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摘  要 

植物细胞壁是由纤维素、半纤维素和果胶等组分构成的动态网络。其中，果胶作为细胞间层的关键成分，

通过甲酯化修饰调控细胞壁的机械特性和生理功能。在这篇综述中，重点剖析了果胶代谢的调控网络，

特别是果胶甲酯酶(pectin methylesterase, PME)的分子特性与生物学功能。PME通过三种不同的作用模

式动态调节果胶的去甲酯化过程，进而影响钙桥形成和细胞壁刚性的改变。PME活性受到pH值、离子浓

度以及果胶甲酯酶抑制因子(pectin methylesterase inhibitor, PMEI)的精细调控，其功能具有组织特异

性，在重金属螯合和病原防御等胁迫响应中也发挥重要作用。PMEI与PME通过1:1的特异性结合实现对

酶活性的调控，其表达受激素信号和转录因子调控，是植物抗病中的关键一环。 
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Abstract 
The plant cell wall constitutes a dynamic and complex network comprising cellulose, hemicellulose, 
pectin, and other components. Among these, pectin serves as a critical component of the intercellu-
lar layer, modulating the mechanical properties and physiological functions of the cell wall via 
methylation modification. This review provides an in-depth analysis of the regulatory network 
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underlying pectin metabolism, with particular emphasis on the molecular characteristics and bio-
logical functions of pectin methylesterase (PME). PME dynamically regulates the demethylation of 
pectin through three distinct modes of action, thereby influencing calcium bridge formation and 
alterations in cell wall rigidity. The activity of PME is finely controlled by factors such as pH levels, 
ion concentrations, and pectin methylesterase inhibitor (PMEI). Its function exhibits tissue-speci-
ficity and plays a pivotal role in stress responses, including heavy metal chelation and pathogen 
defense mechanisms. PMEI and PME regulate enzyme activity through specific 1:1 binding interac-
tions. Their expression is governed by hormonal signals and transcription factors, representing a 
key regulatory link in plant disease resistance. 
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1. 细胞壁的结构与组成特征 

1.1. 细胞壁层次结构 

植物细胞壁并不是一成不变的静态结构，而是由纤维素微纤丝交织而成的动态网络。该结构由外到

内可分为三个主要区域，最外侧的胞间层像“分子胶水”一样将相邻细胞粘合在一起，这里充斥着粘稠

的果胶类物质；向内部延伸的是初生壁——这个在细胞发育早期形成的可塑性区域，其独特之处在于直

链纤维素与支链杂多糖形成了“钢筋–混凝土”般的复合架构[1]；伴随细胞成熟，最内层的次生壁开始

不断加厚，最终形成坚硬的“铠甲”[2]。 

1.2. 细胞壁化学组成 

在成分层面，细胞壁主要由纤维素、半纤维素和果胶等组成[3]。纤维素由线性 β-1,4-连接的葡萄糖分

子聚合而成，这些长链通过氢键高度有序地结合，聚集成束状微纤维，赋予细胞壁刚性支撑[4]。半纤维

素是一类分支化的杂多糖，常见的有木葡聚糖、甘露葡聚糖以及含鼠李糖的半乳糖醛酸聚糖等，它们交

织在纤维素骨架之间，进一步增强细胞壁的稳定性[5]。半纤维素是一种具有异质性的多糖类物质，在常

温条件下可通过碱溶液进行提取。果胶属于高度分支的酸性杂多糖，以半乳糖醛酸(galacturonic acid, GalA)
为主要成分，是细胞壁基质中最具有结构多样性的组分，尤其富集于胞间层。尽管其溶解特性与半纤维

素类似，但果胶还具有独特的提取方式—既可通过螯合剂解离金属离子交联，也能经热水处理部分降解，

因而成为细胞壁中溶解性最突出的高分子物质。果胶的分子结构特征表现为含有 GalA、鼠李糖(rhamnose, 
Rha)、半乳糖(galactose, Gal)及阿拉伯糖(arabinose, Ara)等标志性糖单元，其中GalA 约占果胶总量的 70%。

