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摘要: 天然抗性相关巨噬蛋白(natural resistance-associated macrophage protein, Nramp)是一类广泛存在于植物

中的金属转运蛋白, 其主要参与植物对铁、锰、镉等金属离子的吸收和转运。目前, 对于Nramp家族基因在植

物体内的组织表达模式、亚细胞定位和金属离子运输专一性等方面的研究揭示了其在植物生长发育过程中的

重要作用。本文综述了近年来Nramp基因在植物中的研究进展, 分析和总结了Nramp家族基因参与植物吸

收、积累和运输重金属的机制, 拟为挖掘具有该调节功能的基因资源和培育高营养低积累重金属的优质农产

品奠定基础。
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近年来, 随着我国工业的迅猛发展和城市化

进程的不断深入, 土壤污染问题日益严重, 污染物

的种类和数量不断增加, 并且发生的区域和规模

也日益扩大。农田土壤中有毒重金属含量呈急剧

增加之势, 由此造成的土壤生产力下降、农产品

污染与生态环境破坏等问题, 已成为阻碍农业生

产持续、高效发展的主要因子之一(仓定稳和仓定

仲2018)。而农田土壤中镉(Cd)、铅(Pb)、汞(Hg)
等重金属污染, 尤其镉在水稻(Oryza sativa)、大豆

(Glycine max)、大麦(Hordeum vulgare)等大田作物

中的超标问题更是严重影响我国粮食生产和食品

安全。此外, 铁(Fe)、铜(Cu)、锰(Mn)、锌(Zn)等
重金属对植物生长和发育至关重要, 它们在调节

植物生理和生化功能等方面起着关键作用, 植物

缺少上述必需微量金属离子会生长迟缓、发育不

良, 但浓度过高又会对植物体造成伤害(孙永娣等

2018)。近年来, 由于农作物养分利用效率低下以

及重金属污染带来的问题越来越严重, 植物矿质

元素的研究变得更为重要和迫切(晁代印和冷冰

2017), 因此, 植物对土壤重金属选择性吸收、组织

内含量平衡维持及过量解毒的分子机制已成为当

今研究的热点(Meng等2017;Chen等2017; 薛永等

2014)。
天然抗性相关巨噬蛋白(natural resistance-

associated macrophage protein, Nramp)首先在动物中

被发现且广泛存在于植物中, 它是参与金属离子运

输的跨膜转运蛋白, 该类蛋白不仅在对锰、铁等微

量元素的吸收分配中发挥作用, 还参与了植物对镉

等重金属的吸收和转运(Vatansever等2016)。研究

发现拟南芥(Arabidopsis thaliana) AtNramp1, 3, 4 
(Curie等2000)和水稻OsNramp1 (Thomine等2000)
的异源表达能够回复酵母铁离子吸收缺陷双突变

体fet3fet4的缺陷株表型, 且AtNramp1, 3, 4的表达

还增加了该酵母株系对镉离子的敏感性和积累量, 
这表明植物中的Nramp基因能编码多种金属离子

的转运蛋白, 具有吸收转运重金属的功能。植物对

矿质元素的吸收和转运一直是科学家们研究的热

点, 前人已经开发了植物微调稳态机制, 以确保细

胞和整个植株水平上的必需金属离子含量的平衡, 
其中Nramp家族对植物金属离子的吸收和稳态的

维持起到了至关重要的作用(Pottier等2015; 谭珺隽

等2016; 曹玉巧等2018)。本文整合了Nramp家族基

因在植物中的生物学功能, 并综述了Nramp家族基

因在模式植物拟南芥、水稻等作物以及重金属超

富集植物中参与金属离子吸收和分配的作用机制

(图1), 为深入阐明植物对金属离子吸收的分子调控

机理、利用现代生物技术培育对有毒重金属高抗

和低积累的作物品种提供理论依据和技术支持。
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图1  植物Nramp基因作用机制模式图

