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柑橘硼营养研究现状与展望
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摘要　硼是植物必需的微量元素之一.缺硼现象在一些柑橘主产国(如巴西、中国)十分普遍.本文综述了

国内外有关柑橘硼素研究的最新进展,包括柑橘体内硼的含量及分布、硼移动性、硼胁迫响应、硼效率差异的耐

受机制、硼营养诊断与矫正,重点讨论了砧木和接穗品种间的硼效率差异以及柑橘叶片诊断的标准等,并据此指

出今后可能在砧穗之间硼胁迫响应的分子机制、菌根与硼吸收利用的关系等方面取得较大进展.
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　　柑橘是进行硼素研究较早的植物之一,仅在硼

被确认为植物必需元素后７a[１],硼在柑橘上的必需

性就得到了进一步证实[２].然而,由于柑橘是多年

生木本植物且需硼较少,柑橘硼素研究的进展一直

相对缓慢.直到近来,一些柑橘主产国(如巴西、中
国)田间缺硼现象日益普遍[３Ｇ４],柑橘硼营养的研究

才再度引起重视,并取得了较快进展.鉴于此,本文

对国内外柑橘硼素研究进行综述,以期为柑橘硼营

养研究工作的进一步开展和生产上硼的营养调控提

供参考.

1　柑橘体内硼的含量及分布

通常,柑橘叶片硼含量较高,根次之,茎最低;相
同器官不同部位的硼含量也有所不同.柑橘叶片的

硼含量随叶龄的增大而升高,并且同一片叶中,叶尖

和叶缘硼含量较高,中脉和叶柄较低[５Ｇ９].尽管柑橘

茎中的硼含量较少,但分布不均:皮部(即树皮)的硼

含量较高,与叶片接近;木质部硼含量很低[５].在根

部,细根硼含量略高于粗根.就年周期而言,柑橘果

实硼含量在幼果期较高,果实膨大前期呈下降趋势,
膨大中后期再次上升;叶片与果实硼含量呈互为消

长的关系,即叶片硼含量在果实迅速膨大的前期显

著下降,越冬老叶尤为明显[４,１０].此外,柑橘叶片的

硼含量随着树龄的增大而下降[１１].
叶片是调节柑橘硼分布的主要位点.在硼充足

或过量条件下,硼主要分布在叶片中;而当硼缺乏

时,叶片硼含量迅速下降,根成为柑橘体内硼分布的

主要位点[５Ｇ８,１２].

2　柑橘体内硼的移动性

柑橘体内硼的移动性相对有限,并且很大程度

上受自身硼需求和外界硼供应的影响.当植株硼需

求少(如幼树、营养生长期)且硼供应充足或过量时,
柑橘体内硼移动性较差;当植株硼需求较多(如盛果

期、开花、结果、抽梢)且硼缺乏时,硼移动性显著增

强,接近硼移动性较强的植物种类.判断植物硼移

动性的方法主要有４种:硼胁迫症状发生部位、不同

部位的硼含量比值、硼进入花果的吸收模式和土壤

叶片施用硼同位素的移动性[１３].由于柑橘硼胁迫

症状发生部位与“有限硼移动性”植物标准基本吻

合[１３],所以许多学者认为硼在柑橘中的移动性非常

有限[５,１４].然而,后来的研究则表明,柑橘体内硼的

移动性很大程度上受自身硼需求和外界硼供应的影

响[３,１５Ｇ１７].Xiao等[１６]的田间结果表明,缺硼脐橙叶

片硼含量随叶龄增大而下降,这是硼移动性较强的

典型证据[１３].在盆栽条件下,营养生长期的柑橘老

叶硼 含 量 高 于 幼 叶,但 缺 硼 条 件 下 二 者 差 异 减

小[６Ｇ７];在果实生长期,缺硼老叶的硼含量甚至显著

低于幼叶[３].Liu等[１５]报道,缺硼条件下,叶片施硼

抑制了根系对硼的吸收.肖家欣等[４]观察发现,脐
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橙田间缺硼症状主要出现在较老成熟叶上,而盆栽