根据果胶的组成和结构特点，可分为三类结构域(见图 1)。 
(1) 同型半乳糖醛酸聚糖(homogalacturonan, HG)，果胶的核心组分，以 α-1,4-糖苷键连接的 GalA 为

骨架，无分支，并常通过甲酯化和乙酰化修饰增加多样化。HG 在高尔基体内形成时通常带有密集的甲基

修饰，但当转运到细胞壁后，果胶甲酯酶(pectin methylesterase, PME)会催化部分去酯化反应，使其甲基化

水平下降，这个过程暴露出游离的羧基，使其能够与钙离子(Ca2+)结合，形成“蛋盒”(egg box)结构的钙

桥，从而增强了细胞壁网络的交联程度，细胞壁的结构稳定性和机械强度得以提高。 
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(2) 鼠李糖半乳糖醛酸聚糖 Ⅰ (rhamnogalacturonan I, RGI)，一类具有复杂支链结构的特征性果胶多糖。

主链由 Rha 和 GalA 交替构成，并常带有 Ara、Gal 等侧链。 
(3) 鼠李糖半乳糖醛酸聚糖Ⅱ (rhamnogalacturonan II, RGII)，一种高度分支的复杂多糖，主链结构与

HG 相似，由 α-1,4-GalA 线性聚合而成。但具有 4 类复杂的侧链，由 12 种单糖通过 20 余种糖苷键组合

而成[6]。 
 

 
Figure 1. Schematic diagram of pectin structure [7] 
图 1. 果胶结构示意图[7] 

2. 果胶代谢调控网络 

2.1. 生物合成途径 

果胶的生物合成是一个高度复杂的多种酶协同的过程，依赖多种前体物质和大量特异性转移酶，包

括甲基转移酶和乙酰转移酶等，这些酶或独立或合作，调控果胶的起始、延伸和分支。此过程需要核苷

酸糖提供糖基，腺苷蛋氨酸提供甲基，乙酰辅酶 A 提供乙酰基[8]。 
研究表明，不同类型的果胶骨架构建实际上是由特定的糖基转移酶及其复合体精确催化的。半乳糖

醛酸转移酶(galacturonosyltransferase 1, GAUT1)与 GAUT7 形成功能性复合体，其中 GAUT7 将整个复合

体固定在高尔基体膜上，GAUT1 则负责将 UDP-GalA 上的 GalA 单元转移到寡聚 GalA 受体上，实现 HG
主链的延伸[9]；RGI 主链的组装由鼠李糖基转移酶调控，催化形成 GalA-Rha 交替聚合的结构，同时半乳

糖基转移酶负责在 Gal 侧链上一个接一个地添加 Gal 单元；RGII 的生物修饰过程需要木糖基转移酶在特

定位置接上关键的末端木糖残基[10]。 
果胶的生物合成始于高尔基体，接着在高尔基体或分泌囊泡中经历甲基化和乙酰化修饰，果胶甲基

转移酶和乙酰基转移酶在此过程中发挥重要作用。在翻译后修饰阶段，QUA2/TSD2 和 CGR2/3 被鉴定为

HG 甲酯化的核心酶，当拟南芥中的 qua2 基因发生突变时，植株不仅 HG 含量骤减，甲酯化程度(degree 
of methylation, DM)也明显降低，证实其在维持果胶甲酯化中的重要作用[11]。cgr2 cgr3 双突变体则显示

微粒体中甲基转移酶活性下降，导致植株矮化[12]。这些修饰酶与合成酶的协作，共同决定了果胶分子的

最终形态和功能。 
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2.2. 结构修饰特征 

果胶常被甲酯、醚类和乙酰酯等非糖基团修饰，这些修饰发生在 GalA 单元的羧基上，使得细胞壁的

疏水性增强，改变了果胶自身的电荷特性和酶解敏感性，DM 和乙酰化度(degree of acetylation, DA)是描

述这些基团修饰程度的重要参数。果胶聚合度(degree of polymerization, DP)表示果胶多糖链中包含多少个

单糖单元，但由于从细胞壁中提取的果胶通常表现出同质性，其确切的DP长度目前仍难以精确测量[13]。
研究表明，果胶的化学结构特性，如 DM、DA 和 DP，决定了其降解产生的寡聚糖(oligosaccharides，OGAs)
能否作为植物免疫响应的信号分子[14]。例如，几丁质作为一种典型的病原体相关分子模式(pathogen-
associated molecular patterns, PAMP)，可被植物细胞膜上的受体识别，诱导产生脱乙酰化的几丁质寡糖

