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摘要: 铁是植物正常生命活动所必需的微量矿质元素, 在光合作用、呼吸作用等诸多生理代谢过程中发挥着重要的作用。

虽然铁在地壳中含量丰富, 但因其在大多数类型土壤中利用率低, 导致植物缺铁现象比较普遍。植物在长期的进化过程中, 
演化出一套完整的铁吸收、运输和分子调控的系统。近年来, 国际上在揭示植物铁吸收、运输和储存的机制方面取得很

大研究进展, 本文主要就植物对铁元素吸收分子调控机制的研究进展进行了综述, 以期为全面了解植物铁代谢的分子机制

进行作物分子设计育种提供帮助。
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矿物质元素是生物体生长所必需的重要营养

元素, 直接参与机体的新陈代谢、生长发育等基

础的生物学过程。在植物生长和发育所必需的微

量元素中, 铁的需求量最大, 其在光合作用、呼吸

作用和叶绿素合成等植物重要生命活动中发挥了

不可或缺的作用。尽管铁在土壤里含量丰富, 但
铁元素多以Fe3+的形式存在, 其在高pH值和石灰性

土壤中溶解度极低, 严重影响了其利用效率。随

着土壤盐碱化程度加剧, 植物缺铁现象愈发普遍, 
成为世界农业生产的一个普遍问题 (周晓今等

2012)。同时, 植物是人类主要的食物来源之一, 提
供了人体所必需的许多重要营养物质。铁元素是

血红蛋白的核心部分, 铁离子与原卟啉结合成血

红素, 血红素与珠蛋白结合成血红蛋白、肌红蛋

白和细胞中许多有重要功能的酶, 如细胞色素C、
细胞色素氧化酶、细胞色素还原酶、过氧化物酶

等, 所以生产具有丰富铁元素的作物对于保障人

类的健康也极为重要。关于植物铁元素的吸收和

代谢的研究一直是植物营养学、植物生理学和植

物分子生理学研究领域的一个重要内容。目前, 
植物铁吸收、运输和储存的研究工作已有大量报

道; 对于这方面的研究, 吴慧兰等(2007)、李利敏

等(2009)、申红芸等(2011)、周晓今等(2012)、
Brumbarova等(2015)和Briat等(2015)已有综述。本

文对植物铁元素吸收的分子调控机制研究进行综

述, 并对未来可能的研究方向进行了展望。

1  植物吸收铁元素的分子机制

在长期的进化过程中, 为从外界获取足够的

铁元素, 同时避免过量吸收所造成的毒性, 植物演

化出一套精巧的铁吸收、运输和代谢的分子调控

系统(表1)。根据吸收机制的不同, 可将其划分为

系统I和系统II两个系统(Römheld和Marschner 
1986); 一般情况下, 非禾本科植物和禾本科植物分

别采用系统I和系统II从土壤中吸收铁元素。

非禾本科植物吸收铁元素的系统I主要由3个
部分组成: H+-ATPase泵系统、Fe3+还原系统和Fe2+

的转运系统。(1) H+-ATPase泵系统: 该系统通过分

泌H+降低土壤pH值, 增加根际土壤颗粒中铁的可

溶性; 在众多的H+-ATPase (HA)基因中, 一些HA基

因的表达受缺铁胁迫诱导, 被认为参与了植物铁

元素吸收系统I的调控(Santi等2005), 例如拟南芥

中的AHA2基因(Santi和Schmidt 2009)和黄瓜中的

CsHA1基因。(2) Fe3+还原系统: 其包括将Fe3+还原

成Fe2+的铁离子螯合还原酶(ferric-chelate reductase 
oxidase, FRO)和与之耦联的NADPH脱氢酶, 如模

式植物拟南芥中的Fe3+螯合还原酶FRO2 (Robinson
等1999)。(3) Fe2+的转运系统: 该系统包括一系列

的铁转运蛋白(iron-regulated transporter, IRT), 可以

将还原的亚铁离子转运到细胞内, 再由其他转运

蛋白输送到各个细胞器和器官中供机体利用, 例如

拟南芥中的转运蛋白基因IRT1 (Eide等1996)。一些

金属转运蛋白, 如NRAMP1, 已被发现参与从土壤

中吸收少量的铁, 但其对铁吸收的特殊机制还没有

被揭示, 可能依赖于其对铁特殊的亲和力以及其对

自身及环境信号的应答(Cailliatte等2010)。
禾本科植物铁吸收系统II可合成和分泌麦根

酸(mugineic acid, MA)类物质, 其由S-腺苷甲硫氨
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酸通过一系列的酶促反应合成而来。参与麦根酸

