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大豆铁元素吸收转运和利用生理与分子机制研究进展

鲁 云，姚 术，胡晓渝，支现管，王郭伋，王龙龙，王晓波，李佳佳
（安徽农业大学农学院，合肥230036）

摘要： 铁是植物细胞生命过程中必不可少的微量元素之一，参与呼吸作用、叶绿素生物合成、光合作用等生命过程。土壤

中含有大量的铁元素，但是有效铁的利用受到限制，导致植物缺铁，而植株缺铁直接关系到其生长发育和花粉活力及品质形

成，进而造成产量损失。解决该问题的重要举措在于提高大豆对铁元素的吸收转运和高效利用。因此，掌握大豆铁吸收转运

和利用规律并明确其分子遗传机制是实现大豆铁营养高效的重要前提。铁营养高效性属于数量性状，受多基因控制，基于其

相关功能基因研究培育“高铁大豆”是未来热点之一；此外，通过轮回选择和定向选择也可以有效改良大豆的缺铁失绿症。基

于此，本文重点阐述了铁元素在大豆体内的作用、吸收、分配和转运及其过剩产生的毒害现象以及铁元素参与大豆固氮作用，

缺铁和高铁对大豆生长发育的影响等内容，并综述了国内外大豆铁元素吸收、转运机制和分子调控机理方面的进展及重要科

学问题，旨在为大豆铁营养高效利用提供理论信息。
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Research Progress on Physiological and Molecular Mechanisms 
of Absorption， Transport and Utilization of Iron in Soybean

LU Yun，YAO Shu，HU Xiaoyu，ZHI Xianguan，WANG Guoji，WANG Longlong，WANG Xiaobo，LI Jiajia
（College of Agriculture， Anhui Agricultural University， Hefei 230036）

Abstract：Iron is one of the essential trace elements in the life process of plant cells， which is involved in 

respiration， chlorophyll biosynthesis， photosynthesis and other life processes. The soil contains a large amount 

of iron， but the use of available iron is limited， which leads to iron deficiency in plants. Iron deficiency in plants 

is directly related to their growth and development， pollen viability and quality formation， resulting in yield loss. 

An important measure to solve this problem is to improve the absorption and efficient utilization of iron in 

soybeans. Therefore， mastering the law of soybean iron absorption and utilization and clarifying the molecular 

genetic mechanism behind it are important prerequisites for achieving efficient utilization of iron in soybean. The 

high efficiency of iron nutrition is a quantitative trait controlled by multiple genes. Research and cultivation of 

“high-iron soybean” based on its related functional genes is one of the future hotspots. In addition， iron 

deficiency chlorosis in soybeans can be effectively improved through cycle selection and targeted selection. 

Based on this， this study focuses on the role， absorption， distribution， and transportation of iron in soybean， as 

well as the toxic phenomena caused by excess. It also discusses the involvement of iron in soybean nitrogen 

fixation， and the effects of iron deficiency and high iron on soybean growth and development. The progress and 
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important scientific problems of iron absorption， transport mechanism and molecular regulation mechanism in 

soybean at home and abroad are reviewed in order to provide theoretical information for the efficient utilization 

of iron nutrition in soybean.

