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摘 要:锰(Mn)是植物生长发育必需的矿质营养元素。水稻天然抗性相关巨噬细胞蛋白(natural resistance-as-
sociated macrophage protein, OsNramp)家族有 7个成员,其中 4个具有 Mn2+转运活性。OsNramp4已被鉴定为
一个铝离子转运蛋白,但尚未报道其是否具有 Mn2+转运活性。本文利用 Mn2+吸收突变株 Δ smf1进行 Os-
Nramp4功能互补实验,分析 OsNramp4对 Mn2+的响应,研究环境 Mn2+胁迫对敲除突变体 nramp4的生长势以
及 Mn2+吸收和转运的影响。结果显示: OsNramp4能互补 Δ smf1的 Mn2+吸收缺陷表型;水稻根部 OsNramp4
的表达受 Mn2+的诱导;高 Mn2+胁迫下, nramp4的长势明显优于野生型对照,突变体地上部 Mn2+含量显著低

于野生型,且根 -茎 Mn2+转运率明显低于野生型,暗示 OsNramp4可能作为一个低亲和性 Mn2+转运蛋白,具
有在高 Mn2+环境下吸收 Mn2+,并由根部向地上组织运输Mn2+的功能。本研究结果对深入探讨植物 Mn2+吸收、

转运和分配的分子机制具有重要意义。
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Abstract: Manganese (Mn) is an essential mineral nutrient element for plant growth and development. Seve-
ral members of natural resistance-associated macrophage protein (OsNramp) family in rice have shown Mn2+

transport activity, among which OsNramp4 has been identified as an aluminum transporter, but it is still un-
known whether OsNramp4 has Mn2 + transport activity. This paper utilized Mn2 + absorption mutant strain
驻smf1 to perform OsNramp4 functional complementation analysis, analyzed response of OsNramp4 to Mn2+,
and studied the effects of environmental Mn2+ stress on the growth and Mn2+ uptake and transport of nramp4
knockout mutant. The results showed that OsNramp4 can complement Mn2 + uptake defect phenotype in
驻smf1 yeasts. The expression of OsNramp4 in root of rice was induced by Mn2+. The growth of nramp4 under
high Mn2+ stress was significantly better than that of the wild-type control. Meanwhile, both the content of
Mn2+ in the shoot of nramp4 mutant and the root-to-shoot translocation ration of Mn2+ were significantly lower
than those of the wild type. These data suggested that OsNramp4 might function as a low -affinity Mn2 +

transporter with activity of Mn2+ uptake under high Mn2+ stress and capacity of Mn2 + transport from root to
aboveground tissue. These results are of great significance for further exploring the molecular mechanisms of
Mn2+ uptake, transport and distribution in plants.
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锰(Mn)是植物生长发育必需的微量元素之一,
参与植物的光合作用、蛋白质和脂质合成、酶活性

调节、氧化胁迫调控等过程[1]。植物体内的 Mn2+含
量须稳定在一定范围内, 缺 Mn2+会导致植物生长
受阻,新叶出现典型的叶片变黄、叶脉间失绿症状;
而 Mn2+积累太高也会对细胞产生毒性, 抑制植物
生长发育, 即缺 Mn2+或 Mn2+毒害都会限制作物的
产量和品质[2-3]。因此, 深入探讨植物 Mn2+吸收、转
运和分配的分子机制有重要意义。

当前, 植物Mn2+吸收、转运的分子机制研究在
模式植物拟南芥中取得了较大进展, 多个 Mn2+转
运蛋白家族已被鉴定出来, 包括天然抗性相关巨
噬细胞蛋白(natural resistance-associated macropha-
ge protein, AtNramp)、金属耐性蛋白/阳离子扩散促
进蛋白(metal tolerance protein/cation diffusion faci-
litator, AtMTP/AtCDF)、铁/锌转运蛋白(iron-regu-
lated transporter-like protein/zinc-regulated trans-
porter, AtIRT/AtZIP)、类黄色条纹蛋白(yellow stripe-
like, AtYSL)、二价金属离子转运蛋白(divalent me-
tal transporter, AtDMT)、阳离子交换体(cation ex-
changer, AtCAX)、内质网型钙泵(ER-type calcium
ATPase, AtECA)、液泡铁转运蛋白 (vacuolar iron
transporter, AtVIT)和未知蛋白家族 UPF0016 (un-
known protein family 0016)等[1, 4-8]。尽管这些 Mn2+

