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溫度、枝梢成熟度與內生賀爾蒙對荔枝花芽形成 
與花序發育之影響 
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摘要：荔枝 (Litchi chinensis Sonn.)為亞熱帶常綠果樹，其花芽形成與發育受多種

因子影響。涼溫 (<20°C)為誘導花芽分化的最重要之因子，多數荔枝品種皆須在

20°C 下 4-8 週方能產生花序原體 (floral primordia；俗稱“白點”, whitish millets)。
間歇性抽梢 (flush cycles)為荔枝枝條生長的特點，成熟之葉片方能感應涼溫產生

花序原體。荔枝節上經適度涼溫誘導後頂芽產生之生殖枝(generative shoot or 
reproductive shoot) 為混合芽  (mixed bud) ，同時具有花序原體與初生葉 
(rudimentary leaf)，並因初生葉的發育與否形成不同的花序型態，此受溫度影響。

在涼溫下初生葉葉柄基部會因細胞程序性死亡 (programmed cell death)，造成初生

葉脫落，花序原體則持續分化與發育，生成花序軸與小花原體，最終形成純花序 
(leafless inflorescence)。若在暖溫下初生葉則不會脫落並持續生長形成同時帶有葉

片與小花之帶葉花序  (leafy inflorescence)。荔枝花芽形成前木質部內會有

Cytokinin 提高與 GAs 下降之趨勢，因此 Cytokinin 可能可促進花芽的產生，GAs 則

具抑制作用；但外施 Cytokinin 尚無法有效提早荔枝花芽的出現，而於秋季時施

GA3則可提高帶葉花序比率。 

 
前   言 

荔枝 (Litchi chinensis Sonn.)為無患子目 (Sapindales)無患子科 (Sapindaceae)荔枝屬

(Litchi)的唯一物種(Leenhouts, 1978)，原產於中國華南至越南北部之熱帶闊葉林中，栽培

歷史非常悠久，可能於西元前 2000 年就已被人類利用 (李，2008；Stern and Gazit, 2003)。 
北半球荔枝產期主要介於 4-8 月間，台灣則集中於 5-7 月 (張和張，2017)。目前荔枝
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雖廣泛栽培於全球亞熱帶地區，包含台灣、中國大陸、東南亞、印度半島、南非、模里西

斯、佛羅里達、以色列、澳洲等地 (Stern and Gazit, 2003)，但栽培地區主要集中於東亞，

全球年產量超過 400 萬公噸，栽培總面積約 75-80 萬公頃 (陈等，2019；齐等，2019)。 
荔枝於清朝中葉由漢人引入台灣，零星種植於屏東及新竹地區，至 1960 年代才開始

有大規模的栽培，並發展成一重要果樹產業 (張和張，2017；Chang et al., 2009)，1980 年

代產業發展至頂峰，栽培面積達 14,682 公頃。目前荔枝為台灣第六大栽培果樹，僅次於柑

橘、香蕉、芒果、鳳梨、龍眼，2019 年栽培面積達 9,883 公頃，近 10 年產量則於 95,000
公噸至 25,000 公噸間波動，而花芽發生的不穩定即是導致產量波動的原因之一，然而屬

亞熱帶常綠果樹之荔枝，其生殖生長受多項因素調控，有鑒於此，本文歸納與探究溫度、

枝梢成熟度與內生植物賀爾蒙等影響荔枝花序生成之因素，以供荔枝栽培與生產之參考。 
 
 

荔枝花芽產生與花序形成之過程 

一般果樹花芽的產生可分為：1.花芽誘導  (floral induction)、2.花芽創始  (floral 
initiation)、3.花芽分化 (floral differentiation)、4.花芽發育(floral development)及 5.開花 
(anthesis)等階段 (林，1987；李 2008)，然在荔枝中各階段的分界點及研究仍不充分 (李，

2008)。 
花芽誘導為開花的第一個步驟，通常需伴隨著一些環境的刺激，如溫度、光週期等，

當誘導刺激達到一定門檻後，即進入花芽創始。花芽創始為分生組織由營養生長轉變為生

殖生長之改變，而分生組織由營養態轉變生殖態的過程則可另稱為花芽呼喚 (evocation) 
(林，1987)，最後為花芽分化及發育。李 (2008)將荔枝花芽的產生過程分為：1.誘導 (floral 
induction)、2.創始 (floral initiation)、3.分化 (floral differentiation)等三個階段，誘導為分生

