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睡莲属植物的研究进展

曹 婧 1，李风童 2，孙春青 1

（1江苏丘陵地区镇江农业科学研究所， 句容 212400； 2江苏里下河地区农业科学研究所， 扬州 225000）

摘要： 睡莲属植物是重要的水生观赏植物，在水生态修复、园林绿化、园艺康养等方面发挥着重要的作用。本文系统综述

了利用形态学、细胞学、孢粉学、分子标记技术等对睡莲属植物类群划分及特点的研究进展，从不同角度深入分析睡莲属植物

的系统进化和亲缘关系；并概述了睡莲基因组学及基因家族功能分析与鉴定研究现状、睡莲生理生化及抗性研究进展，为系统

研究睡莲属植物的生殖生长及逆境响应机制提供基础；同时，还综述了睡莲属植物的胚胎发育、繁殖过程及育种等方面的相关

研究内容；并对睡莲属植物今后的研究方向进行展望，睡莲属植物的研究应持续深入，建立遗传转化体系，加强睡莲育种及全

基因组测序工作，以期为利用分子生物学技术进行睡莲新品种选育及繁殖、睡莲属植物的种质资源保存与利用等方面提供重

要理论依据。
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Abstract：Nymphaea is an important aquatic ornamental plant that plays an important role in aquatic 

ecological restoration， landscaping， horticultural health and other areas. The research progress on the 

classification and characteristics of Nymphaea by morphology， cytology， palynology and molecular markers was 

reviewed， and the phylogeny and phylogenetic relationships of Nymphaea were analyzed from different 

perspectives. The current situation of genomics and gene family function analysis and identification of 

Nymphaea， as well as the research progress of physiology， biochemistry and resistance of Nymphaea were 

reviewed， which provided the basis for the systematic study of reproductive growth and stress response 

mechanism of Nymphaea. At the same time， the research contents of embryonic development， reproductive 

process and breeding of Nymphaea were reviewed. And in the future， the research of Nympheae should continue 

to deepen， the genetic transformation system should be established， and the breeding， whole genome 

sequencing of Nympheae should be strengthened， in order to provide important theoretical basis for the breeding 

and propagation of new varieties of Nymphaea and the preservation and utilization of germplasm resources of 

Nymphaea by using molecular biology technology.
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睡 莲 为 睡 莲 科（Nymphaeaceae）睡 莲 属

（Nymphaea）多年生草本花卉，其品种丰富，花色艳

丽，姿态优美，具有很高的观赏价值和园艺研究价

值，被称为池塘“调色板”，也是目前水景园林中浮
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水观赏植物的首选材料。睡莲的应用历史悠久，在

我国2000年前的汉代，睡莲就应用到私家园林的造

景中；同样地，在16世纪的意大利，睡莲就作为主要

的水景装饰材料应用到室外景观配置中。此外，睡

莲也是水体生态修复植物，可以吸收水体中的重金

属以及有机污染物质，修复富营养化水体［1-2］，在水

生态环境修复工程中应用广泛［3］。同时，睡莲的根

茎含有大量的淀粉，可作为酿酒的原料；有些原生

种的根茎还可作为药物用于治疗疾病［4］。本文概述

了近20年国内外睡莲属植物的研究进展，以期为后

续睡莲属植物的相关研究提供参考。

1　睡莲属植物的类群及特点研究

1.1　睡莲属植物的分类

睡莲是睡莲属植物的通称，共有原生种 50 多

种，根据其耐寒性可分为耐寒睡莲（Hardy waterlily）

与热带睡莲（Tropical waterlily）两大类［5］。在中国

分布的原生种有 5个，其中雪白睡莲（N. candida）、

白睡莲（N. alba）和睡莲子午莲（N. tetragona）为耐

寒睡莲，延药睡莲（N. nouchali）和柔毛齿叶睡莲（N. 

