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根内皮层扩散屏障的发育、功能与环境可塑性
——从凯氏带到木栓质片层
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摘 要 陆地植物根系处于干旱、盐胁迫与养分失衡等复杂土壤环境时，需在高效获取水分和养分与有效阻滞

溶质外泄、选择性屏蔽有害离子之间实现动态权衡。内皮层（endodermis）作为维管植物根组织中的关键结构

层，其凯氏带与木栓质片层构成连续的质外体屏障，通过调控径向运输路径，在生理层面维持离子与水分稳态。

本文综述了凯氏带与木栓质片层的生物合成与沉积、结构特征，及其在MYB36通路与 Schengen监测通路协同

调控下的可塑性；探讨了该屏障结构在矿质养分稳态维持、抗逆性形成及根际互作中的功能研究进展；并从进

化适应与作物改良角度对未来研究方向进行展望，为深入理解植物根系适应性进化及抗逆育种提供新思路。
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Abstract When confronted with complex soil environments such as drought， salinity， and nutrient 
imbalance， terrestrial plant roots have to achieve a dynamic trade-off between efficient acquisition of water and 
nutrients， effective blockage of solute leakage， and selective exclusion of harmful ions. The endodermis， a key 
structural layer in the roots of vascular plants， forms a continuous apoplastic barrier through the Casparian strip 
and suberin lamellae， thereby maintaining ionic and water homeostasis at the physiological level by regulating 
radial transport pathways. This review synthesized current knowledge on the biosynthesis， deposition， and 
structural characteristics of the Casparian strip and suberin lamellae. It further discussed their plasticity under 
the coordinated regulation of the MYB36 pathway and the Schengen surveillance pathway. Recent advances in 
understanding the roles of these barrier structures in maintaining mineral nutrient homeostasis， enhancing stress 
resistance， and mediating rhizosphere interactions were examined. Finally， future research directions were 
proposed from the perspectives of evolutionary adaptation and crop improvement. This review provided novel 
insights for a deeper understanding of the adaptive evolution of plant roots and stress-resistant breeding.
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陆地植物常因水分与矿质养分在土壤中分布

不均而受到胁迫，其中干旱、盐碱与养分失衡等非

生物胁迫日益加剧。根系屏障的形成与调控对植

物适应逆境并维持正常生长发育具有关键作用［1］。

破解这些难题的关键在于深入理解植物维持水分

与矿质养分平衡的内在机理。该平衡首先依赖于

根系的吸收过程。水分和矿质养分进入植物根系

的途径有 3条：（1）通过细胞壁和细胞间隙自由扩

散的质外体途径（apoplast pathway）；（2）通过胞间

连丝在 2个细胞原生质体之间进行运输的共质体

途径（symplast pathway）；（3）通过细胞质膜上的载

体蛋白进行运输的耦联跨膜途径（coupled trans⁃
membrane pathway）［2］。这 3 种途径的调控机制均

与根系的解剖结构密切相关。从横切面观察根的

初生结构，可从外向内划分为表皮、皮层、维管柱 3
个部分（图 1B）。其中，内皮层（endodermis）作为

维管植物根组织中的关键结构层，在生理功能调

控中发挥着不可替代的核心作用。

内皮层由皮层最内一层排列整齐紧密的细胞

构成，环绕中央维管组织。它通过在相邻细胞壁

间建立连续的质外体密封结构，调控水分与溶质

在皮层与中柱之间的径向运输，因此常被视为水

分与养分进入维管系统的“检查点”［3］。内皮层在

功能上等同于动物的小肠上皮细胞，其调控功能

主要通过2种质外体扩散屏障实现，即木质化的凯

氏带（Casparian strip，CS）和木栓化的木栓质片层

（suberin lamellae，SL）［4］。凯氏带的形成标志着内

皮层分化的开始；随后，内皮层进入第 2个分化阶

段，进一步在其细胞壁内侧沉积形成连续的木栓

质片层［5］（图 1A）。2种扩散屏障完全发育形成后，

溶质从根表皮到木质部的径向运输途径被严格调

控，所有溶质必须经由跨膜运输途径（图 1C）。内

皮层作为包裹根系中央维管束的最内层皮层组

织，构成了阻隔土壤溶质自由扩散进入维管束的

屏障。

A.根内皮层发育阶段；B.根横切面结构示意及内皮层局部放大；C.各阶段下的养分径向运输途径。

A. Developmental stages of the root endodermis； B. Schematic cross-section of root structure with enlarged endodermis section； C. Radial nutrient 
transport pathways at each developmental stage.

图1　内皮层的发育、结构及养分在根中的径向运输途径

Fig.1　Development and structure of the endodermis， and radial transport pathways for nutrients in roots
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大量解剖学与生理学证据表明，内皮层扩散

