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摘要：缺硼会引起作物的生理紊乱，进而影响其农艺性状，最终严重影响作物的产量和品质。相比于一些单子叶

或谷类作物，油菜对硼的需求量更大。因此，笔者综述了油菜硼转运通道和转运蛋白的一些功能及其研究进展，

同时探讨了其与氮营养、糖类和耐盐性之间的关系。然而油菜对硼的利用效率及关键候选基因尚未得到明确阐释，

未来需要进一步探讨其机制，并开发出更高效的硼利用油菜品种。 
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Abstract: Boron deficiency causes physiological disorders in crops, thereby affecting their agronomic traits and 

ultimately significantly reducing crop yield and quality. Compared to some monocotyledonous or cereal crops, oilseed 

rape has a higher demand for boron. Therefore, this paper reviews the functions and research progress of boron transport 

channels and transporters in oilseed rape, as well as their relationships with nitrogen nutrition, carbohydrates, and salt 

tolerance. However, the boron utilization efficiency and key candidate genes in oilseed rape have not yet been clearly 

elucidated. Further investigation of the underlying mechanisms and the development of oilseed rape varieties with 

improved boron-use efficiency are warranted. 
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硼(B)是自然界中分布广泛但不均匀的一种类

金属元素[1]，1923年，硼被确认为高等植物正常生

长发育所不可或缺的微量营养元素[2–3]。研究发现，

硼以一些糖类的束缚态或半束缚态以及硼酸分子

的游离态形式存在于植物中[2,4]。相关研究[2,5]显示，

硼与植株许多重要的生理过程密切相关，从而影响

植物的产量、品质等农艺性状，如细胞壁的合成和

结构整合以及细胞膜的结构稳定和功能完整等。适

量的硼供应能够改善植物花器官和果实发育，避免

植物不结实和促进顶端优势，并缓解镉、铝和盐等

非生物胁迫对作物的危害[1,6]。 
油菜(Brassica napus)是一种在世界范围内广泛
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种植的十字花科(Brassicaceae)芸薹属(Brassica)植

