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Leaf photosynthesis and tissue damage response to high boron stress in sugar beet seedlings
HAO Xue-ming1, WU Zhen-zhen2, WANG Xiang-ling1, SONG Bai-quan1,2*, ZHOU Jian-chao2*

（1.Heilongjiang Provincial Key Lab of Cold Region Ecological Restoration and Resource Utilization, Harbin 150080, China; 2.National
Sugar Crops Improvement Center, Harbin 150080, China）
Abstract：The article aims to explore the response of sugar beet seedlings to boron toxicity. In the present research, a hydroponic
experiment was conducted to evaluate the impact of high boron stress under different boron concentrations（0.05, 0.25, 0.50, 2.50, and 5.00
mmol·L-1 H3BO3）on the photosynthetic performance, osmotic substances regulation, and active oxygen metabolism of leaves from sugar
beet seedlings. The results showed that high boron stress significantly affected the growth and development of sugar beet seedlings. The
most significant stage was observed from the 15th to the 20th day. As the boron concentration increased, the content of Chla and Chlb
decreased under high boron stress, which was significantly different from the control. The photosynthetic rate was consistent with the
chlorophyll content. Chla / b was the maximum at 0.50 mmol·L-1. The content of fructose and starch continuously increased under high
boron stress, which significantly increased by 114.5%, and 78.2%, respectively of the 2.50 mmol·L-1 treatment compared with the control
sample. The sucrose content decreased significantly, and it was 31.8%~54.1% lower than the control sample. When the boron concentration
was 0.50 mmol·L-1, the content of malondialdehyde（MDA）and proline（Pro）increased remarkably. The staining observation showed that
with increased boron concentration, the accumulation of super oxide anion and hydrogen peroxide in the leaves gradually increased, and
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摘 要：为探究甜菜幼苗对硼毒害的响应，采用水培试验的方法，研究了不同硼浓度（0.05、0.25、0.50、2.50、5.00 mmol·L-1 H3BO3）

条件下，高硼胁迫对甜菜幼苗叶片光合性能、渗透物质调节及活性氧代谢的影响。结果表明：高硼胁迫影响甜菜幼苗生长发育进

程，硼处理第 15~20 d时对幼苗影响最大。随着硼浓度的增加，叶绿素 a、叶绿素 b含量呈下降趋势，与对照相比差异显著，净光合

速率与叶绿素含量规律表现一致，叶绿素 a/b在 0.50 mmol·L-1时达到最大值；果糖及淀粉含量在高硼胁迫下增加，在 2.50 mmol·L-1

时与对照相比均差异显著，分别比对照增加了 114.5%、78.2%。蔗糖含量显著下降，与对照相比降低了 31.8%~54.1%；当硼浓度达

到 0.50 mmol·L-1时，丙二醛（MDA）、脯氨酸（Pro）含量显著增加。染色观察发现，随着硼浓度的增加，叶片中超氧阴离子与过氧化

氢积累也逐渐增加，均在5.00 mmol·L-1时累积最严重。研究表明，硼毒害使甜菜叶片光合能力下降，阻碍光合产物的运输，细胞内

活性氧大量积累，对细胞产生氧化胁迫，进而抑制甜菜植株生长。本试验条件下，硼浓度 0.50 mmol·L-1可以作为甜菜幼苗高硼胁

迫的临界值，超过该浓度，植株生长受到显著抑制。
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硼（B）是维管植物发育所必需的微量元素，对植

