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　　摘要：硼是植物生长所必需的营养元素，在植物正常的生命活动中发挥着重要作用。随着基因组学、蛋白质组学、
代谢组学、转录组学等现代技术手段的不断应用，人们对植物中的硼研究也逐渐深入。本文综述了近年来植物中的硼

在组学水平上的研究进展，组学技术在构建硼高密度遗传图谱、寻找与硼吸收转运相关的转录因子、硼介导的代谢途

径方面的重要作用，可以为研究不同硼水平下植物响应的差异、提高硼利用效率和减弱植物遭受硼毒害的响应机制研

究提供一定思路。
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　　根据植物必需营养元素的确定标准，目前人们
已经确定１７种植物必需营养元素，其中微量元素有
铁、硼、锰、锌、铜、钼、氯、镍、钠等９种［１］，这些必需

营养元素在植物生长发育与形态建成、物质代谢与

能量转化、信息传递与信号转导等方面的作用是不

可替代的［２］。Ｗａｒｉｎｇｔｏｎ在１９２３年通过对蚕豆的试
验发现，硼是高等植物维持生长发育所必需的营养

元素［３］。此后，为了明确硼在植物生长发育中的功

能，人们进行了大量研究。一开始的研究主要集中

于高硼、低硼逆境胁迫对植物生长的影响及耐胁迫

的生理机制、硼与植物光合作用的关系［４－６］、硼与细

胞结构和功能的关系［７］、硼在植物体内的运输机制

及分布方式［８－９］、硼与植物生长物质之间的关

系［１０］、硼与植物发育生理的关系、硼对体内相关代

谢酶活性的影响［１１］等生理方面。随着科研技术手

段的不断发展，研究内容也越来越深入，基因组学

（ｇｅｎｏｍｉｃｓ）、蛋白质组学（ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ）、代谢组学
（ｍｅｔａｂｏｎｏｍｉｃｓ）、转录组学（ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ）等一系
列先进的分析方法被应用到植物生命机制的探索

中，为更深层次地了解植物生长、发育、代谢、疾病、

衰老的全过程并为改良植物品种、优质品种选育、

确保食品安全奠定了良好基础［１２－１６］。本文对这些

组学水平上的研究方法展开综述，以期在前人研究的

基础上，为后续该方面的研究提供一些思路和启发。

１　基因组学水平的研究进展

基因组的概念始于１９２０年，但是发展得比较缓
慢，直到１９８６年美国科学家 ＴｈｏｍａｓＲｏｄｅｒｉｃｋ正式
提出基因组学的概念［１７］。目前基因组学的主要研

究方向包括结构基因组学（ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌｇｅｎｏｍｉｃｓ）、功
能基因组学（ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｇｅｎｏｍｉｃｓ）和比较基因组学
（ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｇｅｎｏｍｉｃｓ）。结构基因组学的主要研究
手段为利用数量性状位点（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｔｒａｉｔｌｏｃｕｓ，
ＱＴＬ）定位及ＤＮＡ测序技术（全基因组鸟枪法和克
隆重叠群法）研究基因组的遗传图谱和物理图谱。

功能基因组学利用结构基因组学提供的信息和产

物，主要借助基因表达的系统分析（ｓｅｒｉａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆ
ｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，ＳＡＧＥ）、表达序列标签（ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｔａｇ，ＥＳＴ）、ｃＤＮＡ微阵列（ｃＤＮＡｍｉｃｒｏａｒｒａｙ）
和ＤＮＡ芯片（ＤＮＡｃｈｉｐ）、蛋白质组学、生物信息学
及反向遗传学等方法对基因功能在基因组或系统

水平进行分析。功能基因组学可以延伸至转录组

学、表观遗传学、蛋白质组学、代谢组学等表型组

学。比较基因组学是先获得不同物种或群体的基

因组，然后再进行比较的系统生物学研究［１７－１９］。随

着一系列植物如拟南芥、水稻、玉米等陆续完成测

序工作，农业也开启了基因水平研究的新篇章，对

微量元素硼与植物之间的研究也深入到了基因
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层面［２０］。

