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紫斑牡丹色斑形成过程中表皮细胞变化及花青苷积累规律

李文珺 罗 莎 史倩倩*

（西北农林科技大学风景园林艺术学院，杨凌 712100）

摘 要 紫斑牡丹（Paeonia rockii）花瓣基部色斑是我国牡丹品种色斑性状的主要遗传来源。为明确色斑的时

序发生、扩展模式及其与色素积累的关系，本研究系统观察了 10个紫斑牡丹品种花瓣基部色斑在 7个时期的形

成情况。结果显示：S2时期花瓣基部出现单个色素细胞，并逐步形成以深色中心细胞为核心、浅色外围细胞环

绕的色素细胞团。色斑以色素细胞团为基本结构单位进行扩展，其轮廓于 S3时期初步形成，早于花瓣花色显

现，且 S6~S7时期仍存在色素细胞分裂高峰。S2~S3时期，色斑区 L*（明度）和 b*（黄蓝度）显著下降，a*（红绿度）

显著升高。S2时期色斑区即可检测到花青苷，其中矢车菊素-3，5-O-二葡萄糖苷（Cy3G5G）和芍药花素-3，5-O-

二葡萄糖苷（Pn3G5G）含量最高。线性回归分析表明，Pn3G5G含量对色斑 L*、a*、b*变化具有较强解释力，是形

成紫红色色斑的关键花青苷；天竺葵素-3，5-O-二葡萄糖苷（Pg3G5G）可能参与黑色色斑的形成。综上，紫斑牡

丹色斑的形成是以色素细胞团扩展为结构基础、花青苷时空特异性积累为物质基础的动态发育过程。
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Epidermal Cell Changes and Anthocyanin Accumulation 
Patterns during Paeonia rockii Blotch Formation

LI Wenjun LUO Sha SHI Qianqian*

（College of Landscape Architecture and Arts，Northwest A&F University，Yangling 712100）

Abstract The basal petal blotch of Paeonia rockii is the primary genetic source of blotch traits in cultivated 
tree peonies. To clarify the timing of blotch initiation， its expansion pattern， and the relationship between blotch 
development and pigment accumulation， basal blotch formation at seven developmental stages were 
systematically examined in ten P. rockii cultivars. At stage S2， single pigmented cells first appeared and 
gradually developed into pigment cell clusters， consisting of a deeply pigmented central cell surrounded by 
lightly pigmented peripheral cells. Blotch expansion occurred through the proliferation and enlargement of these 
pigment cell clusters. The blotch outline was initially established at stage S3， preceding the visible coloration of 
the petal background， and a second peak of pigment cell proliferation was observed at stages S6-S7. During S2-
S3， significant decreases in L* and b* values and an increase in a* value were recorded in the blotch region. 
Anthocyanins were detectable in the blotch as early as S2， with cyanidin-3，5-di-O-glucoside（Cy3G5G） and 
peonidin-3，5-di-O-glucoside（Pn3G5G） as the predominant components. Linear regression analysis indicated 
that Pn3G5G had strong explanatory power for changes in L*， a*， and b* values and was the key anthocyanin 
contributing to the formation of purple-red blotches. Pelargonidin-3，5-di-O-glucoside（Pg3G5G） may be 
involved in the formation of black blotches. In summary， blotch formation in P. rockii is a dynamic 
developmental process characterized structurally by the expansion of pigment cell clusters and biochemically by 
the spatiotemporally specific accumulation of anthocyanins.
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植物花部色斑是指存在于花瓣或花萼上，形

