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摘  要 

大豆作为重要的粮油兼用作物，其产量与品质深受铁元素供给的影响。铁不仅参与光合作用、呼吸代谢

及抗氧化防御等关键生理过程，也是豆科植物共生固氮系统中固氮酶和血红蛋白的核心组分，对根瘤形

成与固氮效率具有决定性作用。本文系统综述了大豆铁吸收、转运与稳态维持的分子机制，重点阐述了

策略I铁吸收途径中关键基因及其上游转录调控网络的调控作用；同时，探讨了共生固氮过程中铁感知与

分配的特异性机制及最新研究进展。此外，本文还论述了当前研究在大豆特异性调控因子挖掘、多元素

互作机制、田间响应验证及籽粒铁积累调控等方面存在的瓶颈，旨在为大豆铁高效遗传改良与共生固氮

能力提升提供理论依据。 
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Abstract 
As an important grain and oil crop, the yield and quality of soybean are profoundly influenced by 
iron supply. Iron not only participates in key physiological processes such as photosynthesis, res-
piratory metabolism, and antioxidant defense, but also serves as a core component of nitrogenase 
and leghaemoglobin in the symbiotic nitrogen fixation system of legumes, exerting a decisive ef-
fect on nodule formation and nitrogen fixation efficiency. This article systematically reviews the 
molecular mechanisms underlying iron uptake, translocation, and homeostasis maintenance in 
soybean, with a focus on elaborating the regulatory roles of key genes and their upstream tran-
scriptional regulatory networks in the Strategy I iron uptake pathway. Meanwhile, it discusses the 
specific mechanisms of iron sensing and allocation during symbiotic nitrogen fixation, as well as 
the latest research progress in this field. Furthermore, the article addresses the bottlenecks in 
current research, including the mining of soybean-specific regulators, multi-element interaction 
mechanisms, field response validation, and regulation of iron accumulation in seeds. The aim is to 
provide a theoretical basis for the genetic improvement of high iron efficiency and the enhance-
ment of symbiotic nitrogen fixation capacity in soybean. 
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引言 

大豆（Glycine max）原产于我国，是具有较高营养及经济价值的粮油作物[1]，其产量和品质直接关

系到人类膳食中蛋白质、脂肪的供给及粮食市场稳定与否。同时，大豆能与根瘤菌建立共生关系，通过

根瘤中的固氮酶将空气中的游离氮转化为可利用的氨态氮，能够减少对化学氮肥的依赖[2]，具有重要的

生态价值。 

1. 微量元素在植物中的作用 

大豆等植物的生长发育与产量品质形成依赖于多种营养元素的协同供给，其中微量元素是参与调控

植物体内关键生理代谢过程所必需的一类低浓度营养元素[3]，主要包括铁、锌、锰、铜、硼、钼等，其

缺乏或失衡会导致植株出现生长受阻、抗逆性下降及产量品质降低等问题。 
微量元素虽然在植物体内含量较低，但对生长发育具有重要调节作用。其核心功能主要体现在作为

酶或辅酶的组成成分、参与电子传递、维持细胞结构稳定、调控信号传导等方面[4]。例如，铁元素是光

合系统电子传递链的核心载体与叶绿素合成的关键催化剂，能激活硝酸还原酶等关键酶，调控氮素转化

与利用，缺铁会致植株叶片黄化、光合停滞，抗逆性下降[5]。锰元素是光合作用中水光解与氧气释放的

核心催化剂，主要作用于光系统 II 的放氧复合体，当植物缺锰时，会造成光反应受阻、光合速率降低[6]。
锌元素能对多种植物酶起激活作用，同时提高植物的束缚水含量和保水能力，缺锌时，植株会出现小叶

http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/
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和簇生现象，使产量下降[7-8]。硼元素参与提高硝酸还原酶等酶的活性，促进碳水化合物运输，缺硼会

