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综述

植物细胞壁同聚半乳糖醛酸的代谢与功能
郁有健1,2  沈秀萍1,2  曹家树1,2*

(1浙江大学蔬菜研究所细胞与分子生物学实验室, 杭州 310058; 
2农业部园艺植物生长发育与品质调控重点开放实验室, 杭州 310058)

摘要      果胶是细胞壁多糖的重要组成成分, 对植物正常的生长发育十分重要。作为初生细胞

壁中果胶的一种主要组成成分, 同聚半乳糖醛酸(homogalacturonan, HG)是由α-D-半乳糖醛酸单体

经α-(1,4)-糖苷键连接起来的一种长链大分子物质。HG的合成和降解参与了细胞壁中的多糖代谢, 
影响了细胞壁的结构和功能。同时, HG精确的去甲酯化以及HG所参与的细胞壁关联激酶(WAKs)
和促分裂原活化蛋白激酶(MAPKs)相关的信号转导途径, 在植物生长发育中也发挥着重要作用。

该文主要从HG的合成、降解和循环利用以及HG的作用等方面对植物细胞壁中HG的研究进展进

行了阐述。
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The Metabolism and Function of Homogalacturonan in Plant Cell Wall
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Abstract      Pectin, as an important component of the cell wall polysaccharides, is essential for normal growth 
and development of plants. In the primary cell wall, one of the main component of pectin is homogalacturonan 
(HG), a homopolymer of α-1,4-linked α-D-galacturonic acid residues. The biosynthesis and degradation of HG 
are involved in the metabolism of polysaccharides in the wall and have an effect on the structures and functions of 
cell walls. Meanwhile, the precise regulation of its demethyl esterification plays an important role in the growth 
and development of plants, so do the signal transduction pathways related to wall-associated kinases (WAKs) and 
mitogen-activated protein kinases (MAPKs) participated by HG. This paper mainly summarizes the recent research 
on the biosynthesis, degration and cyclic utilization as well as the roles of HG in plant cell walls.
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1   引言
细胞壁作为植物细胞的重要组成部分, 不仅维

