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摘要: 花色是决定牡丹观赏价值的关键表型特征。本文主要介绍了国内外牡丹资源花色表型多样性、花色形

成影响因子、花色调控等最新研究进展, 分析了当前牡丹花色研究领域存在的不足, 并对今后的努力方向进行

了展望, 以期为牡丹花色分子育种提供参考。
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牡丹(Paeonia suffruticosa)花色艳丽, 雍容华

贵, 被誉为“国色天香” “花中之王”, 在中国有1 600
多年的栽培历史, 是中国的传统名花。经过长期

的自然选择和人工繁育, 逐渐形成九大色系, 即
红、粉、紫、黄、白、黑、蓝、绿和复色(Ji等
2012; Cheng 2007; Hong和Pan 2005)。目前, 科研

工作者对牡丹花色的研究主要集中在对一些品种

的色素组成进行定性定量分析(Shi等2017; 华梅等

2017; Fan等2012), 花青素苷合成的分子调控途径, 
花青素苷生物合成相关的结构基因与调节基因的

克隆和鉴定等方面(王毅等2017; Du等2015; 周琳

等2011), 虽然取得了一些研究进展但尚未系统阐

明牡丹花色成因。本文就近年来国内外牡丹花色

研究进展做了系统整理, 希望为今后牡丹花色育

种提供借鉴。

1  牡丹资源花色表型多样性与呈色的物质

基础

牡丹野生原种花瓣颜色主要是粉红色、紫红

色、白色和黄色, 经过长期栽培及人工选育, 花色

实现了由简单到复杂的转变。隋朝时牡丹主要有

红、白、黄色; 唐朝时增加了紫色, 有些品种花瓣

上带有色斑; 宋朝时出现了一花两色的牡丹(如‘二
色红’)和绿色牡丹(‘欧碧’); 明朝以后出现了过渡

花色, 而后又出现了花瓣上有白色条纹、放射状

线纹等变化(李嘉珏2005)。在现代牡丹的九大色

系中又派生出不同近似色、过渡色, 如红色系中

有桃红、脂红、肉红、紫红等。除了牡丹花瓣颜

色以外, 其基部的色斑也是牡丹重要观赏部位。

在西北牡丹品种群中多数品种在花瓣基部具有大

小不同的色斑, 其色斑主要呈深紫、棕红、紫红

等色(Zhang等2007)。由于西北牡丹品种群中的紫

斑牡丹直接或间接参与了中原牡丹品种群和其他

品种群的形成, 因此在这些品种群的花瓣基部也

出现了大小不同、颜色各异的色斑或色晕。

牡丹呈现出五彩缤纷的色彩, 与花瓣细胞中

色素种类、细胞内生理环境、表皮细胞形状等密

切相关, 其中最重要的因素是花瓣中色素物质的

种类与含量。牡丹花中主要含有花青苷、黄酮、

黄酮醇等类黄酮物质, 其中花青素苷在影响花色

方面发挥主要作用(杨琴等2015)。花青素苷元在

葡萄糖基转移酶(glycosyltransferases, GT)、甲基

转移酶(methyltransferase, MT)作用下形成各种花

青素苷(图1), 从而使花朵呈现出红色、紫色、蓝

紫色和蓝色等不同颜色。研究证实在牡丹花瓣中

主要有6种花青素苷, 分别为天竺葵素-3-O-葡糖苷

(pelargonidin-3-O-glucoside, Pg3G)、天竺葵素-3, 
5-O-二葡糖苷(pelargonidin-3,5-di-O-glucoside, Pg-
3G5G)、矢车菊素-3-O-葡糖苷(cyanidin-3-O-gluco-
side, Cy3G)、矢车菊素-3,5-二葡糖苷(cyanidin-3, 
5-di-O-glucoside, Cy3G5G)、芍药花素-3-O-葡糖苷

(peonidin-3-O-glucoside, Pn3G)、芍药花素-3,5-O-
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二葡糖苷(peonidin-3,5-di-O-glucoside, Pn3G5G) 
(Wang等2004)。牡丹不同花色品种中各花青素苷