物细胞膜和细胞壁的结构和功能、碳水化合物代谢和

运输、蛋白质和核酸代谢及许多酶的活性等都具有重

要作用。然而，硼毒害也是影响世界干旱和半干旱地

区作物产量的主要问题[1]。近年来硼矿开采或高含

量硼肥的施用导致土壤硼浓度异常升高[2]，从而产生

植物硼中毒现象。硼毒害问题已在小麦[3]、大麦[4]、柑

橘[5]等作物中出现。叶片是甜菜植株中含硼量最高

的部位，硼胁迫会直接影响植株光合作用，从而影响

糖分积累，进而影响甜菜的产量和含糖量，因此研究

高硼胁迫对甜菜的影响具有现实意义。

研究发现硼在植物体内运输主要受蒸腾作用调

控，因而硼中毒现象常发生在叶片[6]，出现叶片变小、

边缘变黄、叶片坏死等现象，导致光合叶面积下降，叶

绿素含量降低，影响光合作用[7-8]；高硼胁迫增加叶片

淀粉和可溶性糖含量，影响糖代谢[9]；显著增加叶片

中脯氨酸和丙二醛（MDA）含量，降低抗氧化酶活性，

从而导致活性氧清除能力减弱，活性氧积累[10]，影响

植株正常发育。糖料作物的重要性在欧洲、非洲、澳

大利亚等许多国家仅次于小麦[11]。糖除了能直接食

用外，还可以作为许多化工、油漆材料及其他工业的

原材料，是战略储备物资之一[12]。

甜菜（Beta vulgaris L.）为藜科，二年生草本植

物，是世界上第二大糖料作物，也是对硼最敏感的

作物之一。目前对甜菜受硼毒害的光合及逆境生

理代谢响应研究较少。因此，本研究以大田主栽甜

菜品种 H004 为材料，研究硼胁迫处理对甜菜苗期

叶片光合性能、渗透物质调节及活性氧代谢的影

响，以期为甜菜的抗硼毒害机理及高效栽培管理提

供理论基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试品种为甜菜遗传单粒种H004；主要药品与

试剂：硼酸、95%乙醇、蒽酮、间苯二酚、硝基氮蓝四唑

（NBT）、3，3-二氨基联苯胺（DAB）等。

1.2 试验设计

试验于 2018年 11月 6日—2018年 12月 14日在

国家糖料改良中心（哈尔滨）生物培养室进行。试验

用盆为聚乙烯培养箱（24 cm×17 cm×16 cm），使用前

先用稀盐酸浸泡，然后用蒸馏水冲洗干净，外围粘上

黑色贴纸避光。将甜菜种子播种于经过 180 ℃高温

消毒 4.5 h的蛭石中，浇适量蒸馏水，待甜菜子叶完全

展开后选择长势一致的幼苗移入装有1/4全量营养液

的培养箱中培养，同时进行硼处理，每箱定苗 2株。7
d后使用 1/2全量营养液培养，营养液每周更换 1次，

最后使用全量营养液。设置 5个硼浓度水平，分别为

B1（0.05 mmol · L-1）、B2（0.25 mmol · L-1）、B3（0.50
mmol·L-1）、B4（2.50 mmol·L-1）、B5（5.00 mmol·L-1）。

通过预试验对甜菜苗期硼浓度进行筛选，发现硼浓度

0.05 mmol·L-1时最适宜幼苗生长，高于该浓度幼苗生

长受到抑制，因而确定B1为对照处理，B2~B5为高硼

胁迫处理。每处理 8 次重复，随机排列。光照强度

300 μmol·m-2·s-1，昼夜时间和温度分别为 16、8 h和

28、20 ℃，每日更换位置确保光照均匀。营养液每日

通气4 h，pH调节至6.50。
1.3 测定指标与方法

1.3.1 生长指标测定

分别于处理后 10、15、20、25 d取甜菜第 3片真叶

测定株高、叶片数、叶片长度、叶片宽度。株高、叶长、

叶宽均用直尺测量。处理后25 d进行采样，称量鲜质

量，将样品在 105 ℃烘箱中杀青 30 min后于 65 ℃下烘

干至恒质量，称量干质量。叶面积使用扫描仪扫描后

采用 Image J 图像处理法分析测定；叶色值使用

SPAD-502仪测定。

1.3.2 光合指标及渗透调节物质测定

均选取植株第 5片完全伸展叶片进行测定。叶

绿素 a和叶绿素 b含量采用 95%乙醇提取，分光光度

计测定，二者比值即为叶绿素 a/b；净光合速率（Pn）利

用CI-340手持式光合作用测量系统（CID，美国）于上

午 9:00—11:00进行测定；可溶性糖与淀粉含量采用

蒽酮比色法测定；丙二醛（MDA）含量采用硫代巴比

both accumulated the most serious at 5.00 mmol ·L-1. In summary, boron toxicity can reduce the photosynthetic capacity of sugar beet
leaves, hinder the transportation of photosynthetic products, accumulate a large amount of active oxygen in cells, and produce oxidative
stress on cells, thereby inhibiting the growth of sugar beet plants. According to this experiment, the boron concentration of 0.50 mmol·L-1

can be used as the critical value of high boron stress for sugar beet seedlings and above this concentration, plant growth was significantly
inhibited.
Keywords：sugar beet; high boron stress; photosynthetic physiology; osmotic adjustment; cell tissue staining
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妥酸法测定；游离脯氨酸含量采用酸性茚三酮法

