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摘  要：病程相关蛋白（pathogenesis-related proteins，PR 蛋白）是植物响应胁迫的重要功能蛋白，在巴西橡胶树（Hevea 

brasiliensis）中具有多重生物学作用。本文系统综述了橡胶树 PR 蛋白的研究进展，重点探讨其在抗逆机制、乳管堵塞

及过敏原性方面的功能特性，特别关注了 PR 蛋白与乳管堵塞的重要关系。PR 蛋白通过复杂的分子网络参与橡胶树的

防御反应，可能通过乳管堵塞过程影响胶乳产量；部分 PR 蛋白具有较强的过敏原性。PR 蛋白的转基因研究已取得初

步进展，但需进一步优化表达调控策略以平衡抗逆性、产量和过敏原性等性状。未来研究应加强 PR 蛋白作用机制的解

析，特别是深入探究几丁质酶和 β-1,3-葡聚糖酶这 2 种病程相关蛋白的表达水平与橡胶产量之间的关联性，同时重视对 PR-14

等尚未充分研究的蛋白类别的功能研究，开发精准的分子育种技术，为橡胶树品种改良提供理论依据和技术支撑。 
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Abstract: Pathogenesis-related (PR) proteins are crucial functional proteins in plants responding to stress, exhibiting 

multiple biological roles in rubber trees (Hevea brasiliensis). This article systematically reviewed recent advances in PR 
protein research in rubber trees, with emphasis on the functional characteristics in stress resistance mechanisms, laticifer 

plugging, and allergenicity, while highlighting the critical relationship between PR proteins and laticifer plugging. PR 
proteins participate in defense responses against stresses through complex molecular networks, potentially influencing 

latex yield via laticifer plugging processes. Some PR proteins exhibit strong allergenic properties. Although transgenic 
studies of PR proteins have achieved preliminary progress, further optimization of expression regulation strategies is 
required to balance stress resistance, yield, and allergenicity. Future research should prioritize elucidating the mechanis-

tic roles of PR proteins, especially investigating how the expression levels of pathogenesis-related proteins (particularly 
chitinases and β-1,3-glucanases) correlate with rubber productivity. Concurrently, functional exploration of understudied 

PR protein categories like PR-14 warrants attention. Developing precise molecular breeding technologies based on these 
findings will provide both theoretical foundations and technical support for rubber tree variety improvement. 
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橡胶树（Hevea brasiliensis）作为天然橡胶的

