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摘要: 糖类和光周期是植物成花启动中的重要因素, 二者相互作用, 共同调节植物成花。新铁炮百合(Lilium×formolongi)具
有短生育期的特性, 在适宜条件下, 一年内可实现从播种到开花。为此, 对新铁炮百合品种‘雷山三号’实生苗进行不同光周

期和外施蔗糖的处理, 探究其对内源糖、海藻糖-6-磷酸含量及对成花诱导的影响。结果表明: 在长日照条件下外施蔗糖可

以提高抽葶率, 并缩短抽葶时间和可见花蕾出现的时间; 同时提高植株体内蔗糖和海藻糖-6-磷酸的含量。植株体内葡萄糖

含量受光周期影响较大呈现不同变化趋势, 而果糖含量在四种不同处理中未表现出明显变化趋势, 并且植株体内海藻糖-6-
磷酸和蔗糖含量呈现显著正相关。综合而言, 光周期是新铁炮百合成花启动的主要影响因素, 外施蔗糖在长日照下对成花

的促进作用更为明显。
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Abstract: Sugar and photoperiod are important factors and interact and modulate flowering in plants. Lilium× 
formolongi featured with a short growth period takes less than a year from sowing to flowering under appropri-
ate conditions. To study the relationship between sugar and photoperiod in the flowering of the Lilium×for-
molongi and the change of endogenous sugar and trehalose-6-phosphate content, the seedlings of 
Lilium×formolongi ‘Ray Hill 3’ were treated with different photoperiod and exogenous sugar. The results 
showed that in long-day, treating with exogenous sucrose could shorten the bolting time, visible bud emergence 
time, and increase the sprouting rate and the content of sucrose and trehalose-6-phosphate. The content of glu-
cose showed different trends and was influenced mainly by photoperiod, but there was no specific rules of the 
fructose content. The content of sucrose and trehalose-6-phosphate showed a significant positive correlation. In 
summary, photoperiod was the main factor in the floral induction of Lilium×formolongi, the influence of exoge-
nous sugar is more evident in long-day.
Key words: Lilium×formolongi; exogenous sugar; photoperiod; trehalose-6-phosphasynthetase; floral induction

百合是百合科(Liliaceae)百合属(Lilium)多年

生草本植物, 作为鲜切花在市场上具有重要的商

业价值, 但从播种到开花通常需要2~3年的时间。

新铁炮百合(Lilium×formolongi)是麝香百合(L. lon-
giflorum)和台湾百合(L. formosanum)的杂交种, 该
种群不仅耐热, 并且具有很高的观赏价值(刘伟等

2012b)。新铁炮百合通常于10月至次年2月播种, 
次年4~5月待种苗长到1~2片真叶时定植, 7~9月开

花。新铁炮百合从播种到开花只需要不到一年的

时间, 通过播种繁殖, 方便快速, 对于百合的切花

生产有重要意义(张聪敏2007)。
植物从营养生长转向生殖生长的变化过程被

称为成花启动, 通过对模式植物拟南芥的研究确

定了成花调控网络中主要包括以下途径: 光周期

途径、春化途径、赤霉素途径、年龄效应途径和
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自主途径等(Song等 2013)。在以前的研究中, 糖
类通常被定义为植物体内的能量存贮, 对糖类作

