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摘  要：综述了睡莲花色多样性、花色素组成、色素组成与花色关系、类黄酮合成途径、花色遗传

特性与花色育种等研究进展，并讨论了睡莲花色研究中存在的问题和前景。 
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Abstract：This paper reviewed the national and international research progress on Nymphaea flower 

color diversity，pigment composition，relationship between pigment composition and flower color，

flavonoids biosynthesis pathway，flower color genetic characteristics，flower color breeding，and discussed 

the existing problems and prospects in the research of flower color of Nymphaea.  
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睡莲（waterlily）属于睡莲科（Nymphaeaceae）睡莲属（Nymphaea）多年生水生草本浮叶植物，

花色丰富，姿态优美，花香远溢，既是重要的园艺观赏植物，也是重要的基部被子植物，是研究被

子植物起源与演化的重要类群。睡莲花色丰富，花期较长，在水体应用中景观优势十分突出，并且

易栽培，对水深的适应范围广，抗逆性强，后期维护较少，所以常用于公园、庭院等水面装饰，一

些小型和微型种类也可用于家庭盆栽。睡莲对水体中过剩的氮、磷等营养物质有很强的吸收能力，

还能直接从污水中吸收镍、镉等有害物质，从而起到净化水体的作用（Vajpayee et al.，2000；Choo 

et al.，2006；Zahedi et al.，2015）。睡莲花可用作鲜切花，同时其部分种类的花朵、嫩叶、叶柄、块

茎等部位还具有食用、饮用和药用价值（Huang et al.，2010；Parimala & Shoba，2014；Yin et al.，

2015；Lim，2016；Zhao et al.，2019；Anand et al.，2021；N’Guessan et al.，2021）。目前研究人员

已对多种植物，如月季（Rosa chinensis）、香石竹（Dianthus caryophyllus）、菊花（Chrysanthemum × 

morifolium）、百合（Lilium brownii）的花色素组成、生物合成途径、花色遗传规律等进行了全面深 
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图 1  睡莲典型的花色类型 

Fig. 1  Typical flower colors in Nymphaea 

入的研究，并培育出多种新颖花色品种，产生了巨大的经济效益。但是对睡莲的研究主要集中于形

态观察、系统分类、药用价值和基因组分析等方面，虽然对部分种和品种的花色分布和花色素组成

有了较为深入的研究，但仍缺乏对睡莲花色的整体认识（Wiersema et al.，2008；Begum et al.，2010；

Moreira & Bove，2017；Kim et al.，2019；Nengroo & Rauf，2020；Povilus et al.，2020；Zhang et al.，

2020）。综述睡莲花色研究的最新进展，以期为今后睡莲花色遗传育种研究提供参考。 

1  睡莲种质资源和花色 

睡莲属共包含 50 余种，是睡莲科中种类最

多、分布最广的属，在亚洲、非洲、欧洲、美

洲和大洋洲均有分布。睡莲属包括 5 个亚属：

古热带睡莲亚属 Lotos、新热带睡莲亚属

Hydrocallis、澳大利亚睡莲亚属 Anecphya、广

热带睡莲亚属 Brachyceras 以及广温带睡莲亚

属Nymphaea（Slocum，2004；黄国振 等，2008）。

古热带睡莲花色为白色和不同深浅的紫红色；

新热带睡莲仅为白色和黄色；澳大利亚睡莲为

白色、粉色、紫红色、紫色和蓝色；广热带睡

莲花色丰富，包括蓝、淡蓝、蓝紫、紫红、红、

黄、白、复色和嵌色等；广温带睡莲包含白色、

粉色、黄色、红色、紫红色、复色和嵌色等，

但没有蓝色和蓝紫色（图 1）。据调查，中国现

仅有广温带睡莲亚种 4 个原生种分布，分别是

延药睡莲 N. stellata 、柔毛齿叶睡莲 N. 

pubescens、雪白睡莲 N. candida 和子午莲 N. 

tetragona（肖克炎，2017）。 

根据生态类型，睡莲可分为热带睡莲和耐

寒睡莲。热带睡莲包括古热带睡莲、新热带睡

莲、澳大利亚睡莲以及广热带睡莲；广温带睡莲属于耐寒睡莲。相比耐寒睡莲，热带睡莲花色更加丰

富，观赏性更高，但耐寒睡莲在中国可自然越冬，而热带睡莲在中国大部分地区都不能室外自然越冬。 

2  睡莲的花色素组成 

2.1  花色素种类 

花色素包括类黄酮、类胡萝卜素、甜菜色素和叶绿素（程金水和刘青林，2010）。超过 80%的

被子植物的花色是由类黄酮中的花青素决定的，除此之外，其他类黄酮化合物具有不同程度的辅助

色素效应，对花色的形成有一定的影响（Weiss，1995）。迄今为止，睡莲花瓣中的花色素仅检测到

类黄酮，共 117 种，包括 20 种花青苷、9 种查尔酮苷、2 种黄烷酮、3 种黄烷酮苷、4 种黄酮、5 种

黄酮苷（其中碳苷黄酮 1 个）、6 种黄酮醇和 68 种黄酮醇苷（表 1）。 



吴  倩，张会金，王晓晗，赵  文，周  娴，王亮生. 
睡莲花色研究进展. 
园艺学报，2021，48 (10)：2087–2099.                                                                                 2089 

 

