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摘要 铁是所有生物正常发育所必需的微量元素之一，尤其是通过生物强化培育富含铁营养的农产品是解

决人类铁营养“隐性饥饿”的重要技术途径，而螯合态铁肥由于见效快被广泛应用。因此，创制和研发新型微量

元素螯合剂始终是国内外研究的竞争热点。麦根酸类植物铁载体和微生物铁载体等，能够高效螯合难溶铁并被

植物高效吸收利用，是潜在的新型生物源螯合剂。该类新型铁肥在改善植物铁营养的同时不需要外源铁的投

入，而是发挥菌株自身活性物质较强的螯合特性高效活化土壤中丰富的铁资源，为植物提供足够的生物有效铁。

为进一步挖掘和研发新型生物源的绿色、高效且稳定的螯合剂，并为绿色智能肥料研发、实现绿色农业的可持续

发展提供新途径和技术突破，本文基于近年来植物和微生物对铁营养吸收利用的分子生理机制的不断深入研

究，从植物缺铁现状及诱因、改善铁营养的途径，到机理Ⅱ植物根系分泌物吸收利用铁的分子生态优势以及微生

物铁载体改善植物铁营养的潜力，对生物源新型铁螯合剂研究进展及其应用进行了系统综述。期望通过进一步

的研究和开发，能够更深入地了解这些新型生物源螯合剂的作用机制以提高植物的铁营养吸收效率，为实现绿

色农业的可持续发展提供新的解决方案。
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铁（Fe）是所有生物生长发育所必需的微量元

素，参与调节多种细胞过程。作为酶的重要辅因子，

铁在调节光合作用、线粒体呼吸、DNA的合成与修复

以及蛋白质结构稳定等方面发挥着重要作用［1］。虽

然铁是地壳中第四大元素，在土壤中含量丰富，但多

以难被植物利用的氧化物或氢氧化物的形式存在，

严重限制了植物对铁的高效吸收和利用，因而成为

植物生长的第三大限制性营养元素［2］。植物作为人

类和动物获取铁的重要来源，植物可食用部位缺铁

会严重影响人类和动物的健康，进而引起人类微量

元素缺乏症。据统计，全世界约有 60% 人口存在缺

铁或潜在缺铁的问题，其中约 25% 的人口存在严重

的缺铁性贫血问题［3］。发达国家通过增加饮食多样

性、强化食品和膳食补充剂有效改善人体铁营养健

康，而发展中国家主要以铁含量较低且人体利用效

率较低的谷类为主，人群铁摄入量往往不足而引发

“隐性饥饿”［3］。生物强化旨在通过作物和土壤管理

措施增加作物可食用部分微量元素含量，为提高作

物铁含量，改善人体铁营养健康提供了可持续和经

济有效的策略与技术途径［4］。生物强化途径包括遗

传育种、基因工程、间作和施用微量元素肥料等，其

中施用铁肥是农业改善植物铁营养最常用的快速有

效方法之一。目前常用的铁肥主要包括无机铁肥、

螯合铁肥和有机复合铁肥。无机铁肥成本低，但稳

定性差，容易转化成难溶形态；有机复合铁肥成本

低，铁含量低，效果不稳定；而螯合铁肥相对高效，可

针对不同应用场景灵活选择相应的螯合剂，但常用

的螯合剂如EDTA、EDDHA、DTPA等成本较高，且

降解产物可能对环境造成污染［5］。因此，进一步挖掘

和研制新型高效环境生物友好的微量元素螯合剂成
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为国内外研究的热点。近年来，植物根系分泌的麦

