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植物硼钙效应及其在细胞壁中互作机制的研究
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摘　 要: 植物营养元素之间存在着相互作用ꎬ 其作用机理一直是相关学者研究的重点ꎮ 硼是植物必需的营养元

素ꎬ 近年来ꎬ 有关硼与其它元素之间的相关性研究已取得了一系列成果ꎮ 本文综述了国内外关于植物在不同硼、
钙条件下的形态发育、 代谢组学、 细胞壁果胶网络中的交联机制等方面的研究进展ꎬ 并对如何充分利用代谢组

学手段探究硼钙之间相互作用的机制以及硼钙互作对植物生长发育的调控作用ꎬ 尤其是两者在细胞壁的互作机

制方面的研究进行了展望ꎮ
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　 　 硼和钙是植物生长发育所必需的元素[１]ꎬ 硼

在植物细胞壁的合成、 细胞伸长和分裂、 酶活性、
激素代谢等方面发挥重要作用[２ꎬ ３]ꎬ 而钙在植物细

胞膜和细胞壁的稳定、 酶的调控、 渗透调节等方

面也具有重要作用[４] ꎮ 细胞壁是植物细胞最大的

钙库ꎬ 壁中钙离子 (Ｃａ２＋) 浓度远大于胞内ꎬ 可

达 １ ~ ５ ｍｍｏｌ / Ｌꎬ 其与酸性果胶交联形成稳定的

“蛋盒”结构ꎬ 使细胞壁的机械强度增大[５]ꎮ 硼也

主要存在于细胞壁上ꎬ 缺硼时细胞壁上硼含量可达

９８％ꎮ 硼酸盐与果胶的磷酸酯残基交联形成多糖鼠

李半乳糖醛酸Ⅱ (ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ)ꎬ 是硼最重要的功能

之一ꎬ 在稳定细胞壁结构方面具有重要意义[６ꎬ ７]ꎮ
研究表明ꎬ 钙在果胶网络中作为粘合剂可将果胶多

糖(Ｐｅｃｔｉｃ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓꎬ ＰＧＡ)连结成 ＰＧＡ 长



链ꎬ 硼酸则以 ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ 的形式形成 ＰＧＡ 长链的支

链ꎬ 且聚合度越高ꎬ 果胶结构越稳定[８]ꎮ 由于硼

钙之间存在着十分重要的关系ꎬ 关于硼钙元素之间

存在的协同与拮抗作用已有报道[９ꎬ １０]ꎬ 研究硼钙

之间的互作关系对于揭示硼钙之间的互作机理ꎬ 合

理施用肥料ꎬ 提高养分利用率等方面具有十分重要

的作用ꎮ 本文旨在对上述相关生理方面的研究进行

总结与展望ꎬ 以期为后续硼钙互作的机制研究提供

新的思路ꎮ

１　 硼、 钙及其比例对植物生长发育的影响

高等植物硼、 钙之间关系的研究始于 Ｂｒｅｎｃｈ￣
ｌｅｙꎬ 其与 Ｗａｒｉｎｇｔｏｎ 一起发现了硼对植物生长的

必要性后便开始了硼与其他元素之间互作的研

究[１１]ꎮ Ｒｅｅｖｅ[１２]等研究发现ꎬ 缺硼条件下水培番

茄 (Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｏｎ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ Ｍｉｌｌｅｒ)ꎬ 钙的施入

会加重番茄植株缺硼的症状ꎬ 但会减轻高硼条件下

的毒害症状ꎬ 且硼、 钙与腐植酸的配合施用能够显

著提高番茄的株高、 果数、 单果重及产量[１３]ꎮ 随

着研究的深入ꎬ 硼、 钙之间的相关性进一步明确ꎬ
科学家提出了钙硼比(Ｃａ / Ｂ)的概念用来反映植物

体内硼元素的丰缺ꎬ 并相继确定了番茄[１４]、 萝卜

(Ｒａｐｈａｎｕｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌ.) [１５] 等植物生长合适的 Ｃａ /
Ｂ 比例ꎮ 以萝卜为例ꎬ 其体内钙离子浓度随 Ｃａ / Ｂ
比的减少而减少ꎬ 表现出正相关性ꎬ 地上部、 地下

部干物重及总干物重均随 Ｃａ / Ｂ 比的不同而发生变

化ꎬ 结果表明ꎬ 当喷施 Ｃａ / Ｂ 比为 ５００ ∶ １ 时ꎬ 萝

卜能获得最大的生物产量ꎬ 比值过大或过小均会使

产量下降[１５]ꎮ
我国对于硼、 钙之间关系的研究起步较晚ꎬ 王

火焰等[１６]在研究甘蓝型油菜 (Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ Ｌ.)
时发现硼钙之间存在着特殊的关系ꎬ 不同硼效率的