物，被用作榨取菜籽油、动物饲料和生物燃料等[7–8]。

《诗经》记载“采葑采菲，无以下体”，而《夏小正》

有“正月采芸，二月荣芸”的说法，可见油菜在我国

的栽培应用历史最早可追溯到春秋战国至两汉时

期[9]。据统计，与花生油、芝麻油等我国其他油料

作物的产油量相比，菜籽油所占比例达55%以上[7]。

除氮磷钾等大量营养元素外，油菜对微量营养元素

硼的需求量也很大，缺硼会导致“花而不实”等敏感

症状[6,10–11]。研究表明，全球每年的施硼面积约为

1.5亿hm2[12]。而油菜作为十字花科植物，相比于单

子叶和谷类植物对硼的需求量更大，且不同油菜品

种或基因型对硼的吸收效率存在较大差异[1]。因此，

了解油菜对硼吸收和利用的分子机制是提升硼利

用效率(BUE)的重要途径。 
不同于其他微量元素，硼在土壤中具有很强的

流动性，同时也是植物最不可或缺的一类微量营养

元素[13–14]。其在土壤中以硼酸[B(OH)3]和四羟基硼酸

盐[B(OH)4]–的形式存在，受pH的影响较大[13]。植物

以细胞膜为介质吸收[B(OH)3]，然后通过一些特定的

转运蛋白输出[B(OH)4]–[13]。研究[15–17]表明，植物对

硼的吸收和转运主要依赖于类结瘤素26膜内在蛋白

(NIPs)和硼转运蛋白(BORs)两大家族构成的转运系

统。然而，对NIPs和BORs基因家族的研究，目前主

要集中在模式植物拟南芥和水稻上，在油菜方面的

研究较少。因此，笔者对油菜中NIPs和BORs的相关

研究报道进行归纳与总结，旨在为油菜硼高效利用

和一些关键候选基因的筛选提供参考。 

1 油菜根系对硼的吸收和转运 

1.1 根系对硼的吸收 

硼是植物生长的必需矿质元素，缺硼或硼过量

会导致植物体镉(Cd)等有害重金属的积累及产生细

胞毒性。因此，为了避免硼缺乏或过量造成的不利

影响，植物进化出了一套硼运输系统进行调控以维

持其平衡[18–19](图1)。这套硼运输系统的基本过程包

括硼酸在脂质双分子层上的被动扩散、通过硼酸通

道促进硼酸扩散以及通过BORs硼酸盐转运体输出

由细胞质中的硼酸形成的硼酸盐[19]。根系吸收和运

输硼的过程与多次穿膜运动有关，是一个较为复杂

的被动非代谢过程[20–21]。早期的研究发现，高等植

物对硼的吸收具有双重机制：当硼在环境中的浓度

较高时，木质部会积累大量硼元素，这可能是一种

被动的吸收过程；而当环境中的硼浓度较低时，会

诱导植物产生一个高亲和力的硼转运系统[22]。然

而，诸多研究显示，单一条件下的外部硼浓度对油

菜 根 系 硼 吸 收 能 力 的 影 响 微 乎 其 微 。 例 如 ，

CHOWDHURY等[23]的研究表明，外源NH4+的添加

可以提高一些转运和通道蛋白的活性，从而促进油

菜根系对硼的吸收和运输，但这些转运和通道蛋白

受外界硼浓度影响较小；MASOOD等[24]的研究表

明，在高硼或低硼浓度条件下，低pH有利于油菜根

和芽对硼的富集，但根系吸收硼不受外界硼浓度的

影响。 

 
图1 油菜的硼运输系统 

Fig. 1 The boron transport system of oilseed rape  
植物主要从质膜上的通道吸收硼，同时通过一

些特定的转运蛋白外排硼[13]。在拟南芥和水稻中，

来自NIPs家族的硼转运通道和来自BORs家族的硼

转运蛋白介导了根对硼的吸收[15–17]。NIPs家族已被

确定为植物在缺硼条件下的硼酸转运通道蛋白，其

主要的家族成员NIP5;1对硼的吸收和植物的发育起

关键作用。在甘蓝型油菜根中鉴定到了2个重要的

NIP5;1 同 源 基 因 BnaA2.NIP5;1 和 BnaA3.NIP5;1 。

BnaA2.NIP5;1主要在表皮细胞中表达，是硼从根部

转运到芽部不可或缺的基因；而BnaA3.NIP5;1在低

硼条件下特异表达[13,25]。BORs在植物细胞中具有硼

运输功能，其家族成员数量在不同植物中存在明显

差异，在甘蓝型油菜的基因组中共发现了约20个成

员[13,26]。其中，BOR1最早在拟南芥中被发现并鉴定，

是维持硼在植物体内正常转运和分配的必需因子。
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作为BOR1的同源物，BnaC4.BOR1;1c主要定位于甘

