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摘要  四季桂具有一年多季开花的特性, 但其不同季节的花发育机制不同。本研究以两性品

种桂籽(Osmanthus fragrans ‘Gui Zi’)为材料, 通过物候观测、外部形态记录及石蜡切片, 系

统比较了秋季、冬季和春季的花芽分化进程、开花动态以及雌雄蕊的形态发育。结果显示, 秋

季花芽分化历时最长(约 79 天), 花量密集, 花器官发育正常且可育; 冬春季花芽分化时间显

著缩短(34–47 天), 花期延长, 并普遍出现雄蕊瓣化(冬季 31.25%, 春季 92.59%)及不同程

度雌蕊退化现象。秋季雌蕊发育正常, 冬春季雌蕊退化伴随胚珠发育异常, 且雌雄蕊败育始

于花芽分化的心皮分化期, 表明其花器官的形态变异可能与低温环境密切相关。本研究为阐

明四季桂多季开花的调控机制及花器官可塑性的环境适应策略提供了重要依据。 
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开花是高等植物生命周期中的关键发育转变, 标志着植物由营养生长向生殖生长的转

变。植物成花受遗传调控网络及环境共同调节, 其中光周期、温度及内源激素是最重要的调

控因子(Andrés and Coupland, 2012)。在拟南芥等模式植物中, 成花调控主要通过光周期途

径、春化途径、自主途径及赤霉素途径等多条信号通路整合完成, 并最终通过 FT、SOC1

和 LFY 等关键基因启动花分生组织形成(Blümel et al., 2015)。与一年生植物相比, 多年生

木本植物的成花调控具有更高复杂性, 其成花过程不仅受环境因子影响, 还与植株发育状

态及环境适应策略密切相关(Wilkie et al., 2008)。在多年生木本植物中, 一些物种具有一年

多次开花的特性。这类植物能够在不同季节反复启动成花程序, 为研究成花调控机制提供了

重要材料。 
桂花(Osmanthus fragrans)隶属于木犀科(Oleaceae)木犀属, 是我国十大名花之一(陆

婷, 2017a)。依据开花习性, 桂花品种通常划分为秋桂与四季桂两大类。秋桂类品种一年之

中仅于秋季开花; 而四季桂类品种则具有一年多次开花的能力, 其中冬春季花期可长达一

个月以上, 且不同季节在花芽分化时序、开花动态及花部形态等方面存在显著差别(王英等, 

2016)。这种持续成花能力可能受到温度及内源发育信号的共同调节。 
已有研究表明 , 温度变化可显著影响木本植物的花芽分化进程及花器官发育质量

(Hänninen and Tanino, 2011)。然而, 对于四季桂不同季节开花过程中花芽分化进程及花器

官发育差异的研究仍较为有限。目前, 雄性品种四季桂不同季节的花芽分化过程及成花机制

已有相关报道(陆婷, 2017b), 但两性品种四季桂不同季节下的花芽分化过程及成花机制还

未见报道。桂籽为两性四季桂品种, 其同时具有雄性和雌性功能, 具有一年多次开花的能力, 

单花序小花数(4.63±1.60)朵 , 显著低于雄性四季桂品种四季桂(7.20±1.52)和天女散花

(6.58±0.92)。因此, 本研究以四季桂品种群中的两性品种桂籽为研究对象, 比较分析不同开

花季节的花芽分化和花部特征, 旨在探明不同性别四季桂不同季节的成花机制和花发育差

异。 
秋桂不同品种均于 5 月中下旬至 6 月下旬进入花芽分化, 8 月中下旬至 10 月上旬期间

完成分化进程, 通常历时 3 个月左右(王彩云等, 2002; 杨秀莲和向其柏, 2007; 刘海龙等, 

2007)。四季桂秋季的花芽分化过程与秋桂相似(李瑾等, 2007; 曹际云, 2008), 但其他季节

具有不同的成花机制。 
1 材料与方法 
1.1 实验材料 

实验材料为四季桂品种群中桂籽, 取自浙江农林大学平山基地, 树高 2.4 m, 冠幅 1.5 m, 花

两性, 花可育, 各方向受光均匀, 长势良好。 
桂籽在秋季通常每个花序具 2–7 朵小花 , 花径为 6.5–8.0 mm, 单花序小花数
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(4.63±1.60)朵; 冬春季则分批次开花, 花色呈浅黄白至黄白色, 花量显著减少, 花序具总梗, 

