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摘  要 

凯氏带是维管植物根部皮层细胞壁上特化的木质化带状增厚结构，作为根系质外体运输的关键屏障，在

植物选择性吸收矿质元素、响应逆境胁迫以及植物–微生物互作中发挥着重要作用。该结构自被发现以

来，长期被认为是维管植物高度保守的结构，但近年来研究逐渐揭示了其在不同植物类群间存在显著的

结构、调控与功能分化。本文从进化发育生物学角度系统梳理相关研究进展，论述了凯氏带起源以及凯

氏带形成的核心调控模块，阐明了凯氏带在不同植物类型中的发育特征和功能分化，包括内皮层和外皮

层屏障的物种特异性、凯氏带响应非生物胁迫可塑性变化、凯氏带介导根系内生菌和根际微生物定殖与

富集并参与共生固氮等过程。本文进一步探讨了现有研究的不足以及未来研究方向，以期为作物抗逆育

种和养分高效利用提供理论参考。 
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Abstract 
The casparian strip is a specialized lignified band-like thickening structure located in the cell walls 
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of root cortical tissues in vascular plants. As a critical barrier regulating apoplastic transport in 
roots, it plays essential roles in the selective uptake of mineral nutrients, responses to abiotic 
stresses, and plant-microbe interactions. Since its discovery, the casparian strip has long been re-
garded as a highly conserved structure in vascular plants. However, recent studies have gradually 
revealed significant divergence in its structure, regulation, and function among different plant lin-
eages. From the perspective of evolutionary developmental biology, this review systematically sum-
marizes recent advances in the field, discusses the evolutionary origin of the casparian strip and the 
core regulatory modules governing its formation, and elucidates the developmental characteristics 
and functional diversification of casparian strips in different plant groups. These include species-
specific differences in endodermal and exodermal barriers, the plastic responses of casparian strips 
to abiotic stresses, and the roles of casparian strips in mediating root endophyte and rhizosphere 
microbiota colonization and enrichment, as well as their involvement in symbiotic nitrogen fixation. 
Furthermore, this review discusses current limitations and future research directions, with the aim 
of providing theoretical references for crop breeding aimed at improving stress resistance and nu-
trient use efficiency. 
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1. 引言 

根是植物吸收土壤中水分和矿质营养、维持自身生命活动的核心器官，其径向运输过程决定了植物

对养分的吸收效率与对土壤有害物质的阻隔能力[1] [2]。水和溶质在植物根系中的径向运输主要包括质外

体途径、共质体途径和跨细胞膜途径，其中质外体途径的运输效率与特异性主要由根内皮层特化的质外

体屏障结构(凯氏带，Casparian strip)决定[3]。凯氏带最早由 Caspary 于 1865 年提出[4]，它通过封闭相邻

内皮层细胞的间隙，完全阻断了质外体的自由扩散途径，迫使水分和矿质元素必须通过共质体或跨细胞

膜途径完成跨膜运输，从而实现植物对矿质元素的选择性吸收[5] [6]。 
作为植物根系最重要的质外体屏障，凯氏带不仅是植物养分稳态调控的核心结构，还能有效阻隔土壤

中的重金属、病原菌等有害物质侵入维管系统，在植物抵御干旱、盐胁迫、重金属毒害等非生物逆境和土

传病害中发挥着不可替代的作用[7]-[9]。长期以来，凯氏带被视为维管植物中高度保守的结构，相关研究主

要集中在模式植物拟南芥中，其形成的分子调控机制已得到较为清晰的解析[5] [10]。然而，随着水稻、番

茄、玉米等物种凯氏带相关研究工作的不断深入，发现凯氏带在不同植物类群之间存在着明显结构特征、

分子调控与功能的分化。尤其是外皮层非经典屏障结构的发现[11]，以及凯氏带与木栓质片层进化时序的突

破性研究[12]，推动学界从进化发育生物学视角重新审视这一经典结构的起源、分化与功能演化[13] [14]。 
本文系统梳理了凯氏带的起源进化、单子叶与双子叶植物间的结构与调控差异，以及由此产生的功

能分化相关研究进展，探讨了当前研究中存在的关键问题，并提出未来的重点研究方向，以期为深入解

析凯氏带的生物学功能、推动作物抗逆育种和养分高效利用提供理论支撑。 

2. 凯氏带的起源进化 

凯氏带作为维管植物根系的标志性结构，其起源进化与陆地植物的登陆和适应性演化密切相关。凯
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氏带与木栓质片层的演化时序和分子起源，是植物进化发育生物学中一个长期受关注的问题。比较基因