为信号在植物中的调节作用研究甚少(陈素丽等

2014)。但随着研究的深入, 越来越多的证据表明

糖类作为信号分子在植物的整个生长周期中参与

调控种子萌发、植株生长分化、成花启动、衰老

以及植株对逆境的响应等(Gibson 2005)。糖信号

在成花启动过程中主要通过海藻糖-6-磷酸(treha-
lose-6-phosphasynthetase)发挥作用, 它在种子萌

发、 叶片生长、发育和开花时间以及植株衰老的

调控中发挥重要作用(Lunn 2007)。在拟南芥的成

花诱导途径中, 海藻糖-6-磷酸合酶基因TREHA-
LOSE-6- PHOSPHATE SYNTHASE1 (TPS1)在叶片

和顶端分生组织中通过两种不同的方式对开花进

行调控。在叶片中, TPS1的表达受到光周期相关

基因CONSTANS (CO)的影响, 进而调控下游开花

集成基因FLOWERING LOCUS T (FT)的表达。这

条途径表明植物叶片感受到适宜的光周期信号, 
并且在碳水化合物充足的条件下才启动开花集成

基因FT的表达。在茎尖中, TPS1通过年龄效应途

径调控茎尖开花集成基因SUPPRESSOR OF 
OVEREXPRESSION OF CO1 (SOC1)的表达, 不受

光周期途径的影响独立调控成花(Wahl等2013)。
在拟南芥海藻糖-6-磷酸合酶基因的突变体tps1中, 
即使给予其合适的光照条件, 也不能诱导其开花

(Wahl等2013)。在对拟南芥的无菌培养体系中加

入50 mmol的蔗糖, 可以解除开花抑制因子microR-
NA156对成花的抑制作用(Yu等2013)。光周期和

糖信号不仅作为两条途径相互作用调节成花, 光
周期还会对植物体内的糖积累造成影响。在以菠

菜、菊花等为材料的研究中, 不同的光周期条件

会造成植物体内的还原糖含量呈现不同的变化趋

势, 其原因可能是适宜的光周期启动植物成花, 造
成植物体内还原糖含量下降以用于供给植物成花

(刘莎莎等2009; 张翠华等2009)。
新铁炮百合的成花对日照长度十分敏感, 已

有实验证明, 新铁炮百合是长日照植物, 在长日照

条件下能够缩短其开花和生长周期, 在短日照条

件下, 新铁炮百合的开花率会减小, 而开花时间也

会延长。而新铁炮百合种球苗在不同的光照条件

下, 其还原糖含量也呈现不同的变化趋势(刘伟等

2012a)。目前关于新铁炮百合实生苗生长过程中

糖类以及海藻糖-6-磷酸的变化规律以及在新铁炮

百合成花启动中光周期和外源糖的关系的研究尚

未涉及。本实验对不同光周期条件下的新铁炮百

合实生苗进行外施蔗糖处理, 研究其在不同光周

期和外施蔗糖条件下的生长规律, 并对其生长指

标、蔗糖、果糖、葡萄糖和海藻糖-6-磷酸的含量

进行测量, 分析海藻糖-6-磷酸和蔗糖、葡萄糖、

果糖的关系, 以及外施蔗糖是否能够弥补光周期

不足造成的花期延长现象。该研究为新铁炮百合

成花诱导中光周期和糖信号途径的调控机理进行

初步探索。

材料与方法

1  材料

试验所选用材料为新铁炮百合品种‘雷山三

号’实生苗。种子在4 ℃环境下沙藏1个月, 之后于

2013年10月播种于北京林业大学温室, 2014年3月1
日定植, 种植过程中所选用的基质为草炭:珍珠岩:
蛭石=7:2:1, 并定期给予其适合的栽培养护管理。

