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摘要：［目的］了解和掌握山鸡椒雌花花芽分化的形态特征及碳氮营养规律，为山鸡椒人工栽培及杂交育种提供参

考依据。［方法］采用石蜡切片法观察山鸡椒雌花花芽分化的组织解剖结构，采用生理试剂盒－分光光度法测定雌
花不同分化时期的可溶性糖、淀粉、可溶性蛋白、碳氮比等碳氮营养指标。［结果］表明：（１）山鸡椒雌花花芽分化
经过未分化期—花序原基分化期—苞片原基分化期—花原基分化期—花器官分化期５个时期。（２）叶片可溶性糖
含量随着花芽分化的发展呈不断升高的趋势，最高可达６５．０７ｍｇ·ｇ－１。叶片淀粉含量随着分化时期的推进呈先升
后降的趋势，其最高值出现在苞片原基分化期，达到８１．３０ｍｇ·ｇ－１，最低值出现在花器官分化期，为５２．１９ｍｇ·
ｇ－１。（３）叶片可溶性蛋白含量在花芽前３个分化期呈持续下降趋势，从６１．３２ｍｇ·ｇ－１下降到５２．４８ｍｇ·ｇ－１，之后
基本保持稳定。叶片中的碳氮比在花芽前３个分化期呈持续上升趋势，从１．４９上升至２．６１，之后基本维持在较高
水平。［结论］山鸡椒雌花花芽分化的内部形态特征与雄花基本一致，雌花花芽分化分为５个时期。山鸡椒雌花花
芽分化过程中，叶片中可溶性糖不断升高，而可溶性蛋白下降明显，碳氮比升高且保持在较高水平。
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　　山鸡椒（Ｌｉｔｓｅａｃｕｂｅｂａ（Ｌｏｕｒ．）Ｐｅｒｓ．），属于樟科
（Ｌａｕｒａｃｅａｅ）木姜子属（ＬｉｔｓｅａＬａｍ．），别名山苍子、山
胡椒、木姜子、香桂等，多为灌木或小乔木［１］。山鸡

椒原产于中国，主要分布于我国南方各省区以及东

南亚各国，我国以福建、湖南、湖北、四川等省分布最

多［２］。山鸡椒是我国重要的芳香油植物资源［３］，具

有较高的经济价值，果实含油率高达 ４％
５％［４－５］，主要成分是柠檬醛，可制成香精用于食品、

烟草、牙膏、肥皂、化妆品等各领域［６］，山鸡椒油还具

有抗真菌作用。因此，山鸡椒是一种具有广阔发展

前景的经济树种［７］。

山鸡椒为雌雄异株植物，花蕾黄色，花期为每年

２—３月，果期为同年７—８月。花芽分化对植物花
的质量、数量以及座果率等都有较大影响［８］，山鸡椒

的主要经济性状指标为果实，在山鸡椒栽培中，花芽

分化的好坏会直接关系到产量的高低，关系到最终

的经济收益。关于植物花芽分化的形态学研究，已

经有许多报道，但有关山鸡椒花芽分化形态特征的

研究还较少，目前仅有许自龙等［９］对山鸡椒雄花进

行了相关研究和报道。花芽分化与碳氮营养密切相

关，甚至有研究者提出了影响花芽分化的碳氮比理

论［１０］，认为只有碳氮比达到较高的比例才会促使花

芽分化。目前，有关山鸡椒碳氮营养方面的研究还

未见报道。本研究通过对山鸡椒雌花花芽分化形态

特征及碳氮营养变化的初步观测和分析，了解和掌

握山鸡椒雌花花芽分化和发育规律，为山鸡椒人工

栽培及杂交育种提供参考。

１　材料与方法
１．１　试验材料

本试验所用山鸡椒雌花芽以及叶片材料均来自

浙江省杭州市富阳区黄公望城市森林公园（３０°０４′
Ｎ，１１９°５８′Ｅ，海拔１６９ｍ）的３株野生雌性山鸡椒，
树龄为４ ６ａ。树体长势良好，无病虫害，环境透
光性强，土壤肥力充足。

