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摘要 硼作为植物的必需营养元素,对植物的许多生理过程起着重要的作用。根系是植物地下的营养器

官,决定着地上部及整个植株的生长发育。本文对近年来国内外学者在植物根系方面硼素营养的一些研究成果

进行综述,着重阐述了低硼胁迫下植物调控根系生长和养分吸收的机制,以及硼对根系细胞壁结构的形成及稳

定、豆科植物根瘤的生长发育及根瘤菌的固氮能力等方面的重要作用,最后提出了应加强硼元素在植物根系方

面研究的问题与展望。
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  硼是植物必需的微量营养元素之一,在目前已

知的植物必需微量元素中,缺硼最为普遍。自1923
年 Warington在豌豆试验中证实了硼对植物的作用

以来[1],已报道的发生缺硼症状的植物超过100
种[2]。硼对植物的生长发育有一系列重要作用,涉
及到细胞壁和生物膜结构的稳定与功能[3-4]、碳水化

合物的运输和分配[5-6]、蛋白质和核酸的合成[5,7]、花
粉萌发和花粉管的生长[8]等多种生理功能。高等植

物对低硼胁迫反应响应最迅速的部位是根系,缺硼

会引起根尖生长组织细胞分裂和延伸受阻[9]、主根

或侧 根 的 生 长 受 抑 制 或 停 滞、根 系 呈 短 粗 丛 枝

状[10];严重缺硼还会使根系开裂或空心霉烂,甚至

坏死脱落[11]。根系是植物吸收矿质养分和水分的

重要器官,还是养分同化以及某些有机物质合成的

重要场所,对植物的生长起着非常重要的作用。了

解缺硼对植物根系的调控,对理解缺硼时植物出现

缺素症状的原因及硼在植物体内的作用机制十分关

键。笔者对近些年国内外学者在植物根系硼素营养

方面的一些最新研究成果进行综述。

1 低硼胁迫对根系生长的影响

1.1 低硼胁迫下根系的生长

根系是植物对缺硼最敏感的部位,缺硼症状的

早期表现之一就是根伸长受阻。研究发现,缺硼3h

后南瓜根的伸长就会显著受阻,6h后尤为严重,

24h后根停止生长[12]。Martin等[13]在研究低硼条

件下拟南芥幼苗根系统结构的反应时,发现主根的

伸长首先受到抑制。根伸长迅速停止也是棉花硼缺

乏时最早出现的症状,缺硼明显降低了棉花的根长、
根数、根表面积、根体积[14]。缺硼还对不同棉花品

种的根系影响不同,即对敏感品种的抑制程度高于

不敏感品种。在油菜和柑橘的缺硼研究上也有类似

结果,缺硼时不同品种甘蓝型油菜硼低效品种根系

的生长首先受到抑制,但硼高效的根长降幅小于硼

低效品种[15];低硼条件下柑橘砧木苗根的生长会受

到抑制,根长、根表面积和根数等显著下降,且不同

砧木对缺硼敏感性也存在差异[3,16]。习金根等[17]

研究表明,缺硼时菠萝根系的根长、根数、根粗、根系

表面积、根体积都显著下降。徐强等[18]研究发现,
缺硼时绿豆根尖膨大呈淡褐色,根系的伸长受到严

重的抑制,呈丛枝状。冯红柳等[19]发现缺硼显著降

低了烤烟的根系深度、根系幅度、1级和2级分枝根

数等。
1.2 低硼胁迫影响根系生长的可能机制

尽管不同植物根系缺硼症状各不相同,但具有

显著的共同特征即根尖的伸长首先受到抑制。根伸

长的速度主要依赖于细胞的伸长,而细胞的伸长又

受细胞壁延伸的调节,IAA(indole-3-aceticacid,3-
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吲哚乙酸)和酶是影响细胞壁延伸的主要因素。