状、大小及位置相对固定的彩色斑块［1］。植物通过

精确调控色素的合成与积累，使色素局限于表皮

特定区域的点状或圆形细胞中，从而在花瓣上形

成稳定的点状或斑块状图案［2］。牡丹是中国传统

名花，其栽培品种按地理分布可分为西北、西南、

江南和中原4个品种群。其中，西北品种群的大多

数品种花瓣基部具有紫色、红色或褐色色斑，这些

品种多为紫斑牡丹（Paeonia rockii）的后代［3］。紫

斑牡丹花瓣基部色斑的形状、大小及颜色多样，具

有极高的观赏价值。成仿云［4］在《中国紫斑牡丹》

中将其按形状分为菱形、圆形、卵圆形和椭圆形，

按颜色分为黑色、紫红色、棕红色和红色。因此，

紫斑牡丹不仅在品种分类与遗传改良中具有重要

意义，也为研究牡丹花瓣色斑形成过程中的细胞

变化及色素空间差异积累提供了理想材料。

已有研究［5-6］表明，牡丹绚丽的花色主要来源

于花青苷，包括矢车菊素 3-葡萄糖苷（cyanidin 3-

O-glucoside，Cy3G）、矢车菊素 3，5-二葡萄糖苷（cy⁃
anidin 3，5-di-O-glucoside，Cy3G5G）、芍药花素3-葡

萄糖苷（peonidin 3-O-glucoside，Pn3G）、芍药花素

3，5- 二 葡 萄 糖 苷（peonidin 3，5-di-O-glucoside，
Pn3G5G）、天竺葵素 3-葡萄糖苷（pelargonidin 3-O-

glucoside，Pg3G）及天竺葵素 3，5-二葡萄糖苷（pel⁃
argonidin 3，5-di-O-glucoside，Pg3G5G）。Zhang等［7］

通过高效液相色谱分析发现，西北牡丹品种花瓣

色斑区与非斑区在花青苷组成上存在显著差异：

色斑区以 Cy 类花青苷为主，而非斑区以 Pn 类花

青苷为主；且色斑区 a*和 b*随 Cy 类花青苷含量

增加而降低。后续研究［8-9］进一步指出，不同颜色

类型的色斑与 Cy 类和 Pn 类花青苷的比例密切相

关。深紫色色斑通常表现为“Cy>Pn”型，而紫红

色或红色色斑则表现为“Pn>Cy”型，Pn3G5G 与

Cy3G 等组分的相对含量变化是影响色斑色调的

重要因素。色斑形成是一个动态持续的过程，然

而现有研究多集中于紫斑牡丹盛开期色斑的花

青苷成分比较，针对花瓣基部色斑形成过程的连

续解剖学观察较少，花青苷积累的时序变化及其

与色斑扩展之间的关系仍缺乏深入研究。因此，

本研究以具有不同斑色和斑型的紫斑牡丹品种

为材料，观察色斑从花蕾期至盛开期的细胞结构

和花色值变化，比较色斑区与非斑区在色素组成

和含量上的差异，以期阐明紫斑牡丹花瓣基部色

斑形成的物质基础和发育机制，为深入理解紫斑

牡丹花色形成机理及相关性状的遗传改良提供

理论依据。

1 材料与方法

1. 1　试验材料

选取杨陵区（34°14′~34°20′N，107°59′~108°
8′E）西北农林科技大学牡丹资源圃（30 m×215 m）
中 10个花色、斑色及斑型各异且花瓣基部带有色

斑的紫斑牡丹品种作为研究对象，分别为‘黑天

鹅’（P. rockii ‘Heitiane’）、‘墨海’（P. rockii ‘Mo⁃
hai’）、‘娇妹’（P. rockii ‘Jiaomei’）、‘金环银线’

（P. rockii ‘Jinhuan Yinxian’）、‘ 五 颜 六 色 ’（P. 
rockii ‘Wuyan Liuse’） 、‘ 菊 花 粉 ’（P. 
rockii ‘Juhuafen’）、‘雪山飞虹’（P. rockii ‘Xueshan 
Feihong’）、‘棕斑白’（P. rockii ‘Zongbanbai’）、‘玉

楼藏娇’（P. rockii ‘Yulou Cangjiao’）和‘银海红波’