影响分生组织生长，同时植株抗逆性降低[9]。 

2. 铁元素对大豆的重要性 

2.1. 铁元素直接影响植株的生长发育 

铁是所有生命形式不可或缺的微量元素。作为植物细胞中多种蛋白质或酶的关键成分或辅助因子，

铁不仅对光合作用和线粒体呼吸等关键细胞过程具有调节功能，还在核苷酸的合成与修复，以及维持蛋

白质结构完整性方面起着不可替代的作用[10]。 
在低铁或高铁胁迫条件下，植物的叶片生长与生物量积累均受到抑制，表现出失绿症状与氧化胁迫，

同时叶绿素含量、光合速率及蒸腾速率显著下降。过量铁对植物细胞具有毒害效应，主要表现为根系发

育受阻、光合作用抑制及氧化损伤加剧等系统性毒害现象[11]。在缺铁环境中，植物感知胁迫信号后，与

叶绿素前体合成相关酶的活性明显降低，从而阻碍叶绿素的生物合成，进一步影响光合作用[12]。缺铁植

株典型症状为脉间失绿，即叶脉保持绿色而叶肉组织颜色浅淡，二者形成明显对比，严重缺铁时叶片整

体黄化甚至白化。在重度缺铁条件下，叶绿素合成严重受阻，新叶发生系统性失绿，生物量显著减少，

导致农作物产量和品质下降[13]。为应对铁胁迫，植物经过长期进化选择，形成了一套涵盖铁吸收、转运

代谢、分配储存的完整网络机制，通过对这些过程的精准调控以维持体内的铁稳态[14]。 
从植株生长层面来看，缺铁会导致大豆形态发育显著迟缓，出现地上部分常出现植株矮化、茎秆纤

细、节间缩短等现象，新叶易表现出典型的缺铁性失绿，老叶则可能逐渐失绿枯萎。同时地下根系发育

同样受阻，侧根萌发量减少、根毛密度降低，根系吸收面积与养分摄取能力弱化，形成生长迟缓与吸收

能力下降的恶性循环[15]。这种生长异常直接传导至产量形成环节，缺铁会抑制大豆光合色素合成与光合

酶活性，导致光合效率下降，同时阻碍碳水化合物等营养物质的转运与积累，最终造成结荚率降低、荚

果饱满度不足[16]。据相关研究统计，即便处于一般程度的缺铁环境中，大豆的生产力也会出现明显下滑，

而当缺铁胁迫达到严重程度时，大豆产量损失幅度可高达 20%～30%[17-18]，对大豆生产的产量稳定性

与经济效益构成直接威胁。 

2.2. 铁是共生固氮过程中重要的微量元素 

维持活跃共生关系的豆科植物对铁元素需求极高，这源于共生体系中大量关键共生蛋白均以铁为组

成成分。在豆科植物中，固氮细菌的固氮酶和侵染根瘤细胞中的血红蛋白都是含铁蛋白质，因此铁含量

直接调控固氮酶活性，进而影响共生固氮效率[19]。现有研究表明，窄叶羽扇豆等豆科植物在缺铁环境中

无法形成根瘤，这凸显了铁元素在根瘤菌-宿主互作、感染过程及根瘤发育中的关键作用[20]。 
豆科植物与共生固氮根瘤菌形成根瘤，这一过程需要充足的铁以确保共生关系建立和高效固氮。铁

在豆科植物共生固氮过程中需求量不断攀升，不仅单独影响寄主植物与根瘤菌的生长，更会调控二者间

的共生互作关系。研究表明，向大豆植株接种慢生型根瘤菌可诱导其产生缺铁应答反应[21]。该应答表现

为植株根部向土壤释放氢离子、分泌酚类等还原性物质，同时根表面 Fe3+向 Fe2+的还原效率提升，并伴

随有机酸在根组织内的积累，这些变化共同促进植株对铁元素的吸收[22]。 
当根瘤菌与豆科植物启动共生固氮程序后，寄主植物需为根瘤的生长发育及功能行使提供全部所需

铁元素。启动共生固氮的豆科植物对铁的需求显著增加，且依赖共生固氮获取氮素的植株，其对低铁环

境的敏感性高于直接利用矿质氮素的植株[23]。在铁缺乏条件下，不同豆科植物的结瘤过程均会受抑制，

固氮酶活性也显著下降，最终导致作物产量与品质受损[24]。 
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铁元素的需求量随根瘤发育阶段的不同而存在显著差异。以大豆为例，其根瘤原基形成阶段对铁的