組織受環境因子影響而產生內在生理生化之變化；創始為型態變化的開始，指誘導後分生

組織型態改變並形成花序原體；最後分化階段則包含花序分枝、小花、花器各部形成的過

程。 
荔枝屬於亞熱帶常綠果樹，屬於日中性植物 (day neutral plant) (Nakata and Watanabe, 

1966; Stern and Gazit, 2003; Davenport and Stern, 2005)，其開花不受光週期調控，但受溫度

影響。涼溫(cool temperature)被認為是促使荔枝開花的先決條件 (李，2008)，在台灣荔枝

的花芽呼喚期多發生於 11 月至 1 月間(林，1987)，此時荔枝感應涼溫而產生花序原體(floral 
primordia)，然而荔枝之花芽創始並不穩定，造成荔枝產量的不規律且低落(Menzel, 1983; 
O’Hare, 2002; Stern and Gazit, 2003; Huang and Chen, 2005)。 

李等 (2008)將荔枝花序的形成與發育分為：1.花序原體形成期、2.花枝軸分化期及 3.
花器分化期等三個時期。花序原體形成期為花序發育的開始，在經過適度的涼溫誘導後荔

枝頂芽及部分腋芽會萌出短小的生殖枝(generative shoot or reproductive shoot)並於葉腋帶
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有俗稱“白點” (whitish millets)之花枝軸原基 (李，2008；Huang and Chen, 2005)，此“白點”
被視為花序原體 (floral primordia)及荔枝開花的指標 (林，1987；李，2008；Huang and Chen, 
2005)，但此時“白點”仍可能因高溫等環境因素而敗育 (abortion)，因此“白點”的出現不代

表花序的形成 (林，1987；Huang and Chen, 2005)，其尚未完成花芽創始，仍處於花芽呼

喚的過渡階段 (林，1987)。 
緊接著為花枝軸分化期，此時的“白點”須在略高於涼溫誘導的溫度下持續生長直至萌

發 (Huang and Chen, 2005)，“白點”萌發後則進入花芽分化 (floral differentiation)與發育 
(floral development)的階段，萌發後“白點”分化會形成側花序 (secondary axis)，而原先短小

之生殖枝則形成花序主軸 (main axis)並快速伸長，同時於分枝中產生次一級的分枝發育後

形成圓錐花序 (panicle)之雛形(林，1987；李等，2008)。 
最後則為花器分化期，於花枝軸分化期時分枝上會持續分化產生許多細小之“白點”，

此時之“白點”並非花序原體 (或花枝軸原體)而是小花原體 (floret primordia)，花器分化期

時這些白點會由花序基部開始陸續發育形成小花，於二級或三級的分枝上則由頂端開始向

下發育，小花原體形成後，其基部兩側將在持續生成次一級的小花原體而成為二出聚繖花

序 (林，1987)，並依續分化出各花萼、雄蕊、雌蕊等花器構造，最終形發育成完整花序 
(inflorescence) (林，1987；李等，2008)。 

 
 

溫度對荔枝開花與花序發育之影響 

一、 溫度與花序型態 
荔枝的新梢可分為營養梢 (vegetative shoot)及生殖梢 (generative shoots)兩種型態，其

中生殖梢又可依初生葉 (rudimentary leaf)是否發育分為帶葉花序 (leafy inflorescence)及純

花序 (leafless inflorescence)兩種，而前者又可再分為混合型花序 (mixed inflorescence)及過

渡型花序 (transition inflorescence)，混和型花序葉片會與花序的分枝共同著生於花序主軸

上，而過渡型花序則是新梢基部為葉片末梢為花序的分布型態 (Davenport and Stern, 2005; 
Lee and Chang, 2019)。 

荔枝經涼溫誘導後所萌出之生殖芽為混合芽 (mixed bud)，同時具有花序原體 (白點)
和初生葉，並因溫度高低決定後續花序型態，較高的溫度下會有較高比例的帶葉花序 
(O’Hare, 2002)。‘Nuomici’在 18/13°C 的涼溫下初生葉葉柄 (petiole)基部會形成脫落區 
(abscission zone)，脫落區於芽體萌發後 10-20 日間出現，由多層細胞所構成，此區細胞膨

