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多胺(polyamines)是生物体代谢进程中产生的
小分子脂肪族含氮碱, 是腐胺(putrescine, Put)、亚
精胺(spermidine, Spd)、精胺(spermine, Spm)和尸
胺(cadaverine, Cad)的总称, 有生物活性, 广泛存在
于生物有机体中。它们不仅参与细胞的基础代谢,
如细胞增殖、分化和程序性死亡等, 而且还参与对
环境胁迫的响应。在多种植物中, 各种生物和非生
物胁迫和多胺水平变化间的关系已有多而深的研

究, 但胁迫诱导积累多胺的作用机理仍不清楚。近
10年来, 基因组学、蛋白质组学和代谢研究手段
的广泛应用, 使多胺在植物生长发育、离子通道调
节、防御反应和信号转导等方面上的研究取得了

重要进展。多胺生物合成缺失突变体的分离和鉴

定以及相关分子和遗传分析的结果, 暗示每一种多
胺分子都具有特殊的作用。

拟南芥精氨酸脱羧酶(arginine decarboxylase,
ADC, EC 4.1.1.19)和 Spd合酶(EC 2.5.1.16)基因双
突变体是胚致死的, 表明 Put和 Spd是拟南芥正常
生长所必需的(Urano等 2005)。拟南芥 Spm合酶
(EC 2.5.1.22)基因双突变体(acl5/spm1), 体内检测
不出 Spm, 除 acl5突变引起矮化表型外, 突变体也
像野生型一样完成整个生活周期, 因而认为Spm不
是拟南芥生存所必需的(Imai等 2004)。大肠杆菌
基因组没有 Spm合酶基因, 所以不能合成 Spm, 只
有 Put和 Spd, 但能正常生长。一种大肠杆菌编码
S - 腺苷蛋氨酸脱羧酶(S - adenos yl met h ion ine
decarboxylase, SAMDC, EC 4.1.1.50)突变体, 无Spm
形成, 但能在缺多胺的培养基中以正常速度生长
(Xie等 1993)。Mackintosh和 Pegg (2000)报道, 在
鼠成纤维细胞(mouse fibroblast cell)培养中, Spm
合酶缺失可导致Spm缺乏和较高的Spd积累, 对细

胞生长没有明显的影响。在人类细胞中, Spm合
酶基因的剪接突变与一种 X- 关联的精神障碍性
Snyder-Robinson综合症有关, 淋巴和成纤维突变细
胞的Spm含量低, 呈现小脑功能紊乱和红细胞核神
经元功能缺失等病症(Cason等 2003)。所有这些
结果都暗示, Spm并不是生长所必需的, 但在真核
细胞中可能有特殊作用。

植物受到干旱和高盐等胁迫时, Spm高水平积
累是一个普遍现象(Maiale等2004; 段国辉等2005;
Su等2007)。盐胁迫导致Spm积累虽可归因于Spm
合酶基因受盐胁迫的诱导(Urano等 2003), 但生理
意义尚不清楚。本文围绕 Spm代谢、生物合成
相关基因以及其在植物耐逆境胁迫中所表现的特殊

作用研究进展作介绍。

1  Spm的合成和代谢
1.1  Spm生物合成  在植物中, 多胺生物合成的第
一步是鸟氨酸和精氨酸的脱羧反应, 由鸟氨酸脱羧
酶(ornithine decarboxylase, ODC, EC 4.1.1.17)和
ADC催化。鸟氨酸脱羧直接产生 Put, 为多胺合成
的ODC途径。导致 Put合成的ADC途径包括 3个
酶学步骤, 由ADC、鲱精氨亚氨基水解酶(agmatine
iminohydrolase, AIH, EC 3.5.3.12)和N-氨甲酰腐胺
酰胺水解酶(N-carbamoylputrescine amidohydrolase,
CPA, EC 3.5.1.53)顺序催化。在 Spd合酶和 Spm
合酶催化下, 氨丙基分别加到 Put和 Spd上形成大
分子 Spd和 Spm, 氨丙基供体由 S-腺苷蛋氨酸经
SAMDC催化形成(Alcazar等 2006)。



