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0 引言

硼是植物必需的微量营养元素之一[1]，对稳定细

胞壁结构 [2]和维持细胞生命活动具有重要的作用 [3]。

硼还会影响细胞内一些酚类化合物、生长素、酶类等物

质的活性以影响细胞膜的透性和细胞内其他的代谢，

如碳水化合物的运输，蛋白质、核酸的合成等[4-7]，在硼

胁迫下植物的正常代谢会受到影响。通常双子叶植物

需硼较多，易缺硼；谷类作物需硼较少，不易缺硼 [8]。

植物缺硼时根的伸长受到限制[9]，叶片畸形黄化，花和

果实生长受阻，作物减产[10-12]，缺硼还会影响叶片中钙、

锌等其他元素的含量[13]。植物硼过量时，成熟叶的叶

尖和叶片边缘出现黄化症状[14]。硼适合作物生长的范

围很窄，从而较易出现缺硼与硼毒害现象，相对于缺

硼，硼毒害更严重，前者可以通过施用硼肥得以解决[15]，

但是施肥却可能导致后者的发生。所以了解植物在硼

胁迫下的如何保持体内的硼营养平衡，无论在理论研

究还是生产实践中都非常重要，本文将综述最近几年

植物在低硼胁迫与高硼胁迫下生理调控机制的研究成

果。

1 低硼胁迫下植物的生理调控机制

土壤中的硼主要以未离解的硼酸形式被植物根吸

收，拟南芥（Arabidopsis thaliana L. Heynl）吸收硼至少

要经过两次跨膜运输，即由外界经跨膜运输进入根表

皮、皮层以及内皮层细胞，接着由内皮层、中柱鞘或者
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摘 要：硼是植物的必需营养元素，它对植物的许多生理过程有着重要的作用，特别是在低硼或高硼胁迫

情况时会影响植物正常的生理代谢。本文将对最近几年有关硼胁迫下植物生理调节机制的研究成果进

行综述，着重阐述低硼胁迫下诱发植物产生硼高效吸收、转运、分配和再利用的机理，以及在高硼胁迫下

植物自身可能存在的调控机制。
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Abstract: Boron is an essential nutrient element for plant. It plays an important role in variety of biological
processes of plants and may affect the normal physiological metabolism especially in the low B or high boron
stress situations. This review is related on recent research about the regulatory mechanisms of plant in boron
stress, focusing on the mechanism of B-efficient absorption, transport, distribution and reuse in low B stress
and the possible regulatory mechanisms in high B stress in plant.
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中柱的薄壁细胞中运出，进入中柱的质外体，然后依靠

