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摘要:概述了近几年国内外植物体内特殊形态多胺(游离态 、非共价结合态 、酸溶性共价结合态 、酸

不溶性共价结合态和稀有多胺)与水分胁迫的关系 ,提出了今后的研究方向 ,展望了多胺的应用

前景 。
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　　多胺(poly am ines:PAs)是生物代谢过程中产

生的一类具有生物活性的低分子量脂肪族含氮碱 。

常见多胺有腐胺(Put)、尸胺(Cad)、亚精胺(Spd)、

精胺(Spm)。植物体内的多胺主要以游离态(f ree)、

共价结合态和非共价结合态 3种形态存在 ,其中共

价结合态又分为酸溶性共价结合态和酸不溶性共价

结合态。另外 ,除常见多胺外 ,植物体内还存在稀有

多胺 。这些不同形态的多胺不仅具有调节植物生长

发育 、性别分化 、果蔬成熟与衰老等功能
[ 1 ～ 4]

,而且

越来越多的研究证明 ,它们和植物对外界环境的胁

迫反应的关系非常密切[ 5 , 6] 。胁迫条件下植物细胞

内不同程度地积累不同形态多胺对细胞适应环境具

有重要意义。前人主要综述了游离态多胺与逆境胁

迫的关系 。现对植物体内结合态多胺与水分胁迫的

关系做一概述。

1　游离态多胺与水分胁迫的关系

普遍认为 ,植物在受到水分胁迫时 ,体内游离态

多胺含量上升
[ 7]
。然而胁迫所引起的多胺的上升是

一种适应性反应还是伤害性反应 、上升的多胺种类

和上升幅度等方面存在着分歧。一种观点认为 ,水

分胁迫条件下游离态 Put 上升是伤害性反应 , 而

S pd和 Spm 含量的上升能提高植物的抗逆性 。如

Kurepa等[ 8] 利用百草枯处理拟南芥 ,对拟南芥产生

了很大毒性 ,检测体内的多胺发现 , Put大量上升 ,

而Spd和 Spm 并未升高 ,并且外施Spd可以缓解百

草枯的毒性 ,对拟南芥起保护作用。Schiller 等[ 9] 通

过对大肠杆菌的多胺通道研究发现:渗透胁迫条件

下 ,大肠杆菌向外分泌 Put 以维持体内低水平的

Put才能保持正常生长。抗逆性强的植物为了解除

Put的毒害 ,一方面能通过 S -腺苷蛋氨酸脱羧酶

作用使 Put 向 Spd和 Spm转化 ,另一方面使游离态

的 Put 向结合态的 Put 转化。通过这两方面的转

化 ,从而提高了植物体内 f ree(Spd+Spm)/ f ree Put

的比值 。Altman 等[ 10] 对单子叶禾谷类作物(如玉

米 、麦类)和 Tiburcio 等
[ 11]
对双子叶植物(如烟草)

的叶肉原生质体的渗透胁迫试验表明 ,渗透胁迫下 ,

单子叶植物原生质体的 Put 显著增加 ,而双子叶植

物 Put含量下降 ,并且 Spd和 Spm 含量上升 ,导致

f ree(Spd+Spm)/ f ree Put比值增大。他们认为 ,这

是双子叶植物原生质体在渗透胁迫条件下能进行细

胞分裂而再生成植株的重要原因。Van 等
[ 12]
对马

铃薯的研究发现 ,受到干旱胁迫的马铃薯叶片内的

Spd含量与马铃薯块茎的产量呈正相关 ,而与 Put

无关。胡炳义等[ 13] 和 Liu 等[ 14] 分别对抗旱性不同

的大豆和玉米的研究发现 ,抗旱性强的大豆和玉米

在渗透胁迫下都能保持较高的 f ree(Spd+Spm)/

f ree Put 比值 ,从而增强它们的抗渗透胁迫能力。

在水稻上的研究也表明 , 不论在任何时期 , Spd 和

Spm的相对含量与抗旱系数呈极显著正相关[ 1 5] 。

另一种观点认为 ,水分胁迫条件下 ,游离态 Put

的上升是适应性反应。Gu等
[ 16]
根据他们的研究结

果提出 ,可以考虑利用 f ree Put/ f ree Spd , f ree Put/

f ree Spm 的比值高低作为甘蔗品种抗旱性鉴定的
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生理参数 。我国学者张木清等[ 17] 对甘蔗的试验也

