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摘要 根是植物进行水分和矿质营养吸收的重要器官. 水分和矿质离子进入根的表皮, 径向穿过外皮层、皮层、

内皮层等结构到达中柱, 在木质部中通过蒸腾作用向上运输, 满足地上部分的需要. 其中, 内皮层结构是包围中央

维管系统的最内层皮层细胞, 仅由单层细胞构成, 主要经历两个特殊的分化阶段, 分别形成凯氏带和木栓质片层两

种屏障结构, 在控制植物水分吸收、营养摄取、抵御病原体入侵, 以及响应胁迫环境等过程中发挥重要作用. 本文

就内皮层的发育、凯氏带和木栓质片层的结构与形成调控机制、内皮层在胁迫条件下的可塑性等方面进行综述,
对内皮层参与植物响应非生物胁迫的研究进展展开讨论, 并对未来的研究方向加以展望, 为培育抗逆新物种提供

了新思路.
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根是植物重要的地下营养器官, 在植物的生命周

期中担负着固着支持、吸收输导、贮藏繁殖等多种功

能. 在根尖的分生区, 顶端分生组织不断分裂产生新的

细胞, 促进根尖的生长, 经过初生生长形成的成熟组织

构成了植物根的初生结构(primary structure). 从横切面

观察根的初生结构, 可以从外向内划分为表皮、皮

层、维管柱三大部分[1](图1(b)). 其中, 皮层(cortex)由
基本分生组织发育而来, 由多层薄壁细胞组成, 在幼根

中占据较大比例, 是根毛和表皮吸收水分和溶质进入

中央维管柱的横向运输通道[2]. 皮层的最内一层排列

整齐紧密的细胞, 称作内皮层(endodermis). 内皮层是

将中央维管组织与外部皮层分开的圆柱形边界, 是植

物选择性营养吸收的质外体屏障[3,4]. 内皮层的分化有

两个阶段, 其独特的发育模式和结构特征在植物吸收

营养、维持离子稳态以及适应不利环境的过程中发挥

着重要作用[5]. 此外, 研究还发现, 内皮层屏障的形成能

受到内部信号和外界因素的紧密调节, 从而保证了内

皮层的完整性和植物营养的获取[6~8].
本文综述了植物内皮层的一般发育模式, 对凯氏

带和木栓质片层的结构、组成、形成调控机制等进行

了总结, 并讨论了内皮层在响应非生物胁迫方面可塑

性的变化规律以及对维持植物离子稳态的重要性.

1 内皮层的分化与溶质的运输途径

在拟南芥(Arabidopsis thaliana)中, 内皮层细胞的

发生过程受到SHORT-ROOT(SHR)和SCARECROW
(SCR)两个转录因子相互作用的调控, 进而触发皮层-
内皮层原始细胞的平周分裂, 其向内分裂形成单层的
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内皮层细胞[9,10]. 在内皮层的未分化阶段, 土壤中的水

分和溶质从表皮进入中央维管柱的横向运输有3条途

径: (1) 通过细胞壁和细胞间隙自由扩散的质外体途径

(apoplast pathway); (2) 通过胞间连丝在两个细胞原生

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-transcellular pathway)[11](图1(c)). 随着植

物根系的生长和内皮层的继续分化, 植物会部署不同

的内皮层屏障系统来保护中央维管组织和维持长距离

的运输能力[12]. 在近年的研究中, Niko Geldner团
队[12,13]将内皮层此后的分化分为两个大阶段: 在内皮

层分化阶段I, 不断有木质素沉积在靠近根尖的内皮层

细胞横向壁和径向壁上, 形成凯氏带(Casparian strip),
封闭了物质的质外体运输途径, 阻止溶质在细胞壁之

间的扩散, 迫使溶质通过质膜进行运输; 在内皮层分化

阶段II, 在凯氏带的基础上, 内皮层细胞的六面细胞壁

上沉积疏水性的木栓质, 形成木栓质片层(suberin la-
mellae)结构, 抑制了物质的跨膜转运途径(图1(a)). 内

皮层上的凯氏带和木栓质片层共同构成了植物根的质

外体扩散屏障, 这种屏障具有双向作用, 不仅能控制水

分和矿质离子进入中央维管柱, 还能防止溶质向外泄

漏[6,11,14]. 但有趣的是, 在一些靠近木质部极点处的内

皮层细胞不发生第II阶段木栓质的沉积, 它们始终保持

着溶质跨膜运输的能力, 这些细胞称作通道细胞(pas-
sage cell), 通道细胞的存在为溶质向木质部的运输提

供了一个低阻力的径向运输通道[12].

