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植物果胶裂解酶的研究现状及展望
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摘要: 果胶是一种结构性多聚糖，也是植物细胞壁的主要成分。果胶裂解酶 (PL)则是一类通过 β−反式消除作用切

割 α−1,4−糖苷键，降解去甲酯化果胶产生寡聚糖的酶类。PL 的研究将有助于了解植物细胞壁的代谢网络并促进

其在食品、造纸、纺织和生物能源等行业中的工业化应用。本文总结了 30年来植物果胶裂解酶基因 (PL)的鉴定及

功能研究的进展情况，归纳了 PL 在植物生长发育、花器官发育、果实成熟软化、植物与病原微生物的相互作用以及

过敏性反应中的生物学功能，并对 PL 的未来研究进行了展望。
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Research progress and perspective of plant pectin lysase

CHEN Letian, WANG Huiting, HAN Jingluan, LUAN Ying
(College of Life Sciences, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China)

Abstract: Pectin is a structural polysaccharide and servers as a major component of plant cell wall. Pectate lyase

(PL) is an enzyme that degrades demethylated pectin by cleavage of α-1,4-glycosidic bonds of the polygalacturonic

acid via β-elimination reaction. The study of PL is helpful for better understanding on the metabolic network of the

cell  wall  and  for  industrial  applications  such  as  food,  paper,  textile  and  biofuel  productions.  A  large  number  of

pectate lyase (PL) genes have been isolated from a wide range of plants. Functional researches demonstrated that

PL  genes  were  involved  in  various  physiological  processes  in  plants,  including  growth  and  development,  floral

development,  fruit  ripening  and  softening,  plant-pathogen  interaction,  and  allergenic  reaction.  In  this  review,  we

summarize  identification  and functional  study of  plant PL genes  in  the  past  30  years,  and give  prospects  for  the

further study of PL genes.
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果胶是高等植物植物细胞壁的重要组成部分，

它主要存在于初生壁和中间层中，次生壁及其他

结构中也含有少量的果胶[1-2]。植物细胞壁中的果

胶主要包括四种类型：同聚半乳糖醛酸 (Homo-
galacturonan，HG)、鼠李糖半乳糖醛酸 I(Rhamno-
galacturonan I，RG-I)、鼠李糖半乳糖醛酸 II(Rhamno-
galacturonan II，RG-II) 以及木聚糖 (Xylo gal-

acturonan，XGA)等 (图 1A)[3-4]，其中 HG和 RG-I分
别约占总果胶含量的 65% 和 20%~35%，RG-II 和
XGA含量均约为 10%[2, 5]。

果胶的代谢过程涉及多种酶类，其中果胶裂解

酶 (Pectate lyase，PL，EC 4.2.2.2) 是一类能够通过

β−反式消除作用催化降解位于果胶平滑区去甲酯

化 HG的 α−1,4−糖苷键，在非还原性末端产生含有
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不饱和半乳糖醛酸残基的寡聚糖 (图 1B)[3, 6]。酶活

