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摘要：以山丹为试材，对山西省晋中市太谷区的山丹进行深入调查，首次明确了太谷区山丹的分布情况和种质多样性，

发现了 5种颜色的山丹，并从表型、细胞学、生理学以及分子水平对太谷区野生山丹花色变异的遗传基础与分子机制进行了

初步研究。结果表明：太谷山丹分布在东经112°39′50″-112°95′64″、北纬37°19′12″-37°42′17″、海拔963 m-1430

m 的范围内，除小白乡未发现山丹外，阳邑乡发现 683 株，范村镇和侯城乡分别发现 394 株和 246 株，共 1323 株。山丹的表

型多样性主要表现在株高、茎色、花色、花蕾被绒毛及种子颜色等方面。株高的多样性与海拔高度有显著的关系，而花色与

茎秆颜色的多样性与植物分布的位置有显著的相关性。利用比色卡和色差仪，确定了 5种山丹花色的名称，即橙色、橙红色、

鲜红色、深红、紫红色，橙红色最多，占比 90.2%。阳邑乡小店村是唯一 5 种花色山丹共存的居群。5种花色色彩差距明显，

橙色与橙红色山丹最为鲜艳。类胡萝卜素是山丹中主要的显色物质，其在上、下表皮中的含量导致了橙色、橙红色与鲜红色

的花色变化，深红色与紫红色山丹的类胡萝卜素在有色体中的颜色被液泡中的花青素所遮盖，这 2 种颜色山丹可能类胡萝卜

素与花青素共同显色。花青素生物合成途径基因的表达分析表明，LpDFR 与 LpbHLH2 可能是引起山丹花色分化的关键基因。

该研究为山丹种质资源保护和创新性利用策略的制定提供了理论依据，为山丹遗传改良和新品种培育提供了潜在的种质资源。
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Abstract: An in-depth investigation into wild Lilium pumilum was conducted in Taigu, Jinzhong City, Shanxi Province. This

study, for the first time, clearly delineated the distribution, germplasm diversity and the pattern governing flower color differentiation

of L. pumilum in Taigu. Preliminary investigations were conducted into the genetic underpinnings and molecular mechanisms that

drive flower color variation among wild L. pumilum populations in Taigu. These variations were evaluated from phenotypic,

cytological, physiological and molecular perspectives. The results showed that L. pumilum in Taigu is distributed within a longitude

range of 112° 39′ 50″ to 112° 95′ 64″, a latitude range of 37° 19′ 12″ to 37° 42′ 17″, and an altitude range of 963 m to 1430 m. Notably,

L. pumilum was absent from Xiaobai, while 683 plants were found in Yangyi, 394 in Fancun and 246 in Houcheng, totaling 1323

plants. Phenotypic diversity of L. pumilum is evident in plant height, stem color, flower color, hairy flower buds and seed color. The

diversity in plant height is significantly correlated with altitude, whereas the diversity in flower and stem color was significantly

correlated with geographical distribution of the plants. Using a color card and colorimeter, the five flower colors of L. pumilum were

identified as orange, orange red, red, dark red and purple red. Orange red was the most abundant color, accounting for 90.2% of the

population. Xiaodian and Yangyi are the only locations where all five flower colors coexist. The color differences among these five

flower colors are pronounced, with orange and orange red L. pumilum being the most vivid. Carotenoids in the plastids serve as the



primary coloring substances found in L. pumilum. The varying carotenoid content in the upper and lower epidermis leads to changes in

flower colors between orange, orange red and red varieties. In contrast, the dark red and purple red colors of L. pumilum are due to the

carotenoids being largely obscured by anthocyanins present in the vacuoles. Expression analysis of genes involved in the anthocyanin

biosynthesis pathway suggests that LpDFR and LpbHLH2 may be the key genes responsible for this color differentiation observed in L.

pumilum flowers. This study provides a theoretical foundation for the formulation of protection and innovative utilization strategies for

L. pumilum germplasm resources. Additionally, it offers potential germplasm resources for genetic improvement and the cultivation of

new varieties of L. pumilum.
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山丹（Lilium. pumilum DC.）又名细叶百合，广泛分布于我国黄河流域以北区域。作为一种赏、药、食