2 凯氏带

2.1 凯氏带的发育、结构与化学成分

凯氏带(Casparian strip)最初是由德国植物学家Ro-
bert Caspary发现的, 并将其描述为植物内部的一个扩

散屏障, 后来人们将其命名为凯氏带[15,16]. 凯氏带的本

质是发生在内皮层初生壁上的一种局部修饰, 是由木

质素聚合物“浸渍”初生壁而形成的, 完整的凯氏带表

现为连续的带状增厚结构[17]. 在电子显微镜下发现, 凯
氏带填满了两个相邻内皮层细胞之间的整个空间, 此

处的电子密度与初生壁的其他部分有着显著的区别,
呈现非纤维状、高度均匀的特征[4,18~20]. 在凯氏带发育

的初期, 木质素单体始于苯丙氨酸, 经过一系列的酶促

反应, 木质素单体以“珍珠串状”的模式进行聚合, 形成

不连续的片段; 后期逐渐发育成为完全连续的带状结

构, 沉积在内皮层细胞的横向壁和径向壁上, 阻断了物

质的质外体运输[21,22]. 在一般双子叶植物的内皮层中,
凯氏带与细胞质膜紧密结合, 高渗条件下的质壁分离

实验也不能将凯氏带与质膜分开, 这种独特的现象称

图 1 (网络版彩色)内皮层的发育、结构以及溶质在根中的横向运输途径. 改自文献[13]
Figure 1 (Color online) The development and structure of the endodermis and the lateral transport pathway of solutes in roots. Adapted from Ref. [13]

2023 年 3 月 第 68 卷 第 8 期

902



为带外质壁分离(band plasmolysis)[15]. 靠近凯氏带下方

的质膜更厚、更平滑, 有研究认为这是一种机械功能

方面的适应性特征, 能提供植物一部分支持作用[23,24].
大多数的单子叶植物如玉米(Zea mays)等, 凯氏带会进

一步发育, 呈现五面加厚的特征, 仅内皮层的外切向壁

保持薄壁状态; 还有少数植物百合(Lilium brownii var.
viridulum)等, 其凯氏带表现出六面加厚的特征[16,17]. 除
了初生根内皮层以外, 在一些植物的外皮层、茎和白

皮松(Pinus bungeana)的针叶细胞中同样发现了凯氏带

的沉积[25,26]. 总之, 凯氏带普遍存在于维管植物的根内

皮层中, 并由于物种的不同出现多样性的发育特征.
一直以来, 凯氏带的化学成分问题饱受争议. 最早

Caspary指出, 凯氏带中至少有两类聚合物——木质素

(lignin)和木栓质(suberin), 但鉴于当时技术手段, 并不

能将二者在成分上进行区分[4]. 20世纪90年代, Schrei-
ber团队[24,27,28]从不同植物中对凯氏带进行分离和直接

的化学分析, 结果证明, 凯氏带存在少量木栓质, 其主

要成分仍是典型的木质素聚合物. 直到2012年, Naseer
等人[29]在拟南芥多个突变体中, 使用红色荧光染料碘

化丙啶(propidium iodide, PI)作为植物质外体扩散屏障

的示踪剂, 模拟凯氏带对物质运输的阻碍过程, 并结合

共聚焦荧光显微镜的观察结果, 发现在拟南芥凯氏带

发育的初期, 既不存在也不需要木栓质, 仅由木质素聚

合物就能在幼根中建立起质外体扩散屏障. 值得关注

的是, 凯氏带的化学成分在不同物种与组织器官中表

现出多态性. 如在玉米凯氏带的研究中, 结合傅里叶变

换红外光谱(Fourier transform infrared spectroscopy,
FTIR)和受激拉曼散射显微镜(stimulated Raman scatter-
ing microscopy, SRS)等技术, 观察到玉米初生根内皮层

凯氏带形成过程中有木质素与木栓质同时沉积的现

象[30].

2.2 凯氏带形成的调控机制与关键基因

随着研究的深入, 凯氏带形成过程中的调控机制

已在模式植物拟南芥中取得了长足的进展.
最初人们在做质壁分离实验时发现, 凯氏带处的

质膜与其他质膜有明显的区别, 质膜较高的电子密度

与凯氏带紧密地黏附在一起, 表明质膜中存在某种特

定的蛋白质, 这种蛋白质能够介导这种细胞壁的附

着[31]. 使用荧光亲脂性膜标记染料FM4-64对内皮层质

膜进行染色, 结果发现, 在凯氏带处的质膜被排除在

外, 甚至在凯氏带形成之前, 这一区域就不能被标记,

这一特殊的质膜区域称作凯氏带膜域(Casparian strip
membrane domain, CSD)[31]. CSD是一种高度折叠、富

含蛋白质的膜结构域, 它能够充当分子围栏, 介导细胞

壁附着, 在凯氏带形成初期起到定位的关键作用[32]. 近
年来, 研究人员发现一类小跨膜蛋白家族强烈地聚集

在凯氏带形成位点, 这类蛋白称作凯氏带域蛋白家族

(Casparian strip domain proteins 1–5, CASP1–5).
CASPs是第一个定位到CSD上的蛋白质, 能特异地聚

集在内皮层细胞中, 并迅速地从最初质膜上的随机分

布合并成一个精确排列的纵向环 . 突变分析发现 ,
CASPs存在功能冗余, 对凯氏带的正确形成非常重

要[33]. CASPs是一个膜平台的组织者, 能指导木质素生

物合成酶的正确组装[20]. CASPs在CSD处特异性表达,
为招募一些必需的过氧化物酶和其他辅助因子提供了

一个支架平台. 其中, 过氧化物酶64(peroxidase 64,
PER64)能够催化木质素单体与呼吸爆发氧化酶(re-
spiratory burst oxidase homolog F, RBOHF)产生的H2O2

