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　　摘　要:阐述了百合种球形成的机理 ,探讨了影响陆地栽培百合种球形成的因素及影响

百合组培鳞茎的成因 ,并对种球发育过程中的动态变化进行了综述 ,就今后鳞茎研究趋势进

行了展望。
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　　百合(Li lium spp.)为百合科(Li l iaceae)百合属

(Li lium)植物。有很高的观赏价值和经济价值。全
世界百合属植物约有 94个种 ,起源于我国的有 47个

种 ,18个变种 ,占世界百合属植物的一半 ,其中 36个

种 15个变种为我国特有种[ 1] 。我国百合种球生产尚

处于探索阶段 ,由于受气候条件 、繁育技术等方面的

限制 ,生产用优质种球大多依赖从荷兰进口 ,关于百
合种球的发育已有不少报道 ,但国内外对于种球的膨

大生理研究很少 ,作者对百合种球形成的机理及种球

繁育多种影响因子的研究进行了详细的综述。以期
能为我国百合育种工作提供参考。

1　种球形成的机理

传统的百合繁殖方法主要采用常规分球 、分珠芽

鳞片扦插 、鳞片包埋等
[ 2]
。鳞片扦插是百合种球繁育

的重要方式 ,Matsuo 等[ 3] 对百合鳞片扦插成球的研

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。

宁云芬等
[ 4]
采用解剖学方法研究新铁炮百合鳞

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。刘建常

等
[ 5]
报道 ,种球鳞茎内部中央萌发幼芽 ,剥去外部鳞

片 ,可以看到在鳞茎盘上 ,幼芽基部两侧 ,新生的生长

点。幼芽出土 ,茎叶生长 ,新生生长点以自身为中心

不断分化新的鳞片 ,从而在种球鳞茎内部茎秆的基侧
形成侧生小鳞茎 。鳞芽内不断分生鳞片 ,使整个鳞茎

膨大增重 。

2　种球繁育的影响因素

2.1　影响栽培百合种球形成的因素

2.1.1　光照和温度　光照是影响百合生长发育的因
素之一 。百合生长期间需要适宜的光照 ,长日照条件

可以促进茎叶生长和叶面积增大进而促进鳞茎的膨

大 。温度对小鳞茎的生长极为重要 。王锦霞等[ 6] 对

百合种球进行栽培复壮研究的研究表明 ,在百合鳞茎

的整个增长期 ,在哈尔滨地区栽培种球增重 2 ～ 4倍 ,
在帽儿山老爷岭地区种球增重 3 ～ 4.5倍 。气温和地

温都低于哈尔滨地区的帽儿山地区更有利于百合种

球的复壮。

2.1.2　低温处理时间　低温处理不但影响开花率 ,
而且还影响植株的高度 、到花日数和花蕾数 。曹毅

等[ 7] 对药百合生长发育的研究表明 5℃～ 8℃为鳞茎

感受低温的最佳范围 。一些研究表明 ,切花百合和毛

百合的扦插繁殖最适温度为 25℃恒温 , 2℃～ 5℃低

温处理 4 ～ 5周 ,可显著提高鳞片扦插的繁殖率和成

苗率
[ 8]
。不同品种对温度变化反应不同 ,少数品种如

MarcoPolo 在变温条件下有更高的繁殖率
[ 9]
。

2.1.3　基质与矿质营养　百合生长的适宜土壤是中

性至微酸性的 。魏兴琥等
[ 10]
研究表明在基质 、营养

液和营养液的施用量 3因素中 ,影响更新球的因素主
要为基质 ,其次为营养液及营养液的用量 。不同基质

下 ,百合的株高 、花数 、花期不同。Hero[ 11] 利用无土

栽培培育的百合鳞茎鲜重比土壤栽培获得的小鳞茎

重 ,但土壤做基质 ,百合地上部分生长量高。鳞茎的

生长与 K
+
、Mg

2+
、Ca

2+
、NO 3

-
或 NH4

+
的浓度有

关 ,Haruki[ 12] 认为 10 ～ 20mM 的 NH 4
+最利于鳞茎

膨大 ,高浓度的 SO4
2-会抑制鳞茎的膨大 。百合不同

品种在不同发育阶段对 N 、P 、K 的吸收量不同 ,鳞茎

发育对钾营养的需求大于氮和磷 。采花后喷施硫酸

钾 、磷酸二氢钾和硼酸溶液可促进鳞茎的增大和充

实
[ 13]