表 1  睡莲花瓣中检测到的类黄酮化合物 

Table 1  Flavonoids detected in waterlily petals 

序号 

No． 

类型 

Type 
化合物 Compound 参考文献 Reference 

1 花青苷 

Antho- 

cyanin 

飞燕草素–3-O-β–吡喃半乳糖苷 

Delphinidin 3-O-β-galactopyranoside 

Fossen et al.，1998b；Fossen & Andersen，1999；

朱满兰，2012；Wu et al.，2016；吴倩，2018

2 飞燕草素–3-O–葡萄糖苷 Delphinidin 3-O-glucoside 朱满兰 等，2012 

3  飞燕草素–3-O–乙酰–葡萄糖苷 Delphinidin 3-O-acetyl-glucoside 朱满兰 等，2012 

4  飞燕草素–3-O-(6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

Delphinidin 3-O-( 6''-O-acetyl-β-galactopyranoside) 

Fossen et al.，1998b；朱满兰 等，2012 

5  飞燕草素–3-O-(6''-O–乙酰–β–吡喃葡萄糖苷)

Delphinidin 3-O-( 6''-O-acetyl-β-glucopyranoside) 

Zhu et al.，2012 

6  飞燕草素–3-O-(2''-O–没食子酰–β–吡喃半乳糖苷)

Delphinidin 3-O-( 2''-O-galloyl-β-galactopyranoside) 

Fossen et al.，1998b；Fossen & Andersen，1999；

Zhu et al.，2012 

7  飞燕草素–3'-O-(2''-O-没食子酰–β–吡喃半乳糖苷)

Delphinidin 3'-O-( 2''-O-galloyl-β-galactopyranoside) 

Fossen & Andersen，1999；Zhu et al.，2012；

Wu et al.，2016；吴倩，2018 

8  飞燕草素–3-O-(2''-O–没食子酰–6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

Delphinidin 3-O-(2''-O-galloyl-6''-O-acetyl-β-galactopyranoside) 

Fossen et al.，1998b；Fossen & Andersen，1999；

Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012；Wu et al.，

2016；吴倩，2018 

9  飞燕草素–3'-O-(2''-O–没食子酰–6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

Delphinidin 3'-O-(2''-O-galloyl-6''-O-acetyl-β-galactopyranoside) 

Fossen & Andersen，1999；Zhu et al.，2012；

Wu et al.，2016；吴倩，2018 

10  飞燕草素–3-O-(2''-O–没食子酰–6''-O–乙二酰–鼠李糖苷)

Delphinidin 3-O-(2''-O-galloyl-6''-O-oxalyl-rhamnoside) 

Zhu et al.，2012 

11  飞燕草素–3-O–鼠李糖–(1→2)–半乳糖苷 

Delphinidin 3-O-rhamnosyl-(1→2)-galactoside 

朱满兰 等，2012 

12  飞燕草素–3-O-鼠李糖–5-O–半乳糖苷 

Delphinidin 3-O-rhamnosyl-5-O-galactoside 

Zhu et al.，2012 

13  飞燕草素–3-O–半乳糖–5-O–乙酰–半乳糖苷 

Delphinidin 3-O-galactoside-5-O-acetyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

14  矢车菊素–3–O-(6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

Cyanidin 3-O-( 6''-O-acetyl-β-galactopyranoside) 

朱满兰 等，2012 

15  矢车菊素–3-O–没食子酰–半乳糖苷 cyanidin 3-O-galloyl-galactoside 朱满兰 等，2012 

16  矢车菊素–3-O-(2''-O–没食子酰–6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

Cyanidin 3-O-( 2''-O-galloyl-6''-O-acetyl-β-galactopyranoside) 

Fossen et al.，1998b；Zhu et al.，2012；朱满兰

等，2012 

17  矢车菊素–3-O–半乳糖–(1→2)–半乳糖苷 

Cyanidin 3-O-galactosyl-(1→2)-galactoside 

朱满兰 等，2012 

18  矢车菊素–3-O–乙酰–半乳糖–(1→2)–半乳糖苷 

Cyanidin 3-O-acetyl-galactosyl-(1→2)-galactoside 

朱满兰 等，2012 

19  矢车菊素–3-O-(2''-O–没食子酰–半乳糖)-5-O–鼠李糖苷 

Cyanidin 3-O-( 2''-O-galloyl-galactopyranoside)-5-O-rhamnoside 

Zhu et al.，2012 

20  矢车菊素–3-O–半乳糖–半乳糖–半乳糖苷 

Cyanidin 3-O-galactosyl-galactosyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

21 查尔酮苷

Chalcone 

glycoside 

 

柚皮素查尔酮–2'-O–半乳糖苷 Chalcononaringenin 2'-O-galactoside Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012 

22  柚皮素查尔酮–2'-O–葡萄糖苷 Chalcononaringenin 2'-O-glucoside Agnihotri et al.，2008 

23  柚皮素查尔酮–2'-O–没食子酰–半乳糖苷 

Chalcononaringenin 2'-O-galloyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

24  柚皮素查尔酮–2'-O–鼠李糖–半乳糖苷 

Chalcononaringenin 2'-O-rhamnosyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

25  柚皮素查尔酮–2'-O–双没食子酰–半乳糖苷 

Chalcononaringenin 2'-O-di-galloyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

26  2',3',4',6'–四羟基查尔酮–2'-O–没食子酰–半乳糖苷 

2',3',4',6'-Tetrahydroxychalcone 2'-O-galloyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

27  2',3',4',6'–四羟基查尔酮–2'-O–双没食子酰–半乳糖苷 

2',3',4',6'-Tetrahydroxychalcone 2'-O-di-galloyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 
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续表 1 