2  方法

新铁炮百合播种出苗后待长到4~5片叶子时定

植, 缓苗一周后取材一次作为幼龄期材料, 并以此

为基准点开始对新铁炮幼苗进行长日照外施糖、

长日照不施糖、短日照外施糖和短日照不施糖四

种不同处理。长日照处理为16 h·d-1光照, 短日照处

理为8 h·d-1光照。外施蔗糖处理为每周3次, 向新铁

炮百合植株全株喷洒浓度为15 g·L-1
的蔗糖溶液, 每

种处理为100株(表1)。自植株抽葶之后每两周取材

一次, 至植株出现可见花蕾时为止, 共取材10次。

每次随机选取三株种苗的上部叶片测量其蔗糖、

果糖、葡萄糖、海藻糖-6-磷酸指标, 并用卷尺测量

所取植株的株高, 用游标卡尺测量其地径。包括幼

龄期材料在内的11次取材叶片擦拭干净、剪成约

0.1 g左右, 在液氮中速冻后在–80 ℃中保存。

将保存的叶片取出在液氮中研磨成粉末, 迅
速放入1 mL 80%酒精80 ℃水浴锅中提取30 min后
吸取上清液加入少许活性炭, 以80 ℃恒温水浴再

提取20 min。吸取上清液以16 000×g离心20 min。
取上清液用80%酒精定容至1 mL, 最后用0.45 μm
滤膜过滤待用。将样品送至中国农业科学院饲料
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所以离子色谱法对蔗糖、葡萄糖、果糖和海藻

糖-6-磷酸含量进行测量, 所用仪器为戴安GP50离
子色谱仪。

后期数据处理采用SPSS Statistics 19 软件Dun-
can方法以显著性水平为0.05进行显著性分析。

实验结果

1  光周期和外源糖对新铁炮百合抽葶率的影响

光照长度对新铁炮百合抽葶率的影响大于外

源糖。长日照条件下新铁炮百合的抽葶率在80% 
以上,  而短日照条件下新铁炮百合的抽葶率只能

达到60%左右。在相同的日照条件下, 是否喷施外

源蔗糖对新铁炮百合的抽葶数影响较小。长日照

条件下喷施外源蔗糖抽葶率达到了87%, 相对于不

喷施蔗糖的处理提高3%; 而短日照条件下喷施外

源糖抽葶数仅为65%, 相对于不喷施蔗糖的处理提

高5%。

2  光周期和外源糖对新铁炮百合抽葶时间、出现

可见花蕾时间以及株高、地径的影响

由表2可以看出, 四种处理对新铁炮百合抽葶

时间影响较大。长日照外施糖处理下的新铁炮百

合在定植缓苗后第二周(即3月21日)即有植株抽葶

现象, 而长日照不施糖条件下的新铁炮百合出现

抽葶现象的时间则要推迟两周, 短日照条件下两

种处理的新铁炮百合出现抽葶现象的时间相比于

长日照外施糖处理则要推迟四周。新铁炮百合出

现可见花蕾的时间也呈现相同的规律。长日照外

施糖处理下的新铁炮百合在定植缓苗后20周(即7
月25日)出现可见花蕾, 而长日照不施糖条件下的

新铁炮百合经过22周出现可见花蕾, 短日照条件

下两种处理的新铁炮百合要经历24周才能出现可

见花蕾。

由表2可以看出四种处理对新铁炮百合株高

的影响。新铁炮百合植株在最初出现抽葶现象的

两周 ,  四种处理对新铁炮百合株高的影响不显

著。而在最后一次取材, 即出现可见花蕾时期, 四

种处理下的新铁炮百合株高差异显著。长日照外

施糖处理下的新铁炮百合株高可以达到93.63 cm, 
长日照不施糖处理下的新铁炮百合株高可以达到

81.57 cm, 而短日照外施糖处理下的新铁炮百合株

高可以达到59.25 cm, 短日照不施糖处理下的新铁

炮百合株高仅能达到52.87 cm。

通过表3可以看出四种处理对新铁炮百合地

径影响。日照长短对于新铁炮百合地径的影响相

比于外源糖更大。四种处理下的新铁炮百合地径

仅在长、短日照两种不同条件下表现出显著差异, 
而在相同日照条件下, 外施蔗糖并没有对新铁炮

百合地径造成显著影响。

3  光周期和外源糖对新铁炮百合体内糖含量的影响

由图1可以看出, 新铁炮百合生长期间上部叶

片的蔗糖含量呈现上升的趋势。长日照外施糖处

理的新铁炮百合上部叶片中, 其蔗糖含量始终高

于其他三种处理, 且在定植后前7周内蔗糖含量上

表1  对新铁炮百合实生苗的四种不同处理

Table 1  Four different treatments on seedlings of Lilium×formolongi

          处理                                             长日照外施糖  长日照不施糖                      短日照外施糖 短日照不施糖