植物的蒸腾作用和根压向上运输供应植物需求。先前

研究认为硼的跨膜吸收是被动扩散过程，Dordas 和

Brown[16]利用含有磷脂酰胆碱的人工脂质体膜测定硼

酸的渗透系数与Raven[17]的估计值相似，为这一理论

提供了支持。但是随后 Stangoulis等 [18]在轮藻（Chara

corallina）节间巨细胞测得的渗透系数要比先前的数据

高一个数量级，说明硼的跨膜运输可能存在其他的机

制。在向日葵（Helianthus annuus）中研究表明在低硼

环境下植物可以诱导产生一个硼吸收的饱和系统以此

对抗极端环境。在高浓度硼环境下，这种机制不被表

达，取而代之的是被动吸收机制[19-21]。喻敏等认为，在

缺硼胁迫下甘蓝型油菜（Brassica napus L.）高效品种

在硼的吸收、分配、转运、再利用的能力都高于低效品

种[22]。刘桂东等研究发现，两种不同砧木的纽荷尔脐

橙（Citrus Sinensis Osb.）硼在枳橙砧木比枳壳砧木体

内的跨膜能力更强，在低硼胁迫下，硼由根向地上部的

运转受到限制，硼优先向新叶中分配[23-24]。

1.1 低硼胁迫下根的吸收

Takano 等 [25]发现水通道基因 NIP5;1 的表达是低

硼条件下拟南芥硼的高效吸收和植株生长所必需的。

缺硼时，NIP5;1在拟南芥根尖伸长区和根毛区增强表

达，促进根系对硼的高效吸收，而 2个T-DNA插入突

变体 nip5;1则表现为对硼的吸收下降，地上部和根的

生长受抑制。在拟南芥中，NIP5;1通过转录后调控控

制根部对硼的吸收，在硼的吸收过程中主要参与把硼

从根表面吸收到根内。在爪蛙（Xenopus leavis）卵母

细胞中表达NIP5;1可以快速地把硼酸转入细胞，而转

运水的量很少，暗示NIP5;1是一个硼酸转运蛋白。研

究表明：NIP5;1在硼缺乏的情况下是一个根吸收硼的

主要转运通道。Kato 等 [26]发现在拟南芥中过表达

NIP5;1 可以改善在低硼环境中根的伸长。在水稻

（Oryza sativa）中与拟南芥 NIP5;1 非常类似的基因

Os-NIP3;1，在低硼环境中表达可增加根对硼的吸收效

率[27]。

NIP5;1属于MIP家族，MIP是一个含有 6个跨膜

结构域的膜蛋白，普遍存在于哺乳动物、两栖类、酵母、

细菌和植物，能够转运水和一些不解离的小分子。在

拟南芥中有 35个MIP家族的基因，根据植物中MIPs

蛋白的亚细胞定位和序列同源性可分为4类：（1）PIPs

（plasma membrane intrinsic proteins），定位于细胞质膜

上；（2）TIPs（tonoplast intrinsic proteins），定位于液泡

膜上；（3）SIPs（small and basic intrinsic proteins），是一

类碱性小分子量的内在蛋白；（4）NIPs（NOD26-like

intrinsic proteins），Nod26定位于大豆（Glycine max）根

瘤共生体膜上[28-31]。NIP亚家族是植物特有的，这些通

道蛋白不仅允许水通过，还能介导甘油等中性分子通

过。大豆中的NOD26是这个亚家族中的第一个成员，

它定位在质膜上，可以转运甲酰胺、甘油、氨和少量的

水[32-33]。

现在研究认为其他MIP家族的成员也可能参与

对硼的转运。例如，玉米（Zea mays L.）中的Zm-PIP1

在爪蛙卵细胞中表达使硼酸的吸收量增加了 30%[34]；

在酵母中表达大麦（Hordeum vulgare）的Hv-PIP1;3和

Hv-PIP1;4会增加酵母对硼的敏感性[35]。但是，这些蛋

白在植物上的作用还未研究清楚。

1.2 低硼胁迫下向木质部的运输

Noguchi等[36]筛选获得一个高需硼量的拟南芥突

变体 bor1-1，在低硼情况下突变体 bor1-1的莲座叶生

长受到严重影响，而野生型则表现正常。Takano等[37]