梗长 7.0–9.0 mm。雌蕊在秋季发育正常, 而在冬春季出现一定程度退化, 整体开花期可从

10 月初持续至次年 4 月。 
1.2 实验方法 

1.2.1 花部特征观察 
根据桂籽开花物候进行跟踪, 于秋、冬、春三个开花季节分别取样, 选取盛花期花朵, 在体

视显微镜下进行观察、拍照并记录形态特征。 
1.2.2 花芽形态观察 
于 2024 年 4 月–2025 年 4 月分别对不同季节下的桂籽花芽形态发育进行跟踪观测, 观察记

录其从开始分化到开花的全过程。 
1.2.3 花芽和雌蕊石蜡切片 
2024年 6月至 2025年 6月每隔 3天选取当年生枝条顶芽取样, FAA固定液(100%无水乙醇: 

冰醋酸=3:1, v/v)固定。盛花期测量花序小花数、花径、花梗长度等相关生殖性状指标, 并于

体视显微镜下进行花芽结构解剖在。石蜡切片参考 Xu 等(2014)方法进行。 
2 结果与分析  
2.1 不同季节开花进程 

桂籽的存在一年多次开花特性, 主要集中在秋季(10 月中上旬)、冬季(11 中旬至 1 月初)和春

季(3–4 月), 秋季与其他季节开花机制显著不同。秋季花期集中且短暂, 花量密集, 花器官发

育正常; 冬春季花期较长, 有总梗, 花器官普遍出现不同程度的退化, 雄蕊表现为出现瓣化

现象, 雌蕊表现为子房和柱头萎缩、部分雌蕊子房中空或分裂成两部分。 
秋季花: 4 月下旬新梢叶腋处开始形成叠生芽, 随即进入成花转变期, 历时 50 天左右; 6

月中旬启动花芽分化, 此时芽鳞紧闭(图 1 A1); 随后夹角逐渐增大, 8月底至9月初夹角达最

大, 分化完成, 持续时间约为 2 个半月(图 1 A2–A6); 9 月 29日, 芽体表层苞片蓬松膨大, 进

入圆珠期(图1A7); 约5–6天后进入顶壳期(图1, A8); 10月10日, 花梗伸长, 进入铃梗期(图

2A1); 10 月 12 日进入初花期, 1–2 天后进入盛花期, 4–5 天后进入盛花末期, 6–7 天后进入

花谢期, 整个花期约 7–8 天, 花量密集, 聚伞花序。初花期: 小花基本开放, 雌雄蕊饱满, 雄

蕊花粉囊内可见黄色花粉(图 2A2); 盛花期: 小花完全开放, 柱头部分转为褐色, 雄蕊开裂

散粉(图 2A3); 盛花末期: 花瓣萎蔫, 柱头褐色进一步加深, 雄蕊完全散粉并开始干瘪(图

2A4); 花谢期: 树上偶见少量残花, 花事至此全部终了。 
冬季花: 花芽于10月中下旬在枝顶及顶端下第 1对叶腋处形成(图1B1), 随即进入成花

转变期, 历时 7–10 天; 10 月 26 日芽鳞开裂, 花芽开始分化(图 1B2); 随后芽体在苞片中膨

大, 总梗随之发育(图 1B3–B10); 11 月中旬花芽分化完成, 持续时间约为 30–40 天。11 月

16日, 苞片脱落, 露出总梗和小花(图2B1); 11月18日进入初花期, 3–5天后进入盛花期, 7–

10 天后进入盛花末期, 11–13 天后进入花谢期。冬季连续开花, 开花期从 11 月中下旬持续

至次年 1 月上中旬, 单花花期 13–15 天, 群体花期 50–60 天。花量少, 花朵常处于半开状态, 

圆锥花序, 有总梗, 雌雄蕊败育, 雄蕊出现瓣化现象, 雌蕊子房萎缩, 柱头形态异常, 退化

雌蕊占比 64.94% (图 3B1–B3)。初花期: 花瓣略微展开, 雄蕊败育, 雌蕊萎缩(图 2B2); 盛

花期: 花瓣开始展平但未完全展开, 雄蕊未散粉(图 2B3); 盛花末期: 花瓣颜色加深, 花序上

小花发育程度存在差异(图 2B4); 花谢期: 小花脱落, 仅具总梗残留。 
春季花: 1 月中下旬, 翌年生枝条叶腋和顶部形成新芽, 芽鳞逐渐开裂(图 1C1), 进入成