Fig.1  Model of the functional mechanism of the Nramp gene in plants

1  Nramp蛋白的发现与鉴定

生物体细胞在行使各种基本生理过程中都需

要金属离子作为蛋白质的辅助因子(Bozzi等2016)。
而Nramp作为一类重要的膜转运蛋白, 在植物重金

属吸收和解毒过程中发挥着重要作用(Cellier等
1994; 曹玉巧等2018)。Nramp基因家族在细菌、

酵母、昆虫、动物和高等植物中都有分布且高度

保守。Vidal等(1993)在哺乳动物小鼠(Mus musculus)
的巨噬细胞中首次发现并克隆到一个完整的跨膜

蛋白基因, 并将其命名为Nramp1, 该基因编码的蛋

白可以调控二价阳离子锰、铁的吸收, 并在发生

吞噬作用时聚集到巨噬细胞的细胞膜上调节细菌

吞噬作用(Malo等1994)。随后, Cellie等(1994)通过

脾脏cDNA文库筛选分离到具有相似功能的人类

Nramp1基因。Gruenheid等(1995)用交叉杂交分离

的方法在小鼠的第15号染色体上克隆到Nramp基因

家族的第二个成员, 并将其命名为Nramp2。随后

的研究发现, 小鼠Nramp2缺失性突变会造成小鼠

体内铁吸收缺陷, 从而导致小鼠红细胞性贫血, 小
鼠的这一表型特征表明Nramp2作为二价金属离子的

转运蛋白可以吸收转运铁离子(Canonne-Hergaux
等2000)。此外, 酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)
中存在至少两个Nramp同源基因: SMF1和SMF2 

(Cellier等1995), 同时在麻风分枝杆菌(Mycobacte-
rium leprae)中也发现与动物Nramp基因高度同源

的蛋白(戚金亮等2003)。
Mäser等(2001)创建了Plantst (http://plantst.

sdsc.edu)数据库, 其中包括植物中阳离子转运蛋白

及其染色体定位分析, 通过对模式植物拟南芥的

完整基因组序列的分析, 发现了6个AtNramp基因, 
即AtNramp1~6, 并成功克隆了拟南芥Nramp基因

家族成员的cDNA序列。ESTs序列探针筛选研究

表明, Nramp家族基因还存在于其他双子叶植物

(陆地棉)和单子叶植物(水稻和玉米)中(Mäser等
2001)。在水稻中, Belouchi (1995)用D15268的EST
序列为探针筛选水稻的黄化茎cDNA库并克隆了

水稻的第一个Nramp基因——OsNramp1, 随后又克

隆了水稻中另外两个Nramp成员——OsNramp2和
OsNramp3, 迄今为止, 在水稻中已经确定了8个
Nramp基因家族成员。总而言之, Nramp蛋白是一

类膜转运蛋白家族, 这些Nramp家族蛋白功能涉及

吸收、转运、胞内运输和解毒过量金属。虽然在

过去几十年, 许多金属转运蛋白基因已经在高等

植物中被发现, 但大多数研究仍仅局限于拟南芥

和水稻等模式植物, 其他植物中该类金属转运蛋

白家族仍待进一步研究。
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2  Nramp蛋白保守的结构与功能域

Nramp蛋白属于一种具有典型膜整合蛋白特

征多肽分子的古老膜整合转运蛋白家族, 其序列在

各物种间高度保守且具有类似的二级结构。哺乳

动物Nramp基因的氨基酸序列与酵母、水稻和果

蝇Nramp基因的氨基酸序列一致性分别为28%、

40%和55%, 氨基酸序列相似性分别为46%、58%
和73% (Cellier等1995)。研究表明, Nramp蛋白结

构域在进化上高度保守且均具有离子转运体和离

子通道的结构特征, 其TMD (transmembrane do-
main) 1~8高度同源, TMD 8和9共有转运残基, 这
些都说明此保守结构域是Nramp基因家族的关键

功能结构且可以在细胞膜水平与金属离子及一系

列小分子结合并参与转运(Bairoch等1993)。Nramp
基因家族保守的氨基酸序列和特有的结构是Nramp
家族功能分化的候选位点(Courville等2004)。近年

来, 很多科学家以大肠杆菌中Nramp同源基因MntH 
(基因编码推定的膜蛋白, 以前称yfeP) 为研究模

型, 通过定点突变的方法对Nramp蛋白家族的结构

与功能关系进行了研究。Courville等(2004)通过突

变实验发现MntH的TMD1、6和11中的四个Nramp
基因特异性氨基酸残基在金属吸收和金属依赖性

H+转运中具有重要作用。Nevo和Nelson (2006)研
究发现, MntH的TMD4和TMD6中含有多个高度保

守的氨基酸残基, 它们可能对转运蛋白的活性非

常重要。此外, MntH的保守肽基序Asp-Pro-Gly 
(TMD1)和Met-Pro-His (TMD6)形成的反平行“TM
螺旋/延伸肽”边界也是其转运功能的关键结构, 而
TMD6中鉴定到的两个高度保守的组氨酸残基也