生物合成的酶包括: 烟酰胺合成酶(NAS)、烟酰胺

氨基转移酶 ( N A AT )和双脱氧麦根酸合成酶

(DMAS) (Higuchi等1999; Takahashi等1999; Bashir
等2006), 麦根酸一般在根部合成并由TOM1 (trans-
porter of mugineic acid family phytosiderophores 1)
蛋白分泌至土壤中。根系周围环境中的Fe3+可与

麦根酸形成螯合物并经YS1 (YELLOW STRIPE 1)
和YSL (YELLOW STRIPE1-like)转运载体吸收至

胞内, 再释放出Fe3+供代谢利用(Nozoye等2011)。
在禾本科植物中, 麦根酸也会参与非铁元素的金

属离子的螯合和吸收, 例如以Zn(II)-MAs形式吸收

Zn (Suzuki等2006)。
有些非典型的铁吸收植物可以同时采用两种

系统吸收铁元素, 譬如, 水稻既能通过OsYSL15转
运蛋白转运Fe(III)-MA混合物, 也能通过自身的二

价铁转运蛋白OsIRT1吸收土壤中的Fe2+ (Inoue等
2009; Lee等2009)。植物缺铁不但增加近根际环境

的根中转运蛋白的绝对数量, 同时也改变了根表皮

表1  主要的植物铁吸收调控基因

Table 1  Major genes responsible for plant Fe uptake

    基因                     功能 缺铁胁迫应答 相关基因      参考文献

FRO 将Fe3+还原成Fe2+ 诱导型(强烈) AtFRO2 Robinson等1999
IRT Fe2+转运 诱导型(强烈) AtIRT1 Eide等1996
HA 质子转运 诱导型 CsHA1 Santi等2005
PEZ 酚类物质转运 ？ — Ishimaru等2011
NRAMP Fe2+转运 ？ AtNRAMP1 Cailliatte等2010
YS1/YSL Fe(III)-MAs/Fe(II)-NA转运 诱导型/抑制型 OsYSL2 Nozoye等2011
NAS 尼克酰胺合成酶 诱导型(强烈) HvNAS Higuchi等1999
NAAT 尼克酰胺转氨酶 诱导型(强烈) HvNAAT-A Takahashi等1999
DMAS 脱氧麦根酸合成酶 诱导型(强烈) OsDMAS1 Bashir等2006
IDS2 推测的表羟基麦根酸合成酶 诱导型(强烈) HvIDS2 Nakanishi等2000
IDS3 麦根酸合成酶 诱导型(强烈) HvIDS2 Kobayashi等2001
TOM1 麦根酸转运 诱导型(强烈) OsTOM1 Nozoye等2011
FER/FIT 系统I正向转录调控因子 诱导型 SlFER Ling等2002
AtbHLH38 系统I正向转录调控因子 诱导型 AtbHLH38 Yuan等2008
AtbHLH39 系统I正向转录调控因子 诱导型 AtbHLH39 Yuan等2008
PYE 系统I负向转录调控因子 诱导型 AtPYE Long等2010
EIN3, EIL1 乙烯信号通路调控子 ？ AtEIN3 Lingam等2011
bHLH104 系统I正向转录调控因子 诱导型 AtbHLH104 Zhang等2015
ILR3 生长素共轭水解的调控 诱导型 AtILR3 Zhang等2015
BTS 推测的系统I调控因子 诱导型 AtBTS Long等2010
IDEF1 系统II正向转录调控因子 组成型 OsIDEF1 Kobayashi等2007
IDEF2 系统II正向转录调控因子 组成型 OsIDEF2 Ogo等2008
IRO2 系统II正向转录调控因子 诱导型(强烈) OsIRO2 Ogo等2007
IRO3 系统II转录调控因子 诱导型 OsIRO3 Zheng等2010