反应, 从而促进木质素的聚合[34].
此后,研究发现, enhanced suberin 1(esb1)突变体与

casp1 casp3具有相同的凯氏带中断缺陷的表型, 由此

表明ESB1蛋白对凯氏带形成有重要作用[35]. ESB1是
一种分泌性蛋白质, 能精确地定位在凯氏带形成的区

域, 并负责编码一种dirigent蛋白, 这类蛋白主要影响木

质素单体偶联过程中的立体特异性.在拟南芥esb1突变

体中, 凯氏带形成延迟、变宽, 并且伴随着木质素的异

位沉积和木栓质的异常过度积累[35,36]. CSD可以通过

与CASPs的相互作用将ESB1定位到细胞壁的正确位

置. 然而, 在esb1突变体中, CASPs的定位会发生紊乱,
表明CSD膜结构域的形成与细胞壁生物合成机制的组

装之间存在相互依赖关系[4].
除此之外, 研究还发现了调控凯氏带形成的关键

转录因子. Kamiya等人[37]发现, 拟南芥中MYB36能直

接调控下游大多数参与凯氏带形成基因的表达, 包括

CASP1、PER64、ESB1等. 在myb36突变体中出现凯氏

带定位混乱以及靠近内皮层细胞角的异位木质素沉积,
表明MYB36是内皮层由未分化阶段过渡到分化阶段I
过程中的关键调控因子[38].此外,在近年的研究中发现,
植物中存在另一条独立于MYB36的调控途径——
SGN3-CIFs途径, 富亮氨酸重复类受体激酶SCHEN-
GEN3(GSO1/SGN3)在内皮层细胞中特异表达, 集中在

凯氏带形成区域的附近, 与下游的凯氏带完整性因子

CIF1、CIF2(Casparian strip integrity factor 1, 2)共同起

评 述

903



到监控凯氏带屏障完整性的作用[7,8,39].

2.3 凯氏带对非生物胁迫的响应

根系具有整合环境信息、调节植物生长发育、优

化营养物质吸收的能力[40]. 植物的根系直接暴露于土

壤中, 生长和发育常受到土壤含水量、pH、重金属浓

度等因素的影响. 植物响应不同环境因子表型发生改

变, 这种可塑性使植物适应不同环境, 在不利条件下获

取更多的生存资源, 增强自身对环境的适应能力. 植物

这种可塑性的强弱已成为衡量植物适应环境能力的重

要指标之一[41]. 研究发现, 凯氏带能参与植物对胁迫环

境的反应.
干旱胁迫是植物最常见的非生物胁迫之一, 干旱

会直接阻碍植物根的生长与发育以及木质素合成等次

生代谢过程[42,43]. 植物通过调控内皮层凯氏带的发育

适应水分胁迫环境. 杨树(Populus)凯氏带在干旱胁迫

下会发育加速, 趋近于根尖呈现出凯氏带加厚的表

型[44]. 干旱胁迫减缓了棉花(Gossypium herbaceum)根
系的生长速率, 导致内皮层细胞壁发生加厚的木质化,
封闭了更靠近根尖的维管系统, 有效阻止了更多的水

分流失[45].
许多研究表明, 胁迫环境可以促进植物凯氏带的

形成, 加强根系的屏障功能. 在高盐胁迫下, 根系会遇

到两大困难: 一是由于高渗导致的土壤水势降低引起

水分吸收困难; 二是Na+和Cl–以及其他有毒离子大量

涌入, 最终在叶片中过度积累, 导致离子毒害[46]. 应对

盐胁迫环境, 凯氏带的屏障功能尤为重要. 经过盐处理

的红瑞木(Cornus alba)和玉米内皮层凯氏带的发育更

趋近于根尖, 且随着盐浓度的增加, 凯氏带的发育速度

逐渐加快, 径向宽度也有所增加, 减少了在盐胁迫下植

物更多的水分流失[47,48]. 高盐诱导甜高粱(Sorghum bi-
color)中SbCASP4表达, 提高了相关木质素聚合基因的

转录水平, 增强了凯氏带屏障, 从而减少了Na+在中柱

和茎部的流动, 降低了盐胁迫引起的氧化损伤, 提高了

甜高粱的耐盐性[49].
此外, 在重金属镉(Cd)胁迫下, 凯氏带出现一些特

异性的发育特征, 如发育位置降低、增厚[50]. 这种敏感

的特异性变化是一种重要的防御机制, 增强的木质素

可以将过量的Cd限制在内皮层外, 减少了Cd向地上部

分的径向运输, 同时为Cd在细胞壁中的吸附提供了更

多的结合位点, 降低了Cd对中央维管系统的伤害程

度[51,52]. Qi等人[53]研究发现, 凯氏带发育位置较低的成

熟水稻(Oryza sativa), 其地上部分积累的Cd含量较低.
在Cd胁迫下, 景天(Sedum alfredii)根系中木质素关键合

成酶PAL以及凯氏带定位基因CASP1的表达量显著上

调[54,55].
为了实现营养物质的高效分选, 几乎所有维管植

物的内皮层都存在质外体扩散屏障, 使分子通过内皮

层细胞成为到达中柱的必要步骤[16]. 因此, 形成功能完

整的凯氏带对植物非常重要, 这标志着根内皮层第一

阶段的分化完成, 植物建立起质外体运输屏障, 意味着

根在控制吸收水分和矿质方面的生理屏障功能更加完

善, 在抵御病原微生物和应对非生物胁迫时能发挥更

重要的作用.