在拟南芥中首次鉴定到BOR1，在低硼条件下，BOR1

在根的中柱表达，参与硼向木质部的运输。BOR1属

于重碳酸盐转运蛋白超家族（SLC4），该基因包含 12

个外显子，编码704个氨基酸，有10个跨膜域。在第2

个跨膜域上，突变体 bor1-1和 bor1-2各发生一个碱基

的替换，从而导致其编码的蛋白质氨基酸发生改变，缺

乏将根系吸收的硼运转到地上部的能力。将BOR1转

基因到拟南芥突变体 bor1-1后，在根木质部薄壁细胞

中表达，将木质部薄壁细胞中的硼转运到木质部导管

中，然后随蒸腾流输送到地上部供生长发育的需要，从

而使突变体 bor1-1的生长恢复正常。这说明，BOR1

是一个木质部装载的外向型（从共质体到质外体）硼转

运蛋白基因[38]。Miwa等[39]报道，BOR1增强表达的拟

南芥转基因植株在缺硼胁迫下，根向地上部转运的硼

以及地上部的生物量显著高于野生型。并且，缺硼胁

迫下，野生型不能结实，而转基因植株结实正常。水稻

中与At-BOR1非常相似的Os-BOR1在酵母中表达表

现出对硼的转运能力，并参与硼向木质部的运输[40]。

1.3 低硼胁迫下地上部的分配

Takano等[41]研究发现：野生型拟南芥在低硼环境

下将硼优先分配到幼叶上，而突变型bor1-1却不能，说

明在低硼环境中BOR1不仅在根中柱表达还能在地上

部表达，调控将硼优先分配到幼叶上。但是至今对

BOR1 调控使硼优先分配到到幼叶上的机理尚不清

楚。此外，在低硼情况下NIP6;1也可在地上部表达，

影响硼在地上部的分配。该转运蛋白对硼酸的转运活

性很高，但没有转运水的功能。在 NIP6;1 基因插入

T-DNA的突变体幼叶出现缺硼症状，在缺硼情况下，
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突变体幼叶中的硼浓度低于野生型植株。这些结果说