需求较低；进入 12 天龄的幼瘤期，根瘤铁含量急剧上升；至成熟阶段，根瘤铁含量达到峰值，占整株植

物铁总量的 44%；此后铁含量逐渐下降，到种子成熟期时，根瘤铁含量占比降至 27%[25]。 

3. 大豆铁吸收转录调控网络研究进展 

3.1. 植物铁吸收机制 

尽管铁是地壳中含量第二丰富的金属元素，但在大多数环境中它主要以难溶的三价铁形态存在，导

致细菌和植物难以直接吸收利用[26]。植物在进化过程中形成了两种吸收铁元素的机制，分别被称为还原

策略和螯合策略。这两种策略的核心区别体现在植物对铁元素的吸收形态上，策略 I 主要吸收亚铁离子，

而策略 II 则吸收三价铁离子[27]。 
策略 I 为大豆等双子叶植物及除草本植物外的单子叶植物所采用，该策略下植物对铁元素的吸收过

程包含酸化根际微环境、Fe3+的还原转化、Fe2+的跨膜转运三个核心步骤。当铁不足时，植株根部细胞质

膜上的 P 型 ATP 酶会主动将 H+分泌至根际土壤。这一过程可降低根际土壤的 pH 值，通过构建适宜的

化学微环境，显著提升土壤中铁元素的溶解性。植株根部的 Fe3+螯合还原酶（Ferric Reduction Oxidase，
FRO）发挥催化作用，将根际环境中以 Fe3+形态存在的化合物还原为 Fe2+形态，该形态的铁更易被植物

根部吸收和运输。植物根部细胞质膜上的 Fe2+转运蛋白（Iron-Regulated Transporter，IRT）将还原生成的

Fe2+跨膜转运后进入植株根系内部，最终满足植物对铁元素的生理需求[28-29]。 
策略 II 为禾本科植物所特有，该策略使植物能够适应 pH 值更高的土壤环境。当铁不足时，禾本科

植物的铁吸收过程遵循铁载体的分泌与螯合、螯合物的特异性吸收、铁的转运与分配的逻辑路径。植株

感知到土壤中的缺铁信号后，会向根际主动分泌麦根酸类物质（即植物铁载体）。这类载体能够活化土

壤中难溶性的铁元素，并与之结合形成稳定的 Fe3+八面体螯合物。禾本科植物具备针对此类三价铁螯合

物的特异性吸收机制，通过该机制摄取螯合物，从而有效缓解铁营养匮乏的胁迫。在体内转运阶段，上

述螯合物首先从根表皮经由质外体途径运输至根的内皮层[30]。随后，螯合物中的 Fe3+被还原为更易转运

的 Fe2+，通过多种铁转运蛋白进入根细胞内部。在其他特异性转运蛋白的介导下，Fe2+被进一步分配到植

物体内的不同细胞中，为植物体的各项生理代谢活动提供铁元素支持[31]。 

3.2. 大豆铁稳态调节的转录调控网络 

3.2.1. 植物维持铁稳态的机制 

为应对环境中铁水平的波动，植物进化出感知铁状态并调控铁吸收与转运相关基因表达的机制，这

一过程受到转录水平的精密调控，依赖于一组碱性螺旋-环-螺旋（bHLH）型转录因子参与，并形成一个

多层次的调控网络[32]。 
从番茄中发现第一个关键的铁转录因子 FER（Ferritin）以来，在拟南芥等植物中陆续发现了多种参

与缺铁反应的铁转运蛋白，类 FER 缺铁诱导转录因子（FIT）是拟南芥中克隆的第一个参与铁稳态的调

控基因[33]。缺铁条件下，FIT 与 Ib 亚族 bHLH 转录因子（bHLH38/39/100/101）相互作用形成异源二聚

体，调控铁吸收相关基因，如铁还原酶 2（FRO2）和铁调控转运蛋白 1（IRT1）的表达[34]。FIT 和 Ib bHLH
转录因子的表达受上游 IVb 亚族 bHLH 转录因子（bHLH121/URI）和 IVc 亚族 bHLH 转录因子（如

bHLH105/ILR3 和 bHLH115）诱导。bHLH121/URI 被磷酸化后与 IVc 亚族 bHLH 转录因子相互作用，诱

导 Ib-bHLH 转录因子、POPEYE（PYE）、BRUTUS（BTS）和 BRUTUS-LIKE（BTSL）表达，从而激

活缺铁响应[35]。此外，缺铁诱导的 IRON MAN（IMA）肽与 bHLH105/bHLH115 竞争结合 BTS，阻止
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BTS 降解这些转录因子，进而触发缺铁响应。当铁充足时，BTS 和 BTSL 结合铁，与 IVc bHLH 转录因