甘蓝型油菜品种对高、 低浓度钙的响应有所不同ꎮ
通过对甘蓝型油菜悬浮细胞的研究发现ꎬ 植株在不

同硼、 钙处理的培养基中培养一段时间后ꎬ 其细胞

的鲜重、 细胞数目、 外观颜色、 颗粒大小、 扩增系

数等都发生了明显变化[１７]ꎻ 邱超等[１８] 研究发现ꎬ
适宜的硼、 钙肥料配施比单施硼、 钙肥料对常山胡

柚 (Ｃｉｔｒｕｓ ｃｈａｎｇｓｈａｎｅｎｓｉｓ ｃｖ. Ｍａｃｆａｄ)的增产效

果更加显著ꎬ 且能提高果实的品质ꎻ 杨苞梅等[１９]

对荔枝 (Ｌｉｔｃｈｉ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ Ｓｏｎｎ.) 的研究也发现ꎬ
在钙浓度一定时ꎬ 合理喷施硼砂能够提高荔枝的坐

果数、 坐果枝条数及产量ꎻ 同时施用钙钼硼肥也可

对落花生 (Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ Ｌｉｎｎ.) 主茎、 侧枝

及叶片的生长和干物质的积累产生抑制作用[２０]ꎬ
但配施钙锰硼肥对地稔(Ｍｅｌａｓｔｏｍａ ｄｏｄｅｃａｎｄｒｕｍ
Ｌｏｕｒ.) 分枝数、 开花结果数和干物质含量均有明

显促进作用[２１]ꎻ 董瑞文等[２２]对苹果树(Ｍａｌｕｓ ｄｏ￣
ｍｅｓｔｉｃａ Ｍｉｌｌ.) 叶面喷施硼、 钙发现均能促进叶片

和果实中总糖的积累ꎬ 但对淀粉含量的影响不大ꎮ
研究表明ꎬ 高硼毒害可使植物老叶边缘或尖端

失绿、 坏死ꎬ 生活力降低ꎬ 延缓果实发育、 抑制植

株生长、 降低果实重量、 产量和大小[２３]ꎮ 对小麦

(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ.)的研究发现ꎬ 硼施用量分别

在 １０ 、 ２０ ｍｇ / ｋｇ 时(均为硼毒胁迫)可导致小麦

的地上部、 地下部干物质积累下降ꎬ 但施钙后对此

状况有显著缓解ꎬ 干物质积累量上升[２４]ꎮ 硼、 钙

等元素的协同毒害会使茶(Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ (Ｌ.)
Ｏ. Ｋｔｚｅ.) 的根系活力以及光合速率降低ꎬ 新梢数

减少并降低对其他元素的吸收[２５]ꎮ 刘桂东等[２６] 研

究发现ꎬ 缺硼条件下ꎬ 纽荷尔脐橙 (Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎ￣
ｓｉｓ ｃｖ. Ｎｅｗｈａｌｌ) 幼苗上部叶螯合态硼含量下降程