Ｔａｋａｎｏ等利用拟南芥突变体ｂｏｒ１－１进行试验
发现，ＢＯＲ１（Ａｔ２ｇ７４１６０）基因定位于中柱鞘细胞的
细胞膜上，并介导硼缺乏条件下硼在韧皮部的运

输，同时克隆出了第１个植物硼转运子基因 ＢＯＲ１，
为探索高等植物活性硼转运的分子机制提供了参

考；其领导的研究小组于 ２００６年通过将 ２个 Ｔ－
ＤＮＡ插入 ＮＩＰ５；１基因序列，导致植株根系吸收硼
酸的能力降低，并导致植株对缺硼的敏感性增强，

证实了ＮＩＰ５；１基因在拟南芥内向吸收硼的过程中
发挥着关键作用；绿色荧光蛋白标记结果表明，该

基因位于质膜，是主要内在蛋白（ＭＩＰｓ）家族基因的
一员［９，２１］。其他６个ＢＯＲ１类似基因也在拟南芥基
因组中鉴定出来，它们的特定性表达结果显示，它

们在植物硼运输过程中各自发挥着不同作用，其中

ＢＯＲ２在根帽区、伸长区强烈表达，ＢＯＲ４在应对高
硼胁迫时发挥着重要作用［２２－２４］。除此之外，研究者

还对其他一些物种的ＢＯＲ１功能类似基因进行了研
究，如葡萄、油菜、柑橘、玉米、番茄、水稻［２５－３０］等。

Ｌｉｕ等研究了不同硼环境下甘蓝型油菜对不同
矿物含量控制的遗传因素，通过 ＱＴＬ全基因组分析
和上位效应分析，共鉴定出３５个 ＱＴＬ和７４个上位
效应对，发现大部分 ＱＴＬ都对应２种硼状态（正常
和缺硼）下的１种。这些结果表明，植物在营养胁
迫条件下，遗传因素控制植物的矿物质平衡需要调

节矿物质的量。另外，有研究者通过比较基因组分

析，将２６个参与拟南芥离子吸收和转运的基因导入
甘蓝型油菜的ＱＴＬ区间，甘蓝型油菜同源基因允许
这些基因参与控制矿物的浓度，可能有助于 ＱＴＬ的
鉴定［３１］。随后，研究者为揭示甘蓝型油菜硼吸收效

率的遗传基础、植物生长特性、硼的吸收特征和硼

效率系数的 ＱＴＬ，使用双单倍体群体分析了
Ｑｉｎｇｙｏｕ１０（硼高效植物）和 Ｗｅｓｔａｒ１０（硼低效植
物），利用Ｂｒａｓｓｉｃａ６０ＫＩｎｆｉｎｉｕｍＢｅａｄＣｈｉｐ阵列检测
单核苷酸多态性（ＳＮＰｓ）、简单重复序列（ＳＳＲ）和扩
增片段长度多态性（ＡＦＬＰ）等技术手段，检测到５２
个ＱＴＬｓ，构建了高密度遗传图谱，为甘蓝型油菜的
硼效率研究提供了一个新的位于 Ａ３部位的主位
点，适合甘蓝型油菜的基因精细定位和分子标记辅

助育种［３２］。研究缺硼条件下油菜的生理、转录、基

因表达的变化有利于更全面地鉴别油菜缺硼时生

理基因型、转录水平的响应和丰富的基因多样性表

达，而且数字基因表达谱（ＤＧＥ）辅助ＱＴＬ序列分析

可为复杂基因组的植物数量性状基因的快速分离

提供新的思路［３３］。Ｈｕａ等在基因尺度上对不同硼
胁迫下的ｍＲＮＡ转录进行分析，这一最新研究成果
为甘蓝型油菜硼稳态网络中关键成分的 ｍＲＮＡ转
录提供了全面认识，丰富了我们对植物适应缺乏和

过量硼条件的分子机制的理解［３４］。此外，Ｍｏｓａ等
利用ＲＴ－ＰＣＲ技术分析水稻基因发现，同属于质膜
内在蛋白（ＰＩＰｓ）亚属的ＯｓＰＩＰ１；３、ＯｓＰＩＰ２；６这２种
基因在高硼胁迫时表达强烈，掌握ＰＩＰｓ的调控机制
可以显著提升在高硼土壤上生长的作物的耐硼毒

能力［３５］。在大麦中，ＨｖＮＩＰ２；１基因的表达和对硼
毒的耐受性相关，当表达量下调时，限制了植物对

硼的吸收［３６］。Ｍａｒｉａ等在对２个不同基因型番茄进
行长期、短期硼胁迫试验时发现，静息膜电位是番

茄耐硼毒响应的一个指标，Ｈ＋－ＡＴＰ酶在番茄耐硼
胁迫时发挥着作用［３７］。Ｒｍｉｌａ等在对耐硼植物碱
蒿的机制进行研究并探求与硼耐受性相关基因的

表达时发现，当硼质量浓度为５００ｍｇ／Ｌ（水培）时，
其依然能够正常生长，这对通过开发清洁、低成本

的方案来解决硼毒问题提供了一个思路［３８］。

２　转录组学水平的研究进展

Ｃｒｉｃｋ在１９５８年提出的中心法则认为，个体发
育过程是遗传信息由ＤＮＡ传递到ＲＮＡ最后翻译成
蛋白质的过程，由 ＤＮＡ到 ＲＮＡ的过程称为转
录［３９］。１９９７年Ｖｅｃｌａｌｅｓｃｕ等提出，转录组是具有生
物活性的细胞所能转录出来的所有 ｍＲＮＡ的总
和［４０］。转录组学是研究细胞中 ｍＲＮＡ、ｒＲＮＡ、
ｔＲＮＡ、ｎＲＮＡ转录和调控规律的学科，对功能基因组
学而言非常重要。目前有很多方法被用来推测和

