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百合育种技术研究进展

韩 炘，杨柳燕，陈敏敏，李 心，杨云尧，张永春
（上海市农业科学院林木果树研究所，上海 201403）

摘要： 百合（Lilium spp.）是多年生球根草本植物，包括观赏、食用和药用百合，具有较高的经济价值。百合遗传背景复杂、

杂合度高、远缘杂交不亲和，且传统杂交育种周期长、育种精度低，难以快速高效地培育目标品种。目前，包括现代杂交育种、

诱变育种、倍性育种、体细胞杂交育种和基因工程育种在内的现代育种技术均已在百合中应用。本文总结了百合杂交育种中

远缘杂交不亲和的克服方法，诱变育种中的诱变条件，倍性育种中多倍体育种和单倍体育种主要采取的技术手段，体细胞杂交

育种原生质体分离纯化和杂交的条件以及基因工程育种中百合遗传转化体系和基因编辑体系的研究进展。在此基础上，列举

了不同百合育种方法和技术的研究案例，分析了不同育种技术面临的问题，并展望了百合育种技术的进一步发展和应用前景，

旨在为未来百合育种技术及其应用的研究提供有价值的参考，并为更多百合新品种的创制提供依据。
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Research Progress of the Techniques Applicable in Lily Breeding

HAN Xin，YANG Liuyan，CHEN Minmin，LI Xin，YANG Yunyao，ZHANG Yongchun
（Forestry and Fruit Tree Research Institute， Shanghai Academy of Agricultural Sciences， Shanghai 201403）

Abstract：Lilium spp. are perennial bulbous herbs that include ornamental， edible， and medicinal lilies all 

with high economic value. Since Lily is identified with complex genetic background， high heterozygosity， 

incompatibility in distant hybridization， long cycle of traditional cross breeding as well as low breeding 

accuracy， it is difficult to breed for new varieties. These modern breeding techniques， including crossbreeding， 

mutation breeding， polyploidization breeding， protoplast fusion breeding， and genetic engineering， have been 

applied in lily. This article reviews and summarizes the methods for overcoming the barriers of distant 

hybridization in lily hybrid breeding， the treatments in mutation breeding， the technical approaches in 

polyploidization breeding and haploid breeding， the methods in protoplast isolation and fusion in protoplast 

fusion breeding， and the advances in lily genetic transformation and editing. In addition， several examples in lily 

breeding methods and techniques are listed， and the problems in techniques are proposed. The future 

development and application prospects in lily breeding technologies are discussed. This article aims to provide 

insights for future research on lily breeding technologies and their applications in breeding of lily varieties.
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百合（Lilium spp.）是百合科（Liliaceae）百合属

（Lilium）多年生草本球根植物的统称，具有观赏、食

用和药用等多种经济价值。因其优雅别致，色彩丰

富，幽香袭人，百合花被誉为“云裳仙子”，受到人们

的喜爱。目前，百合已被广泛应用于园林造景、盆

花和鲜切花的生产，成为世界五大切花之一［1］。百
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合的地下鳞茎由数百片鳞片合抱而成，寓意“百年