１．２　试验方法
１．２．１　采样方法　２０１６年４月中旬山鸡椒花芽分
化未启动时开始，每隔１０ｄ采集雌花花芽３０个，同
时采集花芽邻近处的叶片３０片，带回实验室，花芽
直接置于 ＦＡＡ固定液中固定保存，叶片直接放入
－８０℃超低温冰箱保存。
１．２．２　石蜡切片制作和观察　取 ＦＡＡ固定液中固
定保存的雌花花芽，经过脱水、浸蜡、切片、脱蜡、染

色和封片等步骤制作成常规石蜡切片，然后通过正

置荧光显微镜（ＮＩＵＥｃｌｉｐｓｅＮｉ，日本尼康株式会社）
进行观察，并对特征明显的切片进行拍照。

１．２．３　生理指标测定　本试验中可溶性糖（包括果
糖、蔗糖、葡萄糖等各组分）、可溶性蛋白（ＢＣＡ法）
和淀粉等生理指标均采用苏州科铭生物技术有限公

司提供的试剂盒（分光光度法）进行测定，每个指标

的测定均进行３个生物学重复。
１．２．４　生理指标计算　可溶性糖（包括果糖、蔗糖、
葡萄糖等各组分）、可溶性蛋白（ＢＣＡ法）和淀粉等
生理指标均利用试剂盒说明书中的计算方法，将吸

光度值转换成实际含量（ｍｇ·ｇ－１），最终取３个重

复的平均值；全糖含量（ｍｇ·ｇ－１）＝可溶性糖含量

（ｍｇ·ｇ－１）＋淀粉含量（ｍｇ·ｇ－１）［１１］；碳氮比 ＝全

糖含量（ｍｇ·ｇ－１）／可溶性蛋白含量（ｍｇ·ｇ－１）［１２］。

１．３　数据分析
试验数据采用Ｅｘｃｅｌ２００３软件进行分析处理。
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２　结果与分析

２．１　山鸡椒雌花花芽分化内部形态特征及分化期
划分

　　许自龙等［９］将山鸡椒雄花花芽分化分为５个时
期，即：未分化期、花序原基分化期、苞片原基分化

期、花原基分化期和花器官分化期。本研究通过对

山鸡椒雌花花芽分化内部形态特征的研究，发现雌

花花芽分化与雄花并无较大差别，同样可以把其分

化过程分为５个时期。
未分化期：此时期芽为叶芽状态，芽中未发现花

器官原始体。芽体较小，呈细圆锥状，芽体核心部位

可见叶芽原基生长点，该部位细胞排列紧密，染色较

深（图１Ａ）。
花序原基分化期：此时期芽体较未分化期体积

变大，略饱满，核心叶芽原基分化明显，可见枝叶原

始体。在叶芽与外层鳞片之间发现圆锥状突起，突

起处细胞排列紧密，染色较深，突起即为花序原基，

此时芽体既包含叶芽又包含花芽的原始体，故称为

混合芽（图１Ｂ）。
苞片原基分化期：此时期混合芽体较上一时期

相差不大，但形状上却更为饱满，花序原基进一步分

化，体积变大，且在其顶部边缘出现片状突起，称之

为苞片原基（图１Ｃ）。
花原基分化期：此时期混合芽体比上一时期有

所增大，肉眼可见芽体外表鳞片从顶部略微裂开。

从切片可以看出，位于叶芽周围的花芽体积已较上

一时期增长数倍，在花芽顶部形成了明显的花原基

（图１Ｄ）。
花器官分化期：此时期花芽从混合芽中露出，肉

眼可观察到花梗和花蕾，花梗柱状，花蕾球形。切片

观察发现，花芽顶部的花原基已分化出花被等花器

官原始体（图１Ｅ）。

Ａ：未分化期；Ｂ：花序原基分化期；Ｃ：苞片原基分化期；Ｄ：花原基分化期；Ｅ：花器官分化期；ＬＰ：叶芽原基；ＬＢ：叶芽；ＩＰ：花序原基；ＢＰ：苞片原

基；ＦＰ：花原基；Ｐ：花被

Ａ：Ｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｐｈａｓｅ；Ｂ：Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｐｈａｓｅ；Ｃ：Ｂｒａｃｔｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｐｈａｓｅ；Ｄ：Ｆｌｏｗｅｒｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆ

ｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｐｈａｓｅ；Ｅ：Ｆｌｏｒａｌｏｒｇａｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｐｈａｓｅ；ＬＰ：Ｌｅａｆｂｕｄｐｒｉｍｏｒｄｉａ；ＬＢ：Ｌｅａｆｂｕｄ；ＩＰ：Ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍ；ＢＰ：Ｂｒａｃｔｐｒｉｍｏｒ

ｄｉａ；ＦＰ：Ｆｌｏｗｅｒｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍ；Ｐ：Ｐｅｒｉａｎｔｈ

图１　山鸡椒雌花花芽分化不同时期解剖结构特征

Ｆｉｇ．１　ＡｎａｔｏｍｉｃａｌｓｔｒｕｃｔｕｒｅｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓｏｆｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｉｎＬ．ｃｕｂｅｂａ

２．２　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片碳水化合物
含量

２．２．１　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性糖
及其组分含量　通过分析山鸡椒雌花花芽不同分化

期叶片中可溶性糖及其组分含量变化后发现（图

２），其含量随着分化时期的深入呈不断升高的趋势。
从第１个分化期（未分化期）到第５个分化期（花器
官分化期），叶片中可溶性糖含量从３８．２８ｍｇ·ｇ－１
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图２　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性糖及组分含量

Ｆｉｇ．２　Ｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒａｎｄｉｔｓｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

图３　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性糖组分比例

Ｆｉｇ．３　Ｔｈｅｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆｓｏｌｕｂｌｅｓｕｇａｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

注：上图中花芽分化期Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ、Ｅ分别指未分化期、花序原基分化期、苞片原基分化期、花原基分化期、花器官分化期，下同。

Ｎｏｔｅ：ＴｈｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅＡ，Ｂ，Ｃ，ＤａｎｄＥｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙｒｅｆｅｒｔｏｕｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅ，ｉｎｆｌｏｒｅｓｃｅｎｃｅｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅ，

ｂｒａｃｔｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅ，ｆｌｏｗｅｒｐｒｉｍｏｒｄｉｕｍｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅａｎｄｆｌｏｒａｌｏｒｇａｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎｓｔａｇｅｉｎｔｈｅｆｉｇｕｒｅｓａｂｏｖｅ，ｔｈｅｓａｍｅｂｅｌｏｗ．

增长到６５．０７ｍｇ·ｇ－１，增长０．７０倍。从图３可看
出：可溶性糖各组分中，蔗糖含量占比最高，其比例

为 ５５．００％ ６１．６７％；其次是果糖，比例为
３６．８４％ ４２．２８％；葡萄糖含量最低，比例低于
２．７８％。蔗糖较可溶性糖相对含量随着分化时期的
深入呈现略微下降的趋势，而果糖和葡萄糖相对含

量随着分化时期的深入呈略微升高的趋势。

２．２．２　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片全糖及其
组分含量　通过研究山鸡椒雌花花芽不同分化期叶
片中的淀粉含量发现（图４），其含量随着分化时期
的推进呈先升高后下降的趋势，最高值出现在第３
个分化期（苞片原基分化期），达到８１．３０ｍｇ·ｇ－１，
最低值出现在第 ５个分化期（花器官分化期），为
５２．１９ｍｇ·ｇ－１。全糖含量随着分化时期的推进同
样呈现先升高后下降的趋势，第１个分化期（未分化
期）含量最低，为９１．５０ｍｇ·ｇ－１，在第３个分化期
（苞片原基分化期）达到最高值，为 １３６．５７ｍｇ·
ｇ－１。在全糖含量中，淀粉相对含量在前４个分化期
中均达到５６．００％以上（图５），且４个分化期之间变
化不大，相对稳定，在第５个分化期（花器官分化期）
则有明显的下降，降到４４．５１％，而可溶性糖相对含
量则在第５个分化期（花器官分化期）与淀粉相对含
量相反，有明显的升高。在整个花芽分化过程中，淀

粉和可溶性糖相对含量在前４个分化期保持稳定，
而在第５个分化期（花器官分化期）出现了淀粉含量
降低，可溶性糖含量升高的状况。

图４　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片全糖及组分含量

Ｆｉｇ．４　Ｔｈｅｃｏｎｔｅｎｔｏｆｔｏｔａｌｓｕｇａｒａｎｄｉｔｓｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

