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高轶群, 2024年12月起任深圳大学生命与海洋科学学院特聘教授, 博士生导师, 课
题组长。实验室以模式植物拟南芥、粮食作物水稻和玉米为研究对象, 围绕根系
发育和环境适应性开展系统性研究。特别关注细胞壁中的疏水性扩散屏障(如木

质化凯氏带和木栓质片层等)在植物水分和养分吸收、光合产物运输和环境适应

性进化中的重要功能。相关研究发表在Science、Nature Plants、Molecular Plant、
PLoS Biology、Plant Journal等期刊上, 并获得国家高层次青年人才引进计划、英

国皇家学会牛顿国际学者基金(Newton International Fellowship)、博新计划、“超
级博士后”等人才项目资助。2025年获Journal of Plant Physiology评选的Young 
Scientist Award。未来, 期望通过对扩散屏障的改造提升作物在全球气候变化背景
下, 应对高温、干旱、洪涝等环境胁迫的能力, 保障我国农业生产安全。

·实验室介绍·

植物细胞壁调控矿质营养稳态的研究进展
邱华鹏  朱美君  高轶群*

(深圳大学生命与海洋科学学院, 深圳 518060)

摘要      植物细胞壁(plant cell wall)是植物直接与外界环境接触的细胞结构, 包括初生壁、次

生壁和胞间层等三种类型, 不同类型细胞壁的物质组成有所差异, 主要包括纤维素、半纤维素和果

胶等多种多糖和细胞壁蛋白, 这些物质组成复杂有序的细胞壁结构, 使植物细胞壁在细胞支撑与保

护、细胞与外界物质交换以及信号感知过程中均具有重要作用。细胞壁与植物矿质元素稳态之间

存在深刻联系。一方面, 部分矿质元素, 如钙、镁等, 可以作为细胞壁组分合成酶辅因子、细胞壁

网络的组成成分或信号分子, 在植物细胞壁的发生与发育过程中起调控作用。另一方面细胞壁也

调控矿质元素的吸收与运输。果胶等细胞壁多糖能够螯合金属阳离子, 使细胞壁发挥离子“库”的
作用。根系内皮层细胞壁中疏水性木质化和木栓质化修饰会形成扩散屏障, 调控水和养分在根中

径向运输。扩散屏障是植物适应复杂环境, 应对多种胁迫的关键结构, 已成为植物发育生物学和逆

境生物学研究的热点领域。该文旨在综述植物细胞壁组分和结构与离子间的互作关系, 重点总结

细胞壁扩散屏障发育研究的最新进展及其在调控植物水分和养分稳态中的重要作用。

关键词      细胞壁; 矿质营养; 根系; 扩散屏障; 环境适应性

Research Progress on the Regulation of Mineral Nutrient Homeostasis 
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Abstract       The plant cell wall is a cellular structure directly interfacing with the external environment, and 
comprises three main types: the primary wall, the secondary wall, and the middle lamella, which composed of vary-
ing types and proportions of cell wall polysaccharides—cellulose, hemicellulose, and pectin, etc—along with cell 
wall proteins. Those components form a complex and highly organized structure that enables the cell wall playing 
crucial roles in cell support and protection, material exchange, and signal perception. Plant cell wall has deep inter-
action with nutrient homeostasis. Certain mineral elements, such as Ca (calcium) and Mg (magnesium), act as co-
factors for cell wall biosynthetic enzymes, structural components of the wall network, or signaling molecules, there-
by regulating the initiation and development of the plant cell wall. Meanwhile, the movement of mineral elements is 
reciprocally constrained by the plant cell wall. Cell wall polysaccharides, such as pectin, can chelate metal cations, 
enabling the cell wall to function as an ion sink. The hydrophobic lignification and suberization of endodermal cell 
wall in root construct the diffusion barriers, which are key structures in regulating the radical transport of water and 
nutrient. The diffusion barriers play vital roles in plant environmental adaptation, especially in dealing with abiotic 
stress. Their key biological significances make the diffusion barriers an emerging hotspot in plant developmental bi-
ology and stress biology research. This article aims to review the interactions between the components and structure 
of plant cell wall and ions and summarize the recent advances in diffusion barrier development and the critical roles 
of cell wall diffusion barriers in regulating plant water and nutrient homeostasis.

Keywords       cell wall; mineral nutrients; root; diffusion barriers; environmental adaptations

作为植物与环境直接接触的细胞结构 , 植物

细胞壁 (cell wall)在植物适应陆地环境过程中发挥

了重要作用。植物细胞壁包括初生壁 (primary cell 
wall)、次生壁(secondary cell wall)和胞间层(middle 
lamella)[1-3]等三种类型 , 它们相互协调 , 在为植物细

