
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２５ꎬ４１(１):１９２￣２０２
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

陈　 杰ꎬ董舒超ꎬ宋刘霞ꎬ等. 番茄矿质营养元素吸收与积累机制的研究进展[Ｊ]. 江苏农业学报ꎬ２０２５ꎬ４１(１):１９２￣２０２.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２５.０１.０２２

番茄矿质营养元素吸收与积累机制的研究进展

陈　 杰１ꎬ２ꎬ３ꎬ　 董舒超１ꎬ２ꎬ　 宋刘霞１ꎬ２ꎬ　 赵丽萍１ꎬ２ꎬ　 王银磊１ꎬ２ꎬ　 赵统敏１ꎬ２

(１.江苏省农业科学院蔬菜研究所ꎬ江苏 南京 ２１００１４ꎻ ２.江苏省高效园艺作物遗传改良重点实验室ꎬ江苏 南京 ２１００１４ꎻ
３.南京农业大学资源与环境科学学院ꎬ作物遗传与创制创新利用全国重点实验室ꎬ江苏 南京 ２１００９５)

收稿日期:２０２４￣１２￣０４
基金项目:江苏省自然科学基金项目(ＢＫ２０２１０３８９)ꎻ国家自然科学

基金青年基金项目(３２２０２５９２)ꎻ江苏省种业振兴“揭榜挂

帅”项目[ＪＢＧＳ(２０２１)０６６]
作者简介:陈　 杰(１９９２－)ꎬ男ꎬ江苏丹阳人ꎬ博士ꎬ助理研究员ꎬ主要

从事植物矿质营养元素吸收与积累的机制研究ꎮ ( Ｅ￣
ｍａｉｌ) ｊｉｅｃｈｅｎ＠ ｊａａｓ.ａｃ.ｃｎ

通讯作者:赵统敏ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ) ｔｍｚｈａｏｍａｉｌ＠ １６３.ｃｏｍ

　 　 摘要:　 番茄是重要的蔬菜ꎬ其产量和品质在很大程度上取决于对土壤矿质营养元素的吸收与利用效率ꎮ 植

物吸收和积累的矿质营养元素经过土壤￣食物链途径进入人体ꎬ既为人体提供必需营养元素ꎬ也可能带来有害元素

的暴露风险ꎮ 随着中国农田土壤质量下降、重金属污染问题突显ꎬ以及人民对高品质农产品需求的日益增长ꎬ如何

对农作物可食用部位进行必需微量元素的生物强化ꎬ对有害元素的积累进行阻止ꎬ已成为高质量农业生产中亟需

解决的问题ꎮ 植物通过多种离子转运蛋白从土壤中吸收矿质营养元素ꎬ并将其转运至地上部ꎬ随后在不同组织和

器官中进行转运、分配、再分配ꎮ 但在这一复杂的运输网络中ꎬ仅有少量功能基因被克隆到ꎮ 本文系统整理了番茄

中大量元素、微量元素及重金属镉吸收与积累相关的基因ꎬ以及这些基因调控番茄矿质营养元素吸收、积累的机

制ꎬ同时展望了关键基因在必需微量元素生物营养强化和重金属低积累番茄品种选育中的应用前景ꎮ 本文旨在为

高品质番茄育种研究提供新的思路和理论依据ꎮ
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　 　 番茄(Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ)作为全球栽培最广

泛的果蔬之一ꎬ其年总产量在蔬菜作物中居首位ꎬ中
国是全球最大的番茄生产和消费国家[１]ꎮ 矿质元

素是保障番茄正常生长发育与果实成熟必不可少的

营养物质[２￣３]ꎮ 根据在植物干重中的占比ꎬ矿质元素

可分为大量元素、中量元素、微量元素ꎮ 大量元素包

括氮、磷和钾ꎬ中量元素包括钙、硫和镁等ꎬ微量元素

包括铁、锌、硒、锰、铜和钼等[２]ꎮ 植物根系从土壤

溶液中吸收矿质元素ꎬ随后将其从根部转移至地上

部ꎬ并依据不同组织和器官所需量再分配[４]ꎮ 在细

胞学水平ꎬ矿质元素进入细胞后被转运至液泡、叶绿

体、线粒体和高尔基体等细胞器ꎬ从而发挥其特定的

生物学功能[４￣６]ꎮ 这一转运过程依赖与多种离子转

运蛋白的参与ꎬ根据转运方向ꎬ可将其分为内流转运

蛋白和外排转运蛋白ꎮ 然而ꎬ重金属元素也可通过

必需元素的转运途径被植物吸收和积累ꎬ这不仅影

响植物的正常生长ꎬ还会给人体健康带来危害[５]ꎮ
植物通过多种转运蛋白从土壤中吸收不同种类的矿

质元素ꎬ并将其运输到不同的器官和组织(图 １)ꎮ
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图 １　 番茄中矿质元素吸收相关转运蛋白及其运输过程

Ｆｉｇ.１　 Ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ ｔｏｍａｔｏｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ

　 　 随着生活水平的提高ꎬ人们对高品质蔬果的需

求日益增加ꎬ如何提高番茄品质也成为研究热

点[１]ꎮ 番茄果实中的可溶性糖、有机酸、维生素 Ｃ、
番茄红素、酚类物质、矿质元素和氨基酸含量是评价

其营养品质的主要指标[７]ꎮ 植源性食物是人体和

动物摄入矿质元素的主要途径ꎬ必需矿质元素摄入

不足或重金属元素积累超标都会对人体健康造成危

害[８]ꎮ 通过生物强化技术提高植物中铁、锌、硒等
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元素的含量ꎬ是缓解微量元素营养缺乏的有效途

径[９]ꎮ 尽管稻米是中国人群膳食镉摄入的主要来

源[１０]ꎬ但镉污染番茄给健康造成的危害同样也不容

忽视ꎮ 本文综述了番茄中大量元素、微量元素及重

金属镉吸收与积累的相关基因及其作用机制(表
１)ꎮ 并基于研究现状ꎬ提出在高品质番茄培育中促

进铁、锌、硒生物营养强化及阻止、控制重金属镉积

累的方法ꎮ

１　 大量元素

１.１　 氮元素

氮是植物生长发育必需的大量元素之一ꎬ约占

干物质的 １.５％~ ２􀆰 ０％ꎮ 植物根系可从土壤中吸收

硝态氮、铵态氮或含氮氨基酸[２]ꎮ 温带气候条件

下ꎬ作物从土壤中吸收的氮素主要是硝酸盐形态ꎬ硝
酸盐的供应水平也会影响植物对氮素的吸收和同

化[３]ꎮ 根系吸收硝酸盐是主动运输过程ꎬ在低浓度

硝酸盐条件下ꎬ高亲和性转运蛋白起主要运输作用ꎬ
而在高浓度硝酸盐条件下ꎬ低亲和性转运蛋白被激

活[１１￣１２]ꎮ 目前已在番茄中克隆到 ＮＰＦ 和 ＮＲＴ２ 家

族的部分转运蛋白[１３]ꎬ其中硝酸盐转运蛋白 ＬｅＮ￣
ＲＴ１.１、ＬｅＮＲＴ１.２、ＬｅＮＲＴ２.１、ＬｅＮＲＴ２.２ 和 ＬｅＮＲＴ２.３
具有硝酸盐转运能力[１４]ꎮ 盐胁迫会抑制番茄根部