兼用[1-2]，抗寒、抗盐碱的野生花卉[3-4]，山丹因一首《山丹丹开花红艳艳》的陕北民歌被赋予了“红色基因”。

一般认为山丹花色为鲜红色[5-6]，但近年陆续有不同花色山丹的报道，如桔红色（橘红色、橙红色）[7-8]、紫

红色[9]、橘黄色、深红色和红边黄心[10]等。然而，所报道的不同花色的山丹皆位于不同省、县或市（异域），

未见同一县/市或同一地块（同域）有不同花色山丹的报道。

花色是体现植物观赏价值的重要性状，稀有花色意味着潜在的商业价值。基因突变是自然界花色自发

变异的原因之一[11]。百合属中，不同物种常呈现显著的花色多样性：淡黄花百合（L. sulphureum）花被片存

在白色、淡红色、红色或紫红色的变异；野百合（L. brownii）存在白色、米白色、淡黄色、淡绿色和黄绿

色的多种变异[12–14]；垂花百合（L. cernuum）和鹿子百合（L. speciosum）都存在粉花的白花突变体[15-16]。已

有研究表明，MYB-bHLH-WD40 复合体、结构基因（CHS、FLS、DFR、ANS）以及转运蛋白基因（GST）

的突变都可能引起花青素的积累[17-18]。粉色垂花百合和鹿子百合花瓣变白，都与同源的 R2R3-MYB12基因

表达量显著下调密切关[15-16]。而在鹿子百合中，DFR基因的无义突变，导致其花瓣变白的同时，花药也由

红变黄[15]。与前述研究不同的是，橙色山丹中的色素以类胡萝卜素为主[19]，而紫红色山丹可能会含有较多

的花青素，花青素积累的基因基础尚不清楚。

山西作为革命老区，有着丰富的红色文化遗产[20]，如果在革命老区到处盛开着象征“红色精神”的山

丹，无疑会强化红色印记，推动红色旅游的发展。鉴于此，项目组就近调查了山西省晋中市太谷区野生山

丹的分布情况，观察到了较为丰富的表型变异，尤其是花色变异。为科学描述山丹花色的变异特征，确定

不同花色山丹的色素分布及含量，从基因水平上解释花色变异的可能原因，项目组从生理、解剖和分子等

层面开展研究，以期为山丹种质资源保护和创新性利用策略的制定提供理论依据，为山丹遗传改良和种质

创新提供潜在的方法。

1 材料与方法

1.1 太谷区自然条件及调查过程

调查区域位于山西省中晋中盆地东侧（东经 112°28'- 113°01'，北纬 37°12'-37°3'2）。太谷区年极

端最高和最低气温分别为 40.5 ℃和-22.7 ℃，年平均气温 10.4 ℃。降水量集中在 7-9 月，年平均总降水量



397.1 mm，日最大降水量 84.5 mm。年平均无霜期 179 d。太谷区地势由东南向西北倾斜，有山地、丘陵

和平原 3种地貌。除城区外，范村镇、阳邑乡、侯城乡和小白乡位于东南方向，地势较高。

调查以范村镇、阳邑乡、侯城乡和小白乡 4个高地势乡镇为主，于 2023年 6月末到 7月初山丹开花期

进行。调查时将样地名称、地形地貌、坡向，海拔、经度和纬度（集思宝 G120GPS仪）；植株的茎粗（茎

秆中部）、株高（地表到植株最高点）、中部叶片的长和宽、花朵数、第一朵花的直径、花色、茎秆颜色、

花蕾绒毛以及伴生植物等记录在调查记录卡中（图 1）。数据测量使用游标卡尺或卷尺。每个样地至少测量

13株。

图 1 山丹种质资源调查记录卡

Fig. 1 Germplasm survey card for L. pumilum

1.2 花色测定

剪取即将开放的不同颜色山丹花枝插入瓶中，带回山西农业大学城乡建设学院分子实验室。在开花第

一天的同一时间，室内自然光条件下，采用目测法、比色卡法（英国皇家园林协会比色卡）和色差仪

（CR10PLUS，柯尼卡美能达）分别测定每种花色内花被片的花色。比色卡重复对比 5次，以出现次数最多

的颜色为最终测定结果。将比色卡中白色作为标准，用色差仪测量花瓣得到花色的 L*（明度）、a*（红度）、

b*（黄度）、c*（彩度）值，重复 3次。计算各花色间的色差值 ， =1称为

1个 NBS 色差单位，大约相当于在最优试验条件下人眼所能知觉的 5倍。NBS单位与颜色差别感觉程度见

表 1。

表 1 NBS 单位与颜色差别感觉程度

Table 1 National bureau of NBS system of expressing color differences

NBS 单位色差值

E NBS units
0-0.5 0.5-1.5 1.5-3 3-6 ＞6

感觉色差程度

Critical remarks of color difference

（微小色差）

感觉极微

（trace）

（小色差）

感觉轻微

（slight）

（较小色差）

