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提要：磷酸乙醇胺甲基转移酶(PEAMT)是催化磷酸乙醇胺(P-EA)甲基化，最终合成磷酸胆碱(P-Cho)的关键酶。文章就
近年来植物中 PEAMT的结构、性质、功能、表达特性、分子生物学和基因工程的研究进展作了概述。
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磷酸乙醇胺甲基转移酶(phosphoethanolamine
N-methylt ransfera se，phosphoethanolamine
methyltransferase，PEAMT，EC 2.1.1.103)系统
名为S-腺苷甲硫氨酸：磷酸乙醇胺甲基转移酶 (S-
adenosyl-L-methionine：ethanolamine-phosphate N-
methyltransferase)，是一种甲基转移酶，其主要
功能是催化磷酸乙醇胺(P-EA)甲基化，最终合成
磷酸胆碱( P - C h o)，是合成磷酸胆碱的关键酶
(Datko和Mudd 1988a，b；Nuccio等 2000；Smith
等 2000；Summers和Weretilnyk 1993)。磷酸胆
碱是合成磷脂酰胆碱(Ptd-Cho)和甜菜碱(GlyBet)的
前体，磷脂酰胆碱和甜菜碱合成途径如图 1 所
示。磷脂酰胆碱是植物细胞膜上含量最丰富的磷

脂，约占总膜脂的 60% (Datko和Mudd 1988b；
Prud’homme和Moore 1992b；Moreau等 1998)，

其含量和多聚不饱和度与植物的抗寒性相关

(Kinney等 1987)，对植物的结构和生化功能有作
用。甜菜碱是一类小分子渗透调节剂，对细胞的

渗透调节、生物大分子结构和功能的稳定有一定

的作用，也能影响细胞内离子的分布。由于

PEAMT在磷酸胆碱合成中的主要调控作用以及磷
脂酰胆碱和甜菜碱在植物体内的作用，近年来此

酶的研究越来越多。

1  PEAMT的结构
植物的PEAMT普遍含有2个不同的S-腺苷甲

硫氨酸依赖催化活性结构域(domain)，分别称为
第1结构域(或N端结构域)和第2结构域(或C端结
构域)。每个结构域里含有 4个基序(motif)，分别
为基序Ⅰ、基序 p-Ⅰ、基序Ⅱ、基序Ⅲ (图 2 )
(Kagan和 Clarke 1994；Gary等 1996；Pessi等
2004)。分析已分离的 PEAMT基因结构表明，植
物 PEAMT中普遍存在两结构域和四基序的特征
(Nuccio等 2000；Bolognese和McGraw 2000；
Charron等 2002；Ye等 2005)。

图 2  植物 PEAMT的结构(Pessi等 2004)
图 1  磷脂酰胆碱和甜菜碱的合成途径(McNeil等 2001)
　　PEAMT 是合成磷酸胆碱(P-Cho)的关键酶，催化磷酸乙
醇胺( P -E A )连续 3 步的甲基化反应。方框内叶绿体中甜菜碱
( G l y B e t )的合成只在某些植物中发生。P -：磷酸基；P t d -：
磷脂酰基；E A：乙醇胺；M M E：单甲基乙醇胺；D M E：
二甲基乙醇胺；Cho：胆碱；Bet  Ald：甜菜碱醛；G lyBet：
甜菜碱；CMO (chol ine  monooxygenase) ：胆碱单加氧酶；
BADH (betaine a ldehyde dehydrogenase) ：甜菜碱醛脱氢酶。



植物生理学通讯  第 43卷 第 5期，2007年 10月950

P a l a v a l l i 等 ( 2 0 0 6 )用软件比对线虫
(Ca eno rha bdi t i s  e le gan s )、菠菜(Sp inac ia
oleracea)、小麦(Triticum aestivum)、拟南芥
(Arabidopsis thaliana)和恶性疟原虫(Plasmodium
falciparum)的PEAMT氨基酸序列证实，此酶存在
2个结构域和 4个保守基序。Cheng等(1993)认为
基序 I在结合Ado-Met (S-腺苷甲硫氨酸)的结构域
中最重要。Charron等(2002)定点突变小麦 2个结
构域中的基序 I (将第 5位的甘氨酸变成谷氨酸)，
结果表明：N 端结构域的基序 I 定点突变后其
PEAMT活性丧失，C端结构域中基序 I突变对
PEAMT活性没有影响，进一步证明基序 I是重要
的。他们认为第 2 结构域在植物体内可以促进
PEAMT对甲基的结合，从而可提高酶的催化效
率。在逆境胁迫下，植物中 C端结构域的活性就
会增强，可以生成更多的 P-Cho合成胆碱和甜菜
碱 。