根酸类（mugineic acids，MAs）和微生物分泌的铁载

体（microbial siderophore，MS）等物质高效螯合活化

土壤中难溶铁以促进植物吸收利用的相关研究取得

了突破进展，为进一步研发绿色高效且可生物降解

的新型生物源螯合剂提供了重要的理论和技术依

据。本文基于近年来植物和微生物对铁营养吸收利

用的分子生理机制的不断深入研究，对生物源新型

铁螯合剂研究进展及其应用进行了系统综述，旨在

进一步挖掘和研发新型生物源的绿色、高效且稳定

的螯合剂，并为绿色智能肥料研发、实现绿色农业的

可持续发展提供新途径和技术突破。

1　植物缺铁诱因及现状分析

全世界有超过 8.2亿人患有慢性营养不良，20亿

人缺乏微量元素（隐性饥饿）［6］，其中缺铁是全世界最

常见的缺素症。缺铁严重影响人体健康，造成小红

细胞性贫血以及免疫和内分泌功能受损［7］。缺铁性

贫血是世界范围内普遍存在的营养健康问题，全世

界约 1/4 的人患有缺铁性贫血［8］。根据国家卫健委

公布的《中国居民营养与慢性病状况报告（2020
年）》，我国 6~17岁儿童与青少年贫血率为 6.1%，18
岁及以上年龄居民贫血率为 8.7%，其中孕妇贫血率

高达13.6%。植物中含有丰富的铁，是人体获取铁的

重要来源，植物内铁含量与人体铁营养健康密切相

关。因此，当前该领域的研究热点是如何提高农产

品铁含量以改善人类铁营养状况，更是促进我国农

作物化肥减施、绿色提质增效，实现农业绿色发展的

重要技术难题。

铁是植物生长发育所必需的微量元素，参与维

护和调节细胞多个生理功能和代谢途径，如在呼吸

和光合作用中介导的电子传递系统发挥作用；铁还

参与多种酶活性的调控过程，如过氧化物酶、细胞色

素酶等功能的发挥［9］。尽管铁在土壤中含量丰富，但

满足植物吸收利用的有效铁浓度较低。铁在土壤中

的溶解度和有效性受到多种因素的影响，包括土壤

pH值、氧化还原电位、微生物调控、土壤有机质和通

气量状况等［1］。一般而言，在 pH 3到 8之间，pH每升

高 1个单位，铁的活性下降约 99.9%［10］。在 pH较高

的碱性土壤中，铁的生物可利用度较低，游离铁的总

浓度一般不高于 10-15 mol/L，而植物正常发育所需

铁的浓度为 10-9~10-4 mol/L，导致植物缺铁现象普

遍存在，从而影响产量和品质［2］。全世界范围内，碱

性土壤面积约占农田面积的 30%，占耕地面积的

40%［11］。根据第二次全国土壤普查的结果，我国缺

铁土壤主要分布于华北、西北等地的石灰性土壤，缺

铁面积广，危害严重。其中陕西缺铁土壤面积比例

超过 60%，严重缺铁面积近 30%［12］。因此，创建和

研发高效改善植物铁营养以提高作物产量和品质的

技术和产品，始终是国内外相关领域所关注的关键

科学问题。

2　改善植物铁营养的主要技术途径

及其产品

随着绿色革命的到来，培育的高产谷类作物虽

然有效缓解了由人口增长引起的粮食危机，但微量

元素摄取不足引发的“隐性饥饿”成为又一重大挑

战［13］。一项为期 120 a的研究记录显示，硬质白小麦

品种的产量增加了 175%，但铁和锌含量反而下降了

11%~25%，这可能是由于谷粒尺寸的增加和现代品

种中麸皮与胚乳比例的变化引起的“稀释效应”［14］。

生物强化途径通过合理施肥、遗传育种、养分管理、

间作种植、基因工程和生物技术等提高植物可食用

部分微量元素含量［4］，以改善人类微量元素营养状

况，生物强化在全球范围内已被证明是一项可持续

战略。虽然各种技术途径和产品有效缓解了人们的

铁和锌缺乏症，高效的微量元素铁肥和合理施用仍

是最直接和快速有效的措施。

研究表明，通过土壤施用、叶面喷施、种子包衣

等农艺措施，可提高作物籽粒中铁的含量［15］。一项

基于施用铁/锌肥对水稻籽粒铁/锌浓度贡献的全球

Meta 分析表明，叶面喷施铁肥量为 0.33 kg/hm2，籽

粒铁质量浓度增加了（9.62±4.18） mg/kg，但土壤施

用铁肥或土壤与叶面联合施铁肥对籽粒铁质量浓度

无显著影响［16］。土施铁肥没有显著提高水稻籽粒铁

含量，一个潜在原因是常用的铁肥以硫酸亚铁为主，

其稳定性较差，在高 pH条件下易被固定或氧化成难

以被植物利用的形式，导致作物补铁效果不理想［17］。

除了硫酸亚铁外，其他类型的铁肥及施用方式在作

物铁营养改善和产量提高［18-24］方面也发挥着重要作

用（表1）。

目前，铁肥产品主要包括硫酸亚铁为主的无机

铁肥、螯合铁肥、有机复合铁肥和纳米铁肥［25］，其中

螯合铁肥应用较广，主要优点是其化学性质相对稳

定，种类丰富，可适用于不同 pH的土壤，同时易被植

物吸收利用，能避免或者减少养分流失，提高肥料利
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用率（表 2）。螯合铁肥一般由对铁高度亲和的氨基