细胞的形态及其吸收能力(Arahou和Diem 1997; 
Schmidt等2000; Schikora和Schmidt 2001)。研究表

明, 铁响应的生长素转运蛋白AUX1在侧根尖中积

累生长素能够促进侧根的伸长, 通过对铁离子输入

量的限制可以改变侧根长度进而影响根系统的结

构(Giehl等2012)。在乙烯和生长素介导下, 缺铁能

促使拟南芥根的非生毛细胞转化成为异位根毛细

胞, 使根毛分成两个根尖(Schmidt等2000)。这种特

殊表型的实现需要泛素结合酶UBC13 (Li和Schmidt 
2010), 但其具体分子机制还没有研究清楚。

2  植物铁元素吸收系统的调控机制

植物体内存在复杂的铁稳态调控系统, 其基

因调控网络是植物应对环境变化的一种至关重要

的进化产物。一方面, 植物需要能够对土壤中缺

铁胁迫进行应答, 以保证有效的铁吸收; 另一方面, 
植物需要对体内铁含量进行调控, 以避免过量的

铁对其自身生长发育产生毒害。近年来, 禾本科

植物和非禾本科植物中与铁吸收相关基因和它们

的主要调控因子已经被鉴定出来(图1)。
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图1  非禾本科植物和禾本科植物缺铁胁迫应答的调控

Fig.1  Regulation of Fe deficiency responses in nongraminaceous and graminaceous plants
参考Kobayashi和Nishizawa (2012)文献并作修改。椭圆代表缺铁诱导的主要转录调控因子; 虚线代表潜在的或假设的分子调控途径。

2.1  植物铁元素吸收系统I的调控机制

FER和FIT基因是非禾本科植物中铁元素吸

收系统I应答的重要调控基因。FER基因首次在番

茄的T3238fer突变体中被鉴定出来, 其编码一个碱

性螺旋环螺旋(bHLH)转录调控因子(Ling等2002)。
FER基因编码的FER蛋白定位在植物细胞核中, 在
根部铁浓度过低时, 其表达增强; 当铁浓度过高时, 
FER的表达在转录后水平上受到抑制(Brumbarova
和Bauer 2005)。拟南芥的FIT (FER-like iron defi-
ciency-induced transcription factor, 原名为FIT1/
FRU/AtbHLH29)是番茄FER的同源基因, 主要在根

中受缺铁胁迫的诱导表达, 它在包括IRT1 (表1)在
内的缺铁胁迫诱导基因的正向调控中发挥了重要

作用(Colangelo和Guerinot 2004; Jakoby等2004; 
Bauer等2007)。在铁供应不充足的条件下, FIT的
功能缺失突变体表现出茎萎黄, 长势严重迟缓的

症状; 而在铁充足的条件下, FIT的组成型过量表

达并不能诱导下游基因的表达, 表明只有在缺铁

胁迫的情况下, 上下游基因的相互作用才能被激

发(Colangelo和Guerinot 2004; Jakoby等2004)。
Yuan等(2008)发现, 即使在铁足量的条件下, 

FIT和另一类bHLH基因(AtbHLH38和AtbHLH39)的
组成型共表达能够有效地诱导IRT1和FRO2基因的

表达, 造成茎中铁元素的积累, 从而提高了对低铁

胁迫的耐受性。在植物体内 ,  AtbHLH38和At-

bHLH39蛋白能够直接与FIT相互作用, 推测其可能

形成异源二聚体进而发挥作用。对拟南芥bHLH蛋

白家族的分析发现, AtbHLH100、AtbHLH101与
AtbHLH38和AtbHLH39高度同源 ,  共同组成Ib 
bHLH亚家族(Wang等2007)。这4个Ib bHLH基因