胞提供机械支撑和保护的同时 , 还能保证细胞生长

时体积扩大的需求 [4-5]。在微观层面 , 植物细胞壁组

成成分多样 , 又能各自按照一定规律组成复杂有序

的网状结构 [6], 这是细胞壁动态调控的结构基础 , 同
时也为植物细胞与外界环境进行的物质交流提供缓

冲空间。木质素和木栓质等疏水性物质在次生细胞

壁的特异沉积 , 使植物调控水分和离子运输的能力

大大增强。

在植物细胞壁发生和发育过程中 , 矿质元素发

挥了重要作用 [7]。矿质元素既可以作为调节细胞壁

发育状态的信号 [8], 又在细胞与环境的物质交换中

受细胞壁制约 [9-10]。本文在细胞壁研究的经典框架

基础上 , 聚焦前沿进展 , 总结矿质元素对植物细胞

壁形成和发育的影响 , 重点介绍植物细胞壁组分及

扩散屏障在调控植物水分和离子稳态方面的作用 , 
探讨细胞壁在植物应对逆境胁迫中能够发挥的作

用和潜力。

1   植物细胞壁的结构和物质组成
植物细胞壁组成和结构的动态性和复杂性使

相关领域研究充满挑战。得益于现代生物学、物理

学、化学和计算机科学等学科的理论和技术进步 , 
一系列与细胞壁生物合成和发育相关的基因及其功

能被陆续解析 [11-18], 使人们能够从更微观的角度观

察或解析植物细胞壁组成成分的生物合成过程、细

胞壁网络的结构组成和动态变化特点[19-23]。

胞间层位于相邻细胞之间, 主要由果胶质构成, 
负责细胞间的黏连 [3](图1)。初生壁存在于所有活的

植物细胞中, 厚度约为1~3 μm, 主要由纤维素(cellu-
lose)、半纤维素(hemicellulose)和果胶(pectin)组成(图
1), 三者在初生壁中干物质量比例约为1[24]2׃1׃。初生

壁具有较大的可塑性 , 能够随细胞生长而延展 [25-27]。

次生壁则是在细胞停止生长后 , 在初生壁内侧继续

积累的细胞壁层, 厚度约为5~10 μm, 主要由纤维素

和木质素构成 (图 1), 赋予了细胞壁较大的机械强

度 [2,27-28]。不同于初生细胞壁 , 次生细胞壁主要存在

于为植物提供支撑或输导作用的细胞中。
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果胶是细胞壁中结构和功能最为复杂的多糖 , 
主要由共价连接的半乳糖醛酸组成 [29], 包括同半乳

糖醛酸 (homogalacturonan, HG)、半乳糖醛酸–鼠李

糖聚糖-I(rhamnogalacturonan I, RG-I)、半乳糖醛酸–
鼠李糖聚糖-II(rhamnogalacturonan II, RG-II)和木半

乳糖醛酸 (xylogalacturonic acid, XGA)等。果胶不

仅是细胞间连接的关键物质 , 其羧基上动态去甲酯

化 /甲酯化修饰还直接影响细胞壁的孔隙度与离子

通透性 [29-31], 是细胞壁调控矿质元素稳态的关键组

分之一。

初生细胞壁的核心组分—纤维素、半纤维素

和果胶的生物合成在特定亚细胞区室中精密分工完

成。纤维素是细胞壁中含量最多 , 也是最稳定的结

构单元 , 由β-1,4-葡萄糖链通过氢键形成结晶纤维 , 
并聚集成直径约5~30 nm的微纤丝[11,32-33]。微纤丝通

过定向排列形成细胞壁的骨架网络 , 其结晶度与排

列角度决定了细胞壁的机械强度与方向性[5]。

半纤维素, 包括木聚糖、木葡聚糖、甘露聚糖、

葡甘露聚糖等 [34], 其合成始于高尔基体。半纤维素

主链通常被各种具有特定模式的糖基残基取代 , 导
致其结构和理化性质产生差别。这些侧链基团与纤

维素微纤丝、果胶及木质素通过氢键、离子键及共

价键广泛交联, 形成网络填充基质, 同时侧链基团上

羧基和羟基位点赋予半纤维素阳离子结合特性。

2   细胞壁发生与矿质营养稳态存在相互

作用
在细胞生长过程中 , 细胞壁发生是动态可调控

的。半纤维素通过氢键与纤维素微纤丝形成的刚

性骨架交联 , 形成张力缓冲网络 [4], 细胞壁需要扩

张时, 扩张蛋白(expansins)可逆打断纤维素–半纤维

素氢键 , 促进细胞壁延展 [35]; 果胶甲酯化程度影响

细胞壁基质的机械强度和孔径 [36], 果胶裂解酶 (pec-
tate lyase, PL)和果胶甲酯酶 (pectin methylesterase, 

A: 左上为成熟细胞的细胞壁结构示意图, 右上为次生细胞壁组成成分示意图, 左下为发育中细胞的细胞壁结构示意图, 右下为初生细胞壁组成

成分示意图。B: 硼与RG-II交联调控细胞壁基质孔径的示意图。PM: 细胞膜; SCW: 次生细胞壁; PCW: 初生细胞壁, ML: 胞间层。

A: schematic structure of the cell wall of a mature cell (top left); composition of the secondary cell wall; bottom left: schematic structure of the cell wall 
of a developing cell (top right); composition of the primary cell wall (bottom right). B: crosslinking of boron with RG-II. PM: plasma membrane; SCW: 
secondary cell wall; PCW: primary cell wall; ML: middle lamella. 