3 木栓质片层

3.1 木栓质的单体组分与结构

木栓质是一种疏水性聚合物, 包括多聚脂肪族和

多聚芳香族两个结构域. 典型的脂肪族单体包括一些

超长链脂肪酸、ω-羟基脂肪酸、α,ω-二羧酸、中链含

氧酸、伯醇等; 芳香族单体主要由苯丙素途径产生, 包
括羟基肉桂酸、阿魏酸、香豆酸等[56~58]. 在拟南芥根

中, 木栓质主要由C16、18:1和C22三种单体组成[56].
通过透射电子显微镜观察木栓化的细胞壁切片发现,
木栓质的沉积呈现层状超微结构, 具有明显的电子半

透明-不透明的交替光带. 半透明的电子光区域由脂肪

酸衍生物(脂肪烃)组成, 而深色的富电子区域由酯化阿

魏酸等酚类物质组成[59].

3.2 木栓质片层沉积的调控机制与关键基因

木栓质的片层的沉积需要经过脂肪族、酚类等单

体的生物合成, 再转运至细胞壁上进行生物大分子的

组装.
对具有改变木栓质结构或含量的植物突变体进行

表征, 是识别绝大部分编码木栓质生物合成酶的关键.
木栓质单体的合成起始于质体中脂肪酸合酶复合体

(fatty acid synthase complex, FAS)驱动的C16、C18饱
和脂肪酸的合成, 经过CoA基团的修饰形成C16-CoA、
C18-CoA, 转运至内质网后, 在脂肪酸延伸复合物(fatty
acid elongation complex, FAE)的作用下, 延伸成为超长

链脂肪酸[60]. 超长链脂肪酸在β-酮酯酰CoA合酶(β-
ketoacyl-CoA synthase; KCS)作用下完成碳单元的缩

合[61]. 研究发现, KCS2/DAISY和KCS20是编码拟南芥
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中木栓质脂肪族单体生物合成必需的延长缩合酶[62,63].
拟南芥kcs2/daisy突变体根系生长缓慢, 与野生型相比,
其木栓质单体C22、C24超长链脂肪酸含量显著减少;
在kcs2 kcs20双突变体中发现内皮层木栓质片层的沉积

发生异常[63]. 木栓质相关的超长链脂肪酸会继续被细

胞色素P450氧化酶蛋白家族(cytochrome P450 oxidase
protein family, CYP)氧化. Schreiber团队[64]利用反向遗

传学的方法分离并鉴定到CYP86A1/HORST, 其是拟南

芥根中的关键木栓质生物合成酶, 在cyp86a1/horst突变

体根中, ω-羟基脂肪酸的合成水平显著降低, 尤其是

C20以下短链脂肪酸的含量明显减少. 同样, 使用类似

的方法鉴定出拟南芥根和种子中合成木栓质ω-羟基脂

肪酸和α,ω-二羧酸的关键氧化酶CYP86B1/RALPH[65].
拟南芥cyp86B1/ralph突变体根和种子的化学分析表明,
RALPH主要影响C22和C24脂肪酸的合成[65,66]. 除拟南

芥外, 在水稻中发现CYP94B1能促进根中木栓质的合

成, 并由此提高了水稻的耐盐性[67].
木栓质中另一类典型的单体主要由伯醇组成. 这

些伯醇通过脂肪酸酰基辅酶A还原酶(fatty acyl-CoA
reductase, FAR)还原羧基完成. Domergue等人[68]通过β-
葡萄糖醛酸苷酶报告转基因株系发现, FAR1、FAR4、
FAR5在拟南芥内皮层木栓质形成的位点特异性表达,
且在far三重突变体中, 木栓质伯醇C22、C20和C18单
体类型含量显著降低70%~80%.

甘油被认为是木栓质生物合成的基本骨架. Beis-
son等人[69]发现, 拟南芥甘油-3-磷酸酰基转移酶(glycer-
ol-3-phosphate acyltransferase 5, GPAT5)参与甘油与ω-
羟酰基-CoA和α,ω-二羧基-CoA的结合, 产生单酰基甘

油酯. 这一反应对木栓质的形成非常重要, 在拟南芥

gpat5突变体根中, 木栓质的含量显著减少了50%[69].
另一个木栓质关键合成酶ESB1, 除了参与凯氏带的调

控机制外, 还对木栓质的合成进行负向调控, 在esb1突
变体中, 根木栓质含量提高了两倍[14].

木栓质中酚类单体的形成主要来自苯丙素途径形

成的前体供应,其中发挥主要功能的是BAHD乙酰转移

酶家族的木栓质阿魏酰基转移酶(aliphatic suberin feru-
loyl transferase, ASFT),在拟南芥asft突变体中几乎没有

酚类阿魏酸的合成[70].
在质体中合成的木栓质单体需要运至内质网进行

单体的组装, ATP结合蛋白ABCG积极参与了木栓质单

体的转运, 拟南芥ABCG11是第一个被认为参与木栓质

输出的转运蛋白[71]. 除此之外, ABCG2、ABCG6、

ABCG20也负责根中木栓质的代谢与转运. 在拟南芥

abcg2 abcg6 abcg20三重突变体中, 木栓质含量减少,
并伴有木栓质片层结构的异常与根系通透性的增

加[72]. 除此之外, 在水稻中发现, 由高尔基体分泌出的

囊泡也含有木栓质成分[73]. 综上所述, 木栓质单体的合

成是一个复杂的过程, 不同类型的单体由不同的基因

和转录因子进行调控(表1).