子、bHLH121/URI、FIT 等靶蛋白相互作用并对其进行泛素化修饰，导致这些蛋白通过蛋白酶体降解，

从而关闭缺铁响应[36]。这种复杂的调控网络保证了植物在缺铁条件下铁吸收，又抑制了铁的过度积累，

有利于植物在不同铁环境中的生长。 

3.2.2. 共生固氮体系中的铁调控 

全球土地盐碱问题显著，盐碱化环境会降低土壤中铁等微量必需养分的生物有效性，植株难以对这

类养分进行有效摄取，进而引发其共生固氮能力的衰减，并最终造成作物产量下滑与品质劣变。而适宜

的根瘤数量是决定共生固氮效率的首要因子[37]，因此，系统厘清铁等微量必需养分在大豆等豆科作物结

瘤过程中的具体功能，深入解析其背后的分子调控机制，对于进一步提升这类作物的共生固氮效率，并

在此基础上改善其产量与品质，具有至关重要的理论与实践意义。 
共生根瘤形成对铁具有高度依赖性，铁是根瘤形成的关键驱动因子——即使在光照充足、低氮条件

下，缺铁也无法形成共生根瘤[38]。在铁缺乏的生长条件下，大豆不同组织的铁含量呈现差异化下降趋势，

其中根瘤中的铁含量仅出现 42%的降幅，而根系与叶片的铁含量分别下降了 85%和 71%，这一差异表明

大豆体内存在一种优先向根瘤分配铁元素的调控机制，该机制可保障共生固氮过程的稳定进行[39]。
GmYSL7 是控制从根到根瘤的铁吸收以及在大豆根瘤中分布的关键调节因子，具有铁响应性，并且将铁

跨膜转运到根瘤的感染细胞中。铁充足的条件下，GmYSL7 在大豆幼嫩的根瘤中高表达，促进铁从根到

根瘤中转运，增加根瘤细胞中的铁，保证根瘤发育和共生固氮作用对铁的需求；铁不足的条件下，GmYSL7
表达降低，减少铁从根向根瘤中的转运，植物可维持地上生长对铁的需求[40]。 

铁状态是触发根瘤形成的必要信号，BTSa 通过整合根瘤菌侵染信号与铁状态信号，协调宿主响应以

建立共生固氮关系。最新研究鉴定出的大豆铁传感器蛋白 GmBTSa 是一个 E3 泛素连接酶，但是与拟南

芥同源蛋白 BTS 多泛素化修饰并降解底物调控植物对低铁响应不同，大豆的 GmBTSa 是通过特异地单泛

素化修饰 GmNSP1a 促进其蛋白稳定性和转录活性来促进结瘤。在铁充足的条件下，GmBTS 在转录和翻

译时都被根瘤菌诱导，在结合并感受铁后蛋白稳定性增强，通过单泛素化修饰 GmNSP1 促进其蛋白的稳

定和转录活性，激活共生核心基因 GmNIN 的表达，进而促进根瘤菌侵染和根瘤的形成；而在缺铁条件

下，GmBTS 蛋白变得不稳定造成对 GmNSP1 蛋白的单泛素化修饰作用减弱，导致 GmNSP1 蛋白的稳定

性和转录活性下降，从而抑制共生信号以及结瘤过程[41]。 
研究者借助转录组与蛋白质组联合分析技术，成功鉴定出 GmVTL1a、GmNRAMP3a 等多个在根瘤

组织中高丰度表达的基因。后续的功能验证试验进一步证实 GmVTL1a 可介导铁元素跨共生体膜的转运

过程，进行敲除处理会显著破坏大豆的共生固氮过程及尿素合成代谢，引发根瘤数量减少、鲜干重降低，

同时造成植株生长发育停滞。此外，研究团队还成功筛选出 19 个与 GmVTL1a 存在共表达关系的转录因

子以及 55 个潜在的 GmVTL1a 相互作用蛋白[39]，不仅为阐明大豆根瘤铁稳态维持的分子机制提供了全

新认知视角，更为定向提升大豆固氮效率提供了潜在的基因靶点。 
表 1. 已验证参与大豆铁稳态调节点的部分关键基因 
Table 1. Validated Partial Key Genes Involved in the Regulation of Soybean Iron Homeostasis 