在根和叶中的表达受缺铁胁迫的强烈诱导, 推测

它们与调控基因FIT属于不同的信号通路。在烟

草中过量表达AtbHLH38和AtbHLH39可使烟草的

核黄素分泌量增加, 而核黄素分泌量增加是一些植

物典型的缺铁胁迫应答反应(Vorwieger等2007)。
Dinneny等(2008)利用细胞形态特异性微阵列

分析结果表明: 缺铁胁迫应答基因在拟南芥根的

细胞层中的分布存在很大差异, 与金属离子运输

和螯合相关的基因主要在表皮细胞中诱导表达, 
而与信号通路和环境胁迫相关的基因主要富集在

中柱细胞中。Long等(2010)进一步研究了缺铁胁

迫条件下根中柱鞘细胞中特异诱导的候选调控因

子; 证实bHLH转录调控因子POPEYE (PYE)在缺

铁条件下根生长发挥重要的作用。在缺铁条件下, 
pye突变体根细胞的伸长和膨胀受阻, 长势较弱; 微
矩阵分析和染色质免疫共沉淀结果还表明, PYE负
调控铁平衡相关基因。

Zhang等(2015)通过对拟南芥突变体大规模筛

选, 发现bHLH转录因子IVc亚家族成员bHLH104
与ILR3可以协同作用, 参与植物对于缺铁胁迫的
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应答。bHLH104与ILR3可以直接调控铁吸收相关

重要转录因子——Ib bHLH基因编码蛋白以及PYE
的表达, 从而激活下游铁吸收及转运相关基因。有

趣的是, 遗传学分析结果表明, bHLH104/ILR3可能

是铁吸收负调控因子E3泛素连接酶BTS的下游靶

标, 以此防止植物对铁的过量吸收(Long等2010)。
2.2  植物铁元素吸收系统II的调控机制

在禾本科作物中, 首先发现了缺铁胁迫诱导

的顺式作用元件IDE1 (iron deficiency responsive 
element 1)和IDE2 (Kobayashi等2003a)。在烟草的

根中以及水稻的根、叶中, 它们协同参与了缺铁

胁迫应答(Kobayashi等2003b, 2004); 随后发现了特

异结合于该元件上的转录因子IDEF1 (IDE-binding 
factor 1)和IDEF2 (Kobayashi等2007; Ogo等2008)。
IDEF1和IDEF2在营养和生殖器官中组成型表达而