性动力学测定显示，PL活性需要 Ca2+、Mg2+或Mn2+

等二价阳离子的参与，但对酚类化合物、硫醇、还原

剂、碘酸盐和 N−溴代琥珀酰亚胺的抑制作用比较

敏感[7-10]。

PL 的活性最早是在病原微生物中检测到的。

研究显示，病原微生物通过分泌 PL 降解植物细胞

壁以利于其入侵感染，但这一过程也会激发植物的

免疫反应[11]。PL被广泛用于工业生产上，如葡萄酒

和果汁的萃取与纯化、棉麻纤维的脱胶与精炼、以

及果胶废水的处理等方面[4, 6]。高等植物中果胶裂

解酶基因 PL (又称 Pecta te   lyase   l ike，PLL 或

PEL)最先是在番茄花粉中克隆得到的，随后陆续在

其他植物中也鉴定到 PL 基因[6, 12]。蛋白质多序列比

对分析显示，植物 PL 蛋白均具有一个保守 Pec_
Lyase_C 结构域，部分 PL 蛋白具有一个信号肽和

一个位于 N端的 Pec_Lyase_N结构域[13-17]。

1   植物 PL 家族的分布及表达

随着多种植物全基因组测序的完成，不同植物

的 PL 基因家族成员也得到广泛的鉴定，且这些基

因呈现出多样化的表达模式。双子叶植物水稻

Oryza sativa 基因组上预测有 12个 OsPLL 基因；只

有 OsPLL1、OsPLL3、OsPLL4 和 OsPLL12 这 4个基

因在茎、叶鞘和小穗中检测到有表达，且在花粉发

育的各个时期均有表达[14]。

单子叶植物拟南芥 Arabidopsis thaliana 中有

26 个 AtPLL 基因，所有 AtPLL 基因均在花器官中

表达且大多数基因在花器官中的表达量高于其他

组织，AtPLL3、AtPLL7 和 AtPLL4 只在花器官中表

达但不在花粉中表达，10 个 AtPLL 基因在根、茎、

叶和花中均有表达；启动子表达分析显示，大多数

的 AtPLL 基因主要在花器官和种子的离层区、果实

的开裂区等细胞分离的局部区域表达，少部分在花

柱和侧根发生时的内皮层、皮质层等促进分离的细

胞类型中表达[15, 18]。芜菁 Brassica rapa 中有 46 个

BrPLL 基因，其中 26 个 BrPLL 基因在所有组织器

官中均表达，41 个 BrPLL 基因在花器官中表达且

有 11个 BrPLL 基因只在花器官中表达，3个 BrPLL
基因在茎、叶、花和角果中表达而在根部不表达，

BrPLL12-1 只在花和角果中表达[16]。杨树 Populus
trichocarpa 基因组上存在 30 个 PtPL1 基因，大多

数 PtPL1 基因在雌蕊、雄蕊、根、幼叶和木质部中高

表达，6个 PtPL1 基因主要在根部和木质部中表达，

6 个 PtPL1 基因在茎部不同部位均呈现高水平表

达，2 个 PtPL1 基因主要在木质部中表达[17, 19]。番

茄 Solanum lycopersicum 基因组存在 22个 SlPL 基

因，有 7 个 SlPL 基因在花器官中呈现高水平的表

达[20]。3 种不同棉花品种 Gossypium raimondii、G.
arboreum 和 G. hirsutum 基因组上分别有 53、42和
83 个 PEL 基因；有 32 个 GhPEL 基因主要在花器

官尤其是雄蕊中表达，可能参与调控花器官的发
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A：植物细胞壁中果胶结构示意图；B：果胶裂解酶降解去甲酯化果胶的作用方式

A: Schematic structure of pectin in plant cell wall; B: The action mode of pectate lyase on demethylated pectin

图 1    果胶结构示意图及果胶裂解酶作用方式[3-4]

Fig. 1    Schematic structure of pectin and action mode of pectate lyase
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育；在各个组织中均检测到表达的 16 个 GhPEL 基