lotus cv. pubescens）为热带睡莲［5］。睡莲属根据雌蕊

附属物形态特征可被细分为5个亚属，即广温带睡莲

亚属（Nymphaea）、广热带睡莲亚属（Brachyceras）、古

热带睡莲亚属（Lotos）、澳大利亚睡莲亚属（Anecphya）

以及新热带睡莲亚属（Hydrocallis）［6］。

1.2　睡莲属植物的形态学研究

睡莲属作为古老的开花植物类群，其形态学、

孢粉学、组学等方面的研究对睡莲属植物的系统进

化、分类及亲缘关系间的鉴定具有重要意义，可为

开花植物的进化特点和特征提供理论依据。

根据形态学特征可将睡莲属植物分为离生心

皮组和聚合心皮组两类，离生心皮组又可分为缺柱

亚属（Subgenus Anecphya）与短柱亚属（Subgenus 

Brachyceras），聚合心皮组又可分为南非睡莲亚属

（Subgenus Nymphaea）、棒 柱 亚 属（Subgenus 

Hydrocallis）和带柱亚属（Subgenus Lotos）［7］。近年

来，研究者利用形态特征在睡莲属植物的种质鉴

定、系统分类和亲缘关系分析等方面做了大量研

究。余翠薇等［8］将不同睡莲亚属的块茎、花和叶形

态指标进行比较分析，表明 5个睡莲亚属的块茎繁

殖方式差异显著，为睡莲属植物种质鉴定和亲缘关

系分析提供了参考。苏群等［9］对 49个睡莲品种的

30个形态学指标进行了综合分析，聚类分析结果显

示澳大利亚睡莲亚属的品种聚为一支，说明该亚属

植物形态差异小，亲缘关系较近，为进一步了解睡

莲亚属间的亲缘关系提供参考。潘庆龙等［10］对 86

个睡莲品种的45个表型性状综合分析，将参试材料

分成 4个类群，并建议将叶片是否胎生和花的大小

作为睡莲亚属进一步分类的标准。余翠薇等［11］将5

个睡莲亚属的子房和种子的形态特征进行比较分

析，发现不同睡莲亚属的子房和种子形态特征具有

显著差异，认为墨西哥黄睡莲（N. mexicana）与广温

带亚属睡莲亲缘关系较近，为睡莲亚属的分类标准

提供新思路。

1.3　睡莲属植物的细胞学研究

睡莲属植物的染色体数量进化较为复杂，各个

亚属间的染色体数目差异也较大。例如，广热带睡

莲亚属有二倍体（埃及蓝睡莲，N. caerulea）和六倍

体（延药睡莲，N. nouchali），澳大利亚睡莲亚属有

六倍体（永恒睡莲，N. immutabilis）、八倍体（紫色

睡莲，N. violacea）和十六倍体（澳洲巨花睡莲，

N. gigantea），古热带睡莲亚属有四倍体（柔毛齿叶

睡莲，N.pubescens），广温带睡莲亚属有四倍体

（墨西哥黄睡莲，N. mexicana）和八倍体（香睡

莲，N. odorata），新热带睡莲亚属有三倍体（鲁吉

娜睡莲，N. rudgeana）和四倍体（亚马逊睡莲，

N. amazonum）［12］。但尚未有根据染色体倍性对睡

莲属植物进行分类的报道，其染色体进化与亲缘关

系之间的联系仍需深入探讨。

为了解睡莲特性、区分睡莲属植物，已有多篇

报道集中于睡莲内在结构的研究。例如：杨宽［13］对

6个睡莲属植物进行叶的解剖结构观察，发现睡莲

属植物的气孔在叶的上表皮，且上表皮厚于下表

皮，其中夜雪睡莲（N. potamophila）的叶片解剖结构

最紧密，白睡莲（N. alba）的较疏松，并以叶片解剖结

构作为评价睡莲叶片耐寒性的主要指标，为后续睡

莲的耐寒性研究提供依据。研究者还发现睡莲属

植物各部位之间也存在显著差异，Zini 等［14］利用

扫描电镜技术对睡莲属 4 种植物的花被片进行

研究，白睡莲的内花被片具有光滑角质层的表皮

细胞，而亚马逊睡莲（N. amazonum）、加德纳睡莲

（N. gardneriana）和埃及白睡莲（N. lotus）的花被片

的表皮细胞具有许多乳状凸起纹饰，可从外壁纹饰

形态对睡莲属植物进行区分。

1.4　睡莲属植物的孢粉学研究

花粉形态特征不受环境的影响，具有保守性，

可用于植物种质鉴定和亲缘关系分析。睡莲属植

物花粉形态差异较大，环槽型萌发沟的位置在花粉
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远极端和赤道间变化［15-18］。不同睡莲亚属间的外壁