(COs, DP 4-8)，从而激活植物的免疫反应[15]。研究表明，拟南芥(Arabidopsis thaliana)对部分乙酰化的

COs 响应剧烈，而对完全乙酰化的几丁质几乎没有反应[16]。果胶的多糖链上可以连接多种侧链，例如拟

南芥中木葡聚糖侧链的岩藻糖基化可促进其与纤维素微纤丝的特异性结合，缺失岩藻糖侧链的突变体表

现出细胞壁力学强度下降，最终导致植株矮化[17]。 

2.3. 降解调控机制 

果胶的修饰与降解在维持植物细胞壁动态平衡和响应逆境胁迫中扮演重要角色[18]。作为果胶的主

要成分，HG 在不同生理条件下通过多种酶的协调作用实现精细调控[14]。其中，PME 通过去除 HG 链上

的甲基基团，产生带负电荷的羧基，这些羧基能与 Ca2+形成分子桥，增强细胞壁的机械性能。果胶甲酯

酶抑制因子(pectin methylesterase inhibitor, PMEI)精确调控 PME 的活性，使其维持适当的甲酯化水平。HG
链一旦去甲酯化就会进一步被多聚半乳糖醛酸酶(polygalacturonase, PG)或果胶裂解酶(pectate lyase, PL)降
解，PG 通过水解糖苷键，PL 通过 β-消除反应切断多糖链，最终导致细胞壁松弛。这种由 PME 启动的级

联反应，通过调整 HG 的酯化状态和链长，灵活控制着细胞壁的理化特性[19]。 
果胶的修饰过程是由一套复杂的抑制蛋白系统来调控的，除 PMEI 外还有多聚半乳糖醛酸酶抑制蛋

白(polygalacturonase inhibiting protein, PGIP)、果胶裂解酶抑制蛋白(pectin lyase inhibitor protein, PNLIP)等
外源酶抑制剂。PGIP 的分子结构中包含多个保守的亮氨酸重复单元，可通过空间位阻效应特异性抑制外

源 PG 活性，有效阻止其对 HG 的降解，从而增强植物对病原菌的抵抗能力[14]。相比之下，目前对 PNLIP
的三维结构特征及其在植物抗病反应中的分子调控机制仍缺少深入的研究。虽然这些蛋白能显著降低

PME、PG 和 PL 等果胶修饰酶的活性，但其抑制作用可被枯草杆菌蛋白酶特异性解除[14] [20]。 

3. 果胶甲酯酶的分子特性 

3.1. 基因家族特征 

PME 在植物中通常以多基因家族的形式存在，其成员数量在不同物种间差异显著，这可能与各物种

细胞壁中 HG 的含量及结构需求有关。通过整合代表性物种的基因组数据发现(见表 1)，双子叶植物的

PME/PMEI 基因数量普遍多于单子叶植物，其中番茄(Solanum lycopersicum)基因组中鉴定出 80 个 PME，
而水稻(Oryza sativa)的 PME 家族成员则精简许多，仅有 41 个，这种差异反映了单子叶植物细胞壁中 HG
含量较低的特性，导致对 PME 基因的需求相应减少[8] [14] [21] [22]。 

这些 PME 基因的表达谱在不同组织、发育时期和环境条件下呈现出独特的时空特征[23]。拟南芥的

AtPME3 在根尖和花粉中高表达，而 AtPME41 主要在叶片中发挥作用[24]。除此以外，PME 基因的表达

受到生长素、油菜素内酯等多种激素的调节，并能灵敏地响应病原侵袭和盐胁迫等环境压力[25] [26]。 
由于 PME 基因家族成员间存在功能重叠，单个基因的敲除通常不会引起显著的表型变化。单独敲除
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拟南芥 AtPME3 或 AtPME17 基因时，植株几乎看不出什么异常，但当两者同时缺失时，花粉管的生长就