条件下缺硼症状则主要从较幼、成熟叶向老叶发展

(图１A).这些结果表明,树龄、生长阶段、硼供应水

平和栽培条件等因素都会影响柑橘体内硼的移

动性.
此外,柑橘韧皮部硼的移动性可能与肌醇有关,

也可能存在其他的硼运输机制.现已明确,许多植

物硼在韧皮部的移动性与主要光合初级产物(糖/
醇)的种类有关.以山梨醇为主要光合初产物的果

树,如苹果、杏、梨、樱桃等,硼可以在其韧皮部自由

移动[１３].然而,在柑橘上,叶片的主要光合初级产

物是蔗糖、果糖、葡萄糖和肌醇等(待发表数据).尽

管已有结果表明硼能够与蔗糖、果糖形成络合物,但
它们一般不被作为硼韧皮部移动的证据[１８].另外,

Lehto等[１９]认为,硼在韧皮部的移动性可能与肌醇

有关,但至今尚未分离到肌醇与硼的复合物.因此,
韧皮部硼移动性与肌醇的关系还需进一步研究.

3　柑橘对硼胁迫的响应

柑橘正常生长需要一个适宜的硼浓度范围.当

柑橘叶片硼含量低于该范围的下限(缺硼)或高于该

范围的上限(硼毒)时,植株便会从外观形态、生理代

谢和基因表达等不同层面对硼胁迫做出响应.
3.1　外观形态

柑橘缺硼的主要症状包括:成熟叶的叶片黄化,
叶脉木栓化、甚至爆裂,果实坚硬且皮厚、畸形(俗称

“僵果”或 “猴 头 果”),以 及 幼 叶 畸 形,新 梢 顶 枯

等[４,２０].硼毒害的主要症状是老叶呈焦灼状;症状

首先从叶尖逐渐发展到叶缘,进而发展到整个叶片;
毒害严重时症状从老叶发展到幼叶[１,５,２１].

不同柑橘种类缺硼的症状有所不同.通常,甜
橙类缺硼以叶脉木栓化为主[４],而柚类、柑类和橘类

缺硼往往是“僵果”和叶脉木栓化症状并存[２０,２２Ｇ２３].
相同种类不同品种柑橘对缺硼响应的快慢存在差

异.一般来说,硼敏感品种出现缺硼症状要早于不

敏感品种,且症状更为典型.例如,同是华盛顿脐橙

的芽变品种,纽荷尔和奉节７２Ｇ１的缺硼症状明显不

同(图１):纽荷尔脐橙缺硼后成熟叶的叶脉木栓化

明显,而奉节７２Ｇ１则几乎不出现木栓化症状;但二

者幼叶均呈扭曲状.

　A:纽荷尔整树出现典型的缺硼叶脉木栓化;B:纽荷尔成熟叶和幼叶缺硼典型症状;C:奉节７２Ｇ１老叶严重缺硼症状;D:奉节７２Ｇ１幼

叶缺硼典型症状.A:SplittingofveinsonmatureleavesinthewholeplantofNewhall;B:Typicalsymptomsontheyoungandmature

leavesinNewhall;C:SeverelyboronＧdeficientsymptomsonmatureleavesinFengjie７２Ｇ１;D:Typicalsymptomsonyoungleavesin