Key words： soybean；Fe；iron transport；iron poisoning；iron deficiency chlorosis

大豆起源于我国，已有 5000多年驯化历史，能

够提供蛋白质、油脂、异黄酮和卵磷脂等重要营养

资源［1］，在全球经济作物中扮演着不可替代的角色，

为全球粮食生产提供重要保障。虽然“十三五”以

来，我国对种植业结构进行了宏观调控并出台了相

关政策大力支持大豆生产发展，但是目前其产业发

展仍面临着诸多问题和挑战。耕地面积和土壤肥

力是粮食综合生产能力的两大关键因素，当前我国

大豆耕种面积相对较小，需求量却很高，供需矛盾

日渐突出。近年来，我国大豆进口量占全球大豆贸

易总量的 60%以上，大豆自给率严重不足，单产低

下导致其对外依存度过高，粮食安全“卡脖子”风险

凸显［2］。

大豆高产优质与各营养元素之间密不可分。

必需营养元素分为两类，一类是常量营养元素，包

括氮（N）、磷（P）和钾（K），另一类是微量营养元素，

包括钙（Ca）、镁（Mg）、铁（Fe）、硼（B）、锌（Zn）、锰

（Mn）、铜（Cu）和钼（Mo），其中微量元素所占比例较

低，但在植物生长发育中起着重要作用，缺乏微量

元素影响其生长发育，过剩则会产生毒害作用［3］。

外施肥可以在一定程度上缓解因营养元素缺失造

成的危害，但无法根治元素缺失造成的严重后果。

因此，挖掘调控大豆营养元素利用效率的关键基因

并进行功能和遗传机制解析对大豆营养元素高效

利用和品种改良具有重要意义。本文系统概述了

铁元素对大豆生长发育及产量品质的重要影响及

其吸收（地下部）、转运（地下部）和利用（地上部转

运和吸收）的规律，重点对大豆铁高效利用的分子

遗传机制研究进展进行了总结和展望。

1　铁元素在大豆中的作用

铁是地壳中含量第四丰富的元素，是植物生长

发育的第三限制性元素。与许多生物一样，植物需

要铁元素来催化氧化还原反应和其他重要生理过

程，才能满足自身的生长发育［4-5］。研究表明，铁是

植物正常生长发育所必需的矿质营养元素之一，铁

会影响植物线粒体呼吸、光合作用、生物固氮、矿质

营养的主动运输和免疫防御，间接影响植物生长发

育，进而导致其产量和品质下降［6-7］。在最佳氮肥条

件下，铁元素的施加能够提高大豆的耐阴性，从而

增加其产量组分和最终产量。缺铁对植物生长有

着极大的影响，植物一旦缺铁，参与光合作用最重

要的酶，如核酮糖 1，5二磷酸加氧酶和羧化酶活性

均显著下降［8-9］，同时叶片叶绿体基粒和基质片层数

量减少，所有膜成分的光合电子传递链的电子载体

和捕光色素也会同步下降［10］。缺铁显著影响大豆

生长，可导致植株形态发育迟缓，直接影响产量。

据统计，一般缺铁会造成大豆生产力显著下降，严

重时将会损失20%~30%的产量［6，11］。

大豆是典型的固氮型作物，与根瘤菌存在共生

关系，大豆为根瘤菌提供合适的固氮环境及生长所

必需的碳水化合物，而根瘤菌将氮气转变成含氮化

合物，满足豆科植物对氮元素的需求。当共生菌侵

入豆科植物根毛时，内皮层根细胞的分裂和根瘤的

形成标志着共生开始 ［12］。研究发现，铁对大豆固氮

有一定作用［13］，同时整个固氮过程也增加了对铁的

需求。铁不仅是合成铁蛋白（包括高丰度的豆血红

蛋白）所必需的，也是拟杆菌电子传递链中合成细

胞色素和固氮酶所必需的，同时也是根瘤生长发育

所必需的［14］，但是根瘤表皮上没有检测到铁元素，

这表明根瘤获取铁的主要途径不是从根际中直接

摄取［15］。

大豆根瘤分为 3 个主要部分（图 1），即外皮层

（Outer cortex）、内 皮 层（Endodermis）和 感 染 区

（Infection area）。铁元素在根瘤内先被运输到含铁

蛋白的细胞和细胞器中，当类菌体感染根瘤后，在

类菌体呼吸链的固氮酶和细胞色素存在的情况下，

铁元素以Fe3+和Fe2+两种形式首先进入根瘤的感染

细胞，由于共生关系的形成，类菌体被内化在豆科

植物的根皮层细胞中，它们被共生体膜（SM，

symbiotic membrane）包围，该膜形成一个界面，调节

对类菌体的营养供应，因此，铁离子被类菌体吸收

要通过该膜。虽然共生体和类菌体对Fe2+的吸收速

度比Fe3+快，但是共生体对Fe2+的摄取是否有利尚待

确定［16］。相关研究还发现在大豆根瘤中存在一个

Fe2+ 的 转 运 蛋 白 GmDMT1（Glycine max divalent 

metal transporter 1），该转运蛋白位于大豆共生体膜

上，而共生体膜与根质膜一样具有三价铁还原酶活
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性［14］。被类菌体感染的根瘤细胞的细胞质以及细