屏障作为根系的关键保护结构，对植物生物学功

能具有多维度调控作用。其中，凯氏带与木栓质

片层通过协同作用，不仅维持了高度选择性的共

质运输途径以调控水分和营养平衡，还构成了抵

御土壤病原体入侵的重要防御屏障［6］。

此外，植物在其他组织或器官中也存在类似

的扩散屏障，如禾本科（Poaceae）植物的根外皮

层［7］。尽管对这些非内皮层屏障的认识尚不充分，

它们仍在植物环境适应中发挥重要作用。本文总

结了近年来关于根扩散屏障的发育、功能及生态

适应方面的研究进展，重点阐述了内皮层的发育

规律，系统梳理了凯氏带与木栓质片层的结构、组

成及其调控机制，并探讨了内皮层在应答非生物

胁迫过程中表现出的可塑性变化及其对维持植物

离子稳态的重要作用，为阐明植物根-土壤界面物

质与信号交换的调控规律奠定基础，并为开展作

物根系扩散屏障的分子设计与遗传改良提供理论

依据与研究框架。

1 内皮层扩散屏障的组成及形成机制

内皮层形成的双向疏水屏障能够选择性允许

水分和溶质进入维管系统，同时阻止溶质从中柱

向外泄漏。该屏障功能的建立依次经历 2个分化

阶段：木质化凯氏带的产生与木栓质片层的

形成［8］。

1. 1　凯氏带

1. 1. 1　　凯氏带的发育凯氏带的发育、、结构及化学组成结构及化学组成

凯氏带是高等植物根系内皮层细胞壁中一种

特殊的疏水性指环状结构，位于内皮层细胞的径

向壁和横向壁上，形成一条环绕中柱的连续环

带［9］。凯氏带的形成是一个严格受控且具有阶段

性的发育过程。其早期阶段表现为木质素在细胞

壁特定位置的不连续沉积，这些沉积呈现为离散

的点状或岛状结构，因形态类似串联的珠粒而被

称为“珍珠串”（“string-of-pearls”）阶段。随后，在

一系列分子调控机制的作用下，这些初始的木质

素沉积逐渐扩展并彼此连接，通过“间隙填充”的

过程不断加厚和融合，最终形成连续且结构均一

的带状结构［10］。在透射电子显微镜下，经高锰酸

钾染色处理后，凯氏带表现为高电子密度、非纤维

化的均质薄片状结构，位于相邻内皮层细胞之间

紧密贴附的质膜之间，与普通细胞壁区域明显不

同［11］。这一结构在发育时序上通常与维管束原木

质部的形成相互协调，将皮层与中柱之间的细胞

外空间加以分隔，从而迫使水分和矿质离子必须

经过质膜进入共质体途径。

关于凯氏带的化学组成，学界曾长期存在不

同观点。由于凯氏带在空间位置上紧邻随后形成

的木栓质片层，早期研究者一度推测其结构可能

同时含有木质素与木栓质2类疏水性聚合物，因此

被认为是一种复合型屏障结构。然而，随着分子

遗传学与细胞化学技术的发展，这一问题在2012年
前后被厘清，其核心化学成分被明确为木质素而

非木栓质——当木栓质片层的沉积受到抑制时，

凯氏带仍能维持其基本的屏障功能；相反，当木质

素生物合成途径受到干扰或相关酶活性降低时，

凯氏带的结构连续性明显受损，进而导致质外体

屏障功能显著下降［12］。由此，凯氏带被普遍认为

是一种以木质素为主导成分的高度特化的细胞壁

结构，木质素沉积是其形成与功能发挥的关键基

础。这种精确的空间定位与化学组成共同保证了

根系内皮层扩散屏障的稳定性与选择性。

1. 1. 2　　凯氏带形成的核心调控机制与功能性凯凯氏带形成的核心调控机制与功能性凯

氏带的定义氏带的定义

功能性凯氏带的形成并非由单一通路完成，

而是由 MYB36 作为主调控因子的自主木质化途

径［13］与 Schengen监测与修复途径［14］协同作用的结

果。MYB36启动的自主发育程序建立初始木质化

框架（图 2A），而 Schengen通路通过CIF-SGN3信号

持续监测屏障完整性，并在发生缺陷或环境变化

时诱导补偿性的木质素沉积，从而赋予凯氏带结

构连续性与可塑性（图2B）。

MYB36 是凯氏带构建的主调控因子，直接正

调控 CASP1、PER64 与 ESB1 等关键基因的表达，

驱动内皮层细胞建立定位精准的木质素聚合“分

子机器”。该机器以凯氏带域蛋白（Casparian strip 
domain proteins，CASP）家族在质膜上形成的凯氏

带膜域（Casparian strip membrane domain，CSD）为

平台，在未来凯氏带位置招募并组织过氧化物酶

（peroxidase，PER）、呼吸爆发氧化酶（respiratory 
burst oxidase homolog，RBOH）及细胞壁侧组分（如

ESB1），从而在空间上实现活性氧（reactive oxygen 
species，ROS）生成与过氧化物酶催化的耦联，促进

单体氧化并在狭窄带状区域启动木质化沉积［15］。

遗传学证据进一步表明，RBOHF缺失会导致内皮
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层木质化近乎缺失；而多个内皮层富集的Ⅲ型过