序号 

No． 

类型 

Type 
化合物 Compound 参考文献 Reference 

28  2',3',4',6'–四羟基查尔酮–2'-O–双没食子酰–葡萄糖苷 

2',3',4',6'-Tetrahydroxychalcone 2'-O-di-galloyl-glucoside 

朱满兰 等，2012 

29  2',3',4',6'–四羟基查尔酮–2'-O–没食子酰–双乙酰–半乳糖苷 

2',3',4',6'-Tetrahydroxychalcone 2'-O-galloyl-di-acetyl-galactoside 

朱满兰 等，2012 

30 黄烷酮 

Flavanone 

3,7–二羟基黄烷酮 3,7-Dihydroxyflavanone Hsu et al.，2013 

31  柚皮素 Naringenin Agnihotri et al.，2008；Hsu et al.，2013；

Cudalbeanu et al.，2018 

32 黄烷酮苷 

Flavanone 

glycoside 

柚皮素–5-O–葡萄糖苷 Naringenin 5-O-glucoside Agnihotri et al.，2008；董柳青，2017 

33  柚皮素–7-O–半乳糖苷 Naringenin 7-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

34  柚皮苷 Naringin Cudalbeanu et al.，2018 

35 黄酮 

Flavone 

芹菜素 Apigenin Jambor & Skrzypczak，1991；Cudalbeanu et al.，

2018 

36  木犀草素 Luteolin Cudalbeanu et al.，2018 

37  金圣草黄素 Chrysoeriol 朱满兰 等，2012 

38  7–甲基麦黄酮 7-Methy tricin Zhao et al.，2011 

39 黄酮苷 

Flavone 

glycoside 

木犀草素–3',7–二–O–半乳糖苷 Luteolin 3',7-di-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

40  木犀草素–3',7–二–O–葡萄糖苷 Luteolin 3',7-di-O-glucoside 朱满兰 等，2012 

41  木犀草素–8-C–葡萄糖苷 Luteolin 8-C-glucoside Cudalbeanu et al.，2018 

42  金圣草黄素–7-O–半乳糖苷 Chrysoeriol 7-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

43  金圣草黄素–7-O–葡萄糖苷 Chrysoeriol 7-O-glucoside 朱满兰 等，2012 

44 黄酮醇 

Flavonol 

 

山奈酚 Kaempferol Jambor & Skrzypczak，1991；Kizu & Tomimori，

2003；刘瑞凝 等，2006；Zhao et al.，2011；

Cudalbeanu et al.，2018；Acharya et al.，2019

45  3–甲基山奈酚 3-Methy kaempferide Jambor & Skrzypczak，1991；Kizu & Tomimori，

2003 

46  槲皮素 Quercetin Jambor & Skrzypczak，1991；Fossen et al.，

1998a；Kizu & Tomimori，2003；刘瑞凝 等，

2006；Rakesh et al.，2009；Zhao et al.，2011；

Cudalbeanu et al.，2018 

47  3–甲基槲皮素 3-Methy quercetin Kizu & Tomimori，2003；Zhao et al.，2011 

48  异鼠李素 Isorhamnetin 朱满兰 等，2012 

49  杨梅酮 Myricetin 刘瑞凝 等，2006；Acharya et al.，2019 

50 黄酮醇苷 

Flavonol 

glycoside 

山奈酚–3-O–吡喃鼠李糖苷 Kaempferol 3-O-rhamnopyranoside Fossen et al.，1999；刘瑞凝 等，2006；朱满兰

等，2012 

51  山奈酚–3-O–半乳糖苷 Kaempferol 3-O-galactoside Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012 

52  山奈酚–3-O–葡萄糖苷 Kaempferol 3-O-glucoside Kizu & Tomimori，2003；刘瑞凝 等，2006；

Agnihotri et al.，2008；Zhao et al.，2011；朱满

兰 等，2012；Kothari & Durgapal，2014 

53  山奈酚–3-O-(2''-O–乙酰–鼠李糖苷)

Kaempferol 3-O-( 2''-O-acetyl)-rhamnoside 

Fossen et al.，1999；Zhu et al.，2012；Hsu et al.，

2013 

54  山奈酚–3-O-(3''-O–乙酰–鼠李糖苷)

Kaempferol 3-O-(3''-O-acetyl) -rhamnoside 

Fossen et al.，1999；Agnihotri et al.，2008；Zhu 

et al.，2012；Hsu et al.，2013；Wu et al.，2016

55  山奈酚–3-O-(3''-O–丙二酰–鼠李糖苷)

Kaempferol 3-O-(3''-O-malonyl) -rhamnoside 

Wu et al.，2016 

56  山奈酚–3-O–乙酰–半乳糖苷 Kaempferol 3-O-acetyl-galactoside 朱满兰 等，2012 

57  山奈酚–3-O–没食子酰–半乳糖苷 Kaempferol 3-O-galloyl-galactoside 朱满兰 等，2012 

58  山奈酚–3-O–芦丁糖苷 Kaempferol 3-O-rutinoside 刘瑞凝 等，2006；Zhao et al.，2011；宋敏 等，

2016 
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续表 1 

序号 

No． 

类型 

Type 
化合物 Compound 参考文献 Reference 

59  山奈酚–3-O-(2''-O–没食子酰–芦丁糖苷)

Kaempferol 3-O-(2''-O-galloyl)- rutinoside 

刘瑞凝 等，2006 

60  山奈酚–3-O–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Kaempferol 3-O-galactosyl-(1→2)-rhamnoside 

朱满兰 等，2012 

61  山奈酚–3-O–葡萄糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Kaempferol 3-O-glucosyl-(1→2)-rhamnoside 

朱满兰 等，2012 

62  山奈酚–3,7–二–O–半乳糖苷 Kaempferol 3,7-di-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

