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基质栽培对兰州百合茎生小鳞茎发育的
激素调控机制研究

马祥臣 1，勉鹏飞 2，张萍 1，李不染 1，靳磊 1*

（1. 宁夏大学林业与草业学院，宁夏  银川  750021；2. 宁夏科育种苗有限公司，宁夏  银川  750001）

摘要：为探究不同栽培基质对兰州百合鳞茎增殖的影响及其激素调控机制，以兰州百合为试验材料，设置纯沙壤土

（CK）和泥炭∶珍珠岩=1∶1（T1）两个处理，测定兰州百合生长指标并采用超高效液相色谱-串联质谱法（UPLC-

MS/MS）检测茎生小鳞茎发育处的内源激素含量。结果表明：T1处理显著促进兰州百合生长，开花期（6 月 15 日）株

高（41. 47 cm）较 CK（36. 53 cm）增加 13. 5%，茎粗（7. 97 mm）较 CK（6. 50 mm）增加 22. 6%；T1处理茎生小鳞茎数量

明显多于 CK。激素含量分析显示，T1处理下茉莉酸甲酯（4. 76 ng·g-1）、N6-异戊烯腺嘌呤（0. 63 ng·g-1）和赤霉素

A12 醛（3. 04 ng·g-1）含量较 CK（1. 90、0. 30、0. 90 ng·g-1）显著上调（P<0. 05），而色胺（1. 69 ng·g-1）、水杨酸 -2-O-

β-葡萄糖苷（229. 71 ng·g-1）等含量较 CK（3. 54、530. 19 ng·g-1）显著下调（P<0. 05）。代谢通路分析表明，差异激

素主要富集于植物激素信号转导、二萜类物质生物合成等 20 条通路，其中赤霉素 A12 醛、N6-异戊烯腺嘌呤可能为

调控鳞茎发育的关键节点。研究证实，泥炭∶珍珠岩=1∶1 的基质可能通过调节细胞分裂素、赤霉素和茉莉酸的合

成与转运，显著促进了兰州百合茎生小鳞茎增殖（P<0. 05），为其种球规模化生产提供了理论依据。
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Abstract： The aim of this work was to explore the effects of the cultivation substrate on bulb proliferation of Lanzhou 
lily （Lilium davidii var.  unicolor） and to clarify its hormonal regulation mechanisms.  Lanzhou lily plants were 
grown in two substrates： pure sandy loam soil （CK） and a mixture of peat and perlite at a 1∶1 ratio （T1）.  During the 
experiment， growth indices of Lanzhou lily were measured， and the endogenous hormone contents in developing 
bulblets were detected by ultra-high performance liquid chromatography-tandem mass spectrometry （UPLC-MS/
MS）.  The results show that the T1 treatment significantly promoted the growth of Lanzhou lily.  At the flowering 
stage （June 15）， compared with the plants in CK， those in the T1 treatment showed 13. 5% greater plant height 
（41. 47 cm vs.  36. 53 cm） and 22. 6% greater stem diameter （7. 97 mm vs.  6. 50 mm）.  The number of bulblets was 
significantly higher in the T1 treatment than in CK.  The contents of methyl jasmonate （4. 76 ng·g−1）， N6-
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isopentenyladenine （0. 63 ng·g−1）， and gibberellin （GA） A12 aldehyde （3. 04 ng·g−1） were significantly higher in 
plants in the T1 treatment than in those in the CK （1. 90， 0. 30， and 0. 90 ng·g−1， respectively） （P<0. 05）.  The 
contents of tryptamine （1. 69 ng·g−1） and salicylic acid-2-O-β-glucoside （229. 71 ng·g−1） were significantly lower in 
plants in the T1 treatment than in those in the CK （3. 54 and 530. 19 ng·g−1， respectively） （P<0. 05）.  Metabolic 
pathway analysis indicated that the differentially accumulated hormones were mainly enriched in 20 pathways 
including plant hormone signal transduction and diterpenoid biosynthesis.  Among the metabolites of these pathways， 
GA A12 aldehyde and N6-isopentenyladenine were identified as potential key regulatory nodes in bulb development.  
The results of this study confirmed that the peat∶perlite=1∶1 substrate significantly promoted the proliferation of 
Lanzhou lily caudex bulblets （P<0. 05） by regulating the synthesis and transport of cytokinin， gibberellin， and 
jasmonic acid.  These findings provide a theoretical basis for the large-scale production of Lanzhou lily bulblets.
Key words： Lilium davidii var. unicolor； cultivation substrates； cauline bulblets； endogenous hormones