多羧酸类（aminopolycarboxylic acids，APCAs）与无机

铁盐中Fe3+螯合而成，常见的人工合成螯合剂包括：

乙二胺四乙酸（EDTA）、乙二胺二邻羟苯基乙酸

（EDDHA）、N-N’-二（2-羟苄基）乙二胺 -N，N’-

二乙酸（HBED）、二乙酸三胺五乙酸（DTPA）、羟乙

基乙二胺三乙酸（HEDTA）等。这些螯合剂在不同

土壤条件下螯合铁的能力和稳定性都不同，其中ED‐
DHA-Fe是中性和碱性土壤中最有效的铁肥［25］。然

而，APCAs在自然环境中降解产物可对水生生物和

哺乳动物产生毒性，还会造成水体富营养化［5］，不符

合我国农业绿色发展的要求。此外，APCAs合成成

本较高，只有在经济价值较高的作物上才会施用。

针对这些缺点，许多学者也做出了一些尝试。例如

可降解的螯合剂如亚氨基二琥珀酸（IDHA），能在

pH 为 7.5 的营养液中为作物持续提供铁，但稳定性

不 如 EDTA-Fe［26］。 Piccinelli 等［27］发 现 螯 合 剂

H2bpcd与铁的螯合物 Fe（bpcd）+带正电荷容易吸附

在带负电荷土壤中，可缓慢释放铁肥，且H2bpcd对黄

瓜和玉米幼苗没有毒性，表明Fe（bpcd）+也是潜在的

绿 色 高 效 螯 合 铁 肥 。 N，N-乙 二 胺 二 琥 珀 酸

（EDDS）、亚氨基二琥珀酸四钠（IDS）和 N， N-二乙

酸（GLDA）在环境中均具有较好的生物可降解性，但

对重金属如 Pb 和 Cd 也具有很强的螯合去除能

力［28］，容易造成潜在的重金属污染风险。

有机复合铁肥一般是由天然有机物与铁复合形

成的铁肥，包括木质素磺酸铁、葡萄糖酸铁、腐殖酸

铁等［25］。于会丽等［29］利用氨基酸类和糖醇类小分

子有机物与硫酸亚铁螯合，形成的小分子有机螯合

铁能够改善草莓果实品质，促进铁的吸收。但总体

而言，有机复合铁肥在环境中易降解，铁含量低，性

质不稳定，限制了其发展应用。

纳米颗粒的粒径小于 100 nm，具有小尺寸效应、

表面效应，增强了肥料的吸附性能，在土壤中可减少

肥料的流失和淋失［3］，因此纳米铁肥也是重要研究方

向。研究表明，纳米铁肥能够促进作物生长、提高生物

量和叶片光合速率、提高抗逆胁迫能力等［30］。但由于

纳米颗粒可能会通过食物链和食物网从植物转移到人

体和动物，对生物和环境具有潜在毒性风险。因此，

纳米肥料在推广前需要经过充分的风险评估。

综上所述，传统无机铁肥虽然成本低，但性质不

稳定，在中性及石灰性土壤生物可利用度低；有机复

表1　不同铁肥处理对植物铁营养和产量的影响

Table 1　Effects of different iron fertilizer treatments on plant iron nutrition and yield