胞外围的大量线粒体中均需要铁结合豆血红蛋白，

而豆血红蛋白能够固定分子氮（N2），在根瘤中引导

O2被细菌呼吸，同时内环境需要保持微氧状态以保

护对O2敏感的固氮酶［16］。虽然当前关于铁如何通

过根瘤膜运输到类菌体的研究是有限的，但对后续

大豆铁元素与根瘤的相关研究也能提供一定

思路。

2　大豆对铁元素的吸收及过剩产生
的毒害现象

2.1　正常土壤环境中的大豆铁元素吸收机制

双子叶植物已经进化出还原机制来增强对土

壤中铁的吸收［17］。通过根到根际分泌质子和酚类

化合物，在表皮细胞质膜结合质子泵（HA2 ，H+-

ATPase 2）运输质子从而实现对根际的酸化［18］，增加

Fe3+的溶解度［19］ （图2）。这涉及激活根中的三种铁

螯合物还原酶 Ferric chelate reductase（FCR）、Ferric 

reduction oxidase 2 （FRO2） 、 Iron-regulated 

transporter 1（IRT1）［20-24］，植物的还原酶活性受到螯

合物的稳定性常数和结合铁的功能基团数量以及

络合分子极性的影响［25］，将 Fe3+还原为 Fe2+。该还

原机制中存在一种金属转运蛋白，即大豆铁调节

转 运 蛋 白（GmIRT1，glycine max Iron-regulated 

transporter 1），GmIRT1不仅是这些调控网络的最终

目标，也是金属传感机制的一部分［26-27］。苹果中存

在 SIZ/PIAS型 SUMO E3连接酶（MdSIZ1），能够促

进 MdbHLH38 和 MdbHLH39 的表达，从而激活

FRO2 和 IRT1 的转录［28］，Fe2+在 IRT1 的帮助下通过

转录和翻译调节网络最终整合在根表皮中，植株缺

铁可诱导 IRT1表达以微调必需铁离子的吸收，然后

通过根表皮细胞质膜运输［29］。

相较于双子叶植物，禾本科植物如水稻、大麦

和玉米等主要通过螯合机制吸收铁。螯合机制离

不开植物高铁载体，植物的高铁载体涉及麦根酸

（MA，mugineic acid）家族和燕麦酸家族的有机小分

子（PS，plant siderophores）。PS作为强铁螯合剂，具

有结合 Fe3+ 高亲和力［30］。其由 TOM 转运蛋白

（TOM，the translocase of the outer mitochondrial 

membrane）分泌到根际，通过 YS1 转运蛋白（YS1，

yellow stripe 1）被吸收到根细胞中，然后再通过木质

部将铁从根转移到老叶，进一步通过韧皮部转移到

新叶［31-32］。水稻中螯合机制的上调基因OsHRZ1 和 

OsHRZ2 直接受两个 bHLH 转录因子的控制，即

OsIRO2 （铁相关转录因子）和OsFIT（缺铁诱导转录

因子）［33］。

2.2　钙质土壤环境下大豆对铁元素的吸收情况

大豆缺铁受土壤和植物中的许多因素影响，铁

的有效吸收取决于土壤的理化性质，钙质土壤覆盖

了地球表面的 30%，易形成难溶的 Fe3+氢氧化物。

因此，生长在这些土壤上的植物往往缺铁并产生脉

间褪绿［19］。碳酸盐（CO3
2-）是通过土壤中碳酸钙的

分解以及在植株中硝酸盐过剩时产生的，碳酸钙在

水中溶解成 Ca2+和 CO3
2-。潮湿的田间条件导致碳

酸盐生成增加并加剧缺铁症状。在缺铁环境下，当

碳酸盐在高 pH 值的土壤中积聚时，碳酸盐和水溶

液可以形成碳酸-氢碳酸酐动态平衡，可以在酸性和

碱性环境中进行自动缓冲，并产生缓冲效应，土壤

缓冲禁止质子从根部挤出以减少Fe3+还原成Fe2+被

植株吸收［34］。

SM：共生体膜

SM：Symbiotic membrane

图1　铁元素经过大豆根瘤运输至根部的整个过程

Fig.1　The whole process of iron element transport to the root through soybean nodules
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2.3　大豆铁中毒