（P. rockii ‘Yinhai Hongbo’）（图 1）。试验所用紫斑

牡丹品种均为 10年生成株，生长状况良好且种植

条件一致。于 2024年 3—4月，根据花蕾发育进程

及外部形态变化（表 1），连续采集 7个不同时期的

新鲜花蕾（花），用于形态学和解剖学观察。其中，

‘黑天鹅’‘墨海’‘娇妹’‘棕斑白’‘玉楼藏娇’5个

品种在 7个时期的花瓣经剪刀分离色斑与非斑区

后，于冰箱中-80 ℃保存，用于花青苷含量测定。

每个品种、每个时期测定 3个样本，每个样本设置

3个重复。

1. 2　试验方法

1. 2. 1　　色斑形成过程形态学观察色斑形成过程形态学观察

选取 S2~S3时期 10个紫斑牡丹品种的新鲜花

蕾或花朵，剥离花瓣，重点观察花瓣基部色斑的出

现时间、初始形态及其扩展过程，分析色斑从出现

至形成完整轮廓的形态变化特征。每个品种在各

发育时期至少选取 3个独立花蕾或花朵进行形态

学观察。

1. 2. 2　　色斑形成过程解剖学观察色斑形成过程解剖学观察

利用解剖针挑破待观察花瓣，使用尖头镊子

撕取上、下表皮，并用剃须刀片快速连续横切与

纵切花瓣，以获取横截面和纵截面。将获得的

上、下表皮及横、纵截面分别制成装片，立即使用

生物显微镜（Olympus BX43，日本）进行观察。在

每个切片的不同视野下拍照，每个样品至少重

复3次［10］。

765



46 卷植 物 研 究

图1　10个紫斑牡丹品种S1~S7时期花瓣

Fig.1　Petals of 10 Paeonia rockii cultivars at S1-S7 stages

表1　紫斑牡丹花瓣色斑形成过程的时期划分

Table 1　The stage division of Paeonia rockii 's blotch formation process

时期
Stage

S1

S2

S3

S4

S5

S6

S7

描述
Description

无色斑

色斑逐渐显露，未形成完整轮廓

色斑轮廓初步形成，花色初显或将显未显

色斑增大加深，花色逐渐显露

色斑继续扩增，花色基本形成

色斑、花色已形成，面积仍有变化

花开放

对应牡丹物候期
Phenological period

立蕾期、小风铃前期

小风铃期、大风铃期

大风铃后期、圆桃前期

圆桃期

圆桃后期、平桃期

破绽透色期、初开期

盛开期
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其中，在记录色素细胞的出现形式及其扩展

模式时，为确保判定标准一致，对不同形态的色素

细胞界定如下：

（1）单个色素细胞：指仅有 1个细胞内出现明

显色素累积，其周围相邻细胞无色。

（2）未成型色素细胞团：指以 1个色素累积较

多的细胞为中心，周围 1~3 个相邻细胞出现浅色

色素累积，但尚未形成相对完整的环状排列。

（3）色素细胞团：指以 1个色素累积最多的细

胞为核心，周围 6~8 个浅色细胞呈环状或半环状

分布，形成相对清晰的团状结构。

（4）色素细胞团连接成片：指 2个或多个色素

细胞团的外围细胞相互接触，形成连续着色区域，

团状边界不再清晰可辨。

1. 2. 3　　花瓣与色斑面积花瓣与色斑面积、、花色值测量花色值测量

使用剪刀将 S1~S7时期花瓣的色斑区与非斑

区裁剪分离，置于网格纸上统计花瓣和色斑的面

积。利用 ImageJ 1.54软件对解剖照片进行图像分

析［11］，在视野内随机选取 10个色斑区细胞测量其

面积，每个样品重复3次。通过色斑面积除以色斑

细胞面积计算色斑细胞数目，通过色斑面积除以

花瓣面积计算斑瓣比。

将各时期新鲜花瓣置于白色A4纸上，使用色

彩色差仪（CR-400，Konica Minolta，日本）测量新鲜

花瓣色斑区及非斑区的 L*（明度）、a*（红绿度）和

b*（黄蓝度）。每个品种、每个时期测定 3个样品，

每个样品测定3个重复［12-13］。

1. 2. 4　　色斑和非斑区花青苷含量测定色斑和非斑区花青苷含量测定

参照Luo等［14］的方法，采用高效液相色谱法提

取并测定花青苷含量。所用仪器为高效液相色谱

仪（LC-2030C 3D，岛津，日本）。试验所用 6 种花

青苷标准品中，Cy3G、Pn3G、Pg3G由西北农林科技

大学风景园林艺术学院实验室自备，Cy3G5G、

Pn3G5G、Pg3G5G 购自上海源叶生物公司。每个

样品重复测定3次。

1. 2. 5　　数据处理数据处理

分别使用 Microsoft Excel、SPSS 26.0 和 Origin 
2025软件进行数据整理、统计分析与作图。对花

瓣非斑区和色斑区的花色值与花青苷含量进行皮

尔逊相关性分析和线性回归分析。

2 结果与分析

2. 1　紫斑牡丹色斑形态学观察结果

以‘银海红波’品种外轮花瓣 S2~S3时期色斑

形成过程为例（图 2），首先在花瓣上观察到分散分

布的斑点（图 2A）；随后斑点增多并相互聚集形成

色斑团（图 2B、2E），进而逐步形成色斑（图 2F）。

在此过程中，花瓣基部出现斑点后（图 2G），色斑

通常呈不对称形式（图 2H）。以花长轴为界，色斑

团并非在花瓣左右两侧同时出现，而是在其中一

侧较早出现（图 2I、2J）；随后另一侧逐渐形成色斑

团并与之连接。色斑由基部向上扩展，最终形成

具有初步轮廓的色斑（图2K）。

A~F.‘银海红波’花瓣的斑点扩散过程；G~K.‘银海红波’花瓣的左右斑点不对称扩散过程。

A-F. The spot expansion process on the petal of ‘Yinhai Hongbo’； G-K. The asymmetric expansion of spot clusters on the left and right sides of 
the petal.

图2　S2~S3时期‘银海红波’花瓣色斑形成过程

Fig.2　Formation process of Paeonia rockii ‘Yinhai Hongbo’ blotch at stages S2-S3
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2. 2　紫斑牡丹色斑解剖学观察结果

