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　　摘要：铁是植物生长发育必需的微量元素，也是人体不可或缺的微量元素之一。水稻作为世界上５０％人口的主食，
可有效地从土壤中吸收铁供人类食用，有助于改善人类铁缺乏的现状。本文综述了水稻铁吸收及转运的调控机制，并对

铁在水稻根、茎部运输的最新研究进展进行了阐述，为水稻铁生物强化提供参考，为水稻富铁品种的培育提供思路。
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　　人体缺铁是世界上最严重的营养缺乏症之一，危害严重。
人体主要从食物中摄入铁。水稻是重要的粮食作物，全世界

５０％以上的人口以水稻为主食。发展中国家人们主要从稻米
中摄入铁元素，例如在菲律宾（包括高收入家庭），人体５０％
的铁摄入来自于水稻、玉米［１］。水稻生长所需可溶性铁浓度

在１０－９～１０－４ｍｏｌ／Ｌ之间［２］，但即使是通气良好、ｐＨ值适宜
的土壤中，可溶性铁浓度不超过１０－１５ｍｏｌ／Ｌ，碱性土壤中可
溶性铁浓度只有１０－１７ｍｏｌ／Ｌ［３］。土壤可溶性铁离子不足降
低了水稻铁含量，因此水稻铁生物强化育种成为农作物国际

挑战计划ＨａｒｖｅｓｔＰｌｕｓ项目中的一个重要研究内容，２００８年哥
本哈根会议（ｈｔｔｐ：／／ｗｗｗ．ｃｏｐｅｎｈａｇｅｎｃｏｎｓｅｎｓｕｓ．ｃｏｍ／）更是明
确指出，生物强化是解决生物体缺铁这一世界营养缺乏症最

经济、有效的途径［４］。

虽然近年来水稻铁生物强化取得了很多进展，但水稻传

统育种周期长、工作量大，铁元素在稻米中含量又低，迫切须

要研究出一种简便、快捷、经济的铁含量检测方法供育种者使

用，并根据缺铁应答机制制定育种方案，调节相关基因，培育

富铁品系，加速育种进程。本文综述水稻缺铁应答机制研究

进展，并对未来的研究工作进行展望，旨在为水稻铁生物强化

育种提供参考。

１　水稻缺铁应答机制的特殊性

１９８６年，Ｒｍｈｅｌｄ等根据应答方式不同，将植物缺铁应答
机制分为机制Ⅰ（还原机制）和机制Ⅱ（螯合机制）２种方
式［５］。机制Ⅰ植物（双子叶植物和非禾本科单子叶植物）先
将Ｆｅ３＋还原成Ｆｅ２＋再吸收利用；机制Ⅱ植物（仅限于禾本科
植物）吸收Ｆｅ３＋的鳌合物，不能还原Ｆｅ３＋。ｙｓ１突变体不能吸
收Ｆｅ３＋－ＰＳ复合体（Ｆｅ３＋ －植物铁载体复合体），导致苗期
叶片失绿，最终死亡［６］，说明 Ｆｅ３＋ －ＰＳ复合体吸收是机制Ⅱ
植物缺铁应答的必要步骤［６－７］。

水稻是特殊的机制Ⅱ植物。ＯｓＩＲＴ１、ＯｓＩＲＴ２基因被定位
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在根表皮细胞质膜上，具有类似机制Ⅰ植物Ｆｅ２＋运载体ＩＲＴ１
功能［８］。ｎａａｔ１突变体不能合成铁载体（ＰＳ），该突变体在
Ｆｅ３＋源条件下生长缓慢，叶片失绿；但在 Ｆｅ２＋源条件下正常
生长［９］。这些试验结果说明，水稻虽然不能还原 Ｆｅ３＋，但能
吸收Ｆｅ２＋［１０－１１］，所以有些学者直接把水稻定义为混合机制
植物（图１）。