感觉明显

（noticeable）

（较大色差）

感觉很明显

（appreciable）

（大色差）

感觉强烈

（much）



1.3 表皮细胞观察

用刀片在新鲜内花被片上划出小口，沿着维管束的方向徒手轻轻撕下花被片上表皮和下表皮，将其放

入盛有去离子水的载玻片上，迅速盖好盖玻片并用光学显微镜（OLYMPUS BX50）观察其色素分布与细胞

形态。观察 3个生物学重复样品。

1.4 色素含量测定

叶绿素与类胡萝卜素测定方法采用 95%乙醇研磨提取法[21]，总黄酮与花青素测定参考 Han[22]的方法，

并略有改动。取上清液在分光光度计（UV-1200，上海美谱达）测量吸光度值后，进行 3个生物学重复后计

算出色素含量。

1.5 总 RNA 的提取与 cDNA 第一链的合成

使用 AG RNAex Pro试剂提取 4种颜色山丹花瓣的总 RNA，每种颜色 3个生物学重复，根据逆转录试

剂盒（UnionScript First-strand cDNA Synthesis Mix for qPCR）的方法将其反转录为 cDNA，在-20℃下保存。

1.6 实时荧光定量（qRT-PCR）

以 4种不同颜色山丹的花瓣 cDNA为模板，利用 qRT-PCR（伯乐 CFX Duet）技术测定花青素生物合成

途径的结构基因与转录因子的表达量（基因名及引物信息见表 2），每种颜色重复 3次，以 Eukaryotic initiation

factor 1（eIF 1）（NCBI登录号：KP861874）作为内参，反应体系与扩增程序均使用 Taq SYBR Green qPCR

Premix (Universal)说明书中的方法，采用 2-∆∆Ct法分析结果[23]。

表 2 结构基因引物信息

Table 2 Information of the primers

引物名称

Primer name

正向引物（5’-3’）

Forward Primer（5’-3’）

反向引物（5’-3’）

Reverse Primer（5’-3’）

eIF1 TATGGTGAGCTTCCTGACAACGT TCACAAAGACAGTAACAACAGCGAT

LpPAL GGCCGTCAAGAATACGGTCA ACCAATACCCACGCAGTTT

LpC4H AGAGCACGAAAGCGTCAAC GTGCTGGATTTCTGGGTGGT

Lp4CL CGGTGTTGTTGTGTGGGTTG ATCACTGGGCTCTTTGCCAG

LpCHSa GCGAAGCTGGGACTGCAGAAGG CAAGACCACCGTTTCCACGGTT

LpCHSb CTGAAGCTGGCGCTGGACAAAAAG GGTAGTGATCGGAATGCTGTGAAGA

LpCHIa CAGTATGGTGTGCAGCTGGA TGCTCCCACCCAAATACCAC

LpCHIb GGGCAACAATACTCCGAGAAGG CCTTGAGAAGCTCGGAAATG

LpF3H GGTGCCTTTGTCGTCAATCT AACTTCGGTGGGCTTCTTCG

LpF3’H ACGCACGACACAAACTTCAG CGAGTGCTTTCTGGGAAAAG

LpDFR AATGGTTGCACCGGTGTGTT GCACGTTCACAGTTCCAGCA

LpANS GGTGGTGACCAAGATGCTGT CCAATGTGGACGAGAAGGGA

Lp3GT GACATGAGGAAGGAGGTGGA CCAACTCGTCTTCCACGATT

Lp3RT GGTTTTTGGACAGGACGAGA CTCCCGTCACACTCTCCATT

LpGST GCAAAAGGAGCCCAAATACA GGTCAGGACCTTGGTCAGAA



LpMYB12 CGCAAATACGGGCACCACTTCAC CAGCTTCACCCTGTTTCTTCATCCTCAACC

LpbHLH2 GGTGGTGACCAAGATGCTGT CCAATGTGGACGAGAAGGGA

LpWD40 CCACTGAATCCTCCGTCGAA CACGCTCGATGTCCCAGATG

1.7 数据处理

利用Microsoft Excel 2021进行数据处理，使用 IBM SPSS 20进行表型性状与地理因子的 Pearson相关

系数分析，并对结果进行 t检验，其中赋值如下：1.茎秆的颜色：绿色（0）；紫褐色（1）；2.花被片颜色：

橙（0）；橙红（1）；鲜红（2）；深红（3）；紫红（4）；3.花蕾是否有绒毛：有（1）；无（0）；4.坡

