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α 提高植物体内铁再利用效率的研究现状及进展①

郭世伟　邹春琴②　江荣凤　张福锁
(中国农业大学资源与环境学院)

摘　要　本文综述了植物对缺铁的适应性反应, 铁在植物体内的运输以及植物体内铁再利用及其影响因素
等方面的研究进展, 并结合本研究小组的工作, 对提高植物体内铁再利用效率的途径及其机理进行了探讨。
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Abstract　Based on the advances in specif ic respon se to iron deficiency, up take, t ran spo rt

and remob iliza t ion of iron in p lan ts, and com b ined w ith ou r researches on iron reu t iliza t ion,

the app roaches and their m echan ism fo r imp rovem en t of iron nu trit ional eff iciency in h igher

p lan ts w ere discu ssed.
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1　植物对缺铁的适应性反应

1. 1　铁在土壤中的存在形态与植物有效性

铁是最早被发现的植物必需营养元素。早在 19 世纪中叶, 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与缺铁有关, 并且喷施硫酸亚铁可使葡萄叶片复绿。1860 年植

物学家 J. Sach s 首先证明了铁是植物生长发育的必需营养元素, 并且肯定了因营养缺乏而造

成的植物生理性病害——缺铁黄化病。

土壤中全铁含量很高, 但有效铁含量却很低, 这主要是由铁在土壤中的化学性质以及一些

相关因子所决定的。土壤中大部分铁存在于矿物的晶格中, 含铁的原生矿物包括铁镁硅酸盐,

如角闪石、辉石、黑云母等, 这些矿物与云母一起组成火成岩的主要铁源。铁也可存在于次生矿

物的晶格中, 是许多粘土矿物的主要成分。土壤中可溶性无机态铁主要包括 Fe3+ 、Fe (OH ) 2+ 、

Fe2+ 等。土壤中铁的溶解性主要受环境 pH 的影响, 在较高的 pH 条件下, 每增加 1 个 pH 单

位, 溶液中铁的活性减少 1 000 倍[1 ]。尤其在 pH 较高的石灰性土壤上, 可溶性铁含量极低, 这

就是生长在石灰性土壤上的作物易缺铁的主要原因。同时气候因素也严重影响土壤中铁的可

α收稿日期: 1998203210　修回日期: 2000203210

①国家自然科学基金 (39770424)和国家重点基础研究专项经费资助项目 (G199901107)