２　缺铁感应

２．１　缺铁感应元件
为了避免自由基的毒害作用，水稻进化出精密的铁吸收

调控 系 统［１２］。水 稻 缺 铁 感 应 元 件 包 括 ＩＤＥＦ１（ｉｒｏｎ
ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ－ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅｅｌｅｍｅｎｔ－ｂｉｎｄｉｎｇｆａｃｔｏｒ１）［１３］、ＨＲＺ
［ｈｅｍｅｒｙｔｈｒｉｎｍｏｔｉｆ－ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｒｅａｌｌｙｉｎｔｅｒｅｓｔｉｎｇｎｅｗ ｇｅｎｅ
（ＲＩＮＧ）－ａｎｄｚｉｎｃ－ｆｉｎｇｅｒｐｒｏｔｅｉｎｓ］［１４］。水稻ＨＲＺ是拟南芥
ＢＴＳ的同源蛋白质［１５］。

２．１．１　ＩＤＥＦ１　与其他缺铁应答相关基因不同，ＩＤＥＦ１转录
本不受铁有效浓度影响，因而推测 ＩＤＥＦ１位于缺铁应答级联
反应的上游，是缺铁感应元件［１６－１７］。ＩＤＥＦ１通过结合基因序
列普遍存在的ＣＡＴＧＣ序列［１８］精密调控缺铁应答顺式元件基

因［１９］。ＩＤＥＦ１的组氨酸 －天冬酰胺重复序列（ｈｉｓｔｉｄｉｎｅ－
ａｓｐａｒａｇｉｎｅｒｅｐｅａｔ）、脯氨酸富集区域（ｐｒｏｌｉｎｅ－ｒｉｃｈｒｅｇｉｏｎｓ）
（图２）是二价金属离子结合域，根据细胞内铁离子浓度在总
金属离子浓度中的比例调节水稻缺铁应答反应［１３］。

在铁充足条件下，２６Ｓ蛋白酶系统降解 ＩＤＥＦ１，使之维持
本底表达［２０］。在缺铁条件下，ＩＢＰ１（ｂｏｗｍａｎ－ｂｉｒｋｔｒｙｐｓｉｎ
ｉｎｈｉｂｉｔｏｒｄｅｓｉｇｎａｔｅｄＩＤＥＦ１－ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎ１）抑制２６Ｓ蛋白酶
系统活性，水稻体内 ＩＤＥＦ１浓度增加，当 ＩＤＥＦ１积累到阈值
浓度时，启动缺铁应答基因［２１］。

２．１．２　ＨＲＺｓ　ＨＲＺｓ是水稻缺铁诱导基因［１４，２２］，该基因所编

码的蛋白质含有保守的ｈｅｍｅｒｙｔｈｒｉｎ、ＣＨＹ－、ＣＴＣＨＹ－、ＲＩＮＧ－
Ｚｎ－ｆｉｎｇｅｒｓ、ｒｕｂｒｅｄｏｘｉｎ－ｔｙｐｅｆｏｌｄ［１４］。Ｈｅｍｅｒｙｔｈｒｉｎ结合二价
金属，ＲＩＮＧ－Ｚｎ－ｆｉｎｇｅｒｓ是２６Ｓ蛋白酶系统泛素化位点。即
使在铁充足条件下，ＨＲＺｓ敲除植株体内缺铁应答基因都表
达，说明ＨＲＺｓ通过负向调节缺铁应答系统基因，维持植株体
内铁动态平衡［１４］。

２．２　调节缺铁应答的信号分子
ＩＤＥＦ１根据细胞内铁离子浓度在总金属离子浓度中的比

例调节水稻缺铁应答反应［１３］，ＨＲＺｓ的 Ｈｅｍｅｒｙｔｈｒｉｎ结构域能
够结合２个铁分子，其中第２个位点能结合氧分子，且这个过
程可逆。Ｋｏｂａｙａｓｈｉ等的试验结果说明，铁分子和氧分子都是
调节缺铁应答的信号分子［２３］。为了避免自由基毒害，水稻体