蓝型油菜的根和芽上，在硼供应不足的情况下，会

优先将其转运到亟需硼的叶和花器官中，对油菜的

整个发育时期具有重要的生理影响[13,27]。 

1.2 根到茎的硼运输 

植物将硼等营养元素从根部运输到木质部的

过程需要经过2次以上的跨膜运输，其跨膜运输的

途径主要有2种，一种是自由扩散，另一种是借助

通道蛋白运输。根吸收硼后，以木质部中的通道为

介质，将硼从根部运输到茎部[28]。在拟南芥中，不

同硼浓度条件导致bor1-1突变体的茎和木质部中硼

含量存在很大差异，表明与之相关的硼转运蛋白在

这一过程中发挥了作用[28]。在油菜的根系中也观察

到了类似的结果，即外界硼浓度的变化可能会影响

硼从根系向木质部的运输[12]。研究[29]显示，BOR
转运蛋白家族基因BnaC4.BOR2在甘蓝型油菜的不

同器官中均有较高的转录活性，对该基因进行敲除

后，根和木质部中的硼含量显著降低；且野生型植

株中，该基因在外界硼浓度较低的情况下能够激活

其转运活性，进而改变叶、茎等不同器官中的硼含

量。RTE是玉米中一个控制表型的关键基因，其功

能缺失突变体rte的花序大面积不育，且与烂穗相

关[30]。RTE与BOR1基因同源，主要在玉米营养组织

和生殖组织木质部周围的细胞中表达，调控硼的外

排[28,30]。RTE在油菜中是否表达目前尚不清楚，但

其编码产物可能是一个新的植物硼转运蛋白。 

2 油菜硼营养高效利用的分子调控网络与

协同机制 

2.1 油菜硼通道和转运蛋白的家族成员及转录调控 

NIPs起源于古老的陆生植物，在高等植物中参

与了硼等类金属元素的吸收、转运和排出[15]。NIPs
作为主要内在蛋白(MIPs)超家族成员之一，与质膜

内在蛋白(PIPs)、液泡膜内在蛋白(TIPs)和小分子碱

性内在蛋白(SIPs)共同构成了MIPs的四大亚家族[15–16]。

在油菜的基因组中发现了许多NIPs基因家族成员。

例如，NIP5;1对油菜根部吸收硼元素起到关键作

用，而BnaA03. NIP5;1与硼的高效利用密切相关[31]。

BnaA03.NIP5;1与拟南芥硼通道蛋白基因AtNIP5;1
的同源性接近93%，该基因编码的蛋白在油菜缺硼

状态下可以改善根尖的硼吸收，正向调控根系的生

长发育，并提高油菜籽粒的饱满度[31]。早期在拟南

芥中发现并鉴定的BOR1在植物体内主要与一些

NIPs基因家族成员协作完成硼元素的吸收和转运。

在甘蓝型油菜中，其主效基因为BnaC04.BOR1s[16,31]。

相关研究 [32]已经证实，高等植物硼转运NIPs和

BORs基因家族分别负责介导硼酸吸收和硼酸盐输

出。NIPs最早在大豆中被发现，是高等植物中首次

被定义的水通道蛋白，能够保护植物使其免受外界

环境的损害[33–34]。NIPs主要存在于植物中，对硼酸

等小分子物质具有广泛的运输活性。在番茄的基因

组中，发现了12种NIPs，其中半数被证实参与硼酸

转运，且能够正向调控花粉发育[35]。在油菜的基因

组中，何明亮[36]研究发现，BnaA3.NIP5;1在甘蓝型

油菜中特异表达于根尖，与低硼耐受和硼的吸收相

关，正向调节了根系的生长发育，其相对表达量直

接影响油菜苗期的主根长和成熟期的籽粒饱满度；

XIA等[37]对甘蓝型油菜BnNIP7;1的结构和序列进

行了分析，结果证明其与硼的吸收和转运过程有

关。BORs家族具有与阴离子转运蛋白相似的结构，

其同源物可能是由植物细胞负膜电位驱动的硼酸

盐阴离子单转运体。在拟南芥的基因组中发现了7
个编码BORs转运蛋白的基因，其家族成员AtBOR1
编码的蛋白极性定位于细胞膜上，与硼的外排相

关，能够保证植物的正常生长发育，在泛素化修饰

后 可 以 使 植 物 避 免 硼 毒 害 [19–20] 。 OsBOR1 和

BnaC4.BOR1;1c编码植物在缺硼条件下的硼转运蛋

白，在油菜中被认定为AtBOR1的同源基因[19]。其

中，BnaC4.BOR1;1c主要在油菜缺硼状态下被激活

表达并定位于细胞膜上，与AtBOR1的氨基酸序列同

源性达到90%；BnaC4.BOR1;1c在油菜的地上和地

下部均有表达，显著影响油菜的开花结实，利用

RNAi技术创建的RNAi株系表现出了明显的“花而

不实”的缺硼症状[38]。 
植物中的硼主要积累在细胞壁中，缺硼会诱导

许多基因的转录调控，并使一些硼转运蛋白得到激

活和上调[39]。在模式植物拟南芥中，低硼会强烈激

活AtNIP5;1并促进硼元素的吸收，使其成为拟南芥

响应低硼胁迫的主要转运通道蛋白[40]。在一些作物

中，NIP5;1、Cla.NIP5;1、Cla.NIP6;1和DTE1的表

达量在低硼胁迫后均明显上调[41–43]。NIP5;1对硼缺

乏条件下的硼吸收和植物的生长发育至关重要，其
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许多家族成员已在不同植物中被报道参与硼稳态调