植物生理学通讯  第 44卷 第 5期，2008年 10月1008

1.2  Spm氧化降解和结合  细胞内Spm水平不仅依
赖于生物合成, 而且还与氧化降解和结合反应有
关。参与 Spm氧化降解的酶有两个: 二胺氧化酶
(diamine oxidase, DAO, EC 1.4.3.6)和多胺氧化酶
(polyamine oxidase, PAO, EC 1.5.3.11)。DAO催化
Spm的初级氨基氧化脱氨, 形成H2O2、NH3和 3-
[(4-[(3-氧代丙基)-氨基]-丁基)-氨基]-丙醛(苏国
兴和刘友良 2005; Su等 2005)。但DAO对 Spm亲
和力低, 其主要作用底物是 Put和 Cad, 对 Spm的
氧化相对比率仅占其催化 Put活性的 0.3% (Sebela
等 2001)。Spm主要通过 PAO降解。在 PAO的
催化下, Spm次级氨基被氧化, 形成 1,3-二氨基丙
烷和 4-(3-氨丙基)-氨基丁醛, 并释放H2O2 (Sebela
等 2001)。

多胺包括Spm不仅以游离分子存在, 而且可结
合到如羟基肉桂酸、香豆酸、咖啡酸等小分子上,
也可结合到像蛋白质、糖醛酸和木质素等生物大

分子上。在植物防御外界不良因素的入侵、成花

诱导、性器官分化以及块茎形成中起作用。

2  Spm生物合成相关基因与植物的耐逆性
迄今为止, 在不同植物中, 许多与多胺代谢有

关的基因已得到克隆和定性。以拟南芥为例, 参与
多胺生物合成的相关基因包括:  2 个 ADC 基因
(ADC1和 ADC2)、2个 Spd合酶基因(SPD1和
SPD2)、2个 Spm合酶基因(ACL5和 SPMS)、1个
A I H 和 C P A 基因和至少 4 个 S A M D C 基因
(SAMDC1、SAMDC2、SAMDC3和 SAMDC4)
(Alcazar等 2006; Kusano等 2007)。由于 Spm位于
多胺生物合成的末端, 所以参与 Put和 Spd合成的
相关基因都与 Spm有关。采用超表达异源和同源
基因以及突变分析等方法, 人们在Spm合成相关基
因在植物耐逆生理中的作用上获得了大量的资料。

2.1  ADC和ODC基因  在响应环境胁迫中, 拟南芥
编码ADC的 2个基因(ADC1和ADC2)可差异性地
表达。渗透胁迫、高盐和缺K+可强烈诱导 ADC2
的表达, 而 ADC1主要受冷诱导(Alcazar等 2006)。
Watson等(1998)在拟南芥中分离到一EMS突变体
spe1-1和 spe2-1, spe2-1突变位置在ADC2基因上,
其ADC活性低, 在受高盐胁迫后, 这种突变体的多
胺积累发生缺失, 对盐胁迫非常敏感。Urano等
(2004)报道, 拟南芥Ds插入突变体adc2-1的Put含
量仅有不作Ds插入的75%, 对盐胁迫更敏感, 这种

由盐胁迫诱导的损伤可因加入Put而部分逆转。说
明ADC2是一个耐盐性关键基因, Put是植物耐盐性
中的一个重要多胺。

由于多胺是植物生长发育所必需的, 应用功能
缺失突变体研究所作出的结论可能受致死效应的限

制。因此, 超表达多胺生物合成异源和同源基因的
研究可能会提供更有益的信息。Kumria和 Rajam
(2002)报道, 组成型超表达鼠ODC基因可提高烟草
的耐盐性。水稻通过组成型表达燕麦 ADC基因,
可改善其耐旱性(Capell等1998)。但组成型超表达
ADC基因的植物在生长和发育中会出现严重缺
陷。因此有人采用胁迫诱导性启动子作尝试。据

报道,  在胁迫诱导性启动子控制下,  超表达燕麦
ADC的 cDNA, 可改善水稻的抗盐性(Roy和Wu
2001)。在胁迫激活性玉米Ubi-1启动子控制下, 超
表达曼陀罗(Datura stramonium)的ADC基因, 赋予
水稻更大的抗旱性(Capell等2004)。在正常条件下,
这些转基因植物显示有较高水平的 Put, 但当受胁
迫时SAMDC表达增加, 并导致Spd和Spm的积累,
这暗示 Spd或 Spm可能对逆境胁迫有保护作用。
2.2  SAMDC基因、Spd合酶基因、Spm合酶基
因  一般而言, SAMDC水平的增加可提高植物抗不
同逆境胁迫的能力。超表达人类 SAMDC的烟草,
可导致其耐盐和渗透胁迫性的提高(Waie和Rajam
2003)。在ABA诱导性启动子控制下, SAMDC在
水稻中的超表达可导致Spd和Spm的积累, 因而降
低了其对盐胁迫的敏感性(Roy和Wu 2002)。烟草
中, 若是组成型超表达康乃馨 SAMDC后, 即会发
生总多胺的积累和广泛的耐非生物胁迫性(Wi等
2006)。组成型超表达同源SAMDC1拟南芥植株只
积累 Spm, 不积累 Put和 Spd, 对高盐、渗透胁迫
和臭氧有更高的耐性(Alcazar等2006)。说明在Spd
和 Spm中, Spm可能对植物抗性的提高更重要。