内的铁大多以螯合或铁蛋白质形式存在。ＨＲＺｓ蛋白质的
ｒｕｂｒｅｄｏｘｉｎ－ｔｙｐｅｆｏｌｄ结 构域含有 Ｆｅ－Ｓ簇，烟酰 胺
（ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ）和麦根酸（ｄｅｏｘｙｍｕｇｉｎｅｉｃａｃｉｄ）是铁螯合剂，
可影响铁在水稻体内的移动性和可利用性，因而推测 Ｆｅ－Ｓ、
烟酰胺、麦根酸是缺铁信号［２３］因子。

缺铁诱导机制Ⅰ植物合成乙烯，但不能诱导机制Ⅱ植物
合成乙烯［３］。水稻是混合机制植物（既可以吸收 Ｆｅ２＋，也可
以吸收Ｆｅ３＋）。缺铁诱导水稻合成乙烯，乙烯合成的１－氨基
环丙烷 １－羧酸（１－Ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ－１－Ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ，
ＡＣＣ）能够增加水稻对缺铁的耐受性；乙烯抑制剂 Ｃ２＋和 ＳＴＳ
抑制缺铁应答基因的表达。进一步研究发现，乙烯调节

ＯｓＩＲＯ２的表达，ＯｓＩＲＯ２调节 ＯｓＮＡＳ１／２和 ＯｓＹＳＬ１５的表
达［２４］。目前还不清楚缺铁诱导植物合成乙烯的分子机制［３］。

生长素和一氧化氮能够正向调节缺铁应答反应［２５］。水稻中

的生长素响应转录因子ＯｓＡＲＦ１２（ａｕｘｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｆａｃｔｏｒ，ＡＲＦ）突
变后，根部构型发生改变，突变体对生长素不敏感，铁含量低于

野生型［２６］。细胞分裂素和茉莉酸负向调控水稻缺铁应答［３］。

３　铁在根部的吸收及运输

３．１　铁的吸收机制———还原机制
３．１．１　Ｆｅ３＋的还原　机制Ⅰ植物的三价铁还原酶 ＦＲＯ
（ｆｅｒｒｉｃ－ｃｈｅｌａｔｅｒｅｄｕｃｔａｓｅ）存在于根部，负责还原根际
Ｆｅ３＋［２７］。虽然水稻有２个ＦＲＯ基因，但在根部检测不到，只
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有在叶片能检测到这２个基因。ＯｓＦＲＯ１基因受锌、锰、铜信
号调节，ＯｓＦＲＯ２基因参与缺铁应答。这些试验结果说明，
ＯｓＦＲＯｓ基因并不参与根际 Ｆｅ３＋的还原过程［８］。因此，有学

者认为，水稻缺铁应答不需要还原Ｆｅ３＋。
３．１．２　Ｆｅ２＋的吸收　机制Ⅰ植物二价铁转运体（ｉｒｏｎ－
ｒｅｇｕｌａｔｅｄｓｐｏｒｔｅｒ，ＩＲＴ）负责 Ｆｅ２＋由根际到根内细胞的运输。
目前水稻中只克隆到２个 ＯｓＩＲＴ基因，这２个基因都定位在
质膜上，转运铁、锌离子。ＯｓＩＲＴ１在根表皮、伸长区外皮层和
成熟区皮层的内层、伴胞中表达［８，２８］。组成性 Ｆｅ、Ｍｎ、Ｃｄ运
载体 ＯｓＮＲＡＭＰ５可能参与铁吸收［２９－３０］。Ｆｅ、Ｃｄ运载体
ＯｓＮＲＡＭＰ１参与根到茎部铁的运输［３１］。