日照长度/h·d-1 16 16   8 8
外施糖浓度/g·L-1 15   0 15 0

表2  不同处理对新铁炮百合株高的影响

Table 2  Effects of different treatments on plant height of 
Lilium×formolongi

  
日期

                                       株高/cm   

               长日照外施糖 长日照不施糖 短日照外施糖 短日照不施糖

3月7日 - - - -
3月21日 14.53 - - -
4月4日 21.50ª 14.47a - -
4月18日 26.93ª 20.43b 12.37c 12.70c

5月2日 35.95a 26.10b 18.07c 17.30c

5月16日 44.57a 33.63b 19.33c 18.93c

5月30日 57.97a 43.03b 26.20c 24.33c

6月13日 64.77a 55.70b 28.57c 28.27c

6月27日 76.83a 63.43b 38.13c 36.20c

7月11日 85.83a 73.27b 44.73c 40.97c

7月25日 93.63a 77.27b 47.43c 45.33d

8月8日  81.57a 56.07b 51.53c

8月22日   59.25a 52.87b

　　-表示尚未抽葶, 植株呈莲座状态, 无法计算株高(地径)。空格

表示已经出现可见花蕾。不同的小写字母表示同一日期不同处理

在0.05水平有显著差异。表3同此。
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图1  不同处理对新铁炮百合蔗糖含量的影响

Fig.1  Effects of different treatments on the sucrose content of Lilium×formolongi

表3  不同处理对新铁炮百合地径的影响

Table 3  Effects of different treatments on the ground diameter 
of Lilium×formolongi