定量转录组，这些方法包括基于杂交的基因芯片技

术和基于测序方法的表达序列标签技术（ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｓｅｑｕｅｎｃｅｔａｇｓｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，ＥＳＴ）、基因表达系列分析
技术（ｓｅｒｉａｌａｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，ＳＡＧＥ）、基因
表达加帽分析技术（ｃａｐａｎａｌｙｓｉｓｏｆｇｅｎｅｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ，
ＣＡＧＥ）、大规模平行测序技术（ｍａｓｓｉｖｅｌｙｐａｒａｌｌｅｌ
ｓｉｇｎａｔｕｒｅｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ＭＰＳＳ）和 ＲＮＡ测序技术（ＲＮＡ
ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ＲＮＡ－ｓｅｑ）［４１］。此外，随着新一代测序
技术（ｎｅｘｔ－ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ，ＮＧＳ）的快速发
展，诞生了 ＲＮＡ－ｓｅｑ技术。Ｓｈｅｎｄｕｒｅ等在分析酿
酒酵母、裂殖酵母转录组时，首先将该技术应用于

科学研究中，该技术与前几个技术相比有巨大优

势，如高通量、检测范围广、无需特异性探针、灵敏
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度高等，因此该测序技术已被广泛应用于医学、药

物研发和农业科学等基础研究领域［４２－４６］。

Ｉｃｈｉｒｏ等利用拟南芥野生株、ＷＲＫＹ６－３转基
因植株和Ｔ－ＤＮＡ插入突变体，在 ｑＲＴ－ＰＣＲ和微
阵列分析等试验手段的帮助下，证明ＷＲＫＹ６基因不
仅能够增强植株抵抗病原体的攻击和预防衰老，其

在根尖表达时具有启动子活性，转录表达能够调节

其他基因的表达，进而增强植株耐缺硼、硼毒的能

力［４７］。Ｑｕｉｌｅｓ－Ｐａｎｄｏ等利用转录组学的相关方法
研究了拟南芥根中缺硼时硼、钙之间的关系，结果

表明，Ｃａ２＋信号相关基因的转录水平受缺硼影响，
环核苷酸门控离子通道基因（ＣＮＧＣ１９）表达量在缺
硼６ｈ内显著上调，Ｃａ２＋转运基因（ＡＣＡ、ＣＡＸ）表达
量也增加；此外，钙调素样蛋白（ＣＭＬＳ）的基因和钙
依赖性蛋白激酶（ＣＰＫｓ）也出现过表达，这是第１次
通过试验发现细胞液内Ｃａ２＋及Ｃａ２＋通道／转运蛋白
基因与拟南芥根系短期 Ｂ缺乏相关，这为以后在基
因水平上研究硼钙之间的关系提供了理论支持［４８］。

Ｙａｎｇ等通过对ＢＤ３（缺硼）和 ＣＫ３（对照）进行柑橘
缺硼导致叶脉木栓化时的 ｍｉＲＮＡ分析，共鉴定出
９９种已知ｍｉＲＮＡｓ和２２种新ｍｉＲＮＡｓ序列，结合相
应数字基因表达数据，认为 ｃｓｉ－ｍｉＲ１５６ｂ和 ｃｓｉ－
ｍｉＲ１６４基因的表达量下调是导致它们的靶向基因
ＳＰＬｓ、ＣＵＣ２上调的原因，进而导致老叶叶脉细胞分
裂并向无序阶段过渡［４９］。其后又对缺硼条件下纽

荷尔脐橙嫁接在不同砧木的转录组学进行分析，发

现参与叶绿素分解基因（ＣｓＣＬＨ）、葡萄糖的合成基
因（ＣｓＳＩＰ、ＣｓＣＷＩＮＶ、ＣｓＴＲＥＨ、ＣｓＴＰＳ）、类胡萝卜素
合成基因（ＣｓＣｒｔＲ－ｂ、ＣｓＣｒｔＬ－ｅ）、木质素合成基因
（ＣｓＰＡＬ、ＣｓＰＯＤ、ＣｓＣＡＤ）等表达的差异都非常显著，
说明这些基因与脐橙应对缺硼胁迫有关［５０］。Ｔｏｍ
ｂｕｌｏｇｌｕ对硼毒胁迫下的大麦进行高通量ＲＮＡ测序，
获得了２．０８亿个可读片段，根据Ｂｌａｓｔ和数字基因表
达谱分析，发现在根、叶组织中有１６％ ～１７％的转
录产物是差异表达的，这些转录产物大多数与细胞

壁、膜、蛋白激酶的形成及胁迫反应、转运机制有

关［５１］。例如在根组织中检测到磷脂酶、二价重金属

阳离子转运蛋白和钙调素／钙结合蛋白（Ｃａ２＋ －
ＣＡＭ）基因是高度表达的。此外，几丁质结合凝集
素前体、丝氨酸／苏氨酸蛋白激酶（ＡＦＣ２）基因和泛
素羧基末端水解酶基因表达有差异，表明这些物质