菠菜 P E A M T 可催化连续的 3 步反应
(Weretilnyk等 1995；Nuccio等 2000；Smith等
2000)，Nuccio等(2000)进一步用基因工程方法缺
失 C端结构域后，N端结构域仅能催化第 1步反
应，而 C端则可催化后 2步反应。菠菜 PEAMT
酶活性受磷酸胆碱的强烈抑制，但 C端结构域缺
失的酶对反馈抑制并不敏感。在小麦中，若缺失

第 1结构域，其 PEAMT即完全失去甲基化磷酸
乙醇胺的活性，而缺失第 2结构域对酶的活性没
有什么影响 (Charron等 2002)。
2  PEAMT的性质

Summers 和 Weretilnyk (1993)在菠菜中观察
到PEAMT的酶促反应在水溶液中进行，用薄层层
析法可以从水溶提取物中检测到所有酶促反应的产

物，说明此酶是亲水的；Bolognese和McGraw
(2000)根据软件分析拟南芥AtNmt1p (即 PEAMT)
的结果，认为 PEAMT有亲水基团，是亲水的。
N u cc i o 等( 2 0 0 0 )用分子排阻色谱法研究菠菜
PEAMT时，证明 PEAMT是单体酶。

Weretilnyk等(1995)在菠菜叶的胞质中检测到
催化P-EA合成P-Cho 3步反应(P-EA→P-MME→
P-DME→ P-Cho)的酶的大部分活性，分别为整个
PEAMT活性的 91.2%、90.4%、89.3% (叶绿体
和线粒体中也有 1%~2%活性)，显示此酶为胞质

酶。Bolognese和McGraw (2000)用软件分析拟南
芥AtNmt1p (即 PEAMT)基因序列，发现该序列中
不存在N端叶绿体引导信号，认为PEAMT有65%
的可能性为胞质蛋白。Charron等(2002)用亚细胞
定位分析技术观察到，此酶只存在于胞质中，且

不与膜结合。Ye等(2005)用SMART和 iPSORT程
序分析油菜(Brassica napus)的 PEAMT基因序列
时，也未发现PEAMT中存在负责亚细胞定位的N
端肽信号，这些都表明 PEAMT是一种胞质酶。

Hanson和 Rhodes (1983)用 14C同位素示踪法
观察甜菜(Beta vulgaris)的磷酸胆碱合成过程，发
现磷酸胆碱的合成受其自身的反馈抑制。Mudd和
Datko (1989a)观察到浮萍(Lemna paucicostata)粗提
物中的 PEAMT活性可为磷酸胆碱抑制。Mudd和
Datko (1989b)报道，在大豆(Glycine max)和胡萝
卜(Daucus carota)培养基中添加胆碱会抑制其
PEAMT活性。Smith等(2000)进一步研究发现，
此酶的活性可以为 S -腺苷高半胱氨酸、磷酸胆
碱、磷酸根、Mn2+和 Co2+抑制，但不为乙醇胺、

甲基化乙醇胺、二甲基乙醇胺、胆碱、甜菜碱

或Mg2+抑制，这些都表明此酶的活性受产物反馈

抑制。

3  PEAMT的功能
一般认为，植物中的 PEAMT可催化P-EA的

甲基化，在有些物种中此酶还可以催化后 2步的
甲基化反应(图 3)。

拟南芥(Bolognese和McGraw 2000；Mou等
2002)、菠菜(Summers和Weretilnyk 1993；Nuccio
等 2000；Smith等 2000)、小麦(Charron等 2002)、
浮萍(Datko和Mudd 1988b)和胡萝卜(Datko和
Mudd 1988a)的PEAMT可以催化连续的3步甲基化
反应，而大豆中的 PEAMT只能催化第 1步反应
(Datko和Mudd 1988a)。Lorenzin等(2001)检测 17

图 3  菠菜叶片中磷酸胆碱合成途径(Smith等 2000)
　　菠菜叶片中 P-EA经过连续的 3步甲基化反应生成 P-Cho；
AdoMet：S - 腺苷甲硫氨酸为甲基供体；AdoH cy：S - 腺苷高
半胱氨酸。



植物生理学通讯  第 43卷 第 5期，2007年 10月 951

个物种的结果表明，PEAMT都具有第 1步甲基化
的酶活性，其中能积累甜菜碱的物种，如棉花

(Gossypium hirsutum)、甜菜、苋菜(Amaranthus
caudatus)和向日葵(Helianthus annuus)中PEAMT活
性更高，除大豆和豌豆(Pisum sativum)外，其余
物种的PEAMT都能催化后2步反应。Prud’homme
和Moore (1992a)报道蓖麻(Ricinus communis)种胚
中的PEAMT没有第1步甲基化酶活性，而Lorenzin
等(2001)在蓖麻叶子中则检测到了前 2步酶的活
性，认为可能是由于光照或不同部位PEAMT的合
成方式不同造成的。