基因 蛋白功能注释 在铁稳态调节中的作用 参考文献 
GmIRT1(Glyma.07G223200) 锌/铁转运蛋白 受缺铁胁迫条件诱导，Fe2+转运蛋白 [42] 
GmFRO2(Glyma.07G067700) 铁还原氧化酶 受缺铁胁迫条件诱导，将 Fe3+还原为 Fe2+

供植物吸收利用 
[43] 

GmYSL7(Glyma.11G203400) 铁转运蛋白 
 

控制铁从大豆根部到根瘤的转运及在根

瘤细胞中分布 
[40] 

GmbHLH300(Glyma.03G130600) 铁响应转录因子 负向调控大豆根瘤数目、固氮酶活性及 [40,44] 
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根瘤中铁含量 
GmbHLH57(Glyma.12G178500) 铁响应转录因子 受缺铁胁迫条件诱导，上调下游铁摄取

基因，增加铁含量 
[44] 

GmBTSa(Glyma.05G237500) E3 泛素连接酶 促进根瘤菌侵染和根瘤形成 [41] 
GmVTL1a(Glyma.05G121600) 共生体膜上的铁转

运体 
介导铁元素跨共生体膜的转运过程 [39] 

GmFER1(Glyma.18G205800) 铁储存蛋白 受缺铁胁迫条件诱导，促进铁离子积累

与分配 
[45] 

 

4. 展望 

研究铁吸收机制，可通过解析大豆高效获铁的分子逻辑，指导培育铁吸收高效、抗缺铁胁迫的大豆

品种，从源头破解缺铁导致的产量瓶颈，为稳定全球大豆产能、保障粮食供给提供支撑。同时，大豆籽

粒的铁含量与人类膳食营养密切相关，明确铁吸收向籽粒转运的调控机制，还能助力培育高籽粒铁含量

品种，改善膳食铁营养，缓解全球缺铁性贫血等营养问题[46]。 
铁是一种植物必需的矿质营养素，铁元素缺乏导致植物的生长、产量和营养质量均受到不良影响。

铁元素对共生关系的建立、发生以及功能的正常发挥必不可少[41]。缺铁造成有效根瘤数目大量减少、固

氮酶活性大幅降低，严重影响固氮效率。近年来，大豆铁元素吸收转录调控机制的研究取得了显著进展，

明确了策略Ⅰ吸收途径的核心基因及其调控因子，初步构建了铁稳态调控网络，已有研究表明根瘤菌宿主

豆科植物的根系可精确感知外界铁水平变化，协调根瘤形成信号通路，进而决定根瘤数量和固氮量。然

而，关于根瘤形成过程中宿主如何基于铁有效性协调与根瘤菌的高耗能共生关系目前仍知之甚少。同时

由于植物在共生过程中需要大量的铁，根瘤菌侵染启动了植物对铁的吸收，而这个过程如何发生、结瘤

因子（Nod Factor，NF）否参与这一过程、NF 信号通路如何与铁吸收转录调控网络相互作用只得到了初

步解析。 
研究存在的瓶颈主要体现为大豆特有的转录调控节点尚未完全解析，多数研究依赖拟南芥同源基因

的预测，缺乏对大豆特异性调控因子的系统挖掘；土壤中多元素协同或拮抗效应普遍存在，而铁与锌、

磷、钼等其他元素的互作调控机制研究还有待进一步研究；田间复杂环境下转录调控网络的响应机制尚

不明确，难以直接指导农业生产；大豆种子铁积累的转录调控机制研究薄弱，限制了高籽粒铁含量大豆

品种的培育。对 BTS 等铁稳态核心蛋白的稳定性调控分子机制展开深入解析，可为明晰根瘤形成及植物

发育进程中铁水平响应调控网络提供关键支撑。例如当前在根瘤形成早期阶段，GmBTS 与 GmIMA 等肽

在铁吸收调控中的互作关系尚未明确，进一步探究大豆中各与铁稳态相关蛋白的互作模式，对阐明共生

关系建立过程中的铁信号感知机制及细胞铁稳态调控通路具有重要意义。 
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