发现 ,甘蔗叶片受到水分胁迫时多胺合成增加 ,特别

是 Put 增加幅度最大 , f ree Put/ f ree Spd 和 f ree

Put/ f ree Spm 的比值均提高 ,抗旱性强的品种升幅

更明显。所以他们认为 , Put含量的累积可以减轻

作物细胞的伤害 ,是使抗旱性提高的一个因素 ,而

S pd的快速累积则加重了作物细胞的伤害 ,是使抗

旱性降低的一个因素 。由此可以看出 ,水分胁迫和

植物体内游离态多胺变化存在复杂性和不确定性 。

有人认为 ,由于细胞长期进化所形成结构上的区域

化分隔是细胞生理活动的基础保障 ,因此 ,多胺作为

生理调节物质 ,在确定的亚细胞区域或一定的细胞

器中才能执行其独特的功能
[ 18]

,所以近年来开展了

亚细胞水平上多胺(尤其是结合态多胺)和水分胁迫

关系的研究。

2　结合态多胺与水分胁迫的关系

2.1　非共价结合态多胺与水分胁迫的关系

所谓非共价结合态多胺 ,是指在生理 pH 范围

内 ,PAs充分质子化而带正电荷 ,可以与生物体内

带负电荷的生物大分子如酸性蛋白质 、膜磷脂和核

酸等靠静电结合 。多胺以这种非共价方式与生物大

分子的结合 ,可以稳定这些生物大分子在胁迫条件

下的构象和功能 ,从而增强植物的抗胁迫能力 。

小麦方面的试验表明 ,在渗透胁迫下 ,幼苗根系

核蛋白体上的非共价结合态亚精胺和非共价结合态

精胺含量的上升有利于增强小麦幼苗适应渗透胁迫

的能力[ 19] ,推测 Spm 和 Spd可能通过与 DNA 分子

非共价结合 ,稳定 DNA 的双螺旋二级结构 ,阻止了

酶对核酸的降解 ,缓解活性氧对 DNA 的氧化 ,从而

有效降低逆境胁迫对 DNA 的伤害;对小麦幼苗根

系质膜上的非共价结合态多胺研究表明 ,渗透胁迫

诱导了小麦根系质膜上的非共价结合态亚精胺和非

共价结合态精胺含量的上升和质膜 H
+
-A TPase

活性的提高。统计分析表明 ,非共价结合态亚精胺

和非共价结合态精胺的比值与 H + -ATPase 活性

呈显著正相关[ 20] ,推测非共价结合态多胺在胁迫条

件下通过提高质膜 H
+
-A TPase 活性而提高幼苗

的抗性;小麦幼苗根液泡膜的研究表明 ,液泡膜上的

非共价结合态亚精胺在胁迫条件下的上升有利于维

护液泡膜 H
+
-A TPase 和 H

+
-PPase 的稳定 ,统

计分析表明了渗透胁迫条件下液泡膜 H
+
-A T-

Pase和 H + -PPase 活性都与非共价结合态亚精

胺/非共价结合态腐胺的比值呈极显著正相关[ 21] ,

推测非共价结合态多胺在胁迫条件下通过维护液泡

膜 H
+
-ATPase和 H

+
-PPase 的稳定而提高幼苗

的抗性;小麦根线粒体的研究也表明 ,膜上的非共价

结合态亚精胺水平在胁迫条件下的上升有利于维护

线粒体内膜 A TPase 水解活性的稳定 ,维持跨膜的

质子浓度梯度 ,从而增强幼苗的抗性
[ 22]

。

对玉米幼苗类囊体膜上的非共价结合态多胺研

究表明 ,膜上非共价结合态亚精胺在胁迫条件下的

上升有利于增强玉米的抗渗透胁迫能力
[ 23]

,推测渗

透胁迫条件下 ,Spd靠自身的多聚阳离子特性 ,通过

与类囊体膜上的带负电的磷脂 、蛋白质等非共价结

合 ,阻止叶绿素的丧失和保持完善的类囊体结构 ,从

而维护类囊体的光合功能。

2.2　酸溶性共价结合态多胺与水分胁迫的关系

所谓酸溶性共价结合态多胺 ,指脂肪族多胺与

小分子羟基肉桂酸 、肉桂素在酰基转移酶的催化下

共价结合而形成 ,中间要经过肉桂酰 CoA 的活化过

程 ,因其能溶解于酸而得名 。

Bais等[ 24] 认为 ,植物体内酸溶性结合态多胺相

当于游离态多胺的临时储存库 。多数研究表明 ,这

种形态多胺与植物的发育有密切关系 。Shinozaki

等[ 2 5] 和 Scaramagli 等[ 26] 的研究分别发现 ,这种形

态的多胺与葡萄果实的发育 、成熟和花器官的形成

有关。但是也有研究表明 ,这种形态多胺与植物的

抗性有关。Romero 等[ 27] 发现 ,酸溶性结合态多胺

向游离态多胺的转化有利于提高马铃薯的抗冻性;