紫斑牡丹花瓣由表皮组织、薄壁组织和维管

组织构成（图 3A）。花瓣基部色斑的色素细胞主

要分布于上、下表皮及栅栏组织（图 3B、3C），且上

表皮色泽深于下表皮；部分品种的海绵组织也存

在色素细胞（图 3D）。进一步观察发现，色素细胞

在形态和结构上与周围正常细胞基本一致（图3E、

3G），其细胞大小、形态及排列方式无显著差异，未

见明显的特化结构。

对 10个紫斑牡丹品种色斑区的上表皮细胞，

按划分的 7个时期进行连续解剖观察，结果如图 4
所示。S1时期细胞体积较小，排列疏松，色素尚未

明显积累。S2~S3时期，细胞逐渐膨大，排列趋于

紧密，液泡中开始出现浅粉至浅紫色素积累。自

S4时期起，色素积累显著增强，细胞轮廓清晰，呈

规则多边形结构。S5~S6时期，细胞内色素积累呈

紫红或深紫色，品种间颜色差异显著。至S7时期，

细胞形态趋于稳定，色素分布均匀，紫斑形态基本

定型。

观察色素细胞的形成和扩展过程，发现在 S2
前期，肉眼尚未观察到明显色斑时，花瓣基部表皮

细胞中已可见单个色素细胞（图 5A、5C）。随后，

同一视野内可同时观察到单个色素细胞、未成型

色素细胞团及完整色素细胞团（图 5A）。在完整

色素细胞团中，中心细胞颜色明显深于外围细胞；

连续观察显示，单个色素细胞的出现早于完整色

素细胞团的形成，表明色素细胞团可能由最早出

现的中心色素细胞逐步向周围扩展而成。随着色

斑扩展，色素细胞团普遍存在于色斑基部及斑瓣

交界区域（图 5D~5G），因此色素细胞团是色斑扩

展的基本微观结构单位。

色斑在S6时期基本形成并趋于稳定。为明确

色素在色斑区域内的空间分布特征，对 S6时期色

斑基部至顶部的上表皮细胞进行了观察。图 6结

果显示，色斑基部色素积累相对分散，细胞间颜色

差异较大；中部区域色素积累最为集中，细胞着色

均匀且颜色最深；顶部区域色素含量逐渐减少，细

胞间存在明显色差。

2. 3　花瓣与色斑面积、花色值测量结果

为量化色斑形成过程中的表型变化，本研究

统计并计算了 10个紫斑牡丹品种在 7个时期的花

瓣面积、色斑面积、色斑细胞面积、斑瓣比及色斑

细胞数目，结果如图 7 所示。10 个紫斑牡丹品种

的色斑细胞面积和数目随色斑形成整体呈上升趋

势。8个品种的斑瓣比呈现“先升高、后降低、再升

高”的变化趋势；其中，6 个品种在 S2 时期出现由

高转低的转折，7 个品种在 S6 时期出现再次升高

的转折。此外，这 7个品种在 S6~S7时期色斑细胞

数目急剧增加。上述结果表明：在 S1~S3时期，色

斑细胞形成速度快于花瓣生长速度；在 S4~S5 时

期（花色显现后），花瓣生长速度超过色斑细胞形

A.‘银海红波’色斑区横切面；B.‘菊花粉’色斑区纵切面；C.‘五颜六色’色斑区横切面；D.‘玉楼藏娇’色斑区纵切面；E.‘菊花粉’色斑区色素

细胞；F.‘菊花粉’色斑区色素细胞；G.‘雪山飞虹’色斑区色素细胞。

A.‘Yinhai Hongbo’ transverse section in blotch area； B.‘Juhuafen’ longitudinal section in blotch area； C.‘Wuyan Liuse’ transverse section in 
blotch area； D.‘Yulou Cangjiao’ longitudinal section in blotch area； E.‘Juhuafen’ blotched cells； F.‘Juhuafen’ blotched cells； G.‘Xueshan Fei⁃
hong’ blotched cells.

图3　S6时期紫斑牡丹品种花瓣基部色斑横纵切图

Fig.3　Transverse and longitudinal views of Paeonia rockii cultivar blotches at stage S6
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成速度；而在色斑形成末期（S6~S7时期），色斑细

胞形成速度再次超过花瓣生长速度。

对10个紫斑牡丹品种花瓣色斑区与非斑区的

花色值进行统计分析并绘制箱线图，结果如图8所