图1   植物细胞壁的结构和组成成分示意图(根据参考文献[5,28,38,49]等绘制)
Fig.1   Schematic diagram of the structure and composition of the plant cell wall (adapted from references [5,28,38,49,etc])
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PME)等能够动态修饰果胶网络, 共同协调细胞壁的

塑性[30,37]。

2.1   矿质元素能够通过结构交联、酶活调控和信

号转导等方式参与细胞壁动态组装

Ca²⁺作为核心结构因子 , 与去甲酯化的HG羧基

形成刚性的 “蛋盒 ”交联网络 (图1A), 赋予初生壁机

械强度 [36]。缺Ca2+诱导植物提高果胶甲酯化水平并

增强扩张蛋白活性补偿机械损失。硼 (B)则以硼酸

二酯键交联RG-II的双侧链, 稳定果胶的三维结构 [38]

(图1B)。缺B会导致RG-II单体化 , 造成壁层孔隙增

大和渗透性失衡[39]。Mg²⁺作为果胶甲酯酶的辅因子, 
通过调控果胶甲酯化程度来平衡细胞壁的可塑性与

刚性[40](图2A)。Mg²⁺还能竞争性结合果胶羧基位点, 
拮抗Ca²⁺交联, 防止细胞壁过早硬化。缺铁(Fe)使拟

南芥WRKY23在根中转录活性增加 , 降低根细胞壁

果胶含量和酯化水平 , 促进质外体Fe3+的释放 [41](图
2A); 重金属镉(Cd)则可能通过诱导内源性H2O2调控

水稻根中果胶合成和果胶甲酯酶活性 , 提高细胞壁

果胶含量和酯化程度 , 促进根细胞壁对Cd的吸附 [42]

(图2B), 这种细胞壁反应可能同样存在于铅(Pb)、铝

(Al)、铜(Cu)等重金属胁迫条件。

2.2   细胞壁活动对矿质元素稳态也有调控作用

作为最大的胞外Ca²⁺库 , 细胞壁能够缓冲胞质

Ca²⁺浓度的波动。细胞壁释放的Ca²⁺还能充当信号分

子 , 激活钙调蛋白(calmodulin, CaM)和Ca依赖性蛋白

激酶(calcium-dependent protein kinase, CDPK)[43], 参与

调控气孔关闭、逆境响应等过程。例如, 干旱条件下

ABA诱导的Ca²⁺内流可通过CDPK磷酸化质膜K⁺/Cl⁻
通道, 降低膨压以关闭气孔[44]。B过量时, 植物通过促

进木质素沉积来提高细胞壁层密封性, 限制B内流[45]。

根系质外体中的Fe³⁺常通过细胞壁果胶螯合储存。

在Fe3+过量时, 果胶能够螯合Fe3+, 减轻氧化损伤 [46]。

缺Fe时糖基转移酶CDI催化RG-II半乳糖基化修饰壁

结构释放螯合Fe, cdi突变体因细胞壁结合Fe增加从

而阻碍了Fe的再动员[47]。半纤维素能通过其羟基/羧
基络合锌(Zn²⁺), 降低Zn²⁺向地上部的转运效率[48], 这
在水稻等半纤维素含量高的植物中尤为显著 , 其根

部滞留Zn²⁺的能力远强于叶菜类植物。

当植物面临如盐胁迫时 , 根细胞壁中果胶甲酯

酶活性升高, 促进去甲酯化果胶生成, 从而促进Ca²⁺
交联以阻隔钠 (Na⁺)渗透 , 维持离子平衡 [49]。此过

程受β-1,4-半乳聚糖动态调控—其过量积累增大

壁孔隙加剧Na⁺内流 , 而转录因子BPC1/BPC2通过

抑制半乳聚糖合成酶GALS1表达限制Na⁺积累以提

升耐盐性 [50]。在重金属胁迫下 , 水稻根去除果胶后

Zn²⁺吸附量增加53.7%, 而去除半纤维素后吸附量骤

降 [51], 证实细胞壁能够通过果胶降解与半纤维素增

加等重构调节金属滞留能力。

3   细胞壁扩散屏障调控植物水分和矿质

元素平衡
植物依靠根系固着在土壤中 , 根系是植物获取

A: 矿质元素, 如Fe、Mg、Cd等, 对果胶含量和甲酯酯化水平的调控(根据参考文献[38,40-42]等绘制)。B: 扩散屏障突变体地上部(叶片)离子组

的变化(根据参考文献[57,79-80,98]等绘制)。
A: regulation of pectin content and methylesterification levels by mineral elements such as Fe, Mg, Cd, etc (adapted from references [38,40-42,etc]). B: 
changes in the ionome of the shoot (leaves) of diffusion barrier mutants (adapted from references [57,79-80,98,etc]).

图2   细胞壁调控矿质元素稳态的分子机制

Fig.2   Molecular mechanisms of cell wall-mediated regulation of mineral element homeostasis
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水分和矿质营养的最主要器官 , 也是植物适应复杂

环境的重要节点。根系在适应环境的漫长过程中演

化出了多种机制以实现对水和养分的高效利用和精

准调控 , 其中一项关键的结构创新是扩散屏障的出

现, 包括维管植物根中出现的木质化凯氏带(Caspar-
ian strip, CS)[52]以及种子植物演化出的木栓质片层

(suberin lamellae, SL)[53](图3A)。疏水性木质素在内

皮层细胞径向和横向壁上特异沉积 , 并与细胞膜紧

密粘连, 形成的环状凯氏带结构, 阻断了水分和矿质

元素在皮层和内皮层细胞间的质外体扩散途径 [54]