好合”、“百事合意”，同时也是食用和药用的主要部

分。百合的食用历史可以追溯到南朝时期［2］，因其

富含淀粉，常被应用于点心和菜肴的制作［3］。百合

也是一味传统中药，主要涉及卷丹（L. lancifolium）

等百合品种，《本草纲目》中记载其具有润肺止咳、

清心安神等功效［4］。我国是世界百合属植物的自然

分布中心［5］，起源于我国的百合有 47 种和 18 个变

种，占世界百合属植物的一半以上［6］。为了更好地

保护百合种质、开发百合新品种，近年来许多科技

工作者围绕百合的观赏性、食用品质和抗逆性进行

了大量的育种工作，包括杂交育种、诱变育种、倍性

育种、体细胞杂交育种和基因工程育种等。本文综

述了上述技术的发展和应用情况，为后续百合育种

工作提供参考。

1　杂交育种

杂交育种是百合新品种选育的主要途径。育

种目标主要包括改良花型花色花香、培育多功能兼

用型以及提高百合抗逆性等方面［7］。百合属的分

类，最早由Comber［8］根据15个形态指标将百合分成

7大类群。在此基础上，众多研究者基于各种分子

标记，对其中具有争议的部分进行了修改［9-12］。英

国皇家园艺协会将百合各个栽培品种和其原始亲

本与杂种按照遗传衍生关系分为 9大类，是目前百

合属较为通用的分类关系［13］，其中广泛栽植的百合

品系主要包括 4 个类群及其杂交种：亚洲百合（A， 

Asiatic）、麝香百合/铁炮百合（L， Longiflorum）、长

筒百合/喇叭百合（T， Trumpet）和东方百合（O， 

Oriental）。近年来，随着育种技术的发展，百合类群

间的远缘杂交种，如LA（longiflorum/Asiatic hybrids）、

LO（longiflorum/Oriental hybrids）、OA（Oriential/

Asiatic hybrids）、OT（Oriental/Trumpet hybrids），综

合了不同类群的特点，逐步成为优质的商业推广品

种。由于不同品系间亲缘关系较远，百合不同的组

间或品种群之间杂交通常比较困难，杂交不亲和的

水平在不同组合之间具有不同的表现，产生不亲和

的原因也不尽相同，如山百合（L. auratum）×湖北百

合（L. henryi）存在受精后障碍导致杂交不亲和，而

鹿子百合（L. speciosum）×湖北百合的杂交不亲和兼

有受精前障碍和受精后障碍［14］。目前，根据百合杂

交不亲和障碍的不同成因，育种者主要采取切割柱

头、蒙导花粉、柱头涂抹处理、蕾期授粉、延迟授粉、

正反交和胚挽救等技术来克服杂交不亲和性带来

的杂交困难［15-16］。

百合受精前障碍表现为花粉不萌发或花粉管

生长受阻，蕾期授粉和延迟授粉等授粉技术是克服

受精前障碍的重要方法［17-18］。舒珂等［19］利用蕾期授

粉、正常授粉、延迟授粉、切割柱头授粉等方式将 3

个观赏百合与母本卷丹百合杂交，结果发现索邦百

合蕾期授粉的卷丹结实率最高，能够有效克服杂交

不亲和的问题。在中国部分野生百合自交和组内

及组间杂交亲和性研究中，大多数杂交组合的延迟

授粉比切割柱头可更有效地克服受精前障碍［20］。

也有研究表明，同一种技术在不同组合间的效果差

异巨大，切割花柱法在东方百合、OT杂交种百合与

白天堂的杂交中有促进作用，而在亚洲百合与白天

堂的杂交中反而起到抑制作用［21］。此外，由于百合

杂交组合存在单侧不亲和的问题，也有报道通过正

反交技术［22-23］，再结合切割柱头授粉法来获得特定

亲本组合的杂交子代［24］。

百合受精后障碍通常表现为种胚发育不良或

中途败育，常与受精前障碍同时存在。百合的胚挽

救工作是克服百合受精后障碍最有效的方法［14］。

不同百合杂交后代的胚挽救时机（授粉后天数）有

差异，和杂交组合、挽救方式有关［25］。研究表明亚

洲百合栽培品种杂交40~50 d后的杂种幼胚发育较

好，萌发率也较高，最适于胚培养［26］。即使是同一

组合，杂交方向也可能导致最佳挽救时机存在差

异，如L.concolor×L.longiflorum杂交组合，20 d的离

体子房切片挽救效果好，而反交组合中则是25 d的

挽救效果更好［27］。挽救方式也是影响挽救时机的

重要因素，在不同 O 杂种系的杂交组合中，30 d 胚

龄的幼胚更适合子房切片培养，而 60~75 d胚龄的

幼胚则更适合进行胚培养［28］。

不同百合品种的杂交亲和性主要受到遗传背

景的影响，针对不同的杂交组合，需要采取相应的

技术才能更好地解决杂交不亲和的问题。李润根

等［29］建立了一套龙牙百合（L. brownie var. viridulum）

和兰州百合（L. davidii var. unicolor）远缘杂交杂种

后代的胚挽救及增殖技术，针对性地为食用百合育

种提供了支持。百合杂交育种中胚拯救技术的发

展，也为百合有性多倍化工作奠定了基础。有研究

者基于二倍体和四倍体百合，利用胚挽救技术创制

了无花粉的三倍体百合杂种［30］。同样，基于胚挽救

技术，利用百合胚囊分裂的特殊性质，创制百合非

整倍体也是目前培育百合新品种的新机会。百合

产生的贝母型胚囊使百合胚囊中极核的倍性始终
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为体细胞的两倍，与减数分裂是否正常无关。而整