度显著高于其他部分ꎬ 原生质体硼差异不明显ꎬ 表

明螯合态硼对响应缺硼症状发挥着关键作用ꎮ 缺硼

时植物叶片伸长和根伸长均受到抑制ꎬ 植株的顶端

优势、 花器官发育、 果实和种子形成也受到抑

制[２７ꎬ ２８]ꎬ 这不仅影响了作物的产量ꎬ 还降低了品

质ꎮ 缺硼条件下增加钙供应会加剧缺硼症状[２９]ꎬ
Ｈｅｒｒｅｒ 等[３０]通过转录分析表明在缺硼条件下钙离

子通道蛋白基因 ＣＮＧＣ１９ꎬ 转运蛋白基因 ＡＣＡ、
ＣＡＸꎬ 钙调素样蛋白基因 ＣＭＬｓ 和 Ｃａ２＋依赖型蛋

白激酶基因 ＣＰＫｓ 表达显著上调ꎬ 影响了胞内钙离

子水平和钙离子的信号转导过程ꎬ 这是 Ｃａ２＋相关

基因响应硼缺乏最有力的证据之一ꎮ 但硼钙互作对

于其他方面的影响ꎬ 如对植物生物量、 根系指标、
生长发育等指标的影响以及产生此现象的机制尚有

待进一步研究ꎮ

２　 硼、 钙引起植物体内生理代谢变化

植物生长状况的变化取决于其内部发生的一系

列生理代谢反应ꎮ 研究表明ꎬ 缺硼或硼毒害都会对

植物的光合作用ꎬ 乙烯、 ＩＡＡ 等激素的代谢ꎬ 代谢

相关酶的活性ꎬ 维管组织分化ꎬ 抗氧化酶系统等代

谢相关活动ꎬ 以及开花响应、 花粉管的生长发育、
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花药形成等生殖生长活动产生显著影响[２３ꎬ ２７ꎬ ３１]ꎮ
Ｃａ２＋在植物应对逆境胁迫ꎬ 酶活性的调控ꎬ 激素代

谢、 光合代谢等植物生命活动中也发挥重要作

用[３２ꎬ ３３]ꎮ 研究发现ꎬ 不同的硼、 钙配施会对葡萄

(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ Ｌ.)叶片叶绿素含量ꎬ ＳＯＤ、 ＰＯＤ、
ＣＡＴ 酶的活性产生显著影响[３４]ꎮ 以下针对近年来

有关作物代谢组学研究取得的部分成果进行总结ꎮ
代谢组学是继基因组学和蛋白质组学之后ꎬ 一

门新兴的“组学”ꎬ 它针对某一生物或细胞在特定

生理时期内所有低分子量代谢产物同时进行定性和

定量分析[３５]ꎮ Ｒｏｅｓｓｎｅｒ 等[３６] 利用代谢组学的方

法研究了耐硼型大麦 (Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ Ｌ. ｃｖ.
‘ Ｓａｈａｒａ’) 和硼敏感型大麦 ( Ｈ. ｖｕｌｇａｒｅ ｃｖ.
‘Ｃｌｉｐｐｅｒ’) 在高硼条件下代谢物的变化ꎬ 通过对

植株根和叶代谢图谱的分析ꎬ 表明 α￣酮戊二酸、
奎宁酸、 糖类、 氨基酸等代谢物的水平与对照相比

均出现显著差异ꎬ 揭示了 ２ 个不同基因型大麦品种

代谢途径上的差异ꎮ Ａｌｖｅｓ 等[３７] 在缺硼条件下对

白羽扇豆 (Ｌｕｐｉｎｕｓ ａｌｂｕｓ Ｌ.) 体内代谢研究时发

现ꎬ 缺硼对植株糖代谢的影响较小ꎬ 而对游离氨基

酸的影响较大ꎬ 可引起天冬氨酸、 脯氨酸、 γ￣氨基

丁酸等逆境响应或信号传递相关物质含量的增加ꎬ
但发现甘氨酸的含量下降ꎮ Ｌｉｕ 等[３８]利用代谢轮廓

(Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐｒｏｆｉｌｅ)分析揭示了缺硼导致脐橙中心

代谢模式改变的作用机制ꎬ 发现硼缺乏时ꎬ 脐橙叶

中积累的物质主要有氨基酸类(脯氨酸、 Ｌ￣鸟氨酸、
赖氨酸)ꎬ 碳水化合物类(葡庚糖酸、 岩藻糖)ꎬ 有

机酸类(延胡索酸、 草酸、 奎宁酸)ꎬ 肌醇和异肌

醇等ꎬ 而氨基酸类(丝氨酸、 天门冬酰胺)ꎬ 有机

酸类(糖酸、 柠檬酸、 琥珀酸、 莽草酸)和植物醇

等物质的积累则减少ꎬ 根和叶中淀粉的积累增

多ꎮ 结果表明中心代谢模式的改变可能是脐橙对

硼缺乏的适应性反应ꎮ 其后ꎬ Ｄｏｎｇ 等[３９] 又研究

了柑橘、 砧木的根和叶对缺硼的不同代谢响应机

理ꎬ 发现叶中可溶性糖的积累可导致磷酸戊糖途径

(Ｐｅｎｔｏｓｅ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｐａｔｈｗａｙꎬ ＰＰＰ) 发生变化ꎬ
氨基酸的生物合成下降ꎻ 根部游离氨基酸增多导致

蛋白质合成减弱、 莽草酸途径的产物发生改变导致

了砧木根部发生畸形ꎬ 这些都是植物应对硼缺乏的

响应ꎬ 研究结果揭示了硼缺乏时根和叶的差异性代

谢响应ꎬ 以及缺硼症状与代谢产物变化之间的

关系ꎮ

迄今ꎬ Ｃａ２＋相关的代谢组学研究开展最深入的

是钙作为第二信使与钙 调 蛋 白 ( Ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎꎬ
ＣａＭ) 之间相关性的研究ꎮ ＣａＭ 为 Ｃａ２＋最重要的