。
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2.1.4　激素组合与浓度 　方少忠等[ 14] 应用激素

CEPA和 KT 对东方百合的籽球进行了栽培复壮研

究结果表明 , KT 可以促进小鳞茎进一步膨大 ,改善

鳞茎质量 ,使植物体更多的积累同化产物 ,CEPA 可

以促进地下鳞茎的总重 ,促进小鳞茎发生 ,提高繁殖
系数 。在体外培养诱导百合小鳞茎中 ,生长素 、细胞

分裂素 、精胺类物质都有利于小鳞茎的生成[ 15] 。

2.1.5　花蕾处理　摘除花蕾是促使百合鳞茎增大增

重的有效措施。国内外曾有报道 , Wang
[ 16]
研究提

出 ,除去花蕾改变了麝香百合当年光合产物的分配 ,

植株第一朵花蕾长 3.5 ～ 4cm 时摘顶比花蕾长 1cm

时摘顶效果更好 。刘建常等
[ 5]
人研究表明 ,摘蕾的时

间以花蕾伸出顶端 2 ～ 3cm 时最适宜 。王兆禄等
人[ 17]研究表明 ,摘顶以生长叶数多少为依据 ,摘顶应

在植株已长出 60张以上叶片 ,日平均气温又尚未上

升到 25℃为宜 ,一般多在 5月下旬至 6月上旬间进

行 ,吴学尉等[ 18] 研究指出 ,百合种球生产过程中 ,不

打花蕾会显著影响百合种球增大。

2.2　影响百合组培鳞茎形成的因素

2.2.1　光照与温度　光照条件对鳞茎发育的影响体
现在光周期 、光照强度和光质等方面 ,光照可促进鳞

茎对氮和钾的吸收及对培养基中糖的吸收[ 19] 。王月

芳等
[ 20]
对兰州百合研究表明高温明显抑制鳞片诱导

再生苗形成 ,但对不定芽的发生有促进作用 ,红 、蓝 、

白 、红蓝 4种光质试验表明蓝光下幼苗增殖比最高 ,

但幼苗素质以白光下最好 。赵祥云[ 21] 提出 ,百合组

培苗的最适温度为 18℃～ 22℃,温度升高或降低 ,生
长状况则不佳 ,另外对百合组培苗进行暗处理也有利

于诱导百合鳞茎的形成。Qrunf leh等[ 22] 以麝香百合

品种 White American 为材料 , 发现温度在 20℃～

25℃范围适合百合鳞茎的发生 。
2.2.2　低温处理时间　傅玉兰等[ 23] ,对接种用试管

鳞茎预先给予 8℃的低温处理 ,处理时间分别为 10d 、