因中有 7 个主要在棉花纤维中表达，表明这些基

因可能参与调控棉花纤维的发育；另外，有 4 个

GhPEL 基因主要在叶片中表达，13 个 GhPEL 基因

主要在营养生长和生殖生长的器官中表达，其表达

量比棉纤维中的高；且经植物生长素 (Indole-3-
acetic acid，IAA)处理后，7个 GhPEL 基因明显上调

表达 ， 8 个 G h P E L 基因的表达受到抑制 ，

GhPEL67 则呈现出先下调后上调的表达模式，表明

生长素可能通过调控 GhPEL 基因参与生长发育

途径[21]。

2   植物 PL 的生物学功能

研究表明，植物 PL具有多种生物学功能，主要

参与植物的生长发育、花器官的发育、果实的成熟

软化、与病原微生物的相互作用等不同的生理过

程，同时也能够引起动植物的过敏性反应。

2.1    PL 参与植物的生长发育

植物细胞的伸长能力受到细胞壁的限制，因

而，植物细胞壁中果胶的代谢会影响细胞的松弛和

扩张，从而影响植株的发育[22]。

拟南芥 AtPLA1 和 AtPLA2 在侧根发生时受到

IAA 诱导上调表达，表明其可能参与侧根形成；另

外 AtPLL1、AtPLL12、AtPLL13、AtPLL23 和

AtPLL26 受到生长素的诱导表达，可能参与细胞伸

长和分化[14, 23]。日本柳树 Salix gilgiana 的 SgPEL1
在植株中呈现组成型表达，主要在幼嫩叶片和茎

中、以及在雄蕊的延伸花丝、雌蕊的分泌组织、花絮

的木质部薄壁组织中表达；生长素 Auxin 可以快速

诱导百日草 Zinnia elegans 导管组织 Zepel 的表达，

且 Zepel 的表达与维管束和腋芽原基相关；表明这

些 PL 基因可能参与细胞伸长与分化过程中细胞壁

的重塑[24-25]。

拟南芥 PMR6 突变后导致植物细胞壁成分发

生改变，并使植株的营养生长受到抑制；AtPL18 或

AtPL19 突变后会使植株根部和叶片的生长受到抑

制[26-27]。水稻的 OsPSE1 是第 1 个被发现与植株衰

老有关的基因。该基因突变后会导致植株进入生殖

生长期后，快速进入衰老期，缩短了水稻生长期，影

响水稻光合能量转化与积累，种子灌浆不充实从而

导致水稻减产[28]；最近克隆的另一个水稻 DEL1 基

因是调控机制最清晰的 PL 基因。DEL1 主要在植

株伸长组织中表达，它突变后会降低 PL活性，增加

甲酯化 HG 含量，从而改变细胞壁成分和结构，影

响植株的生长和衰老[29]。杨树 PtPL1−18 主要次生

壁形成早期的叶柄的维管束、茎部的初生木质部和

维管束间表达，PtxtPL1−27 主要在次生壁形成后期

分化的木质部中表达；PtPL1−18 的过量表达会导致

茎组织木质部果胶含量降低、纤维素和半纤维素以

及可溶性糖含量增高，降低白杨次级细胞壁的厚

度，影响木质部细胞的形态；而 PtxtPL1−27 的过量

表达能够提高 PL活性，促进木质纤维素糖化，增加

单糖特别是木糖产量；从而参与杨树的生长及木质

部的发育过程[17, 30]。棉花 G. hirsutum 的 GhPEL 主

要在棉花开花后的纤维中表达，抑制 GhPEL 的表

达会影响其降解棉纤维初生壁中甲酯化果胶的能

力，阻止组织细胞壁的松弛而抑制棉纤维的发育与

伸长[31]。

2.2    PL 参与植物花器官的发育

植物花器官发育过程中涉及细胞壁中果胶、纤

维素和半纤维素等成分的代谢及重塑，研究表明

PL也参与花器官的发育过程[32]。

番茄 LAT56 和 LAT59 在成熟花粉和花药中高

度表达，烟草 TP10 在花粉发育过程中的小孢子期

特异表达，另外玉米和苜蓿中的 PL 基因均在花粉

中特异表达，暗示着其参与植物花粉的发育过程[12, 33-35]。

研究表明，位于 LAT56 的 5'UTR片段抑制其表达水

平，且 LAT56 蛋白受到糖基化修饰并定位于花粉

细胞壁[34,  36]。乙烯可以诱导激活玫瑰 Rosa bour-
boniana 花瓣 2~3细胞层区域的分离区细胞分离过

程，RbPel1 在花瓣分离区的表达量受到乙烯的诱导

表达，表明乙烯激活 PL 基因可能参与了玫瑰花瓣

脱落过程中间层的溶解从而促进花瓣的脱落[37]。

水稻 OsPLL3 和 OsPLL4 除了在茎和叶鞘中表

达，且在花粉发育过程中呈现较高水平的表达；

OsPLL4 的沉默表达会使二核晚期的小孢子降解而

形态畸形，OsPLL3 的沉默表达会使花粉开裂期的

成熟花粉降解，从而导致花粉败育，影响植株的花

器官和小穗发育[14]。小白菜 Brassica campestris 的
BcPLL9 和 BcPLL10 主要在成熟花粉的小孢子和授

粉过程的雌蕊柱头中表达；抑制 BcPLL9 和 BcPLL10
的表达会扰乱果胶代谢，影响花粉管内外壁的形

成，并阻碍花粉管的生长，从而导致植株育性下降、

降低种子收获量[38-39]。

2.3    PL 在植物果实成熟和软化中的功能

果实的成熟软化是决定其保质期和商业价值

的主要因素，诸多研究表明，植物 PL 能够通过降

解细胞壁中的去甲酯化果胶参与果实的成熟软化

过程[40]。

日本杏子 Prunus mume 的 Pm65 在果实成熟软
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化过程的果皮中上调表达；桃树 Prunus persica 中
PpPL1、PpPL2、PpPL3、PpPL4 和 PpPL 的表达量随

