
黑龙江农业科学２０１０（６）：１５２～１５４
ＨｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ ! !

果树缺铁研究进展

崔兴国
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摘要：对果树的缺铁危害，植物铁吸收机制进行了综述，并对目前国内外解决果树缺铁失绿多种途径的研究

进展和应用前景进行了展望。
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　　铁是植物生长发育必需的矿质元素，在光合、

呼吸、氮的固定、蛋白质和核酸合成中发挥着重要

作用。铁在地壳中含量丰富，但多以Ｆｅ３＋形式存

在，这种形态的铁在中性和碱性土壤中的溶解度

极低，从而限制了土壤中铁的有效性，造成全球性

植物缺铁黄化现象，也是２１世纪国内外植物营养

研究热点之一。

１　果树缺铁危害

铁在植物体内能与有机组分发生螯合并具有

活跃的价态变化（即Ｆｅ３＋和Ｆｅ２＋），是其发挥多种

生理作用的重要基础。

铁是合成叶绿素所必需的微量元素，多数植

物体内的铁含量在１００～３００ｍｇ·ｋｇ
１，主要集中

于叶绿体中以铁蛋白、铁血红素、铁氧还蛋白及亚

硝酸还原酶等形式存在。铁虽然不是叶绿素的组

成元素，但叶绿素的合成需要铁的存在，因为叶绿

素合成中某些酶的活性表达需要铁激活。在植物

中以琥珀酸ＣｏＡ、甘氨酸等为底物，首先合成α

氨基乙酰丙酮酸然后进一步合成叶绿素前体亚铁

原卟啉，这一过程需要氨基乙酰丙酮酸合成酶、顺

乌头酸酶的激活都需要铁的存在，缺铁时酶活性

显著降低，反应不能正常进行，卟啉环和吡咯环都

不能合成，从而限制了叶绿素的合成。许多果树

缺铁时常出现新叶黄化现象。如葡萄缺铁时新梢

的幼叶最先出现症状，叶肉呈淡绿色或黄色，仅沿

叶脉的两侧残留一些绿色。研究证实，缺铁胁迫

不仅影响叶绿素的合成，还会对果肉细胞、栅栏细

胞及主脉内薄壁细胞的形状和结构造成严重影

响，破坏其中的叶绿体、核糖体等细胞器及膜的结

构和功能，进而干扰果树一系列生理作用的正常

进行。近年来在对眼虫藻（Ｅｕｇｌｅｎａ）缺铁研究中

发现，缺铁时叶绿素分解同时叶绿体也解体，表明

铁对叶绿体构造的影响比对叶绿素合成的影响

更大。

作为叶绿体和线粒体内重要的电子传递体，

铁氧还蛋白、铁硫蛋白、各种细胞色素、细胞色素

氧化酶等都是含铁化合物，所以铁参与呼吸作用

中的电子传递和氧化磷酸化，参与光合作用中的

电子传递和光合磷酸化。果树缺铁失绿，会引起

一系列氧化还原作用减弱，电子不能正常传递，

ＡＴＰ合成减少，失绿果树的叶或根的呼吸速率会

低于正常叶片，植物生长发育受阻，表现为植株矮

小，开花结果少。

２　植物对铁的吸收

土壤中离子铁浓度非常低，尤其在石灰性土

壤（ｐＨ７．４～８．５）中更低，远不能满足植物需要。

高等植物在长期的进化过程中，形成了一套高效

吸收铁的特异机制，来主动调节铁的吸收，以使植

物获得充足的铁营养。Ｒｏｍｈｅｌｄ和 Ｍａｒｓｃｈｎｅｒ

首先提出高等植物适应缺铁胁迫的铁素吸收机制

有两种：机制Ⅰ和机制Ⅱ系统，为人们研究植物缺

铁胁迫机理开辟了新思路，也为解决石灰性土壤

上植物缺铁问题提供了重要的理论依据。
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２．１　机制Ⅰ系统