主要来源，在全球经济中具有重要意义。随着气

候变化和病虫害压力的增加，橡胶树的抗逆性和

产量稳定性面临前所未有的挑战。病程相关蛋白

（pathogenesis-related proteins，PR 蛋白）是由宿

主植物编码，在应对病原感染和非生物胁迫时诱

导表达的一类多功能蛋白质，其在植物的先天免

疫中发挥着至关重要的作用[1]。这些蛋白质不仅

参与橡胶树的防御反应，还与乳管堵塞和排胶过

程密切相关，部分成员是胶乳过敏原的主要来源。

因此，在遗传育种和品种改良的过程中，对这些

基因的研究与评估显得尤为关键。 

PR 蛋白通常是单体蛋白，分子量较低，范围

在 6~43 kDa 之间。根据等电点，它们被分为酸性

蛋白和碱性蛋白两大类。酸性蛋白（如 PR-1 和

PR-5）在细胞外空间或细胞壁间隙中稳定且能抵

抗蛋白酶的酶解；而碱性蛋白（如 PR-2 和 PR-3）

通常被运输到液泡中，对蛋白酶敏感。这些蛋白

质不仅在感染组织中局部积累，还在未感染的组

织中系统性积累，以阻止感染扩散至宿主的健康

部分[1-2]。 

目前，PR 蛋白根据功能差异可划分为 19 个

家族，每个家族均有其特定的生化特性和防御机

制。如 PR-1 家族通过结合病原体固醇或释放活性

肽 CAPE1 抑制真菌侵染；而 PR-2（β-1,3-葡聚糖

酶）与 PR-3/4/8/11（几丁质酶）通过协同降解真

菌细胞壁的 β-1,3-葡聚糖和几丁质实现直接抗病；

PR-5（类甜蛋白）通过形成跨膜孔或干扰真菌信

号通路发挥双重防御功能；PR-6（蛋白酶抑制剂）

则通过抑制昆虫及病原体的消化酶降低其侵染能

力；PR-9（过氧化物酶）通过催化细胞壁木质素

沉积增强物理屏障，PR-15/16（草酸氧化酶及草

酸氧化酶样蛋白）通过产生活性氧（Reactive 

Oxygen Species，ROS）提升系统抗性；PR-10（核

糖核酸酶样蛋白）通过降解 RNA 及诱导细胞凋亡

遏制感染扩散；而 PR-12/13/14（防卫素、硫素、

脂质转移蛋白）则通过破坏病原体膜结构实现广

谱抗菌[1-3]。 

PR 蛋白的表达受到植物激素信号通路的精

细调控。水杨酸（SA）途径主要激活 PR-1、PR-2、

PR-5 等蛋白，应对活体营养型病原体（如病毒、

细菌），并介导系统获得性抗性（Systemic Ac-

quired Resistance，SAR）。而茉莉酸（JA）/乙烯

（ET）途径则激活 PR-3、PR-4、PR-12 等蛋白，

应对死体营养型病原体（如真菌、昆虫），并介

导诱导系统抗性（Induced Systemic Resistance，

ISR）。此外，SA 与 JA/ET 途径之间存在交叉对

话（crosstalk），这种拮抗关系确保了植物资源的

优化分配。关键调控节点包括 NPR1 蛋白（作为

SA 信号的核心调控因子，促进 PR 基因表达）以

及转录因子（如 WRKY 和 MYC 家族），它们整

合环境信号并启动 PR 转录[1, 3]。 

PR 蛋白在转基因育种中具有重要的应用潜

力。过量表达 PR 基因，可以显著提高植物对病

原体的抗性。如几丁质酶和 β-1,3-葡聚糖酶的转

基因表达已被证明能够增强植物对真菌病害的抗

性。相关研究成果不仅揭示了 PR 蛋白在植物防

御机制中的关键作用，还为植物的遗传改良提供

重要的工具和策略，为培育具有更强抗逆性和产

量稳定性的橡胶树品种奠定基础[1, 4]。 

本文旨在分析橡胶树 PR 蛋白的多重功能及

其在转基因育种中的应用潜力。通过分析 PR 蛋

白在抗逆性、乳管堵塞的作用机制，并概述其过

敏原性特性，探讨其在橡胶树改良中的应用前景，

为未来橡胶树育种研究提供新思路。 

1  橡胶树 PR 蛋白概述 

橡胶树黄色体（胶乳中的一种亚细胞结构）

的内含液体（也称 B-乳清）中富含 PR 蛋白，这

些蛋白主要包括 β-1,3 葡聚糖酶、几丁质酶和

ProHevein（其水解产物为 Hevein，即橡胶素）。

PR 蛋白具有多样化的生物学功能，它们不仅参与

植物对病原体的防御反应，还在非生物胁迫耐受、

排胶和过敏原性等方面发挥重要作用。 

PR 蛋白中的碱性蛋白多存在于液泡，在橡胶

树胶乳中的黄色体具有液泡性质，黄色体中的主

要 PR 蛋白 Hevein 却为酸性[5]。在正常生理状态

下，PR 蛋白表达水平较低；但在受到胁迫时，其

表达量显著增加。割胶作为一种强烈的胁迫因素，

诱导 PR 蛋白大量表达，使其在黄色体蛋白凝胶

电泳中形成主要的蛋白条带[6-7]，并且在全胶乳蛋

白中也呈现高丰度[8]。 

β-1,3 葡聚糖酶、几丁质酶和 Hevein 等 3 种

B-乳清蛋白能够被病原微生物诱导，并具有抗真

菌特性[9-12]。其中，几丁质酶（专用名为 Hevamine）

还表现出抗细菌特性（具有溶菌酶活性）[10]。这

些高丰度蛋白也是胶乳的主要过敏原，因此受到

较多关注，其晶体结构也已被解析[13-17]。此外，
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这 3 种蛋白还与乳管堵塞过程密切相关，被认为