②邹春琴, 北京圆明园西路 2 号中国农业大学 (西校区) , 100094



给性, 如低温和干旱条件下, 土壤中有效铁含量大大降低。据调查, 世界范围内 40% 以上的土

壤严重缺铁[2 ] , 缺铁黄化已成为世界性植物营养失调问题。

1. 2　植物对铁的吸收

一般而言, 铁可以 Fe2+ 、Fe3+ 或铁的螯合物形式被植物吸收, 但主要是以 Fe2+ 的形式被吸

收。Fe3+ 在被吸收之前必须先还原, 吸收的 Fe2+ 在细胞质中又被氧化为 Fe3+ 并与柠檬酸结合

形成柠檬酸铁被运至地上部[3 ]。

植物在长期的进化过程中, 已逐渐形成了一些适应环境铁缺乏的机制。主要包括适应性机

理和非适应性机理 2 种, 适应性机理明显受体内铁营养状况所调节, 非适应性机理则不受植物

体内铁营养状况调控[4 ]。适应性机理又划分为机理É 与机理Ê 2 种。机理É 型植物主要包括双

子叶和非禾本科单子叶植物, 适应缺铁的主要反应是根系分泌H + 量增加, 还原能力升高, 使

介质中的 Fe3+ 被还原为 Fe2+ 进而被吸收[5 ]。机理É 型植物在缺铁条件下根系还可分泌有机物

质如有机酸、酚类等, 并在根系形成转移细胞[6 ]。机理Ê 型植物主要是禾本科植物, 其适应缺铁

的主要反应是根系分泌植物铁载体 (phyto sideropho re) 如麦根酸 (m ugineic acids) 的量大大增

加。植物铁载体与 Fe3+ 的螯合作用很强, 在土壤中这种螯合物移动至根表被质膜上的特定转

移系统吸收, 植物铁载体又释放到土壤中, 而 Fe3+ 则被根系吸收[5, 6 ]。

1. 3　植物体内铁的运输

对于机理É 型植物而言, Fe3+ 在根表被还原为 Fe2+ 后进入根系细胞质中[7 ] , 细胞质中的

Fe2+ 在进入木质部运输之前重新被氧化为高价铁形式而与柠檬酸结合在木质部中运输[8 ]。机

理Ê 型植物由根系吸收的铁进入木质部运输有 2 种可能机制 (图 1) : ①与铁载体结合的 Fe3+

在根细胞中被分解, Fe3+ 与烟酰胺或柠檬酸结合, 其中烟酰胺铁进入根细胞液泡中贮存, 而柠

檬酸铁则进入木质部向地上部运输。②与铁载体结合的 Fe3+ 直接穿越根系细胞而进入木质部

运输[9 ]。然而目前尚没有实验证据证实上述观点。

图 1　机理É 和机理Ê 型植物吸收铁在根细胞

横向运输的可能机制 (PS 为植物铁载体)

铁在木质部导管中运输的动力主要来自于蒸腾作用和根压引起的拉力。蒸腾拉力主要是

由于成熟叶片水分蒸发而引起的水势梯度所造成的, 根压则是由地上部与地下部的离子浓度
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差所造成的。Fe3+ 由木质部运输至叶片中, 再被还原为 Fe2+ , 一部分形成各种铁化合物参与代