IAA在诱导细胞壁的松弛、控制细胞的延伸生长上

有重要作用。研究表明,硼影响植物体内IAA氧化

酶活性[20],缺硼后油菜根系细胞壁IAA氧化酶活

性显著升高,其具有氧化分解IAA的功能,其活性

的增加必然导致根细胞壁内IAA含量的下降[21]。
研究表明,缺硼后不同硼效率油菜品种根系IAA含

量均显著下降[22]。杨玉华等[21]发现缺硼后油菜根

系细胞壁中POD(过氧化物酶,peroxidase)活性显

著升高,而POD具有氧化分解IAA和催化细胞壁

中的结构蛋白、半纤维素和果胶的交联的功能。因

此,缺硼植物POD活性的升高必然导致细胞壁塑

性伸展能力下降、细胞壁硬化,降低细胞生长速

度[23]。因而,缺硼根系细胞壁中IAA氧化酶活性

和POD活性的升高,使细胞壁内的IAA含量降低、
细胞壁多糖组分正常的解离和聚合遭到破坏,造成

细胞的机械强度和塑性伸展能力降低,最终导致根

系生长受到抑制。但是,有研究发现根系伸长和

IAA氧化酶对缺硼反应在时间上有明显不同,在

IAA氧化酶活性提高的3h前,根尖伸长已受抑

制[24]。因此,IAA氧化酶活性的提高可能是缺硼

的次生反应[11]。而 Martin等[13]研究发现,缺失

AUX1蛋白的拟南芥突变体aux1-22受硼胁迫的抑

制程度低于野生植株,因此他认为AUX1蛋白参与

了低硼胁迫对根系伸长的抑制,同时他还指出根生

长受到低硼胁迫的抑制可能是硼对细胞壁的结构作

用的结果。缺硼根系生长迅速受抑到还可能与核酸

代谢有关。缺硼使核酸含量下降,导致细胞分裂停

止,从而影响根系生长[25]。研究表明,植物缺硼第

一个变化是RNA含量减少,随后植物停止生长,这
可能是缺硼时根系生长停止和坏死的直接原因[11]。

2 低硼胁迫对根系吸收养分的影响

2.1 低硼胁迫下根系对养分的吸收

硼作为植物必需营养元素之一,与其他元素之

间存在着显著的相互作用。适量硼能促进植物根系

对许多营养元素的吸收,而缺硼则会显著影响根系

对养分的吸收。徐畅等[26]研究表明,适宜硼水平促

进了烤烟对N、P、K的吸收,而缺硼则抑制烤烟对

N、P、K的吸收。低硼条件下油菜下部叶片的N、P
含量都显著降低,且不同品种油菜其含量下降幅度

不同[27]。缺硼植物吸收硝态氮的能力也低于正常

植株,耿明建等[14]研究发现缺硼导致棉花伤流液中

NO3-组分数量减少,表明缺硼抑制了根系对硝态

氮的吸收。植物对磷的吸收和磷在植物体内的分布

也都受到硼的影响,Goldbach等[28]用向日葵作32P
标记试脸,发现缺硼条件下植株根系对32P的吸收

显著降低。黄玉芬等[29]在大豆上也发现低硼条件

下体内磷的吸收受到了抑制。刘桂东等[30]在脐橙

上观察到缺硼使植株各部位钾含量呈现降低的趋