是乳管堵塞的关键参与者或调节因素。 

尽管 PR 蛋白对橡胶树的自我防御机制至关重

要，目前仅有少数研究尝试将外源 PR 蛋白（如烟

草渗透素 Osmotin，属于 RP-10）导入橡胶树[18-19]。

除上述蛋白质外，其他种类的 PR 蛋白研究相对

较少，将在后文进一步讨论。 

2  橡胶树 PR 蛋白的抗逆功能 

以对各类型 PR 蛋白的研究深入程度为序对

其抗逆功能进行分述。 

2.1  ProHevein/Hevein（PR-4） 

Hevein 最早由 ARCHER[5]从橡胶树 B-乳清中

发现并命名。Hevein 是 ProHevein 的成熟形式，

是 ProHevein 被切割后的 N 端部分（43 个氨基酸

残基），二者均属于 PR-4 类蛋白。C 端肽段类似

大麦伤口诱导蛋白（barwin-like domain）[20-22]，

具有淀粉样蛋白特性，可能通过形成物理屏障或

增强病原体捕获效率在植物防御中发挥作用[23]。

ProHevein 和 Hevein 均呈酸性[5]。Hevein 是胶乳

中含量最丰富的可溶性蛋白，占比约 22%[24]，在

B-乳清可溶蛋白质中占比高达 70%[25]。然而，因

Hevein 的小分子量特性，样本制备过程中容易丢

失（不易被 TCA-丙酮法沉淀），也需 Tricine-SDS 

PAGE 电泳分离。 

Hevein 在橡胶树中具有多种抗逆作用，包括

抗真菌、伤口诱导的防御反应、促进橡胶粒子聚

集和增强植物整体抗性等。这些作用可能通过其

几丁质结合能力（凝集素活性）、抗真菌活性以

及基因表达调控机制来实现 [12, 24]。目前仅发现

Hevein 具有几丁质结合活性以及对酵母和红细胞

的凝集效应，尚未发现其催化活性[24, 26]。 

2.2  β-1,3-葡聚糖酶（PR-2）和几丁质酶（PR-8） 

β-1,3 葡聚糖酶（PR-2）和几丁质酶（PR-3/ 

4/8/11）被认为可以通过水解病原真菌菌丝尖端的

细胞壁化学成分直接对抗生物胁迫或释放激发子

间接激活植物系统抗性（SAR），且二者的作用

具有协同性[27-28]。在橡胶树中，这 2 种酶均在 B-

乳清中高丰度表达。其中，β-1,3 葡聚糖酶能够水

解葡聚糖的 β-1,3-糖苷键。橡胶树中的主要几丁

质酶，即 Hevamine（归类为 PR-8），由 ARCHER[29]

发现并命名。Hevamine 具有抗真菌和抗细菌的双

重活性：既可以作为几丁质酶水解几丁质（存在

于真菌和昆虫外骨骼中）中的 β-1,4-连接，也可以

作为溶菌酶[30]或糖苷水解酶家族 18 的成员[31]，切

割细菌细胞壁中肽聚糖的 N-乙酰-β-D-葡萄糖胺

和胞壁酸之间的连接。 

在橡胶树中，β-1,3 葡聚糖酶和几丁质酶的抗

逆性相关研究主要集中在橡胶树树叶感染真菌

的响应上。如当橡胶树感染真菌 Phytophthora 

meadii[32]、P. palmivora[33]、Neofusicoccum ribis[34-35]、

Rigidoporus microporus[36]或南美叶疫病真菌（Mi-

crocyclus ulei）[37]时，β-1,3 葡聚糖酶基因的表达

上调。同样，当橡胶树感染 N. ribis[34-35]、R. 

microporus[36, 38]或白粉菌（Oidium heveae）[39]时，

几丁质酶基因的表达也上调。橡胶树外施水杨酸

导致胶乳 β-1,3 葡聚糖酶增多[40]，外施乙烯[41-42]、

甲基茉莉酸[42]或真菌效应蛋白 cassiicolin Cas1[43]

也导致几丁质酶表达上调。 

β-1,3 葡聚糖酶在真菌抗性橡胶树品系中有

更高的表达[8, 39, 44]。此外，橡胶树品系 GT.1 的

β-1,3 葡聚糖酶是一种糖蛋白，含有 2 个糖基化位

点（Asn-27 和 Asn-314），而其他品系（如 PR261

和 RRIM 600）的酶则几乎无糖基化。尽管 GT.1

的酶含量较高，但其比活性显著低于其他品系[6]。 

2.3  类甜蛋白（PR-5） 

PR-5 家族，也称为类甜蛋白家族（thaumatin- 

like proteins, TLPs），包括渗透素和类甜蛋白，

能够通过膜透化作用抑制真菌生长。TONG 等[45]

