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百合鳞茎发育生物学研究进展
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（北京林业大学园林学院�国家花卉工程技术研究中心）

摘要：百合是重要的鲜切花�也可以做盆花�还可以在园林中应用。要生产出优质的百合切花�需要优良的百合种
球�生产出优质种球需要对百合鳞茎的发育生物学深入了解。在阐述了百合鳞茎生长发育特点的基础上�对其生
长发育过程中重要的生理生化变化进行了综述�其中包括鳞茎中淀粉含量变化、淀粉代谢的关键酶、可溶性糖及蛋
白质的相关研究进展�并就今后鳞茎发育研究趋势进行了展望。
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Lily （Lilium spp．） is an important cut flower species�and it also can be raised as potted flower and used
in landscape horticulture．To produce nice lily flower�high quality lily bulbs are needed and the understanding
of its developmental biology is absolutely necessary．This paper reviews the important physiological and
biochemical changes in the process of bulb development�including recent progress on the concentration change
of starch�key enzymes （such as amylase） during the metabolism of starch�soluble sugars and proteins in lily
bulbs．The prospect of further research on the metabolism and accumulation of nutrients�the regulation of
endogenous hormone or enzymes activities for bulblet differentiation and bulb development were discussed．
Key words　 lily（Lilium spp．）；bulb；bulblet；developmental biology

　　百合（Lilium spp．）为百合科（Liliaceae）百合属
所有植物的总称［1］�是世界著名的园艺植物�有很高
的观赏价值和经济价值。作为球根类植物�百合已
经成为仅次于郁金香（Tulipa spp．）的第二大球根类
产品；作为花卉类植物�百合是仅次于月季（ Rosa
spp．）、菊花（Chrysanthemum spp．）和郁金香的第四大
花卉类产品�在国内外花卉产业中占有重要地位［2］。
本文对百合鳞茎发育生物学的研究进行综述�旨在
为百合种球的国产化繁育生产提供理论参考。
1　百合鳞茎的生长发育特点
1∙1　鳞茎的形态起源

百合的地下贮藏器官从形态起源上属于鳞茎

（bulb）�其地下茎短缩形成鳞茎盘（basal plate）�鳞茎
盘上着生肉质肥大的变态叶�成为鳞片（scales）�是

主要的营养贮存部位。成年鳞茎顶芽发育成地上
茎、叶后开花�而幼龄鳞茎的顶芽为营养芽�不能抽
生地上茎只能形成基生叶。鳞茎盘上鳞片的腋内分
生组织形成子鳞茎（bulblet）。百合鳞茎属于无皮鳞
茎（nontunicated bulb）�鳞片沿鳞茎中轴呈覆瓦状叠
生。外层鳞茎在一个生长季内不完全消耗。生长点
每年形成新鳞茎�使球体逐年增大�外层鳞茎的鳞片
在新形成球体的外围�并依次营养消耗殆尽而衰
亡［3］。
1∙2　鳞茎发育过程时期的划分

百合鳞茎作为“库”和“源”的复合体�在不同时
期承担着不同的作用�根据百合鳞茎的发育过程大
致可划分为母鳞茎失重期、营养生长期、鳞茎膨大期
和鳞茎充实期［4--6］。前两个时期百合鳞茎是作为
“源”提供营养供植株生长�后两个时期鳞茎是作为
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“库”积累养分�为来年的生长做准备。刘建常等［5］

讨论兰州百合（L．davidii var．unicolor）鳞茎增长规
律时把鳞茎发育期分为：发芽出苗期、鳞茎失重期、
鳞茎补偿期、鳞茎缓慢增重期、鳞茎迅速膨大期、鳞
茎充实期和休眠期。赵祥云等［7］研究了百合组织培
养苗鳞茎的发生发育规律�结果表明�鳞茎的生长期
一般分为生长初期、迅速生长期、缓慢生长期3个阶
段�这3个阶段不论是株高、叶片的生长均有不同的
表现。
1∙3　鳞茎的发生方式

鳞茎的发生有下列几种方式：①由种子的胚发
芽而来；②由茎顶端叶腋形成珠芽；③由鳞茎基部和
茎基部以不定芽形式形成鳞茎；④由母鳞茎鳞片的
腋芽形成鳞茎；⑤由鳞片扦插形成的不定芽形成鳞
茎［8］。