3.3 木栓质形成通路的调控

木栓质的单体在质体中进行合成, 经过内质网的

修饰进行单体的组装. 然后, 经过转运蛋白或高尔基体

的囊泡运输, 到达细胞壁, 完成木栓质的沉积. 这个过

程受到细胞核中各种转录因子的调控作用(图2). 大部

分的转录因子能与木栓质合成关键基因的启动子相互

作用, 调控这些基因的表达, 进而调控木栓质的合成与

沉积[77].
木栓质片层的形成受到自身发育、转录因子、植

物激素等信号的调控. MYB41是第一个在拟南芥中被

证明正向调控木栓质合成的转录因子. Kosma等人[74]

发现, MYB41基因的过表达提高了木栓质合成基因转

录本的丰度 , 并且诱导拟南芥和烟草 (Nico t iana
benthamiana)叶片表面发生木栓质片层的异位沉积. 同

时, MYB41还具有独特的表达模式, 在正常条件下, 任
何植物组织中其表达量几乎为零, 只有在高盐胁迫或

处理后才能特异性地在内皮层检测到其大量表达[74].
除此之外, MYB家族中的许多成员都参与调节木栓质

片层的发育与沉积. Lashbrooke等人[78]发现, MYB107
和MYB9能诱导拟南芥中脂肪族和芳香族木栓质的合

成与聚合. Cohen等人[76]发现, SUBERMAN(MYB39)是
拟南芥根中木栓质合成的关键调控因子, 可以启动内

皮层木栓质的合成与片层状沉积过程. 同时, GPAT5、
CYP86A1、CYP86B1等关键基因在MYB39过表达植株

中的表达量有所升高, 表明MYB39具有激活这些基因

表达的功能. 最近, Barberon团队[75]发现, MYB41、
MYB53、MYB92、MYB93均能促进拟南芥内皮层的

木栓化, 在myb41 myb53 myb92 myb93四重突变体的内

皮层中表现出木栓质完全缺失的表型. 最近发现的

MYB70是一个木栓质负向调控因子, 在拟南芥MYB70
过表达株系的转录组分析中发现, 几乎所有木栓质相

关基因表达量降低, 木栓质的生物总量显著减少[60].
WRKY和ANAC转录因子中也有许多调控木栓质

沉积的成员. 如拟南芥中WRKY33是CYP94B1的上游
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调控因子, 共同调控木栓质的合成, 在wrky33突变体中,
根中木栓质总含量减少, 并且对盐更敏感[67]. WRKY9
是CYP94B3和CYP86B1的上游调控因子. 在拟南芥

wrky9突变根中, CYP94B3和CYP86B1基因的表达被抑

制, 导致木栓质含量大幅下降[79]. ANAC046是拟南芥

中激活木栓质形成的重要调控因子, 其过表达转基因

株系根中木栓质总含量增加了两倍[80]. ANAC058基因

在拟南芥根内皮层中特异性表达, 并参与内皮层的木

栓化, anac058突变体中根木栓化延迟, 而ANAC058的
过表达导致根中木栓质过度合成, 并发生异位沉积[60].

植物激素是一种信号化合物, 在调节植物内皮层

木栓化方面也发挥着关键作用. 比如, 脱落酸(ABA)在
调控内皮层木栓质片层形成方面的作用得到了遗传学

证据的支持. Barberon团队[75]发现, 在拟南芥ABA缺陷

突变体aba2以及信号传递突变体abi3、abi4、abi5中,
内皮层中的ABA信号通路受到抑制, 木栓质含量大幅

减少 . 研究发现 , 转录因子MYB41、MYB53、
MYB92、MYB93能受ABA的刺激和诱导, 但在拟南芥

myb41 myb53 myb92 myb93木栓质完全缺失的株系中,
外施ABA不能改善这种情况[75]. 这项研究表明ABA在

调控内皮层木栓化过程中必不可少的作用, 同时建立

起ABA与下游转录因子之间的重要联系. 除ABA以外,
研究还发现, 乙烯在调控木栓质形成过程中存在特殊

作用. 使用乙烯前体物质ACC处理拟南芥内皮层, 发现

木栓质含量显著减少, 并能使已经沉积的木栓质发生

降解[6,75]. 在乙烯不敏感突变体etr1中发现木栓质沉积

增多, 而与之相反的是, 重构乙烯三重反应突变体ctr1
中木栓质大幅减少, 且外源施加ABA后可以恢复部分

表 1 拟南芥中参与木栓质合成与运输的相关基因
Table 1 Genes involved in suberin biosynthesis and transport in Arabidopsis thaliana

基因名称 AGI编号 功能注释 过表达或突变体对木栓质的影响 文献

GPAT5 At3g11430 甘油-3-磷酸酰基转移
酶

突变体根系脂肪族木栓质总体含量下降50%,
ω-羟基酸和α,ω-二羧酸单体数量降低; 幼苗的耐盐性减弱

[69]

CYP86A1/
HORST At5g58860

脂肪酸 ω-羟化酶

突变体根系中C16和C18 ω-羟基酸以及α,ω-二羧酸
含量下降. 根中木栓质总体含量降低60% [64]

CYP86B1/
RALPH At5g23190 突变体中主要降低C22和C24ω-羟基酸

和α,ω-二羧酸单体的数量
[65,66]