也有大量试验表明 ,酸溶性结合态多胺对提高植物

的抗病性有较大贡献[ 28 , 29] 。实际上 ,多种环境胁迫

在对植物造成伤害的同时 ,必然使植物的抗病力下

降 ,所以理论上讲 ,这种结合态多胺也间接(也有可

能直接)参与植物的非生物胁迫反应 。对于这种形

态的多胺与水分胁迫的关系的报道并不多 。虽然有

少数研究表明 ,这 3 种酸溶性结合态多胺与小麦的

抗渗透胁迫无关
[ 30]

,但也有大量研究报告其与水分

胁迫有关。Kong 等
[ 31]
发现 ,渗透胁迫剂聚乙二醇

(PEG)抑制愈伤组织的增生 ,并发现这种 PEG 的渗

透抑制作用与它抑制愈伤组织的酸溶性结合态多胺

合成有关。在油菜
[ 32]
和小麦

[ 33]
种子脱水过程中发

现有大量的酸溶性结合态多胺的合成;小麦胚芽

鞘[ 3 4] 和大豆幼苗叶片[ 13] 中 3种酸溶性结合态多胺

(Put ,Spd和 Spm)可以提高小麦胚芽鞘和大豆幼苗

的抗渗能力 。

酸溶性结合态多胺可以提高植物抗水分胁迫能

力有以下三方面原因。第一 ,作为游离态多胺的临
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时储存库 ,这样可以根据外界环境的变化 ,随时把它

们转化成游离态多胺 ,以供特殊组织和细胞的利用;

第二 ,酸可溶性结合态 Put的大量合成 ,是植物在水

分胁迫下解除过多 Put毒害的一种途径;第三 ,水分

胁迫常常会影响到植物的抗病能力 ,易受到病原微

生物的侵害 ,酸溶性结合态多胺的大量合成渗入到

细胞壁中 , 可以构成抵抗病原微生物的分子

屏障[ 35] 。

2.3　酸不溶性共价结合态多胺与水分胁迫的关系

所谓酸不溶性共价结合态多胺是指游离态多胺

与生物大分子如蛋白质 、糖醛酸或木质素等共价结

合而成 ,因其不能溶解于酸而得名 。目前研究较多

的是游离态多胺与细胞内蛋白质的交联 ,发生在翻

译后修饰过程中 ,对细胞结构的稳定和酶活性的调

节起重要作用 ,并且有毒的游离态多胺(如 Put)结

合到生物大分子上也起到解毒作用。 Scaramagli

等
[ 26]
对马铃薯的悬浮细胞采取逐渐升高 PEG 浓度

的方法进行渗透胁迫 ,诱导出了 PEG适应性的细胞

系和未适应性的细胞系 ,进行渗透胁迫试验 ,结果发

现 ,适应性细胞在受到渗透胁迫时 ,多胺倾向于向特

殊形态多胺的转化 ,特别是向酸不溶性结合态多胺

的转化 ,而酸不溶性结合态 Put 的含量比对照高达

14倍 ,而游离态及酸溶性结合态多胺和对照无大区

别。研究表明 , 渗透胁迫下 ,小麦
[ 30]

、大豆
[ 13]
和玉

米[ 14]幼苗叶片中的酸不溶性共价结合态多胺水平

的升高有利于增强小麦 、大豆和玉米幼苗的抗渗透

胁迫能力 。为了探讨酸不溶性共价结合态多胺的作

用机理 ,开展了亚细胞水平上的研究。小麦幼苗根

质膜[ 20] 、液泡膜[ 21] 、线粒体膜[ 22] 上的酸不溶性共价

结合态多胺含量的升高有利于提高或者稳定膜上

H
+
-A TPase 和 H

+
-PPase等生物大分子的活性

而增强幼苗的抗渗透胁迫能力 。至于小麦幼苗根系

核蛋白体上酸不溶性共价结合态多胺含量的上升 ,

推测多胺可能与核蛋白体上的组蛋白以共价键结

合 ,可以防止渗透胁迫对组蛋白的伤害 ,维护核小体

组蛋白的构象和功能的稳定 ,从而增强幼苗的抗性 。

玉米幼苗类囊体膜上的酸不溶性共价结合态多胺也

与幼苗的抗渗透胁迫能力有关
[ 23]