兰州百合（Lilium davidii var.  unicolor）是百合科（Liliaceae）百合属（Lilium）植物川百合（L.  davidii）的一个

变种，是我国特有的“药食同源”甜百合，具有养阴清肺、补脾益胃之功效，被誉为“蔬菜人参”，为食用百合之上

品［1-4］。然而，长期依赖无性繁殖的传统栽培模式导致种球繁殖系数低、周期长，且种球品质退化严重，已成为兰

州百合产业化发展的瓶颈［5-6］。基质栽培作为一种可控性强的现代化农业技术，通过优化空气、水分和矿质营养

的供给，可有效改善植物生长环境，提升作物产量与品质［7-8］。研究表明，基质的理化性质及配比直接影响百合根

系发育、养分吸收及鳞茎形成，为解决兰州百合种球扩繁难题提供了新思路。

茎生小鳞茎是兰州百合种球繁育的核心材料，其发生规律与物种特性、栽培条件及内源激素调控密切相关。

自然条件下，兰州百合茎基部地下节位可形成大量小鳞茎，但传统土壤栽培中鳞茎增殖效率受限于土壤微生物、

养分分布不均等因素。近年来，基质栽培通过调节基质透气性、酸碱度（potential of hydrogen，pH）及营养元素配

比，显著提高了百合鳞茎的数量与质量［9-10］；研究发现百合鳞茎的发生与生长素（auxin，IAA）、细胞分裂素

（cytokinins，CTK）、茉莉酸（jasmonates，JA）、脱落酸（abscisic acid，ABA）等内源激素的动态平衡密切相关，激素

信号通过调控细胞分裂与分化、调节碳水化合物代谢影响鳞茎形成［11-12］。在鳞茎形成初期，IAA 含量较高，抑制

鳞茎分化；随着发育进程，IAA 含量下降，JA 含量上升，促进鳞茎形态建成。 IAA 通过激活生长素响应因子

（auxin response factor，ARF）促进 LlitFY10A 表达，进而诱导茉莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）合成，形成

IAA-JA 级联调控网络［13］。并且，外源激素如赤霉素（gibberellins，GA）、CTK 和 JA 对鳞茎形成和发育有显著影

响［14-15］。外源 6-苄氨基嘌呤可以显著促进茎生鳞茎形成，其通过上调 CTK 合成基因（如 IPT3）和受体基因

（AHK3），激活 CTK 信号通路，诱导分生组织细胞增殖；同时调控淀粉代谢基因（AGPS1、SUSs、INVs），促进蔗糖

向淀粉转化，为鳞茎膨大提供能量基础［16］。然而，兰州百合在基质栽培下鳞茎增殖的机制尚不明确，尤其是基质

与内源激素协同作用对鳞茎发育的调控规律亟待研究。

目前，兰州百合鳞茎增殖的基质栽培研究仍处于起步阶段，针对不同栽培基质对鳞茎增殖的影响及其激素调

控机制的研究鲜有报道。本研究拟通过设置沙土和基质（泥炭∶珍珠岩=1∶1）两个处理，系统分析兰州百合生长

发育指标、鳞茎增殖后内源激素的含量变化，揭示基质栽培调控其内源激素的作用机制，为兰州百合高效栽培模

式的建立提供理论依据，推动种球规模化生产技术升级，助力产业可持续发展。

1　材料与方法

1. 1　试验地概况

试验于 2024 年 3 至 11 月在宁夏大学农科实训基地玻璃温室进行，地处北纬 38°30′16″，东经 106°07′38″。室

内平均温度 24 ℃，每天自然光照时长达 10 h 以上，空气相对湿度为 70%~80%。温度高于 30 ℃开始采取开窗通

风、打开遮阳网、打开风机、地面喷水等方式降温。
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1. 2　试验材料

