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摘 　要 : 归纳了牡丹的花色、花色素组成、花色与花色素组成的关系、色斑演化、花色遗传育种的最

新进展 , 总结了牡丹基于色素组成的化学分类的最新成果 , 并就今后牡丹花色研究的努力方向进行了展望。
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Abstract: The flower colors, petal flavonoids constitutes, the relationship between hues and p igmenta2
tion, the evolution of blotch, heredity and breeding of flower colors, chemotaxonomy based on floral p igments
accumulation patterns of tree peony were reviewed in this article. And then, the effortful directions of the fu2
ture research in this field were briefly stated.
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牡丹 ( Paeon ia suffru ticosa Andr. ) 起源于中国〔1〕。目前 , 国内的研究主要集中在种质资源调查、

分类、生物学特性、向国外传播的历史、促成与抑制栽培技术、药用成分分析等〔2〕
, 对其花色的研

究还刚刚起步。国外虽然在近几年对部分野生种和栽培品种的花色和花色素有了一定程度的研究 , 但

仍然缺乏对牡丹花色的整体认识。为此 , 作者就近年来国内外对牡丹花色研究的进展作一系统整理。

1　牡丹的花色

牡丹野生种花色单一 , 但经过漫长的自然选择以及人为因素的作用 , 花色逐渐丰富〔3〕。

隋朝时牡丹主要有红、白、黄色 ; 唐朝时增加了紫色 , 同时白色中有浅白和白 , 红色有殷红和桃

红 ; 宋朝时增加了绿色和一花两色 , 红色和紫色都有了深浅之分 , 黄色出现浅黄和深黄 , 白色中又有

了洁白色〔4〕
; 明朝时出现了过渡花色 , 如红色又分为大红、桃红、粉红等 ; 清朝时出现了黑、蓝 ,

同时过渡花色越来越丰富 , 花瓣上有白色条纹、放射状线纹、珠状斑点等变化〔3～6〕。现代 , 牡丹的花

色在原有的基础上又增加了雪青及复色等〔6〕。目前已形成了红、粉、紫、白、黄、黑、绿、蓝、复

色等色系〔3〕。各色系又派生出不同的近似色、过渡色 , 如红色系有桃红、脂红、肉红、紫红等 ; 白

色系有洁白、牙白、粉白等 ; 黄色系有淡黄、暖黄、米黄、金黄等 ; 紫色系有深紫、红紫、粉紫、浅

黄紫等 ; 雪青色还有淡雪青色等〔6〕。

带斑野生种有紫斑牡丹和黄牡丹。紫斑牡丹的色斑主要为黑色 , 也有紫红色 ; 黄牡丹的色斑为紫

褐或棕褐色。在西北牡丹栽培品种中已见到有黑、黑紫、棕红、紫红色等不同的色斑。中原牡丹中带

斑品种占到 30%左右 , 多为紫红斑。在西南牡丹品种、日本牡丹品种中也有较高的比例。江南品种

中 , 原来具色斑的品种很少 , 但近年来在江苏盐城及上海等地见到的新品种中 , 带色斑品种有增加的
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趋势。李嘉珏根据形态学特征推断西北品种群主要由紫斑牡丹演化而来〔3〕。