氧化物酶（PER3/9/39/64/72）高阶突变可导致凯氏

带缺失并显著延迟屏障建立［16］。

Schengen监测与修复途径是一套由中柱向皮

层方向作用的“监督-补偿”系统，通过感知因凯氏

带缺陷导致的信号肽泄漏，驱动局部 ROS 爆发与

修复性木质化以封堵屏障缺口。该通路的核心组

件包括：中柱细胞分泌的凯氏带完整性因子（Cas⁃
parian strip integrity factor 1/2，CIF1/2），以及内皮

层质膜上的受体激酶 SGN3 及其胞内伙伴激酶

SGN1。SGN3横跨 CSD分布，而 SGN1定位于内皮

层外侧（皮层侧）质膜，这种空间分布差异使得

SGN3-SGN1信号复合体仅能在皮层侧界面完成募

集与组装［17］。因此，若凯氏带屏障发育不全或存

在结构缺陷，源自中柱的CIF肽段将发生质外体泄

漏并扩散至外侧域，激活该处的 SGN3-SGN1信号

链，进而触发由RBOHD/F介导的局部ROS产生并

促进木质化补偿沉积。一旦木质化屏障达到足够

的致密程度，CIF肽段向外侧受体的扩散即被物理

阻断，信号通路随之自动关闭。若屏障缺陷持续

存在，该途径还将诱导细胞角部的异位木质化，并

伴随补偿性的提前木栓化进程［18］。

最新研究［19］表明，MYB36 通路与 Schengen 通

路并非简单串联，而是在转录与空间信号层面形

成复杂的协同关系。Schengen 通路的激活（如外

源施加 CIF2）可诱导一组与凯氏带完整性相关的

基因表达变化，其中包括 CASP 家族基因、部分过

氧化物酶编码基因及 ESB1 等。同时，SGN3 的激

活还能促进 MYB36 介导的转录响应，推动 CASP
蛋白 CSD 处特异性表达。然而，Schengen 通路并

不完全依赖MYB36，其还包含MYB36-independent
分支，在屏障缺陷或持续刺激条件下诱导补偿性

木质化和异位沉积。MYB36 正反馈环（MYB36
Loop）［20］的形成进一步实现了 2条通路的功能性解

耦，为解析其在营养信号与环境适应中的独立作

用提供工具。综上所述，MYB36通路提供定位与

初始木质化框架，Schengen 通路负责监督与间隙

修复，二者共同确保了凯氏带的完整性、可塑性及

对环境信号的响应能力。

凯氏带功能的完全实现不仅依赖于细胞壁中

木质素聚合形成的化学屏障，还高度依赖于 CSD
处的质膜-细胞壁黏附（plasma membrane-cell wall 
adhesion，PM-CW adhesion）［21］。该特征可通过经

典的“带外质壁分离”现象体现：在高渗诱导质壁

分离时，凯氏带区域的质膜仍保持与细胞壁的紧

密连接，提示该区域存在植物特异性的连接结构。

A. MYB36转录调控模块（凯氏带自主木质化通路）；B. Schengen监测与修复途径（凯氏带完整性监测通路）。

A. MYB36 transcription regulatory module（Casparian strip autonomous lignification pathway）； B. Schengen monitoring and repair pathway（Cas⁃
parian strip integrity monitoring pathway）.

图2　两条协同通路确保凯氏带的形成与封闭

Fig.2　Two synergistic pathways ensure the formation and sealing of Casparian strip
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在拟南芥（Arabidopsis thaliana）中，PM-CW 黏附主