ＬｅＮＲＴ１.１、ＬｅＮＲＴ１.２ 和硝酸盐同化基因 ＬｅＮＲ 的表

达[１５]ꎮ 低亲和性硝酸盐转运蛋白 ＬｅＮＲＴ２ꎻ３ 受硝

酸盐诱导ꎬ其主要定位于根皮细胞和中柱鞘细胞的

质膜上ꎮ 在番茄中过表达 ＬｅＮＲＴ２ꎻ３ 可促进根部硝

酸盐吸收及其往地上部的转运ꎬ从而提高生物量与

果实重量[１６]ꎮ 足量硝酸盐供应条件下ꎬ硝酸盐高利

用效率番茄品种 Ｒｅｇｉｎａ Ｏｓｔｕｎｉ 与硝酸盐低利用效

率品种 ＵＣ８２ 相比ꎬＲｅｇｉｎａ Ｏｓｔｕｎｉ 地上部 ＳｌＮＲＴ２.３
表达量和硝酸盐积累量更高ꎬ但 ２ 个品种的硝酸盐

还原酶活性无差异ꎻ在硝酸盐供应不足时ꎬＵＣ８２ 根

部 ＳｌＮＲＴ２.１ 表达量反而更高ꎮ 这一结果表明ꎬ２ 个

品种对硝酸盐利用效率的差异ꎬ可能源于硝酸盐再

利用效率的差异ꎬ而非吸收能力的差异[１１]ꎮ 基于转

录水平的研究结果表明ꎬ高温条件下施加氮肥会促

进番茄氮素吸收、蔗糖代谢与运输ꎬ从而增加果实中

可溶性糖的积累ꎬ同时 ＰＥＰＣ 基因可影响柠檬酸和

苹果酸的积累[１７]ꎮ 在根毛中ꎬ高亲和性铵转运蛋白

ＬｅＡＭＴ１ꎻ１ 和 ＬｅＡＭＴ１ꎻ２ 主要负责从土壤中吸收铵

根离子ꎬ在叶片中ꎬＬｅＡＭＴ１ꎻ２ 和 ＬｅＡＭＴ１ꎻ３ 在氮的

表 １　 番茄中矿质元素吸收与积累相关基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｍｉｎｅｒａｌ ｅｌｅｍｅｎｔ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ ａｎｄ ａｃｃｕｍｕ￣

ｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｏｍａｔｏｅｓ

矿质元素 调控基因　 　 　 蛋白　 　 　 　 　 　 　

Ｎ ＬｅＮＲＴ１.１ 硝酸盐转运蛋白

ＬｅＮＲＴ１.２ 硝酸盐转运蛋白

ＬｅＮＲＴ２.１ 硝酸盐转运蛋白

ＬｅＮＲＴ２.２ 硝酸盐转运蛋白

ＬｅＮＲＴ２.３ 硝酸盐转运蛋白

ＳｌＡＭＴ１ꎻ１ 铵转运蛋白

ＳｌＡＭＴ１ꎻ２ 铵转运蛋白

ＳｌＡＭＴ１ꎻ３ 铵转运蛋白

Ｐ ＳｌＰＨＯ１ꎻ１ 磷酸盐转运蛋白

ＬｅＰＴ１ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ２ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ３ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ４ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ５ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ６ 磷转运蛋白

ＬｅＰＴ７ 磷转运蛋白

ＳｌＭＰＴ３ 线粒体磷转运蛋白

Ｋ ＳｌＨＡＫ３ 高亲和性钾离子转运蛋白

ＬｅＨＡＫ５(ＳｌＨＡＫ５) 高亲和性钾离子转运蛋白

ＳｌＨＡＫ２０ 高亲和性钾离子转运蛋白

ＳｌＬＫＴ１ 低亲和性钾离子转运蛋白

ＳｌＣＩＰＫ９ 钙调磷酸酶 Ｂ 样相互作用蛋白激酶

ＳｌＣＩＰＫ２３ 钙调磷酸酶 Ｂ 样相互作用蛋白激酶

ＳｌＳＫＯＲ Ｓｈａｋｅｒ 型钾离子通道蛋白

ＳｌＳＯＳ１ 质膜 Ｎａ＋ / Ｈ＋反向转运蛋白

ＳｌＳＯＳ２ 质膜 Ｎａ＋ / Ｈ＋反向转运蛋白

Ｆｅ ＬｅＦＲＯ１ Ｆｅ(Ⅲ)螯合物还原酶

ＬｅＩＲＴ１ 铁转运蛋白

ＬｅＩＲＴ２ 铁转运蛋白

ＬｅＮＲＡＭＰ１ 天然抗性相关巨噬蛋白

ＬｅＮＲＡＭＰ１３ 天然抗性相关巨噬蛋白

ＣＨＬＮ 铁转运蛋白

ＦＥＲ 铁转运蛋白

ＳｌｂＨＬＨ０６８ ｂＨＬＨ 转录因子

Ｚｎ ＳｌＺＩＰ１１ 锌转运蛋白

ＬｅＩＲＴ１ 铁转运蛋白

ＬＯＣ１０１２５５９９９ 锌转运蛋白

ＬＯＣ１０００３７５０９ 锌转运蛋白

Ｓｅ ＳｌＳＴＳ１.１ 硫酸盐转运蛋白

ＳｌＳＴＳ１.２ 硫酸盐转运蛋白

ＳｌＳＴＳ２.１ 硫酸盐转运蛋白

ＳｌＳＴＳ２.２ 硫酸盐转运蛋白

ＳｌＳｉＲ 亚硫酸盐还原酶

Ｃｄ ＳｌＨＭＡ１ 重金属 ＡＴＰ 酶

ＬｅＨＭＡ５ 重金属 ＡＴＰ 酶

ＬｅＮＲＡＭＰ６ 天然抗性相关巨噬蛋白

ＬｅＣＡＸ３ Ｃａ２＋ / Ｈ＋反向转运蛋白

ＬｅＡＢＣＣ３ ＡＴＰ 结合盒转运蛋白 Ｃ３
ＬｅＰＤＲ１ 多向耐药性蛋白

ＬｅＩＲＴ１ 铁转运蛋白
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吸收利用过程中发挥重要作用[１８]ꎮ ＳｌＡＭＴ１ 家族蛋