持着植物不同组织器官中各类细胞的形状, 而且在

植物生长发育过程中起到非常重要的作用, 包括细

胞间的交流、对外部环境因子的响应、与微生物的

相互作用等[1]。植物细胞的细胞壁主要有三种组成

成分(图1), 分别是纤维素、半纤维素和果胶, 它们与

细胞壁中的水、蛋白质等又一起构成了具有重要作

用的胞外基质(extracellular matrix, ECM)[2-4]。

及其调控作用是植物细胞壁研究热点之一, 本文主

要从植物细胞壁中HG的合成、降解和循环利用以

及HG在植物生长发育中所起的作用三个方面的研

究进展进行综述。

2   同聚半乳糖醛酸的合成
目前, 科学家们利用正向遗传学和基因组学, 

结合比较基因组学和异源表达分析等方法, 在理解

细胞壁多糖生物合成领域取得了显著的进步, 但我

们对其复杂组成成分是如何合成与代谢的知识仍然

是非常欠缺的。已有的研究表明, 大约有2 000多个

基因参与了细胞壁中各种组成成分的合成和代谢过

程[12], 识别这些与细胞壁合成相关的基因, 明确它们

所编码产物的生化特性, 以及这些编码产物在细胞

壁物质代谢过程中所发挥的作用等, 仍然是目前细

胞壁研究的重要领域。

HG的合成和分泌经历了以下过程: 胞质中尿

苷二磷酸(uridine diphosphate, UDP)-半乳糖醛酸库

中的UDP-半乳糖醛酸单体, 经高尔基体膜上的一

种推测的UDP-半乳糖醛酸与尿嘧啶核苷酸(uridine 
monophosphate, UMP)-半乳糖醛酸的逆向转运体转

运到高尔基体中。UDP-半乳糖醛酸经高尔基体膜

上特定的糖基转移酶转移到正在延伸的同聚半乳糖

醛酸链上。新合成的同聚半乳糖醛酸由囊泡包裹着, 
运输到质膜, 分泌到胞外基质后整合到细胞壁的果

胶中。

以往不清楚在胞质UDP-D-半乳糖醛酸库中, 
UDP-D-半乳糖醛酸单体从何而来。目前的研究表明, 
在叶绿体中形成的6-磷酸果糖作为合成细胞壁组成

成分的原材料, 在叶绿体中经磷酸葡萄糖异构酶转

变为6-磷酸葡萄糖, 在磷酸葡萄糖变位酶作用下转

变为1-磷酸葡萄糖后转移到叶绿体外。1-磷酸葡萄

糖在细胞质中经UDP-D-焦磷酸化酶转变为UDP-D-
葡萄糖, 再经UDP-D-葡萄糖脱氢酶转变为UDP-D-
葡萄糖醛酸, 最后由UDP-D-葡萄糖醛酸-4-表型异

构酶转变为UDP-D-半乳糖醛酸, 从而进入胞质中的

UDP-D-半乳糖醛酸库[13]。另外, 还有其它几条细胞

代谢物回收途径可以产生UDP-D-半乳糖醛酸, 但它

们都不是主要的途径[14-15]。同时研究表明, 胞质中

的半乳糖醛酸也可以先经一种酶的作用转变为1-磷
酸半乳糖醛酸, 再经SLOPPY蛋白转变为UDP-D-半
乳糖醛酸, 进而进入高尔基体以合成新的HG[16-17]。

PCW: 初生细胞壁; He: 半纤维素; Ce: 纤维素; Pe: 果胶; GA: 高尔基

体; PM: 细胞膜; Ve: 小泡; Cy: 细胞质。

PCW: primary cell wall; He: hemicellulose; Ce: cellulose; Pe: pectin; 
GA: golgi apparatus; PM: plasma membrane; Ve: vesicles; Cy: 
cytoplasm.

图1   植物初生细胞壁结构(根据参考文献[11]修改)
Fig.1   Structure of plant primary cell wall (modified from 

reference [11])

作为细胞壁多糖的重要组成成分, 果胶在植物

中具有多种不同的作用, 例如, 促进细胞间的黏附、

在柔软组织中提供结构支撑、影响纤维和木质化组

织中次生细胞壁的形成、提供对植物生长发育和防

御反应非常重要的寡糖分子库、作为一种水化聚合

物影响细胞壁流动性等[5-6]。细胞壁中的果胶主要由

同聚半乳糖醛酸(homogalacturonan, HG)、聚鼠李糖

半乳糖醛酸I(rhamnogalacturonan I, RGI)和聚鼠李糖

半乳糖醛酸II(rhamnogalacturonan II, RGII)组成[7-10]。

在植物初生细胞壁的果胶中, HG占到60%以上, 
它是由α-D-半乳糖醛酸单体经α-(1,4)-糖苷键连接起

来的一种长链大分子物质。细胞生长过程中合成的

HG, 约有75%的α-D-半乳糖醛酸单体C6位置的羧基

是甲酯化的, 这种修饰阻止了由Ca2+介导的羧基之

间的交联, 使同聚半乳糖醛酸不能形成僵硬的凝胶,
从而有助于细胞的生长和扩大[11]。HG的代谢过程
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3   同聚半乳糖醛酸的降解及循环利用
果胶的降解在植物的不同发育阶段中发挥着

