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植物必需的 7种微量元素中,植物缺硼最为普遍,因而引起人们的广泛关注。半个多世纪以来,学者

们对硼的生理功能和硼肥应用进行了广泛的研究,为农业生产作出了重大贡献。但由于硼元素的特殊

性,至今对硼在植物体内的存在形式和基本生理功能仍不十分清楚。

不同植物的缺硼症状尽管各不相同,但一个显著的共同特征就是根尖和茎尖的伸长首先受到抑制。

顶端生长依赖于细胞分裂和细胞伸长,由此可见,硼必然首先影响分生组织的细胞分裂和细胞伸长。

硼对细胞分裂的影响已进行了大量的研究。W h itt ington〔1〕曾报道缺硼减少大豆有丝分裂的细胞个

数。Cohen 等〔2〕用放射自显影响证明,完整的南瓜根尖中,缺硼早期有丝分裂完全停止。缺硼对 RNA 代

谢的影响也已得到充分证明。Robertson 等〔3〕用32P 研究指出,缺硼影响RNA 的合成,且在缺硼溶液中添

加RNA 后,植物的缺硼症状即可消失。但用完整的蕃茄幼苗所做的试验表明,虽然缺硼早期顶端分生组

织细胞分裂停止,但形成层和侧生原基的发生并不受抑制〔4〕。H em berg〔5〕也证明,硼是不定根生长必需

的元素,并不是侧生原基形成所必需的元素。离体培养的棉花胚珠,缺硼反而促进愈伤组织的形成,抑制

纤维的生长〔6〕,显微观察发现缺硼组织的细胞数目并不减少〔7, 8〕。因而,硼可能不是细胞有丝分裂所必需

的。Cohen 等〔2〕认为:缺硼后有丝分裂活性的降低或停止,可能是由于缺硼抑制了有丝分裂后细胞的生

长所致,而不是抑制了有丝分裂本身。但根尖细胞有丝分裂的停止显然是缺硼的早期症状之一,因此,应

对此作进一步的研究,才能确定硼是否为细胞有丝分裂所必需。

硼对细胞延伸生长的影响已得到充分证明。将蕃茄幼苗转移到缺硼培养液中, 6 h 根尖的伸长即停

止〔9〕。向日葵幼苗转移到缺硼培养液中, 3 h 根尖的伸长就受到明显抑制,且恢复供硼后,根尖立即恢复

伸长〔10〕。根尖伸长对硼如此迅速的反应很难用硼仅影响细胞有丝分裂来解释,说明硼与细胞伸长有更
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直接的关系。