花转变期; 2 月初, 花芽表面芽鳞自然脱落, 苞片发育成细长幼叶(图 1C2–C3), 成花转变结

束, 历时 10–15 天; 2 月 7 日启动花芽分化, 外部幼叶与总梗继续发育生长(图 1C4–C10); 3

月中下旬, 分化完成, 持续时间约为 35–40 天。3 月 27 日, 进入初花期, 2–3 天后进入盛花

期, 5–6 天后进入盛花末期, 10–12 天后进入花谢期, 群体花期 1 个月左右, 单花花期 10–12

天。花量极少, 圆锥花序, 有总梗。雌雄蕊均败育, 雄蕊瓣化比率较冬季更高, 雌蕊子房、

柱头退化, 退化雌蕊占比 23.53%; 花瓣萎缩变形并存在融合现象, 异常花占比 87.25%(图

3C1–C3)。初花期: 花瓣略微展开, 雄蕊瓣化, 雌蕊萎缩(图 2C2); 盛花期: 花瓣开始展平, 

总梗继续伸长(图 2, C3); 盛花末期: 花瓣开始萎蔫, 总梗停止伸长(图 2C4); 花谢期: 小花

脱落, 总梗残留。 
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图 1 桂籽不同季节花芽发育进程 

(A) 秋季; (B) 冬季; (C) 春季。(A1) 花序分化期; (A2) 小花分化期; (A3) 花萼分化期; (A4) 花瓣分化期; 

(A5) 雄蕊分化期; (A6) 心皮分化期; (A7) 芽体表层苞片蓬松膨大; (A8) 苞片被顶破, 小花露出; (B1) 花芽

萌动期; (B2) 花序分化期; (B3) 小花分化期; (B4) 花萼分化期; (B5), (B6) 花瓣分化期; (B7), (B8) 雄蕊分

化期; (B9), (B10) 心皮分化期; (C1) 新芽萌发; (C2), (C3) 芽体表层苞片发育成幼叶; (C4), (C5) 花序分化

期; (C6) 小花分化期; (C7) 花萼分化期; (C8) 花瓣分化期; (C9) 雄蕊分化期; (C10) 心皮分化期 
Figure 1  The process of flower bud development in different seasons 
(A) Autumn; (B) Winter; (C) Spring. (A1) Inflorescence differentiation stage; (A2) Floret differentiation 
stage; (A3) Sepal differentiation stage; (A4) Petal differentiation stage; (A5) Stamen differentiation stage; 
(A6) Carpel differentiation stage; (A7) Bracts on the surface of the bud swell and loosen; (A8) Bracts are 
broken through and florets become exposed; (B1) Bud Swelling Stage; (B2) Inflorescence differentiation 
stage; (B3) Floret differentiation stage; (B4) Sepal differentiation stage; (B5), (B6) Petal differentiation 
stage; (B7), (B8) Stamen differentiation stage; (B9), (B10) Carpel differentiation stage; (C1) New bud 
germination; (C2), (C3) Bracts on the bud surface develop into young leaves; (C4), (C5) Inflorescence 
differentiation stage; (C6) Floret differentiation stage; (C7) Sepal differentiation stage; (C8) Petal 
differentiation stage; (C9) Stamen differentiation stage; (C10) Carpel differentiation stage 

图 2 桂籽不同季节不同开放时期 
(A) 秋季; (B) 冬季; (C) 春季。(A1) 铃梗期; (A2) 初花期; (A3) 盛花期; (A4) 盛花末期; (B1) 铃梗期; (B2) 

初花期; (B3) 盛花期; (B4) 盛花末期; (C1) 铃梗期; (C2) 初花期; (C3) 盛花期; (C4) 盛花末期 
Figure 2  Seasonal variation in different opening periods of Osmanthus fragrans‘Gui zi’ 
(A) Autumn; (B) Winter; (C) Spring. (A1) Bell stage; (A2) Early flowering stage; (A3) Full flowering stage; 
(A4) Late full flowering stage; (B1) Bell stage; (B2) Early flowering stage; (B3) Full flowering stage; (B4) 
Late full flowering stage; (C1) Bell stage; (C2) Early flowering stage; (C3) Full flowering stage; (C4) Late 

full flowering stage 
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图 3 桂籽不同季节花部特征 
(A) 秋季; (B) 冬季; (C) 春季。(A1) 初花期; (A2) 盛花期; (A3) 盛花末期; (B1) 雌雄蕊形态正常, 雄蕊无