鳞片扦插是百合种球繁育的重要方式［8］�
Matsuo等［9］对铁炮百合（L．longiflorum）鳞片扦插成
球的研究表明�扦插的鳞片一般在近轴面基部伤口
处分化出分生组织�分生组织产生后形成愈伤组织�
然后由愈伤组织分化发育成膨大的小鳞茎。后来又
研究发现由维管束所在处形成新生鳞茎�先生根�继
而由内层鳞片先端向外伸长形成1～3片细长的绿
叶�靠自身光合作用促进鳞茎生长发育［10］。这可能
是由于维管束负责碳水化合物的运输�其周围营养
较多的原因。宁云芬等［11］采用解剖学方法研究新
铁炮百合（L．formolongi）鳞片扦插繁殖中小鳞茎的
组织发生过程指出�小鳞茎起源于鳞片基部内层薄
壁细胞而非愈伤组织。

由母鳞茎发生新生鳞茎是商品种球生产的常见

方式［12］。高彦仪［13］、刘建常等［5］报道�当位于种鳞
茎内部中央的幼芽生长伸出鳞茎顶约2～3cm 时�
剥去外部所有的鳞片�可以看到鳞茎盘上幼芽基部
两侧新生出1～3个生长点。随着幼芽出土�茎叶生
长�新生的生长点也以自身为中心�不断分化新的鳞
片�形成1～3个侧生小鳞茎�侧生鳞茎内不断分生
鳞片�鳞片本身也不断增大增厚�从而使整个侧生鳞
茎膨大增重。
2　百合鳞茎发育过程中的生理生化
变化

2∙1　鳞茎中淀粉的研究
碳水化合物是植物体内非常重要的物质�一方

面它是植物的主要组织成分�另一方面它参与新陈
代谢�为植物提供能量来源�其组成形式及含量的变
化影响着植物的生长发育［14］。淀粉被认为是植物
体内碳水化合物主要的贮藏形式�普遍存在于植物

王国中。淀粉也是百合鳞茎内主要的贮藏物质�为
其前期的生长提供能量和营养物质［15］�百合的整个
生长发育过程其实就是淀粉积累的过程［16］。因此�
研究百合鳞茎生理离不开对淀粉的研究。
2∙1∙1　鳞茎中淀粉含量变化与生长发育

淀粉是百合鳞茎中主要的贮藏性碳水化合物�
以培育鳞茎膨大成为商品种球为目的的研究均证实

在百合生长发育的全过程中�母鳞茎与新鳞茎的淀
粉含量始终高于茎叶和根�体现了鳞茎作为主要贮
藏器官的功能。从栽植期至苗期鳞茎内淀粉含量明
显下降�之后随着生育进程的推进淀粉含量迅速提
高。这表明�栽植初期由于发根出叶的营养生长�植
株体的光合作用不能满足植株生长的需要之前�鳞
茎为主要的能源提供者�消耗分解其贮藏的淀粉供
植物体生长发育的需要。之后�随着植株体渐渐长
成�光合能力逐渐提高�鳞茎作为主要的能源库也不
断地充实�标志着百合鳞茎正在逐渐充实膨大。但
母鳞茎中淀粉开始积累的时期因种不同而有差

异［8�17--20］。
2∙1∙2　鳞茎不同部位淀粉含量差异与变化

百合鳞茎的不同部位中淀粉含量也不尽相同�
内层鳞片的淀粉含量普遍高于外层鳞片�尤其在含
苞期二者的差别最大�表明在鳞茎的自然更新发育
过程中�一般先消耗外层鳞片内的贮藏性养分�外层
鳞片随后干枯萎缩�再消耗内层鳞片的养分�次外层
鳞片则更新成为外层鳞片�而此时也可能与母鳞茎
体内的子鳞茎形成有关［21--22］。值得注意的是鳞茎
盘�尽管其淀粉含量较其他部位低�但其淀粉含量的
变化趋势基本同鳞片中一样呈现先下降后上升�进
入半枯期又有所下降�这与鳞茎盘在鳞茎的物质代
谢和运转中所起作用相呼应［21］。
2∙1∙3　鳞片中淀粉颗粒理化性质

百合鳞茎中作为细胞主要能量和碳架贮藏库的

造粉体中贮藏的淀粉粒�其数量和形态的变化与植
物发育密切相关［23］。利用I2--KI染色后在光学显微
镜下能够明显地观察到百合鳞片中的淀粉颗粒的显

微结构。近几年随着扫描电子显微镜在园艺植物研
究中广泛应用�其也被用来进行百合鳞片淀粉粒的
亚显微结构变化的研究。

夏宜平等［21］ 用扫描电子显微镜对东方百合
（Lilium oriental hybrid）‘索蚌’（‘Sorbonne’）栽种期鳞
片中细胞的亚显微结构进行观察�看到淀粉粒呈稍
不规则的薄晶体状的近圆形或圆柱体形态�其内部
无任何结构。中等淀粉粒大小为15～25μm×20～
25μm�较大颗粒大小为30～40μm×25～30μm�形
成的淀粉粒多集聚在细胞壁附近。通过观察淀粉粒
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的积累过程�发现在栽种期的内、外层鳞片中存在的
明显淀粉颗粒�多集中在细胞壁附近�内层鳞片的淀
粉颗粒稍多于外层鳞片；在花后期的鳞片细胞中�可
见大量淀粉颗粒�淀粉颗粒较大并充满整个细胞腔�
而且中层鳞片的淀粉颗粒也多于外层鳞片。