纹饰也存在显著差异，其中新热带睡莲亚属和古热

带睡莲亚属的花粉外饰面较光滑，如加德纳睡

莲［17］、埃及白睡莲［19］和秘鲁睡莲（N. sp.‘Peru-

Puerto’）［20］，而广温带睡莲亚属、广热带睡莲亚属和

澳大利亚睡莲亚属的花粉外饰有疣状、棒状、颗粒

状等，且纹饰的高度、大小和密度也存在差异［15］，因

此，花粉特征可作为睡莲属系统分类的重要依据。

但目前，睡莲属植物花粉的研究只聚焦于部分种或

品种，仍需推进睡莲亚属花粉形态特征的系统研

究，从孢粉学角度深入分析睡莲属植物的系统进化

和亲缘关系。

1.5　睡莲属植物的分子标记技术

分子标记技术在系统分类和亲缘关系鉴定中

应用广泛，目前睡莲属植物已涉及的技术包括 ISSR

分子标记、SSR分子标记、SRAP分子标记和DNA条

形码。苏群等［21］利用 ISSR分子标记对46个睡莲属

植物进行遗传多样性分析，构建了原生种及变种的

DNA 指纹图谱，明确了 46个睡莲属植物的亲缘关

系。Poczai等［22］利用 ISSR分子标记分析了Hévíz湖

及其周边水域中睡莲的遗传多样性，并鉴定了 1个

入侵杂种睡莲。Chen等［23］利用 ISSR标记分析了黑

龙江流域8个小白子午莲（N. tetragona）的遗传变异

和群体结构，结果表明，种群内基因多样性水平较

低。苏群等［24］利用新开发出的 16对SSR荧光标记

分析了 240份睡莲资源的遗传多样性和群体结构，

并基于最小距离逐步取样法构建睡莲核心种质，为

睡莲资源的保存和新品种选育奠定基础。Parveen 

等［25］利用57对SSR分子标记，对来自印度6个不同

地区的90份小花睡莲（N. micrantha）个体和92份延

药睡莲个体进行了遗传多样性研究。毛立彦等［26-27］

分别筛选出 10个 SRAP引物［26］、11对 SSR引物［27］，

用于睡莲属植物的亲缘关系鉴定和遗传多样性分

析。此外，苏群等［28］和毛立彦等［29］分别利用生物信

息学技术分析蓝星睡莲（N. colorata）和小花睡莲叶

片转录组序列、蓝星基因组序列的SSR位点特征［28］

以及保罗蓝睡莲（N. ‘Paul Stetson’）花朵转录组［29］，

为睡莲属植物的分类、系统进化和遗传多样性研究

提供有力依据。

此外，Qian 等［30］利用核基因间隔区（ITS， 

internal transcribed spacer）、叶绿体基因 rpl16 和

trnT-trnF对非洲 158种睡莲属植物进行种质鉴定，

表明 ITS、rpl16和 trnT-trnF可有效鉴定供试材料，且

证明158种睡莲属植物属于广热带睡莲亚属或古热

带睡莲亚属，利用分子标记技术对睡莲属植物进行

了明确分类。

1.6　细胞质体基因组研究

叶绿体基因组常被用于构建系统进化树、种间

亲缘关系鉴定。Sun等［31］利用睡莲属7个种的叶绿

体基因组进行系统进化分析，表明睡莲属主要分为

广温带睡莲亚属（subg. Nymphaea）、subg. Anecphya-

Brachycearas和 subg. Hydrocallis-Lotos 3个分支，为

深入研究睡莲属进化提供依据。Zhang等［32］和Kim

等［33］通过测序得到了完整的睡莲叶绿体基因组，并

用整个叶绿体基因组构建系统发育树，揭示睡莲属

的系统发育位置，为研究睡莲属植物的进化历程提

供重要资料。除叶绿体基因组研究外，核糖体DNA

的 ITS序列也常用来研究植物的系统进化。Dkhar

等［6］对 7 种睡莲属植物的 nrDNA 的 ITS 区进行研

究，并补充了 GenBank 中的相关序列，分别建立睡

莲属植物的系统发育树，研究结果支持睡莲属植物

划分为 5个亚属，证明核糖体DNA的 ITS序列可作

为系统分类的有效依据。

2　睡莲属植物的基因家族分析及功
能鉴定

2.1　睡莲属植物的基因家族鉴定和分析

目前，睡莲属植物中侏儒卢旺达睡莲（N. 