63  山奈酚–3,7–二–O–葡萄糖苷 Kaempferol 3,7-di-O-glucoside 朱满兰 等，2012 

64  山奈酚–3-O–半乳糖–7-O–鼠李糖苷 

Kaempferol 3-O-galactosyl-7-O-rhamnoside 

朱满兰 等，2012 

65  山奈酚–7-O–葡萄糖–3-O–芦丁糖苷 

Kaempferol 7-O-glucoside-3-O-rutinoside 

刘瑞凝 等，2006 

66  山奈酚–7-O–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Kaempferol 7-O-galactosyl-( 1→2) -rhamnoside 

Zhu et al.，2012 

67  山奈酚–7-O–没食子酰–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Kaempferol 7-O-galloyl-galactosyl-( 1→2) -rhamnoside 

Zhu et al.，2012 

68  槲皮素–3-O–木糖苷 Quercetin 3-O-xyloside 刘瑞凝 等，2006 

69  槲皮素–3'-O–木糖苷 Quercetin 3'-O-xyloside Fossen et al.，1998a；Kizu & Tomimori，2003；

Zhao et al.，2011；Zhu et al.，2012 

70  槲皮素–4'-O–木糖苷 Quercetin 4'-O-xyloside Jambor & Skrzypczak，1991 

71  槲皮素–3-O–吡喃鼠李糖苷 Quercetin 3-O-rhamnopyranoside Fossen et al.，1999；Agnihotri et al.，2008；Zhu 

et al.，2012；朱满兰 等，2012；Wu et al.，2016

72  槲皮素–3-O–吡喃半乳糖苷 Quercetin 3-O-galactopyranoside Jambor & Skrzypczak，1991；朱满兰 等，2012

73  槲皮素–3-O–吡喃葡萄糖苷 Quercetin 3-O-glucopyranoside Jambor & Skrzypczak，1991；Agnihotri et al.，

2008；Zhao et al.，2011；朱满兰 等，2012；

Kothari & Durgapal，2014；Acharya et al.，2019

74  3–甲基槲皮素-3'-O–木糖苷 3-Methylquercetin 3'-O-xyloside Jambor & Skrzypczak，1991；Fossen et al.，1998a；

Kizu & Tomimori，2003；Zhao et al.，2011 

75  槲皮素–3-O-(2''-O–乙酰–吡喃鼠李糖苷)

Quercetin 3-O-( 2''-O-acetyl) -rhamnopyranoside 

Fossen et al.，1999；Zhu et al.，2012 

76  槲皮素–3-O-(3''-O–乙酰–吡喃鼠李糖苷)

Quercetin 3-O-(3''-O-acetyl)-rhamnopyranoside 

Fossen et al.，1999；Agnihotri et al.，2008；Zhu 

et al.，2012；Hsu et al.，2013；Wu et al.，2016

77  槲皮素–3-O-(3''-O–丙二酰–吡喃鼠李糖苷)

Quercetin 3-O-(3''-O-malonyl)-rhamnopyranoside 

Wu et al.，2016 

78  槲皮素–3-O–没食子酰–鼠李糖苷 Quercetin 3-O-galloyl-rhamnoside 朱满兰 等，2012 

79  槲皮素–3-O–没食子酰–半乳糖苷 Quercetin 3-O-galloyl-galactoside 朱满兰 等，2012 

80  槲皮素–3-O–没食子酰–葡萄糖苷 Quercetin 3-O-galloyl-glucoside 朱满兰 等，2012 

81  槲皮素–3-O–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Quercetin 3-O-galactosyl-(1→2)-rhamnoside 

朱满兰 等，2012 

82  芦丁 Rutin Zhao et al.，2011；Cudalbeanu et al.，2018 

83  槲皮素–7-O–阿拉伯糖苷 Quercetin 7-O-arabinoside 朱满兰 等，2012 

84  槲皮素–7-O–木糖苷 Quercetin 7-O-xyloside 朱满兰 等，2012 

85  槲皮素–7-O–半乳糖苷 Quercetin 7-O-galactoside Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012；Wu et al.，

2016 

86  槲皮素–7-O–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Quercetin 7-O-galactosyl-(1→2)-rhamnoside 

Zhu et al.，2012 

87  槲皮素–7-O–半乳糖–(1→2)–木糖苷 

Quercetin 7-O-galactosyl-(1→2)-xyloside 

朱满兰 等，2012 

88  槲皮素–3,7–二–O–半乳糖苷 Quercetin 3,7-di-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

89  异鼠李素–3-O–木糖苷 Isorhamnetin 3-O-xyloside 朱满兰 等，2012 

90  异鼠李素–7-O–木糖苷 Isorhamnetin 7-O-xyloside Zhu et al.，2012 

91  异鼠李素–3-O–鼠李糖苷 Isorhamnetin 3-O-rhamnoside 朱满兰 等，2012 

92  异鼠李素–3-O–半乳糖苷 Isorhamnetin 3-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

93  异鼠李素–3-O–葡萄糖苷 Isorhamnetin 3-O-glucoside 朱满兰 等，2012 

94  异鼠李素–7-O–半乳糖苷 Isorhamnetin 7-O-galactoside Zhu et al.，2012 
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续表 1 

序号 

No． 

类型 

Type 
化合物 Compound 参考文献 Reference 

95  3–甲基杨梅酮–3'-O-β-D–木糖苷 Annulatin 3'-O-β-D-xyloside 赵军 等，2013 

96  杨梅酮–3-O–吡喃鼠李糖苷 Myricetin 3-O-rhamnopyranoside Fossen et al.，1998a，1999；Agnihotri et al.，2008；