张月等［23］系统研究了百合鳞茎发育过程中不
同时期鳞片不同部位中淀粉粒数量及单个淀粉粒形

态和表面纹理变化。结果表明：处于大、小维管束中
心位置的细胞�其淀粉粒的数量明显少于大维管束
周围细胞中淀粉粒的数量；并且在营养生长期和花
蕾透色期�淀粉粒表面有裂纹存在。这说明了百合
鳞片中韧皮部是碳水化合物运输的主要途径；淀粉
粒表面的裂纹与该时期淀粉含量明显下降�与淀粉
处于大量分解状态是相呼应的。

武丽华等［24］研究了百合淀粉物理化学特性�结
果表明�百合淀粉中含有25％的直链淀粉和60mg/g
的磷。通过分析还原性和非还原性末端发现�直链
淀粉分子是一个聚合度为2300�平均带有4∙9个分
子链的多链分子�用甘薯β--淀粉酶水解�降解率为
98％。百合淀粉还具有双折射性�其颗粒有偏光十
字；X--衍射图谱表明百合淀粉颗粒的结晶结构属于
B型［25］。不同地区的百合直链淀粉含量存在一定
的差别�但百合淀粉中的直链淀粉含量确实比其他
块茎、块根类植物淀粉中直链淀粉含量高［24］。
2∙2　鳞茎中淀粉代谢相关酶的研究
2∙2∙1　淀粉分解相关酶

淀粉酶广泛分布于所有植物中�α--淀粉酶和
β--淀粉酶是其中最主要的两种。淀粉酶活性的强
弱表明植物体内碳水化合物代谢状况�与植物地上
部分的长势密切相关［26］�因此了解淀粉酶活性与淀
粉含量相关性�及淀粉酶作用机理对于百合鳞茎生
长发育是很有意义的。在甘薯 （ Ipomea batatas
‘Xushu18’）和苹果（Malus domestica‘Starkimson’）中
进行了较深入的淀粉酶研究�涉及了酶活性的变化、
酶的免疫印记及亚细胞定位等方面［27--29］�而百合中
淀粉分解相关酶的研究目前仅限于不同低温冷藏期

间和不同生长期酶的活性变化。然而淀粉磷酸化
酶、淀粉合成酶、D 酶等也可参与淀粉的分解作用�
百合鳞茎中是否含有这些酶�它们对于百合鳞茎中
淀粉分解的作用如何尚没有报道。

孙红梅等［17］研究兰州百合发育过程中淀粉酶
活性变化得出：淀粉酶在百合鳞茎发育过程中对调
节和平衡碳水化合物的形态起重要作用�其活性随
着鳞茎发育呈下降趋势。从栽种到出苗这一阶段淀
粉酶活性迅速升高�在现蕾期达到最大值�现蕾到开
花变化不大�花后明显降低。这与唐菖蒲（Gladiolus

hybridaus）球茎形成过程中淀粉酶的变化趋势是一
致的［30--31］。

针对百合鳞茎淀粉含量及淀粉酶活性�发现低
温导致淀粉的分解�α--淀粉酶和β--淀粉酶在低温
处理阶段活性增加［16�32］�该结论在郁金香［33］、风信
子（Hyacinthus orientalis） ［34］等其他鳞茎植物的研究
中得到证实。同时发现在百合鳞茎培养过程中�酯
类同工酶和淀粉同工酶数量逐渐增多和活力逐渐增

强［35］。
孙红梅等［3］在研究贮藏温度对兰州百合生长及

鳞茎碳水化合物代谢的影响中指出�淀粉酶活性变
化与淀粉含量变化趋势相反�与可溶性糖含量变化
趋势成正相关�且淀粉酶活性以10℃低温贮藏处理
最高�2℃低温贮藏处理最低。
2∙2∙2　淀粉合成相关酶

