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摘要  玻璃化是指植物生长过程中出现的类似水浸状的半透明化生理病变现象, 常见于植物组织培养。玻璃化现象是限制

组培技术发展和组培苗商业化生产的三大主要影响因素之一, 但是玻璃化的发生机制至今尚不清楚。以组培材料为对象研

究玻璃化机制受多种人为因素的干扰, 而以非组织培养材料为研究对象, 避免了人为因素的干扰, 有助于从本质上揭示玻

璃化发生的分子机制。该文综述了非组培苗因软木脂含量改变、表皮蜡质合成减少、细胞膜过氧化受损、离子或水分子跨

膜运输受阻等导致植物玻璃化的机制, 以期为最终揭示植物玻璃化机制提供参考。 
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1  玻璃化现象概述 

玻璃化(hyperhydricity)是指植物幼苗在生长过程中

出现的类似水浸的半透明化现象, 与包埋玻璃化超低

温保存以及玻璃化超低温脱毒中的“玻璃化”不同

(李海兵等, 2010; 王玉英等, 2020)。玻璃化是一种植

物生理失调的病变现象, 在组织培养过程中发生玻璃

化后幼苗会出现发育不良、分化能力低下以及难以成

活等症状(高弘扬等, 2019; 赵一鸣等, 2019)。玻璃化

现象最早由Phillips和Matthews发现, 1964年他们在

进行石竹(Dianthus caryophyllus)茎尖组织培养时首

次描述了玻璃化现象(Phillips and Matthews, 1964)。

直到1981年, Debergh等(1981)才提出“玻璃化”一

词。近年的研究发现, 玻璃化不仅出现在植物组织培

养过程中, 而且在一些非组织培养材料的幼苗期也有

发生。本文主要综述非组织培养幼苗的玻璃化现象及

其原因。 

2  非组培苗的玻璃化特点 

与组培玻璃化苗类似, 非组培玻璃化苗也表现出形态

结构异常和生理生化代谢紊乱的现象。形态观察显示, 

玻璃化的非组培苗整体植株明显矮小, 呈半透明的水

浸状, 子叶向内卷曲且脆弱易碎, 根尖分生区变小, 

主根生长受抑制(Lee et al., 2002, 2021; Zhang et 

al., 2014; Zhu et al., 2014; Hsu et al., 2021)。微形态

解剖结果显示, 玻璃化幼苗表皮角质层厚度增加, 但

四氧化锇染色变浅, 角质层整体呈蓬松态, 表面蜡质

纹饰呈不规则颗粒状(Lee et al., 2021); 表皮细胞形

态异常, 叶肉细胞和栅栏组织细胞数目减少, 细胞间

隙增大(Delarue et al., 1997); 叶绿体中类囊体数目

减少, 基粒含量降低(Delarue et al., 1997); 顶端分

生组织扁平, 由一些体积增大的含大量液泡的细胞无

规则排列构成, 叶原基能够正常形成, 但不能发育形

成真叶(Lee et al., 2021)。 

生理生化检测结果显示, 玻璃化植株中的生理代

谢过程明显紊乱。叶绿素是主要的光合作用色素, 负

责将光能转化为电能, 玻璃化苗中叶绿素和类胡萝卜

素总含量、叶绿素a/b的比值以及暗适应条件下的

Fv/Fm值明显降低(Zhang et al., 2014), 表明玻璃化苗

的光合作用能力降低。软木脂是由脂类物质聚合形成
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的渗透性屏障, 可限制植物与外界环境之间进行气

