。 采 用

700 mg/cm3 CO2 处理橡胶树幼苗 60 d，可以显著

提升幼苗的生长发育和光合活性[51]。这些研究结

果说明橡胶树中存在潜力巨大且可调控的“源”。 

3.2  橡胶树的源库流调节作用 

橡胶树中具有高效的“源-库-流”转运体系。

通过对橡胶树叶片糖含量的研究发现，在 4 个发

育阶段（Ⅰ~Ⅳ）中主要检测到蔗糖、果糖和葡萄

糖，淀粉和角豆糖醇为次要糖类，其中，蔗糖在

叶片发育过程中持续增加，果糖和葡萄糖含量在

第Ⅲ期前不断增加，但在第Ⅳ期（成熟叶）显著

下降[9]。在橡胶树种子组织分化过程中，还原糖

浓度高，蔗糖浓度低，细胞分裂次数明显增加，

此后，蔗糖的浓度增加，淀粉粒的数量和大小增

加，还原糖的浓度减少[52]。在蔗糖转运机制方面，

相继鉴定了橡胶树蔗糖转运基因 HbSUT1、

HbSUT3、HbSUT5 等。乙烯对胶乳产量的刺激依

赖于橡胶树中蔗糖转运蛋白 HbSUT1B 的表达[53]。

HbSUT3 是主要在乳管细胞中表达的蔗糖转运基

因，其表达受刺激剂乙烯的诱导，并与胶乳增产

效应有关，割胶也能显著增加 HbSUT3 基因的表

达[54]。橡胶树的液泡蔗糖转运蛋白 HbSUT5 通过

调节树皮和乳管中的细胞内蔗糖转运参与胶乳生

产[55]。除蔗糖外，橡胶树中还存在草酸转运因子

HbOT。HbOT1 和 HbOT2 均是稳定的疏水蛋白，

具有跨膜结构和 SNARE_assoc 结构域，可能属于

SNARE 超家族的 SNARE_assoc 亚家族蛋白，

HbOT1 在根、茎、树皮和胶乳中呈高表达，HbOT2

在胶乳中呈高表达，HbOT1 和 HbOT2 在铝胁迫

下表达上调，且受铜、锰等金属诱导[56]。 

3.3  橡胶树的库是合成胶乳的乳管细胞 

橡胶树的乳管包括初生乳管和次生乳管，次

生乳管是商用天然橡胶生物合成与储存的主要场

所，天然橡胶生产即是通过切断树皮中的乳管收

集胶乳，树干和树皮中的乳管数量与天然橡胶产

量呈显著正相关。位于橡胶树树干韧皮部的次生

乳管即为“库”，其数量和胶乳产量则可作为衡量

库容的指标。目前，越南等国的高产胶园平均每

亩干胶产量可达 100~110 kg。我国培育的热研 879

品种干胶产量可达 160 kg 以上。说明橡胶树的

“库”容巨大。与其他植物常见的果实、根茎作

为库相比，橡胶树胶乳是典型的次生代谢产物，

更具研究特色。橡胶树次生乳管细胞经类异戊二

烯路径进行合成，其前体是由光合作用产物蔗糖

转化而成的异戊烯基二磷酸（IPP），经甲羟戊酸

（MVA）路径或甲基赤藓醇 4-磷酸（MEP）路径

合成。橡胶树的乳管细胞是天然橡胶生物合成部

位，橡胶粒子是合成天然橡胶的特殊细胞器，橡

胶分子在橡胶粒子表面合成[57]。天然橡胶生物合

成关键酶橡胶延伸因子（REF）、小橡胶粒子蛋白

（SRPP）和顺式异戊烯基转移酶（cPT）就位于

橡胶粒子上[58-59]。其中，REF 在胶乳中是一种与

橡胶粒子紧密结合的蛋白，是天然橡胶生物合成

途径中异戊二烯基转移酶催化异戊二烯单体添加

到橡胶分子中不可缺少的成分。SRPP 是橡胶小粒

子中含量最为丰富的膜蛋白之一，紧密结合在小

橡胶粒子膜上，起着橡胶聚合的作用或类似于

REF 的作用[60-61]。天然橡胶生物合成还需脂类参

与，SRPP 结合磷脂（PL）、糖脂（GL）和中性脂

（NL）[62-63]，而 REF 只结合中性脂[58]。 

橡胶树“库”活性受死皮病和割胶影响。与

健康树相比，死皮病通过影响橡胶树的天然橡胶

生物合成活性降低库活性，而割胶则通过增加 6-

磷酸海藻糖合成酶活性提高库活性。通过转录组

测序和基于 iTraq 的蛋白质组分析，发现 HbFPS1

是橡胶生物合成的关键基因，其表达产物在受死

皮影响的橡胶树胶乳中下调，HbSRPP1 可通过蛋

白-蛋白相互作用将法尼酯二磷酸合酶HbFPS1招

募到小橡胶颗粒中，催化法尼酯二磷酸（FPP）

的合成，促进橡胶生物合成的启动，随着 HbFPS1

的下调，受死皮影响的橡胶树胶乳中 FPP 含量显

著降低，最终导致橡胶颗粒发育异常，橡胶生物

合成活性降低[64]。ZHOU 等[10]鉴定了橡胶树乳管

中 6-磷酸海藻糖合成酶的 14 个 TPS 基因，其中

Ⅱ类 TPS 基因 HbTPS5 具有乳管特异性功能，割

胶使 6-磷酸海藻糖合成酶活性和海藻糖含量均增

加，且编码基因 HbTPS1 的表达一致，另一方面，

SnRK1 活性的降低说明 T6P 升高对 SnRK1 有抑制

作用，从而在转录水平、酶学和代谢等方面获得支

持 T6P/SnRK1 信号通路参与橡胶合成的证据。 

综上所述，关于橡胶树光合作用、转运和天

然橡胶生物合成方面的最新研究进展，笔者提出

了橡胶树“叶胶比”源库流模型，即橡胶园光照

强度等环境因子调控橡胶树叶片光合作用，其产

物蔗糖调控胶乳中碳源和氮源的比例及内源激素
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含量，进而调控胶乳产量和质量，导致橡胶树品种

间排胶特异性差异。在该模型中，由于分布于叶片

和初生生长茎秆皮组织的初生乳管所产橡胶不能

作为标准胶使用，仅可在生产中作普通胶料[65]，

未将橡胶树初生乳管产量纳入库容。为验证这一

科学理论模型，将对排胶特性差异品种采用刺激

和割胶处理调节源库分配，进而调控橡胶树产量

形成，为解析橡胶树乳管细胞源库分配的生理机

制和揭示不同品种橡胶树排胶特性，阐明橡胶树

排胶机理和研发橡胶树排胶技术提供理论指导和

技术支持。 

4  展望 

建立橡胶树“叶胶比”模型解析源库调节橡

胶树排胶特性的生理机制，将为筛选产量潜力品

种和排胶特性差异品种提供综合参考。通过激素

刺激和割胶处理等措施调节源库分配关系，进而

调控橡胶树产量形成，为解析橡胶树乳管细胞源

库分配的生理机制奠定坚实的基础。在理论研究

方面，将证明割胶后胶乳库与叶片源之间的调节

关系和调控阈值；在实际应用方面，阐明橡胶树

源库调节排胶特性的生理机制将为研发橡胶树新

型产量刺激剂和割面保护剂提供重要的理论依据

和技术指导。 
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