(图3B); 同样高度疏水的木栓质片层则覆盖整个内

皮层细胞 , 阻止物质跨膜运输 , 但这不影响质外体

途径 [54](图3B)。扩散屏障的形成使内皮层成为根系

吸收水分和矿质元素的 “检查点 ”[55], 确保植物对矿

质元素的吸收具有高度选择性 , 在维持植物水分和

养分稳态中具有重要意义。我们将对此部分进行重

点介绍。

3.1   凯氏带的建成

虽然早在1856年, Robert CASPARY[52]就发现植

物根系中存在凯氏带这一特殊结构 , 但直到本世纪

初人们才确定凯氏带的物质组成主要是木质素 [56]。

木质素在很多分化与发育完成的植物细胞壁中都有

沉积 , 但只有在内皮层细胞壁中央区域特异沉积并

与细胞膜粘连的木质素才能形成连续有功能的屏障

结构。在过去十年中 , 通过全面的遗传和离子组学

筛选 , 人们在理解凯氏带的形成方面取得了显著进

展。

3.1.1   凯氏带木质化的分子机制      拟南芥中凯氏

带的起始受MYB36调控 [9,57]。MYB36在内皮层细胞

特异表达 , 能够调控大多数参与凯氏带形成基因的

表达 [9], 如与木质素单体活化相关的NADPH氧化酶

RBOHF和过氧化物酶 (peroxidase, PER)[58-59], 影响木

质素聚合与精确定位的凯氏带结构域蛋白 (Caspar-
ian strip nembrane domain proteins, CASPs)[60]和引导

蛋白(dirigent proteins, DPs)[61-62]等的表达。

作为凯氏带的组成物质 , 木质素单体可以在内

皮层细胞通过苯丙烷途径自主合成 [63]。细胞内合成

的木质素单体经由未知的转运途径被运输到质外体

中。质外体中的木质素单体被细胞壁中局部存在的

氧化系统中激活 [58-59], 随后通过自由基偶联形成最

终的木质素聚合物。拟南芥中木质素单体氧化激

活系统主要由精准定位在凯氏带处的NADPH氧化

酶RBOHF[58]和过氧化物酶PER3、PER9、PER39、
PER72和PER64等组成 [59]。RBOHF主要负责生成

H2O2, 随后PERs以H2O2为底物催化产生自由基, 进而

激活木质素单体并启动后续聚合反应。活化后的木

质素单体在DPs的参与下发生聚合。DPs在木质素单

体二聚化过程中发挥立体选择性控制作用[64-66], 它们

本身不能催化反应生成酚氧自由基 , 但能借助其他

氧化酶生成的自由基 , 使两个手性相同的木质素单

体耦合。定位于细胞壁的富含甘氨酸结构的DPs成
员之一—ESB1(enhanced suberin 1), 是首个被报

道在凯氏带处沉积木质素所必需的DP[61]。ESB1的
定位模式与凯氏带形态高度吻合 , ESB1突变会导致

拟南芥中凯氏带形成缺陷。我们最近的发现表明 , 
拟南芥中ESB1、DIR25、DIR9、DIR24、DIR16和
DIR18等DPs亚家族成员 , 可以形成异源三聚体并直

接参与木质素单体的二聚化 [62]。由DP蛋白参与的

木质素合成和沉积过程贡献了凯氏带早期约75%的

木质素来源 , 并且这一阶段的凯氏带木质素沉积呈

现不连续的“珍珠串(string-of-pearls)”状。

随着凯氏带的成熟 , “珍珠串 ”状的不连续木质

素区域之间的空隙逐渐被由 “Schengen”途径参与的

木质化途径所填补。该途径中发挥最主要功能的

是两个小肽—凯氏带完整性因子1和2(Casparian 
strip integrity factor 1 and 2, CIF1/2)(图3A)及其凯氏

带处细胞膜上的受体SGN3(Schengen 3)[67]。在早期

未形成连续木质素沉积的根中 , 中柱分泌的CIF1/2, 
通过质外体自由扩散到达内皮层后 , 在凯氏带处与

其受体SGN3结合 [67-68], 激活下游多个PER和另外一

组DPs蛋白的表达 , 从而催化木质素的合成并填充

了 “珍珠串 ”状木质素区域间的空隙 , 形成结构完整

的凯氏带。一旦凯氏带成熟并封闭了内皮层, CIF肽
的扩散即被阻断 , 导致 Schengen途径失活 [69]。两

项独立研究表明 , 在非内皮层细胞中构建功能性

凯氏带 , 既需要通过MYB36上游转录因子SHR激

活MYB36, 也需要添加CIF肽以诱导 Schengen途
径 [70-71], 进一步表明凯氏带木质化需要MYB36途径

和Schengen途径的协同作用。

MYB36和Schengen途径协同实现凯氏带完整

性 , 但二者激活木质素合成的机制可能不同。通过

CIF2处理激活Schengen通路可促进MYB36靶基因

(如CASPs、PERs和ESB1)的表达 [72-73], 但一些不受

MYB36调控的DPs也被诱导表达 [62]。在一些凯氏带
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A: 内皮层中凯氏带和木栓质片层的发育结构(改编自参考文献[54])。内皮层凯氏带和木栓质片层的发育均经历从无到有、从不连续到连续

