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摘  要 : 水黄皮 Millettia pinnata L. 是豆科的一种具有巨大发展潜力的生物柴油能源树种，同时也是一种典型

的半红树植物。文中综述了近年来国内外关于水黄皮分子生物学方面的研究进展，重点包括基于分子标记的水

黄皮遗传多样性和系统发育研究，基于高通量测序技术的水黄皮基因组和转录组研究，以及水黄皮基因和基因

组片段的分离及相关分析；最后还结合当前研究的现状，展望了水黄皮未来研究工作的发展前景。 
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Abstract:  Millettia pinnata L. is a leguminous tree with great potential in biodiesel applications and also a typical 
semi-mangrove. In this review, we presented several aspects about the recent research progress in molecular biology of M. 
pinnata. We descrived several types of molecular markers used to assess the genetic diversity and phylogeny of this 

综  述



ISSN 1000-3061  CN 11-1998/Q  Chin J Biotech  April 25, 2015  Vol.31  No.4 

http://journals.im.ac.cn/cjbcn 

462 

species, genome and transcriptome analyses based on high-throughput sequencing platform accomplished for this species, 
and several gene and genomic sequences of this species isolated for further research. Finally, based on the current research 
progress, we proposed some orientations for future molecular biology research on M. pinnata. 

Keywords:  Millettia pinnata, molecular marker, genome, transcriptome, lipid metabolism, salt stress 

水黄皮 Millettia pinnata L.为多年生中型木

本植物，隶属于豆科 Fabaceae 蝶形花亚科水黄

皮属，在印度被称为卡兰贾树 Karanj，在我国

民间又名水流豆或九重吹。该物种原产于印度

次大陆及东南亚，后被引种到中国、澳大利亚、

新西兰和美国等国家的湿热气候地区。在我国，

水黄皮主要分布于广东、广西、海南和台湾四

省，是一种典型的半红树植物，通常生长在海

岸或沿河的滩涂地区，亦可作为庭园树或行道树

栽培于内陆地区，具有耐热、耐旱、耐盐碱、抗

风、抗污染和易移植等特性。水黄皮树高 8−10米，

主根可延伸至地下 10米；叶互生，为一回羽状

复叶；花呈白色或淡紫色，主要通过昆虫进行

异花授粉；果实初为绿色，成熟后变为褐色，

内含 1−2粒种子。 

近年来，水黄皮作为具有巨大发展潜力的

非粮 (Non-edible) 油料植物之一，吸引着越来

越多的研究者关注[1-2]。从水黄皮种子中提取油

脂用于制备生物柴油的报道最早见于印度[3]，其

后有关该物种制备生物柴油的可行性得到多项

研究证明[4-6]。水黄皮作为生物质能源树种的优

势主要体现在以下几个方面：其一，种子具有

较高含油量，且其结实率高，单位面积的年产

油量远高于玉米、大豆、芥花和麻疯树等物   

种[7-8]；其二，种子油的脂肪酸组成中，油酸比

率较高，由其所制备的生物柴油具有较低的浊

点和流点，有利于提升发动机性能[9-11]；其三，

根部的根瘤菌可进行生物固氮，在减少氮肥施

用的同时亦可降低其所制备生物柴油在燃烧过

程中含氮温室气体的排放量[2,8,12]；其四，植株

具有耐盐和耐旱的特点[8,13]，可种植于土壤贫瘠

地区而“不与粮争地”，还可作为防风林抵御风暴

及保护海岸生态系统。此外，水黄皮植株各部

分均具有不同的经济价值和药用价值，这将为

其生物柴油产业化发展增添不少附加值[14]。 

利用各种分子生物学手段对水黄皮开展种

质资源调查、功能基因发掘及品种遗传改良等

研究工作，不仅可以为水黄皮资源保护策略的

制定提供有力依据，也将为其大规模推广种植

及产业化制备奠定坚实基础。基于此，本文综

述了近年来国内外有关水黄皮遗传多样性分

析、基因组学和转录组学研究以及功能基因分

析等方面的研究进展，并结合当前研究的不足

探讨了该物种未来分子生物学研究的方向。 

1  分子标记和遗传多样性分析 

现有的水黄皮种质资源研究工作主要基于

表型 (性状) 标记和分子标记两个方面。与前者

相比，分子标记具有信息量大、重复性好、不

受环境和取材部位影响等优点，可应用于遗传

多样性分析、遗传图谱构建、标记辅助选择和

资源评价等方面。此外，分子标记在进行水黄

皮良种选育时的优势还在于其可对幼苗期植株

进行筛选，而不必等到植株挂果期 (一般需要 5

年)。迄今已在水黄皮中应用的分子标记技术包

括：随机扩增多态性 DNA (Random amplified 
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polymorphic DNA，RAPD) 标记、简单重复序