明，硼酸转运蛋白 NIP6;1 参与硼在植物地上部的分

配，使硼优先分配到幼嫩组织中[42]。

1.4 低硼胁迫下硼的再利用

在低硼胁迫下，根从土壤中吸收的硼受到限制，为

了保证植物正常生长，一些植物可以将成熟叶中的硼

运输到幼嫩组织中再利用，但不同的植物对硼的再利

用能力不同。

以前认为硼随蒸腾流进入组织后很少发生再转

移，随后越来越多的研究表明，硼在花生（Arachis

hypogaea）、萝卜（Raphanus sativus L.）、花茎甘蓝

（Brassica oleracea botrytis）、芜 菁 甘 蓝（Brassica

napobrassica）、油 菜（Brassica campestris L.）、棉 花

（Gossypium spp.）等植物中仍具有一定的移动性 [43]。

研究发现，高等植物中硼的移动性同硼与光合作用初

级产物（糖醇）结合形成的复合物的渗透性有很大关

系。当植物以顺式二元醇（如山梨醇，甘露醇，卫矛醇

等）为光合产物时，硼在植物体内是可移动的 [44-45]。

Brown等[46]将苹果山梨糖醇合成酶基因S6PDH转到烟

草（Nicotiana tabacum L.）后，提高了山梨糖醇的合成，

促进了硼在韧皮部的运输，成熟组织中的硼能够再利

用，提高了烟草抗低硼胁迫的能力。Bellaloui等[47]的

研究也表明，调控转基因烟草体内山梨糖醇的量可改

变植物对硼的吸收与移动。

现在试验又表明，在不产生顺式二元醇结构物质

的植物体内硼也可移动的[48]，Stangoulis等[49]在小麦及

油菜韧皮部中鉴定得到了硼-蔗糖复合物，解释了那些

光合产物为非顺式二元醇结构糖类的植物体内硼的移

动性问题。

2 高硼胁迫下植物的生理调节机制

现在研究认为，在高硼胁迫下植物首先将BOR1

在液泡中通过内吞作用降解[38]，并通过表达BOR4将

多余的硼泵出体外，以保证体内硼的稳态。

Miwa等[50]在拟南芥中研究发现，BOR1的同源蛋

白BOR4在高硼处理下的表达升高，过表达BOR4基

因的转基因植株对高硼环境的抗逆性比野生型植株明

显提高。利用GFP荧光定位研究发现，该基因定位在

根伸长区表皮细胞的外侧质膜上，在高硼环境下，该蛋

白把硼从植物体转运到外界，提高了植物对高硼环境

的抗逆性。

BOR1同源蛋白可在单细胞中将硼转移到外界环

境中以降低细胞内硼的浓度。YNL275w（SC-BOR1）

是酵母（S. cerevisiae）体内唯一的At-BOR1的同源基

因，破坏 Sc-BOR1会增加酵母对高硼环境的敏感性。

Nozawa等[51]证明缺乏 FPS1（一个甘油通道）和DUR3

（尿素转运蛋白）的酵母对高硼环境的抗逆性下降。随

后Kaya等[52]发现在酵母中表达ATR1可增强其在高硼

环境中的抗逆性，破坏后表现出对高硼环境的敏感

性。ATR1-GFP定位于细胞膜，类似ATR1的基因普遍

存在于细菌和真菌中，但至今尚未在植物中发现。

Hayes和Reid[53]发现一个耐硼毒的大麦品种通过

向根外泵出多余的硼以保持根内适宜的硼浓度，使地

上部硼的积累降低从而增强其对高硼环境的抗逆性。

Sutton等[54]在大麦中发现了一个BOR1同源基因Bot1，

Bot1在酵母中的表达类似于At-BOR1，可增加酵母对

高硼环境的抗逆性，增强根部硼转运蛋白的表达可降

低根部硼的浓度。Reid[55]分别在大麦和小麦的体内克

隆出Hv-BOR2和Ta-BOR2，它们都与At-BOR1非常相

似。BOR2基因的mRNA的水平与它们在高硼环境中

的抗逆性呈正相关，表明了BOR2与高硼环境的抗逆

性有关。

拟南芥BOR1同源基因的表达不仅可在根部泵出

体内多余的硼，还可对叶片中过量的硼进行重新分

配。Reid和 Fitzpatrick[56]发现在大麦和小麦耐硼毒的

品种叶片出现坏死时硼的浓度是敏感品种硼浓度的两

倍。表明耐硼毒的品种可将叶片中多余的硼通过转运

蛋白移动到叶片质外体，然后排出体外。这表明在高

硼胁迫下植物不仅可以将多余的硼从根部排出，还能

通过叶片排出。

在高硼的环境中除了上述的排硼机理，还可能存

在其他的耐硼毒机制。Ochiai[57]发现粳稻比籼稻更耐

硼毒。但是它们体内的硼含量却没有太大的差异，说

明粳稻可能存在另外的机制适应高硼环境。

3 小结与展望

现有研究结果表明，硼在植物体内的运输不仅是

被动的扩散运输，在低硼胁迫下植物可诱导NIP5;1和

BOR1的表达，使硼酸通过NIP5;1通道蛋白进入根细

胞，再通过BOR1转运蛋白将硼酸运输到木质部，然后

依靠蒸腾拉力运输到地上部；低硼胁迫下 BOR1 和

NIP6;1在地上部的表达可调控硼优先向幼嫩组织分

配；低硼胁迫下一些植物成熟叶中的硼会向幼嫩组织

中移动，供应幼嫩组织的生长需求。在高硼胁迫下植

物首先会降解BOR1，促进BOR4的表达，向体外泵出

多余的硼，维持体内适宜的硼浓度。因而，研究表明过

表达相关基因会提高植物在硼胁迫下的抗逆性。

虽然目前对在逆境中硼在植物吸收、运输、转移上

的调控已经明确，但是植物在逆境下在何处感应外界

环境，怎样感应，并如何调控相关蛋白的表达的机理尚
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不清楚；MIP家族的其他成员在植物上的研究还需深

入；在硼胁迫下植物调控其地上部的分配的机理需要

进一步研究；缺硼会影响植物花粉管的形成，造成花而

不实，严重影响作物产量，所以应重点研究在植物生殖

生长阶段低硼胁迫下硼优先向生殖器官移动的机理；

在高硼胁迫下某些植物中存在不同于排硼机制的其他

耐硼毒机制，但对这种耐硼毒机制的认识尚处在开始

阶段，以后应更加深入的研究该机制的具体表现；随着

转基因技术的发展，相信未来可以通过转入相关基因

增强植物在硼胁迫下的抗逆性。
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