要由定位于质膜的CASP蛋白家族（CASP1-5）与定

位于细胞壁的引导蛋白（dirigent protein，DP）共同

介导［22］。遗传学证据［22］表明，CASP 五重突变体

（caspq）与特定的 DP 双突变体（如 esb1 dir25）均丧

失黏附能力，导致屏障功能缺陷，表明这些蛋白在

同一通路中发挥作用。值得注意的是，拟南芥的

ESB1 和 DIR25 在 C 端含有甘氨酸富集结构域，该

结构域决定了它们在细胞壁上凯氏带的定位，这

与在水稻（Oryza sativa）中发现的、专门介导黏附

的 GAPLESS蛋白家族的结构域具有相似性［23］，暗

示在拟南芥中可能发生了功能融合，使 ESB1/
DIR25 等 DP 兼具介导 PM-CW 黏附和引导局部木

质素合成的双重功能。需要强调的是，功能性凯

氏带并不等同于凯氏带区域木质素的连续沉积本

身。在某些突变背景或逆境条件下，即使凯氏带

表面上保持连续，若 CSD 处的 PM-CW 黏附受损，

质膜与细胞壁之间的密封状态仍无法维持，质外

体旁路渗漏依然会发生，屏障功能因此失效。

CASP 或 DP 相关突变体正是这一现象的典型例

证，说明“木质素结构连续性”与“质膜-细胞壁黏

附完整性”共同构成了功能性凯氏带的判定标

准［24-25］。综上所述，对功能性凯氏带的定义必须同

时涵盖凯氏带木质素结构与质膜-凯氏带黏附，二

者协同作用以实现对质外体扩散的完全封闭。

1. 1. 3　　凯氏带的跨物种保守性凯氏带的跨物种保守性

凯氏带是陆生植物根系的基础径向运输屏

障，其发育调控网络在单、双子叶植物间展现出高

度的进化保守性［26］。在模式植物拟南芥中已阐明

的关键调控因子，其同源物在多种作物中均展现

出生物学功能的高度保守性。其中，水稻的同源

功能研究最为详尽：关键转录因子OsMYB36决定

了内皮层的分化进程，其功能缺失将直接导致凯

氏带无法起始沉积；支架蛋白 OsCASP1 的缺失则

会引起木质素在内皮层细胞壁的异位沉积，导致

质外体屏障功能丧失［27］。此外，由 OsCIF1/2 与受

体激酶OsSGN3组成的信号模块，以及引导蛋白编

码基因OsDIR55，在维持凯氏带结构连续性方面也

发挥着与拟南芥同源基因类似的作用［28］。在玉米

（Zea mays）中，定位于CSD的引导蛋白ZmESBL的

鉴定进一步支持了这一观点——其功能缺失会导

致木质素的不连续沉积，并显著削弱植株的耐盐

性，这揭示了屏障结构的发育与完善对于作物适

应干旱、盐渍、养分胁迫等非生物逆境具有关键贡

献［29］。综上所述，凯氏带在演化上的保守性不仅

凸显了该结构的基础生物学意义，也为利用已知

的遗传模块，通过分子育种或遗传改良技术优化

作物养分吸收并增强其抗逆性，提供了明确的理

论依据与潜在靶点。

1. 2　木栓质片层

1. 2. 1　　木栓质化学组成与超微结构木栓质化学组成与超微结构

木栓质是一种由脂肪族与芳香族单体通过酯

键等共价键交联形成的复杂聚酯。从化学组成上

看，极长链脂肪酸及其衍生物（如脂肪醇）等脂肪

族组分通过酯键与阿魏酸等芳香族单体共价连

接，这种连接方式赋予木栓质聚合物高度疏水性

与化学稳定性。其特有的两亲性化学组成是构成

凯氏带外另一关键质外体扩散屏障（即木栓质片

层）的生化基础。利用透射电子显微镜可观察到，

成熟木栓质具有典型的层状超微结构。该结构由

电子透亮层与电子致密层在内皮层细胞次生壁内

侧交替沉积形成［30］。这种独特的片层化排列是其

有效限制水分、离子及溶质径向运输，并抵御病原

体入侵的关键结构基础。

木栓质的沉积受到严格时空调控，其分布具

有显著的非均质性与动态性。以模式植物拟南芥

的根系为例，木栓化首先在内皮层细胞分化早期

启动，表现为非连续的斑块状沉积；随着细胞发育

成熟，这些斑块逐渐扩展并融合，使多数成熟内皮

层细胞形成较为连续的木栓质片层，但这种连续

性并非绝对均一，在特定发育阶段或环境条件下

仍可保留缺乏木栓化的“通道细胞”（passage 
cells）［31］。上述从斑块状到连续层的动态沉积模

式表明，木栓质的生物合成与沉积过程也受到内

源发育程序与外界环境信号的双重精密调控。值

得注意的是，通道细胞通常保留较低木栓化水平，

从而为部分矿质元素，尤其是对分生组织活动和

养分信号传递较为关键的离子，提供相对优先的

径向进入通道；因此，这类特殊细胞并非屏障发育

“不完全”的简单表现，而是内皮层在屏障封闭性

与选择性吸收之间实现动态平衡的重要结构

基础［32］。

1. 2. 2　　木栓质单体的合成木栓质单体的合成、、转运与聚合调控网络转运与聚合调控网络

木栓质片层的装配始于其基本结构单元——

脂肪族与芳香族单体的生物合成，并依次经历跨

膜转运与细胞壁内的定位聚合，最终形成功能性
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的片层结构。首先，木栓质单体的生物合成与修

饰由一系列高度协同的酶催化完成。脂肪族单体

的生成起始于内质网，由甘油-3-磷酸酰基转移酶

（glycerol-3-phosphate acyltransferases，GPATs）家族

主导。该家族成员功能分化，GPAT4/6/8支系凭借

其内在磷酸酶活性，催化形成所有链长脂肪族单

体的核心骨架；而 GPAT5/7 支系则可能特异性地

参与后续片层结构的正确组装。随后，细胞色素

P450 单加氧酶（如 CYP86A1/HORST 和 CYP86B1/
RALPH）负责脂肪酸的ω-羟基化［33］。此外，脂肪酸

链的延伸、还原及芳香族组分的连接，则分别依赖

于 β-酮脂酰辅酶A合酶（β-ketoacyl-CoA synthases，
KCSs）、脂肪酰基-辅酶A还原酶（fatty acyl-CoA re⁃
ductases，FARs）及脂肪族木栓质阿魏酰基转移酶

（aliphatic suberin feruloyl transferase，ASFT）等酶类

的精准调控［34］。随后，合成后的单体经由特定途

径被转运至质外体空间。目前证据支持 2种主要

机制：其一，G型 ATP结合盒转运蛋白（ABCGs，如
拟 南 芥 中 的 AtABCG1、AtABCG2、AtABCG6、
AtABCG20）直接介导单体的跨膜运输；其二，胞外