的含量不同, 樊金玲等(2007)在对6个牡丹品种的

花青素苷组成分析后, 发现紫红色的品种均不含

天竺葵素苷, 且单糖苷的含量相对较高, 粉色和红

色的四个品种中, 均存在天竺葵素苷, 且单糖苷含

量较低, 此外即使花瓣颜色同为红色, 因品种不同

其所含的花青素苷主成分亦不同。牡丹呈现黄色

主要是因为其花瓣含有丰富的类黄酮化合物, 如
黄酮、黄酮醇和查尔酮等, Li等(2009)采用HPLC-
DAD和HPLC-ESI-MSn技术从6种黄色系牡丹花瓣

中分离和鉴定了26种类黄酮化合物。

2  环境因子对牡丹花色形成的影响

花色呈现是内在因素与外在因素综合作用的

结果, 除了植物体内的一些结构基因与调控基因

参与花色形成外, 光照、温度、外源糖类等外在

因素(Wang等2018; Hong等2015; Patra等2013)也影

响着花色的变化。

光照强度在花青素苷形成过程中发挥重要作

用(Jaakola 2013), 直接影响牡丹花色的表型。在光

照强度较弱的条件下, 植物光合速率降低, 光合作

用产生的碳水化合物减少, 而碳水化合物则是植

物花青素苷形成的物质基础。如在20%自然光照

条件下, 牡丹‘洛阳红’光合能力下降使花青素苷含

量减少 ,  花色变浅 ,  观赏品质降低 (杨秋生等

2005)。此外, 在全光照条件下天彭牡丹‘丹景红2
号’花瓣内苯丙氨酸解氨酶(phenylalanine ammo-
nia-lyase, PAL)活性提高, 使其花色得以充分表达; 
而在遮光条件下, 其花瓣内的多酚氧化酶(polyphe-
nol oxidase, PPO)活性升高, 花青素苷的降解加速, 
使花色变浅(周文雯等2012)。另外, 在温室内进行

牡丹促成栽培时, 透光率高的棚膜或生长期光照

充足适中, 牡丹花色较深, 透光率差的棚膜或生长

图1  花青素苷生物合成途径及关键节点

Fig.1  The biosynthetic pathway of anthocyanins and key nodes
参照Zhang等(2018)、Jaakola (2013)的文献修改。M: MYB类转录因子; B: bHLH类转录因子; W: WD40类转录因子; MBW: MYB–

bHLH–WD40转录复合体; CHS: 查尔酮合酶; CHI: 查尔酮-黄烷酮异构酶; F3H: 黄烷酮-3-羟基化酶; F3′H: 类黄酮-3′-羟基化酶; F3′5′H: 类
黄酮-3′,5′-羟基化酶; FLS: 黄酮醇合成酶; DFR: 二氢黄酮醇还原酶; LAR: 无色花青素还原酶; ANR: 花青素还原酶; ANS: 花青素合成酶; 
LDOX: 无色花青素双加氧酶; UFGT: 尿苷二磷酸葡萄糖-类黄酮葡萄糖基转移酶; AOMT: 花青素O-甲基转移酶。 
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期内阴雨天时间长，牡丹花色则较浅 (刘改秀