着果实成熟及花色苷降解过程逐步上升；从成熟后

的番木瓜果实中克隆到 PL 基因，暗示着这些 PL 基

因参与了杏子、桃子和木瓜的成熟软化以及桃子果

实的花色苷的降解过程[41-44]。芒果 Mangifera indica
PL 活性和可溶性果胶含量随着果实的成熟而提

高，基因表达分析显示 MiPel1 在果实成熟过程中

特异表达且受到乙烯的诱导显著上调表达，而甲基

环丙烯 (1-Methylcyclopropene) 处理后会明显推迟

其表达，暗示着 MiPel1 参与果实成熟过程中果胶

的降解从而促进果实软化[7]。香蕉 Musa acuminata
的 MaPel1、MaPel2、MWPL1、MWPL2 在果实中特

异表达，植物激素如 2 , 4−二氯苯氧乙酸 ( 2 , 4 -
Dichlorophenoxy acetic acid，2,4-D)、乙烯、赤霉素处

理均可以诱导香蕉果实中的果胶裂解酶基因和果

胶裂解酶活性[6, 24, 45-47]。

番茄 SlPL、SlPL5、SlPL16 和 SlPL19 在果实成

熟过程中下调表达，但 SlPL 在果实软化过程中显

著上调表达且受到 1−氨基环丙烷−1−羧酸 (1 -
Aminocyclopropane-1-carboxylic acid，ACC)、脱落

酸 (Abscisic acid，ABA)、IAA和乙烯等激素的诱导

表达[19]。抑制 SlPL 的表达会导致果实中果胶含量

降低，纤维素和半纤维素含量提高，并改变果皮细

胞的大小、数目及厚度从而提高果实硬度；另外超

氧化物歧化酶、过氧化物酶和过氧化氢酶活性的提

高可以提高果实的抗氧化能力，从而抑制果实的软

化并提高果实的储藏寿命[19, 48]。

森林草莓 Fragaria vesca 的 FvPLA、FvPLB、
FvPLC 和智利草莓 F. chiloensis 的 FcPL1 以及凤梨

草莓 F. ×ananassa 的 FaplA、FaplB 在果实成熟和

软化过程中表达量逐渐上升，且果胶裂解酶活性随

着果实硬度下降而上升，说明其可能参与草莓果实

的软化过程[49-52]。抑制草莓 PL 基因的表达可以减

少果实软化过程中细胞壁的初生壁和中间层中果

胶的解聚程度，提高果实的硬度从而有效提高其储

藏能力[53-57]。研究表明，高浓度 CO2 短暂处理后可

以增加草莓果实硬度，且草莓中的 PL 活性受到抑

制，说明 CO2 可能通过抑制草莓果实中 PL 活性防

止其降解细胞壁中的果胶从而增加果实的硬度[49, 58]。

2.4    PL 参与植物与病原微生物的相互作用

细胞壁是植物抵御病原微生物侵染的第 1 道

屏障，许多研究表明，病原微生物通过释放果胶裂

解酶降解植物细胞壁以利于入侵[11, 59]。但近些年的

一些研究表明，植物的果胶裂解酶同样参与了植物

与病原微生物之间的相互作用。

拟南芥 PMR6 突变后改变植株细胞壁成分，提

高植株对白粉病的抗性，说明 PMR6受到病原菌的

利用参与植物对病原微生物的感病反应[28]。灰霉

菌 Botrytis cinerea 侵染会抑制番茄 SlPL 和 SlPL5
的表达，降低 S l P L 的表达可以提高果实对 B .
cinerea 的抗性从而延缓果实的腐烂[17]。黄单孢杆