Fengjie７２Ｇ１．

图１　纽荷尔(A,B)和奉节７２Ｇ１(C,D)脐橙叶片缺硼症状

Fig．１　Symptomsofborondeficiencyinleavesoftwonaveloranges

８３１
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　　对脐橙木栓化的叶脉解剖观察发现,缺硼使叶

脉中导管变得干瘪、短而窄、无尾率增加、壁薄且伴

随有侧壁穿孔现象;同时缺硼使孔纹导管数量增多,
梯纹导管和网纹导管数量减少[２０,２４].
3.2　生理代谢

缺硼还会影响柑橘的根系形态、光合作用、糖类

和淀粉含量、有机酸代谢等.虽然缺硼的外观症状

多是基于地上部的观察,但事实上缺硼首先影响的

是柑橘根系[１,２５].缺硼不仅会造成柑橘根尖的膨

大[１],还会减少根系数量、根长和根表面积,最终导

致硼吸收速率的下降[２６Ｇ２８].Zhou等[２７]还发现,缺
硼主要影响柑橘侧根的生长发育,对主根影响较小.
现已明确,缺硼会导致柑橘叶绿素总量、叶绿素a和

b、类胡萝卜素和叶绿素a/b值的下降,但类胡萝卜

素/叶绿素比值却有所上升[２９].缺硼还抑制了一些

光合酶的活性,并提高了抗氧化胁迫相关酶的活性,
最终导致了柑橘光合能力的下降[１].此外,缺硼会

引起柑橘叶片糖类和淀粉的累积[４,２９].一般来说,
缺硼会导致葡萄糖和果糖含量的上升,但对蔗糖的

含量无影响或有降低效果[１].新近,Lu等[３０]报道,
缺硼的雪柑叶片为了消耗过量的碳而累积大量的碳

水化合物,进而引起呼吸作用、有机酸代谢、补偿路

径和氨基酸合成等上调;根中则相反.
3.3　基因表达

关于柑橘硼在分子水平的研究相对有限,但在

基因克隆、转录组和蛋白组层面仍有一定报道.与

硼吸 收 转 运 密 切 相 关 的 基 因,如 CmBOR１、

CiNIP５、CiNIP６等,都已经在柑橘上被克隆出来,
并进行了部分的功能验证[３１Ｇ３３].这些结果与模式植

物拟南芥上的结论基本一致[３４].Yang等[３５]将缺

硼的木栓化叶片从轻微到严重分为４个阶段,对叶

脉的转录组测序表明,木栓化初期主要导致了参与

细胞分裂素信号转导途径的WOL 和ARR１２基因

表达量 上 调,而 后 一 些 细 胞 周 期 基 因 (CYCs 和

CDKB)和维管束发育基因(WOX４和VND７)的表

达量也相继上调,最后木质素合成和光合作用相关

的基因才受到影响.对缺硼的雪柑根尖进行测序表

明,缺硼主要导致钝化活性氧信号传递与清除、提高

侧根数量和维持耐缺硼表型、增强细胞运输、改善膜

保护和调节其他代谢等方面 miRNAs表达量的变

化[３６];同时还发现了一些新的与缺硼响应相关的蛋

白,如细胞运输蛋白、生物调节蛋白、信号转导蛋白

和胁迫响应蛋白[３７].然而,柑橘作为多年生木本,

是否存在一些特异的硼代谢相关基因和运输载体,
值得进一步发掘.