势,表明缺硼可能影响了根系对钾的吸收。研究发

现,施硼后脐橙植株的镁含量显著提高,并且植株各

器官的硼分配比例得到改善[31],而刘桂东等[30]观

察到缺硼后使脐橙各部位镁含量有下降的趋势。硼

对其他微量元素的影响也有报道,如耿明建等[32]研

究发现缺硼条件下棉花花器官中的Cu、Zn等元素

含量降低;刘鹏等[33]报道适量硼能促进大豆对 Mo
的吸收,增加大豆 Mo含量。
2.2 低硼胁迫影响根系吸收养分的可能机制

缺硼会影响植物根系对N、P、K及多种微量元

素的吸收,从根系表型来看是因为缺硼抑制了根系

的生长,降低了根系的吸收能力。研究表明,缺硼显

著降低了棉花根系活跃吸收面积和总吸收面积以及

伤流量[14],而伤流液的数量及成分是反映根系吸收

活力强弱的良好指标[34],因此,缺硼显著抑制了根

系的吸收活力。再者,植物根系对养分的吸收与膜

的透性及ATP酶的活性是紧密相关的,所以缺硼

影响根系吸收养分可能与膜的透性及膜结合 ATP
酶的活性有关。Wang等[35]研究发现,缺硼胁迫后

黄瓜根尖中K+ 外渗量明显增多,是正常硼浓度下

的10倍,K+向细胞外泄漏说明细胞质膜的透性发

生了改变。质膜参与物质的吸收、运输、排出及信号

传递等,而质膜透性的改变必然会影响这些生理过

程。研究还发现,在低硼胁迫条件下拟南芥根上膜

表面 蛋 白 AGP 的 一 些 基 因 表 达 迅 速 受 到 了 抑

制[36],很可能是硼通过与质膜上的糖蛋白结合而生

成有关络合物参与到稳定细胞膜的功能中来。硼对

质膜上ATP酶活性的影响也已得到了证明,缺硼

会显著降低细胞中质子的净分泌量,而质子分泌量

的减少与膜结合的 ATP酶活性的降低相联系[37]。

Alves等[38]对低硼胁迫下白羽扇豆的根进行了蛋白

组学分析,检测到 V型 H+-ATP酶亚基B2、ATP
酶合成酶亚基α的表达受到抑制,影响了ATP酶的

活性。黄玉芬等[29]认为由于缺硼抑制了根尖细胞

膜的 H+-ATP泵,所以磷的吸收受到抑制。ATP
酶的活性取决于膜两侧的跨膜电势梯度,而硼具有
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稳定膜以建立这种梯度的能力,所以适量的硼能增

强ATP酶的活性[39]。综上所述,缺硼降低根系的

吸收活力,使根系生物膜功能受到破坏,导致膜透性

增加和膜结合的 ATP酶活性降低,进而影响根系

对养分的吸收。

3 低硼胁迫对根系细胞壁的影响

近几年有关植物硼营养研究显示,硼对植物的

主要功能是参与细胞壁结构和保持细胞壁的稳定。
缺硼会 影 响 植 物 细 胞 壁 结 构 的 完 整 性,Loomis
等[40]观察到根尖的缺硼特征是细胞壁不正常。一