在鳞茎发育后期鳞茎由代谢源转变为代谢库

时�主要是通过将韧皮部运输来的蔗糖等可溶性糖
转化成淀粉贮藏在鳞片中�从而完成鳞茎膨大和充
实的过程�为下一年的生长准备充足的营养物质。
糖卸载到鳞茎中在很大程度上取决于鳞茎的库强�
而库强大小的一个重要的生化指标就是糖代谢相关

的关键酶活性［36］。但淀粉合成相关的酶在百合鳞
茎研究中未见报道。
2∙3　鳞茎中可溶性糖的研究

可溶性糖是百合鳞茎可以直接利用和运输的养

分形式［21�37］�与百合植株生长和鳞茎膨大关系密
切［21］�同时可溶性糖也是植物花芽形态分化进程中
所需最多的营养物质之一［21�26�38］。郑慧俊［39］在研究
东方百合‘西伯利亚’（‘Sibberia’）鳞茎膨大生理时
得出：子鳞茎栽种时的可溶性总糖含量水平较高；随
着百合地上茎抽生�可溶性总糖的含量迅速减少�到
含苞期继续下降；之后随着鳞茎内淀粉的积累�鳞茎
逐渐膨大�鳞茎内可溶性总糖含量仍然呈现下降趋
势�但变化比较缓慢。

植物体内的可溶性总糖主要有还原糖和蔗糖�
蔗糖在可溶性总糖中的比例高达82∙0％～90∙2％�
且变化趋势与可溶性总糖一致�多年来的研究表明�
百合母鳞茎中淀粉的降解与蔗糖的增加是呈正相关

的［7�40］�因此鳞茎内糖分转运的主要形态是蔗糖［3］。
蔗糖也是铁炮百合碳水化合物的主要运输形式。蔗
糖含量从栽种期到含苞期迅速下降�之后蔗糖含量
变化趋缓�整个变化过程与总糖变化过程一致�证实
了上述观点［39］。另外在百合离体培养形成小鳞茎
过程中�占主导的可溶性碳水化合物形态也是蔗
糖［32］。百合鳞茎中还原糖的含量相对蔗糖较低�在
可溶性糖中所占比率平均不到30％［3］�但在整个生
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长阶段所占比率较大�说明还原糖的变化体现了植
物碳水化合物的供应及转化。
2∙4　鳞茎发育过程中内源激素的研究

GA3一直被认为对马铃薯等变态器官的形成有
抑制作用［41］�但 GA3在百合鳞茎膨大过程中的作用
研究结果并不一致。孙红梅［4］的研究结果表明：在
百合鳞茎的发育膨大过程中�新鳞茎的 GA3含量呈
下降趋势�而母鳞茎的 GA3含量却明显上升�GA3与
ABA比值的变化与 GA3的变化相似�说明在鳞茎发
育成熟过程中�母鳞茎和新鳞茎的作用机制是不同
的。但由于收获时新鳞茎的重量和体积均占鳞茎的
主导地位�因此新鳞茎的变化趋势可能决定了鳞茎
的生理状态。李云飞等［42］研究表明：兰州百合鳞茎
更新发育过程中随着新鳞茎膨大生长�GA3含量持
续上升并维持较高水平�这可能与 GA3可促进细胞
的分裂和扩大�利于鳞茎维持膨大生长的时间延长
有关。

一般认为细胞分裂素是调控球根形成的重要物

质。一方面细胞分裂素能够促进细胞分裂�另一方
面细胞分裂素抑制了细胞伸长�促进细胞膨大�这些
都是球根形成及其膨大所必需的�其中 ZR 被认为
是主要的细胞分裂素之一。细胞分裂素调节了物质
的分解代谢、矿质营养的转移和再分配等多种生理
生化过程［43］。百合植株现蕾期至植株半枯期�新鳞
茎内源 ZR 处于较高水平［4］�这与新鳞茎鳞片数目
增加、体积增大的结果一致。鳞茎充实期�内源 ZR
含量开始下降�说明此时细胞分裂和扩展已经不是
主要的生长趋势。

有关 IAA 在球根发育过程中变化的研究明显
少于 ABA 和 GA3等。百合母鳞茎和新鳞茎的内源
IAA含量均在新鳞茎形成初期最高�而后呈下降趋
势［4］�其作用机制有待于深入研究。鳞茎发育特性
显著不同的百合种类之间以及同一鳞茎的母鳞片与

