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铁是最早发现的植物必需的微量元素，早在 1843 年，

法国化学家 Gris 就发现生长在石灰性土壤上的葡萄叶片失

绿黄化与缺铁有关。在植物生命活动，如光合作用、呼吸作

用、氮代谢中铁都起着重要作用。铁影响植物叶绿素合成，

在缺铁时植物表现出失绿黄化的症状[1]。尽管地壳中铁的含

量非常丰富，土壤中铁的含量达到 1%~20%，平均 3.2%，但

由于受到土壤溶液及氧的影响，几乎都是以难溶于水的Fe3+

形式存在。植物所需的铁浓度约为 10- 8 mol/L，而在石灰性

土壤（pH7.4~8.5）中，可溶性铁的总量不足 10- 10 mol/L。因此

如果没有主动的调节机制使植物获得充足的铁，那么大多

数植物便会表现出缺铁症状。目前研究认为，缺铁条件下高

等植物分别通过两种独立的机制将根际的铁活化吸收，即

双子叶植物和非禾本科植物采用的机理Ⅰ，禾本科植物采

用的机理Ⅱ。植物机理Ⅰ将 Fe3+还原成 Fe2+吸收，机理Ⅱ植

物通过分泌“麦根酸”等 Fe3+结合蛋白螯合 Fe3+并吸收[2]。笔

者以机理Ⅰ为主从生理、生化和分子水平上对植物在铁胁迫

过程中所发生的一系列反应进行阐述，并对铁吸收机理在

苹果、柑桔等果树育种上的应用进行了探讨。

1 植物铁吸收机理

植物铁吸收机理Ⅰ是在铁胁迫时，诱导根尖细胞质膜

结合蛋白 Fe3+螯合物还原酶（Ferric!chelator reductase）基因

的转录，增强表达 Fe2+转运蛋白（ferrous transporter）吸收根

表土壤中的 Fe2+，同时 H+!ATPase 活性增加降低根表周围土

壤的 pH 值，另外还伴有有机酸分泌植株体力有机酸浓度

增加以及根尖膨大、根毛增多、根表产生转移细胞等生理生

化现象[3]（图 1）。

1.1 H+!ATPase 活性增加 植物质膜 H+!ATPase 是由一个

多基因家庭编码的酶类，每种质膜 H+!ATPase 大多都由两个

或两个以上的基因编码的亚基组成，在信号传导和环境胁

迫中都发生作用[5]。原位杂交研究表明，在参与离子转动的

组织（包括根尖表皮组织）的细胞中的 H+!ATPase 的活性升

高或 H+!ATPase 基因转录增强[6]。根上的 H+!ATPase 位于根

尖表皮伸长区细胞的细胞膜中，植物在缺铁胁迫时，H+!
ATPase 大量增加并促进质子分泌增强，根表皮周围被酸化。

根际酸化与根系还原三价铁有关，加入 H+!ATPase 活性抑制

剂会降低根系对三价铁的还原能力[7]。H+!ATPase 受缺铁诱导，

但不受 ACC、2，4!D 等激素的影响，分根试验表明，根尖 H+!
ATPase 活性是受地上部分调控的[3]。

1.2 Fe3+螯合物还原酶诱导表达 根系对 Fe3+的还原作用

是植物吸收 Fe3+的前提，这种还原作用是通过根尖分泌的

Fe3+螯合物还原酶来完成的。目前已经克隆的 Fe3+螯合物还

原酶基因有 FRO1（大豆）、FRO2 和 froh（拟南芥）、FRE1 和

FER2（酵母）等[8- 12]，它们的蛋白结构是相当保守的，都具有

数个跨膜结构域、组氨酸域、FAD 结合域、NAD 结合域和过

氧化物酶信号序列。Fe3+螯合物还原酶受缺铁诱导，在根尖

表皮细胞中高效表达，并结合在细胞膜表面，将螯合态的三

价铁还原为二价铁。缺铁时 Fe3+螯合物还原酶在叶子的叶

肉细胞和薄壁组织细胞中也有表达，但不在叶片的表皮细

胞中表达，表明 Fe3+螯合物还原酶在叶肉细胞中对三价铁

的吸收也起作用。

Fe3+螯合物还原酶的活性直接受根表胞外 pH 值影响，

间接受环境 pH 值影响，其还原能力随着胞外 pH 值的升高

而降低，推测认为铁高效和不耐缺铁的基因型的差异可能是

植物铁吸收机理及其相关基因在果树育种上的应用

刘小丰 1，2，3，许兰珍 1，2，3，何永睿 1，2，3，陈善春 1，2，3 *

（1.国家柑桔工程技术研究中心，重庆 400712；2.国家柑桔品种改良中心，重庆 400712；3.中国农业科学院柑桔研究所，重庆 400712）

摘要 生长在石灰质和碱性土壤中的植物会产生铁胁迫黄化现象。从生理、生化和分子水平上对植物在铁胁迫过程中所发生一系列

反应进行了概述，并对植物铁吸收相关基因在果树育种上的应用进行探讨。

关键词 植物；铁胁迫；铁吸收机理；果树育种

中图分类号 S331 文献标识码 A 文章编号 0517- 6611（2008）14- 05876- 03

Plant Iron Uptake Mechanism and the Application of the Involved Genes in Fruit Breeding
LIU Xiao!feng et al （National Center of Citrus Engineering and Technology Research, Chongqing 400712）

Abstract Plants grown in calcareous and alkaline saline soils would suffer from iron stress chlorosis. Response of plants during iron stress was
summarized from physiological, biochemic and molecular levels. Application of the relevant genes in fruit breeding was discussed.
Key words Plant; Iron stress; Iron uptake mechanism; Fruit breeding

Stra tegy Ⅰ

H+

Fe 3+ - chela te

Fe 2+

Fe 2+
Fe 2+

NAD+

NADH++

ADP

ATP
H+

Outs ide Plant cell

IRT1

FRO2

图 1 植物铁吸收机理Ⅰ模式[4]

Fig. 1 Mode of absorption mechanismⅠof plant iron
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指调控质子分泌能力强弱的基因型的差异，但每种植物体