研究表明，橡胶树 Osmotin 蛋白主要定位于乳管

细胞的黄色体中，可能参与排胶过程中的渗透调

节。此外，乙烯刺激对 Osmotin 蛋白的表达具有

显著影响：在已割胶的橡胶树中，其表达显著上

调；而在未割胶的橡胶树中，表达则受到轻微抑

制。在拟南芥中过表达 HbOsmotin 会导致植物对

渗透胁迫的耐受性降低，表现为在 PEG 处理下发

芽率和存活率下降。然而，通过将烟草 Osmotin

基因转入橡胶树，可显著提高橡胶树幼苗对干旱、

寒冷和盐胁迫等非生物胁迫的抗性[18-19]。 

在橡胶树的抗真菌机制中，Osmotin 蛋白具有

重要作用。抗真菌能力强的橡胶树品系（如 PR 

261、RRIM 600），25 kDa 的 Osmotin 同源蛋白

含量较高，而易感品系（如 GT.1、LCB 1320）中

几乎缺失[6]。Osmotin 通过膜透化作用直接抑制真

菌生长，其含量与橡胶树对病原菌的抗性呈正相

关[6, 36]。此外，病原模式分子 Flg22（细菌来源）

和几丁质（真菌来源）均可显著诱导橡胶树叶肉

原生质体中 HbPR5 的转录 [46]，这进一步表明
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Osmotin 蛋白在橡胶树的免疫反应中的重要作用。 