示。其中，L*代表明度，数值越大颜色越明亮；a*
代表红绿度，正值偏红，负值偏绿；b*代表黄蓝度，

正值偏黄，负值偏蓝。

色斑区花色值在品种间的离散程度较小，箱

线图箱体较为集中。色斑区 L*总体呈下降趋势，

且在 S2~S3 时期色斑初现时亮度降低最为显著，

平均值由 69.05 降至 41.62。色斑区 a*呈“升高—

降低—再升高”的变化趋势，在 S1~S3时期红色调

图4　S1~S7时期10个紫斑牡丹品种色斑区上表皮解剖结构

Fig.4　Anatomical structure of the upper epidermis in the blotched area of ten Paeonia rockii cultivars at stages S1-S7
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A.‘银海红波’色素细胞； B.‘菊花粉’色素细胞； C.‘银海红波’色素细胞； D.‘五颜六色’色斑基部色素细胞；E.‘棕斑白’色斑顶部色素细

胞； F.‘墨海’色斑基部色素细胞； G.‘雪山飞虹’色斑顶部色素细胞。A~C.S2前期； D、E.S2后期；F、G.S6期。图中标注：1.单个色素细胞；

2.未成型色素细胞团；3.色素细胞团；4.色素细胞团连接成片。

A. ‘Yinhai Hongbo’ pigment cells； B. ‘Juhuafen’ pigment cells； C. ‘Yinhai Hongbo’ pigment cells； D.‘Wuyan Liuse’ pigment cells at the base 
of the blotch； E.‘Zongbanbai’ pigment cells at the top of the blotch； F.‘Mohai’ pigment cells at the base of the blotch； G.‘Xueshan Feihong’ pig⁃
ment cells at the top of the blotch. A-C. Early stage of S2； D and E. Later stage of S2； F and G. S6 stage. The markings in the figures were： 1. Sin⁃
gle pigment cell； 2. Unformed pigment cell mass； 3. Pigment cell mass； 4. Pigment cell clusters join into sheets.

图5　紫斑牡丹中心色素细胞及色素细胞团

Fig.5　Central pigment cells and pigment cell clusters of Paeonia rockii

A.‘五颜六色’； B.‘银海红波’； C.‘棕斑白’。左端为色斑基部，右端为色斑顶部。

A.‘Wuyan Liuse’； B.‘Yinhai Hongbo’； C.‘Zongbanbai’. The left end was the base of the blotch， and the right end was the top of the blotch.
图6　S6时期紫斑牡丹品种色斑基部到顶部上表皮拼接图

Fig.6　Patchwork of the upper epidermis from the base to the apex of the Paeonia rockii cultivar blotch at stage S6
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图7　紫斑牡丹品种在S1~S7时期的色斑细胞数目、面积和斑瓣比的变化

Fig.7　Changes in blotch cell number，blotch area， and blotch-to-petal ratio of Paeonia rockii cultivars during stages 
S1-S7
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显著增强，平均值由-12.61增至18.92，后期变化趋