朱满兰 等，2012；Wu et al.，2016 

97  杨梅酮–3'-O–木糖苷 Myricetin 3'-O-xyloside Fossen et al.，1998a；刘瑞凝 等，2006；Zhu et 

al.，2012 

98  杨梅酮–3-O–半乳糖苷 Myricetin 3-O-galactoside Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012；Wu et al.，2016

99  杨梅酮–3-O–葡萄糖苷 Myricetin 3-O-glucoside Agnihotri et al.，2008；朱满兰 等，2012 

100  杨梅酮–3-O–葡萄糖醛酸苷 Myricetin 3-O-glucuronide 朱满兰 等，2012 

101  杨梅酮–3-O-(2''-O–乙酰–吡喃鼠李糖苷)

Myricetin 3-O-(2''-O-acetyl)-rhamnopyranoside 

Fossen et al.，1999；Zhu et al.，2012；Wu et al.，

2016 

102  杨梅酮–3-O-(3''-O–乙酰-吡喃鼠李糖苷)

Myricetin 3-O-(3''-O-acetyl)-rhamnopyranoside 

Agnihotri et al.，2008；Zhu et al.，2012；Wu et 

al.，2016 

103  杨梅酮–3-O-(3''-O–丙二酰–吡喃鼠李糖苷)

Myricetin 3-O-(3''-O-malonyl) -rhamnopyranoside 

Wu et al.，2016 

104  杨梅酮–3-O–没食子酰–鼠李糖苷 myricetin 3-O-galloyl-rhamnoside 朱满兰 等，2012 

105  杨梅酮–3-O-(2''-O–没食子酰–6''-O–丙二酰–吡喃半乳糖苷)

Myricetin 3-O-( 2''-O-galloyl-6''-O-malonyl-galactopyranoside) 

Wu et al.，2016 

106  杨梅酮–3-O–吡喃鼠李糖–(1→6)–吡喃半乳糖苷 

Myricetin 3-O-rhamnopyranosyl ( 1→6) -galactopyranoside 

朱满兰 等，2012 

107  杨梅酮–3-O–半乳糖–7-O–葡萄糖醛酸苷 

Myricetin 3-O-galactosyl-7-O-glucuronide 

朱满兰 等，2012 

108  杨梅酮–3-O–葡萄糖–7-O–木糖苷 

Myricetin 3-O-glucosyl-7-O-xyloside 

朱满兰 等，2012 

109  杨梅酮–3-O–半乳糖–7-O–木糖苷 

Myricetin 3-O-galactosyl-7-O-xyloside 

朱满兰 等，2012 

110  杨梅酮–3-O–半乳糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Myricetin 3-O-galactosyl-(1→2)-rhamnoside 

朱满兰 等，2012 

111  杨梅酮–3,7–二–O–半乳糖苷 Myricetin 3,7-di-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

112  杨梅酮–7-O–木糖苷 Myricetin 7-O-xyloside 朱满兰 等，2012 

113  杨梅酮–7-O–半乳糖苷 Myricetin 7-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

114  杨梅酮–7-O–鼠李糖–(1→2)–鼠李糖苷 

Myricetin 7-O-rhamnosyl-(1→2)-rhamnoside 

Zhu et al.，2012 

115  万寿菊素–3-O–木糖苷 Patuletin 3-O-xyloside 朱满兰 等，2012 

116  万寿菊素–3-O–阿拉伯糖苷 Patuletin 3-O-arabinoside 朱满兰 等，2012 

117  万寿菊素–3-O–半乳糖苷 Patuletin 3-O-galactoside 朱满兰 等，2012 

 

睡莲花瓣中的花青素仅包含两种苷元：飞燕草素和矢车菊素，没有检测到甲基化的花青素。检

测到的花青苷类型较多，既有花青素单糖苷，还有花青素双糖苷和花青素三糖苷；连接的糖多为半

乳糖，还有葡萄糖和鼠李糖。睡莲花瓣中的花青素酰基化现象普遍，检测到的 20 种花青苷中有 14

种均发生酰基化修饰，说明酰基化对睡莲花色形成可能具有特别重要的意义。Fossen 等（1998b）

利用光谱、质谱和二维核磁共振技术，在白色、粉色和红色的广温带睡莲花瓣中分离到了 5 种花青

苷，分别是飞燕草素–3-O-β–吡喃半乳糖苷、飞燕草素–3-O-(6′′-O-乙酰–β–吡喃半乳糖苷)、飞

燕草素–3-O-(2′′-O–没食子酰–β–吡喃半乳糖苷)、飞燕草素–3-O-(2′′-O–没食子酰–6′′-O–乙酰–

β–吡喃半乳糖苷)和矢车菊素–3-O-(2′′-O–没食子酰–6''-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)。广热带睡

莲中一些蓝/蓝紫色系种和品种中检测到糖基化位置比较特殊的花青素苷：飞燕草素–3′-O-(2′′-O–

没食子酰–β–吡喃半乳糖苷)和飞燕草素–3′-O-(2′′-O–没食子酰–6′′-O–乙酰–β–吡喃半乳糖苷)

（Fossen & Andersen，1999；Zhu et al.，2012；Wu et al.，2016；吴倩，2018）。朱满兰（2012）比

较不同花色的热带睡莲和耐寒睡莲花瓣花青苷成分，发现仅蓝/蓝紫色系中检测到上述两个 3′ 位置
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发生糖基化的飞燕草素，推测睡莲蓝/蓝紫色系花的形成与其花瓣中飞燕草素 B 环 3′位的糖基化可能