铁中毒是一种与土壤溶液中高浓度还原铁

（Fe2+）相关的疾病综合症，过量的铁会生成活性氧而

导致氧化细胞产生毒性，主要归因于活性氧与过氧

化氢（H2O2）反应生成羟基自由基（·OH），羟基自由

基是最活跃的活性氧［35］。虽然铁依赖的活性氧生成

被认为是铁毒性的主要机制，但对酵母的研究表明，

铁催化的活性氧生成可能不是铁毒性的原因［36］。植

物对胁迫的响应是复杂的，这个过程需要多种代谢

物之间的相互作用，当植物受到铁毒害胁迫时，反油

酸增加，而亚油酸和亚麻酸减少［37］。铁的这种反应

特性可以通过破坏脂质和蛋白质对细胞造成直接损

伤，也可以调节生长和发育过程。在植物中，过多的

铁可缓解由磷缺乏诱导的初生根生长停滞［38］。

当土壤中含有过量的铁元素时，会使大豆产生

铁毒害。铁毒害在大豆中研究甚少，但不可被忽

略。铁毒害的严重症状已经在水稻中被发现半个

多世纪，相关研究中发现还原性亚铁在水稻湿土中

的溶解度更大，从而导致水稻过量吸收产生铁毒害

现象［39］。水稻铁毒害症状包括根部过度吸收Fe2+及

其从顶叶易位到叶中，其中氧自由基的产生会损害

细胞的结构成分及其生理过程，与这些过程相关的

典型症状是稻叶“泛黄”和产量损失［40］。尽管在植

物铁生物学和铁毒性领域进行了广泛的研究，但植

物中调控高铁耐受性的主效基因尚未确定，且铁毒

性的活性氧非依赖性机制仍不清楚［36］。拟南芥根

对铁毒害的耐受性主要由 S-亚硝基谷胱甘肽还原

酶（GSNOR，S-nitrosoglutathione reductase）通过抑

制铁依赖性亚硝化和氧化性细胞毒性来维持根分

生组织活性并防止细胞死亡。同时 S-亚硝基谷胱

甘肽还原酶也是豆科植物和单子叶植物等高等植

物根对铁毒害产生耐受性所必需的，这为解决高铁

条件下农作物的安全生产提供了具体方案［36］。

3　大豆缺铁失绿症及铁营养吸收利
用的高效分子遗传机制研究

3.1　大豆缺铁失绿症

缺铁失绿症（IDC，iron deficiency chlorosis）是

一种因缺铁而产生的严重症状，大豆产量损失与缺

铁失绿症的严重程度呈正相关［41］。叶片缺铁检测

一般通过测定叶绿素浓度来判定，其次可以通过类

胡萝卜素含量鉴别［42］。缺铁失绿症的特征是早期

复叶发育迟缓，发黄且静脉萎黄［43］。相关文献提及

缺铁失绿症视觉等级分类及评分如图 3 所示，Bai

等［43］将该症状分为 9 个等级，Merry 等［44］将其进一

步优化分为5个等级。复杂的遗传和环境互作导致

大豆缺铁失绿症研究极其困难［41］。许多研究尝试

从农艺性状中缓解缺铁失绿症，反复施用硫酸亚铁

（FeSO4）缓解缺铁失绿症是当前使用最广泛的管理

措施，但螯合铁来源不够经济，因此遗传耐受性才

是最有效的预防措施，开发耐受缺铁失绿症品种是

重中之重［45］。值得注意的是，大豆资源中有缺铁失

绿症抗性的遗传变异比较丰富，因此培育抗缺铁失

绿症品种的可能性较大［46］。

图2　正常土壤环境中大豆根部吸收铁元素至茎秆中以柠檬酸铁和烟草胺铁复合物的形式运输的整个过程

Fig.2　In normal soil environment， the whole process of iron absorption from soybean roots to stems in the form of iron 

citrate and tobacco amine iron complex is transported
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3.2　缺铁失绿症的转录调控机制