thermarum）和蓝星睡莲的基因组已测序完成并发

布，侏儒卢旺达睡莲基因组测序获得组装的基因组

总长度为 368014730 bp，短插入 reads的 k-mer分析

预估基因组大小为49733903 bp，与现有的植物蛋白

数据相结合后，共注释了25760个蛋白质编码基因，

包含956个保守植物蛋白中的865个（90%），表明其

基因区具有较好的代表性；根据获得的数据对其谱

系模式、多效性基因的差异模式等进行探讨，揭示

了草本植物的进化，是被子植物进化早期阶段的关

键生物学创新之一［34］。蓝星睡莲基因组测序共获

得49.8 Gb数据，被组装成1429个 contigs，总长度为

409 Mb，共有804个 scaffolds，其中770个固定在 14 

条染色体上，共注释 31580 个蛋白质编码基因 ，预

测重复元件的总长度为 160.4 Mb，占基因组的

39.2%；测 序 结 果 揭 示 了 蓝 星 睡 莲 和 无 油 樟

（Amborella trichopoda）在现存被子植物中具有较高

的同源性，且与莼菜科亲缘关系紧密，揭示了被子

植物的早期进化［35］。基因组测序结果为睡莲基因

组学、分子生物学等方面的研究提供了重要参考价

值。多篇报道已对蓝星睡莲基因组中部分基因家
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族进行分析和探讨，黄祥等［36］利用生物信息学技术