2009)。
温度不仅影响花青素苷的合成, 也影响花青

素苷的稳定性(胡可等2010)。低温通过诱导花青

素苷合成基因及调节基因的表达, 使花青素苷含

量升高, 同时低温也可抑制花青素苷的降解。杜

丹妮等(2016)研究发现低温影响牡丹‘洛阳红’切花

花青素苷的合成与积累, 推测低温主要通过调控

花青素苷上游合成途径中的PsCHS1和PsCHI1来
影响花青素苷的积累, 同时调节基因PsbHLH3、
PsMYB2分别正调控花青素苷下游合成途径中的

结构基因PsDFR1和PsANS1的表达, 从而导致牡丹

切花花青素苷含量增加、花色加深。

葡萄糖可调控牡丹切花花色, 促进花青素苷

的生物合成。葡萄糖在植物体内除作为能量来源, 
构成细胞结构材料外, 也是诱导花青素苷生物合

成的信号分子(Zheng等2009; Solfanelli等2006)。
大量研究表明, 在高等植物体内, 己糖激酶催化己

糖发生磷酸化启动植物体内的己糖信号通路。

Zhang等(2015)用333 mmol·L-1的葡萄糖处理牡丹

‘洛阳红’切花枝, 通过磷酸己糖信号诱发PsWD40-
2、PsMYB2、PsCHS1、PsCHI1、PsF3'H1等基因

的表达, 从而显著增加花瓣中花青素苷含量。

3  结构基因及调控基因对牡丹花色形成的

影响

花青素苷合成途径是植物次生代谢中研究得

较为清楚的代谢途径之一, 它的合成首先取决于

类黄酮代谢途径的生成, 花青素苷种类的多样性

则源于其不同分支途径的形成, 在花青素苷元基

本骨架上不同位置取代基的差异形成了多种多样

的花青素苷(戴思兰和洪艳2016; Petroni和Tonelli 
2011)。诸多花青素苷是形成有色花的主要色素物

质, 目前大量与花色形成有关的代谢通路结构基

因和相关调控基因已经被克隆并进行了生物信息

学分析, 这为解释牡丹花色与色斑的呈色机理提

供了基础(Zhao等2015; Gu等2018)。
研究发现滇牡丹(P. delavayi)紫红色花瓣的形

成与4个重要结构基因F3H、DFR、ANS、3GT的
上调表达密切相关, 而THC2'GT、CHI和FNS II三

个结构基因的高度共表达与牡丹黄色花瓣形成相

关(Shi等2015)。在西北牡丹品种群中, 花瓣基部

常分布有一些红色、褐色、深紫色色斑, 这些色

斑的形成与花青素苷合成基因的时空表达密切相

关。PsCHS、PsF3'H、PsDFR和PsANS在紫斑区

域的表达水平高于无斑区域, 导致白色花瓣基部

形成深紫色色斑(Zhang等2015)。结构基因的特异

时空表达通过影响花青素积累进而影响到牡丹花

色变化。Zhou等(2014)从牡丹‘冠世墨玉’中分离得

到了PsCHI1, 发现其在花发育和色素积累过程中

特异性表达减少, 通过对烟草的遗传转化也证实

其过表达可使烟草花色变淡。而PsCHS1则随着花

的发育在花瓣中的表达水平逐渐升高, 至花完全

开放时, 其表达水平达到最大值, 同时花青素苷含

量也达到最大值, 表明PsCHS1的特异表达与色素

积累相关(Zhou等2011)。
牡丹花色调控基因影响其结构基因的表达方

式和表达强度, 花青素苷生物合成的每一步酶促

反应都是调节基因作用的靶点(王小菁和杨玉萍

2013)。这些转录因子通过与结构基因启动子中含

有的能被其识别的顺式作用元件发生特异性结合, 
单独或协同调节花青素苷生物合成途径中一个或

多个结构基因的表达, 从而有效调控花青素苷的

生物合成(史倩倩等2015a)。目前对牡丹花色调控

因子的研究主要集中在三类, 即MYB类、bHLH 
类和WD40类, 以及这3类转录因子构成的MBW 
(MYB–bHLH–WD40)转录复合体的协同调控方面

(刘晓芬等2013)。史倩倩等(2015b, 2017)基于野生

黄牡丹花瓣转录组数据, 通过氨基酸序列比较和

系统进化树分析 ,  发现PlWDR3、PlWDR18和
PlbHLH3转录因子参与调控了黄牡丹的花色形成, 
但对于其生物学功能、表达规律、协同调控模式

仍未阐明。张超等(2014)从‘洛阳红’花瓣转录组中

筛选到调控花青素苷合成的转录因子PsWD40-1和
PsWD40-2, 但未进行后续的功能验证。植物花青

素苷的积累受正调控因子与负调控因子的影响, 
过去主要集中于正调控因子的研究, 近年来发现

一些负调控因子对花青素苷的积累具有重要作用

(杨琳等2014; Nemie-Feyissa等2014; Yang等 
2013)。‘凤丹’中2个转录因子PoMYB2和PoSPL1通
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过影响MYB–bHLH–WDR复合体的活性负调控花