在缺铁失绿症诱导的差异表达基因启动子区

域发现了成髓细胞瘤（Myb）、螺旋-环-螺旋（bHLH）

和延伸因子 2（Elongation factor 2）转录因子结合位

点，表明大豆响应缺铁失绿症的转录调控是复杂

的［13］。最初对缺铁失绿症抗性的遗传研究表明该

性状是由单一的隐性基因控制，但当前越来越多的

研究发现缺铁失绿症的抗性是由许多基因控制的

数量性状，并在许多遗传学研究中得到证实。相关

研究发现，在 Gm03、Gm05 和 Gm06 染色体上存在

IDC 缺铁失绿症耐受性 QTLs［46-47］。缺铁失绿症抗

性 QTL 首次被报道存在于大豆 Gm03 染色体，该

QTL解释了70%的表型变化［48-50］。根据定位和基因

组分析，Gm03染色体抗性位点的候选基因为bHLH

转录因子家族，其在一个蛋白二聚区发生突变，推

测这个突变体获得了对缺铁失绿症的抵抗性；在铁

胁迫下，整个基因组的基因转录存在异常差异，部

分反应似乎涉及到茎中柠檬酸盐-铁化合物的运

输［4］。大豆根缺铁时，GmIRT1的表达被显著诱导，

而一部分天然抗性相关巨噬细胞蛋白（NRAMP，

natural resistance-associated macrophage protein）转运

蛋白的成员（GmNRAMP2a、GmNRAMP2b、GmNRAMP

5a、GmNRAMP7）显示下调趋势，一部分（GmNRAMP5b、

GmNRAMP6a、GmNRAMP6b）被组成型表达。此

外，缺铁导致大豆根中铁螯合还原酶活性和

GmFRO2的表达均显著下降，表明大豆植株维持根

际铁有效吸收的能力受损［51］。虽然已经发现了许

多缺铁失绿症抗性 QTLs，但大豆中与这些位点相

图3　缺铁失绿症5种等级［44］ 和9个等级的表型［43］

Fig.3　Phenotypic of 5 grades［44］ and 9 grades of iron deficiency chlorosis［43］

2024



12 期 鲁 云等： 大豆铁元素吸收转运和利用生理与分子机制研究进展

关的铁吸收效率生理基础研究较少。在Gm20染色

体上鉴定到 1个铁吸收效率位点，该位点与种子中

的铁积累有关，在铁充足土壤条件下，携带Gm20位

点等位基因的种子具有较高铁含量，但在种子内的

沉积方式或机制尚未明确［52］。将其他铁吸收效率

相关性状与已发现的缺铁失绿症抗性位点共定位，

有利于更好地认识大豆铁吸收效率，并开发缺铁失

绿症抗性品种，大豆铁营养高效利用及其遗传改良

将有助于增加其产量和提高品质［53］。

3.3　铁吸收和转运相关基因研究

铁被根表皮细胞吸收后，将会通过共质体途径

向维管结构运输铁元素，然后以Fe2+的形式通过铁

转运蛋白从中柱内的薄壁细胞外排到木质部导管

中，在此过程中，柠檬酸盐在磷酸盐依赖的质外体

铁运输中发挥了重要作用［54-55］。铁在木质部导管中

是以Fe3+-柠檬酸盐或Fe3+-柠檬酸盐/苹果酸盐混合

物的形式运输到地上器官［56］。Fe3+-柠檬酸和 Fe3+-

苹果酸对光还原敏感［57］，这种反应对木质部中铁转

运的影响尚不清楚。已有研究表明，铁在木质部中

的转运是植物中铁分布的关键步骤，然而控制这一

过程的机制在很大程度上仍未可知［58-59］。

叶片中来自木质部的铁通过烟酰胺转运蛋白

YSL1（Yellow stripe-like 1）和 YSL3（Yellow stripe-

like 3）被转运至邻近的非维管组织［57］，或者沿着木

质部导管输送到叶片外围的小脉，进而通过Fe2+转

运蛋白 OPT3（Oligopeptide transporter 3）转移到韧

皮部，再转运到库组织。这些转运机制意味着铁在

吸收到叶肉细胞中或装载到韧皮部之前，可能通过