被认为在转运中具有重要作用(Haemig等2010)。
Mani和Sankaranarayanan (2018)对水稻Nramp基因

家族中的7个基因进行了研究, 发现这7个基因编

码分子量在55.8~59.7 kDa之间, 包含具有500~588
个氨基酸残基的蛋白质, 均含有一个由10~12个跨

膜区TMD结构组成的保守Nramp结构域, 1~2个糖

基化胞质外环和1个离子转运结构域, 且在保守

Nramp结构域中发现了与大肠杆菌中同源的功能

性氨基酸残基(Xue等2008)。这些研究为揭示该家

族基因结构与功能的关系提供了有利的依据。

3  Nramp蛋白家族基因在植物中的功能研究

近来年, 植物中Nramp基因对矿质元素的吸收

和转运功能研究已成为科学家们研究的热点(Zha
等2016; Tang等2017; Meng等2017; Mani和Sanka-
ranarayanan等2018)。前人研究表明, 植物Nramp
基因家族属于自然进化中保守的金属转运家族, 
有广泛的底物特异性, 且具有铁、锰、镉等多种

金属的转运活性, 可通过转运金属离子来维持植

物体内金属离子的平衡。此外, 该基因家族在光合

作用、蛋白质活性维持、代谢和环境应激反应等

方面也起到重要的调控作用(Ihnatowicz等2014)。
3.1  拟南芥中Nramp家族基因的研究

Mäser等(2001)对拟南芥的6个Nramp基因

(AtNramp1~6)进行克隆后分析发现, 其中, AtN-
ramp1、2和6位于染色体I上, AtNramp3位于染色体

II上, AtNramp5位于染色体IV上, AtNramp4位于染

色体V上。基于系统进化分析, 6个拟南芥Nramp
基因被分为两个亚家族, 其中AtNramp1和AtN-
ramp6为第一亚家族, 而AtNramp2~5属于第二亚家

族(Mäser等2001)。
AtNramp1定位于质膜上, 且在根中优先表达

(表1和图1) (Thomine等2000; Cailliatte等2010), 根
系缺铁状态下会诱导AtNramp1表达, 而AtNramp1
超表达株系对铁有较高耐受性(表1和图1) (Curie等
2000), 另一项研究表明, 铁缺乏处理条件下, 拟南

芥铁调节转运蛋白AtIRT1 (IRON-REGULATED 
TRANSPORTER1)的表达量由最初的上升转为下

降, 然而, AtNramp1的表达则持续增强(Thomine等
2000)。以上表明AtIRT1是在低铁处理的早期阶段

被诱导表达, 而AtNRAMP1在后期的表达中取代了

离子转运过程中的铁转运蛋白(AtIRT1)。这表明

AtNramp1可以取代AtIRT1的功能, 由此推断AtN-
ramp1可以高效调控植物体内铁的吸收转运(表1和
图1) (Castaings等2016; Zha等2016)。拟南芥低锰