对蓝星睡莲全基因组CBF基因家族进行了鉴定和

分析，筛选出 11个蓝星睡莲CBF家族成员，基因功

能鉴定结果表明NcCBFs在睡莲花蕾期发挥重要作

用，为深入研究睡莲NcCBFs基因对逆境胁迫的调

控机制提供依据。潘鑫峰等［37］对蓝星睡莲的

WRKY 家族基因组进行鉴定和分析，共鉴别出

NcWRKY 转录因子 69 个，并分析不同转录因子在

不同部位的表达量情况，对后续WRKY转录因子的

筛选及功能研究提供基础。叶方婷等［38］对蓝星睡

莲基因组的 bZIP 家族进行鉴定和分析，共鉴别出

NcbZIP家族成员 46个，NcbZIP家族成员启动子区

有脱落酸和茉莉酸甲酯调控的结合位点，其中

NcbZIP45是睡莲育种中的候选基因，研究结果可作

为睡莲分子育种研究的重要参考。

2.2　睡莲属植物基因的克隆与表达分析

睡莲基因功能的研究也逐渐深入，多个学者对

睡莲的生长发育和内在调控机制进行了探讨。陈

凯利等［39］克隆和分析睡莲花色相关基因NcANS，表

明NcANS在蓝星花药中表达量最高，NcANS的启动

子序列有转录因子 MYB 和 MYC 的结合位点以及

参与响应低温、厌氧、光、生长素、茉莉酸甲酯等的

顺式作用元件，解答了睡莲逆境胁迫下的部分应激

反应原理。罗火林［40］克隆了睡莲花器官发育相关

的基因 NsAGL6 和 NsAP2，功能鉴定结果显示

NsAGL6 能使拟南芥花期提前并促进侧枝发育，

NsAP2可调控拟南芥株高和花瓣发育。花色研究方

面，吴倩［41］研究发现睡莲类黄酮糖基转移酶基因

（NnGT6）在体外对矢车菊素、飞燕草素、懈皮素、山

萘酚、异鼠李素和杨梅素都具催化活性，在烟草中

过表达该基因可加深花冠颜色；Zhang等［35］推断花

青素合酶基因（NC9G0274510）和类黄酮糖基转移

酶基因（NC8G0218160）是蓝星睡莲花色形成的重

要基因；Wu等［42］利用转录组和代谢组分析了睡莲

品种泰国王（N. ‘King of Siam’）蓝色花的形成机

制，发现UA3GTs基因在类黄酮代谢中发挥关键作

用，可能诱导睡莲泰国王蓝色花瓣的形成，这些研

究成果为睡莲新品种选育增加了可靠的理论依据。

此外，毛立彦等［43］明确热带睡莲萜类香气物质合成

的关键基因HMGR和DXS在花瓣和雌蕊中表达量

较高，或可利用基因编辑等技术调控不同品种睡莲

的花香浓度；Li等［44］利用转录组学揭示了睡莲花朵

衰老与钙离子、活性氧、远红光、生长素、乙烯和茉

莉酸信号通路相关，为系统研究睡莲属植物的生殖

生长及逆境响应机制提供依据。

3　睡莲属植物发育的胚胎学研究

3.1　大小孢子和雌雄配子体发育研究

睡莲的雌雄配子体发育特点及结构特征，对研

究被子植物的胚胎学具有重要参考意义。Povilus

等［45］利用光学、荧光和激光共聚焦显微镜对侏儒卢

旺达睡莲的雌配子体发育过程进行了研究，结果表

明其大孢子母细胞减数分裂后形成四分体，成熟雌

配子体由2个助细胞、1个位于珠孔端的卵细胞和1

个中央极核组成。Zini等［46］利用石蜡切片技术研究

新热带睡莲亚属的胚珠和雌配子体，发现其具有倒

生型且双珠被的胚珠，成熟雌配子体具有四细胞四

核结构；代海芳等［47］利用石蜡切片技术研究埃及白

睡莲的繁育器官，发现埃及白睡莲的绒毡层属于分

泌型，小孢子四分体属于四面体类型，成熟花粉具

有三细胞，胚珠为厚珠心、双珠被、倒生类型，大孢

子形成三分体，珠孔端的细胞为功能大孢子，成熟

胚囊为四细胞四核结构；两项研究结果均证实热带

睡莲的成熟胚囊为四细胞四核结构，大孢子母细胞

减数分裂后有形成三分体和四分体两种发育模式，

为热带睡莲胚胎学研究提供依据。耐寒睡莲的配

子体研究中，孙春青等［48］发现耐寒睡莲子午莲的大

孢子为四分体发育模式，其合点区的大孢子为功能

大孢子，成熟胚囊为四细胞四核结构，是区别于大

多数被子植物的重要生殖特征，且大小孢子、雌雄

配子体和胚胎发育过程中的败育可能会降低睡莲

的异花自交结实率，从胚胎学角度解释了睡莲结实

率低的原因。

3.2　花粉活力、授粉受精和胚胎发育研究

花粉活力是花粉是否萌发的重要因子，关于睡

莲花粉萌发的相关研究报道较多［49-50］。例如，唐毓

玮等［50］对澳大利亚睡莲亚属植物的花粉离体保存

条件和花粉活力进行研究，发现 4个澳大利亚睡莲

亚属植物的花粉生活力最高可达45.63%，且花粉均

不适宜在超低温条件下保存。毛立彦等［51］研究离

体条件下睡莲保罗兰花粉生活力，表明 20 mg/L氯

化钙、20% mg/L 硼酸和 10%蔗糖是保罗兰花粉离

体萌发的最适培养基。但杨梦飞等［52］认为睡莲的

柱头液是睡莲花粉离体萌发的最适培养基。以上

利用不同花粉离体萌发条件改善萌发情况的研究，

为提高睡莲花粉萌发率打开新思路。

睡莲授粉后的萌发过程及其结实率低的原因

也是重要的研究内容。Williams 等［53］研究香睡莲
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（N. odorata）授粉后花粉管的发育过程，表明授粉