通过超表达Spd合酶和Spm合酶基因, 也可提
高植物对多种非生物胁迫的耐性。超表达源自南

瓜(Cucurbita ficifolia)的 Spd合酶的 cDNA, 显示
Spd合酶活性以及 Spd、Spm含量的提高, 这些植
物对冷害、冻害、盐渍、高渗胁迫、干旱和百

草枯毒性的耐性都有增加(Kasukabe等 2004)。
3  Spm在植物耐逆生理中的特异性作用

从上述转基因和突变体分析可知, 多胺在植物
耐受逆境胁迫中起必不可少的作用, 似乎对广泛的
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生物和非生物胁迫耐性都有提高作用, 但又明显暗
示多胺在响应环境胁迫中有特异性作用。其中,
Spm是研究最深入的一种多胺。
3.1  参与体内Ca2+平衡  Spm经 Ca2+/H+反向运输

体基因, 增加植物的耐盐和耐旱性。Yamaguchi等
(2006)在拟南芥中发现一种acl5/spms (编码Spm合
酶基因)双突变体, 其缺失Spm合酶, 体内检测不出
Spm, 这种突变体对NaCl和KCl超敏感, 并显示出
缺 Ca2+症状。外源添加 Spm或 Ca2+-通道抑制剂
(La3+或异博定)可转逆或减弱这种盐超敏症状, 而其
他多胺如Put和Spd则没有此特异性。这种对NaCl
超敏和显示的缺 Ca2+症状相似于超表达 AtGluR2
(编码质膜门控Ca2+通道)和CAX(编码液胞膜Ca2+/
H+反向运输体)的转基因植物症状。他们进一步研
究表明, 这种 Spm缺失突变体编码液胞膜 Ca2+/H+

反向运输体 CAX1、CAX2和 CAX3基因的转录水
平分别比非转基因的增加 1.9、1.6和 5.5倍, 而在
野生型和突变体幼苗中的 AtGluR2表达无明显差
异。Cheng等(2005)证实, cax1/cax3双突变可严重
阻碍植物的生长, 以致体内离子平衡破坏, 从而表
明植物正常生长是与体内CAX1和CAX3的离子平
衡功能相联系的。因而指出, 在 Spm缺失突变体
中, CAX1和CAX3之后的高水平同步诱导可用以部
分解释对盐超敏及其所呈现的缺 Ca2+症状, 表明
S p m 可能与植物体内 C a 2 + 平衡的维持有关系

(Yamaguchi等 2006)。
Yamaguchi等(2007)在与野生型拟南芥比较干

旱敏感性时还发现, 这种Spm缺失突变体同样对干
旱超敏感, 干旱超敏性仅可为外源 Spm恢复, 其他
多胺如 Put和 Spd则否, 从而表现出 Spm所特有的
专一性。在干旱胁迫下, Spm缺失突变体的叶片
气孔一直处于张开状态, 因而认为其对干旱敏感性
与其气孔运动的调节能力丧失有关(Yamaguchi等
2007)。在大麦中, 胞质多胺可阻断快速激活型液
胞(fast-activating vacuolar, FV)阳离子通道。在红
甜菜主根中, 多胺可抑制 FV和慢性激活型液胞
(slow-activating vacuolar, SV)通道, 作用效果是
Spm>Spd>Put (Dobrovinskaya等 1999)。FV和 SV
通道与K+和Ca2+从液胞向细胞质释放有关。保卫