体、水分以及溶质交换, 保护植物免受侵害并在植物

生长发育中发挥重要作用(Hsu et al., 2021)。玻璃化

苗中控制软木脂合成的甘油 -3-磷酸酰基转移酶5 

(GPAT5)的基因突变导致软木脂合成受阻, 软木脂含

量降低(Beisson et al., 2007; Hsu et al., 2021)。与组

培的玻璃化苗类似, 非组培的玻璃化苗也面临严重的

氧化胁迫, 这些氧化胁迫可能由细胞膜完整性受损导

致, 也可能由缺氧胁迫引发(Lee et al., 2002, 2021)。

氧化胁迫的爆发会进一步氧化细胞膜中的脂类物质, 

破坏细胞膜的弹性与完整性, 干扰玻璃化苗的稳态平

衡, 影响玻璃化幼苗的生长与生存。 

3  非组培苗玻璃化的发生机制 

3.1  软木脂合成异常引发的玻璃化 

软木脂是沉积在树皮、块茎、种皮以及根内皮层部位, 

由脂肪族和芳香族脂类物质形成的聚酯物质(Beis-

son et al., 2007; Alonso-Serra et al., 2019; Philippe 

et al., 2020)。软木脂在植物与外界环境之间的气体、

水分与溶质交换以及保护植物免受生物与非生物胁

迫中发挥重要作用(Andersen et al., 2015; Tylová et 

al., 2017) 。软木脂成分的改变增强了马铃薯

(Solanum tuberosum)块茎皮层对水分的渗透性; 拟

南芥(Arabidopsis thaliana)种皮软木脂沉积的减少干

扰了种子的渗透性和休眠(Serra et al., 2010; Fedi et 

al., 2017)。拟南芥中软木脂合成相关的甘油-3-磷酸

酰基转移酶5基因突变后, 突变体Atgpat5-1在较高湿

度环境下呈现玻璃化表型(Hsu et al., 2021)。紫瓶子

草(Sarracenia purpurea)属于食虫猪笼草, 叶子进化

为特殊的瓶状并贮存大量雨水, 形成水生生态系统以

诱捕猎物(Ellison and Gotelli, 2002; Adlassnig et al., 

2011)。陆生植物一般不能长期浸没在水中, 紫瓶子

草叶子可以长期储存水分而不影响植物的生长特性, 

引起了研究人员的兴趣。经研究发现, 紫瓶子草叶片

的防水性与软木脂有关(Hsu et al., 2021)。从紫瓶子

草中克隆的基因SpGPAT5所编码的蛋白质与拟南芥

AtGPAT5蛋白存在72%的一致性和80%的相似性 , 

且SpGPAT5能够回补高湿度环境下Atgpat5-1突变

体的玻璃化表型(Hsu et al., 2021)。上述结果表明, 

GPAT5通过影响软木脂的合成降低植物的渗透性, 

以减少植物生长过程中玻璃化的发生。 

3.2  植物表皮蜡质改变导致的玻璃化 

蜡质是由表皮细胞合成分泌的覆盖于地上器官表面

的保护性疏水屏障, 不仅能够提高植物抵抗低温胁迫

(Ladaniya, 2011)、紫外辐射(Barták et al., 2018)及

病虫害侵袭的能力(牟香丽等, 2013), 也通过限制非

气孔性水分散失及降低自由水含量等方式保持植物

自身的水分平衡状态(黄世安等, 2021)。植物表皮蜡

质的化学组成复杂, 主要由脂肪酸及其衍生而来的烷

烃、醇、醛、酮和酯等100多种疏水有机物组分构成

(Li et al., 2020; 黄世安等, 2021)。不同植物表皮蜡质

的晶体结构、组成成分以及各组分含量(Li et al., 

2020)有明显差异, 其多样性差异通过影响蜡质渗透

率变化调节植物对干旱和水涝环境的适应性。拟南芥

ABC转运蛋白(ATP-binding cassette transporters)家

族中G亚家族成员ABCG5在幼苗子叶中大量表达 , 

通过促进高密度表皮蜡质层的形成增强植物对水涝

环境的适应性(Lee et al., 2021)。当abcg5突变体在不

含蔗糖的1/2MS培养基上生长时, 不能正常生长发育

形成真叶, 子叶甚至整个植株呈透明的水浸状(Lee 

et al., 2021), 即缺糖培养时abcg5突变体表现典型的

玻璃化表型。与其它所有玻璃化苗类似, abcg5突变体

茎尖分生组织扁平, 由含有大量液泡、体积增大的细

胞以无规则排列方式构成; 叶绿体结构异常, 叶绿素

和蔗糖含量降低; 质外体含水量过多, 植株经历严重