供试百合为兰州百合，种球购自兰州市桐顺源农业发展有限公司。种球周径 10~12 cm，根系健壮，无腐烂，

无分头，大小均匀。供试基质为泥炭和珍珠岩，均购自宁夏西夏农资城。

1. 3　试验方法

本研究为单因素设计试验，共设计 2 个处理，试验

设计见表 1。
于 2024 年 3 月 20 日栽植兰州百合鳞茎。选用 53 

cm×30 cm×18 cm 的塑料花槽，并在花槽底部和表层

各放入一层陶粒，每槽基质质量保持一致。每槽定植

15 枚鳞茎，深度约 10 cm，每个处理种植 90 枚。每 3 d
浇水 1 次，所有处理的日常管理措施一致。

每 7 d 每组选取 2~3 株兰州百合，挖开基质观察地下茎上的腋芽发育情况。自兰州百合展叶后 20 d 起，每 15 
d 每个处理分别随机选取 1 个花槽测量其植株地上部分的株高、茎粗，地下部分的根数。待所有兰州百合地上部

分全部枯萎后，每组随机选取 30 株，分别统计地下部分的根数。采用超高效液相色谱-串联质谱法（ultra 
performance liquid chromatography-tandem mass spectrometry，UPLC-MS/MS）测定兰州百合茎生小鳞茎发育处

茎段部分的内源激素含量，取样设置 3 次重复。

1. 4　指标测定

1. 4. 1　农艺性状　  株高：用卷尺测量植株地上部分茎基至茎顶的距离；茎粗：用游标卡尺测量植株中部的茎秆

直径；基生根数、茎生根数：计算有效个数；地下茎生小鳞茎数：从鳞茎顶部计算地下茎上的小鳞茎数。

1. 4. 2　测定兰州百合内源激素含量　  测定指标包括生长素、细胞分裂素、脱落酸、茉莉酸、赤霉素、水杨酸

（salicylic acid， SA）、乙烯类（ethylene， ETH）、独脚金内酯（strigolactones， SLs）、褪黑素（melatonine， MLT）。

仪器：超声清洗仪（KQ5200E，昆山市超声仪器有限公司）、多管涡旋振荡器（MIX-200，上海净信实业发展有

限公司）、球磨仪（MM400，中国）、电子天平（AS 60/220. R2，波兰）、离心浓缩仪（CentriVap，美国）、离心机

（5424R，德国）、UPLC-MS/MS（QTRAP 6500+，美国）。

试剂：甲醇（色谱纯，Merck）、乙腈（色谱纯，Merck）、乙酸（色谱纯，Sigma-Aldrich）、甲酸（色谱纯，Sigma-

Aldrich）、标准品（大于 99%，甲醇配制，1 g·L-1，Olchemim/isoReag）均购自上海恒创生物有限公司。

称取 50 mg 的植物样本，分别加入 10 μL 浓度为 100 ng·mL-1的内标混合溶液，1 mL 甲醇/水/甲酸（体积比

15∶4∶1）提取剂，混匀；涡旋 10 min，于 4 ℃、12000 r·min-1条件下，离心 5 min，取上清液至新的离心管中进行浓缩；

浓缩后用 100 μL 80% 甲醇/水溶液复溶，过 0. 22 μm 滤膜，置于进样瓶中，用于 UPLC-MS/MS 分析。

色谱质谱数据采集仪器系统主要包括超高效液相色谱（ultra performance liquid chromatography，UPLC）
（ExionLC™ AD，https：//sciex. com. cn/）和串联质谱（tandem mass spectrometry，MS/MS）（QTRAP® 6500+，

https：//sciex. com. cn/）。

液相条件主要包括［17-19］，色谱柱：Waters ACQUITY UPLC HSS T3 C18 柱（1. 8 µm，100. 0 mm×2. 1 mm）；

流动相：A 相，超纯水（加入 0. 04% 的乙酸）；B 相，乙腈（加入 0. 04% 的乙酸）；梯度洗脱程序：0 min A/B 为 95∶5
（V/V），1. 0 min A/B 为 95∶5（V/V），8. 0 min 为 5∶95（V/V），9. 0 min 为 5∶95（V/V），9. 1 min 为 95∶5（V/V），

12. 0 min 为 95∶5（V/V）；流速 0. 35 mL·min-1；柱温 40 ℃；进样量 2 μL。

质谱条件主要包括［20-22］：电喷雾离子源（electrospray ionization，ESI）温度 550 ℃，正离子模式下质谱电压

5500 V，负离子模式下质谱电压-4500 V，气帘气（curtain gas，CUR）35 psi。在 Q-Trap 6500+中，每个离子对是

根据优化的去簇电压（declustering potential，DP）和碰撞能（collision energy，CE）进行扫描检测。

基于标准品构建 MWDB（metware database）数据库，对质谱检测的数据进行定性分析。利用三重四级杆质

表 1　试验处理

Table 1　Test treatment

处理 Treatment

CK

T1

基质配比 Substrate ratio

纯沙壤土 Pure sandy loam

泥炭∶珍珠岩=1∶1 Peat∶perlite=1∶1
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谱的多反应监测模式（multiple reaction monitoring，MRM）分析完成定量。MRM 模式中，四级杆首先筛选目标物