倍体极核（胚乳）较非整倍的发育更好，所以通常减

数分裂异常的远缘杂交 F1或三倍体能够作为母本

与适合的二倍体或四倍体杂交获得非整倍体百

合［15，31］。有研究者以三倍体OT百合为母本，二倍体

东方百合为父本进行杂交，利用胚挽救得到15个非

整倍体的杂交子代幼苗［32］。

现阶段百合中仍然缺乏普适性的克服杂交不

亲和的手段，不同杂交组合的亲和性和改良方式需

要科研工作者进行实验评估，这不仅增加了育种周

期，也不利于高效整合百合的优异性状。

2　诱变育种

诱变育种通过人为方式提高植物发生突变的

频率，由于突变不定向，大多数为有害突变。近 10

年百合诱变育种工作开展较多，常用方法包括物理

诱变（例如 60Co-γ射线）和化学诱变（例如甲基磺酸

乙酯EMS和叠氮化钠NaN3）等。
60Co-γ射线在百合鳞茎的诱变中有着广泛的应

用。11个百合主要栽培品种的辐照诱变研究表明，拔

节株率可以代表百合辐照敏感性，西伯利亚（Siberia）

和卡莎布兰卡（Casablanc）的半致死剂量为 5 Gy左

右，索邦（Sorbonne）为 3 Gy，欧宝（Lombardia）为

1 Gy［33］。以湖南龙山卷丹百合为材料，朱校奇等［34］

成功诱导出药食兼用型百合突变株，结果表明 60Co-

γ射线辐射诱变卷丹百合有明显效果，适宜诱变剂量

为 2 Gy，并获得 1株优良卷丹百合变异株。李丽辉

等［35］、胡瑶等［36］在4个百合原种中开展了类似的辐照

实验，发现金百合（L. bosniacum）、湖北百合、岷江百

合（L. regale）和卷丹百合的适宜辐射剂量分别为2~

4 Gy、2 Gy、2 Gy和 2~3 Gy。有研究表明，水杨酸、

谷胱甘肽和褪黑素等辐照保护剂的组合、浓度对不

同百合品种、不同器官都有保护作用，但保护效果

存在差异［37］。此外，用不同剂量的 60Co-γ射线处理

3个百合品种的中层鳞片薄切片，发现再生不定芽

出现了变异，且当代鳞茎长成的植株也表现出诱变

效应。值得注意的是，鳞片薄切片的适宜辐照剂量

相比鳞茎材料的普遍偏低，不同品种敏感性也存在

差异［38］。Xi 等［39］研究了 60Co-γ射线对麝香百合小

球粒级薄细胞层不定芽形成的影响，并利用 ISSR

分子标记进行 DNA 指纹鉴定，鉴定形态突变体间

的遗传变异，7 条 ISSR 引物的遗传变异频率达到

36.06%。

甲基磺酸乙酯（EMS，ethyl methane sulfonate）

是一种常用的化学诱变剂，能诱发产生高密度的

系列等位基因点突变。用 NaN3与 EMS 处理湖北

百合鳞片愈伤组织，并以盐胁迫环境进行筛选，结

果表明 3 mmol/L 的 NaN3处理 3 h 达半致死，诱变

率为 46.7%，使用 0.4% EMS 再次诱变 3 h 达半致

死，诱变率为 53.3%；筛选出的湖北百合新陈代谢

水平较高，表现出对盐胁迫的适应性［40］。Keykha

等［41］首次用 ISSR 分子标记鉴定了 EMS 诱变百合

鳞片得到的突变体，认为较高浓度的 EMS 诱变效

果更好，且 ISSR 标记对遗传变异的检测效率高，

有利于遗传变异的早期选择。郭思雨［42］以获得耐

盐碱和观赏性兰州百合为目标，利用 EMS 诱变处

理百合鳞片，通过 ISSR 分子标记技术鉴定突变

株，结果表明，0.8% EMS 处理兰州百合鳞片 2 h 为

其半致死剂量；从诱变的 400 株兰州百合中筛选

得到 3 株耐盐碱突变体。金鸽等［43］研究了不同浓

度 EMS 对岷江百合干种子和沙藏种子萌发的影

响，获得了岷江百合最佳的 EMS 诱变条件，即用

0.4%的 EMS 处理干种子 4 h，处理沙藏种子 2 h 较

为适宜。

百合的诱变育种工作起步较晚，由于诱变的随

机性，目前百合的诱变育种主要是对诱变条件的摸

索以及诱变材料的鉴定和评价。这些结果为大规

模开展百合诱变工作，建立突变体库提供了理论

依据。

3　倍性育种

3.1　多倍体育种

多倍体植物含有多套染色体组，一般在组织和

器官上都表现出明显的巨大性，表现为茎秆粗壮、

叶片宽厚、表面粗糙、叶色加深、花大色艳、重瓣性

加强等，对于观赏价值的提升有明显的作用。天然

的多倍体植物不易获得，百合的多倍体主要通过有

性多倍化和无性多倍化两种路径获得。百合的有

性多倍化在杂交育种工作中已经进行了归纳，主要

是基于百合减数分裂异常和倍性间杂交［15］。而无

性多倍化则需要在有丝分裂抑制剂的辅助下综合

诱导产生 ［44］。目前百合多采用化学试剂如秋水仙

素、除草剂氨磺灵（Oryzalin）等诱导百合种子、愈伤

组织、鳞茎（片）等材料得到多倍体百合，并利用原

位杂交技术、流式细胞检测技术和根尖染色体制片

等方式鉴定其倍性（表1）。
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表1　百合的多倍化及倍性鉴定