向：阴坡（0）；阳坡（1）。应用 GraphPad Prism 9软件进行差异显著性分析，并绘制山丹色素含量与表达

分析图，使用 ArcGIS 10.2绘制调查样地与路线图。

2. 结果与分析

2.1 太谷区野生山丹分布范围、地貌及伴生植物

此次调查行程 380.67 km，涉及侯城乡、阳邑乡、小白乡、范村镇 4个乡镇的 32个样地（图 2）。调查

发现，太谷的山丹分布在东经 112°39′50″-112°95′64″、北纬 37°19′12″-37°42′17″、海拔 963-1430 m的范围内，

共 1323株。山丹分布地貌多为褶皱断块山地（图 3A），极少数为黄土地貌(图 3B)。褶皱断块山地地貌中，

又多分布在悬崖边、山腰或道路两侧，少数分布在密林下以及庄稼地旁。山丹在阳坡、阴坡均有分布，其

中阳坡 793株，阴坡 530株（1.5∶1）。调查过程中发现山丹的伴生植物主要有：河朔荛花（Wikstroemia

chamaedaphne）、野艾蒿（Artemisia lavandulifolia）、木蓝（Indigofera tinctoria）、黄刺玫（Rosa xanthina）、

刺槐（Robinia pseudoacacia）、荆条（Vitex negundo var. heterophylla）、细裂叶莲蒿（Artemisia stechmanniana）、

杠柳（Periploca sepium）等。

图 2 调查路径及样地信息

Fig. 2 Survey route and sample site information



A:褶皱断块山地地貌; B:黄土地貌

A: Fold and block mountain landscapes; B: Loess landscapes

图 3 太谷区山丹分布地貌

Fig. 3 Geomorphic characteristics of the regions where L. pumilum is distributed in Taigu

2.2 各样地野生山丹分布情况

所调查的 4个乡镇中，除小白乡未发现山丹外，其它三个乡镇均有野生山丹分布。其中以阳邑乡为最

多，共发现 683株，范村镇和侯城乡分别发现 394株和 246株。调查发现，太谷区野生山丹以橙红色为主，

共 1194株，但也存在其它不同颜色（图 4）。最稀有的是紫红色，仅发现 1株，位于阳邑乡小店村（112°81′02″E，

37°33′78″N），其次是橙色，发现 13株，12株位于范村镇（梢院，陆家庄和白鸡岭），1株位于阳邑乡小

店村（112°80′54″E，37°33′34″N）。鲜红色发现 50株，主要分布在阳邑乡（25株）和范村镇（24株）；侯

城乡仅发现 1株，位于东坡（112°70′59″E，37°36′24″N）。深红色共 65株，依然以阳邑乡（30株）和范村

镇（29株）为主。阳邑乡小店村是唯一 5种花色山丹共存的居群（图 4）。总体上，本次调查发现了 5种

花色的山丹，按照由浅入深的顺序依次为：橙色（13株），橙红色（1194株），鲜红色（50株），深红（65

株），紫红色（1株），分别占比 1%，90.2%，3.8%，4.9%，0.001%。



图 4 太谷区不同颜色山丹分布

Fig. 4 Distribution of L. pumilum with various color variations in Taigu

2.3 太谷区野生山丹表型性状多样性

调查中发现山丹表型上存在丰富的多样性，除花色外，还表现在不同茎颜色、花蕾被绒毛多少和种子

颜色等方面。山丹茎多为绿色，但发现 5株茎为紫褐色（图 5A、B）。81%的山丹花蕾有绒毛，根据花蕾

绒毛的多少，可将山丹分为花蕾无绒毛、花蕾少量绒毛和花蕾密被绒毛 3种（图 5C、D、E）。山丹的种皮

一般为褐色（图 5H），但发现一株果实紫红色（图 5G），其种皮也为紫红色的山丹（图 5I）。

A：绿色茎秆;B：紫褐色茎秆;C：无绒毛花蕾;D：少量绒毛花蕾;

E：密被绒毛花蕾;F：褐色种皮种子；G：紫红色种皮种子

A: Green stem; B: Purple-brown stem; C: Flower bud without trichome; D: Flower bud scarcely covered with trichome;

E: Flower bud densely covered with trichome; F: Seeds with brown coat; G: Seeds with purple coat