转运体在拟南芥中被陆续鉴定,但人们对水稻等作
物中有关 Mn2+转运蛋白的了解还不多, 从水稻等
作物中挖掘和鉴定更多的Mn2+转运蛋白很有必要。
近年来 , 水稻中 OsNramp、OsMTP 和 OsYSL

家族的部分成员已被鉴定出可介导Mn2+的吸收和
转运[1]。研究报道, OsNramp5和 OsMTP9两个转运
蛋白介导根部 Mn2+的吸收和向维管束的转移, 其
中 OsNramp5介导 Mn2+吸收和从细胞远轴端跨膜
转入细胞内, OsMTP9负责从细胞远轴端跨膜运
Mn2+出细胞, 通过这两个转运蛋白的接力传递,
Mn2+从表皮细胞,经过外皮层细胞、内皮层细胞、中
柱鞘细胞, 最终被载入到木质部[6, 9-10]。此外, Os-
MTP8.1 [11]、OsMTP8.2 [12]可以将多余的 Mn2+转入根
部细胞的液泡内, OsMTP11将 Mn2+转入根部细胞
的高尔基体[13-14]。有关 OsYSL家族的研究显示, Os-
YSL2在韧皮部介导烟酰胺螯合的 Mn2+/铁(Fe)的
转运, 能够把Mn2+/Fe转运至籽粒[15]; OsYSL6在叶

片中介导烟酰胺螯合的 Mn2+/Fe 的转运, 是缓解
过量Mn2+中毒必需的[16]。
水稻 OsNramp家族有 7个成员, 其中 4个已

被鉴定具有 Mn2+转运活性。除了 OsNramp5被鉴
定为吸收 Mn2+和镉离子(Cd2+)的主效转运蛋白外,
定位于质膜的 OsNramp1 也具有吸收 Mn2 +的功
能[17]。定位于液泡膜的 OsNramp3在韧皮部细胞中
特异表达, 是一种响应环境中 Mn2+变化的 Mn2+转
运调节器[18]。OsNramp6在幼叶中高表达, 参与调
控 Mn2+和 Fe2+的运输[19]。其余的 3个成员中, Os-
Nramp2 定位在液泡膜, 介导 Fe2+的迁移和籽粒
Cd2+的分配[20]; OsNramp4是一个铝离子(Al3+)转运
蛋白, 在根部介导解 Al3+毒害[21]; OsNramp7已被数
量性状基因座(quantitative trait loci, QTL)定位到
籽粒锌(Zn)积累关联位点[22], 它们是否也参与 Mn2+

的转运和分配仍不清楚。研究发现, OsNramp4不
仅受 Al3+诱导表达[21],也受 Mn2+诱导表达,暗示Os-
Nramp4不仅介导 Al3+转运[21],还可能有转运Mn2+的
功能。本研究拟利用酵母突变体和 OsNramp4基
因敲除突变体水稻, 鉴定 OsNramp4的 Mn2+转运
活性及转运特性。研究结果将丰富水稻 OsNramp
蛋白家族的功能, 加深人们对植物 Mn2+吸收、转
运和分配分子机制的了解。