花粉; (B2) 雌雄蕊融合; (B3) 花瓣融合, 雌蕊退化, 雄蕊部分瓣化; (C1) 雄蕊部分瓣化; (C2) 雄蕊瓣化; 

(C3) 雌蕊退化, 花瓣融合, 雄蕊瓣化 
Figure 3  Seasonal variation in floral characteristics of Osmanthus fragrans‘Gui zi’ 
(A) Autumn; (B) Winter; (C) Spring. (A1) Early flowering stage; (A2) Full bloom stage; (A3) Late bloom 
stage; (B1) Normal pistil and stamen morphology, stamens lack pollen; (B2) Fusion of pistil and stamen; 
(B3) Petal fusion, pistil degeneration,partial petaloid transformation of stamens; (C1) Partial petaloid 
transformation of stamens; (C2) Petaloid transformation of stamens; (C3) Pistil degeneration,petal 

fusion,petaloid transformation of stamens 
 
2.2 不同季节的花芽分化 

桂籽不同季节的花芽分化过程基本相似, 分为 6 个时期: 花序、小花、花萼、花瓣、雄蕊和

心皮分化期, 各阶段时间存在重叠, 不同季节差异主要在各分化阶段的持续时间以及心皮

分化期。冬春季在心皮分化早期出现瓣化雄蕊; 在心皮分化末期, 雌蕊子房和柱头出现退化。 
秋季花芽于 6月 15日进入花序原基分化期, 花芽开始分化。从6月15日至 9月 2日, 共

经历 79 天, 各个时期存在交叉, 各阶段分别历时为 36、21、8、14、26、27 天(图 5)。冬

季花芽 10 月 26 日开始分化, 共历时 34 天, 各阶段持续时间分别为 11、8、6、5、10 和 13

天, 心皮分化期柱头未聚为球状, 出现退化(图 4C6-2, C6-3)。春季花芽于次年 2 月 7 日进入

花芽分化, 至 3 月 25 日结束, 历时 47 天, 6 个时期持续时间分别为 16、15、7、9、12 和

12 天, 心皮分化初期观察到瓣化雄蕊出现(图 4A6-1), 分化末期两心皮未完全闭合(图

4A6-2)。冬季在 11 月 2 日开始分化小花原基, 可见总梗, 并围绕总梗发育出小花(图 4C5)。

春季在花芽分化初期可以看到有花序总梗发育(图 4A2), 且总梗长度较冬季长, 有明显节间。 
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图 4 桂籽不同季节花芽分化进程图 

(A) 秋季; (B) 冬季; (C) 春季。(A1) 花序分化期; (A2) 小花分化期; (A3) 花萼分化期; (A4) 花瓣分化期; 

(A5) 雄蕊分化期; (A6) 心皮分化期; (B1) 花序分化期; (B2) 小花分化期; (B3) 花萼分化期; (B4) 花瓣分

化期; (B5) 雄蕊分化期; (B6) 心皮分化期; (C1) 花序分化期; (C2) 小花分化期; (C3) 花萼分化期; (C4) 花

瓣分化期; (C5) 雄蕊分化期; (C6) 心皮分化期 
Figure 4  The process of flower bud differentiation of different seasons in Osmanthus fragrans‘Gui zi’ 
(A) Autumn; (B) Winter; (C) Spring. (A1) Inflorescence differentiation stage; (A2) Floret differentiation 
stage; (A3) Calyx differentiation stage; (A4) Petal differentiation stage; (A5) Stamen differentiation stage; 
(A6) Carpel differentiation stage; (B1) Inflorescence differentiation stage; (B2) Floret differentiation stage; 
(B3) Calyx differentiation stage; (B4) Petal differentiation stage; (B5) Stamen differentiation stage; (B6) 
Carpel differentiation stage; (C1) Inflorescence differentiation stage; (C2) Floret differentiation stage; (C3) 
Calyx differentiation stage; (C4) Petal differentiation stage; (C5) Stamen differentiation stage; (C6) Carpel 

differentiation stage 

图 5 桂籽不同季节花芽分化各阶段时间持续图 
Figure 5  The stage time of flower bud differentiation in different seasons of Osmanthus fragrans ‘Gui zi’ 
2.3 不同季节雌雄蕊的发育 

2.3.1 雌蕊发育 
桂籽不同季节雌蕊形态和发育存在明显差异。秋季雌蕊发育正常, 具有饱满的子房和柱头; 