膜相关的铁螯合物还原酶（FROs，ferric-chelate 

reductase oxidase）或质外体中还原剂抗坏血酸盐一

步步将Fe3+还原成Fe2+［60］。

研究表明，两个编码铁氧化物酶基因（LPR1和

LPR2）在拟南芥木质部铁转运调控中发挥关键作

用［61］。敲除LPR1和LPR2增加了木质部汁液中Fe2+

的比例，并导致铁沿维管束沉积，特别是在叶柄和

叶片主脉中。在铁充足条件下，lpr1和 lpr2突变体

的根和成熟叶中表现出铁缺乏反应基因组成型表

达和铁过度积累；但在低铁条件下，新叶和花序表

现出缺铁失绿症症状。此外，lpr1和 lpr2突变体的

木质部和韧皮部汁液中铁浓度较低，并且铁在木质

部中的转运被抑制。研究发现，FRD3（Ferric 

reductase defective 3）基因介导柠檬酸运输铁元素到

植株胚胎和花粉中，以满足生长需要［62］。拟南芥中

的研究进一步证实，AtFRD3 基因在调控木质部铁

的转运过程中发挥重要作用［63］，但是植物根部向地

上部传递铁营养信息的长距离信号通路尚未完全

明晰。在大豆中，铁进入到根部后，就会在其木质

部中以柠檬酸铁和烟草胺铁复合物的形式在整个

植物体内运输。FRD3转运蛋白的突变导致铁积累

在根部的中央血管圆筒，并且无法将铁元素运输到

地上部分，表明柠檬酸盐在木质部铁转运中起主导

作用［63］；已有的研究表明，根冠高效铁转运效率需

要大豆植株木质部存在较高的柠檬酸水平［4］，因此，

柠檬酸盐在铁元素转运中起到关键作用。此外，碱

性螺旋-环-螺旋（bHLH）型转录因子也能够控制植

株铁的吸收和转运，是拟南芥缺铁反应和稳态的主

要调控因子［7，64］，大豆中同样发现bHLH结构域蛋白

在缺铁情况下能够被特异性诱导，同时过表达

GmbHLH57和GmbHLH300可增强大豆对缺铁的耐

受性，结果表明这两个 bHLH家族基因是参与大豆

铁稳态的重要转录因子［5］。

3.4　FRD3基因家族的相关研究

FRD3 是多药和毒素外排（MATE，multidrug 

and toxin efflux）家族的一员，包含12到14个跨膜结

构域蛋白，具有高效铁螯合剂的外排转运体，能够

运输小的有机化合物，对整个植物发育过程中维持

铁稳态起着重要作用，有助于柠檬酸盐外排进入木

质部［65］。柠檬酸是一种主要的铁螯合剂，通过

FRD3特异性运输到根木质部，是铁有效转移到地上

部所必需的［63］，对于铁从根部转移到地上部并被叶

细胞吸收非常重要［65］，FRD3对柠檬酸的特异运输是

植株整个发育过程中铁质外体运输的重要生理作

用，并为多细胞生物在涉及细胞外循环的铁运输提

供了一个经典模式。研究发现，FRD3发生异常，将

会导致多种金属元素的异常分布和积累［17，66］。FRD3

在各种作物铁转运中充当重要角色已被报道，如大豆

GmFRD3、拟南芥AtFRD3、水稻OsFRDL1以及花生

AhFRDL1负责释放植物体内柠檬酸到木质部［4，63，67-68］。

拟南芥AtFRD3及其水稻中同源基因OsFRDL1是质

膜柠檬酸外排转运体、铁稳态机制的重要组成部

分［63，67］。大豆GmFRD3与拟南芥AtFRD3存在序列和

功能相似性，在一些铁高效大豆基因型中，GmFRD3b

的表达上升导致木质部汁液中柠檬酸盐水平的升

高，GmFRD3b的表达降低，则柠檬酸盐和硝胺减少，

造成铁在根部积累，无法转运到地上部［4］。尽管各种

研究强调了FRD3在植物内部铁转运中起到重要作

用（表1），但目前利用FRD3来提高植物中铁浓度以

及进行育种改良尚未见报道［69］。
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4　铁元素与其他金属元素间的相互
作用