1 材料与方法

1.1 材料

供试水稻材料为粳稻日本晴品种(Oryza sati-
va L. japonica, Nipponbare), 由作物不育资源创新
与利用湖南省重点实验室提供。水稻 CRISPR/
Cas9基因编辑系统由北京大学瞿礼嘉教授惠赠。
基因敲除突变体 nramp4以日本晴为背景, 以未
进行基因敲除的日本晴作为野生型对照(wild type,
WT)。Mn2 +吸收酵母突变体菌株 驻smf1 (MATa、
his3驻1、leu2驻0、met15驻0、ura3驻0、YOL122c::kan-
MX4), 以及野生型酵母菌株 BY4741 (MATa、his-
3驻1、leu2驻0、met15驻0、ura3驻0), 由湖南省杂交水
稻研究中心提供。常用化学试剂购自生工生物工

程(上海)股份有限公司。
1.2 方法

1.2.1 酵母功能互补分析

利用反转录聚合酶链反应(reverse transcrip-

Key words: Mn2+ transporter; natural resistance-associated macrophage protein 4 (OsNramp4); Oryza sativa L.
（Life Science Research，2023，27（1）：042-048）
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tion PCR, RT-PCR)技术扩增 OsNramp4编码框的
cDNA片段(正向引物: 5忆-CAAGCTATTGGAAGC-
TGGTG-3忆; 反向引物: 5忆-GCTCTAGAACTACAT-
GAAGCAT-3忆),将其连接到 pYES2载体(实验室保
存), 构建 pYES2-OsNramp4、pYES2-OsNramp5重
组载体并转化酵母。以转 pYES2空载的酵母菌为
阴性对照, 以转 pYES2-OsNramp5的酵母菌为阳
性对照。所用 SD培养基包含 0.67%去氨基酸的酵
母氮基、0.20%适当氨基酸、2.00%葡萄糖、2.00%琼
脂。SG培养基的主要成分同 SD, 只是将葡萄糖替
换为半乳糖。做Mn2+实验时,在培养基中添加不同
浓度的乙二醇双 2-氨基乙醚四乙酸[ethylene glycol
bis (2-aminoethyl ether) tetraacetic acid, EGTA]。
将在 驻smf1突变体中表达了 pYES2空载体、

pYES2-OsNramp4、pYES2-OsNramp5的转化子分
别在尿嘧啶缺陷型葡萄糖基础培养基(SD-Ura)平
板上 30 益活化, 并用液体 SD-Ura培养基培养过
夜, 使其生长至 OD600到达 1.6~1.8。收集菌体, 用
无菌水将其 OD600调整为 1.0, 并按 10-1、10-2、10-3、
10-4的梯度进行稀释; 每个样品取 4 滋L在包含不
同 EGTA浓度的 SD-Ura和尿嘧啶缺陷型半乳糖基
础培养基(SG-Ura)平板上进行点样, 30 益倒置培
养 3~5 d,每天观察并拍照。具体操作参考文献[18]。
1.2.2 OsNramp4表达量分析
使用 Trizol试剂(美国 Invitrogen公司)提取日

本晴野生型水稻不同组织的总 RNA, 利用逆转录
酶(赛默飞世尔科技公司)反转录合成 cDNA, 进行
半定量 RT-PCR与实时荧光定量 RT-PCR (qRT-
PCR)分析(RT-PCR正向引物: 5忆-GCTCTCATCC-
CTCTACTCAAGTT-3忆, 反向引物: 5忆-GAACACC-
ACCACGGAGATGA-3忆)。qRT-PCR分析使用美国
Promega公司的 SYBR Green 玉试剂盒, 按说明书
上的程序操作。qRT-PCR反应在 QuantStudio 5
定量 PCR仪(赛默飞世尔科技公司)中进行, 每个
样品 3个重复, 实验重复 3次。
1.2.3 敲除突变体 nramp4的制备
利用 CRISPR/Cas9基因编辑系统获得敲除突

变体 nramp4。选择编辑的靶序列(5忆-CGGTTCTA-
CCTCCTTTAAGAA-3忆)位于 OsNramp4基因的第2
个外显子上, 具体的基因编辑方法参考文献[22]。
将构建好的编辑载体转入农杆菌 AH105 (本实验
室提供), 通过农杆菌转愈伤组织法, 获得转化水
稻苗; 再通过 PCR, 对编辑位点进行扩增和测序,
确定基因编辑阳性植株。