白都包含 １ 个铵转运蛋白结构域ꎬ但其跨膜螺旋数

量不同ꎬ在干旱和盐胁迫等非生物胁迫下ꎬＳｌＡＭＴ１
家族基因表达量显著下降[１９]ꎮ 此外ꎬ也有研究发

现ꎬ在番茄中过表达拟南芥转录因子 ＡｔＣＤＦ３ 编码

基因可提高其氮素利用效率[２０]ꎮ
１.２　 磷元素

磷是核酸的重要组分之一ꎬ对番茄的开花、种子

成熟、果实数量与产量的提高、可溶性固形物与维生

素 Ｃ 含量的增加以及果实颜色、味道和硬度的改善

具有重要作用[２]ꎮ 根系通过高亲和性磷转运蛋白

吸收土壤中的无机磷ꎬ磷酸盐转运蛋白可分为

ＰＨＴ１、ＰＨＴ２、ＰＨＴ３、ＰＨＴ４、ＰＨＴ５ 和 ＰＨＯ１ ６ 大亚

类[２１]ꎮ 在番茄中ꎬ已预测到 ８ 个属于 ＰＨＴ１ 亚类的

磷酸 盐 转 运 蛋 白 ＬｅＰＴ１~ ＬｅＰＴ８ꎬ 除 ＬｅＰＴ８ 外ꎬ
ＬｅＰＴ１~ＬｅＰＴ７ 均已被鉴定[２２]ꎮ ＬｅＰＴ１ 是最早被报

道定位于细胞膜的磷酸盐转运蛋白ꎬ其对磷缺乏响

应迅速ꎬ 在无机磷的吸收中起主要作用[２３￣２４]ꎮ
ＬｅＰＴ２ 主要在根部表达ꎬ且受磷缺乏诱导[２３]ꎮ 番茄

接种丛枝菌根真菌后ꎬ也可通过真菌吸收磷ꎮ 高浓

度磷供应条件下ꎬ丛枝菌根真菌对磷的吸收几乎完

全被抑制ꎬ同时丛枝菌根真菌诱导的磷转运蛋白基

因表达量下降[２５]ꎻ低浓度磷供应条件下ꎬＬｅＰＴ３~
ＬｅＰＴ５ 基因表达被激活ꎬ而 ＬｅＰＴ１、ＬｅＰＴ２、ＬｅＰＴ６ 和

ＬｅＰＴ７ 基因表达仍受抑制[２５￣２６]ꎮ 番茄 ＳｌＰＨＯ１ꎻ１ 作

用于磷从根部往地上部的转运过程ꎬ敲除 ＳｌＰＨＯ１ꎻ１
会导致根部磷含量增加而地上部磷含量减少[２１]ꎮ
此外ꎬ在水稻中过表达番茄线粒体磷酸盐转运体

ＳｌＭＰＴ３ 编码基因ꎬ可促进磷酸盐的吸收转运ꎬ从而

提高稻米产量[２７]ꎮ
１.３　 钾元素

钾是番茄生长发育所需的大量元素之一ꎬ其含

量通常高于其他矿质元素[２]ꎮ 根系从土壤中吸收

钾离子ꎬ钾离子浓度较高时ꎬ钾离子以自由扩散的方

式通过质外体途径进入木质部导管ꎻ而一般情况下

钾离子浓度较低ꎬ这时钾离子以主动运输的方式通

过共质体途径进入木质部导管ꎬ这一过程依赖 ＡＴＰ
供能和离子转运蛋白[２８]ꎮ 定位于细胞膜的 ＨＡＫ /
ＫＴ / ＫＵＰ 家族转运蛋白主要负责根部钾离子的吸

收ꎬ随后钾离子通过导管细胞介导的木质部运输被

转运到地上部进行重新分配[２９]ꎮ 在拟南芥中ꎬ钾离

子转运蛋白 ＡｔＨＡＫ５ 和离子通道蛋白 ＡｔＡＫＴ１ 在钾

离子吸收中起主导作用[３０]ꎮ 在番茄中ꎬ定位于细胞

膜的高亲和性转运蛋白 ＬｅＨＡＫ５ 主要负责根部钾离

子的吸收ꎬ缺钾可激活拟南芥 ＡｔＨＡＫ５ 和番茄 Ｌｅ￣
ＨＡＫ５ 的表达[３１]ꎮ 拟南芥 ＡｔＣＩＰＫ９ 可影响 ＡｔＨＡＫ５
的表达[３２]ꎬ但番茄中的同源基因 ＳｌＣＩＰＫ９ 对钾离子