可能参与硼毒的胁迫响应，从而为在转录水平对植

物耐硼毒的机制进行研究拓宽了思路。

３　蛋白质组学水平的研究进展

蛋白质组学是研究一个基因组（ｇｅｎｏｍｅ）或一
个细胞、组织表达的所有蛋白质的科学，此概念最

先由Ｗｉｌｋｉｎｓ等提出［５２］。植物体的蛋白质组会随着

组织甚至环境状态的变化而变化。蛋白质组学的

主要研究范围包括植物体内的蛋白质表达水平、翻

译后修饰、蛋白之间相互作用等的科学，从而为了

解疾病发生、细胞代谢等在蛋白质水平上的变化差

异而提供全面的认识。蛋白质组学的研究内容主

要包括３个方面：大规模鉴定蛋白质及其翻译后修
饰、差异蛋白质组学在疾病诊断中的应用、蛋白质

之间的相互作用［５３］。

蛋白质组学研究的一般步骤包括样品制备［激

光捕获微解剖（ＬＣＭ）、流式细胞术（ＦＣＭ）］、分离纯
化［二维凝胶电泳技术（２－ＤＥ）、相差凝胶电泳技
术（ＤＩＧＥ）、高效液相色谱技术（ＨＰＬＣ）］、分析鉴定
［质谱技术（ＭＳ）、同位素亲和标记技术（ＩＣＡＴ）、蛋
白质芯片技术等］和肽质量指纹谱或纯蛋白质裂解

离子谱图数据库的检索。质谱技术主要包括电喷

雾质谱（ＥＳＩ－ＭＳ）、基质辅助激光解吸 －电离飞行
时间质谱（ＭＡＬＤＩ－ＴＯＦ／ＭＳ）及表面增强激光解吸
离子化－飞行时间质谱（ＳＥＬＤＩ－ＴＯＦ／ＭＳ）等［５４］。

随着蛋白质组学研究的不断发展和进步，结合生物

信息学等其他技术手段在植物应对生物逆境及非

生物逆境条件下的蛋白质表达、选育高产优质新品

种等方面都发挥着积极作用［５５］。

Ｙａｎｇ等利用同位素标记相对和绝对定量
（ｉＴＲＡＱ）蛋白质表达谱分析技术研究了长期缺硼条
件下柑橘根的响应机制，在缺硼、正常硼条件下用

ｉＴＲＡＱ分析来比较蛋白质的丰度，在缺硼植株中共
鉴别出１６４种上调蛋白和２２５种下调蛋白，在根部，
这些对缺硼条件适应性响应的蛋白在抑制根呼吸、

清除活性氧和增强细胞的转运能力等方面都发挥

着积极作用［５６］。相关研究结果表明，当柑橘根系缺

硼时，蛋白质水平显著变化，这可能有助于缺硼植

物的生存，该试验是迄今为止针对缺硼柑橘植株蛋

白质变化的最全面的分析。其后，研究者利用二维

凝胶电泳技术和质谱分析等手段研究了耐硼柑橘

品种血柑和不耐硼品种酸柚在硼毒胁迫下叶片蛋

白质的表达差异，分别发现５０、４５种蛋白质超量表
达，在蛋白质水平揭示了２个品种的不同耐硼毒能
力，为我们在翻译水平探究柑橘的耐硼毒机制提供
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了新思路［５７］。此外，Ｓａｓｍｉｔａ等通过对拟南芥叶片
在缺硼、硼毒条件下的蛋白质组学研究发现了硼胁

迫对植株光合作用、碳水化合物代谢和蛋白质合成

的影响，并利用二维凝胶电泳技术、质谱（ＭＳ）分析、
一维凝胶电泳、免疫印记等技术手段发现了９种叶
绿体蛋白、６种光合相关蛋白、６种胁迫相关蛋白、３
种蛋白合成相关蛋白的响应性表达，这些响应蛋白