4　柑橘硼效率差异的可能耐受机制

根据柑橘自身的硼吸收利用特点和其他作物上

的研究结果[１８],笔者认为柑橘硼效率差异的可能原

因是:吸收效率的不同、运输效率的不同和利用效率

的不同.
4.1　吸收效率的不同

柑橘硼吸收效率的差异主要来源于砧木.在缺

硼水培条件下,硼高效砧木(枳橙)的硼吸收速率下

降较少,根中的CiNIP５在缺硼处理后４８h持续上

调,最终达对照的７．７倍.相反,硼低效砧木(枳、香
橙)不仅硼吸收速率下降较多,而且CiNIP５仅在

缺硼后２４h上调(为对照的４．４倍),随后则降为对

照的一半[２８,３１].与此同时,硼高效砧木的根系生物

量和根系形态参数受缺硼影响明显小于硼低效砧

木[２６Ｇ２８].
4.2　运输效率的不同

由于柑橘生产几乎都是采用嫁接苗,所以硼运

输效率差异包括砧木和接穗两个方面.柑橘硼的运

输包括木质部运输和韧皮部运输.硼在木质部主要

以无机硼盐形态(可利用态硼)运输.当硼供应充足

时,木质部运输主要受蒸腾作用影响;缺硼时,根系

吸收的可利用态硼含量和比例成为主导因素.嫁接

相同砧木,硼高效接穗能够通过降低根中可利用态

硼的比例来提高自身的硼含量,从而增强接穗的耐

缺硼能力;嫁接相同接穗,硼高效砧木能够运输更多

的可利用态硼到接穗中,进而提高接穗可利用态硼

的比例和硼含量,最终增强接穗耐缺硼能力[３８].就

韧皮部运输而言,硼效率差异可能与糖/醇种类、可
利用态硼含量有关[１２,３８].柑橘果实中主要的糖/醇

有蔗糖、葡萄糖、果糖和肌醇,另外还有甘露糖、半乳

糖、木糖、核糖等[３９].这些糖/醇中不乏与硼运输密

切相关的种类,但所占比例较小,到底对柑橘硼效率

有多大影响还有待进一步研究.
4.3　利用效率的不同

柑橘砧木和接穗硼利用效率的差异主要与果胶

的含量和组分、硼的跨膜运输能力等有关.硼高效

品种中细胞壁硼含量较低[２５].由于硼主要分布在

细胞 壁 中 (缺 硼 时 尤 其 如 此),与 果 胶 主 要 组 分

RGＧⅡ形成硼糖复合物,所以一般果胶含量越高,植
物需硼量越高[４０].硼高效枳橙砧木在缺硼 ３５d

９３１
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后,细 胞 壁 硼 的 比 例 显 著 高 于 低 效 砧 木,并 且

CDTAＧ可溶性果胶含量升高[２５].另外,硼高效砧木

品种的硼跨膜运输能力更强,缺硼时能够将更多的

硼从质外体运输到细胞质中用于代谢[１２].
尽管上述报道都是缺硼条件下的结果,但近来

已 有 研 究 表 明 柑 橘 耐 硼 毒 能 力 也 与 硼 形 态 有

关[４１Ｇ４２].归纳已有研究发现,耐缺硼能力强的柑橘

砧木,往往耐硼毒害的能力也强,即不同柑橘砧木硼

利用效率的差异很可能与硼适应范围的宽窄有关,
例如,粗柠檬耐缺硼和硼毒的能力均强于酸橙[１],而
枳橙均强于枳[７Ｇ８].

5　柑橘缺硼的营养诊断与矫正

5.1　营养诊断

营养诊断是把果树矿质营养原理应用到施肥措

施上的关键环节,它能使果树施肥更加合理.我国

柑橘的经济栽培区主要集中在长江流域及以南地

区[４３],这与我国土壤低硼和缺硼区域大 部 分 重

合[４４],因此,要重视我国柑橘产区的硼营养诊断工

作.目前在柑橘上应用较为普遍的营养诊断方法有

３种:形态诊断、叶片分析和土壤分析.

１)形态诊断.形态诊断具有简便、直观的优点,
为生产上的科技人员所广泛应用.柑橘缺硼的主要

形态诊断指标是:老叶的叶脉木栓化和“僵果”现象.
然而,形态诊断存在一定的局限:ⅰ)诊断时间滞后,
只有在柑橘表现出缺硼症状后才能进行;ⅱ)可靠性

欠佳,当同时出现多种养分失衡时,缺硼症容易被其

他主导因子掩盖,仅凭外部形态极难做出正确判断;

ⅲ)需丰富经验,例如,脐橙缺镁也会出现类似缺硼

的叶脉木栓化,但叶色方面却存在一定差异[９].