稳态无显著影响ꎬ但可通过钾离子非依赖途径来调

控花粉管的伸长[３３]ꎮ 番茄根毛细胞中的通道蛋白

ＳｌＬＫＴ１ 参与钾离子的低亲和性内流过程[３４]ꎬ在充

足钾供应条件下ꎬＳｌＬＫＴ１ 对番茄根系钾离子吸收的

贡献率约 ５０％[３５]ꎮ 拟南芥 ＡｔＣＩＰＫ２３ / ＡｔＣＢＬ９ 复合

体可通过蛋白磷酸化过程激活 ＡｔＨＡＫ５ 和 ＡＫＴ１ 转

运蛋白活性ꎬ而蛋白磷酸酶 ＡＩＰ１ 则通过去磷酸化抑

制 ＡＫＴ１ 转运活性[３６]ꎮ 番茄中ꎬ磷酸激酶 ＳｌＣＩＰＫ２３
可促进番茄植株对 Ｋ＋和 Ｎａ＋的吸收ꎬＳｌＣＩＰＫ２３ 通过

激活 ＳｌＬＫＴ１ 和 ＳｌＨＡＫ５ 显著增强了番茄对钾离子

的吸收能力ꎬ其对 ＳｌＬＫＴ１ 和 ＳｌＨＡＫ５ 钾离子转运活

性的影响率分别约 １００％和 ４０％[３５]ꎮ 在足量钾供应

条件下ꎬＳｌＬＫＴ１ 基因突变会导致番茄根部和地上部

的钾离子含量降低ꎬ且其突变体对高浓度镁处理更

敏感[３５]ꎮ 番茄 ＳｌＨＡＫ３ 基因敲除会导致在低浓度钾

供应条件下植株体内钾元素含量显著减少ꎬ但在高

浓度钾供应下植株体内钾元素含量无显著变化ꎬ表
明 ＳｌＨＡＫ３ 主要参与根部对低浓度钾离子的高亲和

性吸收过程[３７]ꎮ 此外ꎬ离子通道蛋白 ＳｌＳＫＯＲ 介导

钾离子从番茄根系到地上部的木质部转运ꎬ但缺氮、
缺磷或缺硫均会抑制该转运过程[３８]ꎮ

盐胁迫通常由离子毒性引起ꎬ其中细胞内 Ｎａ＋

含量 / Ｋ＋含量稳态及其含量在盐胁迫中起重要作

用ꎮ 研究人员利用番茄自然变异群体ꎬ通过全基因

组关联研究方法ꎬ挖掘到部分与 Ｎａ＋含量 / Ｋ＋含量平

衡相关的基因[３９￣４１]ꎮ ＳｌＨＡＫ２０ 为 ＨＡＫ / ＫＴ / ＫＵＰ 转

运蛋白家族成员ꎬ敲除 ＳｌＨＡＫ２０ 基因会导致植株对

盐胁迫下高敏感[４０]ꎮ ＳｌＳＯＳ１ 和 ＳｌＳＯＳ２ 基因敲除或

表达抑制均会导致根部 Ｎａ＋ 积累量提高而 Ｋ＋ 积累

量降低ꎬＮａ＋含量 / Ｋ＋含量比值高会使番茄对盐胁迫

敏感[３９ꎬ４１]ꎮ 此外ꎬ在番茄中异源表达拟南芥 Ａｔ￣
ＮＨＸ１ 转运蛋白基因ꎬ可使更多钾离子转运至液泡

中ꎬ从而提高番茄的耐盐性[４２]ꎮ

２　 微量元素

２.１　 铁元素

虽然铁是地壳中第 ４ 丰富的元素ꎬ但在有氧环
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境或碱性土壤中其溶解度较低[４３]ꎮ 铁是叶绿素合

成的必需元素ꎬ缺铁会抑制植物的光合作用ꎬ进而影

响植物生长ꎮ 在长期进化过程中ꎬ植物形成了 ２ 种

铁吸收机制以适应缺铁环境[４４]ꎮ 双子叶植物如拟

南芥和番茄采用 Ｉ 型机制:首先根系分泌质子以增

强土壤中可溶性铁的含量ꎬ铁螯合还原酶(ＦＲＯ)将
Ｆｅ３＋还原成 Ｆｅ２＋ꎬ最后高亲和性 Ｆｅ２＋转运蛋白 ＩＲＴ１
将 Ｆｅ２＋转运至细胞内[６ꎬ４５￣４９]ꎮ 禾本科植物如水稻则

采用Ⅱ型机制:根系合成植物铁载体并分泌至根际ꎬ
与 Ｆｅ３＋螯合后ꎬ螯合物通过转运蛋白 ＹＳＬ 进入根系

细胞[６]ꎮ 番茄是研究 Ｉ 型铁吸收机制的常用模式植

物ꎬＬｉ 等[５０]在樱桃番茄中克隆到与拟南芥 ＡｔＦＲＯ２
高度同源的基因 ＬｅＦＲＯ１ꎮ 番茄 ＬｅＦＲＯ１ 主要在根

部表达且定位于细胞膜ꎬ沉默 ＬｅＦＲＯ１ 表达会影响

番茄内铁元素及其他矿质元素的稳态平衡[５１￣５２]ꎮ
番茄铁转运蛋白 ＬｅＩＲＴ１、ＬｅＩＲＴ２ 与拟南芥 ＡｔＩＲＴ１
的氨基酸序列同源性分别高达 ６４％和 ６２％ꎬ异源表

达 ＬｅＩＲＴ１ 或 ＬｅＩＲＴ２ 均可使铁吸收缺陷型酵母突变

体恢复铁吸收功能并正常生长[５３￣５４]ꎮ 此外ꎬ异源表

达 ＬｅＩＲＴ１ 和 ＬｅＩＲＴ２ 也可使锰、锌和铜吸收缺陷型

酵母突变株恢复正常吸收功能ꎬ该结果表明 ＬｅＩＲＴ１
和 ＬｅＩＲＴ２ 蛋白可能具有转运锰、锌和铜等多种金属

离子的能力ꎮ
番茄 ＬｅＮＲＡＭＰ１ 和 ＬｅＮＲＡＭＰ１３ 属于天然抗性

相关巨噬蛋白 ( Ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍａｃｒｏ￣
ｐｈａｇｅ ｐｒｏｔｅｉｎꎬＮＲＡＭＰ)家族ꎬ均定位于细胞囊泡中ꎬ
其基因表达受铁稳态水平的调控[５５]ꎮ 基于正向遗

传学ꎬ研究人员筛选到 ２ 个具备典型铁缺乏表型的

番茄突变体ꎬ分别为 Ｃｈｌｏｒｏｎｅｒｖａ(Ｃｈｌｎ)和 Ｔ３２３８ｆｅｒꎬ
这 ２ 个突变体均受隐性单基因控制[５６]ꎮ 在番茄

Ｃｈｌｎ 突变体中ꎬ虽然植物能够感知到缺铁信号并启

动相关机制来促进铁的吸收ꎬ但由于 ＣＨＬＮ 基因的

功能缺失ꎬ导致其合成的烟酰胺与铁离子形成螯合

物ꎬ影响了铁的有效性ꎬ最终使得番茄叶片仍然出现

脉间黄化等缺铁症状[５６]ꎮ 在 Ｔ３２３８ｆｅｒ 突变体中克

隆到的 ＦＥＲ 基因编码一种转录因子[５７]ꎬ转录因子

ＳｌｂＨＬＨ０６８ 与转录因子 ＦＥＲ 互作ꎬ两者共同调控铁

转运蛋白 ＬｅＦＲＯ１、ＬｅＩＲＴ１ 和 ＬｅＮＲＡＭＰ１ 基因表达ꎬ
从而 影 响 铁 吸 收[５８]ꎮ 在 正 常 或 缺 铁 条 件 下ꎬ
Ｔ３２３８ｆｅｒ 突变体中 ＬｅＦＲＯ１、ＬｅＩＲＴ１ 和 ＬｅＮＲＡＭＰ１ 基