最早的牡丹品种多以花色命名 , 如 ‘姚黄 ’、‘魏紫 ’、‘一捻红 ’等。现代也有许多品种是根据

花色命名的 , 如 ‘蓝芙蓉 ’、‘鲁菏红 ’、‘冠世墨玉 ’等。在古代牡丹品种分类中 , 按花色分类是其

主要方法之一。近现代牡丹品种分类法已逐步向花色与花型相结合的二元分类法转变。根据喻衡的二

元分类方案〔7〕
, 以花型作为一级分类标准 , 花色作为二级分类标准 , 将牡丹分为 3类 3亚类 11型 8

大色 (白、黄、粉、红、紫、黑、绿、蓝 )。最近 , 成仿云等〔8〕提出了紫斑牡丹品种群的 “3级分类

法 ”, 即按照花色、花型、花名进行分类 , 这一方案基本沿用了二元分类的方法。近年来 , 有向花色

与花型、花期、抗逆性等相结合的多元分类法发展的趋势〔3〕。

2　花色素组成

211　花瓣中的花色素种类

牡丹花色素属于类黄酮化合物 , 主要有花青苷、黄酮和黄酮醇的苷类。从牡丹花瓣中检出的花青

苷有 6种 , 分别是芍药花素 - 3, 5 -二葡糖苷 (peonidin23, 52di2O 2glucoside, Pn3G5G)〔9〕、矢车菊素 -

3, 5 -二葡糖苷 ( cyanidin23, 52di2O 2glucoside, Cy3G5G)〔10〕、天竺葵素 - 3, 5 -二葡糖苷 (pelargonidin2
3, 52di2O 2glucoside, Pg3G5G)〔11〕、芍药花素 - 3 -葡糖苷 (peonidin232O 2glucoside, Pn3G)〔12〕、矢车菊

素 - 3 -葡糖苷 ( cyanidin232O 2glucoside, Cy3G)〔13〕和天竺葵素 - 3 - 葡糖苷 ( pelargonidin232O 2gluco2
side, Pg3G)〔14〕。

在苷元水平上检出了 3种黄酮 , 即芹黄素 ( ap igenin, Ap )〔15, 16〕、木犀草素 ( luteolin, Lu)〔16〕和

金圣草黄素 ( chrysoeriol, Ch)〔16〕; 还检出了 3种黄酮醇包括山奈黄素 ( kaempferol, Km )〔15, 16〕、槲皮

素 ( quercetin, Qu)〔16〕和异鼠李黄素 ( isorhamnetin, Is)〔16〕。在糖苷水平上已分离得到的黄酮苷有芹

黄素 - 7 - 葡糖苷 ( ap igenin272O 2glucoside)〔15, 17〕、芹黄素 - 7 - 鼠李葡糖苷 ( ap igenin272rhamnoglu2
coside)〔15〕、芹黄素 - 7 -新橙皮苷 ( ap igenin272O 2neohesperidoside)〔17〕和木犀草素 - 7 -葡糖苷 ( luteo2
lin272O 2glucoside)〔17〕

; 黄酮醇苷有山奈黄素 - 3 - 葡糖苷 ( kaempferol232β2glucoside)〔15〕、山奈黄素 -

3, 7 -二葡糖苷 ( kaempferol232β2glucoside272β2glucoside)〔15〕和山奈黄素 - 7 - 葡糖苷 ( kaempferol272O 2
glucoside)〔17〕。这些化合物在不同品种花瓣中的含量有很大差异。Ch在植物界自然分布很少 , 而在牡