图５　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片全糖组分比例

Ｆｉｇ．５　Ｔｈｅｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｏｆｔｏｔａｌｓｕｇａｒｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ
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２．３　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性蛋白
含量及碳氮比

　　从图６可以看出：在山鸡椒雌花花芽的前３个
分化期，随着花芽分化进程的深入，其叶片中可溶性

蛋白含量呈现出持续下降的趋势，从６１．３２ｍｇ·ｇ－１

下降到５２．４８ｍｇ·ｇ－１，下降１４．４１％，而从第３个分
化期（苞片原基分化期）到第５个分化期（花器官分
化期），其基本保持稳定。从图７可以看出：在山鸡
椒雌花花芽的前３个分化期，叶片中的碳氮比随着
分化时期的推进呈不断升高的变化趋势，从１４９升
高至２．６１，而后２个分化期碳氮比虽有所降低，但仍
维持在较高水平。

图６　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性蛋白含量

Ｆｉｇ．６　Ｔｈｅｓｏｌｕｂｌｅｐｒｏｔｅｉｎｃｏｎｔｅｎｔｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

图７　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片碳氮比

Ｆｉｇ．７　Ｔｈｅｃａｒｂｏｎｔｏｎｉｔｒｏｇｅｎｒａｔｉｏｉｎｌｅａｖｅｓｏｆ

Ｌ．ｃｕｂｅｂａｉｎｆｅｍａｌｅｆｌｏｗｅｒｂｕｄｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｔｉｏｎ

３　讨论

３．１　山鸡椒雌花花芽分化期的划分
山鸡椒为雌雄异株树种，作为一种以产果为主

要经济性状的经济林树种，雌花的分化发育状况在

很大程度上决定了果实的品质，所以对雌花花芽分

化进行相关的研究有着重要意义。本试验通过对山

鸡椒雌花花芽分化内部形态特征的研究，发现其内

部分化特征与许自龙等［９］关于雄花的研究结果基本

一致，均经过未分化期—花序原基分化期—苞片原

基分化期—花原基分化期—花器官分化期５个分化
时期，说明雌雄花在整个花芽分化阶段基本分化特

征是相同的。同时，这些分化时期的判断也与石万

里等对菊花（Ｄｅｎｄｒａｎｔｈｅｍａｍｏｒｉｆｏｌｉｕｍ（Ｒａｍａｔ．）Ｔｚ
ｖｅｌ．）［１３］、韦 三 立 等 对 大 丽 花 （Ｄａｈｌｉａｐｉｎｎａｔａ
Ｃａｖ．）［１４］、王 亚 庆 等 对 小 豆 （Ｖｉｇｎａ ａｎｇｕｌａｒｉｓ
（Ｗｉｌｌｄ．）ＯｈｗｉｅｔＯｈａｓｈｉ）［１５］、季作梁等对荔枝（Ｌｉ
ｔｃｈｉｃｈｉｎｅｎｓｉｓＳｏｎｎ．）［１６］花芽分化时期的研究非常相
似，这也说明山鸡椒花芽分化的内部形态特征可能

代表了一部分植物，这些植物包括花卉、农作物、木

本树种等多种植物，所以山鸡椒花芽分化的形态特

征在植物中具有一定的共性。另外，需要指出的是，

在许自龙等［９］对山鸡椒雄花的划分中，雄花的花器

官分化期又可进一步依次细分为花被原基、雄蕊原

基和雌蕊原基分化期，而雌花的情况是否与其一致，

需要今后进一步研究。

３．２　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片碳水化合物
含量

　　碳水化合物是植物各种化学成分的碳架提供
者，也是各项生命活动的能量携带者，在植物的花芽

分化过程中起着不可或缺的重要作用［１７］。碳水化

合物主要指糖类物质，而可溶性糖和淀粉是在植物

体各项生命活动中起主要作用的糖类物质。可溶性

糖主要由果糖、蔗糖、葡萄糖等单糖或二糖组成，在

本研究中，各个分化时期的果糖、蔗糖和葡萄糖三者

含量之和均与同时期测得的可溶性糖含量相当，这

在一定程度上互相印证了数据的可靠性。而在可溶

性糖的各组分中，蔗糖高于果糖，且二者之和超过可

溶性糖含量的９７．００％，因此，山鸡椒雌株叶子中的
可溶性糖主要以蔗糖和果糖的形式存在。可溶性糖

是花芽形态分化进程中所需最多的营养物质之一，

其含量的高低直接反映了植株体内可利用态物质和

能量的供应基础［１８］，它的升高可以提高细胞液的浓

度，从而有利于花芽分化［１９］，而且“库 －源”理论［２０］

认为，叶片为“源”，花芽为“库”，糖在“源”与“库”