列区间 (Inter simple sequence repeat，ISSR) 标

记和扩增片段多态性  (Amplified fragment 

length polymorphism，AFLP) 标记。 

最早运用于水黄皮遗传多样性分析的是

ISSR标记。Sahoo等[15]采用 10组 ISSR引物对

来自印度奥里萨邦 7 个水黄皮种群的 226 个样

品进行遗传多样性分析，结果显示所选样品具

有中等的遗传变异水平，种群间遗传分化与地

理距离之间存在正相关。Sujatha等[16]同样采用

ISSR 标记对来自印度两个水黄皮种群的 10 个

品种进行分析却揭示较高的遗传变异水平，然

而该研究并未在具有高含油量的品种中检测到

特征条带。Jiang等[17]基于高通量测序所得基因

组序列结果设计出 10组 PISSR引物，对来自澳

大利亚和马来西亚的 29个品种进行研究，也发

现品种间存在较高的遗传变异，而遗传相似度

与地理位置间并无显著相关性。 

在水黄皮遗传多样性研究中运用较多的另

一种分子标记是 AFLP技术。Thudi等[18]采用 5

组 AFLP引物对印度 6个邦 48个种子含油量差

别较大的水黄皮样品进行研究，获得了较多的

多态性位点，并发现其中卡纳塔卡邦样品的遗

传多样性明显高于另外几个邦。Sharma等[19]运

用 AFLP和三酶切 TE-AFLP标记分析 20个印度

水黄皮品种的遗传多样性，发现两种标记都可以

有效用于水黄皮种质评价研究，且后者比前者更

适于样品数量较大的研究。Pavithra 等[20]近期采

用 11组 AFLP引物对印度 33个水黄皮品种的研

究也检测到较高的遗传变异水平。Kesari 等[21-22]

综合运用 RAPD、ISSR 和 AFLP 标记对印度   

10 个水黄皮品种的遗传多样性分析表明 3 种分

子标记均可有效区分不同品种，且 AFLP 标记

在重复性、稳定性和信息量方面要优于另外两

种标记。 

总的来说，尽管采用的引物组合不多，上

述分子标记研究还是揭示水黄皮种内存在较高

的遗传变异，这与其异花授粉的繁殖特点是相

符的。然而，这些研究所选取的水黄皮样品来

源较为集中，取样地点多为印度境内，只有少

量样品取自澳大利亚和马来西亚，而对我国水

黄皮品种的研究工作尚未见报道 (表 1)。此外，

这些研究所采用的分子标记基本上都是显性标

记而非共显性标记，不能有效鉴别杂合子和纯

合子，在对水黄皮这种异花授粉的物种进行遗

传分析时会丢失一些信息。将分子标记运用于

我国野生水黄皮种群遗传多样性研究，不仅有

利于保护我国水黄皮种质和基因资源，也有助

于筛选合适品种在我国沿海地区进行推广   

种植。 

 
表 1  水黄皮中开展的分子标记研究  
Table 1  Research based on molecular markers in 
Millettia pinnata  
Type of 
markers 

Number of 
primer sets

Origin of plant 
samples 

References

ISSR 10 India [15] 

ISSR 5 India [16] 

ISSR 10 Australia, Malaysia [17] 

AFLP 5 India [18] 

AFLP, 
TE-AFLP 

4, 4 India [19] 

AFLP 11 India [20] 

RAPD, ISSR, 
AFLP 

18, 12, 4 India [21] 

RAPD 18 India [22] 
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2  基因组学和转录组学研究 