有很大关系。 

睡莲花瓣中检测到 9 种查尔酮苷，其中柚皮素查尔酮–2′-O–葡萄糖苷（又叫异杞柳苷）在蓝

色的延药睡莲花瓣中检测到，其余 8 种查尔酮苷均是在黄色的睡莲花瓣中检测到（Agnihotri et al.，

2008；Zhu et al.，2012；朱满兰 等，2012）。Agnihotri 等（2008）在埃及蓝睡莲花的提取物中检测

到了 20 种抗氧化成分，其中包括柚皮素和柚皮素–5-O–葡萄糖苷，这是最先从睡莲花瓣中检测到

的黄烷酮类化合物。除此之外，3,7–二羟基黄烷酮、柚皮素–7-O–半乳糖苷和柚皮苷也相继在睡

莲花瓣中检测出来（朱满兰 等，2012；Hsu et al.，2013；董柳青，2017；Cudalbeanu et al.，2018）。

检测到 9 种黄酮类化合物，包括 4 个黄酮和 5 种黄酮苷，分别是芹菜素、木犀草素、金圣草黄素和

麦黄酮，其中除氧苷黄酮外，还从欧洲白睡莲（N. alba）花中检测到了 1 种碳苷黄酮（木犀草素–

8-C–葡萄糖苷）（Jambor & Skrzypczak，1991；Zhao et al.，2011；朱满兰 等，2012；Cudalbeanu et 

al.，2018）。 

睡莲中检测到的黄酮醇类化合物有 74 种，包括山奈酚、槲皮素、异鼠李素、杨梅素和万寿菊

素 5 种黄酮醇苷元，其中山奈酚 2 种、山奈酚苷 18 种；槲皮素 2 种、槲皮素苷 21 种；异鼠李素 1

种、异鼠李素苷 6 种；杨梅酮 1 种、杨梅酮苷 20 种；万寿菊素苷 3 种。黄酮醇中酰基化现象比较常

见，但酰基化供体种类有限，仅检测到乙酸、丙二酸、没食子酸。同时，睡莲花瓣中黄酮醇糖苷化

的糖基供体种类较多，既有半乳糖、葡萄糖、鼠李糖，还有木糖、阿拉伯糖以及葡萄糖醛酸。糖苷

化位置多样，在检测到的槲皮素苷和杨梅素苷中，除 3 位、7 位发生糖苷化外，还检测到了 3′位和 4′

位发生糖苷化，如槲皮素–3′-O–木糖苷、3-O–甲基槲皮素–3′-O–木糖苷、槲皮素–4′-O–木糖

苷和杨梅素–3′-O–木糖苷（Jambor & Skrzypczak，1991；Fossen et al.，1998a；Kizu & Tomimori，

2003；刘瑞凝 等，2006；Zhao et al.，2011；Zhu et al.，2012）。 

2.2  花色与类黄酮组成的关系 

植物花色是多因素共同作用的结果，这些影响因素包括花瓣内色素的种类和含量、辅助色素效

应、液泡 pH 值、花瓣表皮细胞形状和厚度、金属络合物作用等，其中最主要的影响因素是花瓣内

色素的种类及含量，尤其是花瓣内花青苷的种类和含量（程金水和刘青林，2010）。 

白色睡莲和黄色睡莲花瓣中不含有花青素，白色睡莲中异鼠李素衍生物和槲皮素衍生物含量较

高，而黄色睡莲中以查尔酮衍生物为主，其次是槲皮素衍生物和山奈酚衍生物（朱满兰，2012）。飞

燕草素糖苷化取代位置对睡莲花色影响较大，粉色、红色和紫红色睡莲中花青素主要是飞燕草素 3

位糖苷化衍生物和矢车菊素 3 位糖苷化衍生物，蓝色睡莲和蓝紫色睡莲中，花青素主要是飞燕草素

3′位糖苷化衍生物，其次是飞燕草素 3 位糖苷化衍生物（朱满兰，2012；吴倩，2018）。 

朱满兰（2012）对不同花色睡莲的研究发现，柚皮素查尔酮–2′-O–半乳糖苷含量的增加，使

热带睡莲花色更加鲜黄，同时明度有一定程度的增加；2′,3′,4′,6′–四羟基查尔酮–2′-O–双没食子

酰–葡萄糖苷含量的有效积累可使耐寒睡莲花瓣红色减退形成更鲜艳的黄色；飞燕草素–3-O-(2′′-O–

没食子酰–半乳糖苷)的含量与 a*值正相关，而与明度 L*值呈负相关，即增加其含量，睡莲花瓣的红

色程度会增加，并在一定程度上降低花瓣的明度。 

3  睡莲类黄酮生物合成途径推定 

植物类黄酮合成途径一直以来都受到研究人员的关注，在一些模式植物中已研究得比较清楚
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（Grotewold，2006；Tanaka et al.，2008）。根据睡莲花瓣中检测到的类黄酮化合物，推定了睡莲花

瓣类黄酮的生物合成途径（图 2）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 2  推定的睡莲花瓣内类黄酮合成途径 

CHS：查尔酮合酶；CHI：查尔酮异构酶；F3′H：类黄酮 3′–羟化酶；F3′5′H：类黄酮 3′,5′–羟化酶；F3H：黄烷酮 3–羟化酶；FNS：黄

酮合酶；FLS：黄酮醇合酶；DFR：二羟基黄酮醇 4–还原酶；ANS：花青素合酶；MT：甲基转移酶；GT：糖基转移酶； 

AT：酰基转移酶。虚线箭头表示不确定在哪一步发生的反应。 

Fig. 2  The biosynthetic pathway of flavonoid inferred in petals of waterlily 

CHS：Chalcone synthase；CHI：Chalcone isomerase；F3′H：Flavonoid 3′-hydroxylase；F3′5′H：Flavonoid 3′,5′-hydroxylase；F3H：Flavanone 

3-hydroxylase；FNS：Flavone synthase；FLS：Flavonol synthase；DFR：Dihydroflavonol 4-reductase；ANS：Anthocyanidin synthase； 

MT：Methylation transferase；GT：Glycosyltransferase；AT：Acyltransferase. The dotted arrows indicate uncertain reaction. 