春季和冬季出现不同程度的败育, 主要表现为雌蕊子房和柱头萎缩(春季占比 23.53%; 冬季

占比 41.56%)、进一步出现子房中空或分裂(春季占比 0%; 冬季占比 23.38%)。 
春季, 花蕾期雌蕊呈圆台状, 柱头闭合(图 6A1); 初花期, 子房膨大, 柱头打开呈扁平状

(图 6A2); 盛花期, 雌蕊基本发育完全(图 6A3); 盛花末期, 柱头出现红褐色(图 6A4)。雌蕊
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最终发育状况可分成 3 种形态: (1) 正常雌蕊(图 7A1)子房饱满, 柱头扁平; (2) 正常雌蕊(图

7A2)体积小, 子房一定程度萎缩, 柱头扁平; (3) 退化雌蕊(图 7A3)子房退化萎缩, 柱头发育

异常, 不膨大。 
秋季, 雌蕊于花蕾期即基本完成发育, 具备饱满的柱头和子房(图 6B1); 初花期至盛花

期, 子房逐渐膨大(图 6B2, B3); 盛花期, 柱头出现褐色, 盛花末期褐色加深(图 7B4)。雌蕊

最终发育状况可分成 2 种形态: (1) 正常雌蕊(图 7B1)子房膨大饱满, 头状柱头; (2) 正常雌

蕊(图 7B2)子房正常, 柱头正常。 
冬季, 花蕾期雌蕊似圆台, 柱头中间裂开一道小缝(图 6B1); 初花期, 柱头向四周打开

(图6B2); 盛花期, 雌蕊发育停滞, 柱头中间呈V形夹角(图6B3); 盛花末期, 柱头变为褐色。

雌蕊最终发育状况可分成 3 种形态: (1) 正常雌蕊(图 7C1)子房饱满, 柱头扁平; (2) 退化雌

蕊(图 7C2)子房饱满, 柱头发育异常, 分为两瓣, 由两侧向中间折叠; (3) 退化雌蕊(图 7C3)

子房畸形, 退化中空, 柱头沿子房上部边缘形成环形褶皱。 
桂籽秋季未观察到退化雌蕊, 退化雌蕊出现在冬春季。冬季退化雌蕊占比 64.94%, 春季

退化雌蕊占比 23.53%, 冬季退化雌蕊比例更高。通过切片比较发现, 秋季雌蕊子房可以看

到形态清晰的胚珠(图 8B1–B3)。冬春季子房中胚珠均出现异常, 部分胚珠融合为一体(图 8 

A1, A3, C1); 有的胚珠消失, 出现空室(图 8C2)。 

图 6 桂籽不同季节雌蕊发育过程 
(A) 春季雌蕊; (B) 秋季雌蕊; (C) 冬季雌蕊。(A1) 花蕾期; (A2) 初花期; (A3) 盛花期; (A4) 盛花末期; (B1) 

花蕾期; (B2) 初花期; (B3) 盛花期; (B4) 盛花末期; (C1) 花蕾期; (C2) 初花期; (C3) 盛花期; (C4) 盛花末

期 
Figure 6  The process of  pistil development in different seasons of Osmanthus fragrans‘Gui zi’ 
(A) Spring pistil; (B) Autumn pistil; (C) Winter pistil. (A1) Bud stage; (A2) Early flowering stage; (A3) Full 
flowering stage; (A4) Late full flowering stage; (B1) Bud stage; (B2) Early flowering stage; (B3) Full 
flowering stage; (B4) Late full flowering stage; (C1) Bud stage; (C2) Early flowering stage; (C3) Full 
flowering stage; (C4) Late full flowering stage 

图 7 桂籽不同季节雌蕊形态 
A: 春季雌蕊; B: 秋季雌蕊; C: 冬季雌蕊。(A1) 正常雌蕊; (A2) 正常雌蕊; (A3) 退化雌蕊; (B1) 正常雌蕊; 

(B2) 正常雌蕊; (C1) 正常雌蕊; (C2) 退化雌蕊; (C3) 退化雌蕊 
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Figure 7  The form of pistil in different seasons of Osmanthus fragrans‘Gui zi’ 
(A) Spring pistil; (B) Autumn pistil; (C) Winter pistil. (A1) Normal pistil I; (A2) Normal pistil II; (A3) 
Degenerate pistil I; (B1) Normal pistil I; (B2) Normal pistil II; (C1) Normal pistil I; (C2) Degenerate pistil I; 
(C3) Degenerate pistil II. 