２)叶片分析.叶片分析是目前柑橘硼诊断中应

用最广泛的方法.尽管该方法统一以４~８月叶龄

营养性春梢的第２~３叶作为采样部位[４５Ｇ４６],但叶片

硼 适 宜 范 围 在 不 同 柑 橘 种 类 或 品 种 之 间 不 同

(表１).通常,甜橙类和宽皮柑类的硼适宜值较高,
宽皮橘类和柚类较低;同为柚类,沙田柚的适宜范围

要明显高于琯溪蜜柚(表１).许多学者认为,相同

果树种类的不同栽培品种之间的养分适宜范围应有

所区别[５０Ｇ５１].然而,目前我国一些新的主栽柑橘品

种尚缺乏硼适宜范围的诊断标准,所以当前研究只

能参考柑橘其他品种上制定的标准.因此,宜对一

些新的主栽品种制定相应的硼适宜范围,从而提高

柑橘硼营养诊断的准确性和有效性.一般来说,对

缺硼敏感的品种硼适宜范围下限应略高,而耐缺硼

品种下限则应低些.
表１　不同柑橘品种叶片硼的适宜范围(干质量)１)

Table１　Theoptimalrangesofboronconcentrationin

citrusleaves(DW) mg/kg

柑橘品种

Citrusvarieties

适宜范围

Optimum
ranges

参考文献

References

甜橙类Sweetoranges
　甜橙 Sweetorange ３６~１００ [４６]

　纽荷尔脐橙 Newhallnavelorange ３５~１５０ [４７]

　巴林脐橙 Parentnavelorange ２５~１００ [４８]

　锦橙Jinchengsweetorange ４０~１１０ [４５]

　柳橙、改良橙、伏令夏橙

　Liucheng,Gailiangorange,
　Valenciaorange

２５~１００ [４５]

柑类 Mandarins
　温州蜜柑 Satsumamandarin ３０~１００ [４５]

橘类 Tangerines
　椪柑 Ponkan ２０~６０ [４５]

　红橘 Redtangerine ２６．４∗ [２２]

　南丰蜜桔 Nanfengorange ２７．２∗ [４５]

柚类 Pomelos
　沙田柚 Shatianpomelo ３９~７６ [４９]

　琯溪蜜柚 Guanxihoneypomelo １５~５０ [４５]

　１)∗表示适宜值,红橘和南丰蜜桔叶片硼含量的偏低范围是

１０~１６和１１~２１ mg/kg.∗indicatesoptimumvalue,the

lowrangesofboronconcentrationinleavesofRedtangerine

andNanfengorangewere１０Ｇ１６and１１Ｇ２１mg/kg．

虽然不同砧木对相同柑橘接穗硼含量有显著影

响[４５],但笔者认为相同柑橘接穗在不同砧木之间的

硼适宜范围宜统一.理由如下:ⅰ)接穗的叶片是营

养诊断的采样部位;ⅱ)相同接穗在不同砧木上的缺

硼症状特征相同(待发表数据),仅缺乏程度不同;换
言之,砧木正是改变了接穗叶片的硼含量,所以接穗

才表现出不同的耐缺硼能力,但对出现缺硼症状时

叶片的硼含量大小没有影响;ⅲ)砧木对接穗硼含量

影响的结果多基于正常养分考虑[４５],对于缺硼条件

下的参考意义较小;ⅳ)同时考虑砧木和接穗,会使

硼营养诊断复杂化.

３)土壤分析.土壤分析是对叶片分析的必要补

充.土壤有效硼的提取方法多为沸水提取法[４５].
一般柑橘园土壤有效硼诊断多依据庄伊美[４５]和鲁

剑巍 等[５２]提 出 的 标 准:＜０．２５ mg/kg 为 极 缺,

０．２５~０．５０mg/kg为缺乏,０．５０~１．００mg/kg为适

量,１．００~２．００mg/kg为偏高,＞２．００mg/kg为过

剩,这与我国大多数作物土壤硼丰缺指标一致[４４].
该标准在赣南柑橘产区应用效果较好[４,５３],但在重

０４１
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庆三峡库区却与叶片诊断的相关性不大[１１],说明土

壤分析还应考虑土壤类型、质地、灌溉水硼含量等

因素[４５,５４].
5.2　矫正措施

柑橘缺硼的主要矫正措施包括施用硼肥、选择

抗性砧木和接穗、平衡施肥、保持合理土壤湿度

等[４５Ｇ４６].