 

首先 p–香豆酰 CoA 和 3 个分子的丙二酰 CoA 在查尔酮合酶（CHS）的作用下生成不同类型的

查尔酮，查尔酮一方面可以通过糖苷化和酰基化生成查尔酮衍生物，它是睡莲黄色花形成的重要原

因之一；另一方面，在查尔酮异构酶（CHI）作用下发生异构反应生成 3,7–二羟基黄烷酮和柚皮素。

而后以柚皮素为中心，一方面在糖基转移酶（GT）的催化下生成一系列柚皮素衍生物；另一方面在

类黄酮 3′–羟化酶（F3'H）、类黄酮 3′,5′–羟化酶（F3'5'H）、黄酮合酶（FNS）、甲基转移酶（MT）

和糖基转移酶（GT）的催化下，生成芹菜素、木犀草素及其衍生物、金圣草黄素及其衍生物和麦黄

酮衍生物；除此之外，柚皮素在黄烷酮 3–羟化酶（F3H）、类黄酮 3′–羟化酶（F3′H）和类黄酮 3′,5′–羟

化酶（F3′5′H）的催化下生成二氢黄酮醇类化合物，包括二氢山奈酚、二氢槲皮素和二氢杨梅素。

二氢黄酮醇在黄酮醇合酶（FLS）的催化下生成一系列黄酮醇苷元，继而在结构修饰酶，如甲基转

移酶、糖基转移酶和酰基转移酶（AT）的催化下生成山奈酚衍生物、槲皮素衍生物、杨梅素衍生物

和异鼠李素衍生物。二氢槲皮素和二氢杨梅素在二氢黄酮醇 4–还原酶（DFR）作用下生成无色矢

车菊素和无色飞燕草素，接着在花青素合酶（ANS）的作用下生成矢车菊素和飞燕草素苷元。苷元

合成后，再通过糖苷化和酰基化对其结构进行修饰，生成矢车菊素衍生物和飞燕草素衍生物。 

物种的基因组信息是研究该物种起源与演化的重要基础，同时也为后续研究该物种性状奠定基

础。到目前为止，睡莲科中蓝星睡莲（N. colorata）、卢旺达睡莲（N. thermarum）和芡实（Euryale ferox）
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基因组已于 2020 年发表（Povilus et al.，2020；Yang et al.，2020；Zhang et al.，2020）。睡莲的基因

组信息挖掘有助于花色的深入研究。睡莲花瓣类黄酮合成途径中相关结构基因和调控基因的研究还

比较少。首个发表的睡莲类黄酮结构基因是在睡莲‘路易斯金’花瓣中克隆到的黄烷酮 3–羟化酶

基因（F3H）。研究人员发现该基因与荷花中克隆到的 F3H 序列相似性较高，且在其花瓣和雄蕊中

大量表达，叶片中几乎检测不到（Chaipanya et al.，2017）。吴倩（2018）在睡莲‘泰国王’花瓣中

克隆了类黄酮糖基转移酶基因（NnGT6），并对其功能进行了验证，发现该酶在体外对飞燕草素、矢

车菊素、山奈酚、槲皮素、杨梅素和异鼠李素均具有催化活性；转化烟草后，过表达烟草的花冠颜

色加深。田洁（2018）也在睡莲‘泰国王’花瓣中克隆到 1 个 R2R3 型 MYB 转录因子，并对其功

能进行了初步验证。Zhang 等（2020）检测了蓝星睡莲（蓝紫色）花瓣中的花青素组成，结合基因

组数据，推测了花青素合成途径；比较蓝星睡莲和其白色花变种花瓣中的基因表达情况，推测花青

素合酶基因（NC9G0274510）和类黄酮糖基转移酶基因（NC8G0218160）是其花色形成的关键结构

基因。睡莲花瓣类黄酮的合成途径涉及多个步骤，并由多种酶催化，作用机理复杂，其合成途径中

的结构基因和调控基因的功能还有待进一步深入研究。 

4  睡莲花色遗传和育种 

4.1  花色遗传 

睡莲不同种或品种在进行杂交时，其遗传力差别较大，致使不同花色的亲本杂交后产生的后代

存在广泛的花色变异。George Pring 曾用开黄色花的斯图睡莲（N. stuhlmannii）和开紫红色花的‘独

立’睡莲（N.‘Independence’）杂交，产生的 F1 代中花色为淡红色和蓝色为显性，而黄色为隐性，

再将 F1 后代中开淡蓝色花的植株进行自交，F2 代中黄色表现为显性，若再以 F2 代中黄色子代与其

他深蓝和淡红色花的品种进行杂交，黄色性状则又转为隐性；反之，当以‘独立’睡莲为母本，斯

图睡莲为父本进行杂交时，F1 代花色呈现淡蓝色，F2 代以黄色为显性；当以斯图睡莲为母本，开白

花的睡莲为父本时，子代花色中黄色为显性，其他花色表现为隐性（黄国振 等，2008）。墨西哥黄

睡莲（N. mexicana）的后代多表现为黄色和橙色花，但利用不同花色的亲本与其杂交后，也可以得

到白色、粉色等后代（Li，2019）。 

研究睡莲花色的遗传规律，有利于在育种中选择合适的亲本，更有效地获得具有目的性状的后

代，但到目前为止关于睡莲花色遗传规律的研究还比较少。李淑娟和陶连兵（2008）以柔毛齿叶睡

莲（N. pubescens）为母本，埃及白睡莲（N. lotus）为父本进行杂交，观察了后代的花色分离情况，

发现后代花瓣、萼片近轴及远轴、花丝、心皮附属物、叶片及花梗颜色均表现为两亲本及其之间的

过渡色。Songpanich 和 Hongtrakul（2010）在培育蓝色耐寒睡莲时，以粉色的广温带睡莲‘超级粉’