图 5 山丹茎秆颜色、花蕾绒毛与种皮颜色

Fig. 5 Stem color、flower bud trichome and seed coat color of L. pumilum

各居群间山丹的茎粗、叶长、叶宽、花径均差异不显著，但株高差异显著（表 3）。侯城乡山丹平均株

高为 59.74  cm，显著低于阳邑乡与范村镇的山丹。各居群茎粗、株高和叶宽的变异系数大都超过 0.3



（0.29-0.42），说明即使在同一乡镇，这 3种性状的变异幅度也比较大；相较而言，叶长和花径的变异系数

较小（0.12-0.28）。茎粗、株高和叶宽的变化可能受种球大小的影响，而株高的变化也可能与地理位置有关。

表 3 不同居群野生山丹数量性状

Table 3 Quantitative traits of L. pumilum in different populations

居群

Population

茎粗（cm）

Stem

diameter

变异

系数

CV

株高（cm）

Height

变异

系数

CV

叶长（cm）

Leaf length

变异

系数

CV

叶宽（cm）

Leaf width

变异

系数

CV

花径（cm）

Flower diameter

变异

系数

CV

花朵数

Flowers

侯城乡 Houcheng 0.28±0.09 a
0.32 59.74±17.86

b

0.30
6.54±1.43 a

0.22
0.22±0.06 a

0.29
4.75±1.08 a

0.23
3

阳邑乡 Yangyi 0.33±0.11 a 0.34 75.02±27.25 a 0.36 6.81±1.90 a 0.28 0.24±0.09 a 0.38 4.68±1.17 a 0.25 5

范村镇 Fancun 0.28±0.11 a 0.39 64.11±26.56 a 0.41 6.52±1.19 a 0.18 0.26±0.11 a 0.42 4.37±0.54 a 0.12 3

不同小写字母表示差异显著（P＜0.05）；下同

Different lowercase letters indicate significant difference (P＜0.05)；The same as below

2.4 山丹表型性状与地理因子之间的相关性分析

对样地山丹的 8种表型性状与各样地的地理因子（海拔、经度、纬度、坡向）进行相关性分析与显著

性检验。分析结果见表 4，海拔与株高显著负相关，相关系数为-0.380，海拔越高，株高越低。经度与花色

显著正相关，相关系数为 0.280，经度越大，地理位置越靠东，花色的变异越丰富。结合图 1和图 3，由侯

城乡到阳邑乡再到范村镇，越往东，花色变异的山丹数量越多。经度、纬度与茎秆颜色显著负相关，相关

系数分别为-0.815与-0.324。坡向与所有性状没有显著相关关系。茎粗、叶长宽比、花径、花朵数与花蕾毛

等性状与 4个地理因子均未达到显著的相关性。可见株高的多样性与海拔高度有显著的关系，而花色与茎

秆颜色的多样性与植物分布的位置有显著的相关性。

表 4 山丹表型性状与地理因子之间的相关关系

Table 4 Correlation between phenotypic traits of L. pumilum and geographic factors

性状

Traits

海拔

Altitude

经度

Longitude

纬度

Latitude

坡向

Aspect

茎粗 Stem diameter -0.179 0.115 0.086 0.168

株高 Height -0.380* 0.194 0.189 0.018

叶长宽比 Aspect ratio of leaf -0.124 -0.003 -0.023 0.085

花径 Flower diameter -0.055 0.056 0.048 0.071

花朵数 Number of flowers -0.139 0.193 0.043 0.148

花色 Flower color 0.14 0.280* 0.15 0.041

茎秆颜色 Stem color -0.154 -0.815* -0.324* -0.173

花蕾毛 Flower bud trichome 0.205 0.002 0.001 0.027

*表示差异显著（P＜0.05）

* indicate significant difference (P＜0.05)

2.5 不同花色山丹色彩特征

比色卡测定结果显示，不同花色山丹对比到了 4个组别的颜色，分别是 Orange group, Orange-red group、

Red group和 Purple-red group。橙色比对到 Orange group N25A，橙红比对到 Orange-red group 33A。鲜红色