受体之一ꎬ 在一定条件下可以通过构象改变和活性

变化形成 Ｃａ２＋￣ＣａＭ 复合物ꎬ 识别并传递特异的

Ｃａ２＋信号至下游ꎬ 引起细胞形态结构变化、 靶酶构

象发生变化、 磷酸化级联反应、 基因表达调控等化

学反应ꎬ 进而对植物的代谢进行调控[４０ꎬ ４１]ꎮ 随着

研究的深入ꎬ 学者们提出了 ＣａＭ 调节靶蛋白活性

的几种模型ꎬ 即: (１) 自抑制结构域的释放[４２]ꎻ
(２)活性部位的重组[４３]ꎻ (３) 靶蛋白的二聚体

化[４４]ꎮ 随后又明确了 Ｃａ２＋ / ＣａＭ 介导的信号途径

(蛋白的磷酸化和去磷酸化、 基因转录调控、 离子

运输等)ꎬ Ｃａ２＋￣ＣａＭ 与激素代谢、 活性氧代谢之

间的关系[４５]ꎬ 但关于钙离子在植物体内作用的代

谢组学分析鲜有报道ꎮ

３　 植物细胞壁中硼、 钙的交联机制

植物细胞壁中含有大量果胶ꎬ 它们存在于相邻

细胞壁间的胞间层中ꎬ 起着将细胞粘在一起的作

用ꎮ 完整的果胶结构包括: 同型半乳糖醛酸聚糖

(Ｈｏｍｏｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｎꎬ ＨＧ)、 木糖聚半乳糖醛酸

(Ｘｙｌｏｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｎꎬ ＸＧＡ)、 芹半乳糖醛酸 (Ａｐｉｏ￣
ｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｎꎬ ＡＧＡ)、 鼠李半乳糖醛酸Ⅰ (Ｒｈａ￣
ｍｎｏｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｎ Ⅰꎬ ＲＧ Ⅰ̄)和鼠李半乳糖醛酸Ⅱ
(Ｒｈａｍｎｏｇａｌａｃｔｕｒｏｎａｎ Ⅱꎬ ＲＧ Ⅱ̄) [４６]ꎮ 研究表

明ꎬ Ｃａ２＋与 ＨＧ 形成(ＨＧ￣Ｃａ２＋)复合物以及硼酸交

联 ＲＧ Ⅱ̄形成的 ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ 复合物共同作用ꎬ 在维

持细胞壁果胶网络交联和细胞壁稳定性方面发挥重

要作用[８]ꎮ
ＨＧ 在植物的高尔基体合成后分泌到细胞壁ꎬ

是由 α￣Ｄ￣１ꎬ４ 糖苷键连接多聚半乳糖醛酸残基

(Ｇａｌａｃｔｕｒｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬ ＧａｌＡ) 所形成的长链聚合体ꎬ
约占果胶总含量的 ６０％ꎬ 该残基在 Ｃ６羧基位置可

被甲酯化[４７]ꎬ 多达 ８０％的半乳糖残基在分泌前被

甲酯化ꎮ 一般来说ꎬ 高甲基酯化度 (Ｍｅｔｈｙｌ￣ｅｓｔｅｒｉ￣
ｆｉｃａｔｉｏｎꎬ ＤＭ)的果胶分子 (ＤＭ ≥ ５０％) 可以直

接以可溶性固体物的形式形成凝胶ꎬ 而低甲基酯化

度 (ＤＭ < ５０％) 的果胶分子常与二价阳离子 (如
Ｃａ２＋) 一起形成凝胶物[４８]ꎮ ＪＩＭ７ (表征高甲酯化

的 ＨＧ) 和 ＪＩＭ５ (表征低甲酯化的 ＨＧ) 抗体实验

结果表明ꎬ 甲基酯化度在细胞壁这个非常小的空间
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尺度范围内可以发生变化[４９ ]ꎮ “蛋盒”模型常用来