   日期
                      地径/mm    

               长日照外施糖 长日照不施糖 短日照外施糖 短日照不施糖

3月7日 - - - -
3月21日 6.44 - - -
4月4日 6.55a 6.46a - -
4月18日 6.90a 6.52a 5.96a 5.98a

5月2日 7.10a 6.82a 6.01a 6.01a

5月16日 7.18a 7.01a 6.03b 6.04b

5月30日 7.34a 7.00a 6.10b 6.05b

6月13日 7.41a 7.11b 6.15c 6.11c

6月27日 7.43a 7.18b 6.27c 6.10c

7月11日 7.47a 7.28b 6.41c 6.11d

7月25日 7.52a 7.31b 6.43c 6.25c

8月8日  7.46a 6.54b 6.26b

8月22日   6.56a 6.39a

升幅度较大; 在定植后第7周到定植后第17周内蔗

糖含量上升幅度趋于平稳, 而后在定植后第17周
之后到定植后第21周, 蔗糖含量上升幅度又开始

增加。在长日照不施糖、短日照外施糖、短日照

不施糖三种处理中, 蔗糖的含量均呈现上升的趋

势, 但是上升幅度缓慢。

由图2可以看出, 长日照条件下两种处理的新

铁炮百合上部叶片葡萄糖含量呈现上升-下降-上
升的趋势。在长日照外施糖的处理中, 新铁炮百

合上部叶片在定植后前11周中葡萄糖含量呈现上

升的趋势, 上升幅度较大, 且在定植后第11周出现

葡萄糖含量的峰值。在定植后第11周至定植后第

15周期间, 新铁炮百合上部叶片的葡萄糖含量开

始下降, 在定植后第15周之后葡萄糖含量又表现

出上升的趋势。在长日照不施糖的处理中, 新铁

炮百合上部叶片的葡萄糖含量变化趋势与长日照

外施糖处理中葡萄糖含量的变化趋势类似, 但是

葡萄糖含量的变化对比长日照外施糖处理推迟两

周, 出现的峰值也低于长日照外施糖处理。短日

照条件下两种处理的葡萄糖含量呈现上升-下降的

趋势, 只出现一次峰值, 出现峰值的时间为定植后

第19周; 而且在短日照条件下, 外源糖对植株体内

葡萄糖的含量影响不大。

由图3可以看出, 新铁炮百合生长期间植株体

内果糖含量没有表现出明显的变化趋势。在长日

照外施糖的处理中, 新铁炮百合上部叶片在定植

后前11周果糖含量上升明显, 并且定植后第11周达

到果糖含量的峰值, 随后果糖含量不断波动, 未见

明显变化趋势。长日照不施糖的处理中, 新铁炮

百合上部叶片的果糖含量始终在低水平范围内波

动, 未见明显变化趋势, 也没有出现明显的峰值。

在短日照外施糖的处理中, 定植后前15周, 新铁炮

百合上部叶片的果糖含量上升幅度大, 出现第一

次峰值, 在定植后第17周出现第二次峰值, 随后逐

渐下降。在短日照不施糖的处理中, 新铁炮百合

上部叶片的果糖含量在前19周逐渐上升, 在定植

后第19周出现果糖含量的峰值, 随后逐渐下降。
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四种处理中, 新铁炮百合上部叶片的果糖含量均

在出现可见花蕾时期接近于零。

4  光周期和外源糖对新铁炮百合体内海藻糖-6-磷
酸的影响

由图4可以看出, 新铁炮百合生长期间海藻

糖-6-磷酸含量呈现上升的趋势。长日照外施糖的

处理中, 新铁炮百合上部叶片中海藻糖-6-磷酸的

含量在定植后第11周之前上升缓慢, 定植后第11周
之后开始出现明显升高。长日照不施糖处理中, 
新铁炮百合上部叶片中海藻糖-6-磷酸的含量在第

15周开始明显升高, 短日照外施糖处理中, 新铁炮

图3  不同处理对新铁炮百合果糖含量的影响

Fig.3  Effects of different treatments on the fructose content of Lilium×formolongi

图2  不同处理对新铁炮百合葡萄糖含量的影响

Fig.2  Effects of different treatments on the glucose content of Lilium×formolongi

百合上部叶片中海藻糖-6-磷酸的含量在第17周开

始明显升高, 短日照不施糖处理中, 新铁炮百合上

部叶片中海藻糖-6-磷酸的含量也在第17周开始出

现明显升高。

5  新铁炮百合海藻糖-6-磷酸含量与蔗糖、果糖、

葡萄糖的相关性分析

以上的糖分变化显示, 定植后第11周长日照

条件下的新铁炮百合上部叶片中, 葡萄糖和果糖

含量都出现峰值, 而海藻糖-6-磷酸在这个时期也

有大幅增加。在短日照条件下, 海藻糖-6-磷酸含

量的快速增加时期对应着葡萄糖含量下降的时
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表4  海藻糖-6-磷酸与蔗糖、果糖、葡萄糖的相关性分析

Table 4  Correlation between trehalose-6-phosphate and sucrose, fructose, glucose

           相关系数             长日照外施糖                     长日照不施糖                      短日照外施糖 短日照不施糖

蔗糖/海藻糖-6-磷酸 0.895** 0.941**    0.854**    0.756**

果糖/海藻糖-6-磷酸 0.009 0.111 –0.175 –0.187
葡萄糖/海藻糖-6-磷酸 0.565 0.290   0.774**    0.562