与深红色都比对到了 Red group，但深红要比鲜红颜色更深、明度更低，鲜红色比对到 Red group 42A，深红

色比对到 Red group 53A；紫红色比对到 Red-purple group 59A（图 6）。比色卡的结果显示调查所命名的 5

种颜色，与英国皇家园林协会比色卡所命名颜色一致。

A：橙色;B：橙红色;C：鲜红色;D：深红色;E：紫红色

A: Orange; B: Orange red; C: Red; D: Dark red ; E: Purple red

图 6 基于比色卡的山丹花色特征

Fig. 6 Color features of L. pumilum based on color chart

利用色差仪对花色特征进行分析，花色的 a*、b*值均为正值，表明山丹颜色总体上偏红和黄，属于红

黄系，而非蓝绿系，具有䁔色调。按照橙色、橙红色、鲜红色、深红色和紫红色的顺序，山丹的 L*值和 b*

值均依次降低，且差异显著，表明山丹花瓣的暗度和黄度增加。橙红色山丹的 a*值为 54.70，显著高于其它

颜色，说明橙红色山丹看上去最红，其次是橙色和鲜红色。由鲜红色到深红色和紫红色 a*值显著降低，表

明山丹的红度逐渐降低。c*值反映了颜色的纯正度，c*值越大代表颜色越纯正、越鲜艳。橙色与橙红色的

c*值差异不显著，但均显著高于其它颜色的山丹。说明橙色与橙红色较其它颜色更为纯正。计算颜色间的

总色差，橙色与橙红色间△E=4.82，在 3＜NBS＜6之间，说明两个颜色之间色差感觉很明显，其余花色之

间△E均远高于 6个 NBS单位，表明其余各颜色之间色差感觉强烈。

表 5 山丹花色特征

Table 5 Color features of L. pumilum based on colorimeter

花色

Flower color
L* a* b* c*

△E（NBS）

橙色

Orange

橙红色

Orange red

鲜红色

Red

深红色

Dark red

橙色 Orange 56.13±1.85 a 45.80±1.90 b 50.23±2.15 a 68.03±0.31 a 0

橙红色 Orange red 49.67±1.98 b 54.70±2.12 a 38.57±1.74 b 66.97±0.72 a 4.82 0

鲜红色 Red 42.37±1.95 c 48.20±2.19 b 28.47±1.85 c 56.03±0.93 b 17.96 13.13 0

深红色 Dark red 34.20±1.82 d 34.53±2.66 c 16.07±2.85 d 38.23±1.22 c 36.92 32.09 18.96 0

紫红色 Purple red 29.93±1.05 d 23.27±1.05 d 5.73±1.09 e 24.00±1.26 d 49.85 45.02 31.89 12.93



2.6 不同花色山丹色素分布

5种不同花色山丹上、下表皮观察发现，其上、下表皮均为不规则长方形。显微镜下，上表皮色素含量

肉眼可见高于下表皮（图 7）。说明山丹花被片的正面和反面呈现相同颜色，但正面的颜色比反面的颜色深。

5种花色上、下表皮细胞形状无明显差异，说明花色变异与细胞形状无关。

类胡萝卜素主要分布在有色体中，花青素主要分布于液泡中。显微镜下，橙色、橙红色与鲜红色山丹

中有色体不均匀分布在细胞中，使 3者花瓣均呈现橙色，推测类胡萝卜素是这 3类上、下表皮中主要的显

色物质，且其含量的差异导致花瓣橙色深浅有别。深红色与紫红色山丹的花瓣中，上、下表皮中均显示橙

与紫红两种颜色，类胡萝卜素在有色体中的颜色被液泡中的花青素所遮盖，2种山丹内可能类胡萝卜素与花

青素共同显色。

从左至右分别是橙色，橙红色，鲜红色，深红色,紫红色

From left to right, orange, orange red, red, dark red, purple red

图 7 不同花色山丹上、下表皮

Fig. 7 Upper and lower epidermal cells of L. pumilum with different colors

2.7 不同花色山丹色素含量差异分析

从图 8可以看出，所有颜色山丹的总黄酮含量差异不显著。鲜红色山丹的类胡萝卜素含量最高，达到

了 132576 μg/g，显著高于其他颜色山丹；紫红色山丹类胡萝卜素含量显著最低，为 59295 μg/g，但也比任

何颜色中叶绿素（148.3-736.5 μg/g）和总花青素（47.83-4340 μg/g）的含量高。可见类胡萝卜素是所有颜

色山丹主要的呈色物质，在鲜红色山丹中显著高于其它颜色的山丹。与鲜红色山丹相比，类胡萝卜素含量

在深红色和紫红色山丹中显著降低，但花青素含量逐渐升高，且紫红色山丹中花青素含量显著高于鲜红色

和深红色山丹，说明紫红色山丹可能是由类胡萝卜素和花青素共同作用而呈色。橙色和橙红色颜色相近，

其类胡萝卜素含量差异不显著，花青素含量差异也不显著，但叶绿素含量差异达显著水平，推测橙红色山

丹有别于橙色山丹的主要原因是叶绿素含量显著增加。
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图 8 不同花色山丹叶绿素、类胡萝卜素、总黄酮、花青素含量