处理的实验表明, AtNramp1缺失突变体与对照相

比, 在低锰条件下生长减缓且锰积累量降低(Cailli-
atte等2010), 可见AtNramp1是低锰条件下锰吸收

的关键转运蛋白, 因此AtNramp1具有吸收转运锰

和铁的双重功能。
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表1  植物Nramp基因

Table 1  Nramp genes in plants

       物种 目的基因 金属转运功能  组织表达与定位                   参考文献

拟南芥 AtNramp1	 锰、铁、镉 根; 质膜 Cailliatt等2010; Castaing等2016
 AtNramp2	 锰 根; 反式高尔基体 Gao等2017
 AtNramp3	 锰、铁 叶、根; 液泡 Lanquar等2010
 AtNramp4	 锰、铁 液泡 Lanquar等2010
 AtNramp6	 铁 种子; 高尔基体 Li等2019
水稻 OsNramp1	 镉、铁 根; 质膜 Thomine等2000
 OsNramp2	 镉 地上部; 原生质体 Cellier M等1995
 OsNramp3	 锰 质膜/液泡 Yamaji等2013
 OsNramp4	 铝 质膜 Mani等2018
 OsNramp5	 锰、镉、铁 质膜 Ishimaru等2012
 OsNramp6	 镉、锰、铁 质膜 Cailliatte等2009
蒺藜苜蓿 MtNramp1	 铁 根瘤结节; 质膜 Tejada-Jiménez等2015
番茄 LeNramp1	 铁 质膜、囊泡膜 Bereczky等2003
 LeNramp3	 – 质膜 Bereczky等2003
小金海棠 MxNramp1	 铁 质膜 Zha等2015
 MxNramp3	 – 液泡 Zha等2015
烟草 NtNramp5	 锰、镉 质膜 Tang等2017
大麦 HvNramp5	 锰、镉 质膜 Wu等2016
花生 AhNramp1	 铁 质膜 Xiong等2012
遏蓝菜 NcNramp1	 镉 质膜 Milner等2014
 NcNramp3	 镉、铁、锰 –	 Oomen等2009
 NcNramp4	 镉、铁、锰、锌 –	 Oomen等2009
丹东蒲公英 TaNramp	 镉 –	 刘晓敏2018
杨树 PaNramp1	 镉、锰、铁 –	 Romè等2016; Liu等2019
大豆 GmNramp7	 铁 质膜 Qin等2017

AtNramp2对植物生长至关重要, 它主要定位

于高尔基体(Alejandro等2017), GUS染色实验证明

AtNramp2主要在拟南芥的根表皮和根尖区域的内

胚层细胞表达, 尤其靠近根尖(表1和图1) (Alejan-
dro等2017; Gao等2018)。与AtNramp1功能相似, 
AtNramp2也具有锰转运活性, 在酵母中可介导锰

进入胞质, 挽救缺锰表型(Alejandro等2017)。AtN-
ramp2过量表达可以促进根和植株地上部的生长, 
并提高根和植株地上部锰的积累。而在缺锰条件

下, AtNramp2参与锰从高尔基体向胞质溶胶中转

运以进行锰的再利用从而支持根生长。AtNramp2
缺失突变不会引起植株铁或锌缺乏条件下生长受

损, 但在缺锰条件下, 会表现为光系统II活性降低

和氧化应激反应增强, 但锰的总含量保持不变。

同时发现, 在亚细胞水平上, 液泡和叶绿体中锰含

量有所下降。虽然AtNramp2功能的潜在作用机制

尚不清楚, 但可以明确的是AtNramp2是一种反式

高尔基体网络定位的锰转运蛋白, 是缺锰条件下拟

南芥根系生长所必需的(表1和图1) (Gao等2018)。
与其他Nramp基因所不同的是, AtNramp3和

AtNramp4蛋白均定位于细胞的液泡膜上(Segond
等2009), 在叶和根中都有表达。它们主要负责营

养元素缺乏时锰或铁的再利用。AtNramp3和AtN-
ramp4在铁缺乏时被诱导表达(表1和图1) (Mary等
2015)并在种子萌发和缺锰条件下在植株光合作用

时维持所需锰离子的平衡(Lanquar等2010)。同时

还调节锰和铁等金属离子从液泡到细胞质的转运, 
影响其在叶和根中的含量。而除了液泡之外, Lan-
quar等(2010)研究发现高尔基体也是用于锰储存和

再利用的重要隔室, 当锰过量时会被AtNramp3和
AtNramp4将多余的锰离子隔离到液泡和高尔基球

囊中。
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先前的研究表明, AtNramp6定位于酵母的细

胞内膜, 当AtNramp6在拟南芥中过表达时会导致

植株对镉的超敏反应, AtNramp6缺失的拟南芥比

野生型拟南芥更耐镉, 因此文章猜测AtNramp6参
与细胞中镉的分布(表1和图1) (Cailliatte等2009)。
然而, 其在拟南芥中的具体定位及其在其他金属

离子运输中的潜在作用尚不清楚。直到最近, Li等
(2019)证明AtNramp6定位于高尔基体, 其在维持细

胞内铁离子平衡发挥重要作用, 并且在缺铁条件

下影响拟南芥侧根的生长。

综上, 现有的文献中除了AtNramp5还未有描

述, 拟南芥中其他Nramp成员均参与了金属离子

锰、铁和镉的吸收转运(Lanquar等2010; Ihnato-
wicz等2014)。
3.2  水稻中Nramp家族基因的研究

迄今为止, 在水稻中已经鉴定了8个Nramp成
员, 在这些成员中OsNramp1、3、5、6和7对锌、

锰、镉和铁等金属有吸收和转运功能(Xia等2010; 
Takahashi等2011a; Yamaji等2013; Ishimaru等2012; 
Sasaki等2012)。而OsNramp4作为该家族中第一个