３．２　铁的吸收机制———螯合机制

３．２．１　铁载体的合成　水稻根系所分泌的麦根酸（ｍｕｇｉｎｅｉｃ
ａｃｉｄ，ＭＡ）能够强烈鳌合 Ｆｅ３＋。后来陆续发现黑麦、小麦、玉
米等的根系分泌物阿凡酸（ａｖｅｎｉｃａｃｉｄ）、啤麦根酸（ｄｉｓｔｉｃｏｎｉｃ
ａｃｉｄ）等也具有相似功能［３２］。这些物质在结构功能上与微生

物分泌的铁载体相似，所以将它们统称为植物铁载体（ＰＳ）。
ＭＡｓ合成途径见图３［３３］。烟酰胺（ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅ，ＮＡ）在尼克
酞胺氨基转移酶（ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＮＡＡＴ）［３４］的
催化下，形成一种酮类的中间产物，然后经脱氧麦根酸合成酶

（２′－ｄｅｏｘｙｍｕｇｅｎｅｉｃａｃｉｄｓｙｎｔｈａｓｅ，ＤＭＡＳ）［３５］的还原产生
２－脱氧麦根酸。水稻、小麦和玉米只能分泌２－脱氧麦根酸
（２′－ｄｅｏｘｙｍｕｇｅｎｅｉｃａｃｉｄ，ＤＭＡ），而大麦能够分泌多种形式的
麦根酸，所以大麦具有更强的缺铁耐受性［３５］。

　　研究表明，尼克酞胺合成酶（ｎｉｃｏｔｉａｎａｍｉｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ，
ＮＡＳ）［３３］、尼克酞胺氨基转移酶、脱氧麦根酸合成酶（２′－
ｄｅｏｘｙｍｕｇｅｎｅｉｃａｃｉｄｓｙｎｔｈａｓｅ，ＤＭＡＳ）是 ＰＳ合成的限速酶［２５］。

目前已经克隆到３个 ＮＡＳ基因（ＯｓＮＡＳ１－３）［２５，３３］。在铁充
足条件下，ＯｓＮＡＳ１和 ＯｓＮＡＳ２仅在根中表达，ＯｓＮＡＳ３主要在
的叶中表达；但在缺铁条件下，ＯｓＮＡＳ１和 ＯｓＮＡＳ２在根和叶
中都强烈表达，ＯｓＮＡＳ３基因在根中的表达略微增强，而在叶
中的表达受到抑制［３３］。

３．２．２　Ｆｅ２＋ －ＰＳ螯合物的运输　水稻 ＯｓＴＯＭ１和大麦
ＨｖＴＯＭ１负责转运铁载体到根部［３６］。ＰＳ鳌合溶解的 Ｆｅ３＋形
成Ｆｅ３＋－ＰＳ鳌合物［２５］。玉米 ＹＳ（ｙｅｌｌｏｗｓｔｒｉｐｅ）转运体负责
将Ｆｅ３＋－ＰＳ螯合物运输到根部［７］。水稻有１８个ＹＳＬ（ｙｅｌｌｏｗ
ｓｔｒｉｐｅ－ｌｉｋｅ）基因，只有 ＯｓＹＳＬ１５具有运输 Ｆｅ３＋ －ＰＳ螯合物
到根部的功能［２５，３７］（图４）。

ＩＤＥ１、ＩＤＥ２是首先被克隆的缺铁感应元件［３８］。ＩＤＥ结
合因子ＩＤＥＦ１和ＩＤＥＦ２，在水稻根、叶中组成性表达［１８，３９］。
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缺铁应答基因 ＯｓＩＲＯ２是 ｂＨＬＨ转录因子，特异性结合
ＣＡＣＧＴＧＧ序列［３９－４０］。ＯｓＩＲＯ２调节 Ｆｅ（Ⅲ）－ＭＡ运载体和
ＭＡｓ合 成 途 径 相 关 基 因 （ＯｓＮＡＳ１、ＯｓＮＡＳ２、ＯｓＮＡＡＴ１、
ＯｓＤＭＡＳ１等）的表达［１８］。ＯｓＩＲＯ３负向调节缺铁应答基
因［４１］。ＯｓｂＨＬＨ１３３调节根茎之间铁的分布［３］。