Table 1　Polyploidy and polyploid identification of lily

东方百合

L. Oriental 'Con. Amore'

东方百合

L. Oriental ' Acapulco '

亚洲百合波莉安娜（A）

L. hybrida var. pollyanna（A）

兰州百合

L.davidii var. unicolor

山丹

L.pumilum

泸定百合

L. sargentiae

崂山百合

L. tsingtauense

杂交百合（A）

Lily hybrid（A）

细叶百合

L.pumilum

淡黄花百合

L. sulphureum

朝鲜百合

L.amabile

湖北百合

L. henryi

大花卷丹

L. leichtlinii var. maximowiczii

条叶百合

L.callosum

紫斑百合

L. nepalense

有斑百合

L. concolor var. pulchellum

杂交百合（FO）

Lily hybrid（FO）

细叶百合

L.pumilum

兰州百合

L.davidii var. unicolor

幼嫩花芽

鳞茎

鳞片

鳞茎

小鳞茎

种子

2年生种球

新芽

小鳞茎

鳞片

小鳞茎

小鳞茎

丛生芽

种子

小鳞茎

胚性愈伤

胚性愈伤

秋水仙素

氨璜灵

秋水仙素

秋水仙素

氨璜灵

氨璜灵

秋水仙素

氨璜灵

氨璜灵

秋水仙素

氨璜灵

氨璜灵

氨璜灵

氨璜灵

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

0.1%

0.001%

0.1%

0.04%

0.01%

0.006%

0.02%

0.01%

0.006%

0.04%

0.01%

0.006%

0.003%

0.005%

0.1%

0.15%

0.1%

0.1%

0.2%

0.1%

0.3%

0.7%

0.1%

1.25 mmol/L

0.1%

0.1%

72

6

24

24

24

48

48

24

48

48

24

48

4

4

24

48

48

48

9

48

浸泡12 h

混培

36

24

24

24

9.5

25.8

1.1

60

-

-

-

-

-

-

-

-

-

19

23

30

16.67

50

20

50

100

10

46.67

44.43

51.05

48

57.14

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数和

流式细胞术

荧光原位杂交技术

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

根尖染色体计数

［45］

［46］

［47］

［48］

［49］

［50］

［51］

［52］

［53］

［54］

［55］

［56］

［57］

［58］

［59］

类型

Type

植物组织

Tissue

化学试剂

Chemical 

reagent

最适浓度

Optimal

concentration

处理时间

（h）

Time

加倍率（%）

Induction

rate

倍性鉴定方法

Methods of polyploid 

Identification

参考文献

References
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轮叶百合

L. distichum

垂花百合

L. cernuum

东方百合

L. Oriental 'Sorbonne'

岷江百合

L. regale

渥丹

L. concolor

杂交百合黄精灵（OT）

Lily hybrid OT Yelloween

兰州百合

L.davidii var. unicolor

南川百合 L. rosthornii

岷江百合 L. regale

杂交百合（FA）

Lily hybrid（FA）

体细胞胚

鳞片

体细胞胚

鳞片

胚性愈伤

鳞片

种子

鳞片

鳞片

种子

鳞片

种子

小鳞茎

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

氨璜灵

秋水仙素

秋水仙素

秋水仙素

0.05%

0.1%

0.05%

0.05%

0.5 mg/L

0.01%

0.05%

0.1%

0.025%

0.05%

0.01%

0.025%

0.1%

0.05%

48

24

24

48

24

24

48

48

24

36

24

2

36

-

28.57

25

23.08

20

12.14

27.3

20

56

33.33

27.78

22.22

16.67

12.00

-

根尖染色体计数

根尖染色体计数

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

根尖染色体技术

根尖染色体计数

根尖染色体计数

流水细胞术

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

流式细胞术

根尖染色体计数

流式细胞术

［60］

［61］

［62］

［63］

［64］

［65］

［66］

［67］

［68］

表1（续）

类型

Type

植物组织

Tissue

化学试剂

Chemical 

reagent

最适浓度

Optimal

concentration

处理时间

（h）

Time

加倍率（%）

Induction

rate

倍性鉴定方法

Methods of polyploid 

Identification

参考文献

References

括号内为百合杂交种的亲本类群，A指亚洲百合，L指麝香百合/铁炮百合，T指长筒百合/喇叭百合，O指东方百合；-表示数据不明，下同

Data in parentheses indicates the parental groups of hybrid lilies， where A stands for Asian lilies， L stands for Longiflorum lilies， T stands for 

Trumpet lilies， and O stands for Oriental lilies；- indicates data is unknown，the same as below

近年来，国内外研究者对不同百合品种的多倍

体诱导条件进行了探索，并对诱导得到的材料进行

了倍性鉴定。利用山丹（L.pumilum）、泸定百合（L. 

