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　　摘　要:总结了百合染色体核型以及花粉形态学等方面的研究成果 ,并对组织培养 、鳞茎发

育和鳞片扦插繁殖过程中的细胞形态学 、以及百合内生菌的初步研究进行了综述。
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　　百合属百合科(Liliaceae)百合属(Lilium)多年生草

本植物 ,不仅是优秀的观赏花卉 ,其鳞茎还具有很高的

食用和药用价值。有关百合栽培 、育种 、繁殖和生物学

特性等各方面的研究一直受到众多学者的关注。早在

20世纪 40年代 ,Stewart等就对 48种百合的核型进行

了分析[ 1] 。此后 ,国内外许多学者在百合细胞形态学方

面做了大量研究。细胞形态学研究不仅可以从微观上

了解百合的生长发育过程及机理 ,还可以实现植物生长

发育的人工调控。现拟将此方面的文献作以综述 ,以期

为今后的有关研究提供理论基础。

1　百合染色体核型分析
核型分析 (karyotype analysis)是指按照染色体的

数目 、大小 、着丝粒位置 、臂比 、次缢痕和随体的有无等

形态特征 ,对生物核内的染色体进行配对、分组 、归类 、

编号 、分析的过程[ 2] 。百合属中大多数品种染色体 (4-

6、7-9和 10-12)的形态极为相似 ,如不通过其他特征的

差异表现则很难辨别品种[ 3] 。1947年 ,Stewart发现在

同一品种百合中存在着3种不同的核型结构 ,而在 4种

不同的百合品种中却存在一致的核型特征 ,说明核型变

化是独立出现的 ,不会因种的差异而受到限制[ 1] 。20世

纪50年代日本学者对 3种百合(L.callosum 、L.aura-

tum 、L.maximowiczii)进行了细胞学研究[ 4-5] ,观察到在

L.callosum中有 3种 B染色体存在 ,另外 ,L.maximo-

wiczii中有一对出现频率极高的 、具近端着丝点的 B染

色体。2003年Marasek等通过对 9个品种百合染色体

的长度 ,主缢痕和次缢痕的位置等进行了统计分析 ,并

绘制出 9种百合的核型模式图[ 6] 。

百合属核型中 ,大部分种类的第 1号和第 2号染色

体均为 m或ms ,且短臂紧靠着丝点处均有一个缢痕 ,有

的种类较大 ,有的种类则不明显 ,这是百合属核型的一

个共同特征
[ 1]
。李标等

[ 7]
在紫斑百合 (Lilium ne-

palense)居群核型变异 、虞泓等
[ 8]
在川百合(Lilium da-

vidii)种内核型多样性的研究中都证实了上述结论。

黄瑞复等
[ 9]
对宝兴百合4个居群进行核型分析 ,研

究发现染色体数目均为 24条 ,核型类型为 3B型 ,没有

染色体数目的变异。4个居群间存在核型多型性 ,主要

表现为染色体杂合性的位置和数目不同 ,次缢痕及随体

的数目位置有差异。相关研究在云南淡黄花百合(Lili-

umsulphureum)居群
[ 10]
、泸定百合(Lilium sargenttiae)居

群
[ 11]
和岷江百合(Li lium regale)居群

[ 12]
的核型分析中得

出了类似结果 ,而在云南淡黄花居群的核型分析中首次发

现了B染色体和四倍体染色体数目的变异。

B-染色体最初由 Longly [ 13]和 Randolph [ 14]在玉米

中发现并命名 ,它是在许多生物体内存在的超过正常染

色体数目以外的染色体 ,在某些植物中B-染色体是属于

额外的染色体[ 15] ,在细胞学特征 、遗传学行为以及由它

所引起的生物学效应等方面都与正常染色体存在着明

显差异[ 16] 。目前植物界被证实有B-染色体的植物已经

超过 1 000种[ 17] ,Palestis [ 18] 和 Trivers [ 15] 等分别研究认

为在观赏植物中 ,B-染色体在异型杂交系中出现的几率

要高于自交系品种 ,它们的存在与染色体组的大小有

关 ,而与染色体的大小没有太大的关联[ 15, 18] 。在百合属

的很多种中均发现了B染色体的存在 ,但大多数只是报

道了数目 ,少数种如岷江百合[ 19] 、兰州百合(Lilium.da-

vidii)[ 16]做过有关形态研究。李懋学等[ 19] 对岷江百合B

染色体进行了初步观察 ,结果发现两个显著特征:一为

等臂长;二为全部异染色质化。将具B和不具B染色体

的核型进行比较 ,结果表明:两者没有明显的差异。这

就说明了该B染色体不是正常核型中所产生的 ,此结果

与兰州百合中B染色体[ 16] 的研究一致。

另外 ,百合属中绝大多数种为2n=24的二倍体 ,三

倍体类型极为罕见。迄今为止 ,只发现卷丹 (Lilium
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lanci folium)[ 20] 、川百合[ 21] 和亚洲系 “精粹” 百合