１)施用硼肥是目前矫正柑橘缺硼的最主要措

施[５３,５５].由于柑橘的硼适宜范围较窄[５４],所以应避

免连续多年施用硼肥,防止出现硼毒害情况.

２)选择抗性砧木和接穗.就砧木来说,枳橙、红
橘耐缺 硼 能 力 较 强,酸 橙、香 橙、枳 对 硼 缺 乏 敏

感[２６Ｇ２８].从接穗来看,胡柚比温州蜜柑对缺硼敏

感[１７];以酸橙为砧木,“Temple”橙耐缺硼能力较

强,哈姆林橙次之,华盛顿脐橙最易缺硼[１].

３)平衡施肥.偏施氮、钾和钙(石灰),都会加重

柑橘缺硼.由于土壤中的硼主要来自表层土壤(０~
１５cm)中有机质的分解[５４],而我国柑橘园普遍存在

有机肥施用不足的问题[５６Ｇ５７],所以应适量增施有

机肥.

４)保持合理的土壤湿度.低硼土壤的干旱会加

重缺硼,但排水不良的果园也容易发生缺硼[５４,５８],
因此,应注意保持合理的土壤湿度.

6　展　望

柑橘为多年生木本,对硼胁迫响应相对迟缓.
生产上的柑橘几乎都是嫁接树,进一步增加了柑橘

硼营养研究的复杂性.因此,目前关于柑橘上硼的

研究远落后于拟南芥、小麦、油菜等草本植物.然

而,随着硼研究在草本植物上的不断深入和一些重

要柑橘种类测序工作的完成,为后续的柑橘硼营养

研究提供了坚实基础.今后可能取得较大进展的方

向如下:
首先,基于前期柑橘砧穗之间硼营养的研究多

为生理层面[７,２９],而近来开展的分子工作又多是长

期缺硼方面[３５Ｇ３７],有必要进行不同柑橘砧穗组合对

短期缺硼响应的研究,从不同组学层面探讨柑橘上

短期缺硼响应的分子生物学机制.
其次,越来越多的证据表明,菌根能促进硼的吸

收[５９],而菌根与柑橘养分吸收关系密切,故应在柑

橘上开展菌根与硼吸收利用关系的工作,探讨二者

之间可能的作用机制.
第三,柑橘是多年生果树,树体上年贮藏硼的多

少势必会影响翌年硼的吸收利用,通过施用稳定性

同位素１０B,研究大田条件下柑橘储藏硼和新吸收硼

的关系,可为生产上柑橘的高效、合理施硼提供科学

依据.
第四,植物生殖生长阶段对硼胁迫的敏感性强

于营养生长阶段.但目前关于柑橘硼的研究多集中

在营养生长阶段,对柑橘开花、结果等方面的研究还

较少.柑橘栽培的最终目的是采收果实,因此,有必

要研究硼在柑橘开花、结果等方面的作用.
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Advancesonboronnutritionofcitrus

WANGNanＧnan　PENGShuＧang　LIUYongＧzhong

KeyLaboratoryofHorticulturalPlantBiology(MinistryofEducation),

CollegeofHorticultureandForestryScience,

HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan４３００７０,China

Abstract　Boronisanessentialmicroelementforhigherplants．Borondeficiencyiswidespreadin
severalmajorcitrusＧgrowingcountries,includingBrazilandChina．Theadvancesonboronnutritionof
citrusincludingboronconcentrationanddistribution,boron mobility,physiologicaland molecularreＧ
sponsestoboronstresses,mechanismsofdifferencesinboronefficiency,anddiagnosisofborondeficienＧ
cywerereviewed．BoronefficiencyofcitrusscionＧrootstookcombinationsandthecriterionofleafdiagnoＧ
sisincitruswasemphasized．StudiesofboronnutritionincitrusconcerningwiththemolecularmechaＧ
nismsoftheinteractionbetweenscionandrootstock,andtherelationshipbetweenmycorrhizasandutiliＧ
zationofboronwereprospected．

Keywords　citrus;boron;mobility;boronefficiency;nutrientdiagnosis
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