解释 ＨＧ￣Ｃａ２＋的形成ꎬ ＨＧ 分子未甲酯化的半乳糖

醛酸残基 (Ｎｏｎ￣ｍｅｔｈｙｌ￣ｅｓｔｅｒｉｆｉｅｄ ｇａｌａｃｔｕｒｏｎｉｃ ａｃｉｄꎬ
ＮＭ￣ＧａｌＡ) 的 Ｃ６位置带有大量负电荷ꎬ 可与 Ｃａ２＋

结合形成稳定的 Ｃａ２＋￣果胶凝胶物质[５０]ꎬ 这些物质

占据了植物细胞壁果胶总量的 ７０％ꎮ Ｃａ２＋￣果胶网

络通过“结合区” (Ｊｕｎｃｔｉｏｎ ｚｏｎｅｓ)产生ꎬ 而每个

“结合区” 的形成又取决于 Ｃａ２＋与相邻果胶分子

ＮＭ￣ＧａｌＡ 残基的结合数量ꎬ 因此 ＮＭ￣ＧａｌＡ 在

Ｃａ２＋￣果胶网络的形成和稳定方面起重要作用[４８]ꎮ
ＲＧ Ⅱ̄是从生物源中分离出来的唯一含硼多

糖ꎬ 其存在于所有的植物体中ꎬ 结构高度复杂和保

守ꎮ ＲＧ Ⅱ̄在植物细胞壁中普遍存在ꎬ 约占拟南芥

(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌ.) Ｈｅｙｎｈ.)细胞壁聚合物

的 ８％ꎬ 其骨架带有 ４ 个不同侧链 (Ａ ~ Ｄ) 的短

而伸长的 ＨＧꎬ 共有 １２ 种不同的糖残基以超过

２０ 种 方式联系在一起[４９]ꎮ １ 个硼酸分子与 ２ 个

ＲＧ Ⅱ̄分子 Ａ 侧链的糖残基结合形成 ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂꎬ 大

量的 ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ 形成果胶多糖网络[８]ꎮ Ｓｈｉ 等[５１] 的

研究证明ꎬ 果胶网络和 Ｃａ２＋一起通过细胞黏附增

强细胞壁的机械强度ꎬ 对拟南芥种子细胞的生长和

发育起着重要作用ꎮ 但最近有研究表明ꎬ 长期缺硼

(约 ２ 年)条件下ꎬ 某些植物细胞仍能够产生包含

大量单体 ＲＧ Ⅱ̄的物质ꎬ 构成细胞壁的完整组成部

分ꎬ 保证细胞正常活力ꎮ 因此ꎬ ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ 在维持

细胞壁果胶网络稳定性方面的作用不大[５２]ꎬ 但关

于 ｄＲＧ Ⅱ̄̄Ｂ 的作用机制仍需大量工作来证实ꎮ
此外ꎬ 也有一些文章提出了硼、 钙互作的假

说ꎬ 即缺硼触发了钙离子的信号转导途径影响了植

物体某些蛋白的合成从而导致植物体的代谢变化ꎮ
由于阿拉伯半乳聚糖蛋白通常富含羟脯氨酸、 丙氨

酸、 丝氨酸、 苏氨酸及糖基磷脂酰肌醇膜锚ꎬ 可通

过葡萄糖醛酸残基中的羧基结合 Ｃａ２＋作为潜在的

分子内 Ｃａ２＋结合位点ꎬ 因此阿拉伯半乳聚糖蛋白

可能是 Ｃａ２＋信号通路的关键组成部分ꎮ 硼酸可以

通过稳定糖基磷脂酰肌醇锚定到质膜参与阿拉伯糖

半乳聚糖蛋白锚定进而影响 Ｃａ２＋的信号转导ꎬ 但

结果尚未得到验证[５３]ꎮ 硼、 钙在植物体内的存在

关系如图 １ 所示ꎮ

４　 展望

近年来ꎬ 虽然硼、 钙之间关系的研究已取得较

大进展ꎬ 但对其互作的微观机理研究仍然较少ꎮ 随

着作物种植结构的调整ꎬ 肥料使用以及土壤养分的

变化ꎬ 营养元素之间相互关系的研究速度远滞后于

现代农业的发展ꎮ 随着科学技术的日新月异ꎬ 有关

硼、 钙之间关系的研究必将迎来新的发展ꎮ 今后关

于硼、 钙生理方面的研究可以重点关注以下几个方

面ꎮ (１)硼、 钙胁迫可以抑制根系的生长ꎬ 但其中

的抑制机理ꎬ 例如是否因为抑制了细胞壁的生长或
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图 １　 植物细胞壁果胶中硼、 钙交联示意图 (根据 Ｆｕｎａｋａｗａ 和 Ｍｉｗａ[８]以及 Ｃａｆｆａｌｌ 等[５０]修改)
Ｆｉｇ􀆰 １　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ａｎｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｃｒｏｓｓ￣ｌｉｎｋｉｎｇ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｐｅｃｔｉｎ

(ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｆｒｏｍ Ｆｕｎａｋａｗａ ａｎｄ Ｍｉｗａ[８] ａｎｄ Ｃａｆｆａｌｌ ｅｔ ａｌ[４９] )
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分化ꎬ 或是硼、 钙之间的相互作用失衡等原因而导

致ꎬ 学界尚没有统一的结论ꎬ 仍需要进一步探究ꎮ
(２)依据现有代谢组学的技术手段ꎬ 如气相色谱￣
质谱联用仪 (ＧＣ￣ＭＳ)、 液相色谱￣质谱联用仪

(ＬＣ￣ＭＳ)、 气相色谱￣飞行时间质谱(ＧＣ × ＧＣ￣
(ＴＯＦ) ￣ＭＳ)、 精确质量数四级杆￣飞行时间液质联

用系统(ＵＨＰＬＣ￣ＱＴＯＦ / ＭＳ)等分别构建硼、 钙在

植物体内的代谢通路ꎬ 找出他们的共同代谢途径ꎬ
说明硼、 钙代谢在植物体内的联系ꎬ 可为调节植物

体内的营养平衡ꎬ 促进植物体正常生长方面的研究

提供思路ꎮ (３)由于大量的硼、 钙都结合在细胞

壁ꎬ 并在细胞壁发挥生理调控作用ꎬ 因此应加强细

胞壁中硼、 钙作用机制的研究ꎮ
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ｌｉａｒ Ｂ ａｎｄ Ｃａ ｏｎ ｆｒｕｉｔ ｓｕｇａｒ ａｎｄ ｌｅａｆ ｍｉｎｅｒａｌｓ ｉｎ ａｐｐｌｅ[Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｈｉｎａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ ２０１６ꎬ ２１ ( ９):
５７－６７.

[２３] 　 Ｓｈａｈ Ａꎬ Ｗｕ Ｘꎬ Ｕｌｌａｈ Ａꎬ Ｆａｈａｄ Ｓꎬ Ｍｕｈａｍｍａｄ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｏｆ ｂｏｒｏｎ: Ａｌｔｅｒａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｏｘｉ￣
ｄａｔｉｖｅ ｄａｍａｇｅ ａｎｄ ｕｐｔａｋｅ ｂｙ ｃｉｔｒａｎｇｅ ｏｒａｎｇｅ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] .

Ｅｃｏｔｏｘｉｃｏｌ Ｅｎｖｉｒｏｎ Ｓａｆꎬ ２０１７ꎬ １４５(６): ５７５－５８２.
[２４] 　 Ｔｕｒａｎ ＭＡꎬ Ｔａｂａｎ Ｎꎬ Ｔａｂａｎ Ｓ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ ｏｎ ｔｈｅ ａｌ￣

ｌｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ａｎｄ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ａｎｄ ｃａｌ￣
ｃｉｕｍ ｉｎ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｏｆ ｗｈｅａｔ [ Ｊ] . Ｎｏｔｕｌａｅ Ｂｏｔａｎｉｃａｅ Ｈｏｒｔｉ

Ａｇｒｏｂｏｔａｎｉｃｉ Ｃｌｕｊ￣Ｎａｐｏｃａꎬ ２００９ꎬ ３７(２): ９９－１０３.

[２５] 　 姚元涛ꎬ 陶吉寒ꎬ 宋鲁彬ꎬ 田丽丽ꎬ 刘腾飞. 钙、 锰、 铝及与

硼的协同胁迫对茶树的毒害效应[Ｊ] . 植物生理学报ꎬ ２０１５ꎬ

５１(１１): １８６７－１８７２.
Ｙａｏ ＹＴꎬ Ｔａｏ ＪＨꎬ Ｓｏｎｇ ＬＢꎬ Ｔｉａｎ ＬＬꎬ Ｌｉｕ ＴＦ. Ｐｏｉｓｏｎ ｅｆｆｅｃｔｓ
ｏｆ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍꎬ ｍａｎｇａｎｅｓｅꎬ ａｌｕｍｉｎｕｍ

ａｎｄ ｂｏｒｏｎ ｏｎ ｔｅａ ｐｌａｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２０１５ꎬ ５１(１１): １８６７－１８７２.