2.4  PR-1 家族 

PR-1 是一种抗真菌蛋白，其 C 端肽段 CAPE1

是防御信号的重要介质。小麦 TaPR1 蛋白通过蛋

白酶切割释放 CAPE1，后者作为移动信号激活包

括 TaPR1 基因在内的防御应答，形成自我放大的

正反馈环路[47]。 

在橡胶树中，PR-1 相关研究也取得了进展，

多个 PR-1 基因被克隆。罗红丽等[48]克隆了橡胶

树叶片中一个 150个氨基酸残基的 PR-1 碱性蛋白

基因，发现该基因受水杨酸诱导。病原模式分子

Flg22（细菌来源）也能显著诱导叶肉原生质体中

HbPR1 的转录[46]。橡胶树中一个含有 164 个氨基

酸残基的 PR-1 碱性蛋白基因被克隆，命名为

HbPR-1b。该基因在健康植株的树皮和成熟叶中

高表达，并在接种 R. microporus 后被诱导表达。

在抗病橡胶树品系 PB5/51 中，表达较高且响应迅

速；而在易感品系 RRIM600 和 BPM24 中，其表

达较低且响应缓慢[49]。接种南美叶疫病真菌后，

抗病品系的 PR1a 的表达显著上调[37, 50]。一个含

有 163 个氨基酸残基的 PR-1 碱性蛋白基因被克

隆，该基因在烟草瞬时表达系统中成功实现高效

表达，并显著抑制疫霉菌（P. palmivora）侵染及

孢子萌发[51]。转录组研究显示外施乙烯上调 PR-1

基因的表达[41]。 

2.5  蛋白酶抑制剂家族（PR-6） 

橡胶树中已发现多种蛋白酶抑制剂（PIs），

它们在植物防御机制中发挥重要作用。这些抑制

剂通过特异性地抑制病原体或昆虫的蛋白酶活

性，保护植物免受侵害。 

从橡胶树胶乳中发现的碱性蛋白酶抑制剂

（HP-In），分子量为 11.73 kDa，等电点为 4.15，

能够以 1∶1 摩尔比高效抑制枯草杆菌蛋白酶（属

于丝氨酸蛋白酶家族），但对胰蛋白酶和木瓜蛋白

酶无显著抑制作用，显示出高度的底物特异性[52]。

此外，从橡胶树胶乳中克隆的另一个丝氨酸蛋白

酶抑制剂基因 Hb-PI，编码一个含 70 个氨基酸残

基的蛋白质，特异性地抑制胰蛋白酶，最高抑制

率达 35.5%，但对其他蛋白酶无显著抑制效果。

重组表达的 Hb-PI（rHb-PI）在 10 mg/mL 浓度下

对 革 兰 氏 阳 性 菌 （ 如 Micrococcus luteus 和

Staphylococcus aureus）具有抑制作用，但对革兰

氏阴性菌（如 Pseudomonas aeruginosa）无显著效

果[53]。在硫酸铜诱导下，橡胶树细胞悬浮细胞分

泌的蛋白通过阴离子交换层析和两步制备电泳纯

化出 1 个 25 kDa 的蛋白条带，该蛋白对枯草杆菌

蛋白酶 A 具有强抑制作用（抑制率>80%），但对

胰蛋白酶、糜蛋白酶和木瓜蛋白酶无抑制作用，

推测其属于丝氨酸蛋白酶抑制剂家族。此外，该

蛋白还能抑制棕榈疫霉（P. palmivora）的孢子萌

发和菌丝生长，处理染病叶片后病斑面积显著缩

小[54]。 

从橡胶树 RRIT251 品种叶片中分离出的丝氨

酸蛋白酶抑制剂基因 251Hbpi，编码一个含 70 个

氨基酸残基的蛋白质。重组表达的 251HbPI 蛋白

能够抑制胰凝乳蛋白酶和枯草杆菌蛋白酶 A，但

不抑制胰蛋白酶。此外，251HbPI 还显示出对常

见的皮肤病菌红色毛癣菌（Trichophyton rubrum）

具有抗性，免疫共沉淀试验表明其与红色毛癣菌

的 27 kDa 丝氨酸蛋白酶相互作用[55]。与 251HbPI

相比，从橡胶树 B-乳清中纯化的另一个 PI-I 家族

蛋白酶抑制剂 600HbPI（与 251HbPI 氨基酸序列

相似度为 87%），显著抑制枯草杆菌蛋白酶 A（残

留活性为 26.91%），但对胰凝乳蛋白酶的抑制

活性较弱（残留活性为 92.77%），且不抑制胰

蛋白酶。这表明结构差异（如保守基序）可能影

响靶标偏好性[56]。 

从橡胶树 B-乳清中经硫酸铵沉淀和阴离子交

换层析纯化出的一个 21.5 kDa 蛋白组分，该组分

抑制木瓜蛋白酶（属于半胱氨酸蛋白酶）活性达

30%，对 Ganoderma boninense、Sclerotium sp.和

Rigidoporus lignosus 的抑制率分别为 44.17%、

42.92%、46.25%，显示出广谱抗真菌潜力[57]。此

外，一个半胱氨酸蛋白酶抑制剂 HbCPI（101AA，

11.2 kDa）在橡胶树的叶片、种子和乳液中组成

型表达，在叶片中的表达丰度最高。病原菌 P. 

palmivora 侵染显著诱导叶片 HbCPI 的转录水平，

表明其参与植物的防御响应[58]。接种南美叶疫病

真菌后，抗病橡胶树品系的一个半胱氨酸蛋白酶

抑制剂的表达显著上调[50]。 

2.6  内切蛋白酶家族（PR-7） 

3 个枯草杆菌蛋白酶样（subtilisin-like）丝氨

酸蛋白酶 HbSPA、HbSPB、HbSPC 基因被克隆。

研究表明，HbSPA 直接响应病原体 P. palmivora，

而 HbSPB 和 HbSPC 依赖水杨酸（SA）信号。此

外，HbSPB 和 HbSPC 在胶乳中表达，表明其可

能参与乳管特异性防御[59]。从胶乳中纯化出的一

个丝氨酸蛋白酶 Hevain（不是 Hevein），分子量
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为 69 kDa，富含酸性氨基酸，等电点为 4.3，由