20d 、30d凡经过 8℃低温处理过的鳞茎均比对照组的
增殖率高 。其中 ,以处理 20d 的试管鳞茎增殖率最

高 ,达 857.5%,明显高于其他组 。说明一定的低温

条件可提高百合鳞茎的生理活性 ,有利于促进其生长
和增殖 ,低温程度则以 8℃、20d效果最佳。

2.2.3　培养基种类与激素浓度　不同培养基对其外

植体的诱导情况不同 。用于百合组织培养的基本培
养基 ,主要采用 MS 培养基 ,也有用 SH 、N6 等作为

基本培养基。不同激素及其配比与百合鳞片形成小

鳞茎有密切的关系。赤霉素不利于鳞茎膨大 ,是抑制

鳞茎形成的激素 ,细胞分裂素是鳞茎形成的启动因素
之一 ,但对鳞茎的膨大作用不大 。生长素 、乙烯对于

鳞茎的膨大有促进作用[ 24] 。不同激素组合对百合鳞

片分化小鳞茎能力有明显影响 。王家福等
[ 25]
认为

MS+6BA0.15mg/L +NAA0.15mg/L 组合最适于

矮鹿百合鳞片的分化 ,因此 ,对于矮鹿百合鳞片诱导
适宜的 6BA 质量浓度大约在 0.15mg/L 左右 。杨增

海等[ 26] 认为 MS +6BA0.15mg/ L +NAA0.15 ～
1.10mg/ L有利兰州百合鳞片分化小鳞茎 , Rybczyn-

skietal[ 27] 证明 MS +NAA0.11mg/L +6BAmg/L 适

于欧洲百合鳞片分化 。
2.2.4　蔗糖　王家福等[ 25] 对百合小鳞茎继代培育

研究表明蔗糖质量浓度逐渐提高时 ,百合小鳞茎直径
也随着增加 ,当蔗糖质量浓度为 100g/L 时 ,鳞茎的

直径最大。傅玉兰等
[ 23]
指出 ,培养基中糖的补给是

必需的 ,但糖的含量和鳞茎增殖率之间并未表现出正

相关性 。对于百合试管鳞茎增殖而言 ,培养基中糖的

浓度以 2%为最佳浓度 ,其次为 3%。而糖的补给过
多或过少均不利于鳞茎的增殖 。

2.2.5　外植体与鳞片的不同处理　百合的许多器

官 、组织都可作为外植体 ,用百合鳞片作外植体比较
多 ,但不同部位的鳞片对分化有差异 ,王刚等[ 28] 认为

兰州百合鳞片产生芽的能力从强到弱依次为外层 、中
层 、内层。中层鳞片扦插产生鳞茎最多且较大 ,内层

鳞片次之 ,外层鳞片最差 。外层鳞片积累营养多 ,但

出苗时间迟缓 ,可能与其处于休眠状态有关
[ 29]