节[41–42]。其中，在油菜中，低硼处理使BnaNIP5;1
的表达上调[44]。上述这些研究[39–44]结果表明，许多

硼转运通道和转运蛋白在不同植物遭受缺硼胁迫

时具有至关重要且相似的作用。此外，不同硼转运

通道或转运蛋白在油菜的不同器官和功能表达上

也 存 在 一 定 差 异 。 例 如 ， BnaA3.NIP5;1 和

BnaA2.NIP5;1主要在油菜根尖和根毛区等部位表

达，在缺硼条件下，这些基因被激活后，能提升根

尖分生区细胞吸收硼的能力和植株硼营养的吸收

和转运效率[45]。当环境中存在其他矿物元素时，硼

会与其发生协同作用，除了明显影响植物的一些生

理生化过程外，还会诱导一系列转录调控。研究[13]

表明：硼缺乏在短期内会影响拟南芥细胞质中的

Ca2+水平，上调MYB蛋白家族成员的表达并降低

bZIP蛋白家族成员的表达，进而影响植物的生长发

育；高硼状态下小麦细胞壁中Ca浓度下降，而硼或

Ca的浓度会直接影响植株的营养状况或其他营养

元素的含量；除了Ca以外，硼与其他矿物元素，如

氮(N)、铝(Al)和铁(Fe)等的协同作用已在蚕豆(Vicia 
faba) 、 枳 (Poncirus trifoliata) 和 番 茄 (Solanum 
lycopersicum)等作物中被观察到；在油菜中，硼和