菌 Xanthomonas gardneri 分泌的转录激活因子样效

应物 (Transcription activator-like effector, TALE)
AvrHaH1 蛋白会导致番茄果实和叶片产生水浸病

害；研究表明 AvrHaH1 能够结合番茄 bHLH(Basic
helix-loop-helix) 转录因子的效应蛋白结合元件

(Effector binding elements，EBEs) 诱导 bHLH 基因

的表达，激活的 bHLH进一步结合 PL 基因 Solyc05g
014000 的启动子诱导其表达；而 PL 基因的表达可能

通过降解植物细胞壁中果胶而增加组织浸软性[60]。

囊肿线虫 Heterodera schachtii 和根结线虫

Meloidogyne incognita 侵染拟南芥后，会在侵染部

位分别诱导产生合胞体和大细胞为线虫寄生提供

场所，拟南芥 AtPL18 和 AtPL19 在合胞体或大细胞

中均被诱导上调表达；AtPL18 和 AtPL19 分别突变

后会使囊肿线虫诱导的合胞体中雌性囊肿线虫数

量减少，但不影响根结线虫诱导的大细胞中线虫的

数量；且在囊肿线虫侵染早期合胞体和合胞体细胞

壁中甲酯化 HG 含量低于侵染后期，而侵染早期去

甲酯化 HG 含量则高于侵染后期；表明 AtPL18
和 AtPL19 可能通过降解植物细胞壁中的甲酯化

HG而参与囊肿线虫侵染早期合胞体的形成[27]。

根瘤菌 Mesorhizobium loti 与豆科植物相互作

用形成根瘤，而根瘤菌会在侵染部位降解植物细胞

壁并形成侵染线入侵根瘤[61]。百脉根 Lotus japonicus
结瘤上的 LjNPL 在根部和根毛的表达受到根瘤菌

结瘤因子 (Nod) 的诱导表达，LjNPL 突变后影响成

熟感染根瘤的形成，参与根瘤形成和侵染过程的

NIN转录因子能够结合到 LjNPL 的启动子上；表明

根瘤菌通过激活结瘤信号通路和 NIN 转录因子诱

导 LjNPL 的表达，以降解植物细胞壁从而形成成

熟的根瘤 [62]。大豆 Glycine max 囊泡相关膜蛋白

GmVAMP721d 突变后影响根瘤菌感染细胞中甲酯

化和去甲酯化果胶的分布，并且 GmVAMP721d 与

果胶裂解酶 GmNPL1共定位于侵染线的囊泡中，表

明 GmVAMP721d 可能通过参与 GmNPL1 的转运

从而参与侵染线中根瘤菌的释放[63]。

2.5    PL 引起动植物的过敏性反应

来源于菊科 Asteraceae、柏科 Cupressaceae 等
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多种植物的过敏性成员释放的花粉会诱发哺乳动

物呼吸道的过敏性反应[64-65]。

菊科植物豚草 Ambrosia artemisiifolia 的 Amb a 1、
艾草 Artemisia vulgaris 的 Art v 6，以及柏科植物日

本扁柏 Chamaecyparis obtusa 的 Cha o 1、日本柳杉

Cryptomeria japonica 的 Cry j I、绿干柏 Cupressus
arizonica 的 Cup a 1、地中海柏木 Cupressus semp-
ervirens 的 Cup s 1、美国雪松 Juniperus ashei 的 Jun
a 1、大果刺柏 Juniperus oxicedrus 的 Jun o 1、北美

圆柏 Juniperus virginiana 的 Jun v 1 等引起哺乳动

物过敏性反应的过敏原均属于 PL 家族成员[64, 66]。

研究发现，菊科和柏科之间的 PL 过敏原不能引起

交叉感染，但菊科内部或柏科内部的 PL 过敏原能

引起交叉感染，为临床治疗由花粉引起过敏性反应

提供重要参考依据[64]。另外，酶活性试验证实 Cry j I、
Jun a 1具有果胶裂解酶活性，通过烟草花叶病毒载

体介导将 Jun a 1 导入烟草中，发现 Jun a 1 同样能

够引起烟草的坏死症状[67-68]。

3   展望

人们对植物 PL 基因的研究已经有 30 多年。

早期的研究主要集中在 PL 基因的分离鉴定及表达

分析上，仅有少数研究发现通过基因沉默技术将

PL 敲减能有效提高果实的硬度。随着生子生物学

技术的快速发展以及大规模植物基因组测序的完

成，关于植物 PL 家族的鉴定及功能将得到更为深

入的研究。研究显示，PL 基因广泛存在于植物基因

组中，表达模式呈现多样化，参与植物生长发育、花

器官发育、果实的成熟软化、植物与病原菌的相互

作用、以及对动物产生过敏性反应等不同的生理过

程。但植物 PL 基因通过何种分子机制和调控网络

发挥生物学功能的研究仍然面临着巨大的挑战，当

中最大的困难在于植物基因组存在大量的 PL 成

员。这些 PL 功能相对保守，很可能存在功能冗余，

导致单个基因突变的表型不明显。当前，出现的多

基因编辑系统，有可能实现同时对植物多个 PL 基

因进行敲除，从而推动该基因家族分子机制的研究。
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