[２６] 　 刘桂东ꎬ 胡萍ꎬ 张婧卉ꎬ 周高峰ꎬ 曾钰ꎬ 等. 缺硼对脐橙幼苗

硼分配及叶片细胞壁组分硼含量的影响[Ｊ] . 植物营养与肥

料学报ꎬ ２０１８ꎬ ２４(１): １７９－１８６.
Ｌｉｕ ＧＤꎬ Ｈｕ Ｐꎬ Ｚｈａｎｇ ＪＨꎬ Ｚｈｏｕ ＧＦꎬ Ｚｅｎｇ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ

ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｎ ｂｏｒｏｎ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ
ｐａｒｔｓ ａｎｄ ｂｏｒｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｅａｆ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ
ｉｎ ｎａｖｅｌ ｏｒａｎｇｅ ｐｌａｎｔｓ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ

Ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓꎬ ２０１８ꎬ ２４(１): １７９－１８６.
[２７] 　 杨瑞ꎬ 高赛ꎬ 王金金ꎬ 秦岭ꎬ 房克凤. 外源硼和钙对“索邦”

百合花粉萌发和花粉管生长的影响 [ Ｊ] . 电子显微学报ꎬ
２０１４ꎬ ３３(４): ３６８－３７２.
Ｙａｎｇ Ｒꎬ Ｇａｏ Ｓꎬ Ｗａｎｇ ＪＪꎬ Ｑｉｎ Ｌꎬ Ｆａｎｇ ＫＦ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ

ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｂｏｒｏｎ ａｎｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｏｎ ｐｏｌｌｅｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｔｕｂｅ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ Ｌｉｌｉｕｍ ｏｒｉｅｎｔａｌ ‘Ｓｏｒｂｏｎｎｅ’ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｅｌｅｃｔｒｏｎ Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙ Ｓｏｃｉｅｔｙꎬ ２０１４ꎬ ３３(４): ３６８－

３７２.
[２８] 　 姜存仓ꎬ 王运华ꎬ 刘桂东ꎬ 夏颖ꎬ 彭抒昂ꎬ 等. 赣南脐橙叶片

黄化及施硼效应研究[Ｊ] . 植物营养与肥料学报ꎬ ２００９ꎬ １５
(３): ６５６－６６１.
Ｊｉａｎｇ ＣＣꎬ Ｗａｎｇ ＹＨꎬ Ｌｉｕ ＧＤꎬ Ｘｉａ Ｙꎬ Ｐｅｎｇ ＳＡꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｖｅｓ ｅｔｉｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｒｕｉｔ ｆａｌｌｅｎ ｏｆ
Ｎｅｗｈａｌｌ ｎａｖｅｌ ｏｒａｎｇｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒ

Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２００９ꎬ １５(３): ６５６－６６１.
[２９] 　 Ｚｈｏｕ Ｔꎬ Ｈｕａ ＹＰꎬ Ｘｕ ＦＳ. Ｉｎｖｏｌｖｅｍｅｎｔ ｏｆ ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ

ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ Ｃａ２＋ꎬ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｌｏｗ￣

ｂｏｒｏｎ ｉｎ ｒａｐｅｓｅｅｄ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｓｏｉｌꎬ ２０１７ꎬ ４１９
(１－２): ２１９－２３６.

[３０] 　 Ｈｅｒｒｅｒａ ＭＢ. Ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｔｈｅ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ
ｃｙｔｏｓｏｌｉｃ Ｃａ２＋ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｃａ２＋￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｒｏｏｔｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ

２０１３ꎬ ８(１１): ５５－６０.
[３１] 　 徐芳森ꎬ 王运华. 我国作物硼营养与硼肥施用的研究进展

[Ｊ] . 植物营养与肥料学报ꎬ ２０１７ꎬ ２３(６): １５５６－１５６４.
Ｘｕ ＦＳꎬ Ｗａｎｇ ＹＨ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｃｒｏｐ ｂｏｒｏｎ ｎｕ￣
ｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ [ Ｊ ] .

Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒꎬ ２０１７ꎬ ２３ ( ６):
１５５６－１５６４.

[３２] 　 谢玉明ꎬ 易干军ꎬ 张秋明. 钙在果树生理代谢中的作用[Ｊ] .
果树学报ꎬ ２００３ꎬ ２０(５): ３６９－３７３.
Ｘｉｅ ＹＭꎬ Ｙｉ ＧＪꎬ Ｚｈａｎｇ ＱＭ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ ｉｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏ￣

ｇｙ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｃｒｏｐｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｆｒｕｉｔ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２００３ꎬ ２０(５): ３６９－３７３.

[３３] 　 韩配配ꎬ 秦璐ꎬ 李银水ꎬ 廖祥生ꎬ 徐子先ꎬ 等. 不同营养元素

缺乏对甘蓝型油菜苗期生长和根系形态的影响[Ｊ] . 中国油

料作物学报ꎬ ２０１６ꎬ ３８(１): ８８－ ９７.