植物中不同金属元素间普遍存在相互作用。

铁转运蛋白 IRT1 在植物中除了转运铁，同时还是

锌、锰、钴和镉的转运蛋白［26］，IRT1的表达水平在转

录和翻译后受到金属元素含量的调控，以最大限度

地提高铁的吸收，同时限制锌、锰或钴的积累［72］。

锌和铁是超氧化物歧化酶的辅助因子，可清除活性

氧并介导氧化还原信号，锌和铁相互作用并在其吸

收和运输中存在竞争关系，此外铁的补充量影响着

锌的吸收，但铁不受大豆锌供应的影响［73］。大豆根

系在高锌和低铁的环境条件下强烈激活了FRO2和

FIT1（Fe-deficiency induced transcription factor 1）基

因的表达［74］。铁利用率是植物钼代谢的重要调控

元素，钼酸盐利用率在铁代谢中具有次要地位。施

加钼肥可以增加大豆体内铁的分配，提高铁营养、

抗氧化酶活性、氮同化和脱落酸含量，改善大豆生

长和氧化耐受性［75］。缺铁和缺锰影响植物根系对

磷的吸收［76］，植物中磷和铁之间的相互作用已经在

许多研究中得到证实，有关研究发现植物中磷和铁

元素之间具有拮抗作用，在磷有限的条件下，根系

对铁的吸收和再分配具有重要影响，缺磷可以促进

植物中铁的积累和利用［77］。此外，在铁限制条件

下，磷高效吸收型大豆品种（即磷高效大豆）能够改

善对铁的吸收，但是我国培育的磷高效大豆品种在

生理和分子水平上对铁吸收和利用的具体机制仍

未知［78］。

综上所述，植物生长、发育和繁殖需要多种不

同金属元素，这些元素必须从土壤基质中迁移，并

作为金属离子被根部吸收。一旦被根部吸收，金属

离子就会被维管组织分配到植物的不同部位［79］，某

一元素缺少或过剩都会对植物生长发育造成严重

影响。

5　展望

缺铁失绿症以及铁过多产生的毒害严重威胁

到作物的生长发育以及产量和品质，大豆作为我国

重要的经济作物，能够为人类和动物提供丰富的油

脂和蛋白等营养物质。关于大豆铁吸收及如何从

地下部向地上部转运和再分配的相关研究已经较

为清晰，但目前有关Fe3+还原成Fe2+的相关酶、铁转

运相关蛋白、控制柠檬酸盐及烟草胺铁运输的相关

基因及其功能的研究报道甚少，铁如何通过众多根

瘤膜转运到类菌体的研究是有限的，铁毒性的活性

氧非依赖性机制也不清楚。铁是大豆正常生长代

谢过程中关键酶活性所必需的微量营养素，不仅参

与叶绿素合成、呼吸作用和氧化还原反应等生理过

程，也是许多功能蛋白酶的重要辅助因子，同时能

够提高非生物胁迫的耐受性［74］，在大豆铁高效利用

性状形成研究中有一系列关键科学问题亟待回答。

近年来，中央一号文件多次提及“大豆玉米带

状复合种植技术”，在该系统共生过程中，大豆会受

到玉米遮光胁迫，冠层内的红光与远红光比率降

低［80］，在氮肥最佳条件下，外施适量的铁肥能够有

效提高大豆的耐阴性，从而增加其产量，而缺少铁

元素则显著影响其生长发育，造成植株形态发育迟

缓，降低花粉活性，直接影响产量，使其生产力显著

下降［81］。此外，由于盐碱地富含钙质、磷素，易被钙

质固定等不利因素，盐碱地环境下生长的大豆对铁

表1　大豆中鉴定到的与铁元素吸收相关基因

Table 1　Genes related to iron absorption identified in soybean

基因

Gene

GmIRT1 （Glyma.07G223200）

GmNRAMP2a （Glyma.05G101700）

GmNRAMP2b（Glyma.17G165200）

GmNRAMP7 （Glyma.06G115800）