因表达水平均显著低于野生型[５０ꎬ５７￣５８]ꎮ

２.２　 锌元素

锌在土壤中主要以二价阳离子(Ｚｎ２＋)形态存在ꎬ
植物根系吸收 Ｚｎ２＋后ꎬ通过质外体和共质体途径将其

运送到木质部[２]ꎮ 植物锌的吸收、转运、储存及再分

配主要由锌铁转运相关蛋白质负责ꎮ 拟南芥中已鉴

定出 １５ 个 ＺＩＰ 蛋白ꎬ其中定位于液泡膜的 ＡｔＺＩＰ１ 和

定位于细胞膜的 ＡｔＺＩＰ２ 起主要作用[５９]ꎮ 在水稻中ꎬ
根部转运蛋白 ＯｓＺＩＰ１、ＯｓＺＩＰ５ 和 ＯｓＺＩＰ９ 负责锌元素

的吸收ꎬ但 ＯｓＺＩＰ５ 和 ＯｓＺＩＰ９ 在功能上存在部分冗

余[６０]ꎮ 在番茄中预测到 ９ 个锌转运蛋白ꎬ但其分子

功能尚不明确[６１]ꎮ 目前仅克隆到定位于细胞膜的

ＳｌＺＩＰ１１ꎬ沉默 ＳｌＺＩＰ１１ 基因可提高果实锌含量ꎬ而过

表达 ＳｌＺＩＰ１１ 基因使果实锌含量降低[６２]ꎮ 番茄缺锌

会抑制 ＬｅＩＲＴ１、锌转运蛋白(ＬＯＣ１０１２５５９９９)和锌转

运相似蛋白(ＬＯＣ１０００３７５０９)的表达ꎬ同时影响根部

特异性金属转运蛋白、铁螯合还原酶及 ＢＨＬＨ 转录调

控因子的功能ꎬ从而打破细胞内锌的动态平衡[６３]ꎮ
与其他金属元素不同ꎬ植物从根部吸收的锌元素会被

优先转运至发育中的分生组织和花序ꎬ以维持活跃细

胞的生长ꎮ 由于二价阳离子(如 Ｚｎ２＋和 Ｆｅ２＋)的化学

性质相似ꎬ植物在吸收这些元素时往往利用同一种或

同一类转运蛋白ꎬ如 ＩＲＴ 或 ＺＩＰ 家族蛋白[６０]ꎮ
２.３　 硒元素

硒是人类必需的微量元素ꎬ但对植物而言非必

需ꎬ由于硒酸盐与硫酸盐在化学和物理性质上具有

相似性ꎬ硒酸盐可通过硫酸盐的吸收、同化和代谢途

径被植物吸收和利用[６４]ꎮ 目前已有研究结果表明ꎬ
硒酸盐主要通过根系高亲和硫酸盐转运蛋白 ＳＵＬ￣
ＴＲ 作用进入体内ꎬ其中拟南芥 ＡｔＳＵＬＴＲ１ꎻ２ 和水稻

ＯｓＳＵＬＴＲ１ꎻ１ 起主导作用[６５]ꎮ 番茄高亲和性硫酸盐

转运蛋白 ＳｌＳＴＳ１.１ 主要在根部表达ꎬＳｌＳＴＳ１.２ 在根

部和地上部均有表达[６６]ꎬＳｌＳＴＳ１.１ 和 ＳｌＳＴＳ１.２ 基因

表达量受硫稳态的调控[６７￣６８]ꎮ 番茄低亲和性硫酸

盐转运蛋白 ＳｌＳＴＳ２.１ 和 ＳｌＳＴＳ２.２ 则主要在地上部

表达[６６]ꎮ 此外ꎬ植物根系还可吸收亚硒酸盐ꎬ根系

对亚硒酸盐的吸收亲和性由高到低依次为 Ｈ２ＳｅＯ３>
ＨＳｅＯ－

３ >ＳｅＯ２－
３ ꎮ 硅转运蛋白可能参与根系对 Ｈ２ＳｅＯ３

的吸收ꎬ而磷酸盐转运蛋白可能参与根系对 ＨＳｅＯ－
３

和部分 ＳｅＯ２－
３ 的吸收[６９]ꎮ 在硒的同化途径中ꎬ亚硫

酸盐还原酶(ＳｌＳｉＲ)活性被抑制后ꎬ番茄中的亚硫酸

盐、硫酸盐和巯基化合物含量降低ꎬ并导致叶片早

衰[７０]ꎮ 在农业生产中ꎬ常通过浇灌或叶面喷施硒肥
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的方式强化番茄果实中的硒元素积累量[７１]ꎮ 近期

研究发现ꎬ在水稻中克隆到调控硫酸盐 /硒酸盐吸收

同化的关键基因 ＯｓＲＣＳ１(ＯｓＡＳＴＯＬ１)和 ＯｓＳＨＭＴ４
(ＯｓＣＡＤＴ１)ꎬ ＯｓＲＣＳ１(ＯｓＡＳＴＯＬ１)突变可增强半胱

氨酸合成酶复合体活性ꎬ进而促进对硫酸盐 /硒酸盐

的吸收和同化ꎻＯｓＳＨＭＴ４(ＯｓＣＡＤＴ１)突变能够促进

ＯｓＳＵＬＴＲ１ꎻ１ 的表达ꎬ从而促进机体对硫酸盐 /硒酸

盐的吸收[７２￣７３]ꎮ 通过激活硫酸盐 /硒酸盐的吸收与

同化途径ꎬ不仅可以增加稻米中硒元素的含量ꎬ实现

硒的生物强化ꎬ还能提高水稻对重金属镉的耐受

性[７４]ꎮ

３　 重金属元素镉

镉是一种有害重金属元素ꎬ其在人体内的积累

超量会导致痛痛病、肾功能障碍和癌症等疾病ꎮ 虽

然镉的膳食摄入主要来源于粮食作物ꎬ尤其是稻米ꎬ
但蔬菜中的镉积累问题不容忽视[７５]ꎮ 在水稻中ꎬ定
位于液泡膜的 ＯｓＨＭＡ３ 与细胞膜的 ＯｓＮＲＡＭＰ５ 在

镉吸收、转移与积累过程中起关键作用[５]ꎮ ＯｓＨ￣
ＭＡ３ 转运蛋白活性在不同水稻品种间存在差异ꎬ从
而导致品种间镉积累量差异显著[７６]ꎬ在籼稻中过表

达 ＯｓＨＭＡ３ 可使稻米中的镉含量降低[７７]ꎬ甚至在大

麦中过表达 ＯｓＨＭＡ３ 也可降低籽粒中的镉含量[７８]ꎮ
不同生态型拟南芥的 ＡｔＨＭＡ３ 转运蛋白存在功能差

异ꎬ这种差异导致拟南芥叶片中镉积累量与镉敏感

性不同[７９]ꎮ ＯｓＮＲＡＭＰ５ 是一种特异性表达于水稻

根部皮层细胞外侧的转运蛋白ꎬ主要功能是转运锰

元素和镉元素ꎬ其基因突变可降低水稻籽粒中镉的

积累量[８０￣８１]ꎮ 基于生物信息学分析ꎬ番茄中鉴定出

８ 个同源基因ＳｌＨＭＡ１~ ＳｌＨＭＡ８ꎬ将这些基因在酵母

中进行异源表达ꎬ仅 ＳｌＨＭＡ１ 被证明具有镉转运能

力[８２]ꎮ 番 茄 中ꎬ ＬｅＨＭＡ５、 ＬｅＮＲＡＭＰ６、 ＬｅＣＡＸ３、
ＬｅＡＢＣＣ３ 和 ＬｅＰＤＲ１ 等镉转运蛋白可能通过促进

根部细胞中镉从细胞质向液泡转运ꎬ从而减少地上

部叶片中的镉积累量[８３]ꎮ 硝酸盐也可激活铁转运

蛋白 ＬｅＩＲＴ１ 基因的表达ꎬ增加番茄对镉的吸收

量[８４]ꎮ
镉胁迫下ꎬ番茄中的谷胱甘肽代谢和硫代谢相关

途径被激活ꎬ同时 ＡＢＣ 转运蛋白、ＷＲＫＹ 转录因子和

ＮＡＣ 转录因子等也会响应镉胁迫[８５]ꎮ 镉胁迫下ꎬ
ＡＢＣ 转运蛋白(Ｓｏｌｙｃ１２ｇ０１３６４０ 和 Ｓｏｌｙｃ０７ｇ０６５３２０)、
寡肽转运蛋白(Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０１２７００)和高亲和硝酸盐转运