FAR1 At3g22500
脂肪酰-

CoA还原酶

突变体根中22:0单醇含量降低

[68]FAR4 At3g44540 突变体根中20:0单醇含量下降50%

FAR5 At3g44550 突变体根中18:0单醇含量下降80%

ASFT/HHT At5g41040 阿魏酰-
CoA转移酶

突变体根中阿魏酸含量降低;
突变体对盐的透性和敏度感增加

[70]

KCS2/DAISY At1g04220 β-酮酯酰
CoA合酶

kcs2 kcs20 双突变体脂肪族木栓质含量降低,
C22和C24超长链脂肪酸衍生物减少;

根系生长受到抑制, 木栓质片层结构异常
[62,63]

KCS20 At5g43760

ABCG2 At2g37360
ABC型

转运蛋白
abcg2 abcg6 abcg20

三重突变体种皮中木栓质含量装载量降低
[72]ABCG6 At5g13580

ABCG20 At3g53510

ESB1 At2g28670 Dirigent-
domain结构域蛋白质

突变体根中凯氏带发生缺陷,
产生增强的异位化的木栓质沉积

[14]

MYB41 At4g28110

MYB家族转录因子

过表达导致木栓质合成基因表达量提高,
叶片中木栓质单体含量提高22倍;
过表达根系中木栓质异位沉积

[74]

MYB53 At5g65230
任一过表达可导致根中增强木栓质异位沉积;

myb41 myb53 myb92 myb93
四重突变体根内皮层木栓质完全缺失

[75]MYB92 At5g10280

MYB93 At1g34670

MYB39 At4g17785 过表达株系木栓质合成基因表达量提高,
导致内皮层木栓质增加; 突变体中木栓质减少

[76]
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ctr1缺失的木栓质[6]. 以上结果表明, 植物激素乙烯负

向调节内皮层的木栓化, 并且与ABA拮抗, 两者独立地

调控内皮层在不利环境中木栓质片层的发育.

3.4 木栓质片层的双向屏障功能

研究已经证实木栓质片层的沉积代表植物完成了

根内皮层第二阶段的分化, 阻断了物质的跨膜运输途

径, 是一种保护性的屏障结构[5]. 使用细胞膜渗透性的

示踪剂二乙酸荧光素(fluorescein diacetate, FDA)可以

明确观察到木栓质片层的阻断作用, 在根内皮层木栓

化的区域或木栓质增强型突变体中发现, FDA从表皮

渗透进入内皮层的时间明显拉长, 表明FDA的渗透受

到木栓质的阻滞[6]. 同时, 研究者还观察到韧皮部中

FDA的卸载被内皮层所阻止, 表明木栓质片层具有双

向屏障功能[6,81]. 由于木栓质合成基因存在功能冗余,
无法通过敲除单个或几个基因得到木栓质缺失型突变

体, 因而以往的研究常通过在内皮层中特异性过量表

达角质层破坏因子(cuticle destruction factor 1, CDEF1)
获得转基因植株, 在阳性株系中几乎没有发现木栓质

的沉积, 却伴随着钙、镁、钠等离子含量的显著增加,
钾离子含量降低, 表明木栓质能阻断离子的跨细胞运

输途径, 并作为双向屏障限制钠离子的内流和钾离子

的外排[6,82].

3.5 木栓质片层对非生物胁迫的响应

有研究证实, 内皮层分化的第二阶段, 即木栓质片

层的形成, 受到外界非生物胁迫的调节[11]. 早期研究发

现, 热带附生植物仙人掌(Opuntia dillenii)在干旱胁迫

后, 根内皮层木栓质增加, 导致根系水分传导率明显降

低, 从而防止内部中柱系统因渗透作用造成的过度失

水[83]. 干旱胁迫下, 大麦(Hordeumvulgare)根系中参与

木栓质生物合成途径的基因显著上调, 木栓质含量增

加, 导致整体水分传导率降低[84]. 拟南芥在长期干旱胁

迫下, 根中木栓质合成速度显著加快, 木栓质整体含量

明显增加, 表明缺水环境能有效诱导植物根中木栓质

的合成[85]. 与上述研究类似, 葡萄(Vitis vinifera)在水分

亏缺条件下, 细根中木栓质的生物合成整体上调, 木栓

质特异性单体数量增加, 从而有效提高了葡萄的耐旱

性[86,87]. 此外, 增强植物内皮层屏障功能可以有效防止

水分流失, 并在预防木质部导管空穴化的过程中发挥

重要作用[85].
在多种植物类群中, 营养诱导后内皮层木栓质的

图 2 (网络版彩色)木栓质单体的合成与运输通路示意图. 改自文献[77]
Figure 2 (Color online) Schematic diagram of the synthesis and transport pathways of suberin monomers. Adapted from Ref. [77]
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发育均出现可塑性的结构变化. 拟南芥在缺钾或缺硫