细胞胞质中的自由 Ca2+变化参与气孔运动的调节

(於丙军等 2004; Roelfsema和 Hedrich 2005)。
Yamaguchi等(2006, 2007)根据 Spm缺失突变体所

呈现的体内Ca2+平衡失调, 认为Spm可能通过控制
Ca2+渗透性通道(如FV和SV通道)最终影响气孔的
运动。

3.2  特异地激活分裂原促蛋白激酶(mitogen-acti-
vated protein kinases, MAPKs)的活性  Yamakawa
等(1998)发现, 在烟草花叶病毒(tobacco mosaic
virus, TMV)感染坏死的胞间组织中有较高水平的
Spm, 这种 Spm可诱导病原相关蛋白的表达, 赋予
寄主植物对 TMV的抗性。因而他们推测 Spm可
作为一信号传递分子转导防御响应。Takahashi等
(2003)采用特异性抗体发现, Spm可特异地激活两
种MAPKs——水杨酸诱导性蛋白激酶(salicylic
acid-induced protein kinase, SIPK)和损伤诱导性蛋
白激酶(wound-induced protein kinase, WIPK)的活
性。这一激活过程与线粒体功能的紊乱有关, 并依
赖活性氧自由基(reactive oxygen species, ROS)的
产生和Ca2+的内流, 因为这种激活作用可被抗氧化
剂、多胺氧化酶抑制剂和 Ca 2+通道阻断剂所阻

止。Spm对 SIPK和WIPK活性的诱导作用有特异
性, 其他多胺如 Put和 Spd则无此种促进作用。随
着SIPK和WIPK的激活, 超敏特异性基因HIN1和
HSR203J以及Cys2/His2-型锌指基因子族也相继被
激活(Takahashi等 2004; Uehara等 2005)。

在病原菌识别和植物防御系统的激活期间, 蛋
白质磷酸化和去磷酸化在信号传递中可能起关键作

用。业已证实, 烟草中的两种MAPKs——SIPK和
WIPK和它们在其他植物中的同源蛋白参与了植物
细胞防御信号的传递(Suzuki 2002)。也已证实,
SIPK和WIPK除分别受水杨酸和损伤诱导外, 还对
其他生物和非生物性胁迫如TMV感染、臭氧、盐
和渗透胁迫作出响应(Takahashi等 2003)。此外,
SIPK和WIPK还参与了防御基因的激活和超敏细
胞死亡的调节(Ren等 2002)。因此一个可能的结
论是, Spm经 ROS的产生和促进 Ca2+在线粒体中

的内流,  特异地激活两种MAP Ks——SIP K 和
WIPK, 在抗病和超敏细胞死亡中起信号传递作用。
3.3  参与硝酸还原酶(nitrate reductase, NR)翻译
后活性调节  在黑暗中, NR在叶中会发生钝化作
用。在NR-蛋白激酶催化下, NR的丝氨酸(Ser543)
残基先发生磷酸化作用, 接着14-3-3蛋白结合到磷
酸化 -NR上, NR活性被抑制。14-3-3蛋白与磷酸
化 -NR 的结合需微摩尔级水平的二价阳离子如
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Mg2+、Mn2+和 Ca2+等。二价阳离子结合到 14-3-
3蛋白上引起NR蛋白构象的改变(Kaiser和Huber
2001)。Athwal和Huber (2002)报道, 在调节 14-3-
3蛋白的作用中, 微摩尔级水平的多胺(Spm和Spd)
能替代二价阳离子与14-3-3蛋白结合而抑制NR的
活性, 作用效果随多胺多聚阳离子静电荷的减少而
降低, 即 Spm4+>Spd3+>>>Cad2+=Put2+。Athwal和
Huber (2002)采用C端平截和直接致突变方法进一
步证实, 拟南芥 14-3-3蛋白GF14ω的 loop-8 (残基
208~219)是二价阳离子和多胺的结合位点。在逆
境条件下, 植物往往会积累多胺而降低体内含氮量,
多胺能否通过促进依赖 14-3-3蛋白的磷酸化 -NR
的抑制而阻止 NO3-还原并起作用尚待进一步研

究。

3.4  通过诱导NO的合成起作用  采用细胞非渗透
性的NO结合性荧光染料, Tun等(2006)观察到Spm
和 Spd可强烈促进拟南芥幼苗根尖伸长区、叶脉
等组织释放NO, 但Put和它的合成前体精氨酸则无
此作用。Spm在刺激NO释放过程中最活跃, 且没
有迟后期。Spm对NO释放的促进作用可被NO合
酶抑制剂AETU (2-aminoethyl-2-thiopseudourea)和
NO清除剂 cPTIO [2-(4-carboxyphenyl)-4,4,5,5-
tetramethyl-imidazoline-1-1-oxy-3-oxide]所抑制。