囊泡（extracellular vesicles，EVs）可能作为另一种

运输载体，其丰度与木栓化进程呈正相关［35］。最

终，在细胞壁中，单体的聚合与结构动态重塑由

GDSL 型 酯 酶/脂 肪 酶（GDSL-type esterase/lipase 
proteins，GELPs）家族精密调控。该家族功能高度

分化，部分成员（如 GELP22、GELP38、GELP49、
GELP51、GELP96）行使聚合酶功能，而另一些成员

（如 GELP12、GELP55、GELP72、GELP73、GELP81）
则具有降解酶活性［36］。这种“聚合-解聚”的动态

平衡，构成了木栓质沉积响应发育程序（如侧根发

生）与环境信号的核心可塑性机制。

综上所述，木栓质片层的装配是一个高度有

序的多步骤过程，涉及细胞内单体的生物合成、跨

膜转运及细胞壁中的定位聚合与动态重塑。这一

过程受到复杂酶系与转运系统的时空调控，是其

实现发育与环境可塑性的分子基础。。

1. 2. 3　　木栓质片层的转录调控网络木栓质片层的转录调控网络

木栓质片层的沉积展现出显著的时空可塑

性。整个过程本质上是内皮层细胞整合内外信

号，经转录因子调控代谢重编程，实现疏水聚酯的

精准合成、转运与聚合［37］。现有研究［38］表明，MYB
家族转录因子构成了该调控网络的核心枢纽。在

内皮层中，脱落酸（abscisic acid，ABA）信号通路与

屏障完整性监测系统（如 SGN3/CIF 通路）均可独

立诱导木栓化程序，其下游依赖于一组功能冗余

但信号响应特性各异的 MYB转录因子，主要包括

MYB41、MYB53、MYB92 和 MYB93。该 MYB 模块

共同决定了胁迫诱导型木栓化的响应强度，其功

能缺失会导致根系木栓质沉积显著减少，并大幅

削弱 ABA 等信号对木栓化的诱导能力。这些

MYB 转录因子通过协同上调脂肪酸延长与氧化、

甘油酯化、跨膜转运及细胞壁聚合等关键步骤的

编码基因表达，实现对木栓质生物合成与装配通

路的全局性调控。这从分子层面解释了为何在盐

胁迫、干旱或低钾等逆境条件下，根系木栓化能够

迅速增强。以 SHORT-ROOT（SHR）或 MYB36 为

代表的上游调控因子，一方面决定内皮层的细胞

命运与空间构型，另一方面可整合 ABA 等环境信

号，从而在“发育定空间”的基础上，实现“环境调

强度”的动态调控，形成时空协调的统一框架［39］。

因此，木栓化的胁迫响应网络并非独立运作，而是

与根系发育程序紧密耦联。

除了核心的MYB模块外，NAC和WRKY家族

转录因子为木栓化提供了重要的辅助性调控。例

如，ANAC046等因子在根中能够促进木栓质合成

基因的表达并增强沉积，提示 NAC 因子可能作为

下游输出增强或信号放大模块，在特定组织或胁

迫情境下与 MYB核心调控网络协同作用，以提高

木栓化输出的稳定性和强度［40］。WRKY家族成员

（如WRKY33和WRKY9）则更多地处于胁迫-免疫

信号与细胞壁重塑的交叉点［41］，它们一方面参与

植物的防御反应，另一方面可能通过调节苯丙烷

代谢或脂质代谢相关基因的表达，间接影响木栓

化进程与屏障的可塑性。

木栓化在根系内皮层中呈现明显的空间分

布差异，这一长期存在的生物学问题近期在遗传

调控层面获得了新的解释。研究［42］发现，转录因

子 MYB68 是决定内皮层细胞在不同径向位置上

差异化形成木栓质片层的关键调节因子，尤其影

响木质部极与非极相关细胞系的木栓化模式。

这一发现将“木栓化沉积具有精确的径向位置特

异性”这一现象与具体的分子调控机制联系起

来。进一步研究［43］显示，MYB68及其所属转录因

子家族在周皮木栓形成过程中同样发挥重要作

用，能够系统性激活木栓质合成与聚合相关基因

的表达，并与 GDSL 型酯酶/脂肪酶等参与细胞壁
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修饰的酶类协同作用。这表明内皮层与周皮的

木栓化可能共享部分核心转录调控模块，随后通

过组织特异性的下游基因选择实现功能分

化（表 1）。

综上所述，内皮层木栓化的转录调控并非若

干转录因子的简单并列，而是呈现出较为清晰的

层级级联关系：首先，SHR 与 SCARECROW（SCR）
等发育调控因子位于上游，负责建立内皮层细胞

表1　植物根系凯氏带与木栓质片层可塑性相关因子汇总

Table 1　Summary of factors related to the plasticity of the Casparian strip and suberin lamellae in plant root systems