。在
进行扦插前 ,选中层鳞片进行扦插效果好 。Robb 以

鹿子百合为实验发现其鳞片基部最易结鳞茎 ,中部较
难分化和结鳞茎 ,上部不能结鳞茎[ 30] 。 Joung [ 31] 也

认为东方百合(L.Oriental)鳞茎的外层鳞片分生小

鳞茎的能力较强 ,外植体在培养基上的不同放置方式
对百合鳞片的诱导也有影响 ,其诱导出芽能力的从强

到弱依次为:鳞片内侧向上平放>鳞片竖直插入>鳞
片内侧向下平放 。王爱勤等[ 32] 用百合鳞片切割成不

同部位进行扦插处理 ,带基部的鳞片增殖系数最高 。

在百合繁殖过程中 ,不切割扦插所得的小鳞茎比切割
扦插所得的多。

3　百合种球发育过程中动态变化

3.1　性状变化
鳞茎生长和茎叶生长关系密切 ,大的种球鳞茎长

出的茎杆粗壮 ,叶片繁茂 。在鳞茎膨大增重过程中 ,
地上部茎叶和地下部茎叶的比例也在相应发生变化 。

百合鳞茎的增重和膨大决定于鳞片数目的增多和鳞

片自身的增大增重
[ 5]
。孙红梅

[ 33]
发现兰州百合现蕾

之前植株鲜重迅速增加而鳞茎鲜重迅速下降。宁云

芬
[ 34]
对新铁炮百合的主要性状的发育动态进行了研

究表明 ,鳞茎的发育动态与茎叶有较大的差别 ,前者

前期发育缓慢 ,中期加快 ,后期快速 ,而后者前期较

快 ,中期高速 ,后期衰弱。鳞茎周径 、叶片数目 、植株
高度 、茎叶鲜重及干重 、根鲜重及干重 、鳞茎鲜重及干

重等形状在不同发育时期表现不同 。
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3.2　贮藏物

糖 、淀粉 、可溶性蛋白质是百合重要的储藏物质 ,
其含量在不同品种间差异比较显著 ,不同的品种由于

生产地区的适应性的原因表现出不同的含量规律。

Miller 等
[ 35]
利用鳞片扦插培育小鳞茎过程中 ,鳞片

顶端比中部淀粉先开始降低 ,顶端可溶性糖逐渐升

高。Gude[ 36] 研究发现百合芽生长过程中 ,蔗糖含量

逐渐升高 。郝瑞杰等
[ 37]
通过对百合不同直径等级小

子球三种贮藏物的比较得出 ,可溶性糖与可溶性蛋白

质都表现出随着直径的增大而先降低后增高的趋势 ,

而淀粉含量与之相反表现出了先降低后升高的趋势。
周一兵等[ 38] 研究组织培养过程中鳞片内蛋白质含量

呈规律性变化 ,培养后第 1 、2d内外植体中蛋白质含

量基本稳定 ,然后蛋白质含量降低 ,第 5d降至最低

点 ,然后回升 ,7d后又降低 。蛋白质的含量及组分都

发生变化。孙德兰等
[ 39]
以兰州百合(L.davidi i.

wil lmott iae)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 ,发现大鳞片在 3个主峰下 ,多 2条多

肽 ,可能是百合鳞茎在发育过程中新合成的蛋白质 。

3.3　酶

百合鳞茎膨大发育过程中 ,往往通过有关酶活性
的增加和加速物质转化以满足鳞片形态发生的需要。

屈姝存等[ 40] 认为不定芽直接分化过程中基因表达活

跃 , RNA 与蛋白质含量升高 ,同时有关酶活性增加 ,
转化这些物质以提供形态发生的需要 ,并通过提高

SOD等酶活性来增加组织的抗逆性与防止组织老

化 ,提高组织的分化力。周一兵等
[ 38]
指出鳞茎培养

过程中 ,过氧化物酶活性逐渐增强 ,过氧化物酶同工

酶数量增多 ,在阴极端出现四条区别明显的条带。酯

酶同工酶数量增多 ,淀粉酶同工酶数量逐渐增多和活
力逐渐增强。

4　展望

百合鳞茎发育的分子机理相当复杂 ,鳞茎发育过
程中各种物质的调控作用还不十分清楚 。有报道阐

述在百合鳞茎的发育膨大过程中 ,新鳞茎的 GA 3 含

量呈现下降趋势 , 而母鳞茎中 GA 3 含量却明显上

升 ,GA 3和 ABA 比值的变化与 GA3 的变化相似
[ 41]

,
说明母鳞茎与新鳞茎的作用机制不同。ABA 与鳞茎

形成 、膨大的关系的报道不多 ,其作用还不明确。高

晓晨
[ 42]
和宁云芬

[ 34 ]
等分别以麝香百合和新铁炮百

合为试材研究了鳞茎发育过程中 POD 、CAT 、SOD 、

PPO 等的变化 ,结果并不一致。在未来的研究中 ,内

源激素和酶的变化将有待于进一步深入 。关于百合
种球发育膨大过程中相应的生理生化变化等问题还

需要进一步研究 ,以促进国内百合产业化发展 。
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巢蕨盆栽与观赏

黄 瑞 海 , 张 春 凤 , 韩 行 舟 , 张 彤
(黑龙江农业经济职业学院 ,牡丹江 157041)