Fig. 8 Chlorophyll, carotenoids, total flavonoid and anthocyanin contents in L. pumilum with different colors

2.8 花青素生物合成途径相关基因的表达

山丹常被认为是橙色系百合的代表之一，但在太谷区出现了花青素含量逐渐升高的鲜红色、深红色，

甚至紫红色。为从分子水平探究可能的原因，检测了花青素生物合成途径结构基因和相关转录因子的表达

水平。因紫红色山丹仅发现 1株，材料太少，相关基因的表达水平仅在除紫红色山丹外的其它 4种颜色的

山丹中进行。

在 14个花青素合成通路结构基因中，Lp4CL、LpCHIb、LpF3H与 Lp3RT的表达水平在所有颜色中均差

异不显著。LpPAL基因在鲜红色山丹中表达水平极显著高于其它颜色，可能对鲜红色山丹的花色形成起关

键作用。橙色和橙红色中 LpGST的表达水平极显著高于其它颜色，可能对类胡萝卜素的积累起关键作用。

有 6个基因（LpC4H、LpCHSa、LpCHSb、LpF3’H、LpDFR、LpANS）在深红色中极显著高表达，其中 LpDFR

的相对表达水平达到 3252，推测这个基因可能是引起山丹颜色由鲜红变成深红的关键基因。在 3个转录因

子调控基因中，LpbHLH2在深红色山丹中表达水平极显著高于其他颜色，LpMYB12与 LpWD40在不同颜色

中的表达差异均不显著，推测 LpbHLH2可能参与调控了山丹花青素的合成。



不同大写字母表示差异极显著（P＜0.01）

Different uppercase letters indicate extreme significant difference (P＜0.01)