内的Fe3+螯合物还原酶活性的最佳 pH 值是否一致并不清

楚。分根试验表明，根尖 Fe3+螯合物还原酶的活性是受地上部

分调控的[3]。

1.3 高亲和性 Fe2+运转载体增强 Fe3+螯合物还原酶将根

尖表皮外的 Fe3+还原成 Fe2+后，通过 Fe2+转运蛋白跨膜转入

根尖细胞内。二价铁转运载体可分为低亲和性的载体和高

亲和性的载体，低亲和性载体的基因目前仅在酵母中克隆

得到，但在植物中也有发现。植物的 Fe2+运转载体包括 ZIP

和 NRA 两个基因家族，目前已经克隆到的 IRT1、IRT2 等属

于 ZIP 基因家族，而 ArNramp1、ArNramp3、ArNramp4 等则属

于 NRAMP 基因家族[14-17]。ZIP 基因家族的共同特点是有 8个

疏水的跨膜结构域，在 3 和 4 结构域之间是一个金属结合

区，而植物 NRAMP 蛋白含有 12 个跨膜结构域[15，17]。

在植物缺铁时诱导高亲和性载体的表达，在供铁后其

表达水平迅速下降[14]。Fe2+运转载体在缺铁植物的根表皮细

胞的细胞膜上表达，在未授粉的拟南芥的花粉柱上也有表

达，且与植株是否缺铁无关。目前在拟南芥中克隆到的

IRT1 和 IRT2 中，研究认为 IRT1 是拟南芥缺铁时主要的二

价铁转运载体，IRT2 的详细作用方式还不是太清楚，推测

IRT2 位于细胞内膜上，其作用是在细胞内膜上作为 IRT1的

替代品，通过区室化细胞中的铁浓度防止产生毒害[14]。

1.4 transfer cell 大量形成 植物在缺铁胁迫时，transfer cell

在根尖的表皮中大量形成，其作用通常被认为是增加细胞

的表面积来增强对周围物质的吸收。在缺铁和用 ACC、2，4!D
等激素处理时 transfer cell 会大量增加，但在正常供铁的非

酸化区并不存在[3]。研究表明，transfer cell 的数量增加并不

一定导致根表皮酸化加强，而增加 H+!ATPase 在表皮细胞

中的密度则引起质子分泌增加，导致根尖区域的酸化[18]。在

分根试验中，缺铁的那一半根表皮的 transfer cell 的数量比

代价铁的那一半高出数倍，却未能引起缺铁那一半根的酸

化，说明 transfer cell 的数量增加并不一定导致根表皮酸化

加强[3]。

1.5 有机酸浓度增加 在缺铁时，有机酸通常在植物的根、

茎、叶中分泌增强，这些有机酸主要是柠檬酸盐（citrate）和

苹果酸盐（malate）。在缺铁胁迫时，在根、茎的溢出物、叶片

中都表现出有机酸含量增加。特别是在根中，机理Ⅰ植物和

机理Ⅱ植物在缺铁时都表现出有机酸浓度的增加。在叶

中，缺铁对有机酸的分泌表现不同。在芥菜中，缺铁时citrate

和 malate 的浓度降低，并表现为 citrate：malate 的值升高[19]。

而在后来的一些研究中，表现为 citrate 的浓度升高，如大豆、

芥菜、澳大利亚坚果和苹果。malate 的浓度在澳大利亚坚果

和苹果的叶中升高，而在大豆和芥菜的叶中下降。在甜菜中，

缺铁黄化叶中 citrate 和 malate 的浓度较对照分别提高了