大部分（８种）表达下调，只有３种蛋白的表达是增
加的，最终的研究结果表明，硼胁迫在叶绿体和蛋

白质合成的初期有显著影响，但对氧化应激蛋白合

成无显著影响［５８］。Ｗａｎｇ等利用蛋白质组学的方法
揭示了短期缺硼条件下甘蓝型油菜的适应性机制，

利用ＭＡＬＤＩ－ＴＯＦ／ＭＳ鉴别出４６种具有表达差异
的蛋白，结合实时荧光定量 ＰＣＲ（ｑＰＣＲ）及其他相
关技术研究发现，碳通量可能是一个应对硼胁迫的

调制过程，稳定的细胞壁结构、抗氧化系统的作用

和复杂的信号网络可能有助于对硼缺乏的耐受［５９］。

Ａｌｖｅｓ等对白羽扇豆根系蛋白质组进行分析，利用二
维电泳方法在根中共发现４０６个多肽，发现有２６５
个多肽对硼缺乏应答［６０］。利用质谱分析发现，其中

１２８种响应多肽与细胞壁代谢、细胞结构、防御、能
量代谢和蛋白质代谢有关，通过检测细胞骨架合成

相关蛋白的变化可知，长期缺硼是导致细胞骨架改

变的重要因素之一。

４　代谢组学水平的研究进展

代谢组学是继基因组学和蛋白质组学之后的

一门新兴组学学科，是系统生物学的重要组成。代

谢组学技术是对特定生理时期内某一生物或细胞

所有低分子量代谢产物同时进行定性、定量分析的

一门新学科，这些代谢物一般是维持细胞正常代谢

和生理功能所必需的［６１］。代谢组学研究的物质原

子排列与蛋白质组（２０个氨基酸的排列）和转录组
（４个碱基与糖和磷酸骨架结合的排列）相比有很大
不同，这导致它们之间的化学性质（分子量、极性、

溶解度）和物理（波动）性质有很大不同，因此对其

研究有独特意义［６２］。根据不同研究目的，代谢组学

又可分为靶标与非靶标代谢组学。近年来，代谢组

学的发展朝着标准化、定量化与一体化的方向发

展，但是由于非靶标代谢组学存在一些缺点，例如

只能对代谢物进行定性或半定量测定，已无法满足

现在的研究需求，故靶标代谢组学已经成为代谢组

学的发展趋势［６３］。

代谢组学的研究过程包括数据采集、数据处

理、数据分析等步骤，由于每个步骤的目的不同，采

用的技术也不尽相同。采集生物样品后，需要先经

生物反应预处理，采用核磁共振（ＮＭＲ）、质谱联用
如液相色谱－质谱联用（ＬＣ－ＭＳ）、气相色谱 －质
谱联用（ＧＣ－ＭＳ）等技术获得代谢谱或代谢指纹
谱，然后使用ＫＥＧＧ、Ｍｅｔｌｉｎ和ＨＭＤＢ等数据库用于
代谢物生物功能的解释和代谢通路分析，用 ＳＰＳＳ、
Ｏｒｉｇｉｎ等软件比较数据间的差异［６４］。根据不同试

验目的，需要选用不同的试验技术，详见表１。
　　目前，植物中的代谢物已经超过２０万种，包括

表１　代谢组学分析技术和定量方法及其应用实例

试验对象 样品 分析对象 分析技术 定量方式 应用实例 参考文献

拟南芥 拟南芥提取物 三甲硅烷（ＴＭＳ）衍生
化代谢物

ＧＣ－ＭＳ 绝对定量 改善衍生化条件，实现对拟南芥极

性代谢物的精确定量

［６５］

甲基杆菌ＡＭ１ 细胞提取物 氨基酸、有机酸、酰基

辅酶Ａ、核苷酸类及小
分子肽

ＬＣ－ＭＳ、ＭＳ、ＧＣ×
ＧＣ －（ＴＯＦ） －
ＭＳ　

绝对定量 通过ＬＣ－ＭＳ与 ＧＣ－ＭＳ检测，考
察ＡＭ１在不同碳源培养下的代谢
情况

［６６］

烟草 叶片 化学成分 ＬＣ－ＱＴＯＦ－ＭＳ 半定量 通过半定量检测中国与津巴布韦

烟草中化学成分，发现中国烟草与

津巴布韦烟草代谢物存在差异

［６７］

玉米 天然植物提取物 酶、光合蛋白、氧化磷

酸化、生长素的极性运

输、微管生长和分裂

１Ｈ－ＮＭＲ 绝对定量 探究不同类型的除草剂在玉米体

内的运输机制

［６８］

患病小鼠 尿液样本 氨基酸、代谢物 ＵＨＰＬＣ－ＱＴＯＦ／ＭＳ 半定量 通过甘遂、甘草单独和互用来检测

对小鼠的毒性和治疗效果

［６９］

夏雪片莲 鳞茎、叶 加兰他敏 ＧＣ－ＭＳ 绝对定量 ＧＣ－ＭＳ法与 ＬＣ－ＭＳ或 ＮＭＲ相
比具有更好的灵敏度和简便性

［７０］
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糖类、蛋白质和脂肪等初生代谢产物及类帖、酚类和

含氮碱基等次生代谢物，所以对植物代谢物进行分

析是非常必要的［７１］。近年来，硼这一植物必需元素

与植物之间的关系在代谢水平上的研究也逐渐

展开。

刘亚林等综述了植物中硼、钙２种元素在细胞
壁中相互作用机制的研究进展，并提出了利用代谢

组学等技术手段构建两者的代谢通路，找到共调解

通路或者物质［７２］。Ｒｏｅｓｓｎｅｒ等利用代谢组学方法
研究耐硼型大麦（Ｓａｈａｒａ）和不耐硼型大麦（Ｃｌｉｐｐｅｒ）
在高硼条件下的代谢物变化，通过对根部、叶部代