被鉴定为三价铝离子转运体的转运体 ,  与其他

Nramp成员的序列相似度相对较低且不具有吸收

和转运锌、锰、镉和铁等金属的功能(表1和图1) 
(Xia等2010; Mani和Sankaranarayanan等2018)。

OsNramp1定位于质膜, 负责镉和铁等金属离

子的吸收和转运(表1和图1) (Curie等2000; Taka-
hashi等2011a), OsNramp1在缺铁时被诱导, 且在植

株叶片、根、茎、花药、子房、胚乳和雌蕊中均

有表达, 其中叶片和茎中的表达在生殖生长阶段

较高, 根部表达主要在营养生长阶段较高(表1和图

1) (Takahashi等2011a)。Curie等(2000)通过将OsN-
ramp1质粒转化铁缺失突变体fet3fet4菌株进行酵

母水平的功能互补实验, 发现OsNramp1能够改善

fet3fet4生长, 由此证明OsNramp1具有铁吸收功

能。而水稻中OsNramp1的过表达可增加镉在叶中

的累积, 而根中的高表达能增加镉在茎中的累积, 
验证了其参与植物中镉的吸收和运输。OsNramp1
的表达虽然不具有细胞特异性, 但是水稻地下部

分OsNramp1的表达要明显高于地上部分。过表达

OsNramp1水稻植株地上部分积累的镉与野生型相

比更多, 而地下部分要低于野生型。这个结果暗

示了OsNramp1可能参与了镉在根中的装载, 从而

影响镉从地下部分向地上部分的运输。但是截至

目前都没有直接的证据表明OsNramp1介导镉在水

稻根的木质部的装载, 来影响镉向地上部分的运

输(表1和图1) (Takahashi等2011b)。研究发现在水

稻野生型籼稻(indica)中OsNramp1的表达丰度非

常高, 在一个籼稻的栽培品种‘Habataki’中研究发

现: 其地下向地上部分转运镉的能力明显强于粳稻

栽培品种‘Sasanishiki’, 通过QTL (quantitative trait 
locus)分析这两个栽培品种发现, ‘Habataki’地上部

分高镉的性状可以定位在水稻7号染色体的短臂

上, 并且这个QTL包含了OsNramp1基因位点。对

‘Habataki’和‘Sasanishiki’中OsNramp1编码区域氨

基酸序列进行分析发现它们并没有存在差异位点, 
因此关于何种原因导致这两个品种间OsNramp1表
达的差异, 作者并没有给出直接证据, 他们推测可

能在OsNramp1启动子区域的插入或者缺失引起了

品种间的差异(Takahashi等2011a)。
OsNramp3定位于质膜, 在维管束中有特异表

达, 是一种响应环境中锰含量变化的锰转运调节

器, 其在韧皮部细胞中特异表达。研究表明, 当Os-
Nramp3缺失时, 水稻植株对锰缺乏表现出较高的

敏感性, 低锰条件下生长的OsNramp3基因敲除系

的幼叶和根尖会出现严重坏死, 而高锰供应可以

回复这一表型(表1和图1) (杨猛2014)。但基因敲

除系的坏死幼叶的锰含量与野生型相似, 因此认

为OsNramp3是一种定位于维管束的锰内流转运

体, 参与锰的分布。OsNramp3的表达水平随叶龄

的增加而增加, 能促进锰离子从幼年叶到老年叶

的迁移, 由此得出OsNramp3参与锰在地上部分的

分配且对叶片中锰的分布具有重要作用(图1) (杨
猛2014)。进一步的研究发现, 在低锰浓度下, Os-
Nramp3优先向幼叶和圆锥花序输送锰, 然而在锰

浓度较高的情况下, OsNramp3蛋白会在几个小时

内迅速降解, 导致锰在衰老组织中的分布, 这说明

OsNramp3介导水稻适应环境中锰的变化(Yamaji
等2013)。

OsNramp5定位于质膜, 是锰和镉的主效转运

蛋白(Yang等2018), 同时负责这些离子从根部向地



植物生理学报350