质的前体离子（母离子），排除其他分子量物质对应的离子以初步排除干扰；前体离子经碰撞室诱导电离后断裂形

成多个碎片离子，碎片离子再通过三重四级杆过滤选择出所需要的特征碎片离子，排除非目标离子干扰，使定量

更为精确，重复性更好。获得不同样本的质谱分析数据后，对所有目标物的色谱峰进行积分，通过标准曲线进行

定量分析。

1. 5　数据处理及分析

以“平均值±标准误”表示结果，用 Excel 2010 软件整理数据，SPSS 27 软件进行数据统计分析，采用单因素

方差分析（one-way analysis of variance，One-way ANOVA）和最小显著差异法（least significant difference，LSD）比

较不同处理间差异，显著性水平（P<0. 05），Origin 2022 作图。百合的内源激素基于迈维生物云平台进行聚类分

析、京都基因与基因组百科全书（Kyoto encyclopedia of genes and genomes，KEGG）化合物分类、KEGG 功能通路

和差异代谢分析。

2　结果与分析

2. 1　基质栽培对兰州百合生长发育的影响

2. 1. 1　不同栽培基质对兰州百合株高、茎粗、茎生根数和基生根数的影响　  不同栽培基质对不同时期兰州百

合株高、茎粗、茎生根数和基生根数产生了不同程度的影响。从整个生长期来看，株高、茎粗、基生根数均呈上升

趋势，而 CK 的茎生根数呈先升后降的趋势，T1处理则呈上升趋势（图 1）。栽植后第 42 天（5 月 1 日），T1处理的株

高（16. 60 cm）、茎粗（5. 80 mm）、茎生根数（33. 00 根）显著高于 CK（P<0. 05），基生根数无显著差异（P>0. 05）；

第 56 天（5 月 15 日），CK 和 T1 处理的株高、茎粗无显著差异（P>0. 05），T1 处理茎生根数（50. 33 根）、基生根数

（5. 33 根）显著低于 CK（P<0. 05）；第 73 天（6 月 1 日），CK 和 T1处理的株高、茎生根数、基生根数无显著差异（P>

图 1　基质栽培对兰州百合株高、茎粗、茎生根数和基生根数的影响

Fig. 1　Effects of substrate cultivation on plant height， stem diameter， stem root number， and basal root number of L.  davidii 
var.  unicolor
不同小写字母表示在 P<0.05 水平上差异显著 Different lowercase letters indicate significant differences at P<0.05 level.
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0. 05），CK 的茎粗（5. 73 mm）显著低于 T1 处理（7. 33 mm）（P<0. 05）；第 87 天（6 月 15 日），T1 处理株高（41. 47 
cm）、茎粗（7. 97 mm）显著高于 CK（P<0. 05），T1处理基生根数（9. 00 根）显著低于 CK（12. 33 根）（P<0. 05），茎

生根数无显著差异（P>0. 05）。

2. 1. 2　基质栽培对兰州百合茎生小鳞茎发育的影响　  兰州百合栽植后第 164 天，待地上部分枯萎后，挖开基

质观察地下茎上的腋芽发育情况，结果发现，与 CK（1 个）相比，T1处理（3 个）有明显小鳞茎发育（图 2）。因此，采

集 CK 和 T1处理茎生小鳞茎发育部位的茎段部分，测定内源激素，进行后续分析，进而探究茎生小鳞茎增殖上存

在差异的原因。

2. 2　基质栽培对兰州百合内源激素的影响

2. 2. 1　内源激素分析　  聚类分析是一种分类的多变量统计分析方法，按照个体或样品的特征进行分类，使同

一类别内的个体具有尽可能高的同质性，而类别之间则应具有尽可能高的异质性。激素含量数据采用单位方差

缩放（unit variance scaling， UV）处理，对激素在不同样本间的积累模式进行层次聚类分析（hierarchical cluster 
analysis， HCA），绘制聚类分析热图，对内源激素表达量进行分类和对比发现，共有 59 种、7 类激素，CTK 有 20
种，IAA 有 15 种，GA 有 9 种，JA 有 8 种，SA 有 3 种，ABA 有 3 种，ETH 有 1 种（图 3）。