的低氧胁迫(Lee et al., 2021)。对abcg5突变体玻璃化

原因进行探究发现, ABCG5突变后表皮角质层的厚

度减小, 渗透率明显增大, 角质层中蜡质含量明显降

低。ATTED-II (Arabidopsis thaliana trans-factor and 

cis-element prediction database)数据库的共表达分

析结果显示, ABCG5与角质合成相关基因、蜡质合成

相关基因以及脂质转运基因共表达 (Lee et al., 

2021)。上述结果表明, ABCG5通过影响表皮蜡质形

成调节植物的玻璃化, 增强植物发育早期对水涝环境

的适应性。 

3.3  细胞膜过氧化受损导致的玻璃化 

细胞质膜是细胞与外界环境之间的一道选择通透性

屏障, 在维持细胞内环境的稳定性方面具有重要作

用。许多植物组织培养过程中玻璃化现象的出现就是
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由于活性氧(reactive oxygen species, ROS)过度积

累导致质膜过氧化, 进而使质膜完整性受损引发。外

源添加抗氧化性物质多胺(polyamine, PA)或水杨酸

(salicylic acid, SA)使玻璃化苗复壮即是通过降低

H2O2含量实现的(Hassannejad et al., 2012; Sree-

lekshmi and Siril, 2020)。但非组培苗中因氧化胁迫

导致细胞膜完整性受损引发的玻璃化报道很少。 

拟南芥fro1 (frostbite1)突变体叶片的玻璃化是一

个由H2O2过度积累导致的例子(Lee et al., 2002)。基

因FRO1编码的蛋白与线粒体电子传递链复合体I中

18 kDa的Fe-S亚基(即NADH脱氢酶亚基)高度相似。

正常生长条件下, fro1突变体叶片呈深绿色透明水浸

状。电解质渗透率检测结果显示, fro1突变体叶片的电

导率明显增加, 表明该突变体的电解质渗透率明显增

加。电解质渗透率是细胞膜完整性的重要标志, 电解

质的渗透率越高 , 细胞膜越不完整 (Zhu et al., 

2014)。fro1突变体叶片较高的电解质渗透率暗示该突

变体细胞膜的完整性受到破坏。由于FRO1基因编码

线粒体中电子传递链复合体 I的NADH脱氢酶亚基 , 

fro1突变体中该亚基的突变导致ROS大量积累。大量

积累的ROS通过诱导细胞膜中脂质的过氧化破坏细

胞膜的完整性。fro1突变体呈现较深的DAB染色结果, 

表明该突变体中积累了大量H2O2形式的ROS。因此, 

fro1突变体叶片的玻璃化表型最终由细胞膜过氧化受

损导致(Lee et al., 2002; Zhu et al., 2014)。 

3.4  离子或水分子跨膜运输受阻导致的玻璃化现象 

ACA8 (autoinhibited Ca2+-ATPases 8)是质膜定位的

P型自抑制Ca2+-ATP酶, 主要参与调节胞内Ca2+的输

出 , 维持细胞内的低Ca2+水平(Bose et al., 2011; 

Costa et al., 2017)。研究发现, 拟南芥中ACA8基因

突变后, 缺糖培养基上突变体aca8主根生长受抑制, 

真叶形成受阻, 叶绿素含量明显降低, 呈典型的玻璃

化现象(Zhang et al., 2014)。aca8突变体中液泡膜定

位的钙转运蛋白ACA4、ACA11、CAX1、CAX3以及

叶绿体定位的钙转运蛋白ACA1对应的基因表达量明

显增高, 表明ACA8突变后, Ca2+从细胞质向质外体

的转移受到抑制, 多余的Ca2+主要进入液泡和叶绿体

中(Zhang et al., 2014)。虽然Ca2+是植物生长的必需

元素, 但是细胞中Ca2+浓度过高会对细胞产生毒害。

用甘露醇代替蔗糖不能缓解aca8的玻璃化表型, 电

解质渗透率检测结果显示, aca8突变体的电解质渗透

率明显高于野生型和互补植株。上述结果表明, aca8

的玻璃化表型是由细胞内Ca2+大量积累导致细胞膜

完整性受损引发。外源添加蔗糖可有效促进玻璃化

aca8的复壮(Zhang et al., 2014)。碳水化合物的可用

性、代谢以及转运对植物水淹胁迫抗性至关重要。抗

涝性强的水稻(Oryza sativa)品种(FR13A, Kalaputia)