15 min后花粉在柱头上萌发，授粉后1 h进入花粉管

传导组织，花粉管通道长2~6 mm，授粉后2.5 h穿透

上部胚珠，并且在柱头液、传导组织和子房分泌物

中花粉管均以 1 mm/h的速度生长。Povilus等［45］对

侏儒卢旺达睡莲自交授粉受精和胚胎发育过程进

行研究，结果表明授粉后花粉管内存在大量淀粉，

授粉后 22 d胚胎成熟，此时内胚乳空泡化，而外胚

乳层持续存在。以上两项研究充分展示了授粉后

睡莲花粉萌发过程及胚胎成熟过程，为研究睡莲花

粉在柱头上的萌发及杂交败育原因提供参考。孙

春青等［54］研究了影响睡莲品种墨宝异花自交结实

率低的主要因素，结果表明柱头上花粉萌发率低和

胚胎败育是导致墨宝异花自交结实率低的主要原

因，为研究如何增加花粉萌发率、提高睡莲结实率

提供重要参考。

4　睡莲的生理生化、抗性及繁殖研究

4.1　花色和花香

睡莲具有丰富的花色，其中古热带睡莲亚属植

物花色主要为红色和粉色系，而广温带睡莲亚属植

物花色包含除蓝色外的所有色系［55］。睡莲花色研

究主要集中在花瓣中花色素的构成和合成途径等

方面［56］。目前，睡莲花瓣中花色素共检测到117种，

其中查尔酮甘 9种、花青甘 20种、黄烷酮 2种、黄烷

酮甘3种、黄酮4种、黄酮甘5种、黄酮醇6种和黄酮

醇苷68种，对睡莲花瓣中类黄酮化合物的合成途径

进行了初步推断，但有待进一步优化［56］。

关于睡莲花香研究方面，苏群等［57］对62个睡莲

属植物的花香成分进行检测，热带睡莲中检测到39

种化合物与花香相关，耐寒睡莲中检测到27种化合

物与花香有关。石凝等［58］利用气相色谱-质谱技术

对热带睡莲的花香成分进行分析，结果表明醛酮

类、烯类和醇酯类物质是睡莲花香的主要成分。

4.2　抗性评价

睡莲是重要的水生态修复植物，杨英豪［3］研究

了睡莲（N. tetragona）各部位对镉的吸附能力，其根

中镉的累积量最大，证实睡莲可以对重金属镉进行

吸收，修复水体。陈冰琼［1］研究睡莲对氮、全磷及菲

造成的水体富营养化污染的修复情况，结果表明睡

莲霞妃（N. ‘Xiafei’）对富营养化水体的修复效果最

佳，可作为水生态修复植物的优质材料。

睡莲耐寒性、耐阴性方面的研究较为全面。黄

祥等［59］选取耐寒睡莲的 2个品种，人工模拟低温环

境处理睡莲的不同部位，对其抗寒性进行综

合评价，研究结果为睡莲的抗寒机制研究提

供理论基础。迟明宏等［60］和程哲等［61］对热带睡莲

在自然低温下的耐寒性进行评价，结果表明埃及白

睡莲的耐寒性较强，而蒂娜（N. ‘Tina’）和蓝女神

（N. ‘Wood′s Blue Goddess’）的耐寒性较差。杨

梅 花 等［62］进行的抗寒性评价表明科罗拉多

（N. ‘Colorado’）耐寒性最强，这些耐寒性评价为睡莲

不同地区栽培及品种选育提供重要资料。此外，刘光

杨等［63］等选取11个睡莲品种进行耐阴性评价，发现科

罗拉多、黑美人（N. ‘Black Beauty’）、保罗蓝和约瑟芬

（N. ‘Josephine’）的耐阴性较强，克里三萨的耐阴性

较差，为不同光照地区及不同场景下的睡莲种植提

供参考。王虹妍等［64］对微型热带睡莲米奴塔（N. 