sargentiae）、崂山百合（L. tsingtauense）、玫红百合

（L. amoenum）以及部分百合杂交子代等材料，陆续

开展了使用氨璜灵作为有丝分裂抑制剂进行的多

倍化试验，证实了氨璜灵应用于百合染色体加倍的

有效性，并在个别品种上有优于秋水仙素的效

果［46，48-49，66］。此外，其他的百合多倍体诱导仍使用

秋水仙素为诱导试剂（表1）。诱导材料主要包括百

合鳞片、小鳞茎和种子，也有部分研究采用了胚性

愈伤/体细胞胚或芽（花芽）。其中，Wu等［45］通过加

倍花芽得到二倍体配子，再杂交得到的三倍体百合

有着较明显的生长优势。因为在常见的体细胞有

丝分裂多倍化过程中，同源染色体会优先配对，异

源染色体之间不会发生基因重组，而以配子为材料

的减数分裂多倍化中异源基因组间能发生重组，很

容易实现遗传变异，为商业品种的选育拓宽选择基

础。不同百合材料最适的秋水仙素处理浓度和时

间有较大的差异，诱导效率也有明显的不同，表现

出基因型依赖性。

为了促进百合多倍体的早期高效鉴定，张锡庆等［57］

建立了野生有斑百合（L. concolor var. pulchellum）多基

因型种子离体多倍体诱导方法和多倍体鉴定技术，

在形态学上以下胚轴膨大作为早期筛选指标。

Wang等［66］在利用秋水仙碱和氨磺灵诱导南川百合

（L. rosthornii）多倍体时，也发现了下胚轴肿胀与百

合的多倍化呈显著正相关。除了形态学指标，百合多

倍体的倍性鉴定主要依靠根尖染色体计数和流式细

胞术，也有部分报道采用了更为准确的荧光原位杂交

技术（FISH，fluorescence in situ hybridization）［49］。在

百合多倍体的稳定性上，孙红梅等［59］进一步使用简

单序列重复区间（ISSR，inter simple sequence repeat）

分子遗传标记对由体细胞胚发生途径产生的二倍

体和多倍体再生植株进行遗传分析，发现二倍体植

株遗传较稳定，而多倍体植株均发生遗传变异，其
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中细叶百合和兰州百合遗传变异率分别为 15.48%