物种
Species

拟南芥
Arabidopsis 

thaliana

水稻
Oryza sativa

玉米
Zea mays

高粱
Sorghum bicolor

基因/蛋白名称
Gene/protein name

SHR［44］

SCR［45］

PER64［13］

SGN1［46］

ABCG2/6/20［47］

CYP86A1/B1、KCS、GPAT5［48-49］

MYB41/53/92/93［50］

OsMYB36a/b/c［51］

OsCASP1［27］

OsDIR55［28］

OsCIF1/2-OsSGN3［52］

OsGAPLESS1［23］

（GAPLESS家族）

ONAC005［53］

ZmSTL1/ZmESBL［29］

SbCASP-LP1C1［54］

分子类别/定位
Molecular category/localization

GRAS转录因子/细胞核；
可移动信号

GRAS转录因子/细胞核

过氧化物酶/细胞壁

RLCK类激酶/质膜内侧

ABCG类半转运体/质膜

脂肪酸合成相关酶/内质网等

转录因子/细胞核

转录因子/细胞核

膜结构域蛋白/凯氏带膜结构域

细胞壁相关蛋白/细胞壁

小肽/中柱
LRR受体激酶/内皮层质膜

细胞壁定位蛋白
（与支架蛋白OsCASP1复合）

NAC转录因子/根中柱与内皮层

引导蛋白/细胞壁

CASP-like蛋白/根内皮层质膜

功能注释
Function notes

促进内皮层分化与径向组织模式建立，为后续屏障结
构形成奠定基础；shr突变体内皮层缺失或结构异常

调控内皮层与皮层之间的不对称分裂；scr突变体缺
失组织、内皮层分化受损

催化凯氏带位点木质素聚合，促进凯氏带快速形成
与强化；功能缺陷导致木质素聚合不足或形成延迟

连接受体与 ROS/木质化输出模块，介导 Schengen通
路信号传递并促进缺口处修复性木质化沉积；sgn1
突变体检测信号输出能力减弱

介导木栓质前体跨膜输出以构建有效屏障；abcg2/6/20
三重突变体木栓质含量降低、屏障通透性升高

决定脂肪族单体的组成谱及供给水平，影响木栓质
沉积强度与屏蔽能力；突变改变单体组成并削弱屏
障特性

调控水稻根内皮层木栓质片层形成与非局部木质
化；4 个基因敲除导致木栓质片层缺失，过表达可诱
导提早木栓化并增强盐耐受性

调控根内皮层凯氏带形成，直接激活 OsCASP1、Os‐
ESB1 等凯氏带形成相关基因；3 个基因敲除导致突
变体内皮层凯氏带缺失并扰乱矿质元素选择性吸收

定位于凯氏带膜域，是水稻根内皮层凯氏带形成所
必需的支架蛋白；缺失导致凯氏带发育异常，并影响
Ca、Si等矿质元素的选择性吸收

参与根扩散屏障形成与重塑；盐和ABA诱导其表达，
过表达可增强根屏障并提高耐盐性

构成水稻 Schengen型小肽-受体激酶监测通路，调控
内皮层及非内皮层细胞的凯氏带形成，并协调多种
凯氏带形成相关基因表达

介导CSD处膜-壁连接，提高“类紧密连接”密封能力
并影响养分稳态；缺失削弱栓系与屏障功能

在根中柱和内皮层高表达，直接上调OsTPS8，促进根
内皮层木栓质沉积和凯氏带发育；缺失突变体Na⁺积
累增加、盐敏感，过表达则增强根疏水屏障形成并提
高耐盐性

编码定位于凯氏带域的引导蛋白，调控凯氏带厚度
与木质素沉积；突变导致Na⁺经质外体跨内皮层运输
增加并降低盐耐性

于拟南芥异源表达后可降低中柱碘化丙啶染料的渗
透、减少根和地上部Na⁺积累，并提高MYB36和ESB1
编码基因的表达，提示其参与凯氏带木质素聚合与
质外体屏障增强
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命运与径向组织模式，并启动 MYB36等关键转录

节点的表达；随后，MYB36及其相关模块进一步衔

接发育程序与环境信号，并通过调控 MYB39等下

游因子及木栓质合成、转运和聚合相关基因的表

达，协调木栓化发生的空间布局与诱导强度；在此

基础上，MYB41/53/92/93模块主要响应ABA、盐和

干旱等外界胁迫信号，调节木栓化的环境诱导性

增强；而ANAC046、WRKY等‘辅助’因子则在特定

组织背景或胁迫情境下提供信号放大、代谢重编

程与细胞壁重塑层面的精细化调控。由此，内皮

层木栓化的形成可概括为“发育程序定空间、核心

MYB网络整合信号、‘辅助’因子调强度与可塑性”

的多层级调控框架（图3）。

2 内皮层扩散屏障的环境可塑性

2. 1　对水分与矿质养分稳态的精确调控

内皮层扩散屏障通过分步构建，实现对径向

运输路径的差异化调控。凯氏带与木栓质片层分

别构成两道性质不同的屏障：凯氏带阻断细胞间

隙中的质外体扩散通道，迫使水分和离子必须经

由细胞筛选方可进入维管系统；木栓质片层则在

细胞壁内侧形成附加的疏水层，进一步限制溶质

跨膜运输（表 1）。二者协同增强内皮层对物质运

输的选择性，共同维持水分与矿质养分的稳态，并

提升植物对不利环境的适应能力［55］。值得注意的

是，为解析木栓质片层的独立功能，研究者构建了

内皮层特异性表达木栓质降解酶的转基因植株

（如 pCASP1：：CDEF），可在凯氏带结构完整的情

况下特异性消除木栓质。分析［56］表明，木栓质缺

失会改变根系的水分运输特性——利用氘标记水

（D2O）的高分辨率拉曼成像显示，在木栓质降解植

株中，水分进入维管系统的速度加快，但同时亦有

更多水分从维管组织向外周皮层及根际泄漏。这

证实木栓质片层在防止水分反向流失、维持内部

水压及促进水分向地上部高效运输中具有关键作

用。此外，此类植株对盐胁迫和干旱胁迫的耐受

性显著降低，进一步凸显木栓质片层在非生物胁

迫适应中的重要性。

2. 2　响应非生物胁迫的可塑性调控

内皮层扩散屏障并非固定不变的结构，而是

在既定发育程序基础上对环境信号进行动态调

整。在干旱、盐胁迫及重金属污染等逆境条件下，

植物通常通过提前或增强凯氏带与木栓质片层的

沉积以强化屏障功能，从而提高对外界有害离子

的“屏蔽”能力。例如，盐胁迫可促使内皮层屏障

的发育区段向根尖前移并加厚沉积，提早阻断Na⁺
等离子沿质外体途径向中柱扩散；在屏障缺陷情

况下，地上部 Na⁺异常积累及生长抑制更为显著，

图3　内皮层木栓化转录调控网络层级级联关系

Fig.3　Hierarchical transcriptional cascade regulating endodermal suberization
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进一步凸显凯氏带在维持离子稳态中的关键作