2.1  基因组学 
水黄皮是具有 22对染色体的二倍体木本植

物[23]，其核基因组大小据估计约为 1 300 Mb[24]。

目前，来自澳大利亚昆士兰大学的 Gresshoff研

究团队正运用第二代高通量测序技术测定水黄

皮核基因组序列，并已在 NCBI网站上发布两组

单端读长分别为 36 bp 和 75 bp 的短序列数据

集，两者各包含了 450 Mb和 2.2 Gb数据。同时，

这些基因组序列数据也被收录到 TAGdb 网站 

(http://flora.acpfg.com.au/tagdb/)，该网站主要利

用一些非模式植物全基因组测序时生成的短序

列进行基因和启动子的发掘[25]。现有的水黄皮

核基因组测序结果已经被成功应用于发掘油脂

代谢相关基因及设计 ISSR标记引物[8,17]。 

水黄皮通过叶绿体捕获的太阳光能，经过

线粒体、质体和内质网等细胞器的代谢转化后，

以油体的形式将能量贮存在种子里。叶绿体和

线粒体这两个直接参与光合作用和能量代谢的

细胞器代表着水黄皮所产出原油中生物质能量

的源头。Gresshoff 研究团队同样采用 Illumina

测序平台测定并注释了水黄皮叶绿体基因组 

(cpDNA) 和线粒体基因组 (mtDNA)[26]。其中，

水黄皮 cpDNA全长 152 968 bp，含有 8个 rRNA

基因、37个 tRNA基因和 83个蛋白质编码基因，

GC 含量为 34.8%。水黄皮 cpDNA 除了具有在

豆科植物 cpDNA中普遍存在的 50 kb倒置区外，

还包含一个该物种特有的 6.5 kb 小倒置区。水

黄皮 mtDNA全长 425 718 bp，具有两组正向重

复单元和两组反向重复单元，包含 3 个 rRNA 基

因、24 个 tRNA 基因、37 个蛋白质编码基因及    

7个假基因，GC含量为 45.0%。总体而言，水黄

皮 cpDNA具有比其 mtDNA更高的基因密度。此

外，该研究还将水黄皮 cpDNA 和 mtDNA 中的 

120 个蛋白质编码基因与百脉根 Lotus japonicus

及绿豆 Vigna radiata 中的同源基因进行比较分

析，发现后两个物种间的序列分歧度较大，而水

黄皮跟这两个物种间的序列分歧度较小。 

2.2  转录组学 
作为一种半红树植物，水黄皮对土壤盐度有

一个较宽的适应范围[27]，而其并不像其他红树植

物那样具有根部拒盐和叶片泌盐等形态生理特

征。因此，该物种对逆境的适应性更有可能归因

于其基因表达调控[28]。研究水黄皮的耐盐分子机

理，有助于改善其在逆境条件下的生长状态，进

而对其在生物柴油方面的开发应用提供支持。通

过提取海水和淡水处理下若干时间点的水黄皮根

部和叶片 RNA，我们构建了 4 个文库并采用

Illumina平台进行转录组测序，将初始测序结果进

行组装和拼接后，共得到 108 598 条平均长度为

606 bp的独立基因序列 (Unisequences)[29]。通过

比较这些独立基因序列在海水和淡水处理下的

表达量，我们从中筛选出 23 815条在根部或叶

片具有显著表达量变化的序列，作为进一步功

能分析的候选基因序列。同时，对这些候选基

因的GO和KEGG pathway富集分析显示水黄皮

的根和叶器官在响应盐胁迫时存在一些明显的

时空表达差异，这一结果为全面探讨不同类型

植物响应盐胁迫的分子机制提供了良好的素

材。基于上述候选基因的功能注释和表达量变

化情况，我们初步挑选了若干基因，在获得其

全长序列后构建载体转化拟南芥，已获得部分

耐盐能力显著提升的转基因株系，对这些基因

作用机制的深入研究仍在进行中。 

近期，笔者所在研究团队又基于水黄皮开
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花后 15 周至 40 周时期内的种子样品，同样采

用 Illumina平台进行转录组测序。该采样时期涵

盖了水黄皮种子发育的早、中、晚 3个阶段[10]。

所得到的种子转录组包含了 53 586条平均长度

为 787 bp的独立基因序列。通过对这些独立基

因序列的功能注释，我们发现其中有 2 093条序

列直接参与各种油脂代谢途径 (结果未发表)。

上述水黄皮 3 个器官转录组的构建及相关基因

的功能分析，不仅将为该物种的育种工作提供

丰富而有价值的基因资源，还可以为其遗传多

样性分析提供大量的候选分子标记。 

3  基因片段及相关分析 

目前，已经报道的水黄皮基因数目不多，

且大多数基因片段用于系统发育分析，只有少数

基因用于功能研究。Lavin 等[30]利用光敏色素 A

基因 (PHYA) 序列分析了豆科内几个属代表物

种的系统发育关系，并结合这些物种的花序特

点证明了Millettieae族的单系起源。Hu等[31]则利

用核糖体内转录间隔区 (ITS) 序列和 5.8S rRNA

基因序列再次对 Millettieae 族内包括水黄皮在

内的多个物种进行系统发育关系分析。Shi等[32]

基于核基因组的 18S rRNA基因序列，线粒体基

因组的成熟酶 R 基因 (matR) 序列和叶绿体基

因组的核酮糖 1,5-二磷酸羧化/氧化酶大亚基基

因  (rbcL) 序列，采用最大似然  (Maximum 

likelihood) 法对来自 17 个科的 26 个真红树和

半红树植物代表物种进行系统发育重建，其结

果验证了胎萌和泌盐这两个适应性性状在红树

植物中是多次起源的。近期，Sirichamorn 等[33]