多个亚基组成，对特定蛋白质底物有活性，且可

被二异丙基氟磷酸酯（DFP）抑制。Hevain 可能

参与胶乳凝固或防御反应，例如在伤口愈合时降

解病原体蛋白[60]。 

在植物-病原互作研究中，橡胶树在病原菌侵

染早期通过快速诱导 HbSPA 蛋白表达并分泌至

细胞外基质。HbSPA 可能通过降解病原菌细胞壁

蛋白质或激活免疫信号通路（如蛋白酶介导的损

伤信号）来抑制病原菌扩展。然而，在免疫抑制

阶段，P. palmivora 分泌效应蛋白 PpEPI10，后者

特异性地抑制 HbSPA 的酶活性，从而阻断其防御

功能[61-62]。这种“蛋白酶-抑制剂”的对抗关系构

成了宿主与病原菌之间的进化军备竞赛。 

橡胶树中还存在半胱氨酸蛋白酶。一个乳管

特异表达的半胱氨酸蛋白酶 HbCP1 基因具备毒

性结构域 RTX[63]；而一个根特异表达的半胱氨酸

蛋白酶基因 HbCP2 则不具备该结构域[64]。对木瓜

蛋白酶样半胱氨酸蛋白酶（PLCP）基因家族的分

析表明，橡胶树中共有 43 个 PLCP 基因，分属 9

个亚家族，其中与落叶相关的 SAG12 亚家族显著

扩展。然而，乙烯刺激后，乳管中 PLCP 的总体

表达水平下降[65]。 

在胶乳超速离心后的底层（主要是黄色体）

中发现了 1 个酸性蛋白酶，其最适活性 pH 为 3.5，

可被特异性抑制剂胃酶抑素（pepstatin）强烈抑

制，属于天冬氨酸蛋白酶（羧基蛋白酶）类。但

其功能尚待进一步分析[66]。 

2.7  过氧化物酶家族（PR-9） 

过氧化物酶（PR-9）的作用主要体现在 2 个

方面[3]。首先，当植物受到病原体攻击时，会产

生活性氧（ROS），如过氧化氢（H2O2）。过氧化

物酶可以催化 H2O2 与底物的反应，生成具有抗菌

作用的氧化产物，从而抑制病原体的生长。其次，

通过氧化反应，过氧化物酶还可以促进木质素的

合成与沉积，加固细胞壁，防止病原体入侵。木

质素的合成，对于橡胶树的抗风能力有特别重要

的意义。 

从 P. palmivora 中纯化出了 2 种激发子：

Elicitin 和一种新的 75 kDa 蛋白。这 2 种激发子

能够诱导橡胶树过氧化物酶活性、增加莨菪亭

（scopoletin）和酚类化合物的积累，并增强橡胶

树对病原体的局部抗性[67]。研究者从橡胶树细胞

悬浮液中纯化了过氧化物酶，并探索其在染料脱

色中的应用潜力。纯化的过氧化物酶（70 kDa）

意外表现出多酚氧化酶（PPO）活性，但需进一

步验证这种活性是来自单一蛋白的多种功能，还

是来自共纯化的异构体 [68]。个别橡胶树品系

（PR107）感染白根病（病原 R. microporus）后

PR-9 中显著上调 9 倍，可能通过增强木质化以限

制病原扩展[38]。橡胶树分子量分别为 29 kDa 和

33 kDa 的阴离子过氧化物酶在接种疫霉菌（P. 

meadii）24 h 后表达显著上调[69]。接种南美叶疫

病真菌后，抗病橡胶树品系的过氧化物酶的表达

显著上调[50]。寒冷胁迫下，过氧化物酶基因的转

录显著上调[70]。蛋白质水平的研究也显示了橡胶树

感染真菌（R. microporus 和 R. lignosus）后过氧化

物酶的上调[71]。 

2.8  MLP 类似蛋白（PR-10） 

PR-10 类蛋白具有核糖核酸酶（RNase）活性，

可能通过降解病原体 RNA 来抑制其增殖。MLP

（major latex protein）具有 PR-10 类蛋白的保守

结构[72]。MLP 最初在罂粟（Papaver somniferum）

胶乳中被发现并命名，是一种胶乳特异性蛋白，

分子量约为 20 kDa，呈酸性，具有多个异构体，

等电点在 3.5~6.0 之间，占胶乳总蛋白含量约

35%[73-74]。其典型结构包括疏水腔（可结合长链

脂肪酸、植物激素、污染物等疏水配体，并进行

长距离运输）和甘氨酸富集环[72]。 

橡胶树受到白根腐病菌 R. microporus 感染

后，其叶片中包括 PR-10 蛋白在内的多种防御相

关蛋白和基因发生了显著变化，表明橡胶树的防

御反应是系统性的，从感染根部扩展到远端的叶

片[75]。通过对巴西橡胶树的全基因组鉴定，发现

了 132 个非冗余的 PR-10 蛋白，主要分为 2 个亚

组：Pru ar 1-like 主要过敏原蛋白和 MLP-like 蛋

白，这些基因在 15 号染色体上成簇分布，推测是

通过串联复制进化而来 [76]。转录组测序结果显

示，Pru ar 1-like 蛋白在橡胶树响应真菌效应蛋白

（如 cassicolin Cas1）时显著上调；而 MLP-like

蛋白在白粉菌（Oidium heveae）感染时下调，可

能参与负调控[76]。MLP-like 蛋白也在一些胶乳的

蛋白质组学研究中被鉴定[77-78]。 

2.9  类防卫素家族（PR-12） 

防御素是一类广泛存在于动植物中的小分子

抗微生物多肽（AMPs），具有广谱抗菌活性。然

而，迄今橡胶树中的 AMPs 仍缺乏深入研究。有

学者从获取了橡胶树基因组（ASM165405v1，
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NCBI）中的 7 个防御素基因序列，其翻译产物的