用［57］。干旱条件下增强的木栓化可降低根系径向

水力导度，减少水分外渗，有助于维持整体水分平

衡；而在镉等重金属胁迫下，根外皮层与内皮层细

胞壁中木质素和木栓质含量上升，可通过固定或

阻隔 Cd²⁺进入维管组织，降低其向地上部的转

运［58］。上述变化表明，屏障加固是植物应对非生

物胁迫、实现“封闭与屏蔽”功能强化的重要策略。

与之相对，在必需矿质元素匮乏的条件下，植

物通常适度弱化屏障结构，以提升对目标养分的

吸收效率。缺铁、缺锌等胁迫可抑制内皮层木栓

质片层的沉积或延缓其形成，降低跨细胞运输的

物理限制，从而促进相关离子或其络合物进入中

柱［59］。这种“有限开放”的调节并非简单的结构缺

陷，而是基于对特定营养信号精确感知的主动调

控。通过阶段性下调屏障相关基因表达，根系在

维持基本屏蔽功能的同时，提高了对急性养分短

缺的响应效率，体现了植物在“防止有害物质入

侵”与“确保必需养分获取”之间的动态权衡。

环境信号向屏障沉积模式的转化依赖于激素

网络的整合调控。其中，ABA 与乙烯（ethylene， 
ETH）在多种非生物胁迫条件下表现出明显的拮

抗关系。ABA 在干旱和盐胁迫中迅速积累，作为

正调控信号促进内皮层木栓化及相关转录程序的

启动，其作用依赖于一系列 MYB 转录因子的介

导，这些因子可直接激活木栓质合成与转运相关

基因表达。相反，ETH 信号增强通常抑制木栓质

沉积，导致屏障强度下降。除 ABA 与 ETH 外，生

长素（auxin）、茉莉酸（jasmonic acid，JA）等亦参与

屏障发育调节［60］。此外，已有研究［61］表明，细胞分

裂素（cytokinins，CKs）可能通过影响内皮层细胞命

运分化及通道细胞的形成，参与木栓质沉积空间

格局的建立，并可随养分状态变化调节通道细胞

数量，从而影响根系对特定矿质元素的吸收；另一

方面，油菜素内酯（brassinosteroids，BRs）则可能通

过调控 SHR 介导的根部木质化程序，影响凯氏带

及相关木质化结构形成的时空起始位置，提示其

在屏障发育中亦具有潜在调节作用［62］。多种激素

信号最终汇聚于 MYB36等关键转录调控节点，并

与 Schengen 监测途径协同，精细调控木质素与木

栓质沉积的时空模式，从而实现对根系水分与矿

质运输通量的动态控制。这种由激素网络驱动的

可塑性调节，构成了内皮层扩散屏障适应多变环

境的核心分子基础。

2. 3　在根系微生物互作中的双向调控作用

内皮层扩散屏障是调控根际化学微环境、塑

造微生物群落的关键界面。它并非静态的物理阻

隔，而是动态防御与信号整合的中心，其功能状态

直接影响微生物的定殖与互作。

屏障的首要功能是作为抵御病原体入侵的防

线。研究［63］表明，病原菌（如 Verticillium longispo⁃
rum）能主动抑制凯氏带与木栓质合成相关基因的

表达，以削弱屏障并入侵维管组织。反之，植物可

通过激素信号（如 ABA）增强木栓质沉积，有效抑

制病原菌定殖，表明屏障是一种可主动调控的动

态防御性状［64］。除抵御特定病原体外，屏障还广

泛调控微生物组的整体组装。凯氏带功能缺陷的

拟南芥突变体（如myb36、sgn3）根系微生物群落显

著 改 变 ，对 有 益 菌（ 如 Pseudomonas simiae 
WCS417）的富集能力增强。其内在机制在于凯氏

带的完整性控制着根系分泌物扩散与维管物质

（如谷氨酰胺）泄漏［65］。当凯氏带出现“缺口”时，

泄漏的特定氨基酸作为化学信号，引导微生物在

根系表面形成空间有序的“聚居区”，这构成了宿

主基因型塑造微生物组结构的解剖学基础。

根系与微生物的互作是一种双向的动态对

话。一方面，有益微生物的定殖可特异性诱导内

皮层木栓质合成基因上调，促进屏障加固，这可能

是增强基础抗性的互利机制。另一方面，复杂的

微生物群落亦可整体性调控屏障发育。研究［66］表

明，由多种细菌组成的合成群落能够下调拟南芥

根系的整体木栓化水平，该变化可能与微生物群

落调控宿主对 ABA 等内源激素的敏感性相关，从

而有助于植物适应营养胁迫。这表明，根系微生

物组可能作为环境的“生物传感器”，参与宿主对

胁迫的综合评估，并动态调节屏障的“严密程度”，

以实现共生体的适应性最优化。尤为重要的是，

近期研究［67］已将屏障功能拓展至共生互作领域。

在百脉根（Lotus japonicus）中，根内皮层凯氏带是

启动根瘤发育及系统性结瘤自调节信号网络所必

需的结构。成熟根瘤内部的维管束同样被特化的

内皮层细胞及其凯氏带包围。该屏障通过精确调

控根瘤内部的离子稳态、养分分布与氧气扩散，为

氧敏感的固氮酶创造了必需的微环境。这一发现

揭示了扩散屏障在协调有益共生、实现“微区室

化”调控方面的全新关键作用，将研究前沿推进至
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共生生物学领域。