基于正交偏最小二乘判别分析（orthogonal partial least squares discriminant analysis， OPLS-DA）模型得到的

变量重要性投影初步筛选出差异激素，进而结合单变量分析的差异倍数（fold change，FC）值进一步筛选出差异激

素，选取 FC≥2 和 FC≤0. 5 的激素，最终共筛选到 21 个差异显著的内源激素（表 2），其中显著上调 9 种，显著下调

12 种（P<0. 05）。

IAA 类激素中，CK 处理下色胺（3. 54 ng·g-1）、3-吲哚乙酰胺（26. 08 ng·g-1）、吲哚 -3-甲酸（14. 70 ng·g-1）、3-

吲哚丙酸（5. 02 ng·g-1）、1-O-吲哚 -3-基乙酰基葡萄糖（34. 12 ng·g-1）均显著高于 T1 处理（1. 69、8. 08、5. 99、0、
6. 16 ng·g-1）（P<0. 05）；CTK 类激素中，CK 处理下异戊烯腺嘌呤核苷（0. 23 ng·g-1）、N6-异戊烯腺嘌呤（0. 30 
ng·g-1）、4-［（9H-嘌呤 -6-基氨基）甲基］苯酚（0 ng·g-1）显著低于 T1处理（0. 51、0. 63、0. 28 ng·g-1）（P<0. 05），而

双氢玉米核苷 -O-糖苷（0. 36 ng·g-1）、异戊烯腺嘌呤 -7-葡萄糖苷（0. 27 ng·g-1）显著高于 T1处理（0. 10、0 ng·g-1）

（P<0. 05）；JA 类激素中，CK 处理下茉莉酸-异亮氨酸（0. 87 ng·g-1）、茉莉酸甲酯（1. 90 ng·g-1）、氧化戊烯基环

戊烷丁酸（3. 56 ng·g-1）、12-羟基茉莉酸（0 ng·g-1）均显著低于 T1 处理（2. 14、4. 76、12. 01、54. 98 ng·g-1）（P<
0. 05）；GA 类激素中，CK 处理下赤霉素 6（120. 77 ng·g-1）显著高于 T1处理（19. 68 ng·g-1）（P<0. 05），而赤霉素

34（4. 14 ng·g-1）、赤霉素 A12 醛（0. 90 ng·g-1）显著低于 T1 处理（49. 35、3. 04 ng·g-1）（P<0. 05）；SA 类激素中，

CK 处理下水杨酸 -2-O-β -葡萄糖苷（530. 19 ng·g-1）、L-苯丙氨酸（12365. 00 ng·g-1）显著高于 T1 处理（229. 71、
5980. 20 ng·g-1）（P<0. 05）；CK 处理下 ABA 类激素的脱落酸葡萄糖酯（67. 74 ng·g-1）和 ETH 类激素的 1-氨基

环丙烷羧酸（4. 18 ng·g-1）显著高于 T1处理（23. 56、1. 73 ng·g-1）（P<0. 05）。

图 2　基质栽培下兰州百合茎生小鳞茎发育情况

Fig. 2　Development status of stem-borne small bulbs of L.  davidii var.  unicolor under substrate culture
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2. 2. 2　内源激素代谢通路富集分析　  代谢物在生物体内相互作用，形成不同的通路。在代谢通路分析中，P

值用于评估通路的富集显著性，通常使用气泡图进行可视化。T1处理和 CK 之间的差异显著激素共富集到 20 条

代谢通路（图 4），分别为植物激素信号转导通路、二萜类物质生物合成通路、玉米素生物合成通路、色氨酸代谢通

路、吲哚生物碱生物合成通路、半胱氨酸和甲硫氨酸代谢通路、苯丙氨酸代谢通路、苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸生

物合成通路、氰基氨基酸代谢通路、D-氨基酸代谢通路、苯丙烷代谢通路、托品烷、哌啶和吡啶类生物碱生物合成

通路、硫代葡萄糖苷生物合成通路、氨酰-tRNA 生物合成通路、2-氧代羧酸代谢通路、氨基酸生物合成通路、ABC
转运蛋白合成通路、α-亚麻酸代谢通路、多种生物碱生物合成通路、多种植物次生代谢产物合成通路，多为氨基酸