条件下培养, 木栓质片层加厚且靠近根尖沉积; 在缺

铁、缺锌或缺锰条件下, 木栓质片层沉积位置明显上

移, 且整体含量显著变少[6]. 大麦根系在轻度缺锰条件

下, 木栓质片层发育位置上移, 含量减少, 由此导致锰

离子在距离根尖更远的部位进行径向运输, 同时保证

了钠离子和钙离子的正常向内运输; 然而, 在高度缺锰

条件下, 木栓质的沉积更趋近于根尖, 能够防止植物体

内的锰离子外渗, 并保证了钾离子的运输[88]. 这些结果

表明, 调节木栓质的合成. 调控植物对铁、锰和锌的吸

收, 并在不利条件下保留必需的钾和硫, 体现了内皮层

的双向屏障作用, 提高了植物的环境适应能力[13].
在水稻中, 盐胁迫30 min后, 木栓质合成酶的

mRNA水平显著提高, 几天内木栓质大量合成, 内皮层

屏障作用增强, 过量的钠离子流入大幅减少, 因此增强

了水稻的抗盐性, 提高了植物在盐胁迫环境的存活

率[89]. 应用X射线显微分析技术发现, 相比中柱, 过量

的钠离子和氯离子总是优先集中在水稻的皮层区域,
表明内皮层是植物排盐的主要部位[90]. 此外, Krishna-
murthy等人[91]对不同品种水稻的耐盐性进行研究, 发

现由于在内皮层沉积了额外的脂肪族木栓质, 耐盐水

稻的疏水性屏障明显强于盐敏感品种水稻. 此外, 适当

的盐度能加快棉花幼苗根系木栓质靠近根尖发育, 而

且在外皮层上也发育出木栓质片层, 以响应盐胁迫[45].
除响应过量钠离子以外, 水稻在缺少磷酸盐的条件下,
内皮层的木栓质沉积发生了显著延迟; 相反, 在高浓度

磷酸盐的处理下, 木栓质提前合成并靠近根尖异位沉

积[92].
除此之外, 在植物对重金属的吸收和积累过程中,

木栓质片层也发挥着重要作用. 在低钙胁迫下, 东南景

天通过降低木栓质合成关键基因SaGPAT5、SaASFT1、
SaABCG20的转录水平表达量来延缓内皮层木栓质的

形成与积累, 从而降低了对Cd的屏障作用, 造成Cd毒
害, 表明环境中的钙浓度与东南景天木栓质片层的发

育呈正相关[93]. 玉米幼苗根系经过低浓度Cd处理后,
内皮层木栓质片层靠近根尖开始发育, 限制了Cd的径

向运输和Cd在木质部的装载, 减缓了重金属对玉米的

毒害作用[94,95]. 其他金属元素对木栓质发育的调控作

用在许多植物类群中也有诸多研究. 在红树(Rhizo-
phora apiculata)的研究中发现, 铅、铜、锌等金属处

理能显著增加内、外皮层木栓质程度, 且红树的耐金

属程度与木栓化程度成正比[96]. 木栓化的内皮层直接

延迟了金属进入红树根木质部的时间, 从而提高了红

树对其他重金属的耐受性, 表明加厚的木栓质对重金

属的屏障特性[96]. 萝卜(Raphanus sativus)在金属铜胁

迫下, 根系生长受到抑制, 木质部导管的分化更趋近于

根尖, 内皮层木栓质片层沉积增厚, 有助于萝卜在胁迫

下减轻金属铜的毒害影响[97].

4 内皮层的可塑性有助于维持植物内部的离
子稳态

在胁迫环境下, 内皮层所表现出的表型可塑性已

在多种植物类型中进行了研究. 植物暴露在缺水、高

盐、缺氧、重金属等非生物胁迫下, 内皮层呈现凯氏

带加厚和木栓质片层的异位化沉积, 内皮层屏障作用

增强, 从而减少了不利环境中的病原体、有机酸等进

入根部, 同时还能防止植物中的水分和溶质不受控制

地回流到外界的土壤或环境中[14,98~100]. 植物正常的生

理代谢活动需要保持一定的离子稳态, 内皮层的完整

性和可塑性在维持植物离子稳态的过程中发挥极为重

要的作用. 研究发现, 在拟南芥凯氏带缺陷突变体

myb36、esb1、casp1 casp3以及sgn3中, 叶片中离子的

积累量与正常情况相比发生了显著的变化[6,20,35,39,101],
sgn3叶片中钾离子含量降低, 镁离子积累量增加[39]. 值
得一提的是, 以上突变体中, myb36、esb1、casp1
casp3都表现出代偿性的异位木栓质沉积[39]. 由于木栓

质片层的增强, 植物体内离子的积累进一步被打乱, 铁
离子和锰离子含量都显著降低, 可能是由于增强的木

栓质阻碍了转运蛋白介导的铁/锰转运进入内皮层中,
说明过度的木栓质沉积干扰了离子从根到地上部分的

正常运输, 影响了植物正常生长与代谢活动[102]. 拟南

芥中木栓质合成突变体gpat5、horst以及abcg2 abcg6
abcg20三重突变体, 都表现出内皮层木栓质总体含量

的减少, 由此导致根系具有更高的导水率和对离子更

强的渗透率[69,72,103]. 在这些拟南芥株系中, 缺少木栓质

沉积导致植物叶片中积累了较多的锂离子、砷离子、

钠离子, 以及明显减少的钾离子[6,29], 而在esb1木栓质

增强型株系中, 主要表现为对钙离子更强的阻碍作

用[104]. 这些结果突出了内皮层作为双向离子屏障的基

本特性, 不仅能防止溶质从土壤进入中央系统的路径,
同时还阻止了植物内部离子向土壤的回流. 这种特性

在钾离子与钙离子的运输中体现得尤为明显, 这两种

离子以相反的方式在内皮层中进行积累, 完整的木栓

质片层屏障能阻碍钙离子流入以及钾离子渗出, 维持
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植物体内钙/钾离子的平衡, 有助于进行钙信号系统的

调节、促进植物的光合作用、提高作物的抗逆性

等[4,6]. 这与Geldner[4]的发现一致, 认为木栓质沉积作为

次生细胞壁的一种修饰形式, 能限制营养物质进入内

皮层中. 因此, 木栓质片层是内皮层上阻碍离子运输的

一个特殊的“转运体”, 是地上部分离子积累的“检查

点”, 是在维持植物离子稳态的过程中必不可少的重要

结构.