(Elite)[ 22] 中有三倍体类型存在。百合属的核型是比较

进化的类型 ,根据 Stebbins关于核型不对称的分类标

准
[ 23]
,百合属核型均为极不对称的类型。

2　百合组培过程中细胞形态学的观察
百合以无性繁殖为主 ,而无性系快速繁殖主要是通

过组织培养技术实现。刘选明等[ 24] 将百合鳞叶细胞分

别培养在附加 1～ 2 mg/ L 6-BA和 2 mg/ L 2 ,4-D的MS

培养基上 ,分别对器官型和器官发生型形态发生进行观

察。对两种不同形态发生途径中的胚性细胞电镜观察

发现 ,与器官发生型相比较 ,器官型形态发生的胚性细

胞具备以下特点:胞间隙小 ,质膜少皱褶 ,叶绿体较小 ,

形态规则 ,片层丰富 ,排列有规律 ,淀粉粒从核到质膜之

间呈梯度排列 ,外部较大 ,量少 ,内部较小 ,量多 ,在核边

缘淀粉粒排在一侧或一圈呈鞘状;线粒体数量相对较

少 , 内部结构嵴有的不发达 , 基质电子密度较浅 , 呈圆

形和椭圆形的较多;高尔基体较发达 ,方向较一致;内质

网较少 , 有的呈内质网小泡;在核与细胞质中均无内含

体;细胞核相对较大 , 核质浓 , 核仁有数个电子透明区。

杨柏云等[ 25]以龙牙百合鳞片为外植体 ,对体细胞胚的发

生过程进行了形态学观察 ,结果表明:影响龙牙百合体

细胞胚发生方式的因素是 2 , 4-D。且当 2 , 4-D浓度适

合时 ,体细胞胚以间接方式发生 ,起源于愈伤组织内部

的胚性细胞团 ,其形态学发育过程也与合子胚相似。试

验还确定了诱导胚性愈伤组织的最适培养基为 MS +

0.5mg/L 6-BA+2.0mg/L 2 , 4-D ,在分化形成体细胞胚

时则需降低或去除 2 ,4-D。姚绍嫦[ 26] 观察了铁炮百合

(Li lium longi f lorum)鳞片不定芽分化过程中的细胞组织

学变化 ,结果表明:脱分化始于切口周围的细胞;形态发生

的主要方式是由愈伤组织分化出不定芽 ,不定芽通常起源

于愈伤组织团从外到内第2～ 7层细胞的分生细胞团。

贾敬芬等
[ 27]
取兰州百合的花丝在改良的 MS固体

培养基中培养 ,产生愈伤组织后转移到分化培养基上 ,

在分化过程中用秋水仙素溶液处理幼小植株 ,对正在旺

盛生长的愈伤组织进行细胞学观察发现:愈伤组织中薄

壁细胞核的形状和大小差异很大 ,核的体积可以相差几

倍到几十倍 ,这在正常的植物同一组织中很少见的 ,同

时在愈伤组织薄壁细胞之间观察到了染色质的穿壁运

动。愈伤组织中细胞的染色体数目有很大变化 ,除正常

的二倍体细胞外还会产生较少的单倍体细胞和四倍体

细胞 ,具四倍体百合植株的外部特征与 Emsw eller在用

自然生长的植株所诱发产生的四倍体植株所观察的结

果一致
[ 28]
。关于愈伤组织中单倍体细胞的形成 ,Mitra

认为是由于多极纺锤体的形成 、染色单体不分离或落后

等原因所造成的
[ 29]
。

3　百合花粉形态观察

应用扫描电镜和透射电镜可以观察到更高数量级

的植物细胞显微结构。在百合属植物上的研究多是在

花粉形态的鉴定上 ,因为花粉形态的性状相对稳定 ,是

种间鉴定的重要指标。百合属的花粉绝大多数为椭圆

形或纺锤形的单沟花粉粒[ 30-32] ,花粉沟长达两端 ,表面

纹饰为单排基柱网纹 ,雕纹为极明显的或极不明显的盘

珠状颗粒组成。张西丽等[ 30] 在光镜和扫描电镜下观察

了麝香系 、亚洲系与东方系百合花粉的微观形态 ,证实

了上述结论 ,其中麝香系百合的花粉为浅黄色 ,花粉粒

纺锤形 ,网脊带状 ,隐约可见颗粒状 ,网孔大小排布不均

匀;亚洲系百合花粉为棕黄色或橙红色 ,花粉粒纺锤形 ,

网脊瘤状排列 ,瘤状颗粒不整齐 ,网孔大小较均匀;东方

系百合花粉为黄色 ,花粉粒椭圆形 ,网脊盘珠状排列 ,盘

珠状颗粒大小整齐 ,网孔大小均匀。刘英[ 31] 、曾小英[ 32]