类物质和内源激素的合成、代谢和转运，影响生长素、赤霉素、细胞分裂素、茉莉酸、水杨酸、脱落酸和乙烯类内源

激素的合成与转运。根据内源激素分析结果，利用 KEGG 数据库分别对生长素、赤霉素、细胞分裂素、茉莉酸、水

杨酸、脱落酸和乙烯类内源激素进行代谢途径解析（图 5）。在 IAA 代谢通路中，T1处理色胺显著下调，其产物 3-

吲哚乙酰胺、吲哚-3-甲酸、3-吲哚丙酸均显著下调；在 GA 代谢通路中，T1处理赤霉素 A12 醛显著上调，其产物赤

霉素 34 显著上调、赤霉素 6 显著下调；在 CTK 代谢通路中，T1处理 N6-异戊烯腺嘌呤显著上调，其产物异戊烯腺

嘌呤核苷显著上调，而异戊烯腺嘌呤-7-葡萄糖苷、双氢玉米核苷-O-糖苷显著下调。

图 3　基质栽培下兰州百合差异激素聚类分析

Fig. 3　Differential hormone cluster analysis of L.  davidii var.  unicolor under substrate culture
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表 2　基质栽培下兰州百合差异显著的内源激素含量变化

Table 2　Significant changes of endogenous hormones in L. davidii var. unicolor under substrate culture

类型 Type

生长素

Auxin

细胞分裂素

Cytokinins

茉莉酸

Jsmonates acid

赤霉素

Gibberellins

水杨酸

Salicylic acid

脱落酸

Abscisic acid

乙烯类

Ethylene

激素 Hormone

色胺

Tryptamine

3-吲哚乙酰胺

3-indole acetamide

吲哚-3-甲酸

Indole-3-carboxylic acid

3-吲哚丙酸

3-indolepropionic acid

1-O-吲哚-3-基乙酰基葡萄糖

1-O-indol-3-ylacetylglucose

异戊烯腺嘌呤核苷

N6-isopentenyladenosine

N6-异戊烯腺嘌呤

N6-isopentenyladenine

4-［（9H-嘌呤-6-基氨基）甲基］苯酚

4-［（9H-purin-6-ylamino） methyl］phenol

双氢玉米核苷-O-糖苷

Dihydrozeatin-O-glucoside riboside

异戊烯腺嘌呤-7-葡萄糖苷

N6-isopentenyl-adenine-7-glucoside

茉莉酸-异亮氨酸

Jasmonoyl-L-isoleucine

茉莉酸甲酯

Methyl jasmonate

氧化戊烯基环戊烷丁酸

3-oxo-2-［2-（Z）-pentenyl］ cyclopentane-1-butyric acid

12-羟基茉莉酸

12-hydroxyjasmonic acid

赤霉素 6 
Gibberellin 6

赤霉素 34 
Gibberellin 34

赤霉素 A12醛

Gibberellin A12 aldehyde

水杨酸-2-O-β-葡萄糖苷

Salicylic acid 2-O-β-glucoside

L-苯丙氨酸

L-phenylalanine

脱落酸葡萄糖酯

Abscisic acid-glucosyl ester

1-氨基环丙烷羧酸

1-aminocyclopropanecarboxylic acid

处理 Treatment

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

T1

CK

含量 Content （ng·g-1）

1. 69±0. 12b

3. 54±0. 23a

8. 08±0. 36b

26. 08±1. 30a

5. 99±0. 38b

14. 70±1. 01a

-

5. 02±0. 27

6. 16±0. 15b

34. 12±1. 28a

0. 51±0. 02a

0. 23±0. 01b

0. 63±0. 08a

0. 30±0. 08b

0. 28±0. 04

-

0. 10±0. 01b

0. 36±0. 04a

-

0. 27±0. 03

2. 14±0. 19a

0. 87±0. 40b

4. 76±0. 13a

1. 90±0. 09b

12. 01±1. 13a

3. 56±0. 36b

54. 98±1. 18

-

19. 68±1. 29b

120. 77±10. 44a

49. 35±2. 76a

4. 14±0. 28b

3. 04±0. 53a

0. 90±0. 09b

229. 71±10. 35b

530. 19±10. 51a

5980. 20±438. 41b

12365. 00±739. 02a

23. 56±1. 80b

67. 74±1. 35a

1. 73±0. 07b

4. 18±0. 65a

T1 vs.  CK

下调

Down

下调

Down

下调

Down

下调

Down

下调

Down

上调

Up

上调

Up

上调

Up

下调

Down

下调

Down

上调

Up

上调

Up

上调

Up

上调

Up

下调

Down

上调

Up

上调

Up

下调

Down

下调

Down

下调

Down

下调

Down

注： 同列不同字母表示差异显著（P<0. 05）。

Note： Different letters in the same column meant significant differences at 0. 05 level.
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3　讨论