（N.‘Supranee Pink’）为母本，蓝紫色的广热带睡莲 O. P. hybrid #11 为父本进行杂交得到 20 株开

花后代，其中仅 3 株花色类似父本，另外 17 株表现为不同程度的粉色。上述试验证明了睡莲花色的

遗传既有质量性状特点，也有数量性状特点。 

4.2  花色育种 

花色是观赏植物主要观赏性状之一，创制新颖花色是育种者的共同目标。睡莲花色育种手段多

样，包括诱变育种、芽变育种、杂交育种和分子育种。诱变育种、杂交育种和芽变育种均存在较大

的不可预估性。利用诱变育种进行花色改良的报道仅两例。张启明等（2015）对睡莲‘科罗拉多’
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植株进行电子束辐照，发现第 2 年和第 3 年同一变异株中都有 1 朵花的花色发生变化，由对照的橙

色变成一半橙色一半黄色。史明伟等（2020）利用 60Co-γ射线对睡莲‘弗吉尼亚’和‘奥毛斯特’

块茎进行处理，发现‘奥毛斯特’的花出现褪色现象。 

中国睡莲育种研究起步较晚，开始于 2000 年前后，到 2020 年已育成近 300 个品种，其中黄国

振培育了 120 余个耐寒睡莲品种和 60 余个热带睡莲品种。近 5 年来睡莲育种研究发展更为迅猛，中

国育种者在国际睡莲及水景协会（International Waterliliy & Water Gardening Scociety，IWGS）上共

登录了 105 个睡莲品种，包括 16 个耐寒睡莲、72 个热带睡莲和 17 个跨亚属睡莲（表 2），极大地丰

富了中国睡莲品种的花色。睡莲主要是通过杂交手段来进行品种选育，除此之外，芽变育种也能获

得优良品种。2016 年西安植物园登录的耐寒品种‘天赐’（N.‘Tianci’）就是由睡莲‘诱惑’

（N.‘Attraction’）芽变选育而来；2017 年中国科学院西双版纳热带植物园登录的‘粉月亮’

（N.‘Pink Moon’）是从印度红睡莲（N. rubra）芽变选育而来（Kilbane，2017；李淑娟 等，2018）。

在 IWGS 主办的国际睡莲新品种竞赛中获得 2010 年总冠军和耐寒组冠军的‘万维莎’

（N.‘Wanvisa’）是从睡莲‘黄乔伊’（N.‘Joey Tomocik’）的芽变中选育得到（Stroupe，2010）。 

 

表 2  中国育种者国际登录的睡莲品种数量 

Table 2  Number of waterlily cultivars registered internationally by Chinese breeders 

生态型 Eco-type 
登录年份 Registration year 

合计 Total 
2016 2017 2018 2019 2020 

耐寒型 Hardy  1 0 8 5 2 16 
热带型 Tropical 10 16 20 14 12 72 
跨亚属 Intersubgeneric 1 3 6 4 3 17 
合计 Total 12 19 34 23 17 105 

 

分子育种可缩短育种周期，且能获得定向改变的后代。利用分子手段进行睡莲花色育种还处于

研究摸索阶段。到目前为止，已经获得睡莲类黄酮代谢途径中的几个关键基因并进行了初步的功能

验证，如黄烷酮 3–羟化酶基因（F3H）、类黄酮糖基转移酶基因（NnGT6）和 MYB 转录因子基因

（Chaipanya et al.，2017；田洁，2018；吴倩，2018）。Yu 等（2018）建立了睡莲花粉管通道法转基

因体系，成功将拟南芥中的耐寒基因 CodA 转化至热带睡莲中。该方法开创了睡莲花色分子育种先

河，但睡莲成熟高效的遗传转化体系尚未建立起来。 

5  总结与展望 

睡莲花色研究在花色素组成、花色素生物合成途径、花色遗传和花色育种等方面均取得了一定

的进展，但关于睡莲的花色形成与调控的分子机理及其在育种上的应用还有待深入研究。古热带睡

莲、澳大利亚睡莲、广热带睡莲和广温带睡莲中仅部分种和品种花色素组成有过报道，还有较多的

种和品种没有进行过详细的色素分析，且新热带睡莲花色素成分鲜有报道。鉴定各亚属睡莲花色素

成分的化学结构，阐明花色形成的化学与分子机制，有利于加快花色育种的进程。研究花色遗传规

律是进行花色定向育种的基础，但至今对睡莲花色遗传规律知之甚少。早期很多育种者为了保护自

己的品种，并不公布杂交亲本，导致很多品种家系不清。目前蓝星睡莲和卢旺达睡莲的基因组信息

已经公布，今后应加大睡莲花色遗传规律的研究，构建其遗传图谱，明确花色性状的基因定位。杂

交育种是睡莲育种的主要手段，杂交后代随机性较强，直接得到目的花色性状后代的可能性小。分

子育种定向性高，但睡莲分子育种技术还处于起步阶段。应深入研究睡莲花色形成与调控的分子机
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制，加快突破高效遗传转化体系，为睡莲花色分子育种提供理论和技术支撑。 
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