铁肥名称

Name of iron
fertilizer

硫酸亚铁

Ferrous sulfate

硫酸亚铁

Ferrous sulfate

EDTA-Fe

EDTA-Fe

EDDHA-Fe

纳米氧化铁

Nano-iron oxide

纳米氧化铁

Nano-iron oxide

木质素磺酸铁

Iron lignosulfonate

-

-

-

施用量

Application 
amount

1 g/L

20 mg/kg

4.09 mmol/L

6 mg/L

30 g/株

1.5 g/L

200 mg/L

37.87 mg/kg

0.33 kg/hm2

0.33 kg/hm2

0.33 kg/hm2

作物

Crop

甘薯

小麦

马铃薯

马铃薯

梨树

小麦

大豆

花生

水稻

水稻

水稻

施用方式

Application 
pattern

叶面喷施

土壤施用

叶面喷施

叶面喷施

土壤施用

叶面喷施

叶面喷施

土壤施用

土壤施用

叶面喷施

土施+喷施

对铁营养的影响

Effects on iron nutrition

温室种植的 3 个品种甘薯块茎铁浓度平

均提高了43.7%

高盐胁迫促进籽粒积累铁

块茎铁含量提高54.98%

-

叶片总叶绿素含量和活性铁含量分别增

加542.0%和251.4%

显著提高了叶绿素含量

干旱和水份充足下总叶绿素含量提高

29.91%和15.69%

第一茬鲁花 11 地上部铁含量显著升高

68.0%

籽粒铁含量增加（5.32±4.34） mg/kg

籽粒铁含量增加（9.62±4.18） mg/kg

籽粒铁含量增加（5.37±4.32） mg/kg

对产量的影响

Effects on production

略微提高了产量

-

2年块茎产量平均提高52.61%

块茎产量增加34.68%

单果质量和可溶性固形物含量增

加22.1%和15.3%

50 mmol/L盐胁迫下增产2.17%

干旱和水份充足下产量分别提高

40.12%和32.6%

-

-

-

-
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合铁肥铁含量低，易降解，效果不稳定，不利于市场

推广应用；新型纳米铁肥高效，但具有潜在环境和生

物毒性风险，缺乏相应的毒理及环境风险研究，还未

规模化市场应用（表 2）。因此，开发绿色、高效、廉价

的新型螯合剂仍然是解决植物微量元素缺乏问题的

关键。

3　根系分泌物作为生物源新型螯合

剂改善植物铁营养的优势与挑战

植物生长过程中根系向生长介质分泌或释放到

根际周围的初生和次生代谢物质统称为根系分泌

物［31］。根系分泌物包括低分子质量有机物质（如糖、

氨基酸和有机酸）、高分子质量的黏胶物质（如蛋白

质、酶和多糖）、根细胞脱落物及其分解产物、气体和

质子等［31］。根系分泌物是植物与土壤相互交流的主

要介质，对于土壤养分活化、植物养分吸收与生长和

微生物招募等均有重要作用［32］。对于铁营养而言，

植物根系分泌物通过酸化、还原、螯合等多种途径活

化土壤难溶性铁，在改善植物铁营养和促进生长方

面发挥重要作用。

3.1　机理Ⅱ植物较机理植物Ⅰ吸收利用铁的分子

生态优势

通常来说，根据植物获取铁的策略可分为机理

Ⅰ植物和机理Ⅱ植物。在缺铁条件下，机理Ⅰ植物

如拟南芥［33］和花生［34］等双子叶和非禾本科单子叶

植物，通过AHA2（H+-ATPases）质子泵向根际释放

H+酸化根际，或通过 PDR9（pleiotropic drug resis‐
tance 9）分泌酚类物质提高铁的溶解性。游离的

Fe3+经质膜蛋白 FRO2（ferric reduction oxidase 2）还

原为 Fe2+ ，Fe2+ 通过质膜上 IRT1（iron-regulated 
transporter 1）转运蛋白进入胞内（图 1）。但是这一过

程容易受土壤高 pH抑制，影响植物对铁的吸收。因

此，机理Ⅰ植物在高 pH 土壤容易表现缺铁黄化症

状。最新研究表明，机理Ⅰ植物根系分泌的香豆素

类在铁营养方面发挥着重要作用。在缺铁条件下，

参与香豆素类生物合成的基因受到强烈诱导［33］。将

香豆素类合成基因F6'H1敲除，拟南芥在碱性土壤上

的生长受到显著抑制［35］。秦皮素（fraxetin）、sideretin
和七叶亭（esculetin）有助于拟南芥从钙质土壤中获

取铁，而秦皮素可能是活化铁的主要香豆素［36］。秦

皮素具有 2个相邻的羟基，类似于细菌儿茶酚型铁载

体，能够通过螯合和还原途径有效溶解铁氧化

物［36-37］。另外，分泌香豆素能够在一定程度上绕过

Fe3+还原吸收系统，使植物能够直接吸收铁 Fe3+与

香豆素的螯合物［38-39］，但仍需进一步确定螯合物的

转运蛋白［40］。虽然香豆素类有助于机理Ⅰ植物铁营

养吸收，但机理Ⅰ植物主要依赖 Fe3+还原为 Fe2+的

吸收系统，该系统容易受到高 pH 环境的抑制，导致

植物缺铁黄化现象普遍。

而主要通过螯合吸收铁的机理Ⅱ禾本科植物受

环境 pH 的影响较小，在中性及高 pH 环境中依然保

持铁高效吸收效率（图 1）。因此，机理Ⅱ植物对铁的

螯合吸收具有明显的生态优势。在缺铁条件下，禾

本科植物如水稻［41］和玉米［42］等，能够合成一类对

Fe3+具有高亲和力的小分子氨基酸——植物铁载体

（phytosiderophores，PS）。PS 经 TOM1（transporter 
of mugineic acid 1）转运蛋白分泌至根际土壤，与

Fe3+形成 Fe3+-PS 螯合物，然后通过 YS1/YSL（yel‐
low stripe like transporter）转运蛋白运输至胞内。麦

根酸类是最常见的植物铁载体，麦根酸的合成过程

如下：麦根酸合成的前体物质L-甲硫氨酸（L-methio‐
nine，L-Met）在 S-腺苷甲硫氨酸合成酶（sadenosyl‐
methionine synthase，SAMS）催化下生成S-腺苷甲硫

氨酸（S-adenosyl methionine，SAM），后由尼克酰胺

表2　不同铁肥的种类及其功能特性

Table 2　Types and characteristics of different iron fertilizers

铁肥种类 Type of iron fertilizer
硫酸亚铁Ferrous sulfate
EDTA-Fe
EDDHA-Fe
HBED-Fe
IDHA-Fe
[S,S]-EDDS-Fe
铁胶体粒子/铁氧化物纳米粒子

Iron colloidal particles / iron oxide nanoparticles
木质素磺酸铁 Iron lignosulfonate

功能特点 Functional characteristics
在石灰性土壤中不稳定，常作为叶面肥，成本低

在石灰性土壤中不稳定，常作为叶面肥，降解产物污染环境

在石灰性土壤中高度稳定，肥效快，成本高

在石灰性土壤中高度稳定，和EDDHA-Fe一样肥效高，比EDDHA-Fe长效

IDHA-Fe和EDTA-Fe结构类似，容易降解，稳定性低，更适于叶面肥

环保，生物可降解，稳定性低，土壤中Zn和Cu的生物利用效率低

肥料利用率高，长效，拥有良好的应用前景，但对生物和环境有潜在毒性风险，还需要更多的毒理

学证据和相关风险评估

天然螯合物，成本低，在石灰性土壤上不稳定，铁含量低
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合成酶（nicotianamine synthase，NAS）将 SAM 三聚

化合成尼克酰胺（nicotianamine，NA），NA 再经尼克

酰 胺 氨 基 转 移 酶（nicotianamine aminotransferase，
NAAT）与脱氧麦根酸合成酶（2'-deoxymugineic acid 
synthase，DMAS）催化生成 2'-脱氧麦根酸（2'-deoxy‐
mugineic acid，DMA）［43］。DMA 是其他麦根酸类物