丹花瓣中却存在较多〔16, 18〕。在牡丹色素抽提、浓缩、精制方法上 , 通过改变抽提溶剂的组成提高了

各种色素的分离效果 , 并且确立了高压液相色谱微量快速分析方法 , 可以从牡丹花中快速检测出上述

色素的存在〔16, 19, 20〕
, 但是 Ch、Qu和 Is的糖苷化产物还有待今后进一步分离和进行结构鉴定。

黄酮和黄酮醇不仅作为助色素成分影响牡丹的花色 , 而且是有生物活性的药用成分。如槲皮素有

抗脑缺血、抗氧化、镇痛等多种功能 , 异鼠李黄素和山奈黄素有抗心肌缺血的作用〔21〕。

212　野生种的花色素组成

王亮生等〔16, 22〕分析了 7个牡丹野生种的花色素组成及含量 , 发现其差异较大。

牡丹野生种的花瓣中含有 5种花青苷 , 分别为 Pn3G5G、Pn3G、Cy3G5G、Cy3G和 Pg3G5G。从

亚组水平来看 , 在革质花盘亚组中 , 矮牡丹 ( P. jishanensis) 主要为 Pn3G5G, 次为 Pg3G5G。药用牡

丹 ( P. ostii) 和四川牡丹 ( P. decom posita ) 与矮牡丹相似 , 均是 Pn3G5G含量最高 , 达 90%以上。

卵叶牡丹 ( P. qiu i) 主要是 Pn3G5G, 达 90%。紫斑牡丹 ( P. rock ii, 开粉花、白花 ) Pn3G5G含量

占总花青素含量的一半以上 , 余为 Cy3G, 另有极微量的 Pn3G和 Cy3G5G。肉质花盘亚组所有种的花

瓣中均缺少 Pg, 紫牡丹 (即滇牡丹 P. delavay i, 开红橙、紫、紫红、黑紫花 ) 主要花青苷是

Pn3G5G。狭叶牡丹 ( P. potan in ii = P. delavayi, 开紫红花 ) Cy3G的含量占一半 , 其次为 Cy3G5G、

Pn3G5G和 Pn3G; 而开红紫花、红花、深红花的狭叶牡丹主要为 Pn3G5G, 含量均在 60%以上。在黄

牡丹 ( P. lu tea = P. delavayi) 花瓣的非斑部分 , 只含有 Pn3G5G, 而它的色斑中主要含有 Pn3G5G,

其余为 Cy3G、Cy3G5G和 Pn3G
〔3〕。
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黄酮和黄酮醇类的组成 , 从亚组水平来看 , 革质花盘亚组中 Ap和 Km是主要成分 , 二者中 Ap