谢, 执行其生理功能, 另一部分则以植物铁蛋白的形式贮存。通常有 2 个方面因素影响铁在木

质部的移动性: ①铁在质外体及木质部导管中被固定的程度; ②铁化合物在木质部中的溶解

性[9 ]。而上述 2 方面均与质外体 pH 大小有关, 即降低质外体 pH 可提高铁的移动性[10 ]。

随着研究不断深入, 人们发现植物在遭受缺铁胁迫时, 不仅根系出现了诸如机理É、机理

Ê 的适应性反应, 地上部分也相应发生了一定的适应性变化, 即铁在韧皮部中的移动性大大提

高。虽然过去一直认为铁在韧皮部中的移动性很差, 几乎是不可再利用的。然而越来越多的研

究表明, 在一定条件下铁在韧皮部中的移动性增强, 再利用率提高[9, 11 ]。给成熟叶片供应放射

性铁后, 在新叶和根中均可检测到放射性铁的存在[12 ]。韧皮部中铁的移动性还与缺铁信号的

传递有关,M ass 等发现生长于不缺铁和缺铁介质中的植物韧皮部汁液铁的浓度分别为

21 Λmo lõL - 1和 7 Λmo lõL - 1, 因此推断可能是韧皮部中铁的浓度作为一个缺铁信号调节根系

的一系列缺铁适应性反应。铁在韧皮部中的运输形态是 Fe3+ 形成的螯合物。铁跨越原生质膜

的速率及数量是决定铁在韧皮部运输的关键因子, 而该过程往往受 Fe3+ 的还原程度所调

控[11 ]。还原反应主要发生在沿导管的质外体ö共质体界面上, 并受质膜上的 Fe3+ 还原酶调节。

有报道, 进入细胞质中的 Fe2+ 以与烟酰胺结合的形式存在并分布在细胞质中。当植物遭受缺

铁胁迫时, 与烟酰胺结合的铁可能作为胞质中的铁库而被再利用 (图 2, 3) [13 ]。

图 2　植物体内铁运输的可能途径 图 3　原生质膜上铁还原

及吸收的模式图

　　大量资料报道了重碳酸盐和硝态氮抑制铁的韧皮部运输, 而铵态氮和pH 3. 5 的溶液可以解

除这种抑制[14, 15 ] , 原因主要是位于质膜上的铁还原酶活性受质外体pH 控制, pH 6. 5 时该酶活性

达到最大值, 其后随pH 上升而下降[16 ]。质子ö硝酸盐跨越原生质膜的共运, 导致质外体 pH 上

升, 抑制了铁还原酶的活性, 造成铁在体内运输的减弱。由根系呼吸作用产生的CO 2 溶解了土壤

中的CaCO 3 而形成大量的重碳酸盐, 抑制并中和了由根系质子泵释放出的H + , 提高了质外体

pH , 降低了原生质膜上的铁还原酶活性[17 ]。植物吸收铵态氮的同时释放H + , 降低了质外体pH ,

从而提高了铁还原酶活性, 提高了铁在韧皮部的移动性。用荧光的方法测定质外体pH 后发现质

外体 pH 与新叶叶绿素含量有极显著的负相关 (r= - 0. 97) , 硝酸铵处理的质外体 pH 为最低,
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而硝酸钙处理的为最高, 这进一步证实了质外体pH 与体内铁移动性的关系[10 ]。