无需缺铁胁迫的诱导(Kobayashi等2007, 2009, 2010; 
Ogo等2008), 表明它们与缺铁信号的感应有直接

关系。IDEF1和IDEF2分别调控两个几乎没有重叠

的独立缺铁诱导基因网络(Ogo等2008; Kobayashi
等2009, 2010)。其中, IDEF1可以正向调控大多数

已知的铁吸收利用相关基因。在缺铁胁迫的不同

阶段, IDEF1所调控的下游基因种类会发生改变, 
而IDEF2所调控的下游基因可能不会改变。

IDEF1是水稻早期应答铁缺乏所必需的转录

因子。在缺铁处理早期, IDEF1通过结合铁吸收和

利用相关基因启动子区中的CATGC元件调节这些

基因的表达, 介导植株对铁缺乏早期的应答(Ko-
bayashi等2007, 2009)。对缺铁处理初期各时间点

进行定量RT-PCR分析结果表明, IDEF1可以正向

调控下游bHLH类转录因子OsIRO2的表达, 后者可

以促进许多与铁吸收相关基因的表达上调, 包括

OsNAS1、OsNAS2、OsNAAT1、OsDMAS1、
TOM1和OsYSL15, 以及其他一些缺铁诱导转录因

子的表达(Ogo等2007, 2011); 然而, 在处理的后期

这种正相关并不明显。IDEF1中组氨酸-精氨酸和

富含脯氨酸区域直接结合二价金属, 感受细胞内

金属离子的平衡(Kobayashi和Nishizawa 2012)。
IDEF1参与调控受铁缺乏诱导的基因表达, 对维持

体内铁平衡具有重要的作用。

转录因子IDEF2, 属于NAC转录因子家族中

未被分析过的一个分支, 并且具有新的序列识别

特性, 能特异结合缺铁应答顺式元件IDE2。IDEF2
在水稻根系和叶片中组成型表达, 通过RNAi技术

和嵌合抑制子沉默技术(CRES-T)抑制IDEF2的功能

会导致水稻根和茎中铁稳态异常。铁缺乏诱导包

括Fe(II)-烟草胺转运基因OsYSL2在内的一些基因表

达上调, 但是在IDEF2基因沉默的水稻中, 铁缺乏对

这些基因的诱导作用较小, 表明IDEF2参与了对这

些基因的调控。IDEF2能够结合OsYSL2启动子区

域, 表明其直接调控OsYSL2的表达(Ogo等2008)。
另一个水稻缺铁诱导bHLH类基因OsYSL3可能负向

调控不同的缺铁诱导基因(Zheng等2010)。
序列比对分析结果表明, IRO2与AtbHLH38、

AtbHLH39、AtbHLH100和AtbHLH101相似, IRO3
与PYE相似。但是没有发现FER/FIT在水稻中的

缺铁诱导对应物(Ogo等2006)。尽管在非禾本科植

物中有很多与IDEF1和IDEF2相似的转录调控因

子, 但其同源物的功能目前仍不清楚。

3  植物激素和信号分子对植物铁元素吸收的影响

除了特异的基因参与植物铁元素吸收的调控, 
许多调控植物生长发育和环境应答的信号系统和

分子也被证实参与了这一过程。研究表明, 植物

激素和信号分子可能通过对FIT的转录活性调节

和对FIT蛋白稳定性的转录后调控来参与植物缺

铁胁迫应答(Garcia等2011; Lingam等2011)。其中, 
乙烯和NO正向调控铁元素的吸收, 是拟南芥吸收

铁元素所必需因子。在缺铁胁迫条件下, 乙烯在

植物体内积累。同时, 乙烯在包括番茄、黄瓜、

拟南芥和水稻等在内的非禾本科植物和禾本科植

物中能够正调控各种缺铁诱导基因(Lucena等2006; 
Waters等2007; Garcia等2010; Wu等2011)。ETH-
YLENE INSENSITIVE 3 (EIN3)和ETHYLENE IN-
SENSITIVE 3-LIKE1 (EIL1)蛋白是乙烯信号转导

途径中重要的核转录因子。酵母双杂交实验证实, 
FIT能够与EIN3和EIL1蛋白相互作用, 表明缺铁胁

迫应答和乙烯的信号通路存在分子水平上的互通

关系(Lingam等2011)。ein3 eil1双突变体幼苗表现

出较微弱的缺铁胁迫应答反应和较少的FIT蛋白

的积累, EIN3/EIL1可能与FIT结合来阻止其降解。

EIN2 (ETHYLENE INSENSITIVE 2)是植物响应乙

烯的核心正调控因子, 其功能缺失会导致植物完

全丧失乙烯反应; 而乙烯信号通路对铁元素吸收
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的一个关键机制是通过某种依赖EIN2的方式维持

EIN3/EIL1的蛋白稳定性, 进而可能影响植物对铁

元素的吸收(Li等2015)。
NO是动植物生理过程中重要的生物活性分

子, 它能提高非禾本科植物和禾本科植物体内原

有铁的有效活性和再利用率(Ogo等2006; Graziano
和Lamattina 2007)。NO在缺铁胁迫的番茄和拟南

芥根中积累, NO的清除或降低能够阻碍FER/FIT
和其下游基因IRT和FRO的诱导表达(Graziano和
Lamattina 2007; Chen等2010); 高浓度的CO2也会导

致番茄中NO的积累和其缺铁胁迫应答反应(Jin等
2009)。

生长素同样在缺铁的拟南芥根中积累, 它作

用于乙烯-NO环的上游来正向调控植物缺铁胁迫

应答(Chen等2010)。然而, 报告基因检测结果表明

乙烯和生长素对根中IRT基因表达的调控作用是

相反的(Blum等2014)。生长素能够调控侧根发育

和通过转录后调控影响AHA2基因的表达, 因此, 生
长素可能通过多种途径来影响植物缺铁胁迫应答

(Giehl等2012; Takahashi等2012)。赤霉素缺陷突

变体的研究表明, 赤霉素能正向调控bHLH38、
bHLH39、FRO2和IRT1的转录, 但施加赤霉素并不

能诱导FIT的表达(Matsuoka等2014)。最新研究结

果表明, 赤霉素信号传导阻遏蛋白DELLA对植物

在缺铁胁迫条件下的铁吸收具有重要的作用。当

铁利用效率降低时, DELLA蛋白在根分生组织中

积累以抑制根的生长; 同时DELLA蛋白会从根不

同部位的表皮细胞中逐步排除, 这使得FIT蛋白从

依赖于DELLA蛋白的抑制作用中重新激活, 进而

促进铁的吸收。相反, 当拟南芥体内DELLA蛋白

突变时将会干扰其根表皮细胞对铁的吸收(Wild等
2016)。

相比之下, 细胞分裂素和脱落酸抑制拟南芥

缺铁胁迫的应答(Meda等2007; Seguela等2008), 这
种抑制作用不依赖于FIT的表达和铁元素的供给, 
说明根的生长状况也是调控铁吸收能力的重要因