栽培基质的理化性质直接决定植物的营养供应、运输和根系的生长，选择合适的栽培基质有助于促进植物的

生长，合适基质栽培的园艺作物生长能够优于土壤栽培［23］。基质栽培对番茄（Solanum lycopersicum）、草莓

（Fragaria×ananassa）、黄瓜（Cucumis sativus）等园艺作物的生长发育均有促进作用，补充营养元素后可以增加产

量、提高坐果率和果实品质［24-26］。本试验研究了基质栽培对兰州百合农艺性状的影响，从整个生长周期下兰州百

图 4　内源激素 KEGG 富集分析

Fig. 4　Analysis of KEGG enrichment of endogenous hormone

图 5　内源激素代谢途径解析

Fig. 5　Analysis of metabolic pathways of endogenous hormone
A~G： 生长素、茉莉酸、脱落酸、水杨酸、细胞分裂素、赤霉素、乙烯代谢途径 Auxin， jasmonics acid， abscisic acid， salicylic acid， cytokinins， 
gibberellins and ethylene metabolism pathways， respectively； *： P<0.05.
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合生长状况来看，T1处理对兰州百合的株高、茎粗、茎生根数有不同程度的促进作用，这是因为 CK 的基质为沙

土，有机质和养分含量较低，并且结构松散，颗粒间隙较大，透气性和排水性强，保水保肥能力较差［27］，而 T1处理

混合基质中，珍珠岩的多孔结构能有效改善基质的透气性和排水性，防止根系缺氧和烂根，泥炭具有较强的保水

保肥能力，能为兰州百合提供稳定的水分和养分供应［28-29］，混合后的基质能够提供良好的通气性和保水性，有利

于百合根系生长和鳞茎发育［30］，使百合植株的根部和茎部扩大和延长，加速地下部分的生长，有利于兰州百合植

株更好地吸收水分和养分，从而增强对环境的适应力，进而促进了其生长发育。

在激素的信号转导中，与生长素信号转导和极性运输、CTK 信号转导和生物合成、ETH 信号转导以及与

GA、ABA 和 JA 相关的基因均与百合鳞茎器官形成密切相关，多种内源激素共同调控兰州百合鳞茎的发生、膨大

等关键生理过程［12， 31-32］。本研究中，对兰州百合的内源激素进行检测和筛选，共得到 21 个显著差异激素，注释到

20 条代谢通路，多为氨基酸类物质和内源激素的合成、代谢和转运。本研究发现兰州百合中二萜类化合物（如

GA、JA）［33-36］和苯丙烷类化合物（如 SA）作为关键信号分子，通过调控基因表达和激素代谢网络，协同介导兰州

百合的生长发育及鳞茎分化；同时，氨基酸代谢（如色氨酸、甲硫氨酸）为内源激素合成提供前体物质基础，形成多

层级调控机制［37-39］，进而调节兰州百合的生长发育过程；色氨酸是 IAA 合成的前体，能够影响植物的根系发育、

组织鳞茎再生等重要过程［40］；甲硫氨酸是植物内源激素 ETH 合成的前体，对植物的生长有着重要的影响［41］。通

过调节氨基酸的代谢，控制激素的合成和分布，可以促进细胞分裂、伸长和分化等，进而调控兰州百合茎生小鳞茎

的生长发育过程。本研究中，分析 GA 代谢通路，发现 T1处理赤霉素 A12 醛显著上调，其产物赤霉素 34 显著上

调、赤霉素 6 显著下调；分析 CTK 代谢通路，发现 T1处理 N6-异戊烯腺嘌呤显著上调，其产物异戊烯腺嘌呤核苷

显著上调，而异戊烯腺嘌呤-7-葡萄糖苷、双氢玉米核苷-O-糖苷显著下调。推测赤霉素 A12 醛、N6-异戊烯腺嘌呤

可能是鳞茎形成激素调控网络的关键节点。因此，深入研究各内源激素在兰州百合生长发育中的功能，对提升其

整体品质和支持可持续栽培有着重要的价值。另外，多种内源激素共同参与调控茎生小鳞茎器官形成，整个激素