对 Millettieae 族内 50 个物种进行系统发育关系

分析时，扩增到了水黄皮的 3个叶绿体基因序列 

(trnK-matK，trnL-trnF 基因间隔区和 psbA-trnH

基因间隔区) 及 1 个核基因序列 (ITS/5.8S)。

Arpiwi 等[13]采用 ITS 序列对来自澳大利亚、印

度和印度尼西亚的 49个水黄皮样品进行了谱系

分析，结果表明来自印度尼西亚的样品与其他

两国样品的亲缘关系较远。 

在基因功能研究方面，笔者所在研究团队

基于水黄皮转录组测序结果，选择了一个在海

水和淡水处理下有显著差异表达的查尔酮异构

酶基因 (MpCHI)，借助 RACE 技术获取其 666 bp

全长 cDNA，Blast 结果显示其氨基酸序列和核

苷酸序列均与豆科其他物种的 CHI 基因具有高

同源性，且其编码蛋白的底物结合位点和反应

活性位点也与其他在豆科中发现的查尔酮异构

酶相似[34]。通过构建载体将该基因转化盐敏感

型酵母突变体后，得到耐盐能力显著提高的酵

母菌株，暗示水黄皮查尔酮异构酶可能直接参

与其盐胁迫响应过程。水黄皮中的另一个功能

基因——硬脂酰载体蛋白去饱和酶基因 

(MpSAD) 则由印度的 Rangan 研究团队分离鉴

定[35]，该基因含有一个 1 182 bp的开放阅读框，

编码一个与其他植物 SAD酶高度相似的蛋白。

Southern 印迹分析显示 SAD 在水黄皮中为多拷

贝基因，这组基因与水黄皮种子生长发育调控

密切相关。除了上述两个已报道的功能基因外，

研究者还从水黄皮中分离到若干与油脂合成相

关基因 (如：乙酰辅酶 A羧化酶基因 MpACC和

酮脂酰载体蛋白合成酶基因 MpKAS等) 及与结

瘤固氮相关基因  (如：黄嘌呤脱氢酶基因

MpXDH和结瘤素基因 nodulin等)，对这些基因

的功能研究仍在进行中[8]。 

4  小结与展望 

尽管水黄皮具有许多优良生物学特性，目
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前尚未见其商业化种植的报道。该物种主要借

助昆虫进行异交繁殖，不仅在不同个体间存在

较大的表型和基因型差异，且同一个体的若干

后代株系间也存在一定的表型性状差异[17]，即

其在自然条件下繁殖后代的性状表现较不稳

定。因此，对该树种进行良种选育结合后续营

养 (无性) 繁殖是其大规模推广种植的必要基

础。在进行良种选育时，相较于传统筛选手段，

借助转基因或RNA干扰等技术进行遗传改良被

认为是更适合于能源植物的育种途径[36]，而这

些技术的实施仍然有赖于对水黄皮分子遗传背

景的阐明。然而，对于这一颇具发展潜力的生

物质能源树种，目前只有印度、澳大利亚和我

国的少数几个研究团队开展了分子生物学研究

工作；在水黄皮中开发的分子标记及分离的基

因片段均数目有限，对于基因功能研究的报道

更是寥寥无几；同时，水黄皮叶绿体基因组、

线粒体基因组及转录组测序工作虽已完成，但

对于序列数据的解析还不够深入。未来水黄皮

分子生物学相关研究将主要围绕以下几个方面

开展：其一是应用更多分子标记进行种质遗传

多样性分析和谱系分析，找到与感兴趣表型性

状相关联的标记位点，辅助相关基因定位；其

二是从基因组和转录组数据中发掘更多与种子

生长发育、油脂代谢及植株抗性相关的基因，

获取基因全长序列，通过异源转基因植物对其

功能进行详细的分析和鉴定；其三是充分利用

豆 科 植 物 的 特 点 ， 借 助 发 根 农 杆 菌

Agrobacterium rhizogenes介导的基因转化体系，

尝试获得具有推广前景的转基因水黄皮，为后

续制备生物柴油的产业化发展提供高产量高品

质的油料来源。 
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《生物工程学报》入选“中国精品科技期刊” 

2014年 9月 26日，中国科学技术信息研究所发布了《2014年版中国科技期刊引证报告（核心版）》，
《生物工程学报》入选 300种“第 3届中国精品科技期刊”，为“中国精品科技期刊顶尖学术论文 (F5000)”
项目来源期刊。  
《2014年中国科技期刊引证报告 (核心版)》，涵盖了 1989种中国科技核心期刊 2013年的评价指标。

通过对影响因子和总被引频次等指标进行综合评价，《生物工程学报》综合评分列生物工程类核心期刊

第一名。 

 

 