质的前体，进一步可转化为麦根酸（mugineic acid，
MA）、阿凡酸（avenic acid，AVA）、3-表-羟基麦根酸

（3-epihydroxymugineic acid，epi-HMA）、3-表 -羟基

脱氧麦根酸（3-epihydroxy 2’-deoxymugineic acid，
epi-HDMA）等麦根酸类植物铁载体［1］。机理Ⅰ植物

根系分泌的香豆素类生理和分子机制以及麦根酸铁

螯合物转运基因的最新进展，为理解植物吸收铁的

生理分子机制提供了新依据（图 1），而机理Ⅱ植物高

效螯合铁的生物学机制为研发新型螯合剂提供了重

要理论和技术支撑。

3.2　基于机理Ⅱ植物根系分泌的植物铁载体研发

新型微量元素螯合剂及其应用

在中性及石灰性土壤上，基于铁螯合吸收途径

代表着植物在进化过程中形成高效且广谱性的适应

策略。在缺铁胁迫下，植物根系分泌物中的木瓜酸

可与土壤中铁离子络合，提高铁的溶解性［44］。在缺

磷胁迫下，酸性土壤中蚕豆根系通过分泌酒石酸螯

合活化 Fe-P、Al-P 复合物增加对磷的吸收［44］。此

外，不同种类植物其根系分泌物塑造了土壤化学生

态多样性，促使了公共铁库的形成，使得易受缺铁胁

迫的物种能够从中受益。Xiong 等［34］通过同源克隆

及数据库比对分析等方法，在花生基因组中获得了 5
个 YSL 同源基因，并且证明 AhYSL1 基因主要在花

生根表皮细胞表达，AhYSL1能够专一性吸收转运麦

根酸铁螯合物（DMA-Fe），表明机理Ⅱ植物所螯合

的 PS-Fe 可以被机理Ⅰ植物吸收利用而改善铁营

养［45］。此外，Suzuki 等［46］在机理Ⅰ植物橄榄（Olea 
europaea L.）中检测到内源性 DMA，表明在非禾本

科植物中存在麦根酸类植物铁载体的生物合成途

径。此外，缺铁的机理Ⅰ番茄植株根分泌物中也发

现了 MA 衍生物，基因组中存在 SlTOM1 基因进一

步表明番茄具有产生植物铁载体的可能性［47］。这些

结果表明，除Fe3+还原吸收途径外，Fe3+螯合吸收途

径对于机理Ⅰ植物同样重要，这种非典型的铁获取

机制代表的是一种补偿性、非诱导性的策略［40，48］，可

能在特定条件下发挥关键作用，能够以更小的能量

代价获取足够的铁。值得注意的是，Suzuki 等［49］基

于 DMA 的结构和功能特性化学合成其衍生物 PD‐
MA（proline-2-deoxymugineic acid），PDMA 能够有

效改善作物缺铁黄化，且比 DMA 稳定，可直接螯合

土壤难溶铁，用量低持效期长。同时，蛋白结构解析

的结果表明植物吸收转运 PDMA的途径与 DMA相

同［50］，表明PDMA是一种高效的新型微量元素螯合

剂。更重要的是该螯合剂能够显著改善机理Ⅰ植物

铁营养［51-52］。Ueno 等［51］将 PDMA-Fe 施用于黄瓜

根际，发现PDMA-Fe在改善黄瓜缺铁性黄化的效果

上与 EDDHA-Fe 相似。Wang 等［52］将 PDMA 施用

于石灰性土壤中的花生根际，结果表明 PDMA 能够

图1 植物吸收铁的生理分子机制

Fig. 1 Physiological and molecular mechanisms of iron uptake in plants
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有效溶解根际难溶铁，花生通过上调 AhYSL1 的表

达进而改善铁营养；田间施用 PDMA 还显著提高了

花生产量和籽粒微量元素含量，表明 PDMA 在实际

农业生产中对于改善作物铁营养及提高产量方面具

有较大的潜力和优势（表 3）。因此，基于根系分泌物

理论创新研发新型螯合剂，既是国内外农业科技创

新交叉前沿的挑战问题，也是促进我国绿色农业持

续发展创新的重要技术途径。

4　微生物铁载体作为生物源新型螯

合剂改善植物铁营养的优势与挑战

植物根际是一个特殊的生态环境，富集了大量

功能多样的微生物，这些微生物作为一个整体被统

称为根际微生物组［53］。根际微生物是植物生长发育

的重要组成部分，且基因数目远大于植物基因组，被

称为植物的第二基因组［53］。与宿主相关的微生物群

通常拥有比宿主多 10~100倍的功能基因，因而极大

提升了植物-微生物群整体的遗传和代谢潜力［54］。

植物通过根系分泌物将光合固定的 20% 碳和 15%
氮分泌至根际滋养微生物［55］，而微生物可以通过增

溶、矿化或分泌微生物铁载体活化植物不易获得的

矿质养分，如无机磷酸盐和铁［56］。Jin等［57］发现在灭

菌土壤中生长的机理Ⅰ植物红三叶草与正常土壤相

比出现明显缺铁症状，通过叶面喷施EDTA-Fe可得

到有效缓解，说明微生物在红三叶草获取铁的过程

中发挥着关键作用。Rroço 等［58］发现当机理Ⅱ植物

高粱种植于灭菌土壤时，植株同样出现了明显的缺

铁黄化症状。因此，无论是机理Ⅰ植物还是机理Ⅱ
植物在铁吸收过程中都需要根际微生物的参与。根

际微生物能够调控植物铁转运/吸收基因的表达，增

强根际酸化、根系铁还原酶活性以及植物铁载体合

成能力，间接促进植物对铁的吸收；或者通过释放有

机酸和质子酸化土壤，利用有机酸和微生物铁载体

螯合铁，从而直接影响根际环境的物理化学特性，促

进土壤中难溶铁的活化，提高植物对铁的生物可利

用度［6］。近年来，大量的研究表明微生物分泌的铁载

体在改善植物铁营养方面［59-76］发挥着重要作用（表

4），这些研究为利用微生物铁载体作为生物源新型

螯合剂改善植物铁营养提供了重要的理论和技术

支撑。

4.1　微生物铁载体的种类与合成途径多样性

微生物铁载体是微生物分泌的一类大小为

400~1 500 u 的金属螯合剂，对 Fe3+的亲和力极高

（Kf>1030），但对Fe2+亲和力相对较弱［77］。根据铁载

体的化学结构和铁螯合基团不同，可将铁载体分为

四大类：异羟肟酸类（hydroxamate）、儿茶酚类（cate‐
cholate）和羧酸盐类（carboxylate）和混合型（mixed）。

异羟肟酸类在自然界中较为常见，大多数含有 C（=
O）N-（OH）R 基团，其中 R 是氨基酸或其衍生物，如

desferrioxamine（DFO），是多种细菌可以产生并在科

学研究中广泛使用的商业化铁载体［78］。每个异羟肟

酸基团的 2个氧原子与 Fe3+螯合形成六齿八面体络

合物。儿茶酚类铁载体由儿茶酚和羟基基团组成，

常见于肠道细菌。Fe3+能够与邻近的儿茶酚或羟基

表3　PDMA对于改善作物铁营养及提高产量方面的潜力与优势

Table 3　Potentials and advantages of PDMA for improvement of crop iron nutrition and yield