Datko和Mudd (1988b)针对大多数植物的
PEAMT可催化连续 3步甲基化反应，而少数植物
的PEAMT仅催化第 1步甲基化反应的现象，提出
假设认为，植物在自然界的演化过程中存在原被

子植物( p r oa ngi os pe r m)，这种原被子植物的
PEAMT仅具有催化第1步甲基化反应的活性并在
进化中得以保留，而后 2步催化甲基化的能力则
是一些植物在进化过程中才具有；或者可以认

为，原被子植物的PEAMT可以催化连续的3步反
应，而在进化过程中某些物种PEAMT失去了后 2
步催化甲基化反应的活性(或能力)。
4  PEAMT与逆境胁迫的关系

Summers和Weretilnyk (1993)分别用100、200
和300 mmol·L﹣1氯化钠处理菠菜叶片后，其PEAMT
酶活性均高于未做氯化钠处理的。Weretilnyk等
(1995)也观察到在盐胁迫下，菠菜中PEAMT酶活
性增加。Nuccio等(2000)发现，盐胁迫下菠菜
PEAMT的mRNA水平约增长 10倍；Ye等(2005)
也检测到油菜叶经盐诱导后，其PEAMT的mRNA
水平上升。此外，一些实验还相继观察到此酶活

性与光照和温度等因素有关。Weretilnyk等(1995)
的实验表明，暗培养时菠菜中催化P-EA甲基化的
酶活性降低，随着暗培养时间的延长酶活性进一

步下降，光照下酶活性升高。Lorenzin等(2001)
研究 17种植物的结果表明，在光照强度减小时各
种植物中的 P E A M T 活性有不同程度的减少
(30%~90%)，其中能合成甜菜碱的植物PEAMT酶
活性下降幅度最大。Horváth和 van Hasselt (1985)
研究黄瓜(Cucumis sativus)冷敏感性的结果表明，
在寒冷胁迫下胆碱及其类似物可以维持植物脂膜的

完整性。Charron等(2002)认为不同品种小麦的耐
寒程度和 PEAMT的mRNA水平紧密相关。Mou
等(2002)报道，内源 PEAMT的表达沉默会导致植
株对温度敏感而发生雄性不育，胆碱含量下降约

6 4 %，且其对盐高度敏感。
5  PEAMT的分子生物学与基因工程

PEAMT的分子生物学研究也有了一定的进
展。1999年，Bolognese首先从拟南芥中分离到
PEAMT cDNA，该基因全长 1 878 bp，其中 5'
非编码区域 201 bp，开放阅读框 1 476 bp，编码
492个氨基酸，3'非编码区域 201 bp (Bolognese
和 M cG r a w  2 0 0 0 )。其后，菠菜和小麦等的
PEAMT基因也相继获得。我们用生物分析软件
MEGA 3.1对GenBank中收录的 10种植物PEAMT
的氨基酸序列进行了比对，该10种植物的PEAMT
序列中均包含有结构域 1和结构域 2的保守序列。
以恶性疟原虫的 P E A M T 为参照构建了植物
PEAMT基因分子进化树(图 4)，从进化树中可以
看出，亲缘关系近的 PEAMT的同源性高，说明
PEAMT的分子进化与物种进化是一致的。

关于 PEAMT基因工程的研究，目前报道较
少。McNeil等(2001)报道，在转化了胆碱单加氧
酶(CMO)和甜菜碱醛脱氢酶(BADH)基因的烟草
(Nicotiana tabacum)中转入菠菜 PEAMT基因，获
得了转CMO-BADH-PEAMT三价基因烟草(即 3个
外源基因均转化到烟草中)，转基因的烟草中
PEAMT蛋白水平至少增加 40倍，磷酸胆碱含量
增加 5倍，胆碱含量增加 50倍，表明 PEAMT 基
因可显著提高转基因植株体内胆碱的含量，解除

内源胆碱含量不足对甜菜碱合成的限制(Nuccio等
1998，2000；Huang等 2000；McNeil 等 2000)，
从而进一步提高植物抗性。

6   结束语
近年来关于 PEAMT的研究越来越多，取得

了一定的进展，但如何解除产物的反馈抑制、怎

样认识 2 个结构域的功能及其之间的相互关系，
仍需进一步深入研究；同时，开展 PEAMT基因
工程，提高转基因植物的磷脂酰胆碱含量，可能

是提高植物抗性的一条途径，这也有待继续探

讨 。
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