和9.75%。以上研究结果为其他百合的多倍体诱导

鉴定体系提供了参考。

随着百合多倍体诱导技术的不断完善，一些育

种工作者已经成功培育出多倍体百合新品种。盖

美竹［69］对细叶百合和兰州百合的体细胞胚为基础

诱导获得的 2个百合的四倍体种质进行 ISSR的检

测，结果表明人工诱导加倍导致了植株的表型发生

改变，且多倍体植株优良性状稳定遗传的概率较

高。雷美艳等［70］诱导获得了 3 个稳定的卷丹变异

株系，为染色体在 5倍到 6倍之间的非整倍型嵌合

体，其中渝百合 1号（L. lancifolium 'Yu Baihe No.1'）

综合性状较优，具有较强的市场竞争力。张震林

等［71］通过秋水仙素诱导 LO 百合新希望（Lilium 

'xinxiwang'）的四倍体，再与二倍体东方百合杂交，

获得了具有高度遗传稳定性的异源三倍体百合。

最近，日本研究者 Yamagishi 等［72］在含秋水仙碱的

培养基中对大花卷丹进行多倍体诱导，得到的四倍

体材料开花时间早、叶片宽、花被片大，鳞茎鲜重较

二倍体增加25%且对葡萄孢菌病的耐受性更高。

北京林业大学贾桂梅团队在百合多倍化方面

也开展了较为深入的研究。对南川百合、川滇百合

（L. primulinum var. orchraceun）和岷江百合等原种

进行多倍化，以充分提高百合原种的抗逆性，提升

其潜在的育种价值［57，66，73］；对FO、FA（F为新铁炮百

合L. formolongi）百合种间杂交种进行多倍化，以恢

复其 F1的可育性［68，74］。在得到多倍体植株的基础

上，该团队进一步研究了多倍化对百合形态、光合

特性和蔗糖代谢等方面的影响，发现四倍体百合在

形态上更加粗壮，且叶片中的叶绿素含量显著增

加，对光能的获取效率更高；在蔗糖代谢方面，四倍

体百合在发育过程中还具有更高的非结构性碳水

化合物含量，蔗糖代谢相关基因在多倍体中的表达

量更高［68，74］。

目前，不同多倍体的诱导方式已经在不同的百

合中得到了实践，百合的多倍化诱导能产生强生长

势的新种质，为杂交育种提供多样性的遗传资源，

还具有恢复 F1 可育性的作用，具有重要的应用

价值。

3.2　单倍体育种

单倍体育种作为杂交育种的补充，能够显著提

高植物育种效率。发展单倍体育种能够快速得到

纯合基因型百合，显著提高百合育种和基础研究效

率。百合单倍体育种主要是以花药（小孢子）和胚

珠（大孢子）为单倍体育种材料，最早于 20 世纪 90

年代在麝香百合等材料中开始运用［75］。韩秀丽

等［76］基于新铁炮百合的小孢子发育过程，建立其花

药愈伤组织诱导体系，并成功得到单倍体百合植

株，较正常二倍体植株纤弱。Han等［77］对台湾百合

（L. formosanum）的花药进行离体培养，得到的单倍

体植株经秋水仙素处理恢复成二倍，并监测了这些

单倍体和纯合二倍体百合的倍性稳定情况，发现 5

个花药愈伤系中的2个保持在单倍体水平，2个变成

了二倍体，另外 1 个是由单倍体、二倍体和三倍体

细胞组成的混合倍体群体。通过花药愈伤得到的

单倍体植株表现较差，花和叶都比双单倍体小，在

单倍体植株中观察到减数分裂异常和不育花粉；双

单倍体植株具有正常的花和叶片，与二倍体植株相

似，但花粉粒仍然是不育的［77］。袁素霞等［78］对 1个

百合野生种和3个杂种系百合的未授粉子房进行离

体培养，发现开花前一天是取材最佳时期，不同基

因型适用不同培养基，添加2 mg/L 2，4-二氯苯氧乙

酸（2，4-D）+ 2 mg/L 6-苄氨基嘌呤（6-BA）或细胞分

裂素 KT 能够促进百合未受精子房的胚胎发育。

Zhai等［79］从‘索邦’的未授粉子房共获得 87株再生

植株，通过根尖染色体技术鉴定 20 株的染色体倍

性，其中 8株为单倍体，11株为二倍体，1株为非整

倍体，单倍体植株生长势相比正常植株弱小。

在百合中，利用花药进行的单倍体诱导在培养

过程中易受花药壁、药隔及其他组织的影响，使再

生困难且耗时，而从胚珠再生单倍体则相对容易，

不过，仍然需严格把握花药或未受精子房的发育时

间，才能尽可能减少非单倍体的产生，最适宜的发

育时间在不同百合种中可能存在差异［79］。报道的

单倍体百合植株均表现为生长弱势，且加倍得到的

双单倍体依旧存在花粉不育的问题［77］。总体上，百

合单倍体诱导的相关报道还较少，相关研究需进一

步深入。

4　体细胞杂交育种

体细胞杂交是产生遗传变异的重要来源，其导

致的变异被称为体细胞无性系变异。在细胞质原

生质体融合中，原生质体可以完全或部分融合来自