12 倍和 7 倍；在梨树中，缺铁黄化叶中 citrate 的浓度较对

照提高了 15 倍，而 malate 的浓度则降低了 1.3 倍[20]。在根中，

缺 铁 时 ，citrate 和 malate 的 浓 度 通 常 都 表 现 为 升 高 ，但

citrate 升高的幅度较 malate 大。在大麦、高粱和玉米中还发

现了 aconitate 和 succinate 浓度的上升。另外，根中有机酸的

浓度还与植物的基因型有关，铁高效植物中有机酸含量较

铁低效植物高。通常在机理Ⅰ中，缺铁会促进根中有机酸含

量增加，并使 ATP 酶和 Fe3+螯合物还原酶活性增强，但有机

酸的积累并不一定总伴随着后两者活性的增强。

木质部在缺铁时有机酸浓度也会增加。在大豆中最早

发现铁在木质部中的转运是以苹果酸铁的形式，后来的研究

发现 citrate 也与铁在茎中的转运有关。在向日葵中，木质部

分泌液中 citrate 在缺铁时的浓度比补铁到正常水平后高

30 倍。植物缺铁时体内有机酸的积累和质子分泌对铁的吸

收都是有利的，也为 Fe3+螯合物还原酶提供了足够的还原

能力。但如果不能获得铁的补充，大量有利酸积累对植物其

他的生理代谢过程是有害的，如过高的 citrate：Fe 会影响叶

肉细胞对 Fe 的吸收[21]。

2 植物铁吸收相关基因在果树作物上的应用

果树缺铁黄化是非常普通的现象。生长在石灰性土壤和

碱性紫色土壤上的柑桔就会因为受到 HCO3
- 和过高的 pH

胁迫而缺铁黄化，苹果、梨、桃等果树因为缺铁而黄化的现

象也十分严重。目前防治果树缺铁的方法主要有喷施叶面

肥、树干注射、改良土壤等，这些方法需要花费大量的人力、

物力，并不适合大面积推广应用。

使用铁高效砧木也是常用的解决果树缺铁黄化的方

法。目前，在苹果、柑桔等果树材料中，都筛选到了一些铁高

效基因型，如作为苹果砧木的 Luo2、小金海棠、Luo1 为铁高

效基因型[22]，柑桔砧木如香橙也是铁高效的[23]，但砧木都有

一定的缺限，如生长势不好、不抗病虫害等。

为了更好地解决缺铁对果树生长的影响，人们对铁高

效果树材料在缺铁时的一些特异表现，如根系有机酸的分

泌、铁螯合物还原酶的活性等进行了详细地研究，研究认

为，铁高效果树材料根系在铁胁迫时根系较不耐缺铁材料

有机酸分泌量增加，铁螯合物还原活性增强，质子分泌更

快[24- 25]。并利用分子生物学手段筛选和分离果树铁吸收相关

基因，如应用同源克隆、抑制消减杂交、蛋白质谱分析等方

法，从铁高效果树材料上分离到 Nramp、MxSAMS 等铁吸收

相关基因片段和其他的一些在缺铁时特异表达的 EST 序

列[26- 27]。

随着果树转基因技术的成熟，为改造不耐缺铁的果树

材料提供了有力手段。八棱海棠是目前中国应用最广泛的

苹果砧木之一，但其铁吸收能力较弱[20]。用番茄的铁载体基

因（LeIRT2）转化八棱海棠，结果表明，在低铁水培条件下，

根系表现出较强的耐铁胁迫能力，叶片叶绿素含量和净光合

速率、根系的质子分泌、铁螯合物还原酶活性均高于非转基

因八棱海棠，电镜结果显示根系吸收区和根毛区表现结构皱

折增多，表面积增大[28]。用拟南芥铁螯合物还原酶基因FRO2