测定。

1.3.3 叶片超氧阴离子和过氧化氢组织化学染色

取各处理甜菜幼苗第 5片真叶，用打孔器（直径

1.5 cm）打孔，将叶片原片分别放入 0.1% NBT（50
mmol·L-1 磷酸盐缓冲液，pH 7.5）和 0.1% DAB染色液

中，避光染色过夜，移除染液，将叶片放入含有 95%
乙醇中，置于 80 ℃水浴锅煮至脱色，清水漂洗数次

后，观察积累情况，拍照保存。

1.4 数据计算及统计分析

试验数据采用 Excel 2003和 SPSS 23.0软件进行

处理和统计分析及单因素方差分析（One-way ANOVA）
和最小显著性差异法（LSD）检验（P<0.05）。采用

Origin 23.0绘图。

2 结果与分析

2.1 高硼胁迫下不同时期幼苗生长进程

硼处理后各阶段甜菜生长发育的影响如图 1所

示。随着生育进程的推进，不同硼浓度处理下植株

各生长指标数值均不断升高。处理第 10 d，高硼胁

迫对甜菜幼苗生长影响较小。处理第 15 d，高硼胁

迫出现明显抑制作用，植株株高和叶片数在 B4、B5
处理分别下降了 19.3%、17.0% 和 21.7%、26.1%，B2、
B3处理与对照相比差异较小；叶长和叶宽在高硼处

理下分别下降了 8.9%~42.9%、17.1%~57.1%，B4 处

理降幅最大。处理第 20 d，株高与叶片数各处理与

对照相比分别下降了 6.5%~26.8%、0%~30.0%；叶长

与叶宽分别下降了 3.6%~18.1%、12.5%~33.9%。处

理第 25 d时，株高和叶片数各处理与对照相比差异

较小；叶长、叶宽分别比对照降低了 5.6%~10.9%、

7.3%~27%。说明随着甜菜幼苗的生长，各指标受到

的抑制作用有减缓趋势。

2.2 高硼胁迫处理第25 d叶片生长状况

如图 2所示，甜菜叶面积随着硼浓度的增加而增

加，与对照处理相比差异显著，而硼胁迫之间差异不

显著。叶色值随着硼浓度的增加逐渐下降，分别比对

照处理下降 13.1%、17.6%、23.9%、24.4%。与对照处

理相比，高硼胁迫对甜菜叶片生物量有显著抑制作用

（P<0.05），并且随着硼浓度的增加，其抑制作用更明

显。当硼浓度在B4处理时，叶片的鲜质量和干质量

图1 高硼胁迫下甜菜幼苗生长发育状况

Figure 1 Growth and development of sugar beet seedlings under high boron stress
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均显著下降，表明B3（0.50 mmol·L-1）处理可能是甜菜