不同品种或种或属的体细胞，以此分为对称融合与

非对称融合［80］。百合中的体细胞杂交工作已有开

展，但进展缓慢。据报道，百合中有多个品种已经

建立原生质体分离体系［81-91］（表2），为不同品种的体

细胞杂交奠定了基础。
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表2　百合原生质体分离条件

Table 2　Isolation conditions of lily protoplasts

类型

Type

岷江百合

L. regale Wilson.

龙牙百合

L. longiflorum Thunb.

东方百合伯尼尼

L. bernini

东方百合索邦

L. oriental ‘Sorbonne’

东方百合索邦

L. oriental ‘Sorbonne’

卷丹百合

L. lancifolium Thunb.

龙牙百合

L. brownie var. 

viridulum Baker

山丹

L. pumilum DC.

莉黛柏蕊百合

L. ledebourii （Baker） 

Boiss

麝香百合

L. longiflorum Overig

东方百合天鹅

Lilium × formolongi 

cv. Hakucho

日本百合 L. japonicum

组织材料

Tissue

组培鳞茎

40 d

小鳞茎

叶片

胚性愈伤

幼叶

愈伤组织

再生苗

小鳞片

愈伤组织

幼叶

愈伤组织

悬浮细胞

酶组合

Enzyme 

combination

2.0% 纤维素酶

0.1% 果胶酶

0.5% 离析酶

1.0% 纤维素酶

1.0% 果胶酶酶

2.0% 纤维素酶

0.1% 果胶酶

0.5% 离析酶

2.0% 纤维素酶

0.5% 离析酶

0.05% 果胶酶

2.0% 纤维素酶

0.5% 离析酶

2.0% 纤维素酶

0.5% 离析酶

0.05% 果胶酶

1.5% 纤维素酶

1.0% 果胶酶

1.5% 纤维素酶

0.5% 果胶酶

4.0% 纤维素酶

1.0% 果胶酶

2.0% 纤维素酶

0.1% 果胶酶

0.5% 离析酶

4.0% 纤维素酶

0.5% 离析酶

0.1% 果胶酶

渗透压

Osmotic pressure 

concentration

山梨醇

140 g/L

-

甘露醇

0.6 mol/L

甘露醇

0.6 mol/L

山梨醇

0.4 mol/L

-

甘露醇

0.12 g/mL

甘露醇

0.7 mol/L

甘露醇

0.5 mol/L

山梨醇

0.9 mol/L

酶解时间（h）

Enzymatic 

hydrolysis time

6

3

2

12

4

2.5

6

24

4

2

产量

Yield

7.17×105/g

6.60×106/mL

8.9×106 /mL

4.00×105/mL

1.39×106/g

1.21×106/g

5.30×106/mL

3.46×105/mL

6.65×106/g

7.28 × 104/g

-

活力

（%）

Viability

70.6

88

86.9

52

-

-

85

39.17

-

-

-

培养方法

Cultural 

method

液体浅层

培养

-

-

看护培养

-

液体浅层

培养

-

-

-

-

看护培养

参考文献

References

［81］

［82］

［83］

［84］

［85］

［86］

［87］

［88］

［89］

［90］

［91］

产量指单位质量植物组织或单位体积缓冲液中百合原生质体的数量，不同实验统计方式不同。活力指分离的百合原生质体中活性细胞占全

部细胞的百分比，表示原生质体状态

Yield refers to the quantity of lily protoplasts per unit mass of plant tissue or per unit volume of buffer solution， and different experimental statistical 

methods may vary. Vitality refers to the percentage of viable cells in the separated lily protoplasts relative to the total number of cells， indicating the 