1.2.4 水稻材料的培养和Mn2+含量的测定

将 nramp4突变体与野生型种子去壳后, 置
于超净工作台中, 用 75%乙醇消毒 30 s, 无菌水
清洗 3次, 再用 2.5%次氯酸钠消毒 15 min, 无菌
水清洗 5次。将种子转移至无菌滤纸上吹干, 再
接种于含有不同浓度 MnSO4的 1/2 MS平板中培
养, 按实验需求测量植株地上部和根部的长度。
另外, 将 nramp4突变体与野生型种子清洗, 再置
于皿底加有滤纸的培养皿中, 于 37 益恒温培养箱
中浸水 48 h, 水控干后催芽, 每天用水清洗 1次。
待种子萌发后,选取长势一致的幼苗于完全培养液
[0.18 mmol/L CaCl2, 0.23 mmol/L MgSO4, 0.09 mmol/L
Na2HPO4, 0.18 mmol/L NH4NO3, 0.14 mmol/L K2SO4,
0.09 mmol/L SiO2, 22.50 滋mol/L Fe(芋)-EDTA,
9.20 滋mol/L H3BO3, 2.30 滋mol/L MnSO4, 0.78 滋mol/L
CuSO4, 0.77 滋mol/L ZnSO4, 0.50 滋mol/L (NH4)6Mo7O24]
中培养(参考文献[23])。至 3叶期时, 分别将幼苗
移到含不同MnSO4浓度的完全培养液中处理 12 d,
每隔 5 d更换 1次培养液。处理结束后, 用单蒸水
清洗材料 2~3次, 分离不同部位, 用 80 益烘箱烘
干至恒重, 用 HNO3-HClO4 (体积比 4︰1)混合溶
液消解材料, 并采用火焰原子吸收分光光度计检
测 Mn2+含量。
1.2.5 Mn2+转运率的计算及数据处理

Mn2+处理结束后, 分别称量不同处理的材料
的干重, 测定每个样品中的 Mn2+含量, Mn2+从根部
到地上部的转运率为地上部Mn2+含量占整个植株
中 Mn2+含量的百分比。
数据平均值的统计及显著性差异分析在 Ex-

cel软件中完成。
2 结果与分析

2.1 OsNramp4在酵母中具有Mn2+转运活性

利用 Mn2+吸收缺陷型酵母突变菌株 驻smf1
进行 OsNramp4的体外功能分析。把已知的 Mn2+

转运蛋白 OsNramp5作为阳性对照, 空载 pYES2
作为阴性对照, 将 pYES2、pYES2-OsNramp4、pY-
ES2-OsNramp5载体分别转入 驻smf1 中, 得到表
达 OsNramp4、OsNramp5及空载体的 驻smf1菌株。
通过点板实验, 我们发现: 在添加不同浓度 EGTA
的 SD-Ura 培养基上, 表达 OsNramp4、OsNramp5
及空载体的菌株生长状态没有差异; 在未添加
EGTA的 SG-Ura培养基中, 3种菌株在各种稀释
浓度梯度下都能生长, 且 3种菌株间的生长势没
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有明显差异; 但在添加 2 mmol/L、5 mmol/L EGTA
的 SG-Ura培养基中,表达 OsNramp4和 OsNramp5
的酵母菌株的生长状态明显好于空载体菌株, 说
明与阳性对照 OsNramp5一样, 表达 OsNramp4能
弥补 驻smf1突变体对 Mn2+吸收的缺陷(图 1), 即
OsNramp4在酵母中具有吸收Mn2+的活性。
2.2 OsNramp4的表达受环境Mn2+的影响