上部的运输(表1和图1) (Ishimaru等2012; Sasaki等
2012; 杨猛等2014)。OsNramp5在水稻根的表皮、

外皮层、皮层的外层以及所有木质部的附近组织

均有表达(表1) (Ishimaru等2012), 在水稻根和穗中

高度表达, 在茎中表达适中, 而在叶片和叶鞘表达

较低, 且表达随着叶龄逐步降低(杨猛2014)。由于

osnramp5突变体(Ishikawa等2012)和RNAi干扰材

料(Sasaki等2012)极大降低了水稻根部对镉的吸

收, 因此相对于OsNramp1而言OsNramp5充当了一

个主要的镉吸收转运体, 同时OsNramp5有助于

锰、镉、铁的运输且对水稻的生长发育有重要作

用(Ishimaru等2012)。其不仅影响根系对锰、镉、

铁的吸收, 还影响它们在根部和叶片的分布, 以及

从根部向茎部的运输, 对维持这些离子的动态平

衡有重要作用(杨猛2014)。最近, 黄朝锋课题组通

过CRISPR/Cas9技术在两个粳稻品种(‘NanJing 
46’、‘HuaiDao5’)中获得了三个独立的osnramp5敲
除突变体, 进一步研究发现三个突变体所有组织

中, 镉的积累均显著减少, 但是低锰条件下, osn-
ramp5突变体的植株生长和叶绿素含量均显著降

低, 而高锰生长条件可以回复突变体中的这种缺

陷表型。然而在稻田实验中, 尽管osnramp5突变

体中的茎叶和谷粒中的镉含量大大降低, 但突变

体中一些农艺性状(包括株高、结实率和每穗粒

数)却受到影响, 最终导致水稻产量降低了约20％ 
(Yang等2019)。因此今后的研究还需要进一步挖

掘OsNramp5对不同金属底物特异性结合的机制, 
在镉低积累育种中避免OsNramp5缺失对重要农艺

性状产生影响。

OsNramp6定位于质膜(Peris-Peris等2017), 在
幼叶中高度表达, (表1和图1)在酵母实验中被证明

具有镉转运功能(杨猛2014), 随后, Peris-Peris等
(2017)利用OsNramp6异源转化酵母的实验表明, 
在锰缺乏条件下, OsNramp6能够回复smf1和smf2
酵母突变体生长缺陷的表型, 并且在缺铁条件下, 
突变体相较于野生型菌株, 吸收了更多的铁。因

此, 酵母互补研究表明, OsNramp6也参与了铁和锰

的运输, 同时他们还发现OsNramp6负调控水稻免

疫, 有助于提高水稻的抗病性(Peris-Peris等2017)。
综上, OsNramp1作为铁转运蛋白, 能够同时

参与镉向细胞内的运输(Takahashi等2011), OsN-
ramp3是植物中组织锰分布的调控因子(Yamaji等
2013), OsNramp5则被确定为根部从土壤中吸收锰

和镉的主要转运蛋白(图1) (Ishikawa等2012; Sasaki
等2012)。但到目前为止, 人们对OsNramp2、OsN-
ramp7的功能知之甚少, 仅有文献报道OsNramp2
主要在地上部分表达(Cellier等1995)。
3.3  其他作物中Nramp家族基因的研究

Qin等(2017)通过生物信息学分析从大豆中鉴

定出了13个GmNramp基因, 这13种GmNramp蛋白

通过进化树分析同样被分成两个不同的亚家族。

GmNramp基因受氮(N)、磷(P)、钾(K)和硫(S)缺乏

以及铁、铜、镉和锰的毒性差异所调节, 且受到

大豆叶或根中铁缺乏的影响, 这表明GmNramp基
因参与铁的吸收转运。值得一提的是, 研究发现

GmNramp不仅作用于金属离子转运蛋白(例如锌/
铁转运蛋白), 而且还有几种在根瘤菌蛋白的相互作

用中发挥功能。特别是定位于质膜的GmNramp7
在根和结节中高度表达, 且在缺铁时显著上调(表
1) (Qin等2017), 这个结果暗示了GmNramp7可能在