state of the protoplasts

目前，百合体细胞杂交主要通过电融合与化学

融合两种方式进行。Horita等［92］通过电融合，将东

方百合与麝香百合进行原生质体杂交，获得了可育

的体细胞杂交植株，分子标记检测证明其杂种的真

实性，且其表型性状与亲本有显著差异。在以卷丹

百合和龙牙百合为材料通过电融合进行的体细胞

杂交中，最佳电融合参数为成串交流电压 2.5 V，时

间 30 s，方波脉冲强度 300 V，脉冲幅宽 45 μs，脉冲

次数10次，放电后缓冲电压6.0 V，时间25 s，原生质

体有效融合率 68.35%，破损率为 15.35%［86］。在东

方百合索邦和云南大百合（Cardiocrinum giganteum 

var. yunnanense）体细胞杂交及培养研究中，在 35%

769



植 物 遗 传 资 源 学 报 25 卷

的聚乙二醇，27±3℃环境温度，混合 15 min，黑暗处

理后的百合体细胞融合率达 30%，在改良的 MS+

Picloram 2 mg/L+6-BA 1.5 mg/L+ 萘乙酸 0.1 mg/L+

2，4-D 0.1 mg/L 看护培养基中培养 50 d后可获得再

生细胞团，但未形成愈伤组织［93］。

百合的原生质体分离纯化作为体细胞杂交的

前提，已在多个百合品种中建立相应的体系（表2）。

化学融合和电融合方法在百合中有报道，不少研究

者也评估了不同条件的融合效率。但目前原生质

体融合后的再生仍然是百合体细胞杂交育种的“卡

脖子”问题，亟待解决。

5　基因工程育种

生物育种技术方法已被用于改善观赏植物的

花色、大小和香味，以及提高抗病性和瓶插寿命。

近年来，随着全基因组测序技术的发展，新的植物

育种技术不断涌现［94］。越来越多的科研工作者从基

因工程育种角度对百合进行研究，建立了不同百合

的遗传转化体系［95-97］。这不仅促进了转基因育种，也

为百合基因功能的研究和精准育种提供了平台。

5.1　转基因育种

百合的转基因育种主要运用农杆菌介导法、电

激法、基因枪法、花粉介导法。已有部分研究报道

获得了转基因百合植株，并产生与所表达基因相符

的表型。祁银燕［98］运用基因枪法瞬时转化索邦百

合花瓣，相较于对照，单独转化蝴蝶兰F3′5′H 后，花

瓣细胞从粉色变成淡紫色，转化蝴蝶兰F3′5′H和风

信子DFR后，产生了深紫色的细胞。Vieira等［99］利

用基因枪法，转化麝香百合Nellie White。结果表明

与野生型相比，过表达OcIΔD86的百合植株表现出

更高的植株质量和更好的生长性能，对于提高产量

和减少线虫伤害有重要意义。Nunez 等［100］通过电

激转化获得了转水稻几丁质酶基因的转基因百合，

对灰霉病的抗性得到增强且没有产生转基因植株

的有害表现。近年来，基于农杆菌介导的遗传转化

体系在各种百合中逐步建立，并得到应用。Fu

等［101］通过对胚性愈伤组织、不定芽和生根诱导条件

的优化，建立了龙牙百合的高效再生体系，平均转

化效率达到65.56%。Chen等［102］通过筛选抗生素的

临界浓度、细菌浓度和感染时间，优化百合遗传转

化体系，并将耐寒基因 LlNAC2 和球茎生成基因

LaKNOX1成功转移到东方百合西伯利亚和索邦中，

获得百合转基因品系，转化效率达到 60%。Yan

等［103］研究建立了山丹及麝香百合白天堂的遗传转

化体系，转化效率分别为 29.17%和 4%。随着体系

的建立，研究者开始对百合进行转基因，进而开展

基因功能研究和新品系创制工作。郑雨娉等［104］将

卷丹抗性基因转入东方百合索邦和西伯利亚，显著

提高了 2种百合的抗寒性和抗旱性。刘娜［105］以西

伯利亚体细胞胚为受体材料，过量表达了LoBPM3

基因；在转基因植株内，下游基因RAV的表达显著

受到抑制，器官组织生长速度加快。Zhang［106］等建

立了一套涉及花粉磁化的瞬时转化方法，优化了花

粉活力，并对磁化花粉和不同种质花粉的外源基因

表达进行了比较，结果显示该方法开展百合遗传转

化时有较强的基因型依赖性，在Sweet Surrender中

的转化效率达到85.80%。

5.2　基因编辑育种

基因编辑也是基因工程育种中一个重要的技

术，可以加快观赏园艺植物的改良［107］。百合作为重

要的园艺花卉，在基因编辑上已有相关研究，这些

工作主要围绕基因编辑体系构建、提高编辑效率和

验证基因功能等方面［108］。Yan 等［103］利用 CRISPR/

Cas9 基因编辑体系敲除 LpPDS 基因，得到完全白

化、淡黄色和白化绿色嵌合的敲除株系。该研究中

获得的敲除株系是 CRISPR/Cas9 系统首次在百合

基因编辑中成功应用，具有重要的意义。Song

等［109］利用过表达和 CRISPR/Cas9 技术获得了

LpABCB21的 3个过表达和 7个突变系，LpPILS7的

7个过表达和6个突变系；证明LpABCB21调控了体

胚的早期形成，但过量表达LpABCB21会抑制体胚

诱导效率；LpPILS7主要调控体胚诱导效率。李莲

莲［110］设计并构建了百合AGPase基因的编辑载体，

获得10个阳性转化株，但测序结果显示靶序列并未

发生编辑。

与杂交育种相比，百合中的基因工程育种是最

近几年才逐渐开展的工作，多个百合品种中已经建

立了遗传转化体系［101-106］，不同百合的不同转化方法

的转化效率有较大差异，最高的达到80%以上。然

而，更多的百合中未报道成功建立遗传转化体系，

也未见适用于百合多基因型的遗传转化方法。在

已报道的百合遗传转化体系中，转基因百合的研究

多用于关键基因的功能鉴定等，在新种质创制上还

有待进一步应用。

6　结论与展望

百合育种历史悠久，国内外育种学者已经通过

杂交育种获得了丰富的百合新品种，其中LA、OT、
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LO、OA等已成为经典的百合品系，广泛运用于盆栽

花卉和鲜切花的生产，并受到消费者的喜爱。百合

作为传统的赏、食、药多功能花卉资源，有极大的开

发前景。

从育种技术的发展和应用情况来看，远缘杂交

不亲和仍是百合杂交育种的难点。尽管切割花柱

授粉、蒙导授粉和胚挽救等技术在一定程度上解决

了这个问题，但百合不同品系间亲和性具有较大差

异，育种操作技术的实际效率在不同的杂交组合中

的表现不稳定。近期，Lan等［111］解析了被子植物柱

头-花粉识别的“锁-钥模型”和花粉蒙导效应的分子

机制，并通过人工合成同种花粉的pRALF小肽施加

到柱头上，成功替代了“同种蒙导花粉”，让远缘花

粉能够有效地穿入柱头，成功克服了生殖障碍，并

在十字花科的两个属之间实现了远缘杂交并获得

了杂交胚。这一技术是通过有性生殖实现远缘杂

交的一种简便且有效的新方法，在百合杂交育种中

具有良好的前景，需要科研工作者的进一步推进。

在远缘杂交中，组间杂交的二倍体F1和三倍体

百合通常存在雄性不育，这是由于百合异常减数分

裂产生无功能的n配子或近n配子以及少量有功能

的2n配子。但不论其雄性不育性如何，均可作为种

子亲本与二倍体回交产生有性多倍化的异源三倍

体百合［112］。同时，通过化学试剂诱导的无性多倍化

百合不仅是新品种的来源，也是通过倍性间杂交获

得异源三倍体百合的重要材料［15，71，113］。百合的体细

胞杂交育种仍在起步阶段，随着不同品种百合原生

质体分离和培养体系的逐步建立，可用于杂交的品

系不断增多，进一步推动了百合的体细胞杂交育种

工作。

近年来，百合的基因工程育种也有了较大的发

展。生物信息技术的发展在一定程度上促进了百

合基因的研究，越来越多的研究者解析百合的基因

功能［109，114］，这为通过转基因和基因编辑技术创造新

的百合种质提供了理论支持。Zhong 等［115］利用从

益生菌中发现的LrCas9蛋白构建了一个高效的植

物基因组编辑系统、碱基编辑系统，以及 CRISPRi

和CRISPRa转录调控系统。类似的技术也在不断

涌现，因此百合育种工作者需要积极探索这些新技

术在百合中的适用性，以期更好地应用于新品种的

育种工作。
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