为了探究 OsNramp4的表达量是否受到外界
Mn2 +浓度的影响, 将生长两周的日本晴幼苗用
50 滋mol/L MnSO4 处理 0 h、3 h、6 h、12 h、24 h,
再分别取地上、地下部分提取 RNA, 反转录成cD-
NA后, 进行半定量 RT-PCR与 qRT-PCR 检测。
幼苗地上部分 OsNramp4的半定量 RT-PCR检测
结果显示, 在各处理条件下, 即使 32个循环也扩
增不出目的条带, 表明 OsNramp4在幼苗地上部
分没有表达或表达量极低, 这与 Xia等 [21]报道的
OsNramp4只在根中表达, 地上部分无表达的研究
结果一致。但在MnSO4处理后的根中, OsNramp4
的表达量有变化(图 2)。与未处理对照相比, 处理
3 h和 12 h时, 根中 OsNramp4的表达量显著升
高(图 2B)。半定量 RT-PCR的检测结果(图 2A)与
qRT-PCR所得的结果(图 2B)趋势一致, 说明外界
Mn2+能诱导水稻根部 OsNramp4的表达。
2.3 Mn2+对 nramp4敲除突变体生长的影响
将 nramp4敲除突变体及野生型的种子消毒、

清洗后, 接种于 1/2 MS (含 50 滋mol/L Mn2+)平板

中培养 2 d, 选取长势一致的材料分别转移至含
有 0 滋mol/L、0.5 滋mol/L、50 滋mol/L、5 000 滋mol/L
MnSO4 的 1/2 MS平板上继续培养, 5 d后对地上
和地下部分的长度进行测量并对数据进行统计分

析。结果显示:在缺Mn2+或低浓度Mn2+ (0.5 滋mol/L)
生长条件下, 野生型与突变株之间的长势没有明
显差异,而在 5 000 滋mol/L高 Mn2+条件下,突变株
nramp4与野生型相比, 无论是地上部长度, 还是
根长,都具有显著差异;与正常Mn2+浓度(50 滋mol/L)
培养的植株相比, 在高 Mn2+条件下, 野生型与突
变株 nramp4的地上、地下部分的生长都受到抑制,
但野生型受到的抑制程度更强, 突变株 nramp4
的地上部与根部都显著长于野生型, 暗示 OsNra-
mp4在高Mn2+环境中具有转运活性(图 3)。
2.4 OsNramp4调控Mn2+在地上和地下部的分布

将野生型与 nramp4突变体种子催芽, 挑选
长势一致的幼苗种入完全培养液中培养至 3叶期
(约两周),再将幼苗转移至含 0 滋mol/L、0.2 滋mol/L、
2.3 滋mol/L、8 滋mol/L、80 滋mol/L、400 滋mol/L、
800 滋mol/L、4 000 滋mol/L、8 000 滋mol/L MnSO4
的完全培养液中处理 12 d, 然后收集地上、地下
部分进行 Mn2+含量检测。结果显示: 当 Mn2+浓度
低于 800 滋mol/L时, 突变体与野生型的地上、地
下部分的 Mn2+含量无显著差异; 当 Mn2+浓度为
800 滋mol/L、4 000 滋mol/L、8 000 滋mol/L时, 突变
体地上部分的 Mn2+含量低于野生型, 特别是在