作物

Crop

水稻

Rice

黄瓜

Cucumber

花生

Peanut

栽培方式

Cultivation pattern

盆栽试验

Pot experiment

田间试验

Field experiment

盆栽试验

Pot experiment
水培试验

Hydroponic experiment

盆栽试验

Pot experiment

田间试验

Field experiment

PDMA浓度/
（μmol/L）

Concentration
 of PDMA

30

30

30

0.5

40

40

对铁营养的影响

Effects on iron nutrition

新叶SPAD值持续提高，新叶活性铁含量显著增加

新叶SPAD值持续提高

新叶SPAD值提高，新叶活性铁浓度增加2倍多

新叶 SPAD 值提高，新叶活性铁浓度增加，CsFRO1与

CsIRT1的表达量显著降低

新叶SPAD值提高，新叶活性铁含量增长 48.7%，铁还

原酶活性和AhIRT1表达降低，AhYSL1表达上调

新叶SPAD值提高，新叶活性铁含量增长50.3%

对产量的影响

Effects on 
production

-

-

-

-

-

花生产量提高

33.4%，籽粒产量提

高38.2%
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基团结合，通过 2个氧原子与铁螯合形成六齿八面体

络合物［79］。羧酸盐类铁载体主要由少数细菌如金黄

色葡萄球菌（Staphylococcus aureus）、根瘤菌（Rhizo⁃
bium）和真菌如毛霉菌目（Mucorales）产生，通过羧基

和羟基与铁结合的方式络合铁［79］。而包含 2种及以

上铁螯合基团的铁载体，则被归类为混合型铁载

体（表5）。

微 生 物 铁 载 体 通 常 由 非 核 糖 体 肽 合 成 酶

（non‐ribosomal peptide synthetases，NRPS）或聚酮合

成酶（poly‐ketide synthase，PKS）结构域与 NRPS 系

统协同合成。部分铁载体也由不依赖于 NRPS和聚

酮合成酶的途径产生［80-82］。由氨基酸、羧酸和果酸

组成的肽前体分子，被 NRPSs或其他酶修饰最终形

成铁载体［80］。不同超家族的外排泵介导了铁载体的

胞外分泌，这个过程需要能量所驱动［83］。革兰氏阴

性菌和革兰氏阳性菌对铁载体的吸收途径不同，主

要是因为革兰氏阳性菌没有外膜，铁载体必须通过

外膜转运［83-85］。在革兰氏阴性细菌中，主要通过外

膜上的 β受体对铁载体的特异性识别。在与配体结

合后，受体发生构象变化，将铁载体转移到周质空

间。该过程由 TonB 复合物通过质子动力传递能

量［84-85］。铁载体运输到细胞质基质后，Fe3+被还原

表4　微生物铁载体对改善植物铁营养的效应及其机制分析

Table 4　Analysis of the effects and mechanisms of microbial siderophores on improving plant iron nutrition

微生物

Microorganism

Pseudomonas fluorescens C7R12，Pseudomo⁃
nas sp. B4214，Pseudomonas sp. D426

Pseudomonas fluorescens C7R12

Pseudomonas fluorescens ATCC13525

Pseudomonas fluorescens C7R12

Pseudomonas fluorescens C7R12

Pseudomonas putida WCS358

Pseudomonas chlororaphis ATCC15926

Streptomyces spp.

Streptomyces spp.

Streptomyces spp.

Ustilago sphaerogena ATCC 12421

Rhizopus arrhizus

Rhizopus arrhizus

Streptomyces

Azotobacter vinelandii

Paraburkholderia graminis

Citrobacter diversus

Penicillium chrysogenum

Agrobacterium tumefaciens B6

铁载体名称

Name of 
siderophore

Pyoverdine

Pyoverdine

Pyoverdine

Pyoverdine

Pyoverdine

Pyoverdine和
pseudobactin

Pyoverdine和
pseudobactin

Ferrioxamine B

Ferrioxamine B

Ferrioxamine B
Ferrioxamine B和

ferrichrome A

Rhizoferrin

Rhizoferrin

Desferrioxamine B
Azotochelin
Gramibactin
Aerobactin

-
Agrobactin

植物

Plant

豌豆

拟南芥

番茄

拟南芥、烟草、大麦、

小麦、苇状羊茅和黑

麦草

拟南芥

大麦

豌豆和玉米

洋葱

黄瓜

棉花和玉米

燕麦

番茄、黄瓜、大麦和

玉米

番茄

小麦

大豆

玉米

大豆

黄瓜和玉米

豌豆和蚕豆

对改善植物铁营养的效应与机制

Effects and mechanisms on improvement of 
plant iron nutrition

豌豆良好的铁源，促进了豌豆生长

促进根际（包括质外体）铁的活化，影响激素

信号的调节

SlFRO2 和 SlIRT1 表达降低，叶绿素合成增

强，叶片和根系铁含量增加

植物直接吸收利用 pyoverdine-Fe，所有植物

的铁浓度均提高

pyoverdine-Fe 提高了拟南芥铁含量，拟南芥

通过非还原途径从中获取铁

大麦良好的铁源

竞争性抑制了豌豆和玉米对三价铁的吸收，

减少叶绿素合成

ferrioxamine B-Fe提高了洋葱铁含量，洋葱通

过非还原途径从中获取铁

根系吸收了 ferrioxamine B-Fe 的复合物，黄

瓜可能通过蒸腾流将复合物转运到地上部

棉花和玉米良好的铁源

缺铁胁迫促进燕麦吸收 ferrioxamine B-Fe

促进了大麦和玉米的生长，提高了番茄、大麦

和玉米叶绿素的叶绿素浓度

rhizoferrin-Fe矫正番茄缺铁黄化的效果与

EDDHA-Fe相似

小麦通过麦根酸吸收铁的途径受到抑制

SPAD值和新叶铁含量增加

总叶绿素和铁含量显著增加

大豆良好的铁源，促进了大豆生长

铁载体混合物显著提高了植物叶绿素浓度

促进了对铁的吸收与叶绿素合成
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成 Fe2+，然后通常由 ATP-binding 转运体在内膜介