转化八棱海棠表明，在正常含铁条件和缺铁时，转基因八棱

海棠叶片有效铁含量显著高于非转基因八棱海棠；在缺铁培

养基中，转基因八棱海棠植株生长良好，叶片正常绿色，说

明在转 FRO2 基因的八棱海棠在缺铁胁迫时根系 FRO2 基

因表达量增加，铁吸收能力和叶片中有效铁含量增加，使植

株叶片避免或减轻缺铁黄化[29]。在柑桔和其他一些果树作

物上通过转基因手段改造其铁吸收能力的研究也在进行中。

3 结语

目前，人们对植物缺铁机理已经作了比较深入的研究，

也克隆了一些铁吸收的功能基因，但植物吸收铁是一个综

合作用的结果，涉及多种基因的表达和生理结构的变化，这

些变化是受缺铁间接调控的，直接调控这些变化的调控因
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“一村一品”的发展步伐。

3.4 企业带动型 企业带动型农村是指以该村或所属村

镇的基础条件为出发点，以发展工业企业为契机，通过工业

企业的发展壮大带动农村政治、经济、设施、教育、文化、卫

生等事业的综合发展，同时，村镇在土地、劳动力等资源整

合的基础上又进一步促进工业企业的发展，使得工业企业

与村镇融为一体，和谐发展。这种品型的农村需要有发展工

业企业的基本要素，如土地、资源、信息、技术、资金和较强

的人才资源。环洞庭湖区根据比较优势原则，重点发展优质

稻生产与加工、淡水养殖与加工、棉麻与轻纺、林纸一体化

4 项产业，重点建设一批特色农产品生产和加工基地。如湖

南省常德市金健米业、洞庭水殖、广源麻业、金果果蔬、荣祺

食品、双佳农牧、来得富榨菜等，已成为该市农业参与国内

国际市场竞争的重要力量。这批龙头企业带活了“一村一

品”的发展，如湖南省常德市安乡县 2003 年引进的来得富

食品有限公司，年加工榨菜 4 万 t，年创产值 7 000 多万元，

转移农村劳动力 200 多人，新增 56 个榨菜生产专业村，发

展榨菜基地 5 333 hm2。龙头企业是发展“一村一品”的重要

带动力量，企业带动模式需要注意几点：一是需要政策扶

持。市政府财政每年需安排一定的产业化专项引导资金和

龙头企业贷款贴息资金，着力发展一批产业联系紧密、产品

级次高、带动能力强的规模型龙头企业和重点项目，同时，

各区县也要给予相应配套支持；二是需要加强招商引资。项

目和资金的引进，能壮大当地的龙头企业，同时也能带活农

村“一村一品”的发展，解决农村人口本地就业问题，留住本

土人才；三是优化“一村一品”成长环境。要把创造新环境、

培育新农民作为“一村一品”建设的重要内容，抓好各级干

部依法行政，加大农业执法力度，为龙头企业发展和“一村

一品”建设提供良好的成长环境。
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子并不清楚。转入功能基因虽然能直接改造不耐缺铁的植

物材料，但对其正常生长和发育带来一些可见和不可见的

影响。因此，寻找控制铁吸收基因的调控因子，找到更安全可

靠的改造植物铁吸收效率的方法，仍然是值得深入研究的。
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