氮(N)的协同作用除了可以提升叶绿素含量外，还能

有效缓解硼过量引发的毒性；而硼和磷(P)的协同作

用则提高了油菜的光合速率，并能够更好地调节P
的吸收。然而，油菜中硼和其他矿物元素协同作用

的转录调控机制至今尚不清晰。 

2.2 硼和氮的协调 

氮对作物的产量形成、品质提升及各项农艺性

状和生理代谢过程具有关键作用，据统计，近半个

世纪以来，氮肥的施用已使作物的产量提升了约  
3倍[46]。其中，硼氮互作被认为更有利于改善作物

的农艺性状[46–47]。硝酸盐是植物从环境中吸收利用

的主要氮源之一，硼浓度的变化会显著影响硝酸盐

还原酶的活性[48–49]。早期的研究[50]指出，硝酸盐还

原酶的活性与植物硝酸盐同化速率、作物产量和蛋

白质含量紧密相关，因此，硝酸盐还原酶在植物的

氮代谢方面起关键作用，能够评估植物氮状况的健

康程度。KASTORI等[49]研究表明，向日葵缺硼会

阻碍核酸和蛋白质代谢，抑制硝酸盐还原酶的活

性，并在很大程度上影响植株不同部位的氮含量。

植物根系对氮素的吸收主要由硝酸盐转运蛋白介

导，其机制复杂，简要而言，就是在多种酶的作用

下将植株吸收的NO3–还原为NH4+，并进一步合成为

多种氨基酸的过程[51–52]。对烟草的研究[53]发现，缺

硼降低了硝酸盐转运蛋白的活性，从而直接抑制了

植株对氮素的吸收。这说明外源硼的添加在一定程

度上能够介导植株对氮素的吸收。随后PMA2转录

水平、H+-ATP酶和谷氨酰胺合成酶活性等与氮吸收

和同化相关的关键下游指标的降低也验证了硼在

调控氮素吸收中的重要作用[53]。此外，BOLANOS
等[54]研究发现，缺硼对豆科植物的根瘤数量、根瘤

发育和固氮酶活性均能造成不利影响，进而降低其

固氮能力。这可能与缺硼后根瘤菌对细胞和组织的

侵袭能力受到高度抑制有关[55]。多项研究[18,56]表

明，在油菜中，施硼能够改善其氮营养吸收和蛋白

质合成效率，然而单一施用氮肥会导致植株对硼的

吸收能力降低，进而引发油菜一系列的缺硼症状，

其典型表现为花蕾干枯、荚果少和籽粒产量低等。

这可能与缺硼阻碍了植物细胞分裂素和细胞生长

素等植物激素的合成并降低了叶片光合速率等因

素有关[57]。作为双子叶植物，油菜对硼的需求量更

大，在作物对氮营养的需求越来越高的背景下，探

讨油菜的硼氮互作对改良其农艺性状具有重要意

义[56,58]。对油菜硼氮互作的研究始于20世纪，相关

研究[50,56,59]结果显示，硼氮互作可以提高硝酸盐还

原酶活性、叶片净光合速率、蛋白质含量以及一些

对人体有益的营养成分含量，同时改善植株的株高

和有效角果数等农艺性状，并提高产量。这支持了

早期研究[60–61]中发现的硼显著影响植物生理过程

和硼氮互作正向调控作物品质的结论。 

2.3 硼和糖运输的协调 

碳水化合物主要来源于植物的光合作用，包括

直接影响植物生长的单糖、二糖和多糖等[62]。有研

究[63–64]显示，一定浓度范围的硼与作物的碳水化合

物合成、转化及运输密切相关，并能改变其含糖量。

廉华等[65]的研究表明，适宜的硼浓度能够改善马铃

薯苗期的农艺性状，并显著提高叶片中蔗糖、还原

糖含量及两类关键糖代谢酶(蔗糖转化酶和蔗糖磷

酸合成酶)的活性；马琦琦等[66]对藜麦的研究则表

明，不同硼浓度显著影响了藜麦不同生长期的可溶

性糖及维生素E等营养成分的含量。硼主要富集在
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植物体的细胞壁中，且随着植物的生长发育从叶片

逐渐向果实中汇集[67]。硼对植物光合速率的促进作

用以及其对糖类的合成和运输作用证实植物叶片

和果实中的可溶性糖含量增加与硼存在很大的相

关性[67]。研究[68]表明，硼对糖类合成和运输的促进

作用可能归因于合成蔗糖的前体物质尿嘧啶需要

硼、硼作用于细胞膜上以及缺硼引发筛孔的堵塞进

而影响糖运输等3个方面。另外，在硼的移动过程

中，硼主要通过木质部运输，但也可能在韧皮部中

运输，这主要与植株光合作用产生的糖醇与硼结合

形成的复合物具有渗透性，进而促进其在韧皮部的

运输有关[69]。糖在植物的整个生长周期内发挥至关

重要的作用，其转运和分配主要由蔗糖转运体和单

糖转运体介导[70]。谷金[71]对甘蓝型油菜的转录分析

结果表明，无论是正常硼或缺硼状态下，差异剪接

基因主要富集在糖酵解、淀粉和蔗糖、氨基酸糖和

核苷酸糖等糖类相关的代谢途径中，进一步分析发

现，其功能主要被注释为葡萄糖代谢和信号转导等。

这表明硼在油菜的糖转运和分配中起重要作用。 

2.4 油菜硼利用效率(BUE)的优化 

在许多高等植物中，缺硼通常严重影响植物

根、叶和生殖器官等幼嫩部位的生长发育，因此，

油菜作为对硼高度敏感的作物，硼利用效率的高低

对其产量、品质甚至抗逆性等有重要影响[12]。尽管

油菜的BUE不能被观察到，但在硼胁迫下植株所表

现出来的表型变化和农艺性状可以鉴定出一些可

能参与硼利用的基因。根据前期对玉米钾元素高效

利用效率的一些猜想，推测在油菜中同样可以通过

提高硼转运通道和硼转运蛋白的表达水平或活性

来提高其BUE[72]。例如，在前期对甜菜的研究中发

现，WRKY转录因子和NIP5;1可能与植株硼高效利

用和生理优势有关[73]。而另一项关于油菜的研究[74]