的过程。其中凯氏带的建成代表内皮层细胞分化的第一阶段, MYB36起始凯氏带建成, 造成“珍珠串”状的木质素沉积, 随后中柱分泌的小肽

CIF1/2移动到内皮层, 激活Schengen途径, 补全MYB36途径沉积木质素的缝隙。木栓质片层的形成晚于有功能的凯氏带, 代表内皮层细胞分化

的第二阶段。B: 内皮层不同分化阶段, 扩散屏障对物质运输方式的调控。内皮层细胞未分化时, 营养物质可通过质外体途径、共质体途径和

转运蛋白依赖的跨膜运输途径进出植物根系; 内皮层细胞分化的第一阶段, 凯氏带阻断了营养物质在皮层和中柱细胞间的质外体自由扩散, 使
根系能够对吸收的矿质元素进行选择, 同时在一定程度上限制了水分和矿质元素从中柱向外泄露, 增强根系对营养物质的吸收能力; 内皮层细

胞分化的第二阶段, 木栓质片层均匀覆盖内皮层细胞, 阻断内皮层细胞物质的跨膜运输, 进一步封闭内皮层, 这几乎完全限制水分和矿质元素

的泄露, 促进营养物质向地上部移动。

A: developmental structure of the Casparian strip and suberin lamellae in the endodermis (adapted from reference [54]). Both the Casparian strip and 
suberin lamellae develop progressively from absent to present and from discontinuous to continuous. The establishment of the Casparian strip repre-
sents the first stage of endodermal cell differentiation. MYB36 initiates Casparian strip formation, resulting in a “bead-on-a-string” pattern of lignin 
deposition. Subsequently, the small peptides CIF1/2 secreted from the stele move to the endodermis and activate the Schengen pathway, filling the gaps 
in lignin deposition left by the MYB36 pathway. Suberin lamellae formation occurs later than functional Casparian strip development and represents the 
second stage of endodermal cell differentiation. B: regulation of material transport by diffusion barriers at different stages of endodermal differentiation. 
When endodermal cells are undifferentiated, nutrients can enter and exit the plant root via the apoplastic pathway, symplastic pathway, and transporter-
dependent transmembrane transport. During the first stage of endodermal differentiation, the Casparian strip blocks the free apoplastic diffusion of 
nutrients between the cortex and stele, enabling selective absorption of mineral elements by the root. It also partially restricts the leakage of water and 
minerals from the stele, enhancing the root’s nutrient uptake capacity. In the second stage of endodermal differentiation, suberin lamellae uniformly 
cover the endodermal cells, blocking transmembrane transport and further sealing the endodermis. This almost completely restricts the leakage of water 
and mineral elements, promoting the upward movement of nutrients to the shoot.

图3   凯氏带和木栓质片层的结构及调控物质运输的功能

Fig.3   Structure and transport-regulatory functions of the Casparian strip and suberin lamellae
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功能受损的突变体中, 如esb1、casp1 casp3、myb36
以及DP突变体 , Schengen途径持续激活引起内皮层

细胞中木质素异位沉积 [74-75]。与正常凯氏带沉积的

木质素相比 , 由Schengen途径产生的异位木质素表

现出不同的拉曼光谱特征 [75], 暗示Schengen途径可

能通过一套不同的DPs来控制木质化过程。

3.1.2   凯氏带处细胞壁与细胞膜实现紧密连接的分

子机制      凯氏带处木质素在细胞壁的沉积可以阻

断相邻内皮层细胞壁之间的质外体扩散。然而细胞

壁与细胞膜之间仍然存在缝隙 , 凯氏带如何实现对

细胞壁与细胞膜之间缝隙的密封呢？

早在 1926年 , 人们就发现质膜 (plasma mem-
brane, PM)靠近凯氏带的部分紧密附着在细胞壁

上 [76]。这种紧密黏附被认为是阻断质外体扩散的关

键步骤。多项研究表明, 这种植物特有的质膜–细胞

壁黏附与木质素沉积无关, 而是由CASPs和DPs介导

的[62,74-75]。在拟南芥中, CASP1~5的五突变体(caspQ)
以及内皮层DP的三组双突变体 (esb1 dir25、dir9 
dir24和dir16 dir18)中质膜–细胞壁黏附均缺失 [62,74], 
表明质膜–细胞壁黏附需要定位于质膜的CASP和定

位于细胞壁的DP共同作用。同时 , caspQ突变体在

凯氏带缺陷和木栓质片层过度积累方面表现出的表

型几乎与DP双突变体一致 , 说明在凯氏带形成过程

中 , 这些蛋白在同一途径发挥作用。此外 , 在dir16 
dir18突变体背景下 , CASP1不能在凯氏带结构域富

集, 而是在细胞膜上均匀分布, 进一步说明CASPs在
凯氏带结构域的特异性定位是由DPs决定的[62]。

有假说认为 , CASPs和DPs不仅在遗传上相互作

用, 而且在物理上能够形成复合物。最近在水稻中发

现的GAPLESS蛋白验证了这一假设[77]。GAPLESS1、
2和3是水稻中一组C-端富含甘氨酸 /丙氨酸 /脯氨酸

的蛋白 , 位于细胞壁凯氏带处 , 能与定位于质膜的

OsCASP1形成紧密复合物 , 介导质膜与细胞壁在

凯氏带结构域的黏连 [77]。拟南芥DPs蛋白中ESB1
和DIR25的N-端也有一段富含甘氨酸的序列 [77], 这
种特征序列能帮助蛋白在细胞壁定位 , 暗示拟南芥