分子量介于 8.3~10.8 kDa 间，符合 AMPs 的典型

特征（<10 kDa）。这些防御素的等电点多数大于

7，表明其为阳离子多肽，有利于与带负电的微生

物膜相互作用[79]。也有研究尝试从橡胶树胶乳中

分离小肽，但未报道所鉴定多肽的氨基酸序列[80]。

橡胶树中 AMPs 的研究仍需进一步深入。 

2.10  其他 

目前暂无关于橡胶树硫素蛋白（Thionin，

PR-13）、脂质转移蛋白（PR-14）和草酸氧化酶

（PR-15）等在抗逆方面的报道。已有橡胶树脂质

转移蛋白过敏原性相关报道[81-83]。对基因组数据

库进行检索，发现橡胶树脂质转移蛋白构成了一

个较大的蛋白家族。此外，天然橡胶合成过程中，

脂质转移蛋白可能负责为橡胶粒子膜补充脂质。 

3  橡胶树 PR 蛋白与乳管堵塞 

割胶（即切割乳管）后，从橡胶树乳管中流

出胶乳，一段时间后，自切口往内的一小段乳管

内将发生堵塞，进而停止排胶。乳管堵塞的快慢

及排胶时间长短是影响橡胶树产量的关键因素。

目前乳管堵塞的机制主要有 3 种假说：电中和假

说、凝集素假说和蛋白质网假说。这些假说在解

释乳管堵塞及胶乳凝固机制中存在诸多差异，都

涉及了一些高丰度 PR 蛋白的作用。 

电中和假说认为，乳管切口处流出的胶乳通

过凝固实现伤口封闭，这一过程涉及黄色体的破

裂并释放氢离子、金属阳离子和碱性蛋白/阳离

子蛋白，它们中和橡胶粒子表面的负电荷，并导

致橡胶粒子凝聚 [84]。β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶

属于碱性蛋白或阳离子蛋白。Hevein 为酸性蛋

白，且在 B-乳清中以超高丰度存在。有研究认为

Hevein 中和了黄色体中的碱性蛋白，从而有利于

排胶[85]。 

凝集素假说为 Hevein 在乳管堵塞中的作用提

供了相反的解释。该假说认为，黄色体破裂后释

放的凝集素 Hevein 以二价形式结合橡胶粒子表

面的 22 kDa 糖蛋白受体（氨基酸序列未明确），

促使橡胶粒子交联形成凝固网络。这一过程依赖

于 Hevein 对 N-乙酰-D-葡萄糖胺（GlcNAc）的钙

离子依赖性识别。这种结合导致橡胶粒子聚集，

从而在乳管切口附近形成堵塞。几丁质酶则被认

为可以分解受体上的 GlcNAc，从而缓解凝集素的

凝集效应，是有利于产量的因素[86-88]。 

蛋白质网假说由 HAO 等[89]提出，并由 SHI

等 [90]进一步完善。该假说认为，Hevein、β-1,3-

葡聚糖酶和几丁质酶等 B-乳清来源的 PR 蛋白，

与肌动蛋白共同形成蛋白质网，截留橡胶粒子、

黄色体及黄色体碎片，导致乳管堵塞。这一假说

与凝集素假说中几丁质酶的作用存在明显矛盾。

根据蛋白质网假说，β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶的

作用是促进乳管堵塞，从而不利于胶乳产量。然

而，有研究认为 35 kDa 的 β-1,3-葡聚糖酶（糖基

化程度高）与高产和 TPD（割面干涸）耐受相关，

而 32 kDa 的 β-1,3-葡聚糖酶（糖基化程度低）可

能与低产和 TPD 相关[91]。另一项研究也报道了

β-1,3-葡聚糖酶与胶乳产量的正相关性[92]，其解释

为 β-1,3-葡聚糖酶通过溶解愈伤组织中的胼胝质

以减缓乳管堵塞（此解释可能不合理）。几丁质

酶的表达增加有助于排胶的观点获得黄瑾等研究

的支持[87-88]。而转录水平的研究显示，在排胶晚期，

β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶的转录本下调[93]，表明

其相应蛋白质合成已经减缓（而不是增加）。 

上述关于 Hevein、β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶

等蛋白质如何影响乳管堵塞的对立观点表明，这

些蛋白质的表达对乳管堵塞与胶乳产量的影响仍

需深入研究，了解这些信息是进一步进行遗传改

良的基础和依据。 

4  橡胶树 PR 蛋白的过敏原性 

橡胶树 PR 蛋白的过敏原性不作详述，仅列

出橡胶树过敏原与 PR 蛋白的对应关系（表 1）。

如前一节所述，在不同的橡胶树品系中，β-1,3-

葡聚糖酶和几丁质酶等关键过敏原的丰度存在差

异，因此胶乳过敏原性的强弱也可能存在差异。

在产量问题得到解决后，可根据需要选育低过敏

原的橡胶树，或者通过基因编辑等技术手段降低

Hevein、β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶等高丰度蛋白

的过敏原性（如修改抗原表位或糖基化位点的氨

基酸残基）。 

5  PR 蛋白在橡胶树转基因育种中的应用 

转基因技术是基因功能验证和作物抗病抗逆

性改良的重要手段。目前，几丁质酶（PR-3/4/ 

8/11）、葡聚糖酶（PR-2）、类甜蛋白（PR-5）、

防卫素（PR-12）和草酸氧化酶（PR-15/16）等

PR 蛋白基因已被成功转入水稻、小麦、马铃薯和 
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表 1  橡胶树胶乳过敏原与 PR 蛋白的对应关系 
Tab. 1  Correspondence between latex allergens of rubber trees and PR proteins 

过敏原编号 Allergen 名称 Identification 分子量 kDa 交叉反应性 Cross reactivity PR 编号 PR No.