　　巢蕨(Neottopt is nidus),铁角蕨科 ,巢蕨属 ,亦称
鸟巢蕨 、山苏花 。

1　形态特征
巢蕨系多年生草本植物。根状茎粗短直立 ,顶端

密生深棕色纤维状条形鳞 ,周缘环状丛生叶片 ,斜面
辐射 ,茎顶中空如鸟巢状 。叶片带状 , 阔披针形 ,长
100 ～ 120cm ,宽 10 ～ 15cm ,两面光洁 ,革质 ,无毛 ,全
缘 ,具软骨的边 ,中脉粗状 ,向两面突起 ,紫黑色 ,侧脉
二叉或单一 , 近平行 , 叶端尖 , 时基渐窄 ,叶柄 2 ～
3cm 。孢子囊群狭条形 ,生于叶背上部侧脉处 ,向叶缘
延伸 1/2 ,成熟时褐色 。

2　生态习性
巢蕨原产热带 、亚热带雨林中 ,在我国台湾 、海

南 、云南 、广西均有分布 ,附生或地生 ,常成丛生于大
树分枝上或岩石上。巢蕨喜温暖阴湿环境 ,生长最适
温度为 20℃～ 25℃,冬季温度不能低于 5℃,不耐寒 ,
畏强光 ,怕酷热 。

3　盆栽与管理
巢蕨在北方露地栽培不能越冬 ,故以室内盆栽为

主 ,少有温室地栽。
3.1　盆土配制　巢蕨喜疏松透气保水良好的土质环
境 ,盆栽时可根据巢蕨的特性 ,因地制宜配制盆土 。
通常是草炭(或林下腐叶土)、肥沃田土 、河沙等量混
合而成。

3.2　栽植换盆　栽植巢蕨最好使用陶盆 ,塑料盆 、瓷
盆等亦可 。盆径选择应以植株大小及摆放位置而定 。
株高 30cm 的小型苗可用180 ～ 200mm 盆;50cm 的中
型株可用 280 ～ 300mm 盆 ,长成的大株用 380mm 以
上的大盆栽植 。上盆或换盆时 ,先在盆底垫 1/4高的
松针或树皮 ,然后栽苗加土 ,每盆栽一株或三株 ,栽后
浇透水。换盆可 2 ～ 3 a 一次 。
3.3　日常管理　巢蕨喜潮湿 ,应经常浇水 ,保持盆土
湿润 ,夏季生长盛期更需多浇水 ,并向叶面喷水 ,增加
湿度 ,冲洗叶面 。中等强度光照或遮阳的散射光 ,适
宜生长 ,夏季在室外应放于蔽荫处 ,强烈光照会灼伤
叶片 。在适宜温度下 ,可终年生长 ,超过或低于最适
温度生长缓慢 ,酷热和过低的温度叶片短小而畸形以
至停止生长。生长旺盛期每 2 ～ 3周应施一次稀薄液
肥 ,可用 0.2%的磷酸铵浇灌或用 1%磷酸二氢钾喷
叶作根外追肥 。

注意防治虫害 ,夏季发生虫害可将盆搬至室外荫
处 ,喷洒杀虫药 。如果出现介壳虫类为害 ,可用 200 ～
300倍中性洗衣粉液擦拭为害叶面 ,清除附着虫体 。

4　观赏应用
巢蕨叶片丛生 ,整齐密集 ,单株叶数可达 50片以

上 ,一年四季翠绿光洁 ,为著名的观叶植物。
4.1　厅堂摆放　大厅 、宾馆可选用大型成长植株摆
放 ,也可选吊盆 、篮悬挂 。
4.2　会场布置　大型会场可选中型植株 ,在前台成
排摆放 ,使会场呈现生气勃勃 、整齐有序的气氛 。小
型会场可在圆桌空心稀疏摆放。
4.3　居室点缀　客厅宽大可选大中型植株摆放 ,书
房卧室宜摆小型株盆或选用一盆多株 ,叶丛密集的丰
满盆型。
4.4 室外配置　夏季可结合其它花卉 ,选大型植株 ,
摆放在荫凉的门旁 、窗下或树荫处增强观赏层面 。
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