显示，缺硼状态下，油菜有51个BnaWRKY转录因子

家族基因差异表达，其中，BnaA9.WRKY47通过直

接激活硼通道基因BnaA3.NIP5;1的表达，提高油菜

对硼缺乏的适应性。这表明WRKY转录因子家族成

员可能在许多不同的作物中参与了硼的吸收，并且

与一些硼转运蛋白或硼转运通道产生互作，进而达

到提高植株BUE的目的。 
传统的作物育种主要以提高产量为目的，通过

增加一定的施肥量可以使作物达到增产的效果，但

也造成了一定的环境污染。在我国，旺盛的市场需

求导致菜籽油供不应求，在一定程度上需要依赖进

口[10–11]。因此，提高油菜植株单产和种子产油量是

亟待解决的问题。早期的研究[75]已经明确，缺硼会

严重影响油菜的单株产量，甚至造成绝收。然而，

参与油菜硼利用的关键候选基因尚不明确。全基因

组关联分析(GWAS)揭示了许多与复杂表型相关的

基因组突变，在植物中主要能够筛选出影响农艺性

状的基因[72, 76]。因此，利用GWAS筛选与硼吸收和

转运相关的关键候选基因，从而提升其BUE，在未

来仍然具有巨大的前景。 

3 硼和非生物胁迫 

3.1 硼和盐胁迫 

受盐胁迫作物的典型表现为生长迟缓，且产量

和品质低下[72,77]。硼作为植物必需的微量营养元

素，能够维持细胞壁和细胞膜的完整性，并且与各

种非生物胁迫相关。然而当硼浓度过高时，会对植

物、动物和人类造成不利影响[77–78]。研究[77]表明，

硼的施用能够改善盐胁迫下玉米、小麦和棉花等作

物的生长，其原理是外源硼的添加降低了Na和Cl
的含量，并通过调节叶片中的相对含水量和可溶性

碳水化合物含量使植物的关键渗透势保持在一个

最佳的水平范围内，进而显著降低盐胁迫下植物的

损伤程度。因此，维持合理的硼浓度水平是改善盐

胁迫下植物生长状况的必要条件。 
氯化钠是引起盐胁迫最重要的一种盐，植物由

于遗传进化的结果，形成了一些调控离子转运和外

排的基因或转录因子来适应盐胁迫下的生态位[79]。

主要包括盐过度敏感途径(SOS)、Na+/H+交换子

(NHXs)、 高 钠 亲 和 转 运 蛋 白 (HKT)和 质 膜 蛋 白

(PMP)等，其中SOS被认为是最关键的耐盐信号通

路[72,79]。植物在受到盐胁迫时，在钙结合蛋白SOS3、

丝氨酸/苏氨酸蛋白激酶SOS2和质膜定位的Na+/H+

反转运蛋白SOS1的联合作用下激活SOS通路，进而

清除细胞中的Na+并改善植物的盐耐受性[80]。近年

来，已有文献[80–82]报道了一些新发现的可激活SOS
通路并改善植物盐耐受性的关键调控因子，包括油

菜素类固醇不敏感型2(BIN2)、GIGANTEA(GI)、

VPS23A和AtNN4等。例如，转运蛋白AtNN4在盐

胁迫下与SCaBP8和SOS2互作，产生钙信号并激活
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SOS通路，再经过多次复杂的相互作用和磷酸化，