组学和比较解剖学的进展，为探讨这一问题提供了新的切入点。 

2.1. 凯氏带与木栓质片层的进化时序分化 

内皮层的分化并非一步完成，在早期的研究中，凯氏带与木栓质片层常被作为统一的质外体屏障结

构看待，二者的进化时序缺乏明确的分子与细胞学证据。Su 等通过对蕨类、裸子植物和被子植物根系的

细胞学比较与系统发育分析，明确了二者不同的进化节点，为理解质外体屏障的演化提供了关键证据。

研究表明，凯氏带起源于约 4 亿年前维管植物的共同祖先，是维管植物登陆过程中形成的关键适应性进

化结构[12]。在现生真蕨类植物(如水蕨属 Ceratopteris)的根内皮层中，可观察到典型的凯氏带结构，节蕨

植物如木贼类植物演化出 1~2层内皮层和 3种不同类型的凯氏带，而在石松类植物中该结构特征不明显，

表明凯氏带在蕨类植物中已广泛存在并呈现出结构多样性[15]。木栓质片层则起源于约 3.6 亿年前，是种

子植物共同祖先演化出的新结构[12]。在拟南芥等高等模式植物中，内皮层分化经历了两个明确的发育阶

段：阶段 I 形成凯氏带，封闭质外体途径；阶段 II 在凯氏带基础上沉积木栓质片层，进一步阻断跨膜运

输途径，二者共同构成根系的“双重屏障”系统[8] [16] (如图 1)。 
 

 
Figure 1. Distribution and cellular specialization of casparian strips in roots of different plants 
图 1. 不同类群植物根系凯氏带分布及细胞特化特征 

 
系统发育分析表明，绝大多数木栓质合成相关基因是通过全基因组复制事件在种子植物共同祖先中

产生并保留下来的。从适应性演化的角度来看，木栓质片层的出现显著增强了种子植物的耐旱能力——

通过阻断中柱水分向皮层的径向流失，为种子植物在石炭纪晚期干旱化的气候条件下取代蕨类植物成为

陆地优势类群，提供了关键的适应性优势[12]。上述研究证实了凯氏带与木栓质片层是植物演化过程中先

后出现的、功能互补的两次关键进化[12] [17]，为质外体屏障的演化与功能分化在植物适应性进化中的作

用机制研究提供了重要支撑。 
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2.2. CASP/CASPL 基因家族的系统进化 

凯氏带结构域蛋白(Casparian strip domain proteins, CASPs)是凯氏带形成的核心功能蛋白，其家族的

系统进化是追踪凯氏带起源的重要分子标记。Roppolo 等对 CASP/CASPL 基因家族的全基因组系统发育

分析显示，该家族在陆地植物的所有主要类群中均有分布，甚至在绿藻中也发现了其同源基因(隶属于更

广泛的 MARVEL 蛋白家族)，表明该家族的起源早于陆地植物的登陆过程[18]。进一步的序列分析显示，

凯氏带特异性的第一个胞外环序列仅存在于真叶植物中，在缺乏凯氏带结构的植物类群中完全缺失[18]。
在基因组扩张层面，全基因组复制事件是驱动 CASP/CASPL 家族在维管植物中扩张的核心动力。通过水

稻和拟南芥 CASP 基因家族的比较分析，分别鉴定出 41 个 OsCASP 基因和 39 个 AtCASP 基因，可划分

为 6 个亚群；而在玉米中则鉴定出 47 个 ZmCASPL 基因[19] [20]，在棉花中鉴定出 48~94 个 CASP 基因

[21]，证实 CASP/CASPL 家族在单子叶和双子叶植物中均发生了显著的谱系特异性扩张，为凯氏带的功

能分化提供了分子基础。 
值得注意的是 CASP 蛋白在凯氏带形成前就在质膜上形成高度折叠、富含蛋白质的凯氏带膜域，该

结构域作为分子围栏，能够介导木质素合成酶(如 PER64)及 Dirigent 蛋白(如 ESB1)的精准定位与组装[22]-
[24]。而在单子叶植物中，该机制是否保守尚待验证，提示 CASP 功能演化可能存在谱系特异性。此外，