幼苗高硼胁迫的临界值，超过该浓度，植株生物量积

累受到严重抑制。B4、B5处理的叶色值、干质量、鲜质

量无显著差异（P>0.05），说明当硼浓度大于 2.50
mmol·L-1后，高浓度硼胁迫对植株生物量抑制作用有

减弱趋势。

2.3 高硼胁迫对甜菜幼苗叶绿素及净光合速率的影响

由图 3可知，在不同浓度硼胁迫下，甜菜叶片叶

绿素含量及光合速率变化趋势基本一致，即随着硼浓

度的升高，叶绿素 a、叶绿素 b、净光合速率呈逐渐下

降的趋势，与对照相比分别降低了 25.7%~48.1%、

28.8%~48.2%、7.5%~16.0%。叶绿素 a/b在B5处理与

对照相比无显著变化，但其他处理与对照差异显著，

在B3处理下，叶绿素 a/b最大，较对照增加了10.8%。

2.4 高硼胁迫对甜菜幼苗叶片光合产物的影响

图 4表明，甜菜叶片可溶性糖、淀粉、果糖含量随

硼胁迫浓度增加而增加，在B5处理下含量最高，分别

较对照增加 35.6%、112.5%、137.1%。B2、B3 处理可

溶性糖、果糖含量与对照处理差异不显著（P>0.05），

B5处理淀粉含量与对照差异显著（P<0.05）。蔗糖含

量规律相反，随硼胁迫浓度增加而下降，并且高硼处

理与对照差异显著，分别较对照下降 31.8%、41.4%、

51.0%、54.1%。

2.5 高硼胁迫对甜菜幼苗叶片丙二醛和游离脯氨酸

含量的影响

丙二醛是膜脂过氧化最重要的产物之一，其含量

的高低常可反映细胞膜脂过氧化的水平。从图 5可

以看出，B2、B3、B4、B5的丙二醛含量均高于对照，分

别增加了 3.4%、12.2%、17.5%、20.1%。B3 处理丙二

醛含量显著高于 B1、B2处理，说明叶片衰老进程加

剧，细胞膜脂过氧化水平升高。B3、B4、B5处理丙二

醛含量无显著差异。从图 5中可以看出，硼胁迫下甜

菜叶片中的脯氨酸含量变化趋势呈单峰曲线，B3处

理脯氨酸含量达到最大值，比对照增加 23.0%。B4、
B5处理脯氨酸含量稍有下降，但仍显著高于对照，分

别比对照增加16.9%、21.3%。

2.6 高硼胁迫对甜菜幼苗叶片活性氧组织染色的影响

逆境胁迫会导致植物大量产生超氧阴离子自由

基、过氧化氢和羟基自由基等活性氧分子。通过NBT
染色方法得到超氧阴离子在不同硼浓度处理下的积

累程度。染色结果（图 6）显示，甜菜叶片对照处理染

色面积最小，受到的胁迫程度最轻。B3、B4、B5处理

图2 高硼胁迫处理第25 d叶片生长状况

Figure 2 Leaf growth of 25th day of high boron stress treatment
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蓝色斑点逐渐增多且面积扩大，B5处理染色面积最

大，染色最深，受到的胁迫程度最强。通过DAB染色

方法得到过氧化氢在不同硼浓度处理下的积累程度。

染色结果（图 6）显示，随着硼浓度的升高，棕褐色面

图3 高硼胁迫对甜菜幼苗叶绿素及净光合速率的影响

Figure 3 Effect of high boron stress on chlorophyll and net photosynthetic rate of sugar beet seedlings

图4 高硼胁迫对甜菜幼苗叶片光合产物的影响

Figure 4 Effect of high boron stress on photosynthate of sugar beet seedling leaves
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积逐渐加大，颜色也逐渐加深。表明高硼处理会导致