会明显受阻[27]。同样只有当番茄中的 SlPME1 和 SlPME3 共沉默时，果实硬度才会显著下降，证实其在

果胶修饰中的协同效应[28]。 
 

Table 1. Summary of PME/PMEI gene family characteristics in different species 
表 1. 不同物种 PME/PMEI 基因家族特征汇总 

物种 科属 PME 
基因数量 

PMEI 
基因数量 

典型 PME 等 
电点(pI) 主要底物偏好 数据来源 

Arabidopsis thaliana 十字花科 66 69 8.2~9.5 (Type I) 高 DM-HG [14] [21] 

Oryza sativa 禾本科 41 35 7.5~8.8 (Type II) 中 DM-HG [8] [21] 

Solanum lycopersicum 茄科 80 52 8.5 (SlPME1) 高 DM-HG [22] 

Brassica napus 十字花科 72 100 8.0~9.2 高 DM-HG [66] 

Vitis vinifera 葡萄科 53 47 7.8~8.6 中高 DM-HG [65] 

3.2. 蛋白结构特征 

尽管不同来源的 PME 存在差异，但它们都保留着一组高度保守的关键残基，包括 Asp157、Arg325、
Gly44/Gly154/Gly161 和 Trp227 等[29]。这些残基共同参与催化反应：Asp157 作为质子受体，Arg325 负

责稳定反应过渡态，Gly 残基维持结构的柔性，而 Trp227 则专门负责与底物结合[30]。 
X 射线晶体衍射研究揭示了 PME 独特的空间构象，与典型的 α/β折叠水解酶不同，PME 的核心结构

是由三个平行 β折叠卷曲形成的右手 β螺旋[31]。PME 的催化机制不依赖于传统的 Ser-His-Asp 三联体，

而是采用独特的酸碱催化方式，其中 Asp157 和 Arg325 发挥关键作用[32]。 
高等植物中的 PME 根据结构差异可分为两个主要亚类。Type I PME 是高等植物特有的形式，具有

信号肽、跨膜域和加工模块，分子量较大，N 端含有前导区(PRO region) [33]。PRO 区是 Type I PME 的

标志性结构，具有多重功能：(1) 其酸性/中性的等电点与催化域的碱性等电点形成互补，可能在分泌过

程中抑制酶活性，防止胞内果胶的过早去甲酯化[34]；(2) 与 PMEI 结构相似，提示其可能通过类似机制

调控 PME 活性[14]；(3) 参与蛋白的正确折叠和靶向运输[33]。Type II PME 代表更原始的形式，具有多

样化的靶向信号，分子量较小，缺乏 PRO 区。根据靶向信号的不同，Type II PME 又可细分为：经典分

泌型(含信号肽)、跨膜锚定型(含跨膜域)和非经典分泌型(缺乏明显靶向信号) [35]。 

3.3. 酶学特性 

PME 通过特异性识别高甲酯化 HG 链上的羧基甲酯，催化甲氧基生成游离羧基和甲醇[36]。这一过

程使得新暴露的羧基与 Ca2+等二价阳离子形成 Egg-box 结构，促进果胶凝胶化，从而增强细胞间粘附力

和细胞壁机械强度[37]。通过 X 射线晶体衍射和定点突变研究，已明确 PME 的催化中心由高度保守的氨

基酸残基构成，包括 2 个天冬氨酸(D157 和 D136)、2 个谷氨酰胺(Q113 和 Q135)、1 个精氨酸(R225)以及

若干芳香族氨基酸(如 F138 和 Y160)。其中，D157 在 R225 的氢键帮助下对 HG 的甲氧基羰基发起攻击，

形成带负电的过渡态，Q113、Q135 和 D136 则通过侧链相互作用维持过渡态稳定，最终由 D136 完成质

子转移，释放出甲醇[38]。 
根据酶与底物相互作用的特征，PME 可分为三种典型催化模式(见表 2)。连续催化模式通常产生低甲

酯化区块，促进 Ca2+介导的凝胶化；而随机模式则形成甲酯化梯度，为 PG 等提供作用位点[14] [33]。这

种差异直接影响细胞壁性质，如番茄过表达连续型 PME 导致果实硬度增加 40%，而随机型 PME 过表达
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则加速软化[34]。 
 