新鳞片之间�IAA含量以及 IAA与 ZR的比值均无明
显差异［3］�因此可以推断 IAA 的变化不是影响百合
鳞茎发育的关键因素［41］。

铁炮百合和东方百合鳞茎发育过程中 ABA 含
量有明显的高峰［44］�但东方百合出现的较晚�而铁
炮百合在整个生长过程中 ABA 含量均处于较低水
平。孙红梅［4］研究表明�鳞茎形成初期�ABA含量最
低�随着鳞茎的发育膨大�ABA 含量显著升高�在植
株半枯期达到最大值�这种变化趋势与鳞茎的淀粉
积累极其相似。母鳞茎从幼苗期开始、新鳞茎从形
成始期即现蕾期开始�淀粉酶活性呈下降趋势�综合
分析碳水化合物变化和 ABA含量变化的趋势可知�
ABA很可能通过调节水解酶的活性促进了不溶性

碳水化合物在鳞茎内的积累［42�45］。在植株半枯期和
植株全部枯萎期兰州百合鳞茎的生理状态明显不

同［4］�而半枯期较高的 ABA含量和淀粉含量则可能
是产生上述结果的原因。
2∙5　鳞茎发育过程中蛋白质的研究

百合鳞茎膨大是一个复杂的形态建成过程�不
仅涉及到各种物质和能量的代谢转换�还涉及到代
谢途径中多种蛋白的变化［39］。

马铃薯块茎特异蛋白（Patatin）是一组分子量为
40kD 的糖蛋白�占马铃薯块茎总可溶性蛋白的
40％左右�而且仅在块茎发生和形成过程中才特异
性地出现和累积�许多学者把它作为研究块茎形成
的可靠生化标志［46］。孙德兰等［47］以兰州百合的成
熟鳞茎最外两层大鳞片和子鳞茎最内两层小鳞片为

材料�比较其总蛋白质电泳照片与光密度扫描图谱�
发现百合的大鳞片在3个主峰下�多两条分子量为
14、11∙7kD的多肽�但蛋白质含量低�这被认为是百
合鳞茎在发育过程中新合成的蛋白质。曾仲奎
等［48］研究发现百合鳞茎中含有一种对木瓜蛋白酶
有强烈抑制作用的巯基蛋白酶抑制剂（CPI）�这种百
合 CPI为单链蛋白�在100℃内和 pH2～12范围内
都非常稳定�是研究鳞茎植物蛋白质结构和功能的
理想材料。
3　展　　望

目前对于百合碳水化合物的研究主要集中在鳞

茎中内含物�如淀粉、糖和淀粉酶含量和活性的变化
上�摘除花蕾对百合鳞茎膨大的影响［39］和通过同位
素示踪法研究碳水化合物的分配［37�39�49--50］也开展了
一些研究�对于分析碳水化合物在鳞茎中的分配规
律具有重要意义�而对于碳水化合物是怎样合成、运
输并在鳞茎中积累的研究甚少�且关于碳水化合物
代谢与鳞茎生长发育之间的关系还处于推测阶段�
并没有用试验方法证明�但研究鳞茎碳水化合物在
源端的形成、转运与库端的积累的机理�将能更好地
解释鳞茎的生长发育过程。其中百合鳞茎从只长基
生叶进行缓慢的养分积累到能够抽生茎轴产生花蕾

并快速大量积累营养物质的过程将是研究的重点�
解决该问题后将缩短通过扦插、组织培养等方法生
产的小鳞茎膨大和开花的年限�从而结合百合脱毒
和冷藏技术的研究实现优质百合种球国产化生产。

众所周知�结构和功能之间的关系是密不可分
的�在果实膨大机理的研究中果实显微结构和亚显
微结构的分析是主要的研究方法�这在苹果［51］、葡
萄（Vitis vinifera） ［52］等果实中已有深入研究�但目前
关于百合鳞茎结构的研究�多集中在鳞片中淀粉粒
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的形态和数量［21�23--24］变化�其他方面的研究甚少�尤
其是在代谢中起关键转运功能的鳞茎盘的结构研究

未见报道。而解析百合鳞茎的显微结构及亚显微结
构�尤其是与碳水化合物代谢密切相关的韧皮部的
结构�对于了解百合鳞茎个体发育及其更新发育具
有重要的意义。结合透射电子显微镜和扫描电子显
微镜解析百合鳞茎的结构将是揭示百合鳞茎作为库

和源功能的一个重要环节。
在其他一些作物上�碳水化合物代谢及与抗性

相关的关键酶［13］、激素和特异性蛋白［46］的分子生物
学研究较多�一些关键基因已得到克隆�而百合鳞茎
中的相关研究较少�随着蛋白质组学和后基因时代
的到来�结合开展蛋白质等代谢组学方面的研究�探
析百合鳞茎形成和膨大的生化标志及其编码基因�
为进一步在分子水平上深入研究百合鳞茎发育机理

将成为未来研究的一个重要方向。
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