。

3　稀有多胺与水分胁迫的关系

稀有多胺是指在自然状态下植物体内含量稀少

的多胺 ,如高精胺(Hspm)、高亚精胺(Hspd)、降精

胺(N spm)、降亚精胺(N spd)等。有关稀有多胺的

报道甚少 ,当植物遭受极端环境胁迫时 ,游离多胺往

往可以转化成稀有多胺。催化该途径的酶为 Schi ff

基还原酶/脱羧酶 、Hspd合成酶 、PAPT(腐胺氨丙

基转移酶)等 。Ohno-Iw ashitay 等
[ 36]
发现 ,一种嗜

热细菌在高温下蛋白质的合成过程中 ,稀有多胺参

与核糖体三聚体的活化(核糖体亚基 -mRNA -

IF1),同时还影响多肽链延伸速度。有研究表明 ,

PEG -6000 的渗透胁迫也诱导了稀有多胺的

合成[ 37 , 38] 。

4　展望

目前 ,虽然关于水分胁迫和植物体内多胺关系

的研究取得了一定的进展 ,仍有许多问题尚待探讨。

第一 ,开展多胺的亚细胞功能定位的研究 。如前所

述 ,不同种类 、不同形态的多胺的功能发挥和它在各

个细胞器中的定位是密不可分的 ,所以很有必要开

展在亚细胞水平上的多胺代谢关键酶(如精氨酸脱

羧酶 、鸟氨酸脱羧酶 、S-腺苷蛋氨酸脱羧酶和转谷

酰胺酶等)的研究 ,以及多胺在不同器官组织及细胞

之间特别是在各个细胞内的运输分配的研究等 。第

二 ,虽然在水分胁迫条件下 ,多胺对信号传导系统的

研究已出现端倪
[ 38 , 39]

,但还存在许多尚待解决的问

题 。第三 ,水分胁迫条件下 ,影响多胺代谢关键酶的

基因定位 、克隆与表达也是未来植物生理与分子生

物学领域的重要课题之一[ 40] 。归根结底 ,研究的目

的是为了应用 ,所以如何应用外施多胺的方法和从

耐旱型品种内转出多胺代谢相关的一系列耐旱基因

到干旱敏感的植物体内 ,从而提高有用植物的耐旱

性 ,造福人类 ,这将是我们研究的主题 。
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固态发酵技术在酶生产中的应用研究进展
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摘要:能源危机和环境问题的日益突出促进了固态发酵技术的发展。相对于液体深层发酵 ,固态

发酵在酶的生产中具有独特的优势 。文中综述了固态发酵近年来在酶生产中的应用研究进展 、固

态发酵产酶存在的问题和发展前景 。
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　　固态发酵(so lid state fermenta tion ,SSF)是指

利用不溶性原料作为固体支持物和营养物质 ,体系

无自由流动液体 ,在其上进行的任何发酵过程[ 1] 。

SSF 历史悠久 ,应用广泛 ,是人类利用微生物生产产

品历史最悠久的技术之一 。但由于现代发酵工业对

大规模 、集约化生产的要求 ,在过去的很长一段时间

内 ,有关它的应用研究基本停滞不前。自 20 世纪

90年代以来 ,随着能源危机和环境问题的日益严

重 ,人们开始重新审视 SSF 的优点 ,并不断在原料 、

工艺和设备等方面进行大量深入的研究 ,使 SSF 在

酶制剂 、食品 、医药 、饲料 、燃料 、农药 、生物转化 、生

物冶金和生物修复等诸多领域取得了长足的

进展[ 2] 。

酶作为具有催化活性的生物制品 ,具有十分广

泛的应用领域 ,对它的需求也不断地增加 。目前 ,大

多数酶的生产通常采用液体深层发酵(ssubmerged

fermentation ,SmF)技术 , 这使得酶的生产成本偏

高 ,在一些领域中使用 ,经济性较差。所以 ,人们不
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