Table 2. Three typical catalytic modes of PME 
表 2. PME 三种典型催化模式 

催化模式 作用特征 生物学效应 主要来源 

单链连续模式 在单条 HG 链上连续催化 ≥ 6 次去甲酯

化 
形成 Ca2+交联的稳定凝胶结

构 
植物和细菌的碱性 PME 

多向连续模式 在多条 HG 链间跳跃但仍保持连续模式 构建三维凝胶网络 碱性 PME 

多链随机模式 随机催化 1~3 次去甲酯化后解离 激活果胶降解酶引发壁松弛 某些植物和真菌的酸性PME 

 
PME 同工酶在理化性质上表现出显著的多样性，直接影响其催化活性和生物学功能[23]。从等电点

分布来看，植物来源的 PME 多为碱性(pI 7.0~9.5)，如番茄 SlPME1 (pI 8.2)；而真菌 PME 多呈酸性(pI 
3.5~5.0)，如黑曲霉 AnPME (pI 4.3) [39]。这种等电点差异与其最适 pH 范围密切相关，碱性 PME 通常在

pH 7.0~8.5 时表现出最高活性，而酸性 PME 的最适 pH 偏向酸性环境(4.5~6.0) [14]。离子环境对 PME 活

性的调控机制更复杂，研究表明 100mM Na⁺能让柑橘 PME 活力翻倍，但 10 mM Ca2⁺却会因竞争性结合

导致活性下降 30% [40]；Al3⁺能够通过置换被抑制的 PME-HG 复合物中的 Ca2⁺，从而恢复酶活性[41]。除

此之外，不同 PME 同工酶对底物初始 DM 的亲和力存在显著差异，豌豆 PME1 对中等甲酯化的 HG 表

现出最高亲和力，而 PME2 则更倾向于催化高甲酯化的底物[14]。 
PME 活性还受到 PMEI 的特异性调控。番茄 PMEI 具有极强的酸性特征，分子量约为 15.8 kDa，其

结构稳定性依赖于 4 个保守半胱氨酸残基形成的两对分子内二硫键(Cys31~Cys85 和 Cys53~Cys140)，这

对维持其以 α螺旋为主的稳定三维结构至关重要[42]。PMEI 在植物中也呈现多基因家族分布，如拟南芥

有 69 个 PMEI 同源基因[14]，而在水稻中仅发现 35 个[8]。研究表明，PMEI 与 PME 以 1:1 化学计量比

严格配对，用 α2、α3 和 α4 螺旋结构域覆盖 PME 的活性位点，形成空间位阻，完全阻断底物结合通道，

从而抑制果胶水解，这种结合会随 pH 升高而变弱[39]。PMEI 的抑制谱广泛，能抑制多种植物 PME(如拟

南芥 PMEI 可阻断番茄 PME 与底物结合[43])，但对真菌和细菌 PME 无效，这可能与细菌 PME 催化结合

区位置较深，以及植物 PME 关键氨基酸位点保守性较高有关[14]。近年来，PMEI 已被用作分子探针[23]，
通过与特定抗体联用，研究人员能实时观察果胶在细胞壁中的动态变化过程[44]。 