重要的作用, 特别是在那些包括果实成熟、器官脱

落、果荚和花药开裂以及花粉粒成熟等需要细胞分

离的发育事件中。作为初生细胞壁中果胶的主要组

成成分, HG的降解涉及多种催化酶的参与, 主要有

果胶甲酯酶(pectin methylesterases, PMEs)、多聚半

乳糖醛酸酶(polygalacturonases, PGs)和类果胶酸裂

解酶(pectate lyase-like, PLLs)。
当细胞壁的HG降解时, 高度甲酯化的HG先

由PMEs进行去甲酯化, 脱去半乳糖醛酸酯上的甲

氧基, 使HG能够与PGs结合。内切-PGs(endo-PGs)
随机催化水解多聚半乳糖醛酸链内部的α-1,4-糖苷

键的断裂, 产生寡聚半乳糖醛酸和半乳糖醛酸; 外
切-PGs(exo-PGs)以外切方式依次从半乳糖醛酸多聚

链或寡聚链的非还原端释放出一个单体或一个二聚

体。与PGs不同, PLLs在钙离子存在的条件下, 通过

β-消除的方式, 即通过β-碳原子上的基团进行去除

或者转移, 从而形成双键的反应, 催化聚半乳糖醛酸

α-1,4-糖苷键的断裂。它通过作用于半乳糖醛酸第

5位的β-碳原子, 使得β-碳原子上的氢原子转移到糖

苷键的氧原子上, 导致糖苷键断裂, 在半乳糖醛酸的

C-4和C-5之间形成一个双键, 从而剪切去甲酯化的

HG, 产生寡聚糖。

已有的研究表明, 在萌发的种子和花粉、伸长

的花粉管以及成熟的果实中也存在大量多聚糖水解

酶, 因此初生细胞壁的解体和重构被认为是植物细

胞扩张和延伸所必需的[18-22]。HG的降解使生长中的

初生细胞壁变成一个潜在的单体半乳糖醛酸库, 因
此, 单糖的回收代谢途径在植物正常生长和发育中

可能具有重要作用。研究表明, 细胞壁中的单体半

乳糖醛酸先经一个尚未分离到的膜上的单糖转运蛋

白从胞外运到胞内, 然后经半乳糖醛酸激酶的作用

后进入HG的合成, 从而形成一个循环途径。植物器

官和贮藏组织中果胶多糖降解形成的半乳糖醛酸能

够为这些组织的发育提供直接进入核糖代谢途径的

非光合碳源。尽管目前还没有发现能够跨膜运输半

乳糖醛酸的运输蛋白, 但是在拟南芥基因组中存在

超过50个成员的类单糖转运蛋白基因, 它们中的某

一个很可能就是编码半乳糖醛酸的运载体[17,23]。另

外, Baluska等[24]的研究中也表明果胶片段是可以被

植物细胞通过内吞作用进行吸收的。

4   同聚半乳糖醛酸的作用
细胞壁组成成分的疏松决定着细胞生长和扩

张的方向, 在细胞扩张时, 新组成成分的合成也必须

协调进行[25], 因此, 在细胞壁降解和重构过程中, 细
胞壁的修饰对于植物的生长发育是必需的。HG在

细胞壁中沉积后可以进行大幅修饰, PMEs脱去其甲

氧基后, 极大地改变了HG的物理特性, 并在植物生

长发育中发挥不同的作用。精确调控的HG去甲酯

化被认为对细胞黏附、果实成熟、下胚轴发育、花

粉成熟等具有深刻的影响。此外, 细胞壁果胶中的

HG对于维持细胞的完整性也非常重要。这主要是

由于钙离子能够将两个反向排列的去甲酯化的HG
链连接起来, 形成一种称为“蛋盒”样的结构[26-28]。这

种由钙离子调控的去甲酯化HG链的交联, 阻止了细

胞壁的蠕变, 防止嵌入的纤维素滑动, 增大了细胞

壁的塑性, 从而起到巩固细胞壁的作用。而另一方

面, 去甲酯化的HG通过降解酶的作用也可能会造

成细胞壁松散, 这与细胞间黏连及果实成熟过程密

切相关。利用细菌重构果胶–纤维素网络的实验和

cobtorin(一种干扰微纤维丝排列的化合物)处理的分

析, 均表明HG是纤维素微管沉积的关键调控者[29], 
说明了细胞壁不同组成成分之间存在直接的相互作

用。去甲酯化作用促进了细胞壁的水合作用, 降低

了细胞壁的pH值, 这也对细胞壁的特性及酶活性起

到了直接或间接的作用[30]。大量的HG, 结合精确的

去甲酯化调控, 还能为植物细胞提供重要的缓冲能

力, 以应对盐害或干旱胁迫引起的离子浓度变化[31]。

此外, 有研究证明PMEs调控的HG去甲酯化对触发

器官原基形成也是必需的[32]。

细胞壁中的信号传导与胞内的信号传导对于

植物的正常发育和感受环境信号起着非常关键的作

用, 胞外基质将细胞与外界环境隔离开, 因此起到一

个过滤和修饰病原菌入侵、伤害和机械压力等外

界信号的作用[33]。环境或发育的信号经胞壁过滤或

修饰后由细胞膜转导入细胞内, 激活胞内相应基因

的表达, 从而使细胞作出一系列反应以应对环境或

发育的信号。去甲酯化HG降解所产生的小片段, 含
有9~15个半乳糖醛酸残基, 被称之为寡聚半乳糖醛

酸(oligogalacturonides, OGs)。与HG一样, OGs能够

作为危险信号, 激发细胞的一系列防卫反应, 使一些

防卫反应基因和蛋白表达[34-37]。OGs的内源性和它

们具有拮抗生长素的能力表明, 它们也可以影响植
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物生长和发育的其它许多方面, 比如改变基因表达、