４　铁由根到茎的运输

铁在水稻体内主要通过木质部和韧皮部进行运输，其中

韧皮部的铁运输到新叶中，木质部的铁大多运输到老叶

中［４２］。水稻体内大部分铁以铁蛋白质或螯合物的形式存

在［２５］。ＮＡ、ＭＡｓ、柠檬酸（ｃｉｔｒａｔｅ）、酚类物质（ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ）是重
要的植物螯合剂，其中ＭＡｓ是禾本科植物特有的螯合剂［２５］。

４．１　铁在木质部的运输
在木质部的长距离运输中，铁离子主要与柠檬酸螯

合［２５］。ＯｓＦＲＤＬ１是一个柠檬酸转运子，可以高效运输水稻根
系的铁［４３］。ＯｓＦＲＤＬ１属于多药及毒性化合物外排家族的基
因。ＯｓＦＲＤＬ１敲除突变体ｏｓｆｒｄｌ１根部石柱细胞铁含量高，但
叶片铁含量很低，导致叶片失绿，ｏｓｆｒｄｌ１木质部中柠檬酸和
Ｆｅ３＋浓度远低于对照。说明 ＯｓＦＲＤＬ１主要负责在木质部运
输柠檬酸。ＯｓＦＲＤＬ１主要在长距离运输细胞中表达，也在生
殖器官中表达，且不受缺铁信号调控［４４］。

ＯｓＹＳＬ２是Ｆｅ（Ⅱ）－ＮＡ和Ｍｎ（Ⅱ）－ＮＡ转运体基因，该
基因沉默降低了铁由根向地上部分的转运及在结实过程中向

种子中的转运，因而推测该基因可能参与了 Ｆｅ（Ⅱ）－ＮＡ在
木质部中的长距离运输［４５－４６］。

原儿茶酸（ｐｒｏｔｏｃａｔｅｃｈｕｉｃａｃｉｄ，ＰＣＡ）、咖啡酸（ｃａｆｆｅｉｃ
ａｃｉｄ，ＣＡ）等酚类物质能够溶解、鳌合质外体沉积的 Ｆｅ３＋，并
将其还原成 Ｆｅ２＋［４７］。ＰＣＡ和 ＣＡ的浓度在水稻 ＯｓＰＥＺ１
（ｐｈｅｎｏｌｉｃｓｅｆｆｌｕｘｚｅｒｏ１，ＰＥＺ１）基因突变体的木质部液中显著
降低；爪蟾卵母细胞中表达 ＯｓＰＥＺ１后能够转运 ＰＣＡ［４８］。这
些研究结果说明，ＯｓＰＥＺ１负责转运ＰＣＡ进入木质部，调节质

外体铁平衡。ＯｓＰＥＺ１和ＯｓＰＥＺ２（ｅｆｆｌｕｘｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ，ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ
ｅｆｆｌｕｘｚｅｒｏ１和２）也属于ＭＡＴＥ转运体家族［１０，３０，４９］。

４．２　铁在韧皮部的运输
水稻韧皮部铁主要是 Ｆｅ（Ⅲ）－ＤＭＡ［５０］，Ｆｅ（Ⅱ）－ＮＡ

的含量相对较少。ＯｓＹＳＬ２是 Ｍｎ－ＮＡ和 Ｆｅ－ＮＡ运载体编
码基因［４５］，该基因不但参与木质部铁运输，还在韧皮部 Ｆｅ、
Ｍｎ运输中发挥重要功能，说明Ｆｅ（Ⅱ）－ＮＡ对水稻生长发育
也很重要［４５－４６］。ＯｓＹＳＬ１５是根部负责吸收Ｆｅ（Ⅲ）－ＤＭＡ的
转运体基因，但该基因也在维管组织中强烈表达，说明该基因