3.4. 果胶甲酯酶的生物学功能 

PME 是一种胞外酶，其合成始于内质网，随后在高尔基体内经历糖基化加工，最终通过胞吐作用被

释放至细胞壁[45]。在该过程中，PME 通过动态调节果胶的 DM，不仅能直接改变细胞壁的机械性能，更

能重新定义细胞壁多聚物的排列组合方式，影响沉积模式[46]。 

3.4.1. 细胞壁构建调控 
体外研究表明，PME 介导的果胶 DM 决定了其与纤维素微纤丝的结合强度，当 DM 降低时，果胶与

微纤丝的结合更紧密，而高 DM 果胶的结合能力较弱[47]。过去我们认为纤维素微纤丝的排列主要由皮

层微管引导，但 Hirakawa 等人使用 Endosidin-7 (ES7)处理拟南芥时发现，虽然微纤丝的规则排列被破坏，

微管却没受到影响，暗示存在独立于微管的微纤丝调控途径[48]。深入研究表明，在经 ES7 处理的植物

中，过表达 PME 或 PG 能恢复微纤丝的规则排列。免疫金标记技术检测发现，ES7 虽不直接结合 HG，

却能让果胶平均 DM 从 55%升到 72%，大幅减少钙桥的形成，从而削弱果胶网络与微纤丝的结合强度

[49]。而在 PME35 或 PGX2 过表达株系中，低 DM 果胶的比例增加至野生型的 2.3 倍，通过增强氢键网
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络，使微纤丝重新沿微管方向有序沉积[50]。这一发现直接证实了 PME 通过动态调节果胶 DM 来维持微

纤丝的空间秩序。除此之外，HG 的积累会触发细胞壁的力学补偿机制，当用纤维素合成抑制剂 2,6-二氯

苯甲腈处理烟草 BY-2 细胞时，HG 合成关键基因 GAUT12 的表达量上调 4.8 倍，酸性 PME (如 AtPME41)
的表达增加 3.2 倍，导致 HG 含量提升约 35% [51]。 

果胶 DM 是调控植物细胞壁机械特性的重要分子特征之一。PME 通过动态调控果胶 DM，精确控制

细胞壁硬度变化。新分泌的高 DM 果胶具有优异的可塑性，而 PME 介导的去甲酯化过程可触发两种截然

不同的理化转变：(1) 低 DM 果胶被 PG 降解为可溶性 GalA 片段，导致细胞壁软化；(2) 低 DM 果胶通

过 Ca2⁺交联形成刚性凝胶网络，增强细胞壁硬度[52]。番茄果实成熟时，PME 通过重构果胶结构动态调

节甲醇和乙醇的生成，这一模式在不同植物中普遍存在[33]。香蕉 PME 通过将不溶性果胶转化为可溶性

形式，协同其他细胞壁水解酶降低细胞壁多糖 DP，最终促进果肉分离和果皮软化[53]。PME 对细胞壁强

度的调控具有显著的组织特异性，拟南芥 Atpme35 突变体因茎秆无力而匍匐[54]；而在茎端分生组织，生

长素诱导的局部去甲酯化反而创造柔性微区促进器官发生[55]。过去认为果胶去甲酯化会通过形成钙桥

来增加细胞壁硬度的观点与最新研究发现存在矛盾，在 pin1 突变体研究中，生长素介导的顶端发育反而

依赖于去甲酯化诱导的细胞壁软化，这种表型分歧可能反映组织特异性调控机制——茎秆基部通过去甲

酯化逐步硬化，而分生组织区则利用相同生化过程实现局部软化[56]。目前关于 PME 调控细胞壁力学特

性的方向性(硬化或软化)仍存在争议，需结合时空特异性分析进一步阐明。 
大量研究表明，果胶 DM 的动态变化是调控细胞壁弹性的关键因素，直接影响细胞伸长。最新研究