导运输［84-85］。在某些特殊情况下，Fe3+在周质空间

中被还原，只有 Fe2+被输入细胞质［86］。在革兰氏阳

性菌中，不需要外膜受体，铁载体由横跨细胞膜的

ATP-binding转运体直接运输至胞内［84］，但释放铁后

铁载体下游通路还不清楚。在某些情况下，细菌可

以通过特定的回收机制回收铁载体，而其他铁载体

则经过水解释放铁［87］。

Fur（ferric uptake regulator）作为一种铁载体合

成的转录抑制因子和蛋白质的调节激活因子，精准

调控着铁载体的合成、分泌和吸收过程，确保了细胞

内的铁稳态［88］。当细胞内铁储备足够时，Fur与细胞

质中的 Fe2+结合，然后该复合物进一步与铁载体合

成基因［88］或调节激活基因［89］的启动子区域结合，以

阻止铁载体的合成。在限铁条件下，Fur的抑制被解

除，并诱导铁载体的合成。另一个调控铁载体的过

程发生在铁载体进入细胞时，细胞质外Sigma因子或

双组分系统作为识别位点，触发铁载体的合成［90］。

因此，微生物铁载体种类和代谢途径的多样性决定

其功能的多样性，微生物铁载体在医学、农业和环境

科学等领域具有较大应用潜力。

4.2　基于微生物铁载体理论创新研发新型生物源

螯合剂的可行性

微生物铁载体能够高效螯合环境中的铁，一般

利用带有负电荷的氧或氮原子作为电子供体，与外

界三价铁形成强配合物［91］。在根际的铁载体作为

“公共产品”，不仅能被微生物群落吸收利用，还能被

植物根系所捕获。微生物铁载体与铁的螯合物能够

被植物吸收利用，微生物铁载体在调控植物养分吸

收方面已展现出良好的农业应用前景（表 4）。Nithy‐
apriya 等［92］将 Bacillus subtilis LSBS2 的铁载体分离

纯化后施用于芝麻根际，芝麻叶片及籽粒中的铁含

量明显上升，显著促进植株发育。在缺铁条件下，

Trapet 等［60］将 Pseudomonas fluorescens C7R12 的铁

载体 pyoverdine（pvd）施用在拟南芥根际，能够显著

改善拟南芥铁营养，与植物生长及铁分配有关的基

因表达明显上调，同时还诱导了植物系统抗性，激活

了自身免疫功能。Sarwar等［93］从花生根际筛选分离

得到了多株高产铁载体的促生菌，将促生菌施用于

土壤后促生菌保持了高效分泌铁载体的能力，促进

了土壤中难溶铁的活化。土壤中铁离子常与磷酸根

结合而被固定，根际微生物分泌的铁载体与铁螯合

后，剩下的磷酸根离子可被植物直接吸收利用［94］。

因此，微生物铁载体间接提高了植物对磷的吸收效

率。有研究表明植物体内存在微生物铁载体吸收和

运输系统，植物可通过该系统内化微生物铁载体螯

合物［60，63，73］。与EDTA-Fe相比，荧光假单胞菌铁载

体 pvd 与铁的螯合物（pvd-Fe）能更有效改善植物铁

营养［62-63］。Yehuda 等［95］指出部分微生物铁载体螯

合物通过配体交换形成 PS-Fe 进而被植物吸收，影

响该过程的一个重要因素是螯合物与Fe3+的稳定常

数。但 pvd-Fe 的稳定常数（1032）明显高于 EDTA-
Fe（1025）或 PS-Fe（1018）［62-63］，这表明植物通过 pvd-
Fe和PS之间的解离和配体交换获取铁的概率很小。

Vansuyt 等［63］采用酶联免疫吸附并结合稳定同位素

示踪技术证明了拟南芥能够吸收 pvd。敲除 IRT1基

因并未影响 pvd-Fe改善植物铁营养，表明 pvd-Fe中
的铁并不是通过 IRT1 进入胞内。虽然 pvd-Fe 能够

改善植物铁营养，且在植物体内能够检测到 pvd，但
并没有直接的证据表明植物直接吸收 pvd-Fe，目前

亟需更多的研究深入解析植物吸收转运微生物铁载

体螯合物的机制。基于微生物铁载体对铁的高度亲

和性，即使存在高浓度的其他金属离子微生物铁载

表5　微生物铁载体与植物铁载体螯合铁的能力比较分析

Table 5　Comparative analysis of the ability of microbial siderophores and phytosiderophores to chelate iron

功能物质螯合剂

Functional chelator
DMA
PDMA
Ferrioxamine B
Ferrichrome
Enterobactin
Rhizobactin
Pyoverdine
EDTA
EDDHA