蛋白(Ｓｏｌｙｃ１１ｇ０６９７３５)的基因表达量显著上升ꎬ而液

泡膜铁转运蛋白(Ｓｏｌｙｃ０１ｇ１０４８２０)编码基因的表达量

下降ꎬ基因表达量的变化可能与转运蛋白转运的矿质

元素或相关代谢物相关[８５]ꎮ 纳米零价铁处理可提高

番茄对镉的耐性ꎬ纳米零价铁和镉两者叠加处理可显

著激活转录因子 ＳｌＥＲＦ１ 基因的表达ꎬ但 ＳｌＥＲＦ１ 作用

靶点及分子机理仍不明确[８６]ꎮ 通过转录组学分析ꎬ
还鉴定到 ＷＲＫＹ、ＮＡＣ 和 ＭＹＢ 等转录因子家族的差

异表达基因ꎬ但这些差异表达的转录因子的关键靶点

或调控途径仍不明确[８５]ꎮ
半胱氨酸作为硫代谢途径和氮代谢途径交汇的

关键节点ꎬ其代谢产物如谷胱甘肽和植物螯合肽在

缓解植物镉毒害中起重要作用ꎬ可与镉形成螯合物

并被封存于液泡中[７４]ꎮ 外源添加硒纳米粒子可促

进硫酸盐 /硒酸盐吸收、同化和代谢途径相关基因

(ＳｌＳＵＬＴＲ１ꎻ３、ＳｌＳＡＭＳ１ 和 ＳｌＰＵＴ３)的表达ꎬ促进含

硫化合物的合成ꎬ从而缓解番茄镉毒害[８７]ꎮ ＺＩＰ 家

族主要参与植物对锌、铁以及镉等金属离子的吸收

和转运ꎬ在番茄中过表达拟南芥色氨酸合成酶 β１ 基

因(ＡｔＴＳＢ１)ꎬ能够增强番茄镉胁迫的耐受性ꎬ并降

低镉积累量ꎬ这可能是因为 ＡｔＴＳＢ１ 过表达可抑制

ＡｔＺＩＰ４ 和 ＡｔＺＩＰ９ 基因的表达[８８]ꎮ 植物硫 /硒代谢、
氮代谢与镉胁迫响应之间的关联机制和调控网络极

为复杂ꎬ目前相关研究较少ꎮ

４　 展 望

不同转运蛋白家族在细胞类型、驱动力方式、运
输方向和亚细胞定位等方面具有不同的底物特异

性[６０]ꎮ ＮＲＡＭＰ、ＺＩＰ 和 ＩＲＴ 主要负责 Ｆｅ２＋、Ｚｎ２＋ 和

Ｃｄ２＋等二价金属离子的转运ꎮ 由于不同离子可能通

过同一转运蛋白进行运输ꎬ因此它们之间可能存在

竞争关系ꎮ 这意味着ꎬ干扰某一转运蛋白的功能可

能会影响多种离子的转运ꎮ 在阻止、控制作物重金

属积累的研究中ꎬ敲除重金属转运蛋白编码基因ꎬ虽
然可以减少作物对重金属的吸收ꎬ但同时也会干扰

植物对其他必需微量元素的吸收ꎬ进而抑制植物的

正常生长ꎮ 如敲除水稻 ＯｓＮＲＡＭＰ５ 基因会抑制根

系对锰的吸收ꎬ目前研究人员致力于定向改造 Ｏｓ￣
ＮＲＡＭＰ５ 蛋白ꎬ以实现仅抑制水稻对镉的吸收而不

干扰对锰的吸收[８０]ꎮ 然而ꎬ不同矿质营养元素的转

运与代谢方式存在差异ꎬ某一元素的稳态失衡可能

会影响植物对其他元素的吸收或耐受性ꎮ 例如ꎬ
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Ｓｅ６＋通过硫酸盐途径被植物吸收ꎬ而 Ｃｄ２＋ 的吸收途

径与之不同ꎬ外源硒处理可以激活巯基化合物的合

成ꎬ巯基化合物螯合 Ｃｄ２＋ꎬ形成的螯合物能够抑制

镉吸收和相关转运蛋白的表达ꎬ从而减少镉在植物

体内的积累ꎬ这种调控方式为作物中实现硒的生物

强化和镉积累的阻止、控制提供了思路[８９]ꎮ 不同矿

质营养元素间互相影响ꎬ且制约关系极为复杂ꎬ目前

尚未完全阐明ꎮ 土壤中的矿质元素为植物的正常发

育与生殖提供必需营养ꎬ同植物一起再通过膳食途

径直接或间接被人体摄入ꎮ 随着分子生物遗传学和

基因组学技术的进步ꎬ植物吸收和积累矿质营养元

素的分子机制已被初步解析ꎬ在模式植物拟南芥和

水稻中部分关键基因已被克隆并对其进行了功能鉴

定[６０]ꎮ 针对微量元素膳食摄入不足可能导致的隐

性饥饿问题ꎬ生物营养强化育种被认为是一种长效

的解决方法ꎮ 目前ꎬ通过定向选择与微量元素积累

相关的 ＱＴＬ 位点ꎬ已培育出锌、铁、硒等生物强化品

种[９０]ꎮ 这些育种工作的核心在于挖掘和鉴定与作

物表型相关的关键基因ꎮ 水稻和玉米等粮食作物的

矿质元素吸收与积累机制研究较为深入ꎬ但番茄等

蔬果类作物的相关研究仍较为薄弱ꎮ
长期以来ꎬ番茄育种主要关注高产、抗病、外观

和耐储等性状[９１￣９５]ꎬ忽视了果实风味与品质[９６]ꎬ近
年来ꎬ通过代谢组学、转录组学和基因组学的联合分

析ꎬ研究人员已鉴定到影响番茄风味的关键物质以

及相关基因位点[９７￣９８]ꎮ 例如ꎬ敲除糖刹车基因 Ｓｌ￣
ＣＤＰＫ２６ 和 ＳｌＣＤＰＫ２７ 可使葡萄糖和果糖含量增加

３０％ꎬ且不影响果实重量与产量[９９]ꎮ 对番茄矿质元

素的研究主要集中于盐胁迫ꎬ基于番茄核心种质的

全基因组关联分析(ＧＷＡＳ)ꎬ研究人员挖掘并鉴定

出调控Ｎａ＋ / Ｋ＋ 转运的关键基因ꎬ包括 ＳｌＨＡＫ２０、Ｓｌ￣
ＳＯＳ１、ＳｌＳＯＳ２ 和 ＳｌＭＯＴ１[３９￣４１ꎬ１００]ꎮ 但是ꎬ对番茄矿质

营养元素吸收与积累的基础研究较少ꎬ特别是以下

几个方面:(１)氮、磷、钾等大量元素是农作物生长

的重要元素ꎬ但是不合理的肥料施用造成浪费、环境

污染和经济损失ꎮ 在水稻和玉米等作物中ꎬ已克隆

到调控氮素利用的关键基因ꎬ或挖掘到相关 ＱＴＬ 位

点ꎮ 目前在番茄中与盐胁迫相关的钾元素研究相对

较多ꎬ但是与氮和磷相关的关键基因克隆和转运机

制研究不足ꎬ可以通过挖掘并鉴定番茄中氮和磷吸

收、利用的关键基因ꎬ并利用分子标记技术或功能基

因编辑技术选育肥料高效利用的番茄新种质ꎮ (２)