图 8 桂籽不同季节雌蕊切片 
(A) 春季雌蕊; (B) 秋季雌蕊; (C) 冬季雌蕊。(A1) 正常雌蕊; (A2), (A3) 退化雌蕊; (B1), (B3) 正常雌蕊; 

(C1), (C2) 退化雌蕊 
Figure 8  The slice of pistil in different seasons of Osmanthus fragrans ‘Gui zi’ 
(A) Spring pistil; (B) Autumn pistil; (C) Winter pistil. (A1) Normal pistil; (A2), (A3) Degenerate pistil; (B1), 
(B3) Normal pistil; (C1), (C2) Degenerate pistil 
2.3.2 雄蕊发育 
桂籽雄蕊结构较为稳定, 单花雄蕊数量通常为两个, 但也有少量花朵会生出三个雄蕊。秋季

雄蕊形态随时间不断变化, 冬春季节雄蕊形态初花期即基本固定并出现败育现象, 从花粉

败育、数量减少到花粉囊空室、雄蕊结构发育异常直至完全瓣化。 
春季, 雄蕊瓣化现象严重, 瓣化比例达 92.59%, 并且呈现不同程度的退化现象, 主要

可分为 3种形态: (1)正常雄蕊(图 9, A1)无明显瓣化现象, 但雄蕊退化, 花粉囊空室(2)部分瓣

化(图 9, A2-1, A2-2)向内一侧形态正常, 面向花瓣一侧瓣化; (3)完全瓣化(图 9, A3)形态完全

变为花瓣状, 丧失雄蕊形态结构。 
秋季, 雄蕊发育正常, 形态饱满。初花期, 花粉囊闭合, 肉眼可见其中花粉(图 9, B1-1, 

B1-2)。1–2 天后, 进入盛花期, 花粉囊开裂, 花粉附着在花药表面(图 9, B2)。3–4 天后, 进

入盛花末期, 此时花粉基本传播完毕, 仅有少量花粉还附着在花药上(图 9, B3)。 
冬季, 雄蕊出现败育, 雄蕊近心形, 花粉室具有少量花粉(图 9, C1)。部分雄蕊先端圆头

消失, 体积增大(图 9, C2)。少部分雄蕊花粉囊仅具极少量花粉或为空室(图 9, C3, C4)。存

在雄蕊瓣化现象, 比例为 31.25%。 

图 9 桂籽不同季节雄蕊形态 

(A) 春季雌蕊; (B) 秋季雌蕊; (C) 冬季雌蕊。 (A1) 正常雄蕊; (A2) 部分瓣化, 向内一侧形态正常, 向外一

侧瓣化; (A3) 雄蕊完全瓣化, 完全变为花瓣状; (B1), (B2) 正常雄蕊, 初花期; (B3) 正常雄蕊, 盛花期, 花

粉囊开裂; (B3) 正常雄蕊, 盛花末期, 花粉传播完毕; (C1), (C2) 形态近心形, 肉眼少量花粉; (C3), (C4) 
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近心形, 花粉囊接近空室 
Figure 9  The form of stamen in different seasons of Osmanthus fragrans ‘Gui zi’ 
(A) Spring pistil; (B) Autumn pistil; (C) Winter pistil. (A1) Normal stamen; (A2) Slightly petaloid, with the 
inner side morphologically normal and the outer side transformed into petal-like structures; (A3) 
Completely petaloid stamen, fully transformed into a petal-like form; (B1), (B2) Normal stamen, early 
flowering stage; (B3) Normal stamen,full flowering stage, anthers dehisced; (B3) Normal stamen, late full 
flowering stage, pollen dispersal completed; (C1), (C2) Nearly heart-shaped morphology, with a small 
amount of pollen visible to the naked eye; (C3), (C4) Nearly heart-shaped, anther sacs nearly empty 
3 讨论  
3.1 不同季节成花机制差异 