Hev b 1 橡胶延伸因子(REF) 14.6 木瓜蛋白酶 – 

Hev b 2 β-1,3-葡聚糖酶 41.3 其他葡聚糖酶 PR-2 

Hev b 3 小橡胶粒子蛋白（SRPP） 23.0 – – 

Hev b 4 微螺旋蛋白 50.0~57.0 – – 

Hev b 5 酸性蛋白 16.0 猕猴桃酸蛋白 – 

Hev b 6.01 前橡胶素 20.0 几丁质酶（香蕉、鳄梨） PR-4 

Hev b 6.02 橡胶素  4.7 几丁质酶（香蕉、鳄梨、栗子） PR-4 

Hev b 6.03 橡胶素 C 14.0 – – 

Hev b 7 马铃薯同源物 42.9 茄科植物中的储存蛋白 – 

Hev b 8 脯氨酰蛋白 14.0 泛过敏原 – 

Hev b 9 烯醇化酶 51.0 – – 

Hev b 10 超氧化物歧化酶 26.0 – – 

Hev b 11 I 类几丁质酶 33.0 泛过敏原 PR-3 

Hev b 12 脂质转移蛋白  9.3 泛过敏原 PR-14 

Hev b 13 酯酶 42.0 – – 

Hev b 14 Hevamine（几丁质酶+溶菌酶活性） 30.0 – PR-8 

Hev b 15 丝氨酸蛋白酶抑制剂 60.0~90.0 PR-6 PR-6 

注：过敏原资料引自文献[94]；“–”表示缺少相关信息。 
Note: Allergen information is cited from the literature[94]; “–” indicates missing relevant information. 

 
大豆等作物，显著增强了这些作物的抗病性[4]。

然而，将外源 PR 基因引入橡胶树的研究仍处于

起步阶段。目前仅有 PR-5 基因被引入橡胶树，通

过农杆菌介导、以 CaMV35S 启动子驱动的方式，

将烟草的渗透蛋白（PR-5）基因在橡胶树合子胚

来源的胚性愈伤组织中表达，获得较高的转化效

率并成功再生出植株[18]。该研究的目标是增强橡

胶树对盐、干旱、低温和病原等胁迫的响应能力

以及细胞渗透调节能力，但相关效果未有进一步

报道。另一项类似的研究将烟草渗透蛋白基因转

入橡胶树未成熟花药诱导的胚性愈伤组织，结果

显示，在 6% PEG 胁迫下，转基因愈伤组织的脯

氨酸（一种渗透保护剂）含量较对照组提高近 2

倍；在 150 mmol/L NaCl 胁迫下，转基因愈伤组

织的存活率为 72%，而对照组仅为 3.2%[19]。 

橡胶树转基因改造需综合考虑抗病/抗逆性、

乳管堵塞/产量以及过敏原性等因素，有选择地进

行基因引入和表达调控。PR 蛋白的协同作用至关

重要，采用多基因共转化策略进行转基因改良可

显著提升橡胶树的抗逆性[4]。通过选择合适的橡

胶树内源启动子，可以实现 PR 蛋白在橡胶树中

的组织特异性表达或组成性表达（高自然抗病性

植物通常组成性表达 PR 蛋白），进而调控其表

达量。以 Hev2.1 启动子为例，虽其在胶乳中特异

性表达，但因具有光敏特性，也可在叶片中诱导

表达[95]，从而为橡胶树的抗病抗逆改良提供更多

可能性。 

6  展望 

橡胶树 PR 蛋白在植物抗逆性、乳管堵塞和

过敏原性等方面发挥多重作用，在转基因育种中

具有重要应用价值。深入研究 PR 蛋白的作用机

制和调控网络，将为提高橡胶树的抗逆性、产量

和质量提供新的策略。未来的研究应加强 PR 蛋

白作用机制的解析，特别是深入探究几丁质酶和

β-1,3-葡聚糖酶等蛋白的表达量与橡胶产量的关

系，同时重视对 PR-14 等尚未充分研究的蛋白种

类的功能研究，开发精准的分子育种技术，为橡

胶树品种改良提供理论依据和技术支撑。 
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