人体必需微量元素摄入不足会导致隐性饥饿ꎬ特别

是铁、锌、硒的摄入不足ꎮ 虽然水稻、小麦等粮食作

物是营养元素膳食摄入的主要来源ꎬ但番茄也是日

常生活中重要的蔬果ꎮ 已通过基因编辑或过表达技

术实现了番茄中 γ￣氨基丁酸、维生素 Ｄ 和叶酸等营

养成分的生物营养强化[１０１￣１０３]ꎬ但对铁、锌、硒等微

量元素生物强化的研究较少ꎬ这是由于相关微量元

素利用机制的基础研究缺乏ꎮ 人为通过基因敲除或

过表达改变转运蛋白的工作ꎬ可能会干扰矿质元素

稳态ꎬ进而抑制植物生长并造成减产ꎮ 因此ꎬ在利用

基因编辑技术育种时ꎬ应保证番茄的产量及其他农

艺性状不受到负面影响ꎮ 微量元素也是初生和次生

代谢物合成的基础ꎬ所以挖掘番茄中微量元素吸收

与积累相关功能基因对高品质番茄的选育工作具有

重大意义ꎮ (３)环境污染和农产品安全问题日益严

峻ꎬ养分管理、低镉积累品种选育及土壤改良等措施

能有效阻止有害元素在作物可食用部位的积累ꎮ 例

如ꎬ水稻种植过程中ꎬ通过施用石灰提高土壤 ｐＨ 值

可 减 少 根 系 对 镉 的 吸 收ꎮ 基 于 已 克 隆 到 的

ＯｓＮＲＡＭＰ５或 ＯｓＨＭＡ３ 基因开发分子标记用于选育

低镉积累的水稻品种ꎮ 关于蔬菜中有害元素积累的

研究主要集中于十字花科等叶菜类ꎬ根茎类及茄果

类蔬菜的研究较少ꎬ这可能是因为这些蔬菜的食用

部位有害元素积累量较少ꎮ 此外ꎬ植物代谢物也会

影响有害元素的积累ꎬ如苹果酸影响植物对铝的吸

收ꎬ巯基化合物与镉离子螯合等ꎮ 尽管在茄果类蔬

菜中ꎬ重金属等有害元素的含量通常较低ꎬ对人体健

康的潜在危害风险也相对较小ꎬ但关于其营养品质

与农产品安全问题的基础研究仍需进一步深入ꎮ
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[４５] ＥＩＤＥ Ｄꎬ ＢＲＯＤＥＲＩＵＳ Ｍꎬ ＦＥＴＴ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ｉｒｏｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ
ｍｅｔａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｆｒｏｍ ｐｌａｎｔｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ
ｙｅａｓｔ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ１９９６ꎬ９３(１１):５６２４￣５６２８.

[４６] ＷＵ Ｈꎬ ＬＩ Ｌꎬ ＤＵ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｆｅ(Ⅲ) ｃｈｅｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２００５ꎬ４６:１５０５￣１５１４.

[４７] ＷＡＮＧ Ｎꎬ ＣＵＩ Ｙꎬ ＬＩＵ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｅ￣
ｄｕｎｄａｎｃｙ ｏｆ Ｉｂ ｓｕｂｇｒｏｕｐ ｂＨＬＨ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｏｒ ｉｒｏｎ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｒｅｓｐｏｎ￣
ｓｅｓ ａｎｄ ｕｐｔａｋｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ２０１３ꎬ
６(２):５０３￣５１３.

[４８] ＹＵＡＮ Ｙ Ｘꎬ ＺＨＡＮＧ Ｊꎬ ＷＡＮＧ Ｄ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. ＡｔｂＨＬＨ２９ ｏｆ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｉｓ ａ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｏｒｔｈｏｌｏｇ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ ＦＥＲ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ
ｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇ ｉｒｏｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｓｔｒａｔｅｇｙ Ｉ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ
２００５ꎬ１５(８):６１３￣６２１.

[４９] ＹＵＡＮ Ｙ Ｘꎬ ＷＵ Ｈ Ｌꎬ ＷＡＮＧ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. ＦＩＴ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ Ａｔ￣
ｂＨＬＨ３８ ａｎｄ ＡｔｂＨＬＨ３９ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｉｒｏｎ ｕｐｔａｋｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｆｏｒ ｉｒｏｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ２００８ꎬ１８
(３):３８５￣３９７.

[５０] ＬＩ Ｌ Ｈꎬ ＣＨＥＮＧ Ｘ Ｄꎬ ＬＩＮＧ Ｈ Ｑ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ
Ｆｅ(Ⅲ)￣ｃｈｅｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｇｅｎｅ ＬｅＦＲＯ１ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏ￣

ｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２００４ꎬ５４(１):１２５￣１３６.
[５１] ＧＡＭＡ Ｆꎬ ＳＡＡＶＥＤＲＡ Ｔꎬ ＤＡＮＤＬＥＮ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ＦＲＯ１

ｇｅｎｅ ａｆｆｅｃｔｓ ｉｒｏｎ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｂａｌａｎｃｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２０２３ꎬ１８６(５):
５５４￣５６７.

[５２] ＨＥ Ｘ Ｘꎬ ＪＩＮ Ｃ Ｗꎬ ＬＩ Ｇ Ｘꎬ ｅｔ ａｌ. Ｕｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｄｉｆｉｅｄ ｖｉｒａｌ ｓａｔｅｌ￣
ｌｉｔｅ ＤＮＡ ｖｅｃｔｏｒ ｔｏ ｓｉｌｅｎｃｅ ｍｉｎｅｒａｌ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｇｅｎｅｓ ｉｎ
ｐｌａｎｔｓ:: ｓｉｌｅｎｃｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｆｅｒｒｉｃ ｃｈｅｌａｔｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅ ｇｅｎｅꎬ
ＦＲＯ１ꎬａｓ ａｎ ｅｘａｍｐｌｅ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅ ｉｎ Ｃｈｉｎａ Ｓｅｒｉｅｓ Ｃ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅｓꎬ２００８ꎬ５１(５):４０２￣４０９.