共生固氮期间的铁摄取过程中发挥作用。在豆科

模式作物蒺藜苜蓿(Medicago truncatula)中, 发现

定位于质膜的MtNramp1在根和根瘤结节中高度表

达。MtNramp1功能缺失突变体在共生条件下生长

减弱, 但是在施氮肥的条件下则与野生型无明显

表型差异, 进一步的研究表明该转运蛋白参与非

原质体的铁吸收, 进而影响豆科植物的固氮作用

(Tejada-Jiménez等2015) (表1)。
在番茄(Lycopersicum esculentum)和小金海棠

(Malus xiaojinensis)中对Nramp基因的研究表明, 番
茄LeNramp1和小金海棠MxNramp1均定位于质膜, 
番茄LeNramp3和小金海棠MxNramp3则定位于液

泡膜(表1) (Bereczky等2003; Zha等2016)。在低铁

胁迫下, 番茄LeNramp1可以通过吞噬作用将二价

铁转运到相应的细胞器(Bereczky等2003)。而在酵

母实验中, 小金海棠MxNramp1和MxNramp3两种

蛋白能转运镉而不能转运其他金属离子(表1) (Zha
等2015)。烟草(Nicotiana tabacum)中的NtNramp5
和大麦中的HvNramp5均定位于质膜, 且均具有锰

和镉的转运活性(表1) (Tang等2017; Wu等2016)。
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与拟南芥和水稻中的Nramp1基因相似, 铁缺乏可

以显著诱导花生(Arachis hypogaea) AhNramp1在
根和叶中的表达, 并且在烟草中异源表达AhNramp1
导致幼叶中的铁积累和对铁缺乏的耐受性(表1) 
(Xiong等2012)。Chen等(2019)研究了杨树缺铁过

程中的生理生化和转录组变化, 并阐明了杨树后

期缺铁的反应机制。发现缺铁条件能诱导杨树

Nramp1的表达, 特别是后期促进根系对铁的吸收

过程。表明杨树Nramp1可能是杨树缺铁后期主要

的铁转运体, 而不是更为人熟知的IRT1, 这个结果

与AtNramp1在拟南芥缺铁后期的功能非常相似

(Zha等2016)。对这些非模式植物中Nramp基因家

族的研究表明, Nramp基因家族对重金属具有吸收

转运的功能且十分广泛。

3.4  超富集植物中Nramp家族基因的研究

植物可以通过吸收、挥发、根滤、降解、积

累等作用净化土壤中的污染物, 使土壤重金属含

量降低到可接受的安全水平, 进而达到净化坏境

的目的, 因而植物修复是一种很有潜力且正在发展

的预防环境污染的绿色技术(Ghosh等2005)。而这

些都得益于超富集植物的发现, 总结来说超富集植

物有三个基本特征: 第一, 植物所吸收的重金属大

部分被分布在地上部分; 第二, 植物体内的某一元

素浓度高于一定的临界值, 是普通植物在同一生

长条件下的100倍; 第三, 在重金属土壤污染的条

件下可以正常生长, 不会出现毒害现象(沈振国等

1998)。目前, 被发现的重金属超积累植物约有700
种, 且最终可能不会超过1 000~1 500种(Reeves等
2018), 广泛分布于植物界的45个科, 其中以十字花

科植物居多(Jale等2018)。已有的超富集植物研究

发现, Nramp基因在重金属富集过程发挥重要作

用, 以锌镉超积累植物天蓝遏蓝菜(Thlaspi Ce-
rulescens)的TcNramp1基因为例, TcNramp1是定位

于质膜的转运蛋白, 参与了细胞水平镉吸收的过

程以及地下部向地上部运输的过程(表1) (Milner等
2014)。而在酵母中的实验发现TcNramp3和TcN-
ramp4能够转运镉、铁和锰, 同时TcNramp4还参与