也做过类似研究 ,曾小英等[ 32] 对东方百合 、亚洲百合、麝

香百合杂种系 10个品种及兰州百合 、细叶百合 、新铁炮

百合的花粉进行了观察 ,结果表明:兰州百合和细叶百

合花粉粒较小 ,而栽培观赏品种花粉粒相对较大 ,观赏

价值也更高 ,花粉大小与花的大小具有相关性。刘英

等[ 31]除了在花粉的微观形态与上述结论基本一致外 ,还

在前人研究的基础上 ,综合分析出百合属植物更完全的

纹饰演化路线:拟网纹※双排基柱网纹※单 、双排基柱

网纹※单排基柱或网眼连接处具基粒重合网纹※单排

基柱网纹 ,并且首次发现在 Milano 、Neve 、Beatrix 的同一

花粉粒表面存在单 、双排基柱并存或于网眼连接处具有

多个基粒重合网纹现象 ,认为是由双排基柱向单排基柱

过渡的中间类型。

4　百合其他方面的细胞形态学研究
刘成运等

[ 33]
对丽江百合鳞茎发育过程中贮藏物质

的变化进行了详细的细胞形态学观察 ,发现栽培 3a 后 ,

鳞茎中部鳞片的细胞由平均 12层增加到 21层 ,细胞体

积由平均 86.5 ×79μm 增加到 97.5 ×89.7μm 。细胞

内含有两种贮藏颗粒 ,一种体积较大 ,椭圆形 ,另一种体

积略小呈圆球形。较大者含有淀粉物质 ,较小者含有蛋

白质 、脂肪 、多糖和少量核糖核酸。细胞内平均淀粉粒

数由 4.2个增加到 8个 ,其体积由 29.1 ×19.5μm增加

到 46.8 ×23.4μm。蛋白质颗粒数由平均12个增加到

70个 ,体积(直径)稍有减小 ,由 4.68 ～ 7.8μm 减少到

3.9～ 5.85 μm 。郭蕊等
[ 34]
以切花百合品种雪皇后

(Snow Queen)、西伯利亚(Siberia)和哥德琳娜 (Gon-

delina)为材料 ,采用石蜡切片和扫描电镜的方法对百合

花芽在不同分化时期进行形态学观察。结果表明:百合

鳞茎内顶端生长点的分化进程可以分为 5个时期 ,即营

养生长期 、花原基分化期 、花被分化期 、雄雌蕊分化期、

整个花序形成期。在贮藏期间 ,百合鳞茎内顶端生长点

前期发育速度较慢 ,后期发育速度较快 ,并按由外向内
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的顺序进行。