部分 CASPL 成员(如拟南芥 AtCASPL4C1)在敲除后不影响凯氏带形成，却显著增强植株耐寒性与生长速

率，表明该家族存在非屏障的新功能化[25]。 

3. 凯氏带核心调控机制的物种保守性 

在双子叶模式植物拟南芥中，凯氏带形成的核心调控通路已得到系统解析：转录因子 MYB36 作为

核心上游调控因子，直接激活 CASP、PER64、ESB1 等凯氏带形成相关下游基因的表达，引导木质素在

内皮层细胞区域的精准沉积；而 CIF 小肽-SGN3/GSO1 受体组成的屏障完整性监控系统，可感知凯氏带

的结构缺陷并触发补偿性木质化，维持屏障的完整性[17] [24] [26]-[28]。 
研究发现 MYB36、CASP、CIF、SGN3 等基因在番茄内皮层的表达模式与拟南芥高度一致，并且 SlSHR、

SlMYB36-1、SlSGN3-2 等基因在番茄毛根中的功能也与拟南芥同源基因基本一致[27] [29]，表明凯氏带形

成的核心调控模块在双子叶植物中相对保守。 
在单子叶植物中，这一调控模块同样具有保守性。例如水稻中三个功能冗余的 OsMYB36 同源基因

(OsMYB36a/b/c)共同调控内皮层凯氏带的形成，敲除 OsMYB36a 会导致水稻内皮层凯氏带形成缺陷，扰

乱木质素与木栓质的正确沉积，进而改变植株对多种矿质元素的吸收[30] [31]。水稻 OsSGN3a/b 与 Os-
CIF1/2 不仅能维持内皮层屏障的完整，还能诱导邻近皮层细胞形成异位凯氏带，说明这套监控系统在单

子叶植物中发生了功能扩展，但其核心逻辑与双子叶植物并无不同[4]。此外，该监控系统还与 ABA 信号

通路存在交汇——ABA 合成缺陷的突变体中 CIF 表达受抑，木栓质沉积随之减少，表明非生物胁迫信号

可直接作用于屏障发育过程[32]。 

4. 内外皮层屏障的结构与调控多样性 

尽管凯氏带建成的核心调控机制在被子植物中高度保守，但不同类群植物在内外皮层屏障的结构形

态、精细调控机制与环境适配功能上呈现出丰富的分化特征。这种分化在单子叶与双子叶植物间表现尤

为显著(图 1)，是植物根系适应不同生境的重要演化结果。 

4.1. 双子叶植物凯氏带形成特征 

双子叶植物的根系以内皮层凯氏带为主要结构，其形成的调控通路在类群内具有高度的功能保守性。
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以模式植物拟南芥为例，内皮层凯氏带的发育严格受 MYB36-CASP-CIF/SGN3 通路调控，其中 CASP 蛋

白在细胞膜上的定位依赖囊泡运输系统的精准调节，同时外囊复合体亚基 EXO70A1 和 EXO84b 直接参

与 CASP1 蛋白的膜定位过程，进而决定木质素沉积的空间范围[33]。从功能上看，双子叶植物内皮层凯

氏带主要介导质外体运输的阻断与离子选择性吸收，但其调控机制与代谢通路的关联性尚未被证实。 
早期针对双子叶植物根系屏障的研究多集中于内皮层凯氏带，外皮层的屏障属性与分子调控并未得