突破了传统认知，发现果胶去甲酯化主导细胞不对称生长，拟南芥根表皮在激素处理下，细胞壁膨胀与

果胶去甲酯化密切相关[57]。除此之外，果胶与纤维素的相互作用也会影响细胞壁的各向异性，果胶的定

向排列和纤维素微纤丝的取向共同决定了细胞壁的机械性质[57]。单细胞藻类中，果胶在细胞生长过程中

呈现动态分布特征，从初生壁向胞间层迁移，这种重排过程对维持细胞壁稳定性至关重要，当细胞壁合

成终止而生长持续时，纤维素的重排会取代果胶成为调控下胚轴伸长的决定性因素[58] [59]。基因功能研

究进一步揭示了 PME 的特异功能：(1) 拟南芥 AtPPME1 基因敲除导致花粉管尖端果胶甲酯化异常，显

著抑制花粉管穿入花柱的能力；(2) AtPMEI5 超表达株系表现出种子萌发加速，证实 PME 通过调节细胞

壁伸展特性促进胚根生长[60]。这些发现共同构建了果胶甲酯化调控细胞壁弹性的分子框架，PME 介导

的果胶去甲酯化既能诱导细胞壁松弛促进伸长，又能通过时空特异性表达精确调控不同组织的生长发育

进程。 

3.4.2. 胁迫响应机制 
PME 在应对环境胁迫时主要通过两种方式发挥作用，第一种是直接与胁迫因子互作，第二种是通

过催化底物反应产生间接效应[33]。研究表明，烟草花叶病毒(TMV)的运动蛋白能够与宿主 PME 结合，

通过改变 PME 的定位或活性来调整细胞壁的通透性，为病毒扩散铺路。当 PME 的 C 端结合区域被删

除时，TMV 的传播会受到显著抑制[61]。植物寄生线虫在侵染过程中会分泌一种含有纤维素结合结构

域但不具备催化活性的纤维素结合蛋白，该蛋白能够与 AtPME3 等果胶降解酶相互作用，增强 PME3
的活性，降低细胞壁果胶 DM 水平，为线虫寄生创造有利条件[62]。近期研究还揭示了 PME 在调控

Ca2+分布中的作用，这会影响番茄脐腐病的发生发展，具体表现为细胞壁钙离子浓度升高时胞质钙离

子反而减少，这种失衡使番茄容易患病[63]。面对重金属胁迫，PME 通过调节果胶中羧基含量来发挥

重要作用。这些带负电荷的羧基能够与铝、镉等重金属离子高效结合，铝离子与钙离子具有相似的激

活效应，能够增强 PME 活性，促使更多羧基产生，从而将重金属离子固定在细胞壁中，减少其向细胞

内的渗透[64]。 
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4. 果胶甲酯酶抑制因子研究 

4.1. 基因家族特征 

PMEI基因家族是一类重要的多基因家族，其成员数量在多数植物中与 PME基因相当[65]。植物 PMEI
基因家族在不同物种中表现出显著的规模差异，这种差异与植物的进化地位和细胞壁调控需求密切相关。

双子叶植物中，拟南芥拥有 71 个 PMEI 基因(不包括含 PMEI 结构域的 pro PME 基因)，而多倍体作物甘

蓝型油菜(Brassica napus)的 PMEI 基因数量则更为庞大，最新基因组分析鉴定出约 100 个编码序列[66]。
相比之下，单子叶植物的 PMEI 家族就显得精简许多，例如水稻只有 49 个 PMEI 相关开放阅读框[67]，
而高粱(Sorghum bicolor)更是仅有 37 个成员[65]。这种差异或许反映了单子叶植物细胞壁中果胶含量较低