Ｈａｎ ＰＰꎬ Ｑｉｎ Ｌꎬ Ｌｉ ＹＳꎬ Ｌｉａｏ ＸＳꎬ Ｘｕ ＺＸꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏ￣
ｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｒａｐｅｓｅｅｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ (Ｂｒａｓｓｉｃａ ｎａｐｕｓ

Ｌ.)[Ｊ] . Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｏｉｌ Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１６ꎬ ３８
(１): ８８－９７.

[３４] 　 杨阳ꎬ 尹向田ꎬ 韩晓梅ꎬ 王咏梅ꎬ 吴新颖ꎬ 等. 叶面喷施硼钙
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营养对葡萄叶片生理生化特性的影响[Ｊ] . 北方园艺ꎬ ２０１７

(２２): ２５－３１.

Ｙａｎｇ Ｙꎬ Ｙｉｎ ＸＴꎬ Ｈａｎ ＸＭꎬ Ｗａｎｇ ＹＭꎬ Ｗｕ ＸＹꎬ ｅｔ ａｌ.

Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｆｏｌｉａｒ ｂｏｒｏｎ ａｎｄ ｃａｌｃｉｕｍ ｓｐｒａｙｉｎｇ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉ￣

ｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｇｒａｐｅ ｌｅａｆ [ Ｊ ] .

Ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２０１７(２２): ２５－３１.

[３５] 　 任向楠ꎬ 梁琼麟. 基于质谱分析的代谢组学研究进展[Ｊ] . 分

析测试学报ꎬ ２０１７ꎬ ３６(２): １６１－１６９.

Ｒｅｎ ＸＮꎬ Ｌｉａｎｇ ＱＬ. Ａｄｖａｎｃｅ ｉｎ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ

ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔａｌ Ａｎａｌｙｓｉｓꎬ

２０１７ꎬ ３６ (２): １６１－１６９.

[３６] 　 Ｒｏｅｓｓｎｅｒ Ｕꎬ Ｐａｔｔｅｒｓｏｎ ＪＨꎬ Ｆｏｒｂｅｓ ＭＧꎬ Ｆｉｎｃｈｅｒ ＧＢꎬ Ｌａｎ￣

ｇｒｉｄｇｅ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｎ ｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｔｏｘｉｃｉｔｙ ｉｎ ｂａｒｌｅｙ

ｕｓｉｎｇ ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ ２００６ꎬ １４２: １０８７－

１１０１.

[３７] 　 Ａｌｖｅｓ Ｍꎬ Ｃｈｉｃａｕ Ｐꎬ Ｍａｔｉａｓ Ｈꎬ Ｐａｓｓａｒｉｎｈｏ Ｊꎬ Ｐｉｎｈｅｉｒｏ Ｃꎬ

ｅｔ ａｌ. Ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ａｌｔｅｒｅｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｐｒｏ￣

ｆｉｌｅｓ ｉｎ Ｌｕｐｉｎｕｓ ａｌｂｕｓ ｏｒｇａｎｓ ａｓ ａ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎ￣

ｃｙ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１１ꎬ １４２: ２２４－２３２.

[３８] 　 Ｌｉｕ ＧＤꎬ Ｄｏｎｇ ＸＣꎬ Ｌｉｕ ＬＣꎬ Ｗｕ ＬＳꎬ Ｐｅｎｇ ＳＡꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｅｔａ￣

ｂｏｌｉｃ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｓ ａｌｔｅｒｅｄ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｃｅｎｔｒａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ

ｉｎ ｎａｖｅｌ ｏｒａｎｇｅ ｐｌａｎｔｓ ａｓ ａ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ[Ｊ] .

Ｐｈｙｓｉｏｌ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１５ꎬ １５３(４): ５１３－２４.

[３９] 　 Ｄｏｎｇ ＸＣꎬ Ｌｉｕ ＧＤꎬ Ｗｕ ＸＷꎬ Ｌｕ ＸＰꎬ Ｙａｎ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｐａｔｈｗａｙ ｗｉｔｈ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ

ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｔ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ｓｔａｇｅ ｏｆ

ｃｉｔｒｕｓ ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ ｇｒｏｗｔｈ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２０１６ꎬ

１０８: １２１－１３１.

[４０] 　 左娜ꎬ 陈洁ꎬ 吕莹果. 植物钙调素及其结合蛋白的结构生物
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