到充分阐释。基于以往对拟南芥形态学观察的研究，双子叶植物被普遍认为不具备外皮层屏障结构；而

近年来针对番茄的研究，揭示了双子叶植物的外皮层可形成特化的屏障结构，但其并不是经典的凯氏带

结构，而是一种特化的极性木质素帽(Polar Lignin Cap, PLC)，这种木质素仅沉积在外皮层细胞靠近表皮

一侧的细胞壁上，而非环绕整个细胞形成闭合的带状结构。该极性结构的形成受转录因子 SlSCZ 和

SlEXO1 的负调控，功能实验证实 PLC 具备与经典凯氏带等效的质外体屏障功能，但无法完全补偿内皮

层凯氏带缺失造成的功能缺陷[11]，提示双子叶植物外皮层屏障的起源与分化独立于经典凯氏带，二者具

有不同的演化路径。 

4.2. 单子叶植物凯氏带屏障及功能分化 

相较于双子叶植物，单子叶植物的根系屏障系统在结构组成上更为复杂，其核心调控通路也发生了

更为显著的功能分化。 
单子叶植物内皮层凯氏带的发育同样依赖 MYB36-CASP-CIF/SGN3 核心调控模块，但调控网络的精

细程度更高。以水稻为例，其上游调控因子包含 3 个功能冗余的 OsMYB36 同源基因，共同参与内皮层凯

氏带的发育调控，显著提升了通路的功能稳定性[30] [31]；而下游 CASP 家族成员却出现了明显的功能分

化，如 OsCASP1 介导木质素在内皮层垂周壁的精准沉积，其功能与硅转运蛋白 Lsi1 的细胞膜定位存在

关联，表明凯氏带发育与硅元素吸收过程在功能上具有协同作用[34] [35]；OsCASP4-2 则参与调控凯氏带

的渗透性，该基因功能缺失会导致植株对盐胁迫与镉毒害的敏感性升高[34] [36]。此外，单子叶植物的

CIF-SGN3 屏障监控系统还具备诱导邻近皮层细胞形成异位凯氏带的功能，这一调控特性在双子叶植物中

尚未被发现[4]。 
外皮层凯氏带的普遍存在是单子叶植物根系屏障的另一重要特征，其与内皮层凯氏带共同构成双层

质外体屏障。例如水稻外皮层可形成环绕细胞的闭合凯氏带结构，其发育时序早于内皮层，是根系适应

水淹环境的重要结构基础[35]。除典型的闭合凯氏带外，单子叶植物的外皮层屏障还存在多种形态变异，

如百合外皮层呈现“五面加厚”的凯氏带模式，仅内切向壁未发生木质素沉积[7]，反映出单子叶植物外

皮层屏障对不同生境的适应性演化。 

5. 凯氏带的功能分化与生物学意义 

凯氏带作为植物根系核心的质外体屏障，其基础功能是调控矿质元素的选择性吸收与有害物质的阻

隔。随着研究的拓展，凯氏带的功能已从基础的物质运输调控，延伸至逆境胁迫响应、植物–微生物互

作等多个领域，且在不同植物类群中呈现出显著的功能分化。 

5.1. 矿质元素选择性吸收的核心调控功能 

凯氏带通过完全阻断根系的质外体自由扩散途径，迫使所有进入中柱的矿质元素必须经过细胞膜上

转运蛋白的选择性跨膜运输，调控植物矿质营养稳态。在拟南芥中，MYB36 突变体因凯氏带形成缺陷，

导致 Ca、Mn 等二价阳离子向地上部的运输完全失控，植株矿质稳态严重紊乱[26]；而水稻 OsMYB36a/b/c
三突变体则表现出更为复杂的离子组变化，地上部 Ca 含量显著升高，而 Mn、Fe、Zn、Cu、Cd 等元素
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含量显著降低[30] [31]，证实凯氏带对不同矿质元素的调控存在显著的物种特异性。同时，凯氏带也是植

物阻隔土壤中重金属进入维管束的关键屏障，凯氏带的提前形成与加厚，可显著降低 Cd、As 等重(类)金
属在植株地上部的积累[8]。 

凯氏带通过控制质外体运输途径的通透性，实现了植物对有益元素的高效吸收与有害元素的精准阻

隔[37]。从功能本质上看，凯氏带发挥的是双向离子调控作用：一方面阻止钠、镉等有害离子从土壤进入

中柱，另一方面也防止钾等必需元素从根内向外流失[16] [38]。木栓质合成缺陷的突变体根系导水率升高，

导致有害元素在叶片中过量积累，而必需元素钾和钙的含量反而下降[16] [39]-[41]，严重影响了钙信号稳

态和光合效率[16]。此外，凯氏带形成缺陷的突变体中常出现木栓质的代偿性沉积，但这一异常沉积反而

阻碍了铁和锰的转运，使离子稳态进一步失衡[17] [42]，说明屏障各组分之间存在精细的动态平衡。 

5.2. 非生物胁迫下的结构可塑性与抗逆功能 

凯氏带的结构与发育进程在干旱、盐胁迫、淹水等非生物逆境下表现出显著的可塑性，是植物适应

逆境环境的重要策略[17]。 
胁迫条件下，杨树首先诱导根系内源脱落酸(Abscisic Acid, ABA)合成与积累。ABA 与质膜内侧的

PYR/PYL/RCAR 受体家族结合后，解除 PP2C 蛋白对 SnRK2 激酶的抑制作用，进而磷酸化 ABF/AREB
类转录因子，将胞外胁迫信号传递至核内；磷酸化的 RBOHF 可促进其催化产生活性氧(Reactive Oxygen 
Species, ROS)。生成的 ROS 既可通过氧化修饰进一步增强 ABA 通路关键组分的活性，形成信号正反馈