调控网络中必然存在“枢纽”基因，进一步结合蛋白组和转录组筛选出茎生小鳞茎形成过程中同时调控多种激素

含量变化从而影响激素稳态并导致鳞茎生长点形成的“枢纽”基因也是本研究今后的探究方向。

本研究通过检测兰州百合在基质栽培与沙土栽培下的内源激素差异，发现 21 个显著差异激素及 20 条代谢通

路，其中 GA 和 CTK 代谢通路中的关键物质（如赤霉素 A12 醛、N6-异戊烯腺嘌呤）显著上调，与鳞茎增殖呈正相

关，这与前人关于 GA 促进细胞伸长、CTK 调控细胞分裂的结论一致［33，42］。在鳞茎形成期，蔗糖分解酶基因

（SuSy、INV）在母鳞片中高表达，为小鳞茎提供碳源，发育后期淀粉合成酶基因（AGPase、GBSS、SSS）在小鳞茎

中上调，驱动淀粉积累［43］。赤霉素 A12 醛作为 GA 生物合成的关键前体，通过转化为活性 GA 调控植物发育，其

上调可能通过促进下游活性 GA（如赤霉素 34）的积累，并上调淀粉合成酶基因（如 AGPase、GBSS）表达，促进淀

粉积累，加速鳞茎膨大。而 CTK 代谢通路中 N6-异戊烯腺嘌呤的升高可能通过抑制氧化降解途径（如异戊烯腺

嘌呤-7-葡萄糖苷下调）延长活性 CTK 的作用时间，维持分生细胞分裂能力，为鳞茎增殖提供持续细胞来源，同时

通过结合跨膜受体（如 AHK3），激活下游转录因子，促进鳞茎原基形成，并且 GA 可拮抗 CTK 的降解，延长其生

理活性；CTK 可能增强 GA 受体敏感性，形成正反馈循环［44］，共同推动鳞茎原基形成，协同促进鳞茎增殖。这些

结果表明，基质栽培通过调控 GA 和 CTK 的生物合成与稳态，促进茎生小鳞茎的形成与发育。

此外，本研究发现二萜类化合物（如 JA）和苯丙烷类化合物（如 SA）的代谢通路也显著响应兰州百合内源激

素的变化，这与前人关于 JA 参与应激防御反应、SA 介导抗病性的研究结果一致，表明相关代谢通路的响应可能

与这些化合物的生物学功能密切相关［32，34-35］。JA 可能通过“源-库”定向（抑制营养生长、促进库强）调控碳水化

合物分配，为鳞茎增殖提供物质基础［45］。并且 JA 与 GA、ABA 存在动态拮抗：JA 可能通过抑制 GA 信号（如下调

GA20 氧化酶）促进贮藏态转化，加速鳞茎膨大［35］。色氨酸和甲硫氨酸作为 IAA 和 ETH 的合成前体，其代谢通路

的差异可能通过影响激素合成间接调控鳞茎发育，这与色氨酸促进根系生长、甲硫氨酸调控 ETH 释放的功能一

致［36-37］。然而，本研究中多种激素的协同变化（如 GA 与 CTK 的同步上调）提示存在复杂的激素互作网络，而现

有研究对兰州百合激素网络的解析仍停留在单一激素层面，需进一步结合转录组和蛋白组数据揭示其调控机制。
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本研究揭示了兰州百合在基质环境下激素响应的特异性，如赤霉素 6 的下调可能通过解除对鳞茎休眠的抑制，促

进茎生小鳞茎萌发。然而，本研究尚未明确基质物理化学性质与激素代谢的直接关联，如 pH、电导率（electrical 
conductivity，EC），需结合环境因子监测进一步验证。

4　结论

本研究表明，泥炭∶珍珠岩=1∶1 配比的基质对兰州百合的株高、茎粗、茎生根数有不同程度的促进作用，并

使茎生小鳞茎数量显著增加（P<0. 05）。激素分析显示，该基质通过上调 SA、CTK 及赤霉素 34 的合成，同时下

调 IAA、SA 等激素水平来调控鳞茎发育。其中，赤霉素 A12 醛与 N6-异戊烯腺嘌呤可能作为核心调控节点，通过

二萜类物质生物合成和激素信号转导通路协同促进鳞茎增殖。研究结果对解决传统无性繁殖效率低、种球退化

等产业瓶颈具有重要意义，同时为百合属植物鳞茎发育的激素调控机制研究提供了新视角。
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