般认为,硼通过与鼠李半乳糖醛酸聚糖-Ⅱ(RG-Ⅱ)
形成B-RG-Ⅱ复合物在细胞壁果胶网络的形成上起

重要作用[41]。缺硼时,新形成的果胶不能结合到细

胞壁中,因此导致细胞壁结构的紊乱。Yu等[42]观

察到缺硼导致玉米和小麦根尖细胞壁内果胶增多,
但果胶网状结构的形成受阻,从而直接或间接影响

细胞壁-质膜-细胞骨架结构的连续性。低硼胁迫除

了影响细胞壁的结构外,还会影响与细胞壁有关的

许多基因的表达。Camacho等[43]研究发现,细胞壁

修饰酶如木葡聚糖内糖基转移酶(XTHs)的一些基

因表达在低硼胁迫条件下受到了抑制,这些酶类控

制 着 构 成 细 胞 壁 的 高 分 子 聚 合 物 之 间 的 连 接。

Alves等[38]研究发现,尿苷二磷酸-葡萄糖6-脱氢酶

和GDP-甘露糖-3,5-表异构酶的基因表达受到了抑

制,这两个酶参与的碳水化合物代谢主要用来指导

细胞壁的生物合成。另外,缺硼条件下,根系的鲜质

量显著降低,但细胞壁物质总量却显著增加。李金

柱等[44]研究表明,缺硼时油菜根系中的细胞壁提取

率升高,原因是细胞壁物质如纤维素、半纤维素和果

胶等在低硼条件下难以相互交联而形成完整的细胞

壁,从而导致细胞壁物质的大量累积,细胞壁增厚。

4 低硼胁迫对根瘤的影响

硼素在豆科植物根瘤的生长发育及根瘤菌的固

氮能力方面起着非常重要的作用。黄庆海等[45]研

究表明,施硼有利于紫云英根瘤的形成,增加根瘤

数,而低硼胁迫明显抑制根瘤的形成。Bonilla等[46]

研究表明,低硼条件下根瘤薄壁组织细胞壁中编码

该蛋白的基因缺失,从而影响了根瘤结构的形成。

Reguera等[47]研究发现,根瘤中富集的硼和阿拉伯

半乳聚糖-伸展蛋白形成配体,参与调节根瘤中活性

氧的浓度,并通过影响结瘤大分子的稳定性来调节

侵染过程。适量的硼还可以提高根瘤菌的固氮能力

和增加其固氮量[48],硼缺乏3周后,蚕豆固氮酶活

性降 低 了 一 半,而 硼 缺 乏 4 周,其 活 性 降 低 达

60%[49]。原因与碳水化合物运输有关[11],缺硼时

植物根部维管束发育不良,影响碳水化合物向根部

运输,根瘤因得不到充足的碳源,最终导致固氮能力

下降。

5 展 望

硼是当前世界农业生产应用最广泛的必需微量

元素之一,国内外学者关于硼的营养功能已经进行

了大量的研究。目前人们对植物硼素营养的地上部

分研究已经比较成熟,但是由于根系生长环境的复

杂性及根系研究方法和手段的局限性给人们的研究

带来诸多不便,使得专门针对硼素营养地下部分的

研究相对不足。因此,今后应利用最新的植物根系

生理生态、分子生物学知识和先进的根系研究方法,
加强根系硼素营养的功能及其作用机制的研究,主
要应从以下几个方面进行:首先,应加强低硼胁迫下

根系构型变化的研究,揭示硼胁迫调控根系构型变

化的信号网络,探讨根系构型变化形成的生理和分

子机制;其次,根尖是植物根系生理活性最活跃的部

分,具有感知重力方向、响应和传递环境信号、吸收

水分和养分及合成物质等重要功能,应加强低硼胁

迫对根尖细胞超微结构的影响研究,揭示低硼胁迫

下根尖细胞超微结构与养分吸收的关系;第三,应加

强在低硼条件下,植物的地上部分与地下部分的相

互调节的机制及其之间的信号传导研究。
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Advancesonregulationandphysiologicalmetabolism
ofrootsundertheborondeficiency

DONGXiao-chang1 JIANGCun-cang1,2 LIUGui-dong1

LIULei-chao1 WULi-shu1 PENGShu-ang2

1.MicroelementResearchCenter,HuazhongAgriculturalUniversity,Wuhan430070,China;
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Abstract Boronisanessentialnutrientelementforplantandplaysanimportantroleinmanyphys-
iologicalprocessesofhigherplants.Rootisanimportantorganforabsorbingthewaterandnutrients,

andaffectsthegrowthanddevelopmentofplants.Thisreviewisfocusedonrecentresearchesaboutthe
regulationandphysiologicalmetabolismofrootsunderborondeficiency,theregulatorymechanismof
rootgrowthandnutritionabsorptionunderlowboroncondition.Inaddition,thispapersummarized
effectsofborononstabilityofrootcellwalls,growthanddevelopmentandnitrogenfixingcapacityof
rootnoduleofleguminousplants.Finally,problemsandprospectsofresearchesabouttheeffectsofbo-
rononplantrootswereproposed.

Keywords boron;rootgrowth;nutritionabsorption;cellwall;rootnodule
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