ESB1和DIR25可能是具有介导质膜–细胞壁黏附和

凯氏带结构域处局部木质素生物合成双重功能的新

型DPs蛋白。此外, 利用基于人工智能的蛋白复合体

预测 , 我们发现拟南芥中的CASP1~4可能与DPs异
源三聚体形成一个七聚蛋白复合物 [62], 说明CASPs
与DPs的互作机制可能是物种间保守的 , 但这一复

合物预测结果仍需实验验证。

通过反向或正向遗传学方法 , 在玉米、水稻等

植物中也已鉴定出拟南芥凯氏带调控基因的同源

基因 , 如OsMYB36[78]、OsCASP1[79]、OsCIF1/2[80]、

OsSGN3[80]、OsDIR55[81]、ZmESB1L[82]和BrSGN3[83]

等。功能特征分析表明 , 这些同源基因在各自物种

中的功能与拟南芥同源蛋白相似 , 均能调控凯氏带

的形成。这说明凯氏带建成机制在不同物种中是

保守的。

3.2   木栓质片层的建成

木栓质是一种由长链羟基脂肪酸、α,ω-二羧酸、

脂肪醇与酚类单体通过甘油桥连接组成的生物高分

子化合物 , 具有疏水性 [84]。木栓质片层广泛存在于

裸子植物和被子植物的内皮层细胞中 , 在整个细胞

的次生细胞壁处呈连续的片层状沉积 , 封闭整个细

胞以阻断物质跨膜运输 [85](图 3A)。与木质素类似 , 
木栓质的合成也涉及三个主要步骤 : 细胞内单体前

体的生物合成、单体向质外体的运输以及单体在细

胞壁中的聚合[84]。

木栓质单体在细胞内合成后 , 需要跨过细胞膜

并释放到细胞外基质中进行聚合。这一过程可能

有两种实现方式 , 即G型ATP结合盒转运蛋白 (ATP-
binding cassette group G, ABCGs)介导的单体转运和

囊泡运输参与的单体转运[86]。

拟南芥 AtABCG1、2、6和 20在进化上属

于同一分支 ,  均表现出在内皮层表达的模式 [87]。

AtABCG2、6和20的功能缺失会影响木栓质生物合

成基因的表达 , 导致根部木栓质单体的积累 [87]。对

AtABCG1的功能研究发现, Atabcg1突变体中长链脂

肪酸和脂肪醇的水平发生改变 [88]。水稻或马铃薯中

AtABCG1同源基因突变均会导致植物出现不同程度

的木栓质合成缺陷 [89-90], 影响外皮层屏障功能。这

些研究说明ABCG1、2、6和20可能是运输木栓质单

体的关键候选基因。但至今没有直接证据证明它们

对木栓质单体具有转运活性。

另一种长期存在的假说认为 , 木栓质单体的运

输是由分泌囊泡介导的 [91]。最近一项研究发现 , 胞
外囊泡管状结构 (extracellular vesicular-tubular struc-
tures, EVs)与内皮层的木栓质化密切相关。在 lotr2/
exo70a1、esb1、casp1_casp3等CS缺陷突变体中 , 内
皮层木栓质化增强, 细胞外囊泡积累, 形成囊泡聚合

体 [91]。用脱落酸诱导根的木栓质化时 , 出现相似表
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型。这说明囊泡运输可能参与木栓质单体向体外转运。

但该过程的具体机制及功能蛋白仍需进一步鉴定。

与已深入研究的单体合成及近期在单体运输

方面取得的进展相比 , 人们对木栓质聚合和降解的

了解甚少。直到最近才发现两组GDSL型酯酶 /脂肪

酶蛋白 (GDSL-type esterase/lipase proteins, GELPs), 
在侧根发生时参与内皮层木栓质降解和聚合 [92]。

GELP12/55/72/73/81受生长素信号诱导表达 , 而
GELP22/38/49/51/96在生长素处理时的表达水平则

降低。在内皮层中过表达GELP12/55/73可显著降

低根的木栓质化水平。而在gelp22/38/49/51/96五突

变体根中几乎检测不到木栓质 , 说明在侧根发育过

程中, GELP22、38、49、51和96作为木栓质聚合酶

发挥作用 , 而GELP12、55、72、73和81则在整个

根发育过程中均作为木栓质降解酶发挥作用 [92]。此

外 , 最近的一项报道表明 , GELPs也参与拟南芥根

周皮的木栓质化 , 该过程受MYB36亚分支转录因子

MYB68和MYB84的调控。

3.3   扩散屏障调控植物水分和离子稳态

内皮层扩散屏障的主要作用就是调控水分和

矿质元素的移动和稳态 , 扩散屏障缺陷突变体常表

现出水分和养分稳态失衡。

在 esb1和myb36突变体中 , 根系水传导率以及

质膜水通道蛋白(plasma membrane intrinsic proteins, 
PIPs和液泡膜水通道蛋白(tonoplast intrinsic proteins, 
TIPs)的表达水平均显著降低 , 说明凯氏带完整性可