青素苷的积累, 导致花色的变异(Gao等2016)。
结构基因和调控基因的共表达影响切花牡丹

花色的变化, 如‘洛阳红’在瓶插时较在植株上正常

开放的浅, 发现其花朵在开放过程中若干调控基

因PsbHLH3、PsWD40-1、PsWD40-2、PsMYB2和
结构基因PsCHS1、PsF3H1、PsDFR1的转录本丰

度在瓶插时较正常植株上低, 导致瓶插时花瓣中

花青素苷含量降低, 花色暗淡(Zhang等2014)。
Zhang等(2018)在研究‘岛锦’花瓣复色形成机制时, 
发现红色花瓣中PsDFR和PsMYB表达水平显著较

高, 并且其表达水平与花青素苷浓度呈正相关, 而
PsWD40表达水平显著较低, 推测‘岛锦’复色花的

形成可能是PsDFR、PsMYB与PsWD40三个基因

的差异性表达所致。此外, 牡丹花瓣色斑的形成

也与调控基因的特异性时空表达密切相关。Gu等
(2018)从西北牡丹品种‘青海湖银波’花瓣色斑中分

离获得了特异表达的PsMYB12 (R2R3-MYB)和
PsCHS基因, 证实PsMYB12–bHLH–WD40形成复

合体调控PsCHS在斑中特异表达, 进而形成色斑。

4  结语

本文围绕牡丹资源花色表型多样性、环境因

子、结构基因、转录因子等方面对牡丹花色成因

进行了详细阐述, 不同影响因子之间既有其自身

独特的作用机理, 又相互交叉渗透。虽然目前这

方面的研究已获得许多进展, 但与在其他园艺作

物中的研究相比依然有很长的路要走。

(1)在牡丹花色新品种创制方面, 育种者更倾

向于对黄色、复色、红色等传统花色的选育, 而
对于黑色、蓝色及绿色新品种选育较少。今后可

以通过远缘杂交技术将稀有花色种与现有栽培品

种进行杂交, 着力解决远缘杂交不亲和、杂交败

育、F1代育性低等难题, 同时加强与牡丹杂交育

种相关的遗传机理研究。

(2)在环境因子影响牡丹花色表型方面, 现阶

段主要研究了光照、温度、外源糖对花色形成的

影响, 而花青素苷的合成往往受多种因素影响, 如
水分、植物生长调节剂、肥料、干旱、病害等, 
诸多因素如何协作调控花青素苷的生物合成仍不

清楚。今后应加强研究上述因素对花青素苷合成

的调控及各因素之间协同调控机制, 为通过改变

环境因子调控牡丹花色奠定理论与技术基础。

(3)目前与牡丹花色形成相关的结构基因的研

究较为清晰, 认为花色的变化与结构基因的特异

性时空表达密切相关, 但各结构基因与调控基因

之间的互作机制以及各种酶如何感知发育和环境

信号知之甚少, 今后应加强花色结构基因与各类

调控基因网络调控模式以及对环境信号应答研究, 
为人工调控花青素苷的生物合成进而改变牡丹花

色提供新的理论依据。
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Research progress on influential factors and regulation of tree peony 
flower color formation
LIU Lei1,2,3, ZHAO Da-Qiu3, TAO Jun2,3,*
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Abstract: Flower color is a key phenotypic feature that determines the ornamental value of tree peony. Pheno-
typic diversity of tree peony flower color, influential factors of flower color formation, flower color regulation 
were reviewed in this article, and then, current shortcomings and future development direction were pointed 
out, in order to provide reference for molecular breeding of tree peony flower color.
Key words: tree peony; flower color; regulation
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