于平缓。色斑区 b*呈下降趋势，黄度减小，S1~S3
时期平均值由 31.56降至 7.26。相比之下，10个紫

斑牡丹品种花瓣非斑区颜色差异较大（包括白色、

粉色、紫红色等），导致非斑区花色值在品种间差

异显著，箱线图箱体跨度较大。总体而言，非斑区

L*和 b*随花色形成呈降低趋势，a*呈升高趋势；且

在花色形成期（S4~S5时期）非斑区花色值变化明

显，L*平均值下降 7.44，a*平均值升高 8.68，b*平均

值下降 6.51。紫斑牡丹花瓣色斑区花色值的显著

变化时期（S1~S3）早于非斑区（S4~S5），这与形态

学观察到的色斑形成早于花色形成的现象一致。

2. 4　紫斑牡丹色斑区和非斑区花青苷含量测定结果

为探究花青苷积累动态与色斑发育过程的对

应关系，测定了 5个紫斑牡丹品种在 7个发育时期

花瓣色斑区和非斑区的花青苷含量，结果如图9所

示。色斑区自 S2时期开始检测到花青苷，其总含

量随色斑形成整体呈上升趋势。白色紫斑牡丹品

种的花瓣非斑区未检测到花青苷，而非白色品种

的非斑区自 S3时期开始检出。这一结果表明，色

斑形成是花青苷积累的直接结果，并为“色斑形成

早于花色形成”这一现象提供了生理依据。

在色斑形成过程中，花青苷的种类和含量均

发生动态变化。Cy3G5G 和 Pn3G5G 出现最早，且

在色斑形成各个阶段均被检测到；Pg3G5G则在色

斑形成后期出现。5个紫斑牡丹品种在 S5时期总

花青苷含量均由升高转为降低。除‘黑天鹅’外，

‘墨海’‘棕斑白’‘玉楼藏娇’和‘娇妹’在S7时期色

斑区总花青苷含量均有所增加。在 5个品种的色

斑 区 和 3 个 非 白 色 品 种 的 非 斑 区 均 检 测 到

Cy3G5G、Pn3G5G和Pn3G；其中Cy3G5G和Pn3G5G
含量最高，是构成紫斑牡丹色斑的主要花青苷成

分。此外，Pg3G5G仅在色斑区被检测到，而 Cy3G
含量极低。

‘黑天鹅’和‘墨海’的色斑区呈黑色，检测到

Cy3G5G、Pn3G5G、Cy3G、Pn3G和Pg3G5G共 5种花

青苷；‘娇妹’色斑区呈深红色，含有 Cy3G5G、

Pn3G5G、Pn3G 和 Cy3G 共 4 种花青苷，其 Cy3G5G
和Pn3G5G含量显著高于‘黑天鹅’和‘墨海’，但未

检测到 Pg3G5G。因此，Pg3G5G 可能在‘黑天鹅’

和‘墨海’黑色色斑形成中发挥重要作用。‘棕斑

白’和‘玉楼藏娇’色斑区呈紫红色，含有Cy3G5G、

箱内横线表示中位数，方形标记表示均值。

The horizontal line within the box represented the median， and the square symbol represented the mean.
图8　紫斑牡丹品种色斑形成过程中的花色值箱线图

Fig.8　Boxplot of CIE values during blotch formation in Paeonia rockii cultivars
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Pg3G5G、Pn3G5G和Pn3G共 4种花青苷，但因其含

量明显低于‘黑天鹅’‘墨海’和‘娇妹’，这可能是

其色斑颜色相对较浅的原因。综上所述，花青苷

的种类和含量共同决定了色斑的颜色表型。

2. 5　紫斑牡丹花瓣色斑区和非斑区花色值与花

青苷含量相关性分析

为深入探究紫斑牡丹花瓣基部色斑形成过程

中，色斑区与非斑区花色值与花青苷含量之间的

关系，本研究对‘墨海’‘黑天鹅’‘娇妹’‘棕斑白’