能影响水通道蛋白活性 [75], 进而调控植物对水分的

吸收。但在 esb1 sgn3和myb36 sgn3双突变体中 , 水
通道蛋白活性的降低得以恢复 [75], 表明当凯氏带受

损时 , Schengen途径可能抑制共质体水分运输。近

期 , 结合重水 (D₂O)的高分辨率拉曼共聚焦显微镜技

术 , 实现了对活体根系水动力学的非侵入性监测 [93]。

利用这一技术 , 研究发现在表达pCASP1::CDEF使
内皮层木栓质片层被降解 , 但保持凯氏带完整的

植物中 , 水分能更快地进入根系维管系统 [93-94]。而

在myb36 sgn3这一凯氏带完全缺失突变体中表达

pCASP1::CDEF, 皮层、表皮及根际中检测到更多的

D₂O。这表明功能性凯氏带对于防止维管系统向外

渗漏水分至关重要 , 而正常条件木栓质片层不利于

水分进入维管束。然而, 当暴露于渗透胁迫时, 木栓

质片层也能阻止维管束渗漏水分, 并促进水分从根向

地上部的运输。尤其在蒸腾压差大于1.5 MPa时 , 木

栓质片层能减少根系径向水分回流 , 提升30%~50%
的水分利用效率 [95]。木栓质片层促进水分利用可能

为种子植物的成功进化作出了巨大贡献 [94]。通过分

析一组涵盖维管植物所有主要进化谱系的代表性植

物物种, 研究人员发现参与木栓质单体合成与运输、

聚合以及木栓质转录调控相关的基因在种子植物的

最近共同祖先中扩张 [94], 推测这些基因在陆生植物

最近共同祖先中的存在促进了木栓质的代谢 , 帮助

种子植物更好地适应了石炭纪末期地球气候由湿变

干的转变, 并取得了巨大的进化优势。

水分流动的变化常常改变矿质元素在植物体

内的移动和积累。在拟南芥中 , 与MYB36通路相关

的突变体(如myb36[9]、esb1、casp1 casp3和DPs多突

变体 [62,96])叶片离子组表现出K含量增加 , Ca含量减

少等特征, Schengen途径中sgn3突变体叶片中的K和

Zn含量降低, Mg含量增加[97](图2B), 而myb36 sgn3双
突变体中凯氏带的完全缺失导致更为严重的离子组

波动[75], 如K含量降低、锰(Mn)含量降低以及锂(Li)、
Na和 S含量升高。水稻凯氏带缺陷也会造成植物

离子组紊乱。对已知的凯氏带突变体Osmyb36[78]、

Oscasp1[79]和Oscif1/2[80]进行离子组分析 , 发现它们

均存在叶片P、Ca和锶(Sr)含量升高, 而K、Fe、Mn
和Zn含量降低的相似变化(图2B)。玉米ZmESBL是
拟南芥ESB1的同源蛋白, 能调节玉米叶片中的Na/K
平衡 [82], 其自然变异还能赋予不同玉米种质蒸腾依

赖性的盐耐受性。这些现象表明功能性凯氏带在维

持植物营养稳态中起着至关重要的作用。与凯氏带

在营养稳态中的显著影响相比 , 木栓质片层对营养

调节的影响更为温和。在野生型拟南芥的内皮层中

表达pCASP1::CDEF和pELTP::CDEF降解木栓质片

层后, 拟南芥地上部K含量降低, Li、Mg和Na含量升

高[98]。此外, 消除内皮层的木栓质片层降低了植物的

耐盐性, 并导致了植物对干旱胁迫的敏感性增加[98]。

根系扩散屏障还能感知和响应环境信号 , 调整

扩散屏障发育状态 , 参与植物对生物或非生物胁迫

的响应。在根部K感知中, Schengen途径对于通过磷

酸化RBOHD诱导ROS/Ca²⁺信号通路至关重要[99], 该
通路可激活下游的K缺乏响应。此外, 低K信号的传

递可以加速功能性凯氏带的形成。多种非生物胁迫

条件 , 如养分供应不足、盐分、干旱和重金属毒性 , 
会不同程度地影响内皮层的木栓质化。Fe、Mn和
Zn的缺乏会降低木栓质的水平, 而K和S的缺乏则会
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促进木栓质的沉积 [54]。消除内皮层的木栓质片层会