的特性，或者暗示它们对甲酯化调控的需求有所不同。进化分析表明，被子植物中 PMEI 家族的扩张主

要通过全基因组复制(如芸薹属植物的多轮倍增)和串联重复(如拟南芥第 5 号染色体上的 PMEI 基因

簇)[68]。表达谱分析(包括微阵列、RNAseq 和 RT-qPCR 等技术)揭示了 PMEI 基因家族成员在不同植物

中表现出明显的时空表达特异性[69]-[71]。比如拟南芥的 AtPMEI6 和 AtPMEI14 在种皮表皮细胞中特异

性表达，其表达受到 GLABRA2 和粘液修饰因子 1 (MUM1)等转录调控因子调控[71]。R2R3-MYB 转录因

子 MYB52 通过抑制 AtPMEI6 和 AtPMEI14 的表达，被证实是种皮粘液果胶去甲基化的抑制因子[72]。多

项研究还表明，植物激素参与了调控多个物种(如香蕉和小麦)中 PMEI 家族基因的表达[73] [74]。 

4.2. 抗病机制 

植物细胞壁是抵御病原体入侵的第一道屏障，其结构稳定性直接关系到植物的抗病能力。许多病原

细菌和真菌通过分泌果胶水解酶降解细胞壁以达到成功侵染的目的[75]。当这些病原菌的果胶降解酶活

性受到抑制时，其致病力会显著降低[76]。病原菌入侵时，植物体内的 PME 活性往往异常活跃，伴随着

果胶含量的急剧下降[77]。在植物与病原菌互作过程中，病原菌分泌的酶类会降解 HG，产生去酯化果胶

片段或低聚半乳糖醛酸(oligogalacturonides, OGs)，这些降解产物作为重要的损伤相关分子模式(damage-
associated molecular patterns, DAMPs)，能够被植物免疫系统特异性识别[78]。最新研究表明，植物通过细

胞壁相关激酶(wall-associated kinases, WAKs)家族蛋白(如 WAK1 和 WAK2)识别特定聚合度的 OGs，这种

识别会引发一系列防御反应，包括 Ca2+内流、活性氧(ROS)爆发和防御基因激活等，最终建立起系统性的

抗病防线[78]。拟南芥中，组成型表达 AtPMEI-1 和 AtPMEI-2 会降低 PME 活性，提高 HG 的 DM [79]。
其转基因植株对灰霉病(Botrytis cinerea)的抗性增强，但这种抗性并非直接抑制真菌 PME，而是高 DM 的

果胶营造了不利于真菌生长的微环境[77]。灰霉菌入侵时，AtPMEI10、AtPMEI11 和 AtPMEI12 表达上调

[77]。遗传分析表明，这些基因的表达受到茉莉酸(JA)和乙烯(ET)信号通路的调控，但只有 AtPMEI11 能

被 OGs 诱导[77]。当这三个基因发生突变时，植株感染灰霉菌后会出现 PME 活性增强、果胶降解加剧以

及病斑扩大的症状。这些结果说明，植物通过调控 PMEI 基因的表达来调节 PME 活性，从而增强对病原

菌的抗性。 

5. 总结与展望 

本文系统阐述了植物细胞壁中果胶的结构特征及其代谢调控网络，特别聚焦于 PME 及 PMEI 的分子

特性与生物学功能。研究发现，果胶作为细胞壁的关键组分，其甲酯化状态通过 PME 介导的动态修饰，

精确调控细胞壁的力学特性和生理功能。PME 通过单链连续、多向连续和多链随机三种催化模式调控果

胶的去甲酯化过程，进而影响到钙桥的形成和细胞壁硬度的变化。PMEI 通过 1:1 结合 PME 来抑制其活

性，形成复杂的反馈调控网络。这些过程在植物生长发育和胁迫响应中发挥关键作用。 
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尽管我们对果胶代谢调控机制的研究已取得重要进展，但仍存在许多亟待解决的问题：(1) PME 调控

细胞壁力学特性的分子机制尚不完全清楚，特别是其在促进硬化或软化过程中的“双向调控”机制；(2) 
果胶修饰酶与纤维素、半纤维素等细胞壁组分的协同作用机制仍需深入解析；(3) PME 和 PMEI 互作的结

构基础及它们的时空特异性调控网络有待阐明；(4) 果胶代谢在不同植物物种中的保守性与特异性需要

系统比较。 
未来在以下几个研究方向值得重点关注：(1) 发展能够实时观测果胶原位修饰的新技术，揭示其动态

修饰过程；(2) 结合基因编辑和单细胞技术，解析 PME/PMEI 的功能特异性；(3) 探索果胶代谢网络与植

物激素信号的交叉调控机制；(4) 将这些基础发现转化为实际应用，开发基于果胶调控的作物抗逆和品质

改良新策略。这些研究不仅将深化我们对植物细胞壁构建原理的认识，也为农业生产提供新的理论支撑

和技术途径。 
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