　　**表示P<0.01。

期。新铁炮百合上部叶片中海藻糖-6-磷酸与其他

糖分之间呈现何种关系, 故对其和蔗糖、果糖、

葡萄糖做出相关性分析。根据表4可以看出, 海藻

糖-6-磷酸含量在四种不同的处理中均与蔗糖含量

呈现显著相关。海藻糖-6-磷酸的含量与果糖的含

量在长日照外施糖和长日照不施糖两种处理中呈

现正相关, 在短日照外施糖和短日照不施糖的两

种处理中呈现负相关, 但是相关系数均不高。海

藻糖-6-磷酸的含量与葡萄糖含量呈正相关, 在短

日照外施糖处理中, 海藻糖-6-磷酸含量和葡萄糖

含量呈现显著正相关, 在其他三种处理中二者的

相关系数不高。

图4  不同处理对新铁炮百合海藻糖-6-磷酸含量的影响

Fig.4  Effects of different treatments on the trehalose-6-phosphate content of Lilium×formolongi

讨　　论

在新铁炮百合的生长发育过程中, 不同的糖

分变化呈现不同的趋势, 值得注意的是蔗糖含量

与海藻糖-6-磷酸含量呈现共同的上升趋势, 并且

在四种不同处理中蔗糖含量与海藻糖-6-磷酸含量

均呈现显著相关。在拟南芥中, 海藻糖-6-磷酸的

含量和蔗糖含量也呈现正相关的关系。已有实验

表明在拟南芥组培苗糖类匮乏的情况下施加15 
mmol蔗糖可以使海藻糖-6-磷酸的含量提高26倍
(Lunn等2006)。这就说明在新铁炮百合中, 海藻

糖-6-磷酸作为信号分子代表着植株体内蔗糖含量

的变化。光周期不仅可以作为植物成花的一个重

要信号, 也是光合作用的一个重要因素。在长日

照条件下, 新铁炮百合上部叶片的蔗糖含量和海

藻糖-6-磷酸含量始终高于短日照; 就葡萄糖含量

而言, 不同光周期条件下的葡萄糖含量还呈现不

同的变化趋势。这就说明长日照可以促进植物的

光合作用, 加速植物体内碳水化合物的积累。

新铁炮百合实生苗的生长需要经历两种状态, 
即营养生长和生殖生长。在短日照条件下, 新铁

炮百合将经历较长时间的营养生长状态之后, 才
能进入生殖生长。但是在长日照条件下, 成熟的

新铁炮百合叶片感受长日照信号之后进入生殖生

长状态。实验发现在长日照条件下可以有效缩短
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百合可见花蕾出现的时间, 这就表明光周期是新

铁炮百合实生苗成花诱导中的一个关键因素。根

据之前在拟南芥中的实验已经证实糖类在拟南芥

的成花诱导中有非常重要的作用, 并且与光周期

植物的成花联系更为密切(Kunz等2014)。根据实

验可以发现, 在长日照条件下外施蔗糖不仅可以

显著提高新铁炮百合的株高, 并且可以缩短新铁

炮百合可见花蕾出现的时间。这就证实了新铁炮

百合的生长发育过程中糖类对其成花诱导也起到

了一定作用, 尤其在长日照条件下对其开花的影

响更为明显。但是在短日照条件下, 外施蔗糖并

没有对新铁炮百合的成花延迟现象起到明显的弥

补作用。在新铁炮百合上部叶片的海藻糖-6-磷酸

含量的变化中也能发现类似规律, 长日照条件下

外施蔗糖可以明显提早海藻糖-6-磷酸含量出现高

峰的时间, 而短日照条件下外施蔗糖并没有提早

海藻糖-6-磷酸含量出现高峰的时间。拟南芥成花

启动的糖调节途径中, 叶片光周期感知基因CO调

控TPS1的表达, 这是否表明在长日照条件下糖调

节途径才能更好的发挥作用, 需要进一步研究。

而海藻糖-6-磷酸作为植物体内成花启动的信号分

子之一, 其含量的上升是否预示着植物叶片感知

光信号之后启动TPS1的基因表达从而完成成花启

动(Wahl等2013), 在新铁炮百合的成花诱导过程

中, 叶片和茎尖中的光周期和糖信号究竟怎样相

互调节, 其机理还需要深入研究。
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