谢谱图的分析发现，α－酮戊二酸、奎宁酸等物质的
代谢水平与对照相比差异非常显著，这项试验结果

说明了２个基因型不同的大麦品种的代谢信息差异
及它们对硼的代谢响应机制［７３］。Ｍａｒｔａ等在探究缺
硼条件下羽扇豆的代谢情况时发现，缺硼对糖代谢

的影响较小，而对游离氨基酸含量的影响较大，如

天冬氨酸、脯氨酸、γ－氨基丁酸等逆境响应或信号
传递相关物质含量增加，而甘氨酸含量则下降［７４］。

Ｌｉｕ等利用代谢轮廓分析揭示了缺硼导致脐橙植物
中心代谢模式的改变，发现硼缺乏叶中积累的物质

主要有脯氨酸、Ｌ－鸟氨酸、肌醇和异肌醇等，而与
三羧酸循环相关的柠檬酸、琥珀酸、草酸等物质的

积累则减少，根、叶中的淀粉积累量都增多，这些结

果表明，中心代谢模式的改变可能是对脐橙硼缺乏

的特定适应性反应［７５］。Ｄｏｎｇ等研究了柑橘砧木的
根和叶对缺硼的不同代谢响应，发现叶片可溶性糖

的积累导致磷酸戊糖途径和氨基酸的生物合成下

降、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根畸形，这些都是对硼缺

乏的响应，试验结果全面揭示了硼缺乏时根和叶的差

异性代谢响应及缺硼症状与代谢物的关系［７６］。

５　展望

随着组学技术的不断发展，其应用于生命科学

研究的进程也不断加快，组学技术给我们解释生命

的本质提供了可能，但其应用还存在一些不足：（１）
检测费用昂贵、步骤繁琐、精度不高等问题制约了

组学技术的发展与应用。（２）数据处理难度大。由
于组学技术是高通量检测，得到大量原始数据，数

据分析和挖掘方法比较缺乏。（３）由于单一组学只
着眼于生命现象的一部分，不能完全解释某一生命

现象，或不能更清楚地揭示现象的本质。

根据以上问题，着重开发通用性好、灵敏度高、

速度快、实用性强的组学分析仪器，开发更多的数

据处理软件，建立数学模型和方法，将２种或２种以
上不同的组学技术有机结合并与脂类组学、糖组学

等新兴组学结合，同时结合生物信息学、数学建模

和建立数据库等方法，可以更加系统、深入、精确地

探究植物的基因调控和相关信号传递网络系统的

机制和硼胁迫对其影响的潜在机制，从而为品种改

良、抗逆境胁迫等方面的研究提供理论支持。
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ａｑｕａｐｏｒｉｎＨｖＮＩＰ２；１［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１０，１５３（４）：１７０６－

１７１５．　

［３７］ＭａｒｉａＰＰ，ＡｎｔｏｎｉｏＬ，ＣａｔｅｒｉｎａＬ，ｅｔａｌ．Ｌｏｎｇ－ａｎｄｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍ

ｅｆｆｅｃｔｓｏｆｂｏｒｏｎｅｘｃｅｓｓｔｏｒｏｏｔｆｏｒｍａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｔｗｏｔｏｍａｔｏ

ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１６，１０９：９－

１９．　

［３８］ＲｍｉｌａＣＤＰ，ＣｏｎｔｒｅｒａｓＳＡ，ＤｉＤＣ，ｅｔａｌ．Ｂｏｒｏｎｓｔｒｅｓｓｒｅｓｐｏｎｓｅ

ａｎｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｔｈｅｅｘｔｒｅｍｅｌｙｔｏｌｅｒａｎｔｓｐｅｃｉｅｓ

Ｐｕｃｃｉｎｅｌｌｉａｆｒｉｇｉｄａ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＨａｚａｒｄｏｕｓＭａｔｅｒｉａｌｓ，２０１６，３１７

（５）：４７６－４８４．

［３９］ＣｒｉｃｋＦ．Ｃｅｎｔｒａｌｄｏｇｍａｏｆｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｉｏｌｏｇｙ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，１９７０，

２２７：５６１－５６３．

［４０］ＶｅｌｃｕｌｅｓｃｕＶＥ，ＺｈａｎｇＬ，ＺｈｏｕＷ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｔｈｅ

ｙｅａｓｔｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，１９９７，８８（２）：２４３－２５１．

［４１］赵圣明，赵岩岩，马汉军，等．转录组学在抑菌机制中的应用研

究进展［Ｊ］．食品与发酵工业，２０１７，４３（７）：２５９－２６４．

［４２］ＳｈｅｎｄｕｒｅＪ，ＪｉＨ．Ｎｅｘｔ－ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎＤＮＡｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２００８，２６：１１３５－１１４５．

［４３］ＮａｇａｌａｋｓｈｍｉＵ，ＷａｎｇＺ，ＷａｅｒｎＫ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ

ｌａｎｄｓｃａｐｅｏｆｔｈｅｙｅａｓｔｇｅｎｏｍｅｄｅｆｉｎｅｄｂｙＲＮＡｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］．

Ｓｃｉｅｎｃｅ，２００８，３２０（５８８１）：１３４４－１３４９．

［４４］ＷｉｌｈｅｌｍＢＴ，ＭａｒｇｕｅｒａｔＳ，ＷａｔｔＳ，ｅｔａｌ．Ｄｙｎａｍｉｃｒｅｐｅｒｔｏｉｒｅｏｆａ

ｅｕｋａｒｙｏｔｉｃｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｓｕｒｖｅｙｅｄａｔｓｉｎｇｌｅ－ｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｒｅｓｏｌｕｔｉｏｎ

［Ｊ］．Ｎａｔｕｒｅ，２００８，４５３（７１９９）：１２３９－１２４３．

［４５］ＱｉＹＸ，ＬｉｕＹＢ，ＲｏｎｇＷ Ｈ．ＲＮＡ－Ｓｅｑａｎｄｉｔｓａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ：ａ

ｎｅｗｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙｆｏｒｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ［Ｊ］．Ｈｅｒｅｄｉｔａｓ，２０１１，３３（１１）：

１１９１－１２０２．

［４６］梁 烨，陈双燕，刘公社．新一代测序技术在植物转录组研究中

的应用［Ｊ］．遗传，２０１１，３３（１２）：１３１７－１３２６．

［４７］ＩｃｈｉｒｏＫ，ＹｏｋｏＩ，ＭａｓａｍｉＹＨ，ｅｔａｌ．ＷＲＫＹ６ｉｓｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｔｈｅ

ｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏ ｂｏｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．
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ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｉａＰｌａｎｔａｒｕｍ，２０１０，１３９（１）：８０－９２．

［４８］Ｑｕｉｌｅｓ－ＰａｎｄｏＣ，ＲｅｘａｃｈＪ，Ｎａｖａｒｒｏ－ＧｏｃｈｉｃｏａＭＴ，ｅｔａｌ．Ｂｏｒｏｎ

ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｃｒｅａｓｅｓｔｈｅｌｅｖｅｌｓｏｆｃｙｔｏｓｏｌｉｃＣａ２＋ ａｎｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ

Ｃａ２＋ －ｒｅｌａｔｅｄｇｅｎｅｓｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｒｏｏｔｓ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ

ＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙａｎｄＢｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，２０１３，６５：５５－６０．

［４９］ＹａｎｇＣＱ，ＬｉｕＴ，ＢａｉＦＸ，ｅｔａｌ．ｍｉＲＮＡｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｗｉｔｈａｎａｔｏｍｉｃａｎｄｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｉｎｖｅｓｔｉｇａｔｉｏｎｓｒｅｖｅａｌｔｈｅｐｏｌａｒ

ｅｘｈｉｂｉｔｉｏｎｏｆｃｏｒｋｙｓｐｌｉｔｖｅｉｎｉｎｂｏｒｏｎｄｅｆｃｉｅｎｔＣｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＧｅｎｅｔｉｃｓａｎｄＧｅｎｏｍｉｃｓ，２０１５，２９０：１６３９－１６５７．

［５０］ＬｉｕＸ，ＺｈａｎｇＪＷ，ＧｕｏＬＸ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅｃｈａｎｇｅｓａｓｓｏｃｉａｔｅｄ

ｗｉｔｈｂｏｒｏｎｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙｉｎｌｅａｖｅｓｏｆｔｗｏｃｉｔｒｕｓｓｃｉｏｎ－ｒｏｏｔｓｔｏｃｋ

ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．ＦｒｏｎｔｉｅｒｓｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅ，２０１７，８：３１７．

［５１］ＴｏｍｂｕｌｏｇｌｕＧ，ＴｏｍｂｕｌｏｇｌｕＨ，ＳａｋｃａｌｉＭＳ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ－ｔｈｒｏｕｇｈｐｕｔ

ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆｂａｒｌｅｙ（Ｈｏｒｄｅｕｍ ｖｕｌｇａｒｅ）ｅｘｐｏｓｅｄｔｏ

ｅｘｃｅｓｓｉｖｅｂｏｒｏｎ［Ｊ］．Ｇｅｎｅ，２０１５，５５７（１）：７１－８１．

［５２］ＷｉｌｋｉｎｓＭ Ｒ，ＳａｎｃｈｅｚＪＣ，ＧｏｏｌｅｙＡＡ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｇｒｅｓｓｗｉｔｈ

ｐｒｏｔｅｏｍｅｐｒｏｊｅｃｔｓ：Ｗｈｙａｌｌｐｒｏｔｅｉｎｓｅｘｐｒｅｓｓｅｄｂｙａｇｅｎｏｍｅｓｈｏｕｌｄ

ｂｅｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄａｎｄｈｏｗｔｏｄｏｉｔ？［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙａｎｄＧｅｎｅｔｉｃ

ＥｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇＲｅｖｉｅｗｓ，１９９６，１３（１）：１９－５０．

［５３］ＰａｎｄｅｙＡ，ＭａｎｎＭ．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓｔｏｓｔｕｄｙｇｅｎｅｓａｎｄｇｅｎｏｍｅｓ［Ｊ］．

Ｎａｔｕｒｅ，２０００，４０５（６７８８）：８３７－８４６．

［５４］李　谣，廖　霞，肖星凝，等．基于蛋白质组学的植物多酚抗肿

瘤作用机制研究进展［Ｊ］．食品科学，２０１６，３７（３）：２３５－２６０．

［５５］ＳａｌｅｋｄｅｈＧＨ，ＳｉｏｐｏｎｇｃｏＪ，ＧｈａｒｅｙａｚｉｅＬＪＷＢ，ｅｔａｌ．Ａｐｒｏｔｅｏｍｉｃ

ａｐｐｒｏａｃｈｔｏａｎａｌｙｚｉｎｇｄｒｏｕｇｈｔ－ａｎｄｓａｌｔ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｎｅｓｓｉｎｒｉｃｅ

［Ｊ］．ＦｉｅｌｄＣｒｏｐｓＲｅｓｅａｒｃｈ，２００２，７６：１９９－２１９．

［５６］ＹａｎｇＬＴ，ＱｉＹＰ，ＬｕａＹＢ，ｅｔａｌ．ｉＴＲＡＱｐｒｏｔｅｉｎｐｒｏｆｉｌｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

Ｃｉｔｒｕｓｓｉｎｅｎｓｉｓｒｏｏｔｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｌｏｎｇ－ｔｅｒｍｂｏｒｏｎ－ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ

［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｒｏｔｅｏｍｉｃｓ，２０１３，９３：１７９－２０６．

［５７］ＳａｎｇＷ，ＨｕａｎｇＺＲ，ＱｉＹＰ，ｅｔａｌ．Ｔｗｏ－ｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌｇｅｌ

ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓｄａｔａｉｎｓｕｐｐｏｒｔｏｆｌｅａｆｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓｏｆｔｗｏ

ｃｉｔｒｕｓｓｐｅｃｉｅｓｄｉｆｆｅｒｉｎｇｉｎｂｏｒｏｎ－ｔｏｌｅｒａｎｃｅ［Ｊ］．ＤａｔａｉｎＢｒｉｅｆ，

２０１５，４：４４－４６．

［５８］ＣｈｅｎＭ，ＭｉｓｈｒａＳ，ＨｅｃｋａｔｈｏｒｎＳＡ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃａｎａｌｙｓｉｓｏｆ

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｌｅａｖｅｓｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏａｃｕｔｅｂｏｒｏｎｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙａｎｄ

ｔｏｘｉｃｉｔｙｒｅｖｅａｌｓｅｆｆｅｃｔｓｏｎｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ，

ａｎｄｐｒｏｔｅｉｎｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２０１４，１７１

（３／４）：２３５－２４２．

［５９］ＷａｎｇＺＨ，ＷａｎｇＺＦ，ＣｈｅｎＳＳ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓｒｅｖｅａｌｓｔｈｅ

ａｄａｐｔａｂｉｌｉｔｙｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆＢｒａｓｓｉｃａｎａｐｕｓｔｏｓｈｏｒｔ－ｔｅｒｍ ｂｏｒｏｎ

ｄｅｐｒｉｖａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔａｎｄＳｏｉｌ，２０１１，４７：１９５－２１０．

［６０］ＡｌｖｅｓＭ，ＭｏｅｓＳ，ＪｅｎＰ，ｅｔａｌ．ＴｈｅａｎａｌｙｓｉｓｏｆＬｕｐｉｎｕｓａｌｂｕｓｒｏｏｔ

ｐｒｏｔｅｏｍｅｒｅｖｅａｌｅｄｃｙｔｏｓｋｅｌｅｔｏｎａｌｔｅｒｅｄｆｅａｔｕｒｅｓｄｕｅｔｏｌｏｎｇ－ｔｅｒｍ

ｂｏｒｏｎｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ［Ｊ］．ＪｏｕｒｎａｌｏｆＰｒｏｔｅｏｍｉｃｓ，２０１１，７４（８）：１３５１－

１３６３．　

［６１］ＨａｒｒｉｇａｎＧＧ，ＧｏｏｄａｃｒｅＲ．Ｍｅｔａｂｏｌｉｃｐｒｏｆｉｌｉｎｇ：ｉｔｓｒｏｌｅｉｎｂｉｏｍａｒｋｅｒ

ｄｉｓｃｏｖｅｒｙａｎｄ ｇｅｎｅｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ［Ｍ］． Ｌｏｎｄｏｎ：Ｋｌｕｗｅｒ

ＡｃａｄｅｍｉｃＰｕｂｌｉｓｈｅｒｓ，２００３：２２３－２５６．

［６２］ＤｕｎｎＷ Ｂ，ＥｌｌｉｓＤＩ．Ｍｅｔａｂｏｌｏｍｉｃｓ：ｃｕｒｒｅｎｔａｎａｌｙｔｉｃａｌｐｌａｔｆｏｒｍｓ

ａｎｄｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｉｅｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓｉｎＡｎａｌｙｔｉｃａｌＣｈｅｍｉｓｔｒｙ，２００５，２４

（４）：２８５－２９４．

［６３］ＤｕｎｎＷ Ｂ，ＢｒｏａｄｈｕｒｓｔＤＩ，ＡｔｈｅｒｔｏｎＨＪ，ｅｔａｌ．Ｓｙｓｔｅｍｓｌｅｖｅｌ

ｓｔｕｄｉｅｓｏｆｍａｍｍａｌｉａｎｍｅｔａｂｏｌｏｍｅｓ：ｔｈｅｒｏｌｅｓｏｆｍａｓｓｓｐｅｃｔｒｏｍｅｔｒｙ

ａｎｄｎｕｃｌｅａｒｍａｇｎｅｔｉｃｒｅｓｏｎａｎｃｅｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ［Ｊ］．ＣｈｅｍｉｃａｌＳｏｃｉｅｔｙ

Ｒｅｖｉｅｗｓ，２０１１，４０（１）：３８７－４２６．

［６４］郑海慧，陈明毅，钟丹敏，等．定量代谢组学研究进展［Ｊ］．药学

进展，２０１７，４１（４）：２５４－２６２．

［６５］ＱｕéｒｏＡ，ＪｏｕｓｓｅＣ，Ｌｅｑｕａｒｔ－ＰｉｌｌｏｎＭ，ｅｔａｌ．Ｉｍｐｒｏｖｅｄｓｔａｂｉｌｉｔｙｏｆ
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