最终诱导植物产生一系列特定的盐胁迫反应[81]；而

在受到盐胁迫后处于快速恢复期的拟南芥中，

SCaBP8和SOS2可诱导BIN2分配于质膜并改善盐

胁迫，同时BIN2通过激活BZR1/BES1的转录来抑制

SOS2活性，最终达到调节盐胁迫响应和恢复生长的

目的[82]。Na+/K+稳态与植物的耐盐性密切相关，对

甘蓝型油菜盐胁迫的转录分析表明，盐胁迫显著激

活 了 调 控 液 泡 Na+ 区 室 化 和 外 排 的 关 键 基 因

BnaNHXs1-2s和BnaC9.SOS1的表达，进而提高了其

盐胁迫抗性[83]。同时，盐胁迫下，与硼吸收转运相

关的通道基因BnaNIP5;1s、BnaNIP6;1s和转运蛋白

基因BnaBOR1s也受到了不同程度的抑制和激活，

在总体上不利于根系对硼营养的吸收和转运[83]。这

表明硼营养与油菜对盐胁迫的抗性密切相关。刘影[6]

的研究结果表明，Ca2+作为与细胞信号传导密切相

关的第二信使，能够激活一些关键的信号通路达到

外排Na+的目的，同时通过调节基因表达和蛋白质

活性促进植物对盐胁迫的耐受性；而高硼处理显著

提升了甘蓝型油菜苗期地上部的Ca2+含量，并促使

Na+含量明显下降，提高了植株对盐胁迫的抗性；

在盐胁迫下，施加一定浓度的硼能够刺激甘蓝型油

菜的BnaA2.HKT1;1和BnaA9.AAP1的表达，进而限

制Na+的积累并提升氨基酸的运输效率，最终减少

植株受到盐胁迫的负面影响[6]。上述研究结果不仅

揭示了硼与盐的互作是一个极其复杂的过程，也证

实了硼在缓解植物盐胁迫方面的潜在调控作用。 

3.2 硼和其他逆境胁迫 

农药和化肥的不合理使用是导致土壤重金属

积累的重要因素之一，在农业生产中会严重制约农

作物的生长发育[84–85]。研究[86]表明，适量的硼元素

可正向调节植物受到Cd污染的损伤程度，同时显著

提高其抗氧化能力。类似的研究显示，外源硼的添

加通过提高杉木(Cunninghamia lanceolata)的光合

速率、光能利用率和抗氧化酶活性等可缓解植株因

Al胁迫诱发的生长抑制状况[87]；在油菜中，外源硼

的添加明显改善了Al胁迫下植株的抗氧化酶活性，

进而缓解Al毒造成的细胞损伤[88]。此外，硼在干旱、

高温等逆境胁迫下对植物生长的正向调控作用已

经得到证实[89–90]。上述研究表明，硼元素在缓解植

物逆境胁迫方面具有潜在的价值。 

4 总结与展望 

硼是目前农业生产领域应用最广泛的微量元

素之一，其对植物生理过程产生的影响大约在100
年前就已经被观察到。随后的研究进一步证实，植

物对硼的吸收和转运主要依赖于BORs和NIPs。当

土壤中缺硼时，油菜、水稻等作物会出现生长发育

减缓和结实率降低甚至不结实的症状，尤其是硼主

要影响不可再生的生殖器官和新生组织且无法被

其他元素补偿，导致作物更容易受到缺硼或硼过量

的影响。此外，硼的施加在特定条件下可有效缓解

镉等重金属及盐胁迫引发的植物细胞损伤，进而提

高其产量和品质。然而，到目前为止，与其他微量

元素相比，硼的价值在许多作物的生产领域仍然没

有得到足够的重视。作物中硼利用效率的差异与其

遗传背景高度相关。在分子水平上，这种差异由控

制硼吸收、运输、利用及耐受等过程的一系列基因

及其等位变异所决定。因此，筛选硼高效利用候选

基因对油菜的育种工作具有重要意义。然而，在油

菜中参与硼高效利用的关键调控因子或候选基因

至今尚不够明晰，后续需要在前期油菜缺硼胁迫研

究的基础上挖掘更多硼高效利用的候选基因。 
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