3 内皮层扩散屏障的演化与功能多样化

从系统发育学视角来看，根系内皮层中典型

的木栓质片层结构并非所有陆生植物的共有特

征，而是伴随种子植物起源演化出的关键适应性

结构［68］。解剖学与分子证据表明，具有清晰层状

交替沉积超微结构的木栓质片层仅稳定存在于种

子植物谱系中，其形成依赖于关键基因家族（如

GPATs、CYP86s、ABCGs、GELPs）在种子植物共同祖

先节点上的显著扩张与功能分化。这一进化时间

点（约石炭纪晚期至二叠纪）恰逢全球气候转向干

旱，因此木栓质片层被认为是种子植物增强根系

保水能力、成功适应并主导此后干旱环境的关键

适应性性状，其抗旱核心作用已得到现代遗传学

证据的直接支持［69］。

相比之下，凯氏带的系统发育起源更为古老，

凸显了其在陆生植物演化过程中作为基础适应性

结构的核心地位。解剖学证据表明，类似凯氏带

的木质化带状结构在蕨类与被子植物根中均已存

在，暗示其可能早在约4亿年前的维管植物共同祖

先中就已出现［70］。其形成所需的核心分子元件

（如主调控转录因子MYB36及其同源蛋白、CSD膜

域“脚手架”蛋白 CASPs 家族）在不同植物谱系间

展现出高度的保守性［71］。这种跨越巨大进化距离

的功能保守性强烈表明，凯氏带所实现的“质外体

封闭”功能，是解决陆生植物根系吸收与选择性屏

障这一根本矛盾的极其成功且不可替代的基础方

案，其核心遗传模块在漫长进化过程中被严格保

留并精细调控。

凯氏带和木栓质片层所代表的屏障发育策略

在植物界具有普遍性与多样性，能够根据不同组

织或器官的特定生理需求，形成结构各异的质外

体封闭结构。例如，禾本科植物维管束鞘细胞的

木栓化屏障是 C4 光合作用碳浓缩机制的解剖学

基础；黄瓜（Cucumis sativus）腺毛基部的“颈带”结

构对物质的局部积累与分区化至关重要；花药发

育中的周绒毡层带则对花粉正常发育起关键作

用［72］。这些实例共同揭示了一个深刻的生物学规

律：通过调控疏水聚合物（主要是木质素和木栓

质）在特定细胞壁区域的精准沉积以形成功能性

扩散屏障，是植物应对水分养分管理、代谢区室化

乃至极端生存环境等各类生理挑战的一种高度灵

活且可进化的细胞学核心策略。从古老的根内皮

层到特化的分泌与生殖结构，该策略的反复应用

与创新，构成了植物形态与功能多样性的重要

基础。

4 其他植物器官与组织中的内皮层相关

屏障

在更广泛的陆生植物类群及不同器官中，亦

存在形态与功能相似的屏障结构，这为理解内皮

层扩散屏障的演化历程与功能普适性提供了重要

视角。例如，在早期分化的维管植物类群如木贼

（Equisetum hyemale）中［73］，其根与茎的内皮层细胞

壁上均发育有凯氏带或类凯氏带结构。这些结构

同样以木质素的带状沉积为特征，发挥着调控水

分与溶质运输的关键屏障作用。该发现表明，内

皮层屏障的形成机制在维管植物演化早期即已出

现，并可能作为一种基础适应策略被不同器官所

采用。在裸子植物中，内皮层屏障的分布与形态

呈现出进一步的多样性。例如，在许多松柏类植

物，如云杉（Picea asperata）、部分松属（Pinus）的针

叶中，其维管束鞘细胞（功能上类似于内皮层）的

细胞壁上常发育有显著的凯氏带结构。此类叶内

凯氏带被认为在针叶适应干旱、低温等胁迫环境

中发挥重要作用，通过精确调控维管束与叶肉组

织之间的物质交换，有助于维持水分利用效率并

限制有害物质的扩散［74］。上述跨类群、跨器官的

观察表明，以内皮层细胞壁特化（以凯氏带为核

心）为基础的扩散屏障，是陆生植物在适应陆生环

境过程中演化形成的一项关键适应性结构。因

此，对根系内皮层扩散屏障的深入研究，不仅有助

于阐明根系生理的核心机制，也为理解植物整体

屏障系统的形成机制与演化规律提供了关键

思路。

5 研究展望与未来方向

植物根系扩散屏障的分子机制与功能研究虽

已取得显著进展，但其深层次运作原理、生态互作

及应用转化仍有待全面揭示。未来研究需在微观

机制与宏观应用层面协同推进。

在微观机制层面，研究重点在于解析屏障发

育形成的核心分子事件。这包括：利用TurboID邻

近标记［75］与 AlphaFold 蛋白质结构预测［76］等新兴

技术，阐明凯氏带膜域中CASP与细胞壁蛋白复合

体的精确组装机制；通过多基因敲除系统与活细

608



蔺宏霞等：根内皮层扩散屏障的发育、功能与环境可塑性——从凯氏带到木栓质片层4 期

胞示踪技术，厘清木质素单体跨膜运输（如 ABCG
转运蛋白与囊泡途径）的具体贡献及其调控机制。

此外，单细胞多组学与活体成像技术的整合，为系

统揭示内皮层细胞如何整合多重信号（激素、养

分、微生物及温度等环境因子）并动态调控屏障沉

积的转录与空间模式提供了可能。特别是在全球

气候变化背景下，土壤温度升高可能通过影响膜

脂状态、酶活性、细胞壁聚合过程及激素信号转

导，进一步改变凯氏带与木栓质片层的沉积节律、

结构连续性与功能稳定性。因此，未来有必要将

温度因子纳入根系屏障研究框架，重点关注长期

增温条件下屏障形成时序、可塑性调节及其与水

分、离子运输效率之间的关系。这些研究旨在从

原子、细胞到组织尺度，完整揭示屏障可塑性的分

子逻辑。

在宏观应用与生态层面，未来研究方向聚焦

于知识向农业实践的转化及其在根际互作中的网

络化功能。亟需在主要农作物与木本植物中验证

模式植物的研究发现，挖掘关键性状的自然遗传

变异，并利用基因编辑与表型组学平台，定向培育

具有优化屏障特性的抗逆高效新品种。同时，必

须将根系屏障置于“土壤-植物-微生物”互作网络

中加以考察，解析其如何通过改变根际化学环境

塑造微生物组，以及微生物群落如何反馈调控屏

障发育与植物抗性。尤其需要关注全球变暖背景

下土壤增温对根系屏障稳定性、养分吸收效率及

逆境适应能力的潜在影响，因为屏障结构一旦发

生时序性的提前、延迟或完整性受损，均可能影响

植物对干旱、盐分及矿质胁迫的响应能力，并进一

步影响农业生产的稳定性。通过整合宏基因组

学、代谢组学、环境因子监测与田间表型分析等技

术，构建“屏障性状-微生物功能-环境变化-植物适

应性”的因果网络，方能深化对植物适应复杂环境

的系统理解，并为气候变化背景下的可持续农业

提供创新思路。
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