之间进行积累和转运，植株一旦接收信号进入花芽

分化期，叶片中的可溶性糖会源源不断往花芽内运
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输，提供其成花所需的物质和能量。在山鸡椒整个

雌花花芽分化进程中，叶子中的可溶性糖（包括果

糖、蔗糖和葡萄糖各组分）基本是持续升高的，可能

意味着随着花芽分化的深入，需要积累越来越多的

可溶性糖供分化所需，这与吴月燕等［２１］对葡萄

（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）的研究结果基本一致。另外，蔗糖
不仅为花芽分化过程提供能量，还可以充当一种信

号物质在植物生命活动中发挥调节作用［２２］，而本试

验发现，蔗糖在整个可溶性糖中的相对含量会随着

花芽分化的推进而有所下降，这是否是对花芽分化

的一种信号调节，还有待于今后进一步研究。

淀粉是植物中除了可溶性糖之外另一种主要的

糖类物质，它的积累有利于花芽分化，而其必须被转

化成可溶性糖才能被植物利用［２３］。在整个山鸡椒

雌花花芽分化过程中，在苞片原基分化期淀粉含量

达到最高值后，到花原基分化期以及花器官分化期

却又出现了下降，并且其在全糖中的相对含量在器

官分化期也出现明显的下降，这可能是因为有一部

分淀粉转化成了可溶性糖，全糖中的淀粉相对含量

在花器官分化期以前均高于可溶性糖，说明叶片中

的全糖在花器官分化期以前更多的是以淀粉的形式

存在，而在花器官分化期可能由于需要大量的可溶

性糖，已有的可溶性糖不足时，需要通过转化淀粉才

能满足分化的要求。

３．３　山鸡椒雌花花芽不同分化期叶片可溶性蛋白
含量及碳氮比

　　在生物体的总蛋白中，可溶性蛋白是其中最活
跃的一部分［２４］，也是生物体吸收利用的主要蛋白，

其在生命活动中发挥着运输协调、免疫保护、产生和

传导神经冲动、控制生长分化等功能［２５］，它是花器

官形态建成的物质基础，是成花过程中必需的结构

和营养物质［２６］。在本研究中，山鸡椒雌株叶片中的

可溶性蛋白从花芽未分化期到苞片原基分化期不断

下降，说明雌花花芽分化需要较低含量的可溶性蛋

白，也可能是因为随着分化进程的深入，花芽从叶子

中运输更多的可溶性蛋白以维持花芽各原基的形

成。另外，从本试验的碳氮比研究结果看，山鸡椒雌

花碳氮比从花芽未分化期到苞片原基分化期不断升

高，之后维持在较高水平，说明雌花在分化过程中需

要较高的碳氮比才能维持花芽的分化。依据碳氮比

试验结果，在山鸡椒花芽分化前后，可以通过控制氮

肥施肥量以及环剥等栽培措施提高碳氮比，以调控

其花芽分化进程，这在山鸡椒生产上具有实际应用

价值。然而，众多研究表明［２７－３２］，植物的花芽分化

可能并不是由单一因素所决定的，而是由碳氮营养、

激素等多种因素综合作用的结果，因此，关于山鸡椒

花芽分化的机理和发育规律仍有待于进一步研究和

探索。

４　小结
通过研究山鸡椒雌花花芽分化的内部形态，初

步掌握了其花芽分化特征，整个花芽分化期分为未

分化期、花序原基分化期、苞片原基分化期、花原基

分化期、花器官分化期５个阶段，每个分化期都具有
明显的分化特征，这与雄花花芽分化结果基本一致。

对山鸡椒雌花花芽不同分化期的碳氮营养分析发

现，在整个雌花花芽分化过程中，在叶片中需要积累

越来越多的可溶性糖，而可溶性蛋白则需要维持在

略低的水平，雌花的花芽分化进程需要较高的碳

氮比。
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