图 1 OsNramp4在 驻smf1突变体酵母中的功能互补分析
分别培养转 pYES2、OsNramp4、OsNramp5 (阳性对照)的酵母后调 OD600至 1.0, 连续稀释至 10-1、10-2、10-3和 10-4, 取 4 滋L各
级稀释液点到含不同 EGTA浓度的 SD-Ura和 SG-Ura平板上, 30 益倒置培养 3 d。
Fig.1 Functional complementation analysis of OsNramp4 in 驻smf1 mutant yeasts
The pYES2-, OsNramp4-, OsNramp5-transformed 驻smf1 yeasts were grown on SD-Ura plates separately and were collected. Then
the yeasts were adjusted to 1.0 of OD600 with distilled water, and serially diluted to 10-1, 10-2, 10-3 and 10-4 separately for dotting
on SD-Ura and SG-Ura plates containing different concentrations of EGTA. The dotted plates were cultured at 30 益 for 3 d.
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图 3 不同Mn2+浓度下野生型和突变体幼苗的生长状态比较
(A) 不同 Mn2+浓度下幼苗的生长状态, 比例尺=2 cm; (B) 野生型和 nramp4幼苗的地上部长度(纵坐标 0刻度以上)与根长
(纵坐标 0刻度以下)的统计分析, *表示差异显著(P<0.05)。
Fig.3 Comparison of the growth status between WT and nramp4 mutant seedlings under different concentrations of Mn2+

(A) The growth status of seedlings under different concentrations of Mn2+. Scale bar: 2 cm; (B) Comparison of shoot and root length
between WT and nramp4 mutant seedlings. *: Significant difference (P<0.05).

图 2 根部 OsNramp4的表达对外界Mn2+的响应
(A) 半定量 RT-PCR; (B) qRT-PCR。不同时间点幼苗根中
OsNramp4的表达量; 实验独立重复 3次, 取平均值。Mn2+

处理后不同时间点的表达量都与“0 h”时间点的表达量进
行差异显著性分析, *表示差异显著(P<0.05)。
Fig.2 Response of OsNramp4 expression to external
Mn2+ in root
(A) Mn2 +-inducible OsNramp4 expression pattern by semi -
quantitative RT-PCR; (B) Mn2+-inducible OsNramp4 expres-
sion pattern by qRT-PCR. Data are an average of three in-
dependent experiments. *: Significant difference compared with
0 h group (P<0.05).
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800 滋mol/L MnSO4 处理时 , 突变体地上部分的
Mn2+含量显著低于野生型(图 4A)。进一步对突变
体和野生型从根到地上部分的Mn2+转运率进行分

析, 结果显示: 当 Mn2+浓度低于 800 滋mol/L时, 突
变体与野生型的转运率无显著差异; 当 Mn2+浓度
为 800 滋mol/L、4 000 滋mol/L、8 000 滋mol/L时, 突
变体的转运率依次为 66%、80%、79%, 而野生型
的转运率依次为 85%、87%、88%, 突变体的转运
率明显低于野生型(图 4B),表明 OsNramp4具有介
导水稻在高 Mn2+环境下把 Mn2+从根部转运到地
上部分的功能。

3 讨论

Mn对植物的生长发育极为重要, 缺 Mn2+和
高 Mn2+都会严重影响植物生长发育, 影响作物的
产量和质量。筛选和鉴定各种具有 Mn2+吸收、转运
和分配活性的 Mn2+转运蛋白, 对改良作物适应不
同 Mn环境有重要意义。本研究报道了一个 Al3+转
运蛋白 OsNramp4的新功能, 即转运 Mn2+的活性。
首先, 用 Mn2+吸收突变体酵母鉴定出 OsNramp4
在酵母中具有转运Mn2+的活性。然后, 通过 CRI-
SPR/Cas9基因编辑技术构建 OsNramp4的基因敲
除突变体 nramp4, 发现在高 Mn2+条件下, nramp4
植株的耐性比野生型强。最后,通过比较不同Mn2+

环境下各组织中 Mn2+的含量及根茎转运率, 发现
只有在高Mn2+环境下(亚毫摩尔级及以上), nramp4
植株地上部分的 Mn2+含量才会明显低于野生型,
同时根茎转运率也显著下降, 使得地上部分积累
的 Mn2+较少, 可能导致地上部分的 Mn毒害比野
生型轻, 这与 nramp4 植株对高 Mn2+的耐性强于
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图 4 不同Mn2+浓度下野生型和 nramp4突变体水稻Mn2+分布的比较
(A)不同Mn2+浓度下野生型和 nramp4突变体水稻地上与地下部分的 Mn2+含量; (B)不同 Mn2+浓度下野生型和 nramp4突变体
水稻中 Mn2+从根转移至地上部的转运率。*表示差异显著(P<0.05)。
Fig.4 Comparison of Mn2+ distribution between WT and nramp4 mutant seedlings at different concentrations of Mn2+