植物细胞壁作为界定细胞形状、调节细胞生长的一种活性细胞组分,在细胞分裂和伸长中均有非常

重要的作用。研究表明,植物体内的硼绝大部分是以硼酸盐多糖络合物的形式和细胞壁结合在一起〔11〕。

显微观察发现,缺硼首先出现的症状就是细胞壁结构不正常〔9, 10〕。Jenk in 等〔12〕发现,在溶去了细胞壁后,

大麦耐高硼的基因就不再表达。而且硼对所有的维管植物是必需的矿质元素,但真菌和动物并不需要

硼,也说明硼的生理功能主要是细胞外的。因而,研究硼与细胞壁结构及其代谢的关系,将有助于揭示硼

在植物体内的基本生理功能。

1　硼对细胞壁多糖生物合成的影响

　　1) 杨玉华,吴礼树,王运华,曹享云。硼营养对甘兰型油菜不同品种细胞壁硼含量的影响 (待发表)。

细胞延伸生长时,细胞壁各组分也会发生相应的变化。一般来说,细胞壁中的纤维素和半纤维素含

量上升,果胶含量下降〔13〕。但在缺硼条件下,这些变化遭到破坏。缺硼组织中细胞壁物质总量显著增

加〔4, 14～ 17〕。尽管缺硼根系的鲜重显著降低,细胞壁的量却未降低,还稍有升高〔15〕。作者待发现的研究结

果1)也证明,缺硼时,油菜根系和上部茎、叶中的细胞壁提取率均升高。这可能与缺硼时细胞延伸生长受

阻,细胞壁增厚有关。

细胞壁组分在缺硼时也发生改变。离体培养的棉花胚珠,缺硼时抑制纤维素的合成〔6, 18〕。离体培养

的胡萝卜细胞,缺硼使 Β(1→4)葡聚糖的合成下降,纤维素含量降低〔19〕,而 Β(1→3)葡聚糖的含量上升,

胼胝质积累〔18, 20〕。油棕〔21〕和蕃茄〔15〕幼苗根系,缺硼使果胶和半纤维素含量增加,纤维素含量有所下降。

进一步的研究结果表明,缺硼对细胞壁多糖生物合成的抑制可能不是生长受阻的最初原因。缺硼时

细胞壁组分变化的幅度,即使在细胞壁超微结构已发生显著改变时,不同研究者得出的结果也不一致。

A ugsten 等〔22〕用放射性同位素示踪发现,缺硼对细胞壁前体物质结合到新细胞壁中的抑制作用并不具

有普遍性。组织培养的烟草薄壁细胞,缺硼使细胞壁物质总量增加近 1倍时,纤维素和果胶的比例基本

不变〔16〕。对胡萝卜培养细胞的细胞壁多糖成分分析结果也表明,缺硼时,只有甘露糖ö葡萄糖的比例有

所增加,其余单糖的比例保持不变〔19〕。Kouch i等〔15〕和 Yam anouch i〔23〕的研究结果显示,细胞壁组分的变

化量很小,不足以引起分生组织生长的迅速停止。缺硼时细胞壁组分发生变化的时间也较晚。Go ldbach

等〔19〕用14C 标记的葡萄糖研究分别缺硼 2 d和 5 d 对胡萝卜培养细胞细胞壁纤维素合成的影响,结果发

现,缺硼 2 d, 14C 在细胞壁各组分间的分配与正常供硼差异不显著, 14C 结合到细胞壁多糖中的总量有所

上升,缺硼 5 d, 14C 结合到纤维素中的量才显著下降。这一结论与缺硼数小时内细胞壁即增厚〔24〕的现象

不相符合。

2　硼对细胞壁结构及其物理性质的影响

Skok〔25〕曾假设:硼并不参与植物体内的新陈代谢,而与结构单元的形成或框架的建立有关,只有在

获得足够的硼以形成正常的胞壁结构时,才能进行生长。如果这一假设正确,那么细胞中的硼就可能大

部分和细胞壁结合在一起。研究表明,细胞内有 60%～ 98%的硼和细胞壁结合在一起〔26～ 29〕。且细胞内硼

的分配强烈依赖硼的丰缺,缺硼时胞壁中的硼占细胞全硼量从 64%上升到 97% ; 缺硼可使原生质中的

硼浓度下降到接近于零,而细胞壁中的硼浓度下降到一定程度后就不再降低〔27〕。电镜观察发现,缺硼使

蕃茄根尖细胞壁结构发生显著改变时,膜系统和细胞基质并不发生降解〔15〕; 即使在原生质硼浓度已降

至极低水平时,缺硼组织至少在一个星期内保持绿色。这说明,极低浓度的硼可满足原生质的需要〔27〕。

T easdale等〔30〕用组织培养法研究硼、钙、镁的相互关系时发现,培养基中适量的甘露糖醇加剧缺硼症状,

因甘露糖醇和硼形成了稳定的络合物,使其不能被吸收利用,而高浓度的甘露糖醇 (或其它糖类)反而减
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缓缺硼症状; 他们认为这是因高浓度的甘露糖醇提供了足够的渗透压来支持因缺硼而机械强度减弱的

细胞壁所致,间接地证明了硼的生理功能主要表现在细胞壁的物理结构和物理性质上。硼作为细胞壁结

构成分的假设能很好地解释硼的再利用率低,必需在整个生育期供硼的事实。

硼对细胞壁结构的影响已得到充分证明,根尖在几小时内,花粉管在几分钟内就能看到缺硼现象,

特征就是细胞壁不正常〔24〕。缺硼使细胞壁增厚,中层紊乱〔14, 15, 31～ 34〕。这些现象在细胞壁的纵向上最明

显〔15, 27, 35〕。缺硼细胞初生壁不光滑,上面有与细胞壁物质混合的泡状聚集物在壁上不规则沉淀,形成锯

齿状的结构〔14〕。

缺硼细胞的物理性质也发生改变。细胞的机械强度和塑性伸展能力降低,细胞壁硬化〔27〕。因而缺硼

组织特别脆,容易折断。无弹性的细胞壁不能承受正常的细胞延伸生长,因而导致细胞伸长的迅速抑制。

普遍认为,果胶在细胞壁的塑性伸展能力上起关键作用〔36〕,果胶组分及其组成的变化与细胞壁松驰密

切相关〔13〕。

目前的研究结果表明, 硼在细胞壁上通过和果胶相结合影响细胞壁的物理结构和物理性质。

L oom is〔24〕曾提出硼在细胞壁中的作用模式: 硼通过与果胶形成硼酸盐2酯的交联在延伸细胞壁的物理
结构中起作用。依赖于 pH 的硼酸盐2酯键的快速解离和形成为维持细胞连续生长所必需的细胞强度提
供了保证,从而控制伸展细胞壁延伸〔27, 30〕。果胶多糖中含有大量的顺式多羟基结构,为硼酸根的结合提