稳定常数 
Stability constants （lg KFe(Ⅲ)）

18.4
17.1
31
29
52
19
24
30
40

铁载体类型

Type of siderophore
植物铁载体 Phytosiderophore
植物铁载体衍生物 Derivative of phytosiderophore
异羟肟酸型铁载体 Hydroxamate
异羟肟酸型铁载体 Hydroxamate
儿茶酚型铁载体 Catecholate
羧酸盐型铁载体 Carboxylate
混合型铁载体 Mixed
氨基多羧酸 Aminopolycarboxylic acid
氨基多羧酸 Aminopolycarboxylic acid

来源

Origin
Maize
-

E. coli

Streptomyces

Enterobacter

Rhizobium
Pseudomonas

-

-

注：“-”代表螯合剂来源于人工合成途径。Note：“-” represents that the chelator originates from the synthetic pathway.
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体也会选择性与 Fe3+螯合［96］。因此，微生物铁载体

作为生物螯合剂在防治植物缺铁黄化方面受到广泛

关注。将微生物铁载体作为生物螯合剂用于改善植

物铁营养，从而开发含有微生物铁载体的新型肥料

是国内外研究的竞争热点［5，97］。

微生物铁载体不仅可作为生物螯合剂有效改善

植物铁营养，同时也是一种潜在的生物防治剂。根

际微生物群落丰富多样，与植物共生或互惠物种的

铁载体通过与病原体的铁载体竞争土壤中的稀缺资

源——铁，从而抑制病原体的生长以维护植物的健

康发育［98］。Pseudomonas aeruginosa FP6 分泌的铁

载体对辣椒病原体 Rhizoctonia solani 和 Colletotri⁃
chum gloeosporioides具有抗真菌活性［99］；Emmia lac⁃

erate SR5以过度生长的方式快速竞争营养和生存空

间，分泌铁载体拮抗 9 种植物病原真菌［100］；Pseudo⁃
monas syringae BAF.1 产生的铁载体在限铁条件下

对尖孢镰刀菌的抑制率达 95.24%［101］。另外，细菌

分泌的铁载体通过生态位竞争，促进细菌定殖从而

间接抑制病原菌［102］。铁营养的竞争优势增加了细

菌在复杂环境中的适应能力，使细菌能够在复杂的

环境中占据有利的生态位。

因此，鉴于微生物铁载体可以直接利用土壤中

丰富的难溶性铁源并兼具生防功能，在生物环境友

好和降低成本方面具有极大的优势和潜力（表 6），有

望成为人工合成螯合剂及农药的绿色替代品，应用

前景广阔。

5　展 望

通过生物强化培育富含铁营养的食物是解决全

球铁素“隐性饥饿”的重要技术途径，施用铁肥，特别

是螯合态铁肥，则是当前应用最广泛的生物强化途

径之一。但传统的铁螯合剂主要以 EDTA、ED‐
DHA、DTPA等人工合成螯合剂为主，成本高且不容

易降解而存在污染环境的风险。因此，环境友好的

铁螯合剂是铁肥发展的必然需求。植物分泌的麦根

酸类和微生物的铁载体等新型铁肥在改善植物铁营

养的同时可不需要外部铁的投入，借助菌株自身活

性物质较强的螯合特性即可高效活化土壤中丰富的

铁资源，为植物提供足够的生物有效铁，这为绿色智

能肥料研发、实现绿色农业的可持续发展提供了新

的途径和技术突破。这也将成为世界各国科学家针

对农作物微生物组中功能微生物知识产权、理论创

新和应用创新的主要竞争热点，同时，也是解决我国

农业生产中微量元素缺乏进而提质增效和实现绿色

农业的重要技术保障。
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Progress and application of novel iron biochelates
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Abstract Iron is an essential micronutrient for the normal development of all living things. In particu‐
lar， cultivating iron-rich seeds through biofortification is an important technical solution to solve the "hidden 
hunger" of human beings， and chelated iron fertilizer is widely used due to its high efficiency. Therefore， 
the research and development of novel micronutrient chelators is always a competitive hotspot in the world.
The plant-secreted mugineic acids and microbial-secreted siderophores， which can efficiently activate insol‐
uble iron to be bioavailable for plants， are potential novel biochelates， especially microorganisms that can 
efficiently secrete siderophores have application potential. These novel iron fertilizers can improve the iron 
nutrition of plants without external iron input， but can activate the rich iron resources in the soil effectively 
by utilizing the strong chelating property of the active substance of the strain itself， and provide enough bio‐
available iron for plants. Therefore， these findings offer applied opportunities for novel biochelates to im‐
prove plant iron nutrition and crop yield and sustainable development of agriculture. To further explore and 
develop those novel and green biochelates， provide new pathways for the development of green intelligent 
fertilizer， and achieve the sustainable development of agriculture， based on the research progress of the mo‐
lecular and physiological mechanism of iron uptake and utilization by plants and microorganisms， the re‐
search progress and application of novel iron biochelates from plants and microorganisms were reviewed. 
The study covers the status and causes plant iron deficiency， ways to improve iron nutrition， molecular eco‐
logical advantages of iron absorption and utilization by plant root exudates under mechanism Ⅱ， as well as 
the potential of microbial siderophores to improve plant iron nutrition. It is expected that further research 
and development will lead to a deeper understanding of the mechanism of these novel biochelates to im‐
prove the efficiency of iron nutrient uptake in plants， and provide new ways for realizing the sustainable de‐
velopment of green agriculture. It is expected that further research and development will lead to a deeper un‐
derstanding of the mechanism of these novel biochelates to improve the efficiency of iron nutrient uptake in 
plants， and provide new ways for realizing the sustainable development of green agriculture.

Keywords iron nutrition； biofortification； biochelates； phytosiderophores； microbial siderophores；
"hidden hunger"
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