了锌的吸收过程(Ronald等2009)。在丹东蒲公英

(Taraxacum antungense)中, 刘晓敏(2018)成功构建

PRI101-TaNramp过表达载体, 通过农杆菌介导方

式转入到丹东蒲公英中, 获得2株转基因植株。并

对其进行0.5 μmol·L-1的镉处理, 与对照丹东蒲公

英进行比较, 发现转基因植株地上部分吸附重金

属含量是对照的2~3倍, 这也验证Nramp基因在丹

东蒲公英中对镉吸附具有直接作用(表1)。此外, 
由于杨树的快速生长和高生物量, 被建议作为植

物修复应用的候选植物, Romè等(2016)对杨树各

种栽培品种进行了金属耐受试验, 在杨树中鉴定

了PaNramp1, 并测定了其表达量, 发现PaNramp1
的表达增加, 不仅可以增强植物对镉的耐受性, 还
可以增强对锰和其他必需的二价阳离子的吸收能

力, 这说明PaNramp1具有对镉和锰的转运功能(表
1), 这使它们成为土壤重金属修复的有效植物。

4  展望

现国内外学者已围绕植物对金属吸收和积累

的生物学机制展开了研究, 截至目前, 已有的研究

表明, 当植物受到金属离子胁迫时会通过相应的

金属转运蛋白表达水平的变化来调节金属离子的

吸收转运或隔离外排, 以此来平衡植物中金属的

稳态, 避免植物受到金属毒害(图1)。这意味着植

物中有很多转运蛋白受不同金属离子的诱导表达, 
目前已鉴定出多种金属转运相关蛋白, 例如Nramp、
重金属转运ATP酶(heavy metal transporting ATPase, 
HMA)、锌铁调控蛋白(ZRT; IRT-like protein, ZIP)、
ABC转运蛋白(ATP-binding cassette transporters, 
ABC) (王晓珠等2017)等基因家族, 并且建立了一

定的吸收和转运的理论模型。但只有少数的金属

转运蛋白及其功能被完整报道, 且转运的关键位

置及过程还不甚清楚。而Nramp基因家族仅在拟

南芥和水稻中有报道, 且依然没有将上述两个物

种所有的Nramp基因的功能进行挖掘, 特别是对可

食用部分金属离子分布的报道还未曾涉及, 而在

其他物种中有关Nramp基因研究则较薄弱。关于

物种特异性的功能, 例如豆科固氮这种模式, 是不

是其他物种特异性的生物学功能也受到Nramp家
族基因影响则需要今后更多的研究工作去揭晓。

现有的研究并不能全面概括或解释植物通过

这些金属转运蛋白平衡金属离子的生理过程, 转
运的关键过程中还有多种转运蛋白的参与及协作
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也尚未知, 为此探索和阐明这些植物对重金属的

吸收、积累和运输机制, 发掘具有调节功能的基

因资源是一个非常重要的步骤和必要的前提。随

着高通量测序技术的不断更新以及生物信息学方

法的进步, 植物中越来越多的金属转运体/解毒蛋

白被相继挖掘出来(Grant等2008; Liu等2009), 以水

稻OsNramp5基因为例, 因OsNramp5为水稻主效镉

吸收转运体, 我们可培育OsNramp5表达量低的低积

累作物, 使可食部位中重金属含量较低, 而以种子

(果实)作为食用部位的作物, 则可以筛选 Nramp3/4
高表达的品种, 培育种子(果实)高富集有益金属铁

和锰, 为食品营养和健康提供植物源材料。另一

方面, 高积累植物则会通过Nramp基因高富集毒害

重金属, 例如SaNramp6在改善土壤镉积累方面发

挥重要作用, 可能对转基因植物的植物修复生物

技术发展有益。因此对Nramp基因家族进行更系

统更全面的挖掘, 深入分析其生物学功能将是下

一步研究的重点。
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Advances in the study of plant Nramp family involved in metal ion 
absorption and distribution
Chen Kexin, Jiang Xianda, Zhu Zhujun, Wang Huasen*, Feng Shengjun*

School of Agriculture and Food Sciences, Zhejiang A&F University, Hangzhou 311300, China  

Abstract: The natural resistance-associated macrophage proteins (Nramps) constitute a large family that are 
evolutionarily conserved throughout organisms. Studies showed that Nramp members function as proton-cou-
pled metal ion transporters that can transport Mn2+, Zn2+, Cu2+, Fe2+, Cd2+, etc. At present, studies focused on the 
expression pattern, subcellular localization and transport specificity of Nramp gene in plants, which indicated 
their pivotal roles in plant growth and development. In this paper, we review the recent advances of Nramp 
gene in plants. The purpose of this review is to discuss the functional mechanism of Nramp genes in plant ab-
sorption, accumulation and transportation of heavy metals, and to lay a foundation for the development of 
high-nutrient agricultural products with high nutrition and low accumulation heavy metal.
Key words: Nramp gene; heavy metals; transporter; absorption and transport
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