气孔关闭、乙烯生成、细胞壁加固、活性氧(reactive 
oxygen species, ROS)生成等[38]。

但是, HG和OGs到底是通过一个怎样的方式

起到信号传导作用的呢？研究表明, 能够感受胞外

信号的蛋白家族中包含一类叫做类受体激酶家族

(receptor-like kinases, RLKs)的蛋白。它通常具有一

个胞外受体结构域、一个跨膜结构域和一个胞质蛋

白激酶结构域。这个家族的成员在拟南芥中有610
多个, 组成了一个最大的受体激酶蛋白家族[39-40]。许

多RLKs都具有感受细胞壁结构和功能信号的潜在

功能, 但是在目前的报道中只有它的一个亚家族—

细胞壁关联激酶(wall-associated kinases, WAKs)被
证明能够直接结合细胞壁中的多糖[41]。细胞壁果胶

的类型和浓度可以引起WAKs激活不同的信号途径, 
从而对植物生长发育产生影响[42-43]。目前对WAK1
和WAK2这两个蛋白的表达和功能的认识相对清晰

一些。

WAK1的研究表明, 它可以结合甲酯化的多聚半

乳糖醛酸和去甲酯化的多聚半乳糖醛酸, 但更倾向于

结合后者, 因为后者具有一个带更大负电荷的HG主

链, WAK2的胞外结构域也具有类似的表现[44-45]。而

单体半乳糖醛酸不能结合到WAKs的胞外结构域上, 
表明一个聚合的主链对于WAKs的结合是必需的。

用果胶处理原生质后能够改变野生型细胞中200
多个基因的表达, 但是该反应在wak2-1这个突变体

的原生质中所改变表达的基因数目大大减少, 说明

WAK2对细胞壁的修饰和扩张起到重要的作用。芯

片分析表明, WAK2依赖的果胶反应基因中所有上调

和下调的基因主要可以分为4类: (1)防卫反应相关基

因, (2)细胞壁结构相关基因, (3)蛋白磷酸化相关基

因, (4)转录因子相关基因[46]。此外, 促分裂原活化蛋

白激酶(mitogen-activated protein kinases, MAPKs)是
许多调控途径的关键组成部分, 能够在被子植物的

激素、胁迫和发育所激活的信号途径中引发一系列

级联反应, 进而发挥非常重要的调控作用[47]。越来

越多的研究表明, 果胶和果胶片段通过WAKs所引起

的反应途径包含MAPK信号途径。虽然已经证明了

WAK2对于果胶激发的MAPK3的快速激活反应是必

需的, 同时果胶诱导的转录水平的改变,包括液泡转

Nu: 细胞核; ER: 内质网; GA: 高尔基体; Rh I: 聚鼠李糖半乳糖醛酸I; Rh II: 聚鼠李糖半乳糖醛酸II; Ho: 同聚半乳糖醛酸; Ar: 阿拉伯聚糖; Ol: 寡
聚半乳糖醛酸; WAKs: 细胞壁关联激酶; MAPKKK: 促分裂原活化蛋白激酶激酶激酶; MAPKK: 促分裂原活化蛋白激酶激酶; MAPK3: 促分裂

原活化蛋白激酶3; MAPK6: 促分裂原活化蛋白激酶6; OE: 渗透平衡; SR: 胁迫反应; CWR: 细胞壁重构。

Nu: nucleus; ER: endoplasmic reticulum; GA: golgi apparatus; Rh I: rhamnogalacturonan I; Rh II: rhamnogalacturonan II; Ho: homogalacturonan; Ar: 