minuta）在南宁地区不同遮光条件下的生长特性及

抗性进行研究，结果表明，米奴塔睡莲可以通过自

身形态特征的改变及抗氧化生理的调节来适应不

同的光环境，在中度遮光（50%）条件下虽然花量有

所减少，但睡莲植株仍能良好生长，具有较强的抗

氧化酶系统及耐阴性，是优良的微型睡莲育种材

料，对盆栽睡莲的应用推广起到一定的促进作用。

4.3　繁殖

睡莲的繁殖具有多样性，既可进行有性繁殖，

又可进行无性繁殖，无性繁殖包括块茎分生繁殖、

球茎分生繁殖以及花胎生、叶胎生、走茎等特殊无

性繁殖方式。苏群等［65］利用转录组学分析小花睡

莲胎生发生过程中的基因表达情况，发现差异基因

主要参与苯丙烷类生物合成、植物激素信号传导、

氨基酸类代谢、甘油磷脂类代谢以及类黄酮生物合

成等过程。谢欢等［66］对热带睡莲叶胎生的生理机

制进行研究，结果表明睡莲胎生过程中的蔗糖磷酸

合成酶（SPS， sucrose phosphatase）和中性转化酶

（NI， neutral invertase）可能促进了蔗糖的积累，从而

促使叶片胎芽的发生。这些差异基因及酶活性的

差异，可能是导致睡莲胎生现象产生的原因。

Guo等［67］采用浮饥法导致黑睡莲（N. atrans）营

养缺乏，使其进入休眠状态，经过休眠后的块茎积

累了大量碳水化合物、可溶性糖和淀粉，并可在解

除休眠后产生更多的新植株，也可减少热带睡莲因

拒绝进入休眠阶段而导致的霜冻伤害和死亡，对促

进热带睡莲的快速繁殖和新品种选育具有重要

意义。

此外，孙春青等［68］研究了幼胚诱导愈伤组织的

影响因素，结果表明在含有2 mg/L 2，4-二氯苯氧乙
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酸+2 mg/L 6-苄氨基嘌呤的1/2 MS培养基中诱导愈