含量高于 Km。紫斑牡丹 (粉色花 ) Is占优势。四川牡丹花瓣中的 Ch含量是革质花盘亚组内各个种

中最高的。肉质花盘亚组中 , 紫牡丹 (紫花、紫红花、黑紫花 ) 均缺少 Ap和 Ch。狭叶牡丹 (红紫

花、红花、深红花 ) Lu、Km、 Is是主要成分。狭叶牡丹 (紫红花 ) 和紫牡丹 (红橙花 ) Ap、Lu是

主要成分。

黄牡丹、大花黄牡丹 ( P. lud low ii)、金莲牡丹 ( P. delavayi var. trollioides) 等开黄色花的野生

种或变种的花色素组成目前还不清楚。

213　栽培品种群的花色素组成

牡丹按照种源的不同分为 7大品种群〔5〕。目前 , 已有 5个品种群的花色素组成得到了初步调查。

中原品种群的花青苷以 Pn3G5G为主体 , 其次是 Pg3G5G和 Cy3G5G, 而 Pn3G和 Cy3G的含量较

低 , 几乎都不含有 Pg3G
〔19〕。延安牡丹品种亚群的花瓣非斑部分的花青苷以 Pn3G5G为主 , 含有少量

Cy3G5G; 其斑部以 Pn3G5G为主 , Cy3G5G、Cy3G和 Pn3G次之〔5〕。

西北品种群大多数品种花瓣的非斑部分的花青素由 Pn3G5G、Cy3G5G和 Cy3G组成 , Pn3G含量

很低 , 几乎不含 Pg系色素 ; 黄酮和黄酮醇类组成为 Ap、Lu、Ch、Km、Qu、 Is。其中 ‘粉金玉 ’等

少数几个品种的非斑部分花青素类色素组成为 PnPg型 , 黄酮和黄酮醇类以 Ap、Km为主 , 含少量

Is
〔5, 20〕。

Hosoki等〔23〕和 Sakata等〔24〕调查过日本品种群的花青苷组成 , 发现黑红或深红紫色品种的花瓣中

含有大量花青苷 , 而粉色或白色品种含有微量花青苷。红色花品种主要含有 Pg3G5G和 Pg3G; 粉色

花品种主要含有 Pg3G5G和 Pn3G5G; 紫色花品种中 Pn3G5G是主要成分 , Pn3G和 Cy3G次之。该品

种群的黄酮和黄酮醇类色素 , 主要是 Ap和 Km。

美国品种和法国品种中 , 大部分含有 Pn3G、Pn3G5G、Cy3G和 Cy3G5G, 缺少 Pg3G和 Pg3G5G,

几乎所有的品种都含有查尔酮 ( chalcone)〔23〕。

江南品种群和西南品种群的花色和花色素组成还未见研究报道。

214　品种群间花色素组成的比较

Hosoki等〔23〕、Sakata等〔24〕的调查表明 , 日本牡丹以 Pg系为主 , Pn系次之 , 而中原牡丹以 Pn系

或 Pg系为主。日本牡丹富含 Pg3G, 而中原牡丹中几乎不含 Pg3G。美国品种和法国品种普遍缺少

Pg3G和 Pg3G5G
〔23〕。西北品种群和中原品种群都以 Pn3G5G为主 , 中原牡丹富含 Pg3G5G, 而西北牡

丹几乎不含 Pg系色素 , 并且 Pn3G含量也很低〔5〕。此外 , 王亮生等〔25〕调查了在促成栽培条件下日本

牡丹与中国牡丹的花色与花色素组成的差异 , 结果表明 , 二者 Pn3G5G的相对含量都上升 , 总花青苷

含量减少。

W ang等〔16, 20〕将主成分分析和聚类分析应用到牡丹的化学分类上 , 使传统的化学分类从科、属的

水平提高到种和品种的水平。以色素组成及其积累量为指标 , 应用建立在主成分分析基础上的聚类分

析法进行表型分类 , 得到的结果与基于形态学特征和分子系统学证据的分类结果基本一致。同样的方

法应用到西北品种群的化学分类上 , 支持西北牡丹主要起源于紫斑牡丹的观点〔20〕。

215　花色与花色素组成的关系

Hosoki等〔23〕、Sakata等〔26〕、王亮生等〔5〕均发现牡丹花色随着花青苷总量的增加而变暗。Hosoki

等〔23〕分析中国牡丹之所以缺少鲜红色是因为不含 Pg3G。美国和法国的牡丹品种缺少 Pg3G和

Pg3G5G, 因而呈深红或猩红色 ; 黄色查尔酮的存在使一些含 Pn、Cy系色素的品种出现了橙色或栗

色。王亮生等〔5〕据西北牡丹花瓣基部色斑的色素分析结果 , 推断 Cy的糖苷化、高含量及其在花瓣基

部生成 , 是形成西北品种群具有紫斑特色的原因 , 西北品种中 Pn3G含量很低 , 几乎不含 Pg, 是其缺

少鲜红和鲜粉色品种的主要原因。由于牡丹花瓣中的黄酮和黄酮醇类色素还没有查清 , 所以还无法评

价各色素的糖苷化、辅助色素效应对牡丹花色带来的影响。
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3　花色遗传与育种