植物叶片中也有类似现象。研究者常发现缺铁失绿的叶片铁含量并不比不缺铁的低, 有时

甚至比绿色叶片还要高。也有一些文献报道了叶绿素与铁浓度之间没有相关性[18 ]。用同位素

自显影的方法研究发现重碳酸盐处理的葡萄失绿叶片, 59Fe在叶脉中分布, 而非碳酸盐处理的

叶片59Fe则均匀地分布在整个叶片中, 究其原因是由于碳酸盐处理提高了叶片质外体pH , 不

利于铁的跨膜运输造成的, 进一步研究发现失绿叶片用酸雾处理可使其复绿[10 ]。T agliavin i 采

用田间叶片喷施柠檬酸的方法矫正缺铁失绿现象收到了很好的效果[19 ]。

质外体pH 的变化不仅能影响铁的跨膜运输, 同时也影响了淀积在质外体中铁的活化。研

究中常发现失绿叶片植株的根系铁浓度很高, 而将其转移至铵态氮或pH 3. 5 的介质中 3 d 后

叶片即有复绿现象, 并发现根系铁浓度大大降低, 同时在介质中也检测到有铁的存在[15 ] , 进一

步研究表明这与 pH 降低引起的根系质外体铁的活化有关。被活化的铁一部分跨越原生质膜

运至地上部参与叶绿素合成, 另一部分则释放至介质中。M engel 推测质外体铁的活化不仅仅

是一个简单的溶解过程, 而是一个与植物自身代谢有关的一系列复杂的反应。由此可知质外体

pH 与体内铁的运输有着极为密切的关系, 它首先影响了淀积在质外体中铁的活化, 进一步影

响了铁的跨膜运输。

2　植物体内铁的生理功能及其再利用

2. 1　铁在植物体内的分布及存在形态

多数植物的铁含量在 100～ 300 m gõkg - 1 (dw ) 之间, 不同植物种类和部位则有一定的差

异, 水稻、玉米的含铁量一般比较低, 约为 60～ 180 m gõkg- 1 (dw ) , 而且玉米茎节中常有大量

铁淀积, 叶片铁含量却很低。T erry 等报道叶片中 60% 的铁被固定在叶绿体的类囊体膜上,

20% 在叶绿体基质中贮存, 其余的 20% 则在叶绿体外。当植物受到缺铁胁迫时, 叶绿体基质中

的铁大部分被再利用, 类囊体膜上的铁和叶绿体外的结构铁分别损失 51% 和 62% [18 ]。

叶片中全铁含量的 9% 以铁血红素形式存在, 19% 则以非铁血红素蛋白形式存在, 主要包

括铁氧还蛋白、类囊体组分、线粒体组分、〔顺〕乌头酸酶、硝酸还原酶、亚硫酸还原酶等[23 ]。其

余多以铁蛋白形式存在, 铁蛋白含量约占叶片全铁含量的 63% [20 ]。基质中铁的再利用主要表

现为植物铁蛋白含量的降低, 基质中的铁蛋白是一种铁磷蛋白, 作为一种铁的贮库存在于叶绿

体中, 植物铁蛋白约占叶片全铁含量的 10%～ 35% [21 ]。该比例的变化反映了植物的铁营养状

况: 介质供铁充足时比例较高, 反之则低。植物不同部位也有类似趋势, 生长旺盛的新生叶片叶

绿体膜上的铁占较大比例, 基质中的植物铁蛋白所占比例则较小, 成熟叶片情况恰好相反[18 ]。

由此可见叶片中的植物铁蛋白含量并不是固定的, 随介质供铁状况及自身代谢活性变化而显

盈亏。

关于植物体内铁的价态问题目前由于分析上的困难还没有定论, 主要是由于在提取二价

铁的过程中, 有可能将三价铁还原而被提取, 影响了测定的准确性。然而通过光谱分析发现叶

片中大部分铁以高价态存在, 主要是铁硫蛋白、细胞色素和植物铁蛋白, 也有一部分以亚铁形

式存在, 如血红素合成过程中所需的亚铁[22 ]。不同价态铁在细胞中的转变机理目前尚停留在

假说阶段, 即: ①光合过程中的电子传递为高价铁的还原提供了还原剂; ②高价铁的还原是紫

外光造成的光化学还原过程; ③硝酸还原酶对高价铁起着还原作用[23 ]; ④抗坏血酸上的某个
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官能团作用的结果[24 ]。然而上述各假说由于缺乏实验证据而一直没有被人们接受。

2. 2　植物体内铁的生理功能

铁在植物体内的生理生化功能是建立在 2 个重要化学性质基础上的, 即它能与有机组份

发生螯合, 并具有易变价的特性。总的来说, 铁在植物体内的生理生化功能主要有以下 3 个方

面。

①参与叶绿素的合成。铁虽然不是叶绿素的组成成分, 但铁在叶绿素前体的合成过程中必

不可少。在高等植物中, 叶绿素的合成是以 Α2酮戊二酸, 谷氨酰胺等五碳糖为底物, 在 Ρ2氨基

已酰丙酮酸合成酶的作用下首先合成叶绿素的前体, 即 Ρ2氨基2酮戊酸或 Ρ2氨基乙酰丙酮酸,

然后进一步合成亚铁原卟啉或吡咯环。这一过程与顺乌头酸酶活性或铁氧还蛋白的含量都有

关。植物缺铁时, 该酶的活性显著降低, 吡咯环和卟啉环都不能形成, 从而限制了叶绿素的合

成[25 ]。

T erry 发现, 缺铁条件下生长旺盛的新生组织中铁与叶绿素的含量有很好的相关性, 多数

铁均分布于类囊体膜上, 植物缺铁时, 类囊体解体, 铁与叶绿素含量相应降低。当植物处于缺铁

介质中时, 铁ö叶绿素比值常保持恒定, 进一步证实了上述观点[18 ]。

②参与光合作用。植物体内许多含铁的化合物都参与了光合作用过程中的一些反应, 如细

胞色素氧化酶复合体, 铁氧还蛋白、血红素、豆血红素等。植物缺铁时, 这些物质的含量及含铁

酶的活性都降低, 无疑会影响光合作用的正常进行[26 ]。缺铁还会导致类囊体解体、叶绿素合成

受阻, 从而极大地抑制光合作用。植物缺铁时还会导致光合作用中电子传递链的中断, 电子不

能正常传递, 影响了水的光解, 阻断了光合作用的进行。植物体内铁主要通过上述 3 个方面来

影响光合作用, 进而影响到植物体内同化产物的合成。

③参与呼吸作用。一些与呼吸作用有关的酶中都含有铁, 如细胞色素氧化酶、过氧化物酶、

过氧化氢酶等, 铁常处于这些酶结构中的活性部位, 植物缺铁时, 这些酶的活性受到影响, 并进

一步使植物体内一系列氧化还原作用减弱, 电子不能正常传递, 呼吸作用受阻,A T P 合成减

少, 植物生长发育及产量受到明显的影响。

2. 3　植物体内铁的再利用

矿质养分的再利用是指单位源器官中某种矿质养分含量的净减少量[8 ] , 矿质养分再利用

效率的大小与其在韧皮部中的移动性有关。新生器官的蒸腾能力较弱, 但对各种矿质养分及同

化物的需求却很大, 养分的输入主要依靠韧皮部, 因此矿质养分的再利用对新生组织来说, 有

着重要的意义[27 ]。大量元素如氮、磷、钾在韧皮部中的移动性很强, 再利用效率也高, 当叶片衰

老或受到养分胁迫时, 成熟器官中 80% 以上的钾被再利用。但钙在韧皮部中几乎不能移动, 再

利用效率也极低。

过去一直认为铁在韧皮部中很难移动, 再利用效率低, 然而近年研究表明, 铁在韧皮部的

移动性与许多因素有关, 在某些条件下其移动性会明显增加[11, 28, 29 ]。归纳起来, 植物体内铁再

利用效率的改变, 与以下因素有关:

①介质供铁状况。在正常供铁情况下, 向营养液中加入59FeED TA 后, 3 d 之内在韧皮部也

检测不到59Fe。由此可知在外界供铁充足的条件下, 铁在韧皮部的移动性很差。但是植物缺铁

时, 铁在韧皮部的移动性则大大提高, 叶面喷施的59 Fe 在 2 h 内韧皮部汁液中就能检测到
59Fe [18 ]。植物缺铁时, 叶面喷施的铁有 25% 向生长活跃的幼嫩组织中转移[30 ]。T erry 等研究了

植物在缺铁条件下细胞内各部位铁含量的变化时发现, 叶绿体内基质片层结构上以贮存形式
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存在的植物铁蛋白含量的变化最大。由此推测植物在缺铁条件下, 体内的贮存态铁被大量再利

用[18 ]。然而目前关于植物铁蛋白的降解、跨膜运输及其在韧皮部的装载机理还不甚清楚。

②植物的代谢状况。这方面的研究不少, 如蒜苔在抽苔过程中, 随着细胞的衰老, 细胞内含

物质大量向新生组织中转移[31 ]; 洋葱抽苔时其鳞片叶表皮细胞随着细胞的衰退, 细胞质变得

松散, 液泡中出现大量絮状物, 细胞器逐渐解体, 胞间连丝直径扩大[32 ]; 在许多森林生态系统

中, 随着温度的降低, 日照长度的变短, 叶片中大量元素如氮、磷、钾等大部分转移到生长旺盛

的组织或器官, 部分微量元素如铁、锰、锌、钙也发生了再分配现象; 初生叶遮光可使遮光叶片

中 34% 的铁转移到新生组织中被再利用, 改善菜豆新叶的铁营养状况[28, 29 ]。由此可见, 衰老可

促进器官中物质的转移, 提高难移动养分的再利用率。

③质外体pH。如前所述, 质外体pH 主要通过 2 个方面影响铁的运输, 进而影响植物体内

铁的再利用率。一方面是由于质外体pH 对淀积在质外体中铁的活化有一定的调节作用; 另一

方面则是质外体 pH 调节着原生质膜上铁还原酶的活性, 从而影响铁的跨膜运输。质外体pH

可通过外源措施来调节, 介质供应铵态氮时, 质外体 pH 降低, 供应硝态氮或高浓度的碳酸盐

时则升高; 另外也可用酸雾直接喷施叶片的方法降低质外体 pH , 提高体内铁的再利用

率[15, 18, 31 ]。

④生长调节剂。生长调节剂主要通过调节体内代谢的途径来调节体内铁的再利用。用乙

烯利处理基部, 可以促进株蒜生长, 其干重明显高于对照, 同时茎杆的枯萎明显早于对照。由此

看出乙烯利不仅能促进器官的成熟, 同时也加速了成熟器官的衰老, 因而对成熟器官细胞内含

物质的解体及外运有一定的影响。与乙烯利的作用相反, 细胞分裂素能延缓器官的衰老、促进

细胞分裂, 加速新生组织的生长, 增强了新生库对各种矿质养分的需求, 从而可调运体内矿质

养分向其输入。郭世伟用外源乙烯利和细胞分裂素处理缺铁玉米植株时发现 2 种外源激素都

能有效地提高玉米体内铁的再利用效率。

植物体内铁再利用的程度还与植物种类、基因型有关[11, 31 ] , 如铁高效型植物的铁再利用

能力通常较强[11 ]。

综上所述, 提高植物体内铁的再利用效率是研究植物铁营养的一个全新领域, 对产量的形

成、优良品质的构成都有极为重要的意义, 同时也为挖掘植物自身潜力, 提高植物抗逆性提供

了理论依据。
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