及‘玉楼藏娇’5 个品种在 S1~S7 发育时期的花色

值与花青苷含量进行了相关性分析。

分析结果（图 10）显示，在花瓣色斑区与非斑

区中，L*与 a*、a*与 b*均呈极显著负相关，L*与 b*
呈极显著正相关。在色斑区，L*和 b*与花青苷

Cy3G5G、Cy3G、Pn3G5G、Pn3G 及 Pg3G5G 含量均

呈显著负相关；此外，花青苷 Cy3G5G 含量与

Cy3G、Pn3G5G、Pn3G、Pg3G5G 含量呈极显著正相

关，Cy3G 含量与 Pn3G5G、Pg3G5G 含量呈显著正

相关，Pn3G5G含量与Pn3G含量呈极显著正相关。

在非斑区，L*与花青苷 Cy3G5G、Cy3G、Pn3G5G、

Pn3G含量均呈极显著负相关，a*与上述花青苷含

量呈显著正相关，b*与花青苷Cy3G5G、Pn3G5G含

量呈显著负相关。此外，花青苷 Cy3G5G、Cy3G、

Pn3G5G、Pn3G含量之间均呈极显著正相关。

基于上述结果，为进一步探究形成色斑的关

键花青苷，对上述5个品种的色斑区花色值与花青

苷含量进行了线性回归分析。

L* =65.138-24.668ω（Pn3G5G）（R2=0.484，P<
0.001） （1）

a*=5.700+26.343ω（Pn3G5G）-34.689ω（Pn3G）
-277.095ω（Cy3G）（R2=0.380，P<0.505） （2）

b* =18.247-10.397ω（Pn3G5G）（R2=0.399，P<
0.001） （3）
式中：L*、a*和 b*分别表示颜色的明度、红绿度和

黄蓝度；R²为决定系数；P为显著性水平。

结果表明，Pn3G5G含量越高，色斑 L*越低，a*
增强且色调向蓝紫方向偏移，从而更有利于紫红

色色斑的形成。此外，色斑 a*与 Pn3G、Cy3G含量

呈负相关，说明较低含量的 Pn3G 和 Cy3G 也有利

于紫红色色斑的形成。

B.色斑区；N.非斑区。

B. Blotched area； N. Non-blotched area.
图9　紫斑牡丹品种花瓣色斑形成过程中色斑区与非斑区花青苷质量分数

Fig.9　Anthocyanin mass fraction in the blotched and non-blotched petal areas of Paeonia rockii cultivars during blotch 
formation
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3 讨论