图 9 花青素生物合成途径基因表达量

Fig. 9 Expression level of genes in anthocyanin biosynthesis pathway

3 讨论与结论

野生植物作为重要的战略资源和遗传资源，是文化发展的物质载体和灵感源泉，保护野生植物资源是

实现生态和资源安全的重要保障[24]。虽然山丹并不是濒危野生植物，但通过与 60岁以上村民的交谈，了解

到歌曲《山丹丹开花红艳艳》所描写的“漫山遍野”都是山丹的场景已经不复存在。本次调查首次针对太

谷区山丹进行数量调查，明确山西省晋中市太谷区野生山丹仅 1323株。据中国植物志载[25]：山丹生长于海

拔 400-2600 m的山坡草地或林缘，调查发现太谷区山丹分布的最低海拔高度为 963 m。低海拔区域人类活

动频繁，可能会使野生山丹的生存环境受到侵扰。太谷县小白乡形成了以苗木、红枣、玛钢碳素和新型产

业园区为主的产业格局，并没有发现野生山丹的踪迹，可能也是受到干扰的原因。调查中发现少量村民直

接将山丹种植在庭院内，生长良好，这实际上是村民一种不自觉的迁地保护行为。冯晨等[26]提出植物并地

保护方案，对实现山丹种质多样性保护也是适用的。

太谷区野生山丹的数量虽然不多，但具有较为丰富的表型多样性，主要表现在花蕾表面绒毛的多少和

花色的不同。太谷区 81%的野生山丹花蕾表面被绒毛，远高于李洁等人被绒毛山丹野外的自然分离 57.99％



的比例[27]。一般认为，表皮毛是植物应对不良环境、生物侵害和机械损伤而产生的一种附属物[27]，这说明

太谷区山丹所生长的自然环境是比较复杂的，有利于产生种质多样性。花色是衡量植物观赏价值的重要性

状，许多研究都注意到了野生百合种内花色的明显变异，除山丹[10]外，还有淡黄花百合[13]和野百合[14]。本

研究首次在同域内发现山丹花色的多种变异。以前的调查对野生资源变异花色的描述停留在肉眼辨别的水

平，这种描述受主观意识和光照强度等一系列外界因素影响[28]。比如橙红色和橙黄色，不同的人可能对同

一颜色会产生不同的描述。本研究采用比色卡和色差仪对肉眼辨别的色彩进行特征分析，提高了定色的科

学性，并由此明确了太谷区 5种变异花色色彩的名称及其特征。太谷区的山丹以橙红色最多，橙红色 a*值

和 c*值显著高于其它颜色，其红度最高，颜色最纯。这个结果不同于分布于延安[5]和辽宁[6]的山丹主要是鲜

红色的报道，这种不同可能是地理分布造成的，也可能是对颜色的不同描述造成的。遗憾的是，为避免破

坏野生资源，本次调查采取野外勘测的方式进行，野生山丹多分布于褶皱断块山地，人不易到达，导致本

次居群调查的样本容量有限，未能对居群表型进行系统性评价。

百合花色素主要为花青素和类胡萝卜素，两者可能单独成色，也可能混合成色[29]。郭鸿飞等[19]认为橙

色山丹含有叶绿素和极少量的花青素，其主要呈色物质是类胡萝卜素。基于花色素含量测定，5种颜色山丹

的花瓣均含有较高的类胡萝卜素，橙红色有含量显著高的叶绿素，这与郭鸿飞等人的研究结果一致。但从

花瓣表皮细胞观察和花青素含量测定结果可以看出，从橙色到深红色/紫红色，花青素的含量越来越高，几

乎覆盖了类胡萝卜素的呈色。本次基于数量的调查，首次明确了太谷区野生山丹的花色变异规律，发现橙

色和紫红色是稀缺山丹。是什么原因促使花青素逐渐积累，而类胡萝卜素的含量由鲜红色向橙色或紫红色

两个方向逐渐减少呢？是传粉者的影响，还是非传粉者的影响？山丹花色进化走向，是橙色方向还是紫色

方向？更深入细致的生态学研究或许可以揭开谜底。

相比生态因素，突变因素也是造成物种分化的原因之一[30]。细叶百合以异交以主，部分自交[31]，同一

乡镇存在不同颜色的事实表明，不同颜色间的山丹有杂交的可能。5种颜色山丹的形成是否是基因突变-漂

变的结果还需从分子层面进行解释。DFR的突变是仙女扇（Clarkia gracilis）粉色花瓣上产生紫红色斑点的

原因之一[32-33]。LsMYB12和 DFR的突变使红色的鹿子百合（L. speciosum）和粉色的垂花百合（L. cernuum）

出现白花变种[15-16]。本研究发现转录因子基因 bHLH2和花青素生物合成途径中的结构基因 DFR在不同颜色

山丹花瓣中的表达趋势一致，且都在深红色中显著高表达，两者可能是山丹花色分化的基因基础。目前，

作者已采集样本进行山丹花瓣的转录组与代谢组的联合分析，希望不久的将来能系统揭示山丹花色变异的

分子机制。

越来越多的研究发现，花青素合成通路和类胡萝卜素合成通路通过结构基因和转录因子间的协同作用，

共同影响颜色的生成。西红柿中的 PSY基因和 CHS基因[34]、OT百合‘Black Beauty’中的 HY5基因[35]，

以及水稻中的 OsWRKY13基因[36]，它们表达水平的上调或下调，控制着黄酮类和类胡萝卜素间物质的流动。



调查发现，太谷区小店村同时存在 5种颜色山丹，深入调查，是否可以从太谷区找到山丹同域物种起源的

证据？虽然本研究没有检测 5种花色山丹类胡萝卜素合成通路相关基因的表达水平，没有探究类胡萝卜素

和黄酮类物质间的协同调控机理，但从 5种颜色山丹色素含量变化趋势和小店村同时存在不同花色变异山

丹的结果看，野生山丹可能是研究黄酮类代谢通路和类胡萝卜素代谢通路协同调控花色变异的一个有价值

的模型。

总体上本研究首次对太谷区野生山丹进行资源调查，发现太谷区野生山丹共 1323株，主要分布在侯城

乡、阳邑乡和范村镇海拔 963 m-1430 m的褶皱断块山地。这些种质在株高、茎色、花色、花蕾被绒毛和种

子颜色等方面具有不同的特征。本研究重点关注了花色变异，通过比色卡、色差仪、花瓣表皮细胞观察、

色素含量测定等方法明确了不同种质的花色特征，并利用 qPCR技术初步推测出山丹花青素积累的

bHLH2-DFR基因互作基础。本研究不仅为深入开展太谷区山丹种群生态学研究提供了数据基础和关键线索，

更为理解山丹花色的遗传机制和进化过程提供了宝贵材料和研究视角。
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