(A) Mn2+ accumulation in rice root and shoot; (B) Mn2+ root-to-shoot translocation ratios. *: Significant difference (P<0.05).
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野生型是一致的, 同时也表明 OsNramp4在介导
Mn2+的根茎转运中发挥作用。
到目前为止, 研究人员已在水稻中鉴定出了

多个介导 Mn2+吸收和胞间转运的基因, 但有关木
质部、韧皮部的 Mn2+装载和卸载的转运蛋白的鉴
定很少。OsNramp4在水稻根部皮层和维管柱细胞
的细胞膜表达[21],有可能介导Mn2+在皮层细胞间的
轴向转运, 以及木质部 Mn2+的装载。水稻响应根
际环境中 Mn2+浓度的变化, 需要不同亲和性的转
运蛋白协同发挥作用 , 比如 OsNramp5-OsMTP9
与 OsNramp4的协作。在正常(微摩尔级)或低 Mn2+

环境下, OsNramp5-OsMTP9发挥作用,而在高Mn2+

环境下, OsNramp4发挥作用。前人的研究表明,
OsNramp5 是高亲和性 Mn2+转运蛋白, 当 Mn2+浓
度不超过 800 滋mol/L 时, nramp5 突变体的地上
部分极显著低于对照; 当 Mn2+浓度为 800 滋mol/L
时, nramp5 突变体的地上部分得到了一定的恢
复 [24]。而我们对 OsNramp4的研究发现, 当环境
Mn2 +浓度低于 800 滋mol/L 时 , 野生型与 nramp4
突变株地上部分的生长势及 Mn2+含量无明显差
异, 但当 Mn2+超过 800 滋mol/L时, 突变体地上部
分 Mn2+积累量开始显著低于野生型, 生长势也优
于野生型,推测 OsNramp4具有低亲和性吸收Mn2+

的活性, 在高 Mn环境中调控水稻对 Mn2+的吸收、
转运和分配。但是, 在高Mn2+环境下, 从根部Mn2+

的吸收, 到皮层细胞间的转移, 再到木质部 Mn2+

的装载, OsNramp4到底行使什么功能, 与哪些转
运蛋白或调控蛋白合作, 还有待进一步研究。

OsNramp4最早是被鉴定为一个 Al3+转运蛋
白, 在水稻根部发挥解 Al3+毒害作用[21]。一般认为
Al3+在动植物包括人的体内积累是有害的。虽然有
报道认为, Al3+对茶树是有益的,甚至是必需的[25-26],
但该结论尚未在其他物种中得到支持。通常, 植
物对非必需或非益生的元素的吸收是非专性的,
例如: OsNramp5在正常情况下负责根部 Mn2+的
吸收, 调控植物生长发育, 但在有 Cd2+的环境下,
根部 OsNramp5能同时吸收Mn2+和 Cd2+ [18, 24]。同样,
根部吸收 Fe2 +/Mn2 +的 OsNramp1 还可以吸收砷
(As3+)[17, 27-28]。因此, OsNramp4在水稻中的正常功能
可能是, 在高 Mn环境下介导根部Mn2+的转运, 但
在酸性稻田中也能介导 Al3+的吸收。有趣的是, 有
研究报道, OsNramp4在酵母中还被鉴定具有吸收
一价铯(Cs+)的活性[29]。OsNramp4转运活性的多样
性暗示着其功能结构的可变性。进一步研究 Os原
Nramp4的功能, 并从结构上解析 OsNramp4如何
能转运电荷数及原子结构有显著差异的阳离子,
对阐释 OsNramp4的运输机制是非常关键的。
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