放大效应，也可直接作为反应底物参与细胞壁木质素单体的氧化聚合过程，进而帮助杨树抵御干旱胁迫

[16] [32]；宁夏枸杞在盐胁迫环境中，根系的凯氏带和木栓层都会提早形成并加厚，从而减少 Na+在植株

体内的积累，提升耐盐性[43]；老芒麦遇到渗透胁迫时，根系的质外体屏障同样会提前发育，木栓质单体

含量上升，从而增强植株的抗旱性[44]；淹水环境下小白菜的根系能形成可逆的凯氏带，且其发育进程与

LDH、PAL 活性的升高密切相关[45]；而水稻则依赖外皮层凯氏带的提早形成来阻止氧气从通气组织向

根际流失，是水稻适应淹水环境的核心机制之一[35] (图 2)。 
 

 
Figure 2. Molecular regulation of casparian strip formation and ion transport function under abiotic stress 
图 2. 逆境胁迫下凯氏带形成的分子调控与离子转运功能 
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MYB36 作为凯氏带发育的核心调控因子，能通过激活 CASP 家族基因的表达，介导凯氏带膜域的组

装，并招募 ESB1、PER64 等功能蛋白定位于该膜域，驱动木质素单体的定向氧化聚合与精准沉积，维持

内皮层凯氏带的基础结构[26]。ABA 信号下游的胁迫响应型 MYB 转录因子，则分别靶向调控木质素合

成与木栓质代谢相关基因，在胁迫条件下促进凯氏带径向加厚，实现屏障强度的适应性调整[32] (图 2)。 
同时凯氏带通过封闭内皮层细胞间隙阻断质外体自由扩散途径，迫使离子的径向运输必须通过跨膜

转运蛋白完成[3] [9]。SOS1 逆向转运蛋白将胞内 Na⁺外排至细胞体外，减少钠离子向中柱的渗漏；AKT1
钾通道介导 K⁺的选择性吸收，维持胞内钾钠平衡；硅转运蛋白 Lsi1 与 Lsi2 协同介导硅酸的跨细胞转运，

沉积于细胞壁的硅元素可进一步加固凯氏带结构，二者形成正向协同效应[34] [35] (图 2)。 
此外，由 CIF1/CIF2 小肽与 SGN3 受体组成的屏障完整性监控系统，可持续感知凯氏带的结构缺陷；

当胁迫造成屏障出现缺口时，可触发局部代偿性木质化与木栓质沉积，维持质外体屏障的功能稳定性[4] 
[24]。 

上述信号调控通路共同介导了凯氏带响应非生物胁迫的结构可塑性，构成了植物适应干旱、盐胁迫

等土壤逆境的核心分子基础[17] [42]。 

5.3. 植物–微生物互作中的新功能拓展 

随着研究深入，凯氏带的功能已从物质运输调控延伸至植物与微生物的互作领域。这种屏障结构在

调控根际微生物群落、参与共生关系建立以及抵御病原菌入侵等方面都扮演着重要角色。内皮层凯氏带

的完整性能够限制谷氨酰胺等代谢物向根际的泄漏，进而影响微生物在根系周围的空间分布[46]；同时，

凯氏带也是豆科植物与根瘤菌建立共生关系的必要条件，屏障缺陷会导致根瘤发育受阻、固氮功能丧失

[47]；木栓质片层则以其疏水特性构成物理防线，增加植物对根腐病的抵抗能力[48]。将凯氏带的生物学

意义从非生物胁迫响应推向了生物互作层面，也促使人们重新审视它在陆地植物演化史中的生态地位。 

6. 展望 

近十年来，分子遗传学、比较基因组学与细胞生物学技术的快速发展，推动凯氏带形成机制、起源

进化与生物学功能研究取得系列突破性进展。凯氏带与木栓质片层的进化时序分化、外皮层屏障的物种

特异性、凯氏带介导的植物–微生物互作等相关研究进展，极大拓展了根系核心质外体屏障的生物学和

生态学意义[22] [49]。但目前关于凯氏带进化发育与功能分化的研究，仍存在诸多亟待填补的空白。现有

起源进化相关结论多基于现有植物比较研究推导而来，缺乏古植物化石细胞壁化学分析的直接证据支撑

[12]；跨物种间的凯氏带形成机制方面的研究高度集中于拟南芥、水稻等少数模式物种，木兰类、裸子植

物及木本植物等关键类群的相关研究几近空白[10] [14]；同时，多数研究仍停留在结构特征与基因表达的

描述性层面，凯氏带物种特异性分化的调控机制、精细结构分化的生态适应意义尚未明确[18] [25]。 
除此之外，凯氏带调控网络与根际微生物组的双向互作，已成为该领域全新的研究增长点[46] [47]。

持续深入解析凯氏带的进化发育与功能分化，不仅能阐明植物陆地适应的关键进化历程，更能为作物抗

逆遗传改良、养分高效利用育种提供全新的理论支撑与基因资源。 
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