牡丹因花形硕大、色彩绚丽而享有“花中之

王”“国色天香”等美誉。其中，紫斑牡丹是西北牡

丹品种群最重要的起源种，其花瓣基部的色斑具

有极高的观赏和研究价值。为探究紫斑牡丹色斑

的形成过程，本研究对紫斑牡丹品种花瓣色斑形

成过程进行了连续观察和色素分析。结果表明，

紫斑牡丹花瓣基部色斑由部分细胞先合成花青

苷，随后以色素细胞团的形式扩散形成。色素细

胞团是由 1个色素积累最多的细胞及其周围环绕

的 6~8 个浅色细胞构成的环状结构（图 5）。色斑

左右两侧总是一侧先于另一侧形成。色斑形成始

于 S2 时期，至 S3 时期形成完整轮廓，在 S6~S7 时

期出现色斑细胞分裂和生长高峰。Pn3G5G 对紫

斑牡丹品种色斑的花色值变化具有较强的解释

力，Pg3G5G则与黑色色斑的形成有关。

紫斑牡丹品种色斑区的花青苷合成早于非斑

区。在百合（Lilium）双色花被片及斑点形成过程

中，色素积累也表现出时序差异：斑点或有色区域

的色素在早期发育阶段即开始积累，而背景区域

色素的显现相对较晚［15-17］。这表明花瓣特殊花色

区域的细胞色素代谢会优先启动，从而在花瓣发

育过程中建立稳定的色彩分区，也说明色斑区和

非斑区的色素代谢相对独立［18］。在部分植物中，

花色差异常伴随表皮或组织结构的特化，如花菱

草（Eschscholzia californica）通过细胞壁局部加厚

以增强光聚集效应［19］，万寿菊（Tagetes erecta）舌状

花上表皮呈圆锥状凸起［20］，秋石斛（Dendrobium 
hybrids）不同花色类型亦与表皮细胞形态差异相

关［21］。因此，本研究对紫斑牡丹品种色斑横切面

进行了观察，发现色斑区与非斑区未见明显的细

胞形态或组织分化，这与前人［9］研究结果一致，表

明其花色分区主要依赖色素在局部细胞中的差异

积累，进一步说明不同植物在花色分区形成中可

能采取差异化的发育策略，紫斑牡丹更倾向于通

过代谢层面的调节实现色斑形成，而非依赖组织

结构特化。此外，还观察到紫斑牡丹色素细胞主

要分布在上、下表皮和栅栏组织中，这与既往牡丹

色素分布研究结果［22］一致。

花瓣色斑的形成在时间和空间上均受到精确

调控，其图案形成过程与细胞生长和分裂紧密相

关［23］。已有研究［2］指出，斑瓣比不仅取决于早期的

图案分区，还可能受到后期细胞分裂与生长过程

的调节。该模型［24］认为，早期原基阶段形成的发

育边界决定色素区域的初始位置，而后续不同区

域细胞增殖或扩张速率的差异则可放大或缩小斑

*. P<0.05；**. P<0.01.
图10　紫斑牡丹品种花瓣色斑区和非斑区的花色值与花青苷含量的相关性分析

Fig.10　Correlation analysis between color parameters and anthocyanin contents in the blotched and non-blotched petal 
areas of Paeonia rockii cultivars
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瓣比。结合试验结果推测，紫斑牡丹色斑在 S2时

期即完成空间定位，后期色斑细胞数目和面积的

变化反映了色素细胞团的分裂或生长对色斑的调

节与修饰作用。

紫斑牡丹色斑区花青苷的含量与种类影响

色斑花色值。紫斑牡丹野生种花瓣基部色斑中

Cy3G 为主要花青苷，总花青苷质量分数可达

43.9 mg·g-1；而紫斑牡丹与杨山牡丹（Paeonia ostii）
杂交后代的色斑中则以 Pn3G5G 为主，其次为

Cy3G5G，总花青苷质量分数仅为 8.4 mg·g-1［7，9］。

本研究所用紫斑牡丹品种的主要花青苷类型与杂

交后代表现一致，且总花青苷质量分数多数低于

7.0 mg·g-1。该结果表明，在不同遗传背景下，花青

苷合成代谢可能发生改变。野生紫斑牡丹表现出

较高的花青苷积累水平，而在杂交及品种选育过

程中，总花青苷含量明显降低。结合已有研究［8］表

明，PrMYB5通过激活 PrDFR 促进 Cy 和 Pn 类花青

苷积累，推测花青苷含量差异可能与关键调控基

因表达水平有关。此外，尽管本研究材料花青苷

总量低于野生种，但仍能形成明显色斑，说明色斑

的呈色效果除与色斑总花青苷含量有关外，还与

花青苷的种类、色斑区与非斑区之间的颜色差异

有关。Li等［25］在色斑区检测到 4种花青苷，分别为

Cy3G、Cy3G5G、Pn3G、Pn3G5G，而在非斑区仅检测

到 Cy3G5G 和 Pn3G5G。这表明，糖基转移酶在斑

块部位这 4种糖基化花青素的生物合成过程中可

能发挥重要作用。Zhang等［7］研究表明，Pg类花青

苷是非斑区红度增加的主要原因。在本研究所用

紫斑牡丹品种中，Pg3G5G 仅在色斑区检测到，且

在黑色色斑品种中含量较高。Pg3G5G 在色斑发

育后期逐渐积累，并伴随色斑颜色由紫红向深紫

或黑色过渡。该结果表明，Pg3G5G在紫斑牡丹中

的呈色效应可能依赖于其与 Cy、Pn 类花青苷的

比例。

4 结论

本研究通过连续发育观察与花青苷动态分

析，系统揭示了紫斑牡丹花瓣基部色斑形成的结

构基础与物质基础。色斑在S2时期即完成空间定

位，以色素细胞团为基本结构单位进行扩展，并在

S6~S7时期出现细胞增殖高峰。紫斑牡丹色斑色

素细胞主要分布在花瓣的上、下表皮和栅栏组织

中，部分品种的海绵组织中也存在色素细胞，但色

素细胞的形态和结构未发生特化。色斑区花青苷

积累早于非斑区，呈现显著的时空特异性。

Pn3G5G对花色值变化具有较强解释力，是紫红色

色斑形成的关键成分；Pg3G5G可能参与黑色色斑

的形成。本研究从连续发育角度阐明了色斑形成

机制，为紫斑牡丹花色调控及相关性状改良提供

了理论依据。
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