也参与水稻体内铁运输［３７，５１］。ＯｓＹＳＬ１８是 Ｆｅ（Ⅲ）－ＤＭＡ的
转运载体基因，在花粉、花粉管、叶片和叶鞘接头部位的韧皮

部中表达，说明该基因很可能在水稻受精和韧皮部的铁运输

中起作用［５２］。ＯｓＹＳＬ１６编码产物参与体内尤其是生殖器官
中Ｆｅ（Ⅲ）－ＤＭＡ的分布及转导，还负责运输 Ｃｕ－ＮＡ，调节
体内Ｃｕ分布［５３］。

５　展望

铁是生物体必需的微量元素，铁含量不足破坏代谢平衡、

危害严重，但铁含量过高容易引起铁中毒，所以生物体进化出

精密的机制严格调控体内铁含量。表１对比了各种强化途径
的优缺点。生物强化的花费主要集中在前期品种选育上，不需

要持续的资金支持，不增加消费者的负担［１６］。统计显示，一个

７５亿的项目一年能为３７５亿人提供铁生物强化水稻（ｈｔｔｐ：／／
ｗｗｗ．ｂｉｏｋｅｍｉ．ｏｒｇ／ｂｉｏｚｏｏｍ／ｉｓｓｕｅｓ／５２５／ａｒｔｉｃｌｅｓ／２３９２）。２００１
年，在亚洲国际发展银行和国际食物政策研究所（ＡＤＢ－
ＩＦＰＲＩ）的支持下，通过９个月的人群干预研究发现，人体内铁
的贮存量在富铁水稻品种ＩＲ６８１４４－３Ｂ－２－２－３干预下增加
２０％［５４］。水稻是人类不可或缺的主食，即使稻米的铁含量只

有微量增加，日积月累也会对人体健康起到深远的影响［５５］。

综上所述，水稻铁生物强化是世界人口，尤其是贫困人口获得

足够膳食营养的最经济、最有效途径，意义深远［４］。
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表１　提高水稻铁含量各种途径有缺点对比

途径 优点 缺点

药物强化 见效快 需要持续投入、成本高、难，以推广普及、副作用不明

增施铁肥 见效快 污染环境，铁中毒，植株铁含量提高但人类食用的精米铁含量不一定提高

铁生物强化 周期长 提高精米铁含量，安全，不污染保护环境，成本都花费在早期研发阶段，不增加消费者负担

　　不同水稻品种资源间的铁含量存在很大的遗传差
异［５６－５７］，所以科研人员能够通过育种手段培育富铁新品种。

日本水稻品种ＧＣＮ４和系０２６铁含量比普通水稻铁含量高出
３～６倍［５８］。吴敬德等培育的ＩＲ４１９９４－ＳＯ－２－１－３（Ｓ１）、
ＩＲ６８１４４－２１３－２－２－３（Ｓ５）铁含量分别为 ４２．８６、
３６．２８ｍｇ／ｋｇ，均高于普通品种［５９］。李琬等培育的富铁品系

中龙粳２０１的３年精米平均铁含量为１２．６５ｍｇ／ｋｇ，是普通品
种的３～４倍（未发表）。

水稻铁浓度受环境因素影响大［５６，６０］，且测定成本高。因

此，育种者在常规育种的基础上，须要结合分子标记辅助育种

技术、转基因技术挖掘和创制富铁新种质，且应加强提高主栽

品种精米铁含量和培育广适性富铁品种。培育富铁水稻实际

上就是提高水稻对外部环境中铁的吸收、运输和积累能力的

过程。因此，研究水稻对铁的吸收、运输、积累机制及其相关

控制基因，对铁生物强化育种具有重要意义。
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ｎｉｔｒｏｇｅｎｒｅｓｐｏｎｓｅａｎｄｓｅａｓｏｎａｌｖａｒｉａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＷｏｒｋｓｈｏｐｏｎＲｉｃｅ
ＢｒｅｅｄｉｎｇｆｏｒＢｅｔｔｅｒＮｕｔｒｉｔｉｏｎ，２００３（４）：７－１１．
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