关于鳞片扦插繁殖过程中的细胞学观察国内外也

有报道。Matsuo等认为[ 35] ,鳞片扦插时小鳞茎的正常

发育过程是首先产生分生组织后形成愈伤组织 ,然后由

愈伤组织分化形成小鳞茎。而宁云芬等[ 36] 对新铁炮百

合的研究得出了不同的结论 ,发现小鳞茎组织形成过程

中分生组织产生后直接凸起成球 ,而不经过愈伤组织形

成阶段 ,因此认为小鳞茎是起源于鳞片基部内层薄壁细

胞而非愈伤组织。

刘兴梁等[ 37]研究了王百合(Li lium regale Wils.)及

兰州百合质体和线粒体在生殖细胞及精细胞中的分布

和细胞质中 DNA状况 ,发现在刚形成的王百合的生殖

细胞中含有少量的质体和大量的线粒体 ,当生殖细胞游

离在营养细胞质中时 ,质体在生殖细胞中完全退化消

失。兰州百合在小孢子分裂时质体严格地极性分布 ,造

成了刚形成的生殖细胞中即无质体。虽然在不同发育

时期的生殖细胞及精细胞中可以观察到线粒体 ,但在雄

配子体时期它们的 DNA 已降解 ,因此雄性线粒体不能

被传递至后代。而 Anderson用光镜观察王百合的生殖

细胞曾确定存在质体 ,刘兴梁等[ 37]根据生殖细胞发育过

程的超微结构 ,明确地显示生殖细胞刚形成时只含稀少

的质体 ,而当它从花粉壁脱离时 ,质体已完全消失。因

此 ,这种差异或许是观察时期不同所致。另外 ,外界环

境胁迫对百合显微结构的变化也有较大的影响。左志

锐等[ 38]对两个百合品种盐胁迫下超微结构的变化进行

了研究分析 ,结果表明:亚洲系品种在高盐环境下细胞

器减少 ,叶绿体解体;而东方系品种在低盐处理水平表

现异常 ,其细胞器降解 ,叶绿体空化 ,片层排列松散 ,且

两品种的线粒体较叶绿体早表现出异常 ,可能是线粒体

结构损伤进而功能丧失 ,最终导致叶绿体结构和功能的

破坏 ,叶片提前衰老。

张克中等[ 39]对王百合雄性不育突变体“白天使”小

孢子败育的过程进行了显微观察 ,结果显示:花粉母细

胞减数分裂异常:花粉母细胞早期出现质壁分离及多核

仁现象;减数分裂末期Ⅰ,部分花粉母细胞畸形 ,核结构

破坏;减数分裂过程中 70%花粉母细胞出现了染色体结

构或数量的变异。绒毡层行为异常 ,花粉母细胞形成时

期至减数分裂末期 I ,绒毡层细胞液泡化 ,细胞质稀少;

有的过度膨胀 ,彼此挤压 ,细胞粘连成团块或分隔成数

块;单核花粉粒时期 ,绒毡层细胞质浓厚 ,细胞间间隙

小 ,与中层细胞联系紧密 ,没有解体。推测减数分裂及

绒毡层行为的异常共同导致了小孢子的败育。

5　百合内生菌的研究
植物的内生菌(endophy te)是指那些在其生活史的

一定阶段或全部阶段生活于健康植物各种组织和器官

内部或细胞间隙的真菌或细菌[ 40] 。一百多年前De Bary

首先发现了在健康的植物组织内部有微生物存在 ,但是

由于没有外在感染症状 ,其存在和作用一直被人们所忽

视。近年来 ,已从油菜[ 41-42] 、花生[ 43] 、芹菜[ 42] 、棉花的胚

根 、棉铃和水稻叶子及其它植物储藏器官内
[ 44]
分离到大

量内生细菌。尽管内生菌在植物体中的生物量似乎微不

足道 ,但现有研究认为内生菌可通过自身的代谢产物或存

在本身借助于信号传导作用对植物体施加影响。研究表

明:感染内生菌的宿主植物往往具有固氮作用 、可促植物

生长 、抗逆境 、抗动物摄食 、抗病原真菌和细菌等优点 ,比

未感染内生菌的植株具有更强的生存竞争能力[ 45] 。

百合的内生菌是由张政铨等于 1986年首次发现

的
[ 46]
。内生菌生活在百合正常的鳞茎细胞 、叶片细胞和

胚细胞中 ,这些细菌随着寄主细胞的分裂而分布于各子

细胞中 ,还能通过无性和有性繁殖世代相传。上述结果

当时引起了许多学者的兴趣 ,认为这些细菌将有可能作

为植物遗传基因的转移载体应用于植物遗传工程的研

究。刘成运等[ 47] 在对丽江百合 (Lilium Lij ingenese)的

研究中发现:在百合鳞茎 、根 、地上茎 、叶和花蕾组织细

胞中均有内生菌分布 ,但在各组织器官之间细胞的内生

菌数量差异很大 ,尤其以鳞茎组织的内生菌含量最多。

百合鳞茎最外一层鳞片的外表皮中 ,细胞内有许多呈树

丛状分布的类似侵染线的管状结构 ,它们与细胞壁发生

联系 ,推测这些内生菌可能是外源的 ,因为在生长锥顶

端分生细胞中 ,许多根、地上茎 、花柱 、花丝的薄壁细胞

中常常是无菌的 ,如果是内源性细菌 ,每个组织 、每个细

胞中均应有细菌的存在 ,不会因组织部位不同 ,甚至营

养条件的变更而有如此大的差异。

6　结语
有关百合的细胞形态学研究 ,近些年来对染色体核

型特征分析日趋完善 ,对很多品种百合的核型都做出了

详尽的分析。百合内生菌作为尚待开发的微生物新资

源有待于进一步研究。而有关百合生长发育过程中的

显微结构观察 ,除对组培苗和花粉粒已有些报道外 ,对

于生长发育过程中的特征性时期和重要生育阶段 ,鳞茎

内显微结构的变化及其与植株生长发育的关系尚未见

相关报道 ,而这方面的研究是实现人工调控植物生长发

育的基础 ,有待于详尽研究。
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Advances on the Cytomorphological of Lilium

SUN Hong-mei , ZHANG Yue, WANG Chun-xia

(College of Hor ticulture , Shenyang Agricultural University , Key Labo ratory of Protected Cultivation , Shenyang , Liaoning 110161 , China)

Abstract:The karyotpye analysis and the pollen morphology in Li lium were summarized in this paper.Especially , the cy-

tomorphological observation during the process of tissue-culture , bulb development and scale-cutting were reviewed.In

addition , the preliminary researches on the endophyte in Lilium were discussed too.

Keywords:Lilium;Cytomorphological;Review
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