本研究表明, 两性四季桂品种桂籽在一年内可多次成花, 但不同季节的花芽分化进程与花

器官发育表现出稳定且可重复的差异, 说明其成花调控至少涉及多种调控途径的协同作用。

秋季桂籽花芽分化历时较长、过程完整, 花器官结构清晰, 雌雄蕊均能正常发育并具备生殖

功能。根据木本植物成花调控的一般规律, 该阶段成花更符合以植株内在发育成熟度为主要

决定因素的自主成花途径(Bäurle and Dean, 2006)。类似的调控模式已在连续开花月季

(Rosa chinensis)、反复开花型草莓(Fragaria × ananassa)以及部分山茶科和木兰科植物中

得到报道, 其共同特征为在光周期缩短条件下仍能稳定完成花芽分化并形成结构完整的花

器官(Iwata et al., 2012; Koskela et al., 2012; Sheng et al., 2021), 与本研究中桂籽秋季成

花表现相似。相比之下, 桂籽在冬春季同样能够完成成花转变, 但花芽分化周期明显缩短, 

且雄蕊瓣化和雌蕊败育等花器官异常的发生频率显著升高, 表明该阶段成花调控模式与秋

季存在本质差异。已有研究表明, 低温可在多种木本植物中直接参与成花启动调控, 且该过

程在部分物种中表现出较弱的 FT 依赖性, 并与赤霉素信号及 TFL1 同源基因的调控密切相

关(Mutasa-Göttgens and Hedden, 2009; Hänninen and Tanino, 2011)。在四季桂中, 冬春

季成花过程中 FT 表达水平较低但花芽仍可形成(陆婷等, 2017b)。结合本研究中冬春季花芽

快速分化而花器官发育不完全的现象, 可以认为低温诱导的成花启动在时间尺度上满足了

由营养生长向生殖生长转变的需求, 但对后续花器官精细分化的调控能力相对有限, 从而

增加了生殖器官发育异常的发生概率。综上, 桂籽在不同季节具有不同的成花机制: 秋季成

花可能以自主成花途径为主; 而冬春季成花更可能由低温诱导的相关途径。 
3.2 低温导致雌蕊在心皮分化期败育 

雌蕊败育是多种木本植物中常见的生殖障碍现象, 其发生可涉及雌蕊分化、胚珠形成或胚囊

发育等多个阶段(陈利娜等, 2016)。在本研究中, 桂籽雌蕊败育具有明显的季节性特征: 秋季

雌蕊结构完整、胚珠清晰且可育, 而冬春季雌蕊则普遍出现不同程度的退化, 且败育比例在

冬季高于春季。冬春季雌蕊败育主要表现为胚珠融合、胚珠消失形成空室以及子房结构异常, 

说明败育的核心问题集中于胚珠发育过程。根据雌蕊败育的分类标准, 桂籽冬春季雌蕊败育

应主要归属于“珠被或胚珠发育异常型”。更为关键的是, 本研究明确了雌蕊败育的发生时期: 

雌蕊异常并非出现在花开放后, 而是在花芽分化的心皮分化期即已显现。冬季花芽在心皮分

化期柱头无法正常聚合, 春季则出现心皮原基未完全闭合的现象, 表明雌蕊发育虽启动, 但

在关键结构建立阶段即受到抑制。这一特征与果梅(Prunus mume)、杏(Prunus armeniaca)

和荔枝(Litchi chinensis)中因逆境条件导致雌蕊在早期分化阶段即发生发育异常的现象相似

(侍婷, 2014; 白泽晨等, 2012; Liu et al., 2019)。与雄性四季桂相比, 两性品种桂籽在雌蕊发

育上的表现具有明显差异。雄性四季桂的雌蕊在分化早期即完全退化为叶状体 (陆婷

等,2017b); 而桂籽在冬春季仍能形成一定程度的雌蕊结构, 仅在后续发育过程中受阻。这表

明, 两性四季桂的雌蕊发育具有更高的可塑性, 但同时也更容易受到低温胁迫的干扰。 
3.3 低温诱导的雄蕊瓣化及其性别表达可塑性 

雄蕊瓣化是桂籽冬春季花器官异常中最显著的特征之一, 且其发生频率具有明显的季节差

异: 冬季为 31.25%, 春季高达 92.59%。雄蕊瓣化通常伴随花粉囊退化、花粉消失以及雄蕊

组织向花瓣状结构转变, 被认为是雄性生殖功能丧失的重要标志(欧景莉等, 2023)。 
在多种观赏植物中, 低温被证实是诱导雄蕊瓣化的重要环境因素。例如, 低温可促进月