arabinan; Ol: oligogalacturonide; WAKs: wall-associated kinases; MAPKKK: mitogen-activated protein kinase kinase kinases; MAPKK: mitogen-
activated protein kinase kinases; MAPK3: mitogen-activated protein kinase 3; MAPK6: mitogen-activated protein kinase 6; OE: osmotic equilibrium; 
SR: stress response; CWR: cell wall remodeling.

图2   果胶与细胞壁关联激酶互作引起的细胞壁调控模型

Fig.2   The regulation of cell wall induced by the interaction of pectin and wall-associated kinases

OE SR CWR

Ho
Q1Ar

Rh I
Rh II

Nu

O1



郁有健等: 植物细胞壁同聚半乳糖醛酸的代谢与功能 97

化酶启动子的激活也是必需的, 但是,目前仍不清楚

WAK2直接作用的下游激酶蛋白[48]。

根据目前的研究数据, 一个可能的调控模型如

图2所示: 细胞壁中的果胶构象平衡和渗透压平衡的

打破能够激活WAK2/WAK1, 进一步通过一个目前仍

不清楚的促分裂原活化蛋白激酶激酶激酶(mitogen-
activated protein kinase kinase kinases, MAPKKK)和促

分裂原活化蛋白激酶激酶(mitogen-activated protein 
kinase kinases, MAPKK)导 致MAPK3或 者 是 其 他

MAPKs的激活, 进而导致调控细胞胁迫、渗透平衡、

细胞壁合成和重构等一系列转录因子的激活。从细

胞壁结构信号的感受到信号的转导再到转录水平的

调控, 从而影响渗透压平衡的调控、细胞壁的合成

和重构, 这一系列事件构成了一个典型的由细胞壁

完整性调控的循环调控通路[41]。

5   展望
细胞壁作为植物细胞的重要结构, 在植物的生

长发育中起着重要的作用。随着模式植物拟南芥及

越来越多其它物种基因组序列的公布, 对于植物细

胞壁合成的机制、细胞壁中不同聚合物的功能的研

究将越来越深入。同聚半乳糖醛酸(HG)作为细胞

壁中果胶的主要组成成分, 利用正向遗传学、基因

组学, 以及比较基因组学和异源功能表达, 结合生物

化学和生物物理等手段识别与HG代谢相关的基因、

基因产物的功能和调控有助于深入理解HG在植物

正常生长和发育中的作用。同时, 对HG及其小片段

参与的多条信号转导途径的进一步阐明, 也可以让

我们对HG在植物不同的生长发育阶段中所起的作

用有更加全面的认识。
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