素。茉莉酸同样是铁吸收的负向调控因子, 它可

能独立于FIT基因微调缺铁应答反应(Maurer等
2011)。此外, 油菜素内酯也被证实能抑制铁的吸

收(Wang等2012)。缺铁胁迫条件下, 对黄瓜的根

进行油菜素内酯处理, 其三价铁还原酶活性受到

抑制, 表明油菜素内酯可能负调控乙烯的合成。

其他离子的过量或缺失同样影响植物的缺铁应

答反应, 这反应强度主要取决于铁和其他离子在

运输、螯合和蛋白结合等各种生理过程中的竞争

(Kobayashi等2003b; Zheng等2009; Zuchi等2009)。
生物钟和植物体内铁营养也存在重要的相互

联系。拟南芥中IRT1和FRO2的表达或者水稻中铁

载体的分泌呈现昼夜节律性变化(Negishi等2002; 
Vert等2003), 拟南芥铁蛋白表达也受到生物钟的

调控(Duc等2009)。此外, 缺铁胁迫能够延长拟南

芥的节律周期, 铁吸收突变体irt1和fit的节律周期

显得十分紊乱(Chen等2013; Hong等2013; Salome
等2013)。
4  展望

作物的营养品质特别是以铁为代表的微量元

素对人类健康的作用越来越受到人们的关注。近

年来, 高等植物铁吸收、运输和代谢的分子机制

已取得重要的进展。尽管某些关键基因如FIT已
经被成功克隆, 但其在分子调控网络中与其他调

控因子间的联系成为了未来研究中的热点。随着

FIT-EIN3/EIL1的相互作用被揭示, 其中一个巨大

的挑战就是找到与FIT相互作用或其上游的关键

转录调控因子, 将我们现在所知的调控网络与信

号传导途径关联起来。如今被鉴定的与FIT蛋白

相互作用的调控因子均为正向调控因子。由于植

物铁稳态调控的严谨性, 必然存在与FIT蛋白相互

作用的负向调控因子来维持铁元素吸收系统的稳

态。而如何鉴定这些负向调控因子成为了未来研

究的另一个挑战。此外, 铁吸收相关的跨膜蛋白

如IRT1对细胞活动的调控是最近几年的研究重点, 
进一步鉴定新的调控子能够帮助我们理解跨膜蛋

白的调控活性和定位模式。而在缺铁信号感应和

传导途径方面, 目前除了在水稻中有相关报道外, 
其他植物如何感知铁状况及如何应答铁缺乏信号

机制还知之甚少(Kobayashi和Nishizawa 2012)。全

面揭示以铁为模式的植物高效吸收和利用矿物元

素分子机制不但能够推动植物中微量元素运输和

代谢方面机理的研究, 而且将为作物营养品质育

种提供理论依据。开展植物高效吸收和利用铁元

素分子机制的研究成为未来植物营养研究的重要方

向, 同时为培育铁高效利用优质新品种提供基础。
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Abstract: Iron is an essential mineral element for plant survival and plays important roles in photosynthesis 
and respiration. Though iron is abundance in crust, but plants often suffer from iron deficiency due to low utili-
zation efficiency of iron in most soils. Higher plants have been developed a highly efficient systems to take up 
and utilize iron to adapt their growth environments. Previous studies have uncovered the mechanism of iron up-
take, translocation and storage in plants. In this review, we mainly summarize the progress of the molecular 
mechanism of iron uptake, which provide a comprehensive understanding of the molecular regulation mecha-
nism of iron for crop molecular design breeding. 
Key words: plants; iron; uptake; molecular regulation
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