[５３] ＥＣＫＨＡＲＤＴ Ｕꎬ ＭＡＲＱＵＥＳ Ａ Ｍꎬ ＢＵＣＫＨＯＵＴ Ｔ Ｊ. Ｔｗｏ ｉｒｏｎ￣ｒｅｇ￣
ｕｌａｔｅｄ ｃａｔｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｏｍａｔｏ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔ ｍｅｔａｌ ｕｐｔａｋｅ￣
ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｙｅａｓｔ ｍｕｔａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００１ꎬ ４５
(４):４３７￣４４８.

[５４] ＳＣＨＩＫＯＲＡ Ａꎬ ＴＨＩＭＭ Ｏꎬ ＬＩＮＫＥ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ｌｏｃａｌｉｚａ￣
ｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｉｒｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ＬｅＩＲＴ１ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｒｏｏｔｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ２００６ꎬ２８４(１ / ２):１０１￣１０８.

[５５] ＢＥＲＥＣＺＫＹ Ｚꎬ ＷＡＮＧ Ｈ Ｙꎬ ＳＣＨＵＢＥＲＴ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｎｒａｍｐ ａｎｄ ｉｒｔ ｍｅｔａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｗｉｌｄ ｔｙｐｅ ａｎｄ
ｉｒｏｎ ｕｐｔａｋｅ ｍｕｔａｎｔｓ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ
２００３ꎬ２７８(２７):２４６９７￣２４７０４.

[５６] ＬＩＮＧ Ｈ Ｑꎬ ＰＩＣＨ Ａꎬ ＳＣＨＯＬＺ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｅｎｅｔｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｗｏ
ｔｏｍａｔｏ ｍｕｔａｎｔｓ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｉｒｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ[ Ｊ] .
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ＆ Ｇｅｎｅｒａｌ Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ１９９６ꎬ２５２(１ / ２):８７￣９２.

[５７] ＬＩＮＧ Ｈ Ｑꎬ ＢＡＵＥＲ Ｐꎬ ＢＥＲＥＣＺＫＹ Ｚꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｔｏｍａｔｏ ｆｅｒ ｇｅｎｅ
ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｂＨＬＨ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｒｏｌｓ ｉｒｏｎ￣ｕｐｔａｋｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ
[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔ￣
ｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａꎬ２００２ꎬ９９(２１):１３９３８￣１３９４３.

[５８] ＤＵ Ｊꎬ ＨＵＡＮＧ Ｚꎬ ＷＡＮＧ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｌｂＨＬＨ０６８ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ
ＦＥＲ ｔｏ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｔｈｅ ｉｒｏｎ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ａｎｎａｌｓ
ｏｆ Ｂｏｔａｎｙꎬ２０１５ꎬ１１６:２３￣３４.

[５９] ＧＵＥＲＩＮＯＴ Ｍ Ｌ. Ｔｈｅ ＺＩＰ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｍｅｔａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏ￣
ｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ ( ＢＢＡ)￣Ｂｉｏｍｅｍｂｒａｎｅｓꎬ ２０００ꎬ １４６５
(１):１９０￣１９８.

[６０] ＨＵＡＮＧ Ｓꎬ ＹＡＭＡＪＩ Ｎꎬ ＭＡ Ｊ Ｆ. Ｍｅｔａｌ ｔｒａｎｓｐｏｒｔ ｓｙｓｔｅｍｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ２０２４ꎬ７５:１￣２５.

[６１] ＰＡＶＩＴＨＲＡ Ｇ Ｊꎬ ＭＡＨＥＳＨ Ｓꎬ ＰＡＲＶＡＴＨＩ Ｍ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａ￣
ｔｉｖｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ｚｉｎｃ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｉｎ
ｔｗｏ ｔｏｍａｔｏ ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｚｉｎｃ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ [ Ｊ] . Ｉｎｄｉａｎ
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ２０１６ꎬ２１(２):２０８￣２１２.

[６２] ＳＵＮ Ｊ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｍ Ｎꎬ ＺＨＡＮＧ Ｘ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. ＳｌＺＩＰ１１ ｍｅｄｉａｔｅｓ
ｚｉｎｃ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ｓｔｏｒａｇｅ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔｓ [ Ｊ] . Ｐｅｅｒｊꎬ
２０２４ꎬ１２:ｅ１７４７３.

[６３] ＫＡＢＩＲ Ａ Ｈꎬ ＡＫＴＨＥＲ Ｍ Ｓꎬ ＳＫＡＬＩＣＫＹ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ Ｚｎ￣ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ａｌｏｎｇ ｗｉｔｈ Ｆｅ ａｎｄ ｒｅｄｏｘ ｉｍｂａｌａｎｃｅ ｃａｕｓｅｓ
ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｉｎ Ｚｎ￣ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ ｔｏｍａｔｏ[ Ｊ] .
Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ２０２１ꎬ１１(１):６０４０.

[６４] ＳＨＡＮＫＥＲ Ｋꎬ ＭＩＳＨＲＡ Ｓꎬ ＳＲＩＶＡＳＴＡＶＡ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｅｌｅ￣
ｎｉｔｅ ａｎｄ ｓｅｌｅｎａｔｅ ｏｎ ｐｌａｎｔ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｔｒａｎｓｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｅｒｃｕｒｙ ｂｙ
ｔｏｍａｔｏ (Ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ ｅｓｃｕｌｅｎｔｕｍ) [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌꎬ１９９６ꎬ１８３
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(２):２３３￣２３８.
[６５] ＷＨＩＴＥ Ｐ Ｊ. Ｓｅｌｅｎｉｕｍ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ

Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ￣Ｇｅｎｅｒａｌ Ｓｕｂｊｅｃｔｓꎬ２０１８ꎬ１８６２(１１):２３３３￣２３４２.
[６６] ＺＵＣＨＩ Ｓꎬ ＷＡＴＡＮＡＢＥ Ｍꎬ ＨＵＢＢＥＲＴＥＮ Ｈ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｉｎｔｅｒ￣

ｐｌａｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｕｌｆｕｒ ａｎｄ ｉｒｏｎ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌ￣
ｏｇｙꎬ２０１５ꎬ１６９(４):２６２４￣２６３９.

[６７] ＨＯＷＡＲＴＨ Ｊ Ｒꎬ ＦＯＵＲＣＲＯＹ Ｐꎬ ＤＡＶＩＤＩＡＮ Ｊ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ
ｏｆ ｔｗｏ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｈｉｇｈ￣ａｆｆｉｎｉｔｙ ｓｕｌｆａｔｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｆｒｏｍ ｔｏｍａｔｏ ｉｎ￣
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