供了可能。缺硼时,细胞内高尔基体的体积、密度和结构均发生改变〔14, 15〕,高尔基体负责从细胞质中运输

细胞壁物质到细胞壁,研究表明,与高尔基体分泌有关的物质是果胶和半纤维素〔37〕。果胶是中层和初生

细胞壁的主要成分。用电镜观察缺硼的向日葵〔14, 31, 34〕和蕃茄〔15〕组织,均发现细胞壁的增厚和中层紊乱

度的增加相联系。缺硼症状首先出现在分生组织中,分生组织的特点就是只有初生细胞壁的合成和伸展。

硼在细胞壁各组分间的分配也支持L oom is的模式。Yam anouch i〔29〕证明在 52种高等植物中,不溶

于水但溶于 015 mo löL HC l的硼与不溶于水和草酸盐但溶于 015 mo löL HC l的果胶多糖有显著的相关

性。H u〔27〕用化学和酶分组的方法证明,南瓜叶和烟草培养细胞中,有约 70%的细胞壁硼和果胶结合在

一起。Yam auch i等〔38〕用果胶酶处理蕃茄叶片得到了硼2多糖复合物。M atoh 等〔39〕从小萝卜根细胞壁中

分离出一种类似果胶的硼2多糖复合物,约有 80%的细胞壁硼和该复合物以四价的 1∶2硼酸根2二元醇
的结构牢固地结合在一起。后来证明,该复合物为二分子H 3BO 3联接的 2条单链的鼠李半乳糖醛酸聚糖

2Ê (R G2Ê )〔40～ 43〕,该复合物是果胶长链中的一段〔44〕,它对双子叶植物和非禾本科单子叶植物细胞壁中

果胶基质的共价交联起重要作用〔41〕。目前,已在十字花科、豆科、禾本科等 7个科 24种高等植物中发现

了R G2Ê〔45〕。Yam auch i〔38〕的研究表明,硼、钙均和细胞壁中的果胶结合在一起,对稳定中层的结构起重

要作用,缺硼降低钙和果胶的结合量,果胶的结构也发生改变。T easdale等〔30〕认为硼、钙在细胞内结合

在同一分子的不同结合位点上,该受体分子只有在同时结合钙、硼后才能被活化。Pellerin〔43〕已证明钙离

子也是R G2Ê的组分之一。因此钙硼共同作用维持细胞壁的稳定性〔24, 32〕。硼和细胞壁中果胶相结合的观

点也很好地解释了不同植物对硼的不同需要量。双子叶植物初生细胞壁中含有约 1ö3的果胶,而单子叶

植物果胶含量很少。因而双子叶植物的需硼量显著高于单子叶植物。同一植物中,品种间的需硼量与其

细胞壁中果胶的相对含量密切相关〔27〕。

2) 杨玉华,吴礼树,王运华,曹享云。硼营养对甘兰型油菜不同品种细胞壁过氧化物酶和 IAA 氧化酶活性的影响

(待发表)。

3　硼对细胞壁酶活性的影响

细胞壁酶具有催化细胞壁各组分的加工、聚合和解聚等功能,对细胞壁网络结构的形成有主要作

用。缺硼对组织水平酶活性的影响研究较多〔46, 47〕,但对细胞壁酶活性的影响研究较少。作者待发表的研

究结果2)表明,缺硼时,油菜根系和上部茎细胞壁中的过氧化物酶 (POD )活性明显升高。细胞壁中过氧化
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物酶的主要功能之一是催化细胞壁中的结构蛋白、半纤维素和果胶的交联,从而降低细胞壁的延伸性,

控制细胞的生长速度。缺硼条件下,细胞壁的硬化可能与过氧化物酶活性的升高有关。

缺硼时,油菜根系和上部茎细胞壁中的 IAA 氧化酶活性也有所升高2)。POD 和 IAA 氧化酶能共同

调节内源 IAA 的含量。 IAA 在诱导细胞壁的松驰、控制细胞的延伸生长上有重要作用。Bahnsack〔48〕发

现,根尖的伸长和 IAA 氧化酶活性对缺硼和再供硼有很相似的反应,中断供硼 6～ 12 h,根内 IAA 氧化

酶的活性迅速提高,再供硼时, IAA 氧化酶活性立即下降,但它们对缺硼反应在时间上却有明显不同,在

IAA 氧化酶活性提高前 3 h,伸长生长已受抑制。因此可见, IAA 氧化酶活性的变化可能是缺硼的次生

反应。

4　小结

总之,目前的研究结果显示,缺硼对植物细胞壁的影响主要表现在细胞壁结构的完整性上。硼通过

与鼠李半乳糖醛酸聚糖2Ê (R G2Ê )形成B 2R G2Ê复合物在细胞壁果胶网络的形成上起重要作用。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。但这仍不能完全解释缺硼时根尖

和花粉管伸长的迅速抑制。因而,缺硼时细胞壁结构的改变是否导致其它代谢功能的改变,如酶活性、细

胞膜的完整性和功能等,将是今后研究的重点。
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