5 展望

凯氏带形成后, 木栓质尚未完全沉积完成的这段

窗口期是内皮层积极参与营养吸收的“黄金时期”. 了

解木栓质合成与沉积的机制, 通过调控木栓质的合成,
延长或缩短这段窗口期, 是植物适应胁迫环境的重要

手段.
内皮层结构能响应胁迫环境, 并且在缺乏必要的

矿质元素条件下, 如钾、铁或硫等, 都可能导致内皮层

凯氏带和木栓质片层成分与结构的改变. 这种改变称

作植物的表型可塑性, 最显著的功能在于帮助植物适

应环境, 整合环境信息, 优化营养吸收, 维持植物内部

的离子稳态, 以此提高逆境下的存活率. 许多研究在多

种植物类型中建立了ABA和增强的木栓化之间的联

系, 发现ABA不仅能诱导内皮层的木栓化, 而且ABA也

是非生物胁迫下建立木栓化所必需的因素. 同时乙烯

在其中发挥的重要功能也值得关注, 缺铁、缺锰引起

的木栓质减少在很大程度上依赖于一个完整的乙烯信

号通路. 除此以外, 木栓质合成过程中关键基因、调控

信号通路的研究不在少数, 但大多比较浅显, 尚未深入

挖掘上游影响因素与下游关键调控因子之间的联系桥

梁. 此外, 关于内皮层发育的研究大多集中在模式植物

拟南芥和一些常见的农作物中, 对木本植物中的研究

比较少见. 因此, 需要进一步研究其他植物类型中内皮

层与响应逆境胁迫的关系, 加深对凯氏带和木栓质片

层成分、运输、组装的系统理解, 深入探索更多的调

控机制, 为破解植物响应逆境胁迫提供新的思路与方

法, 为培育耐胁迫等新品种提供理论依据.
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Root, an important underground vegetative organ of plants, plays diversified roles in plant lifecycle, including fixation and
support, absorption and transportation, storage and reproduction. In meristem zone of root tip, the apical meristem is
continuously divided to produce new cells, promoting the growth of root tip. Mature tissues formed through primary
growth constituted the primary structure of plant roots. Water and mineral ions entered the epidermis of root, passed
through the outer cortex, cortex, and endodermis in a radial direction, and reached the middle column, and were transported
upward in xylem through transpiration, so as to meet the needs of aboveground part. The endodermis lies the innermost
cortex surrounding the central vascular tissue system, as is constructed by only monolayer cells Endodermis is a cylindrical
boundary separating the central vascular tissue from the outer cortex, and is an extracellular barrier for plant selective
nutrient absorption. There were mainly two stages in differentiation of endodermis, of which in differentiation stage I,
lignin was continuously deposited on lateral and radial walls of endodermis cells near the root tip, forming Casparian strips.
The nature of Casparian strips was a local modification on the primary wall of endodermal layer, which was formed by the
lignin polymer “impregnate” the primary wall. The complete Casparian strips show a continuous belt thickening structure,
which blocked the apoplast transport pathway, prevented the diffusion of solutes between cell walls, and forced solutes to
transport through the plasma membrane. In differentiation stage II, and based on the Casparian strips, hydrophobic suberin
was deposited on six cell walls of endodermal cells, forming suberin lamellae structure, which inhibited the transmembrane
transport of substances and was a protective barrier structure.
Development of Casparian strips and suberin lamellae structure are regulated by their own growth and development

mechanism and closely regulated by external environmental factors. The structure of endodermis could respond to the
stress environment, and the lack of necessary mineral elements, including potassium, iron or sulfur, may cause changes in
composition and structure of the Casparian strips and suberin lamellae. The above change was called plant phenotypic
plasticity, whose most significant function was to support plants to adapt to the environment, integrate environmental
information, optimize nutrient absorption, and maintain ion homeostasis in plants, so as to improve their survival under
stressful environment. A complete suberin lamellae barrier was capable of preventing calcium ions from flowing in and
potassium ions from seeping out, maintaining the balance of calcium/potassium ions in plants, supporting to regulate
calcium signaling system, promoting plants photosynthesis, and improving stress resistance of crops. The paper
comprehensively introduced the general development mode of plant endodermis, and the structure, concluded the
composition and formation regulation mechanism of Casparian strips and suberin lamellae, and discussed the changing law
of endodermis plasticity responding to abiotic stress and its importance for maintaining plant ion homeostasis, as well as
prospected the future research direction, providing a new idea for cultivating new stress-resistant species.

endodermis, Casparian strip, suberin lamellae, ion homeostasis, phenotypic plasticity, abiotic stress
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