中非结构性碳水化合物的含量比敏感品种(Sarala和

IR42)高 (Rosa et al., 2009; Panda and Sarkar, 

2014)。野薄荷 (Mentha arvensis)中的MaRAP2-4 

(ethylene response factor subfamily B-2 of ERF/ 

AP2 transcription factor 4)是水涝胁迫的正调节因子, 

该蛋白可以与拟南芥糖转运蛋白AtSWEET10 (Su-

gar Will Eventually be Exported Transporter10)基因

启动子上的顺式作用元件DRE (dehydration re-

sponse elements)和GCC (AGCCGCC-involved in 

bioticresponse box)盒2个部位特异结合, 促进糖的

可用性, 增强植物的低氧胁迫抗性。研究发现, 外源

添加蔗糖促进aca8突变体的复壮不仅与糖的碳源与

能量性质有关, 也与糖诱导光合作用相关基因以及细

胞周期调节因子的表达密切相关 (Phukan et al., 

2018)。 

水孔蛋白是生物体内调节细胞水分跨膜运输的

关键蛋白, 在植物水分平衡以及渗透压调节方面发挥

重要作用(Sade et al., 2009; Zhu et al., 2014; 徐铭

等 , 2020)。利用高等植物水孔蛋白PIP2 (plasma 

membrane intrinsic protein 2)的类肽适配体PPA7 

(与PIP2保守序列亲和力较高的7号类肽分子)检测玻

璃化和正常石竹植株中水孔蛋白的表达, 发现玻璃化

石竹中水孔蛋白的表达量显著高于正常植株(徐铭等, 

2020)。在野生型拟南芥中超表达水孔蛋白(tonoplast 

intrinsic protein 1;1)基因AtTIP1;1得到的转基因植株

35S:AtTIP1;1叶片呈透明玻璃化状态 (Zhu et al., 

2014)。与野生型体外水分注射导致的玻璃化表型类

似, 转基因植株35S:AtTIP1;1的玻璃化表型在切断维

管束水分供应后能快速得到恢复(Zhu et al., 2014)。

上述结果证明, 超表达植株35S:AtTIP1;1的玻璃化表

型是水孔蛋白功能异常引发的叶肉细胞间水分过度

积累, 而非细胞膜完整性受损导致。 

水孔蛋白的基因表达和活性状态在转录以及转

录后水平上受到多种因素影响(Yang et al., 2009; 
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Rae et al., 2011)。拟南芥ERF (ethylene-responsive 