GmFRD3a （Glyma.15G274600）

GmFRD3b （Glyma.09G102800）

GmbHLH300 （Glyma.03G130600）

GmbHLH57 （Glyma.12G178500）

GmYSL7 （Glyma.11G203400）

蛋白功能注释

Protein function 

annotation

铁离子转运体

铁离子转运体

铁离子转运体

铁离子转运体

铁离子转运体

铁离子转运体

铁稳态转录因子

铁稳态转录因子

铁转运蛋白

已知结果

Known results

锌、锰、钴和镉转运蛋白

天然抗性相关巨噬细胞转运蛋白

天然抗性相关巨噬细胞转运蛋白

天然抗性相关巨噬细胞转运蛋白

影响木质部汁液中柠檬酸盐水平

影响木质部汁液中柠檬酸盐水平

参与大豆铁稳态的重要转录因子

参与大豆铁稳态的重要转录因子

运输螯合的Fe2+和Fe3+，负责铁从植物根部到根瘤的运输

参考文献

Reference

［26］

［70，51］

［37，51，70］

［51，70］

［4］

［4］

［5］

［5］

［71］
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的利用尤为重要，因此鉴定和解析植株体内铁转运

关键基因及其分子调控机制对于大豆铁高效利用

及其产业化提质增效等具有重要价值。

几 个 世 纪 以 来 ，缺 铁 性 贫 血（IDA，iron 

deficiency anemia）是一个全球日益严重的健康问

题，影响着世界四分之一的人口，并严重威胁全世

界人类健康，主要集中在学龄前儿童和妇女身上，

已成为全球公共卫生问题［82］。世界卫生组织和其

他政府机构联合制定了健康咨询，并在过去20年中

多次尝试开发营养补充剂、优化膳食结构的预防策

略和缓解措施，但并未显著改善全球人口的铁营养

水平［83］。日常膳食中长期缺乏铁、锌、维生素A等

必需微量营养素，也被称为“隐性饥饿”，水稻作为

主食，其谷物中铁、锌与其他必需矿物质和维生素A

原（β-胡萝卜素）的含量显著增加，可以有效预防"隐

性饥饿"。许多籼稻和粳稻品种已在全球范围内被

生物强化（通过基因工程或分子育种）处理，俗称

“高铁米”、“低植酸盐大米”、“高锌大米”和“高类胡

萝卜素大米”（黄金大米）品种［84］。以大米为主食的

发展中国家可开发和推广富含高铁的水稻品种（高

铁米）并作为功能性粮食或替代主食，确保人们有

足够的日常营养铁来源而避免出现缺铁性贫血症

状［85］。相关研究发现玉米籽粒中的铁浓度与产量

呈负相关［86］，而铁运输到籽粒中的过程尚未可知。

尽管育种家们很早就认识到选育耐低铁（铁有

效）品种可以在根本上解决大豆缺铁失绿症，进而

增加大豆产量，但直到20世纪70年代，国际上才开

始重视这项研究［87］。大豆铁营养高效性属于数量

性状，受多基因控制，早期的研究利用轮回选择法

改良大豆的缺铁失绿症抗性，同时定向选择对大豆

缺铁失绿症抗性育种也具有良好的作用和广阔前

景［87］。当前，在不降低产量的条件下，加深籽粒铁

含量的相关基因研究是未来的热点方向。Yan等［88］

研究发现ZmNAC78的表达富集在玉米籽粒基部胚

乳转移层，直接调控Fe转运蛋白的信使RNA丰度，

能够调节籽粒中铁浓度，该研究结果为开发“高铁

玉米”品种奠定了基础，同时也为“高铁大豆”育种

提供了一定的思路和新的方向。
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