降低植物对盐胁迫的耐受性 , 凸显了木栓质片层的

可塑性响应在植物环境适应性中的关键作用[98,100]。

4   讨论和展望
全球气候变化造成的高温、干旱、洪涝等极

端天气对植物维持水分和矿质营养稳态提出更高要

求 , 土壤中必需矿质元素的低可用性和工业活动造

成的重金属暴露日益威胁作物生产安全 , 因此理解

植物响应干旱和盐碱等关键逆境胁迫 , 提高植物特

别是重要农作物对水分和矿质元素稳态调控能力至

关重要。植物细胞壁结构和组成特性使其成为质外

体重要的离子库 , 也是细胞与外界环境离子交换的

缓冲池, 在调节植物矿质营养稳态中发挥重要作用。

现有研究对植物细胞壁与矿质元素间的互作关系已

有一定了解, 但仍有一些问题亟待解决。

虽然部分矿质元素 , 如氮 [101-102]、磷 [103]等感受

与信号转导的机制有了突破性进展 , 但仍有部分矿

质元素 , 如铁、锌等的感受机制尚不清楚 , 我们也

不清楚细胞壁是否能够直接感知特定矿质元素的水

平, 并将相关信号跨越细胞壁–质膜界面转化为细胞

内生理响应 , 以及这些信号如何进一步反馈调控细

胞壁状态。通过离子组学和生物信息学筛选寻找可

能的细胞壁表面受体可能为我们提供部分答案。

此外我们对细胞壁修饰的精准调控机制知之

甚少。虽然众多研究表明营养胁迫会引发细胞壁修

饰(如果胶甲基酯化程度、木质素沉积), 但对这些修

饰的精准调控机制仍了解甚少。多数研究聚焦在果

胶甲酯酶、引导蛋白等下游作用元件 , 而对上游信

号转导机制的解析不足 , 不同矿质元素可能引起相

同或相反的细胞壁成分变化 , 它们是共用同样的信

号转导途径 , 还是通过不同途径调控细胞壁组分变

化的, 至今没有清楚答案。有研究发现施加B可以促

进细胞壁对Al的螯合从而解毒 [104], 硅 (Si)和Fe共同

作用可以调节细胞壁组分变化和Cd积累 [105]。但这

些研究同样没有回答矿质元素之于细胞壁组分的调

控是由哪种分子机制实现的。鉴定细胞壁组分变化

下游作用元件的上游作用因子 , 可能部分解释这些

问题。

现有研究方法和技术的局限性也对细胞壁调

控矿质元素稳态的研究造成限制。目前常用的远红

外光谱、拉曼光谱、X-Ray、矿质元素荧光染料等

技术难以对活体细胞壁中矿质元素的原位动态分

布、化学形态及其与细胞壁组分的互作进行实时、

高分辨率观测。因此开发更多特异性强、灵敏度高、

无生物毒性的矿质元素标记方法和细胞壁组分鉴定

方法是需要重点突破的领域。

植物根系内皮层通过形成疏水性扩散屏障 , 调
控水分和矿质元素在根系移动的方向和效率。针对

扩散屏障的研究方兴未艾 , 也有一些问题值得人们

关注。

在凯氏带建成过程中 , 定位在细胞膜上的蛋白

(如CASP1)和细胞壁上的蛋白 (如DPs等 )是否能形

成复合物是长期悬而未决的问题 , 受限于这些蛋白

质的亚细胞定位特点 (大多定位在细胞膜或质外体 ), 
使用传统分析生物学手段研究这些蛋白质间的相互

作用十分困难。

使用异源蛋白质表达系统 (如植物或昆虫 )与蛋

白质互作检测技术结合 , 我们已经确定OsCASP1-
GAPLESS和DPs异三聚体等蛋白复合物的存在 [62,77]。

此外 , 人工智能(AI)技术的进步 , 使蛋白质三维结构

预测与蛋白质 –小分子物质复合体结构预测的精确

程度大幅提高 , 使用DMfold平台预测CASPs和DPs
蛋白间的互作 , 发现拟南芥CASP1~4均可能和DPs
形成异多聚体 [62]。尽管这些预测结果仍需要实验证

据进行验证 , 但有理由相信基于AI的蛋白质 –小分

子复合物预测可用于研究扩散屏障建成复合物的组

成。

另一个重要问题是细胞质合成的木质素单体

如何跨过质膜并释放到细胞外区域 , 这同时也是整

个木质素生物合成领域的关键问题。现有研究只发

现少数几个ABCG蛋白和囊泡运输机制参与木质素

单体的转运 [87,91], 但木质素单体跨膜前后是否存在

修饰 , 以及具体的转运形式仍不能确定。转运机制

存在冗余的可能性也为功能蛋白筛选增加了难度。

更加巧妙有效的筛选系统可能为解答这一问题提供

强有力的支持[106], 研究人员利用Multi-Knock系统创

制了一个多突变体种质资源库 , 用于鉴定参与木质

素单体运输的转运蛋白 , 并从中发现部分多突变体

表现出与凯氏带缺陷型突变体(如casp1 casp3、esb1
和 sgn3)相似的离子组表型 , 预示这一筛选系统为快

速鉴定木质素单体转运蛋白提供了可能。

随着人们对扩散屏障研究的重视 , 越来越多的

扩散屏障正在被发现 , 如角质层 [107]和孢粉素 [108]组
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成的屏障等。一项有意思的发现是黄瓜腺毛中也

存在木质化的屏障 [109], 被命名为“茎带 (neck strip)”, 
值得关注的是CsMYB36调控了腺毛发育 , 其靶基因

CsCASP1, 与茎带上木质素共定位。这些新型扩散

屏障的发现和功能解析 , 扩宽了我们对扩散屏障调

控植物物质稳态作用的理解 , 同时暗示了不同类型

扩散屏障可能调控植物体内不同物质稳态。

将基础研究的发现应用于农业生产 , 创制水分

和养分高效利用、抗逆性强的作物品种 , 是基础研

究的最终目的。尽管我们已经对植物细胞壁成分和

结构在调控水分和矿质元素平衡的作用有了一定了

解, 但如何在农业生产中应用这些机制, 仍然是一项

巨大挑战。使用基因工程技术 , 精确控制植物细胞

壁组分和扩散屏障结构在特定组织或细胞中的表

达 , 如增加植物非食用部位果胶含量以吸收和螯合

重金属 , 或通过设计扩散屏障实现水分和养分高效

递送, 提高植物的碳固定能力或光合效率; 通过遗传

诱变筛选和筛选优良生态型等手段 , 结合分子标记

辅助筛选和杂交育种方法 , 将能够促进植物水分和

养分高效利用的相关等位基因导入作物品种 , 进行

品种改良。
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