已知NO参与许多植物生长发育过程, 如促进
种子的萌发和根系的发育、抑制下胚轴的伸长和

叶片扩大、促进叶绿素合成和去黄化作用(Beligni
和 Lamattina 2000; Lanteri等 2008)、介导ABA诱
导气孔关闭(Bright等 2006)、作为 ROS清除剂延
缓大麦糊粉层细胞的程序性死亡(Beligni等2002)、
参与植物防御响应和增加植物抗盐性等(张艳艳等
2004; Zhao等 2007)。虽然迄今仍不清楚 Spm或
Spd诱导NO产生的机制, 但 Spm和 Spd能诱导植
物组织释放NO这一事实, 说明多胺与NO二信号
传递物质协同作用是可能的。

3.5   通过促进与质膜相关的磷脂酶 C (phospholipase
C, PLC)活性起作用  多胺可能与磷脂酰肌醇-Ca2+

信号转导途径有联系。Singh等(1995)在动物中发
现, Spm以浓度依赖性方式抑制磷脂酰肌醇 -3-激
酶活性和促进磷脂酰肌醇 -4-磷酸 -5激酶活性, 其
他多胺也有类似作用, 但作用效果为 Spm>Spd>
P ut。S pm对磷脂酰肌醇 - 4 - 激酶也有促进作
用。与此相一致的是 ,  Spd可导致油菜属植物

(Brassica oleracea)下胚轴磷脂酰肌醇 -4-磷酸
(phosphatidylinositol 4-phosphate, PIP)和磷脂酰
肌醇 -4 ,5 - 二磷酸(phospha t idylinos i tol  4 ,5 -
bisphosphate, PIP2)的增加, 并伴随着磷脂酰肌醇
(phosphatidylinositol, PI)、肌醇 -1,4-二磷酸(inositol-
1,4-bisphosphate, IP2)和肌醇 -1,4,5-三磷酸(inositol-
1,4,5-trisphosphate, IP3)水平的下降(Dureja-Munjal
等1992)。说明多胺调节着植物细胞磷脂酰肌醇分
子间的相互转化。不仅如此, 多胺尤其是 Spm参
与 PLC活性的调节。Echevarria-Machado等(2002)
用毛根农杆菌感染长春花(Catharanthus roseus)叶片
获得长春花的转化根系, 并获得膜结合和半纯化的
PLC, 发现Spm可专一性地激活这两种状态的PLC
活性, 引起 IP3最大产生量一半时的 Spm浓度仅 25
µmol·L-1, 其他类型的多胺如Put和Spd则不起作用,
说明Spm与PLC互作有专一性。他们还用C14-Spm
培养这种转化根系, 30或 60 min后, 在抗 PLCδ免

疫沉淀颗粒中测得了 C14放射活性, 为 Spm与 PLC
互作提供了直接证据(Echeva rr ia -Machado等
2004)。PLC水解 PIP2产生两个胞内第二信使, 即
IP3和二酰甘油。Spm与PLC特异性结合而促进其
活性, 这暗示 Spm可介导 PLC信号转导过程。
4   结语

在生理 pH条件下, 多胺为多聚阳离子, 容易
与细胞中的多聚阴离子如 DNA、RNA、酸性磷
脂、酸性蛋白质和细胞壁组分等结合, 对DNA结
构、复制与转录、生物大分子的合成、酶的活

性以及生物膜结构功能起作用(白春礼等 19 99 ;
Luckel等 2005)。从上述资料可见, Spm可在基因
转录、酶蛋白、细胞代谢等不同水平上发挥作用,
但在各水平上的 Spm作用机制尚待进一步探讨。
如: (1)多胺调节离子通道的机制。迄今所揭示的
多胺与通道蛋白、膜组分的直接作用或经胞质途

径参与通道调节的控制机制是什么? 多胺与已知参
与气孔调节的信号物质如ABA、H2O2、Ca2+和NO
之间有无互作关系? (2)多胺诱导NO合成的机制?
植物有多条途径合成NO, Spm或 Spd诱导NO形
成与已知的NO合成途径如NO合酶、亚硝酸 /NO
还原酶途径等有无联系? Spm或Spd是否可通过上
述NO合成酶途径起作用尚待证实。(3)业已证实,
PLC信号转导过程参与植物许多生理过程如干旱和
ABA引起的气孔开闭、植物对病原微生物侵染的
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防御反应等, Spm是否通过PLC参与这些生理过程
尚需进一步证实。
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