伤组织的比例最高，并且杂交授粉后 13~18 d的幼

胚是诱导愈伤组织的最佳外植体。

5　睡莲属植物的育种进展

睡莲育种方式多样，除常规杂交育种外，还有

芽变、生物技术育种等方式。目前，通过芽变获得

的睡莲品种包括：睡莲栽培种诱惑（N. ‘Attraction’）

芽变获得的可稳定遗传的新品种天赐（N. ‘Tian 

Ci’）［69］；印度红睡莲（N. rubra）芽变中筛选得到的

新品种粉月亮（N. ‘Pink Moon’）［70］；睡莲栽培品种

黄乔伊（N. ‘Joey Tomocik’）芽变中筛选得到的品种

万维莎（N. ‘Wanvisa’）［71］。生物技术育方式目前报

道较少，仅Yu等［72］利用花粉管通道法将CodA基因

转到热带睡莲中，获得了一批能够在杭州地区自然

越冬的热带睡莲转基因株系。因此，杂交育种方法

仍是目前获得睡莲新品种的主要手段。

在 150 多年前，“世界耐寒睡莲之父”Joseph 

Bory Lartour-Marliac利用人工杂交选育出了 100多

个耐寒睡莲品种，当前许多品种仍被应用［73］。李淑

娟等［73］选择埃及白睡莲作为父本，柔毛齿叶睡莲

（N. lotus cv. pubescens）作为母本进行杂交选育，得

到了4个观赏性状优良的无性系。

近年来，利用跨亚属杂交选育睡莲新品种是目

前睡莲育种的热点。例如，Songpanich等［74］分别以

耐寒睡莲中的超粉红（N. ‘Supranee Pink’）和热带

睡莲为母本和父本，选育出了耐寒的蓝色睡莲。我

国的睡莲育种者也相继开展了耐寒睡莲和热带睡

莲的杂交育种，成功选育出跨亚属新品种侦探艾丽

卡（N. ‘Detective Erika’）［75］。此外，在睡莲的杂交

育种过程中，许多睡莲育种者发现，睡莲进行跨亚

属杂交后，其杂交结实率差，有些杂交组合甚至得

不到种子。说明睡莲在进行跨亚属杂交时，出现了

杂交不亲和现象，这严重影响了睡莲的跨亚属杂交

进程，对睡莲的育种工作产生了巨大影响。利用植

物结构、细胞与生殖生物学等基础学科研究手段，

从人工杂交受精前和受精后两个方面开展了深入

系统地研究，结果发现受精前障碍（Pre-fertilization 

barriers）和受精后障碍（Post-fertilization barriers）是

导致睡莲跨亚属杂交结实率差的主要原因，其中受

精前障碍发生更为普遍［76-77］。活性氧调控途径中的

受体激酶基因 Feronia（FER）和呼吸爆发酶基因

RBOHD，Ca2+ 信号中的 CBLs、CIPKs 和 CDPKs，

ABA合成基因以及果胶甲酯酶基因PME可能在睡

莲受精前障碍中起关键作用［78-79］。这些成果为深入

研究睡莲属植物的生殖障碍提供基础。

6　展望

目前，国内外研究者对睡莲的形态学、系统进

化分类、生殖生物学、分子生物学等方面都进行了

相关研究，但研究的深度和广度仍有待提高［5， 9］。

关于睡莲属植物的基础性研究工作仍然有许多待

研究的内容，主要有以下几个方面。

第一，应加强睡莲属植物的种质资源的评价与

鉴定。首先，要对现有的原生种野生生境进行保

护，了解其在野生生境中的形态特征和生长状况。

其次，利用分子标记技术对现有种质资源进行遗传

多样性研究，以期了解不同种质资源间的遗传背景

以及它们间的亲缘关系，并对睡莲属植物的种质资

源进行保护。最后，利用生理生化等技术手段对不

同种质的遗传特征和生理特点进行研究，为睡莲育

种提供背景资料。

第二，急需建立睡莲遗传转化体系。睡莲的繁

殖方式多样化，但其离体组培培养难度较大，因此

基于组培培养技术的遗传转化体系还未建立。建

立高效的睡莲遗传转化和基因编辑体系，可用于睡

莲重要调控基因功能的鉴定，并利用转基因技术手

段获得性状改良的新品种，对于开展睡莲分子育种

工作十分重要。

第三，继续开展睡莲属植物全基因组测序工

作。到目前为止，热带蓝星睡莲和侏儒卢旺达睡莲

已经完成全基因组测序并已发布，但是热带睡莲和

耐寒睡莲的基因组序列差异较大，因此应选择耐寒

睡莲的几个种进行全基因组测序工作。通过得到

耐寒睡莲基因组的序列，可以更好地了解睡莲属植

物基因组结构和功能，揭示睡莲属植物种间的遗传

差异，对于解析睡莲属植物基因功能、系统演化、基

因改良等具有重要意义。

第四，应加强睡莲育种工作。目前，国内睡莲

新品种的选育处于快速发展阶段，但是种质资源收

集和育种成果均与国外有差距，在育种目标方面还

未形成自己的特色。一是进行睡莲的基因改良，以

获得集多重优良性状于一体的睡莲新品种。二是

加强阳台盆栽睡莲新品种的选育，育种目标为花色

艳丽、耐荫、花期长的微小型睡莲。三是加强切花

型睡莲新品种的选育，育种目标为花梗粗壮、花瓶

插期长。四是加强应用于水体绿化的新品种选育，

育种目标为花和叶观赏价值高且花期长的中大型
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睡莲。五是加强特色睡莲新品种的选育，主要是食

用、茶用、香精香料用等系列睡莲新品种的筛选及

选育。

第五，加强睡莲分子生物学的深入研究。充分

利用成熟的分子生物学技术，重点研究睡莲的抗

性、花色、新品种选育等方面。一是利用基因编辑

技术，将可能调控耐寒睡莲耐寒性的关键基因

（CodA、CBFs、HSP90、bHLHs等）转入热带睡莲，从

而提高热带睡莲的耐寒性。二是充分挖掘并运用

热带睡莲特有的蓝色花色，通过转基因技术育成蓝

色的耐寒睡莲。三是研究睡莲胎生繁殖的分子机

制，运用关键基因（ERFs、WRKYs）及激素相关调控

通路调节胎生繁殖过程，实现胎生苗的大量繁殖，

解决部分睡莲品种不耐运输、繁殖难的情况。四是

进行睡莲跨亚属杂交障碍的相关研究，对跨亚属杂

交障碍的关键基因（RbohC1、CIPK6等）的作用机制

进行深入研究，为破除睡莲跨亚属杂交障碍提供理

论依据。
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