element binding factor)家族转录因子TG (TRANS-

LUCENT GREEN)直接结合并激活3种水孔蛋白基因

AtTIP1;1、AtTIP2;3和AtPIP2;2的表达。TG超表达植

株35S:TG呈现与转基因植株35S:AtTIP1;1相似的玻

璃化表型, 此玻璃化表型在切断维管束水分供应后能

快速得到恢复(Zhu et al., 2014)。但是AtTIP2;3和

AtPIP2;2的超表达并未导致拟南芥出现类似35S:TG

和35S:AtTIP1;1的玻璃化现象(Zhu et al., 2014)。以

上实验表明, TG通过调节水孔蛋白基因35S:AtTIP1;1

的表达影响拟南芥的玻璃化状态, TG超表达导致的

玻璃化与水孔蛋白功能异常导致的细胞间水分的过

度积累有关。 

3.5  功能未知基因表达异常导致的玻璃化 

cri (cristal)是拟南芥中最早被分离出来的具有稳定可

遗传玻璃化表型的突变体。该突变体的出现为玻璃化

机制的遗传分析提供了很好的材料。图位克隆结果证

明, CRI1基因定位于4号染色体, 接近分子标记DHS1 

(Delarue et al., 1997)。对cri1突变体玻璃化的机制进

行研究, 发现cri1的玻璃化可能有3方面原因: (1) 突

变体内部具有比野生型更高的渗透势, 突变体内部的

高渗透势可能是由于含有渗透活性物质, 如低分子量

的细胞壁多糖; (2) 突变体细胞分裂素水平增高, 定

量测定cri1突变体中生长素、细胞分裂素和脱落酸的

含量, 发现生长素和脱落酸的含量与野生型相比无明

显差别, 但细胞分裂素含量几乎增加6倍; (3) 细胞表

面角质层的改变, cri1突变体叶表面气孔功能正常, 

但是蒸腾作用受阻, 暗示该突变体表面的角质层可能

发生了改变(Delarue et al., 1997)。CRI1基因的发现

有助于揭示CRI1的功能以及植物玻璃化的分子机制。 

4  总结与展望 

玻璃化是一个复杂的生物学过程, 虽然导致植物玻璃

化的机制多种多样, 但无论组培苗还是非组培苗, 玻

璃化后最终都表现为水势显著升高、自由水含量增

加、组织含水量高于正常植株。气体分子在水中的扩

散速度是空气中的1/10 000 (Jackson, 1985), 水分

大量积累严重阻碍了植物组织的气体交换, 导致植物

生理功能紊乱(Gribble et al., 2003)。这些增加的水主

要在共质体和质外体空间积累, 共质体中水分的积累

与玻璃化幼苗纤维素和木质素含量减少、壁压降低及

细胞过度吸水有关(van den Dries et al., 2013)。植物

质外体空间是细胞之间的空隙, 属于细胞壁的延续, 

质外体水分积累的分子机制比较复杂(van den Dries 

et al, 2013)。 

由于人工组织培养是人为模拟待培养植物的培

养基和培养条件, 模拟条件并不能完全符合待培养植

物的固有需求, 因此许多研究者认为玻璃化的原因是

人工组织培养环境与自然环境差异形成的胁迫引发

的(高弘扬等, 2019)。但环境差异导致的胁迫究竟是

先引发外部器官形态异常进而引发植物内部生理功

能失调, 还是先破坏植物内部稳态平衡而后引发外部

结构畸变并无统一结论。此外, 环境差异导致的胁迫

也不能很好地解释为什么同一培养瓶中同时存在正

常植物和玻璃化植株的现象。以非组织培养材料为研

究对象, 避免了人为因素的干扰, 有助于从本质上揭

示玻璃化发生的分子机制。近年来, 随着植物生理学、

生物化学、分子生物学、基因组学以及蛋白质组学技

术的不断发展, 人们对玻璃化的发生机理有了一定的

认识, 认为玻璃化的发生是分子层面基因或蛋白表达

异常导致的植物防水系统受损, 如软木脂合成异常、

表皮蜡质防水性降低、细胞膜完整性被破坏或水孔蛋

白功能失调, 造成生理异常现象。本文总结了近年来

发现的能够影响植物玻璃化的基因或蛋白(表1), 但

在组培苗玻璃化中发挥重要作用的蛋白或基因是否

参与调节非组培苗的玻璃化还有待进一步研究。 

目前, 以非组培苗为材料进行玻璃化机制研究的

报道较少, 组培材料玻璃化的研究成果为非组培苗玻

璃化机制的研究提供了重要参考依据。对玻璃化幼苗

进行转录组分析, 发现不同转录因子如MYB2、RNA 

结合蛋白PPR (pentatricopeptide repeat)、ABC转运

蛋白和Laccase3的表达发生改变(Bakir  et  al . , 

2016)。对比正常叶片和玻璃化叶片的RNA-Seq 

(RNA测序)结果, 发现超过300个转录本的表达发生

了变化, 排名前30位的DETs (差异表达转录本)主要

参与细胞器基因表达、光合作用、细胞降解、植物角

质层发育以及非生物应激反应等过程的转录后调控

(Muneer et al., 2016; Soundararajan et al., 2017; 