双子叶植物和非禾本科单子叶植物对铁的吸

收是一个复杂的协作反馈系统，由于外界可溶性

铁的供应不足，这类植物先释放质子，造成土壤酸

化，进而刺激植物释放根系分泌物与不溶性铁结

合产生可溶性的铁螯合物，然后激活铁螯合物还

原酶将可溶性的铁螯合物还原为可移动的Ｆｅ２＋，

供植物吸收。即此机制包括３个部分，其一，Ｈ

ＡＴＰａｓｅ泵系统，通过激活根细胞质膜上的这种

特异蛋白，向膜外分泌 Ｈ＋，可使根际土壤酸化，

提高根际土壤中铁的溶解度，增加植物的吸铁量；

其二，Ｆｅ２＋还原系统，细胞质膜外围的ｐＨ维持在

较低范围内，有利于提高质膜上还原酶的活性，这

种还原酶能催化电子从胞质中的还原态的吡啶核

苷酸跨膜传递电子给胞外的Ｆｅ３＋螯合物，将其还

原为可移动的Ｆｅ２＋。中国农业大学的韩振海等

研究了苹果活化和吸收铁的机制，提出根系是通

过还原酶将Ｆｅ３＋螯合物还原；其三，Ｆｅ２＋的转运

系统，包括一系列铁转运蛋白，在质膜上Ｆｅ２＋转

运蛋白作用下，将还原的Ｆｅ２＋转运进细胞内，再

由其它转运蛋白输送到各细胞器和器官中。

根向外分泌 Ｈ＋是机制Ⅰ植物吸收铁的一

个专性前提条件，也是这类植物的显著特征。目

前，人们采用异源或同源功能互补法，已成功克隆

了许多机制Ⅰ的关键性基因，如Ｒｏｂｉｎｓｏｎ等在拟

南芥中分离克隆了Ｆｅ３＋还原酶基因（犉狉狅犺）在缺

铁诱导下，此基因的 ｍＲＮＡ在根和叶中积累，参

与缺铁胁迫下，植物质膜上Ｆｅ３＋的还原作用，并

介导铁的转运［１］。

２．２　机制Ⅱ系统

为单子叶禾本科植物所特有的适应性反应，

这类植物吸收铁主要依靠植物铁载体。所谓铁载

体是一类低分子量的非蛋白氨基酸，对Ｆｅ３＋有极

强的亲和力，其羟基、氨基和羧基易与Ｆｅ３＋形成

共轭配位键，从而形成稳定的螯合物形式，通过螯

合溶解活化土壤中难溶性的无机铁化合物，再由

专一的转运蛋白，将铁载体转运进胞质中。在可

溶性铁缺乏时，植物铁载体受其诱导在根系合成

大量的铁载体并分泌到根际土壤中，与土壤中不

溶性的Ｆｅ３＋直接结合，形成铁载体铁复合物，植

物可以直接吸收利用铁载体铁复合物。另一方

面，在缺铁植物根系细胞质膜上存在专一性很强

的Ｆｅ３＋铁载体运载蛋白系统，铁载体将Ｆｅ３＋通

过运载蛋白系统带入细胞内，Ｆｅ３＋在胞内被还原

成Ｆｅ２＋，铁载体又可进入根际运载新的Ｆｅ３＋，如

此往复使得单子叶植物获得所需的铁。

植物铁载体的分泌主要在根尖，其分泌是个

主动过程，随着离根尖距离的增加，植物铁载体的

分泌量迅速降低。目前从大麦、燕麦、水稻中分离

到的铁载体，已确定为麦根酸类物质，由甲硫氨酸

与ＡＴＰ一起经一系列中间步骤形成。近年来已

分离鉴定并克隆了许多铁载体合成途径的关键性

合成酶基因。禾本科植物通过铁载体的合成分

泌，对根际难溶性铁的活化作用，以及根系质膜上

专一性吸收系统来适应缺铁胁迫环境，由于不受

土壤ｐＨ的影响，对解决石灰性土壤中植物铁素

吸收意义更大。最近研究表明，水稻中除存在此

机制外，同时还存在着亚铁离子转运系统，可直接

从土壤中吸收Ｆｅ２＋
［２］。

随着研究的深入又发现可能存在着机制Ⅲ，

Ｍｏｒｉ在植物中发现转铁蛋白血红蛋白，特别是发

现犖狉犪犿狆基因家族在金属离子的转运，尤其是

在铁离子代谢中起着重要的调控作用基础上，提

出了植物中可能存在着另一种全新的铁吸收机制

———吞噬作用，犖狉犪犿狆基因作为一种高亲和性铁

转运蛋白基因，将吞噬小体释放出的自由Ｆｅ３＋转

入胞质中，然后再转入细胞器中，在高水平的大分

子有机态铁存在时，这一内吞获铁机制可能更明

显，现已将犖狉犪犿狆基因克隆
［３］。

３　解决果树缺铁失绿的途径

常规方法即人们根据失绿的生态因素进行校

正，如改良碱性土壤，降低石灰性土壤、盐碱土壤

的ｐＨ；在土壤中施用Ｆｅ
２＋或Ｆｅ３＋螯合物；避开

土壤，采用根外施肥如喷施或树干注射；嫁接换

砧，使用铁高效砧木，已证实作为苹果砧木的小金

海棠具有抗缺铁基因，中国农业大学的韩振海课
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题组已选育出高效抗缺铁转基因品种［４］，柑橘砧

木如香橙等，这些方法都有一定效果但又存在缺

限，不适合大面积推广。

利用禾本科植物在缺铁条件下大量分泌的铁

载体能有效地活化根细胞质外体累积的铁，从而

避免根际微生物的分解和土壤颗粒对铁载体的吸

附固定，提高其作用效率，采取果树与铁高效基因

型作物间作〔如果树与小麦间（套）作〕的耕作措

施，小麦通过分泌的铁载体对自身和果树根系及

根细胞质外体累积的难溶性铁进行活化，可有效

克服小麦和果树的缺铁黄化现象。

人们希望根本解决果树缺铁病害，又不致影

响土壤的生态环境，采用生物手段是最可行有效

的途径。果树转基因技术的不断成熟，为改造不

耐缺铁的果树材料提供了有利手段。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，把番茄的铁载体基因（犔犲犐犚犜２）转入

八棱海棠，结果表明：在低铁条件下，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等均

高于非转基因八棱海棠［５］，用拟南芥铁螯合物还

原酶基因（犉犚犗２）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

转犉犚犗２ 基因的八棱海棠在缺铁胁迫时，根系

犉犚犗２ 基因表达量增加，铁吸收能力和叶片中有

效铁含量增加，使叶片避免或减轻缺铁黄化

程度［５］。

采用基因工程方法合成麦根酸制高铁络合剂

作为铁肥及开发微生物铁载体肥料，改善植物铁

营养方面的研究近年也取得了明显成效，已证实

各种微生物铁载体可以提高土壤中铁的移动性和

溶解性，在缺铁胁迫条件下，微生物铁载体可充当

植物铁螯合物还原酶的底物，还可被植物作为铁

源直接利用［６］。随着研究的逐渐深入和技术的不

断完善，对于根本解决果树的缺铁失绿问题研究

具有广阔的应用前景。
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