季重瓣化、诱导仙客来 (Cyclamen persicum)和雪轮花 (Silene coeli-rosa)雄蕊瓣化

(Lyndon,1979; Mizunoe et al., 2015)。桂籽冬春季雄蕊瓣化与上述植物的响应模式高度一致, 

进一步支持低温在其雄蕊败育中的主导作用。 
从形态变化来看, 桂籽冬春季雄蕊瓣化表现为雄蕊花粉败育消失、结构退化、向花瓣状
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形态转化, 雌蕊保持原有形态并出现一定程度退化, 这与大花铁线莲(Clematis patens)重瓣

品种‘薇安’的瓣化表现有相似之处(熊阳阳, 2019)。薇安仅雄蕊发生瓣化, 雌蕊保持原有形态, 

这与桂籽的瓣化现象基本吻合。但从发生时期来看, 本研究中桂籽雄蕊瓣化并非发生在花器

官完全形成之后, 而是始于心皮原基分化阶段, 部分雄蕊在原基分化阶段即表现出向花瓣

状结构转化的趋势。这与大花铁线莲重瓣品种‘薇安’存在显著差异, 后者的雄蕊瓣化发生在

心皮原基已分化形成雌蕊后。这表明桂籽雄蕊的瓣化机制存在差异。结合雌蕊与雄蕊的发育

特征, 可以推测桂籽在冬春季的性别特征并非一开始即固定为单性花, 而是在花芽分化初

期普遍经历两性结构的建立, 随后在低温胁迫下, 雄蕊或雌蕊的发育程序被选择性抑制, 最

终表现为功能单性的花。 
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INTRODUCTION: Osmanthus fragrans ‘Gui Zi’, a hermaphroditic cultivar of the Asiatic 
sweet olive group, exhibits a multi-season flowering habit. However, the regulatory 
mechanisms underlying flower development across different seasons remain unclear. 
Flower bud differentiation and floral organ development are crucial for ornamental traits 
and reproductive success, yet seasonal variations in these processes in hermaphroditic 
genotypes are poorly understood. 
 
RATIONALE: This study aimed to systematically compare the flower bud differentiation, 
flowering dynamics, and morphological development of pistils and stamens in ‘Gui Zi’ 
across autumn, winter, and spring seasons. The research seeks to elucidate the seasonal 
plasticity of floral development and explore the environmental adaptation strategies of 
flower organs in a multi-season flowering woody plant. 
 
RESULTS: The floral development of ‘Gui Zi’ showed significant seasonal variation. In 
autumn, flower bud differentiation lasted approximately 79 days, with normal development 
of both pistils and stamens, resulting in fertile flowers. In contrast, winter and spring flower 
bud differentiation was markedly shorter (34–47 days), accompanied by extended 
flowering periods. During these cooler seasons, stamen petaloid transformation occurred 
frequently (31.25% in winter and 92.59% in spring), along with varying degrees of pistil 
degeneration. Pistil abortion and abnormal ovule development were initiated during the 
carpel differentiation stage of flower bud differentiation. These findings suggest that low 
temperature is a key environmental factor driving floral organ malformation and 
reproductive organ abortion. 
 
CONCLUSION: This study reveals that the hermaphroditic cultivar ‘Gui Zi’ employs 
distinct flowering strategies across seasons: autumn flowering follows a complete and 
fertile developmental pathway, whereas winter and spring flowering is characterized by 
accelerated but often incomplete organ development under low-temperature conditions. 
The results provide important insights into the seasonal regulation of multi-season 
flowering and enhance our understanding of floral plasticity as an adaptive response to 
environmental cues in woody ornamentals. 

 

Putative schematic diagram of stamen and pistil abortion in Osmanthus fragrans. 

 
Key words  Osmanthus fragrans, flower bud differentiation, seasonal variation, gender 
presentation, flowering mechanis 
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附图 1  2024-2025 年桂籽花期气候统计 
(A) 秋季花期气温趋势图; (B) 冬季花期气温趋势图; (C) 春季花期气温趋势图; (D) 2024 年临安区月降

水量。 

Appendix Figure 1 Statistical report on the climate during the flowering period of 'Gui Zi' in 2024-2025. 
(A) Temperature trend chart for the autumn flowering period; (B) Temperature trend chart for the winter 
flowering period; (C) Temperature trend chart for the spring flowering period; (D) Monthly precipitation in 

Lin'an District for 2024. 
 
附表 1 桂籽不同季节雌蕊形态统计 
Appendix table 1 Pistil morphology statistics of Guizi in different seasons 
 
附表 2 桂籽不同季节雄蕊形态统计 
Appendix table 2 Stamen morphology statistics of Guizi in different seasons 
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