赵一鸣等, 2019)。DNA的表观遗传修饰(如甲基化)也

是玻璃化形成的分子机理之一(Zilberman et al., 
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表1  影响植物玻璃化的基因及蛋白质 

Table 1  Genes or proteins with mutation or abnormal expression leading to plant vitrification 

材料类型 基因或蛋白名称 作用 调节玻璃化机制 参考文献 

ABCG5 ABC转运蛋白G亚

家族成员 
通过调节表皮蜡质形成, 使表皮角质层的厚度降低, 渗
透率明显增加, 外界水分大量渗入引发玻璃化 

Lee et al., 2021 

ACA8 IIB亚家族中的P型
自抑制Ca2+-ATP酶

主要参与调节胞内Ca2+的输出, 维持细胞内的低Ca2+

水平, 突变后细胞膜完整性受损, 细胞内离子大量泄漏

引发玻璃化 

Zhang et al., 2014

CRI1 拟南芥cristal突变

体, 功能未知 
突变后可能通过促进细胞渗透压升高、细胞分裂素水平

增高以及表面的角质层改变导致植物玻璃化 
Delarue et al., 1997

FRO1 编码NADH脱氢酶 编码的NADH脱氢酶是线粒体电子传递链的一个亚基, 
突变后导致线粒体内电子传递异常, 活性氧大量积累, 
细胞膜的完整性受损, 细胞内离子大量泄漏引发玻璃化 

Lee et al., 2002 

GPAT5 甘油-3-磷酸酰基转

移酶5 
通过影响软木脂及其相关蜡质的合成使植物的渗透率

增加, 导致高湿环境中水分大量渗入引发玻璃化 
Hsu et al., 2021 

TIP1;1 编码水孔蛋白 超表达后导致叶肉细胞间水分过度积累引发玻璃化 Zhu et al., 2014 

非组培材料 

TG 拟南芥ERF家族转

录因子 
超表达后通过影响水孔蛋白基因TIP1;1功能导致叶肉

细胞间水分过度积累引发玻璃化 
Zhu et al., 2014 

ACS1和ACOI 乙烯合成相关基因 基因表达被抑制后通过降低内源乙烯含量间接促进

H2O2含量降低和气孔开度增加, 促进玻璃化植物的失

水和复壮 

Sreelekshmi and 
Siril, 2020 

BiP蛋白同源蛋白 受生理胁迫表达 在植物玻璃化中的作用机制目前还不清楚 Fontes et al., 1999

PAL 苯丙氨酸解氨酶 突变后降低木质素的合成引发玻璃化 Phan and Hegedus, 
1986 

组培材料 

NADPH氧化酶 烟酰胺腺嘌呤二核

苷酸磷酸氧化酶 
通过诱导活性氧的产生引发玻璃化 Tian et al., 2017 

 

2007; 赵一鸣等, 2019)。蓝莓(Vaccinium spp.)基因

组甲基化的模式和水平决定其是否出现玻璃化现象

(吕敏等, 2014)。樱桃(Cerasus pseudocerasus)继代

培养次数过多会引起基因组甲基化, 这种甲基化修

饰导致试管苗发生玻璃化现象(田田等, 2015)。以非

组培苗为材料对上述问题进行深入研究将为揭示玻

璃化机制提供重要的线索与依据。 
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Abstract  Hyperhydricity (HH) or vitrification is a physiological disorder during plant growth, which shows a typical 

translucent phenotype like water-soaked that often occurs in the plant tissue culture. Vitrification is one of the three main 

influencing factors that limit the tissue culture technology and the commercialized production of seedlings during the plant 

tissue culture, but its molecular mechanism is still unclear by far. Using plantlets from the tissue culture as a research 

object often lead to an interference of man-made factors, which can be avoided by non-tissue culture material to reveal 

the molecular mechanism of vitrification in nature. This review summarized the recent progress of mechanism for inducing 

HH in non-tissue culture plants, including the abnormal deposit of suberin, the reduction of cuticular wax, the lipid pero-

xidation in cellular membranes and the disrupted transmembrane transport of ion or water, to provide new clues and 

thinking for hyperhydricity in plant seedling growth. 
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