甜菜体内过氧化氢累积。

3 讨论

Wang 等[13]研究表明适量硼浓度能促进植物生

长，但硼浓度过量时，植株许多生理过程会受到影响，

生长受抑制，并且抑制程度会随着硼浓度的升高而加

重[14]。本研究发现甜菜幼苗硼中毒时首先是老叶叶

片会出现颜色变淡、变黄，产生斑点等症状，原因可能

是硼在韧皮部不可转移，而在老叶边缘累积了更多的

硼。刘术新等[15]研究了 18种蔬菜对硼毒害敏感性，

发现株高及地上部鲜质量都随硼浓度的升高而降低。

本试验结果显示，高硼胁迫对甜菜植株形态及生物量

均有显著影响，并且这些指标总体上均随硼浓度的增

加呈逐渐下降趋势，这与谭小兵等[16]研究结果一致。

另外本研究发现第25 d时高硼处理甜菜株高、叶片数

以及叶长、叶宽与对照相比差异较小，尤其是株高和

叶片数在 B2处理下分别比对照增加了 0.9%、2.9%，

说明硼毒害对植株影响程度与生长发育时间有关，在

生长后期影响程度减弱，这可能是因为随着植株的生

长，需硼量增大，硼毒害对植株表观生长的影响逐渐

降低。

叶绿素是植物进行光合作用的重要色素，其含量

变化与光合作用密切相关[17]。Huang等[18]发现，硼毒

害会使植株叶绿素含量及光合速率下降，抑制叶片光

合性能。本试验中，高硼胁迫下叶绿素 a、叶绿素 b含

量均显著下降，可能是因为高硼胁迫抑制了叶绿素前

体的合成从而促使叶绿素分解，或者直接破坏了叶绿

体结构，使叶绿素含量降低[7]。叶绿素 a /b 在 5.00
mmol·L-1硼浓度处理时与对照相比差异并不显著，可

能是当硼浓度超过一定量时，植株本身会产生适应机

制，仍能维持其叶绿体光合作用。此外本试验发现在

硼处理前期，叶面积受到的影响较大，与对照相比整

体叶片偏小，但随着甜菜植株的生长，处理后期叶面

积随着硼浓度的增加而增大，并未受到硼毒害影响。

净光合速率与叶绿素含量规律一致，随硼浓度增加呈

下降趋势，说明硼毒害使叶片出现黄化现象造成叶绿

素含量显著下降，从而导致光合速率降低，抑制光合

性能[19-20]。

硼能促进碳水化合物的运输，因为合成含氮碱基

的尿嘧啶需要硼，而尿嘧啶二磷酸葡萄糖（UDPG）是

蔗糖合成的前体，所以硼有利于蔗糖合成和糖的外

运。本研究发现高硼胁迫使甜菜叶片可溶性糖、淀

粉、果糖含量增加，而蔗糖规律相反，其含量随着硼浓

度增加而降低，蔗糖含量下降可能是因为硼元素通过

调控蔗糖代谢酶的活性来减慢蔗糖合成速率，而蔗糖

含量的下降表示光合产物向外运输减少[21]。南丽丽

等[22]研究发现苜蓿叶片中可溶性糖与淀粉含量呈显

著负相关，而茎秆中可溶性糖与淀粉含量呈显著正相

关，可溶性糖与淀粉含量的相关性因部位而异。而本

研究甜菜叶片可溶性糖与淀粉含量均随着硼浓度的

增加而增加，说明其相关性还因植物不同而异。Cer⁃
villa等[23]研究发现过量硼使叶片中的可溶性糖含量

增加，而叶片中可溶性碳水化合物的积累也正是缓解

高浓度硼中毒症状的重要因素[24]。

细胞膜是保障植物细胞内外物质交换运输的重

要结构，硼对细胞膜的稳定性有直接作用[25]。丙二醛

含量可反映膜脂过氧化作用的强弱[26]。本研究中随

着硼浓度的增加，丙二醛含量随之升高，表明硼毒害

能使植株体内丙二醛含量增加，并使质膜系统受到伤

害[27]。本研究发现高硼胁迫下甜菜叶片中的脯氨酸

含量在 0.50 mmol·L-1处理时达到最大值，之后有下降

图5 高硼胁迫下叶片丙二醛和脯氨酸含量

Figure 5 Contents of malondialdehyde and proline in leaves
under high boron stress

图6 高硼胁迫下叶片细胞组织染色

Figure 6 Staining of leaf tissue under high boron stress
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趋势，说明在逆境条件下，植物会通过合成积累脯氨

酸等有机物质来调节细胞内的渗透压，从而稳定细胞

中酶分子的活性构象，增强适应环境的能力[28]。通过

细胞组织染色的方法直观地发现甜菜叶片超氧阴离

子、过氧化氢累积程度随着硼浓度的增加均呈上升趋

势。Catav[29]等研究发现，随着有效硼浓度的增加，过

氧化氢含量明显上升，同时叶片细胞膜的透性也会增

大。过量硼会导致植物体内产生大量活性氧，过多的

活性氧会引起膜质的脱脂化和过氧化，破坏生物膜的

结构和功能，甚至会造成细胞死亡[30]，从而影响植株

正常发育。

4 结论

（1）高硼胁迫显著影响甜菜叶片生长发育，导致

叶绿素含量、净光合速率下降，叶片光合能力减弱，进

而影响光合产物的运输，造成可溶性糖与淀粉含量增

加，而蔗糖含量下降。

（2）随着硼浓度的增加，甜菜叶片丙二醛、脯氨酸

含量显著增加，脯氨酸含量在硼浓度 0.50 mmol·L-1时

达到最大值；叶片中超氧阴离子与过氧化氢积累也逐

渐增加，并在硼浓度5.00 mmol·L-1时累积最严重。

（3）本试验条件下，硼浓度为 0.50 mmol·L-1可以

作为甜菜幼苗高硼胁迫的临界值，超过该浓度，植株

生长受到显著抑制。
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