311　花色遗传

与花色有关的基因有控制色素种类、含量及其分布的基因 , 控制细胞液泡内 pH值的基因 , 助色

素合成基因和易变性基因 (mutable gene) 等〔5, 27〕。目前牡丹色素合成中的相关酶、基因克隆和转基

因的研究尚未见报道。牡丹花瓣中缺少飞燕草素 (Dp) , 说明在牡丹花色素合成途径中缺少类黄酮 -

3π, 5π-羟化酶 ( F3π5πH) , 由此推测牡丹不含有 F3π5πH基因或在牡丹中该基因不表达。所有牡丹种或

者品种的花瓣中都含有 Pn型色素 , 说明牡丹类黄酮合成途径中存在 Cy向 Pn转化的甲基化酶

(OMT) , 暗示牡丹中存在 OM T基因。

促成栽培中 , 同一牡丹品种的花色较露地栽培的花色浅 , 其总花青苷含量减少〔25〕。到目前为止 ,

有关环境因子对牡丹花色形成影响的研究报道极少 , 有待今后进一步研究。

对于花色素的遗传 , 当采取 Pn ×Cy、Cy ×Pg、3G5G型 ×3G型方案杂交时 , 前者多是显性性

状〔5〕。王亮生〔22〕详细调查了 8个杂交组合的 F1代花青素积累类型的分离 , 未得到明显的 Pn对 Cy、

Cy对 Pg、3G5G型对 3G型是显性性状的结果 , 但发现类黄酮 - 3π- 羟化酶基因 ( F3πH ) 的显隐性和

花色表型改变密切相关。

312　花色育种

美国的育种家 Sm ith在牡丹的橙色花育种中提出了 “花色基因控制系统理论 ”, 并指出要育出真

正的橙色牡丹 , 就要充分利用已有的近似橙色的牡丹品种 , 如 ‘Tessera’、 ‘A riadne’、 ‘N ike’、

‘B rassy Lady’、‘Chow’等进行相互杂交〔28, 29〕。牡丹鲜红色花的传统育种中 , 育种亲本应具有高的

Pg3G含量、低的助色素化指数 (等于 flavone和 flavonol色素量 / anthocyanin色素量 )。洛阳已经引进

了一些 Pg3G含量高的日本牡丹品种 , 应充分利用这些国外的品种资源。由于西北牡丹不含有 Pg, 所

以要选育出带鲜红斑的新品种 , 也有必要充分利用中原牡丹中 Pg3G5G含量高的品种资源。而要育出

鲜紫色的品种 , 则要求亲本具有高的 Pn3G5G含量和高的助色素化指数。

目前牡丹的花色育种多局限于传统的杂交育种手段 , 今后可以借鉴其它花卉的分子育种技术。在

蓝色花育种中 , 将 F3π5πH基因导入牡丹中 , 产生蓝色色素 Dp糖苷 , Dp糖苷还可以和牡丹花中原有

的类黄酮形成辅助着色效应 , 形成更纯、更稳定的蓝色花。据报道 , CYTb5蛋白可以增强矮牵牛

F3π5πH酶的活性〔30〕, 如果导入的 F3π5πH基因的表达量低 , 则可以考虑同时导入这个 CYTb5基因来达

到形成蓝色花的目的。在牡丹鲜紫色花育种中 , 增强花青苷元甲基化酶的活性 , 促进 Pn型色素的生

成 , 使花色更紫。中国牡丹普遍缺少鲜红色花 , 可以抑制 F3πH基因的表达而产生 Pg型色素 , 同时 ,

利用反义 RNA技术抑制 5 -葡萄糖基转移酶 (5GT) 基因的表达促进 Pg3G的合成 , 创造出鲜红色的

牡丹花。

4　展望

①对至今还没有调查过的野生种 , 如大花黄牡丹和滇牡丹丰富的种下类型进行花色测定和色素分

析 , 将为牡丹组植物的化学分类、欧美牡丹栽培品种的起源、西南牡丹品种群新品种选育提供全新的

证据和有用的信息。

②形成牡丹花色紫色化的主要原因是花青苷元的进一步甲基化 , 而这个关键步骤的反应底物是哪

个中间体 , 今后应重点研究。还应进行黄酮和黄酮醇类色素的糖苷水平的分析 , 从而科学地评价花青

苷元的糖苷化对花色表现的影响程度。

③建立牡丹花色和花色素组成的数据库 , 对其中所含的分类信息进行主成分分析基础上的聚类分

析 , 得出现存的栽培品种的化学分类全图 , 可为筛选具有优良观赏性状的品种、选择亲缘关系较远的

育种亲本等提供参考。
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④中国现有的栽培品种中缺乏真正的黄、绿、蓝及鲜红色品种 , 通过常规杂交、远缘杂交和杂

种胚拯救等进行花色种质创新 , 应该是今后长期坚持的方向。

⑤类黄酮色素是目前研究最为详细的一类色素群 , 由于植物次生代谢途径调控技术的进步 , 将

来可以更好地调控牡丹花瓣中类黄酮的合成 , 人为修饰这些类黄酮的结构 , 从而创造出新花色品

种〔31〕。
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