大，兩側由幾層扁平且排列緊密的細胞構成分界，並於芽體萌發後 30-40 日脫落而形成純

花序；然於 28/23°C 的高溫下脫落區將不會出現，且初生葉將持續生長形成葉片而成為混

合型的帶葉花序，若溫度持續升高“白點”甚至會萎縮且消失，回復成為營養梢 (Yang et al., 
2017)。初生葉的脫落，是因細胞程序性死亡 (programmed cell death)所造成，相較於高溫



 

 

 

-32- 
 
 

環境下，造成細胞程序性死亡和組織衰老的基因在低溫下的表達量較高，可能是導致初生

葉脫落之原因 (Yang et al., 2017)。 
過渡型花序的產生則與生育期溫度短時間內的變化有關，當營養芽萌發時溫度突然驟

降即可能出現過渡型花序 (Davenport and Stern, 2005)，Batten 和 McConchie (1995)亦指出，

當芽萌發後快速的將植株移入 20°C 左右的涼溫環境下，就會出現基部為葉片頂部為小花

的花序，而花序與葉片的分布比率則與移入涼溫時芽和新梢的發展程度有關，若新梢生長

的越大葉片比例則越高，反之若移入涼溫時芽剛萌發則葉片比例就會越少。 
二、 溫度與花芽誘導 

涼溫是使荔枝開花的必要條件，目前尚未有任何使荔枝未經涼溫誘導即產生花芽之報

導 (李，2008)，在澳洲各品種荔枝有效的誘導溫度在 20°C 左右，超過 20°C 將減少荔枝

花序的產生，其所需之誘導時間約 4-8 週 (Menzel and Simpson, 1995)。然不同品種的荔枝

間花芽誘導所需之涼溫差異甚大 (Stern and Gazit, 2003; Ding et al., 2015)，Menzel 和

Simpson (1994)指出在日夜溫 20/15°C 的誘導條件下，7 種不同的荔枝品種開花率在 11%-
99%波動，Stern 和 Gazit (2003)則歸納多種荔枝品種的有效誘導溫度，日溫介於 22-15°C，
夜溫則介於 15-5°C 不等。在台灣'糯米糍'需在日夜溫 15/13°C 下誘導 7 週才可見到花序抽

出 (張等，1997)，但低涼溫需求的'玉荷包'卻僅需在 23.42°C 下誘導 3343 低溫小時 (CDHs)
即可順利長出花序 (Chen et al., 2016)。 

品種間涼溫所需之差異可能肇因於 LcFT1 啟動子對涼溫敏感之不同 (Ding et al., 2015)，
近年來 FT (FLOWERING LOCUS T)已被證明對植物的開花有著直接影響，其蛋白質則被

認為是尋找已久的開花激素(Florigen)。在廣東，屬於低涼溫需求之'三月紅'於 11 月氣溫低

於 25°C 時 LcFT1 即開始大量表達，然而高涼溫需求之'馬桂荔'卻需於 1 月氣溫低於 15°C
時才開始表達 (Ding et al., 2015)，此外 LcFT1 約於感應涼溫後 4 週才有明顯的表現量提

升 (Ding et al., 2015)，與先前誘導所需時間 4-8 週相符。 
O’Hare (2004)以'Tai so'盆株為材料放入 28/23、23/18、18/13°C 三種氣溫之生長箱內，

並搭配 25、20、15°C 三種不同根溫，發現於 28/23°C 的氣溫下即使根溫降低亦不會有花

芽的產生，反而造成生產的遲緩，因此單獨根溫的降低則對花芽誘導沒有效果，仍需氣溫

同時降低方能誘導成花。 
 
 

枝條成熟度對荔枝花芽產生之影響 

間歇性抽梢 (flush cycle)是荔枝枝條的生長特性，荔枝新梢萌發後會快速的抽長，接

著新葉的萌發，同時頂梢再次進入停梢 (quiescence)的階段，此時的新葉則持續發育直至

成熟，葉片顏色由淡綠轉至深綠，葉綠素逐漸累積，一段時間後頂芽則再次萌發 (O’Hare, 
2002)。停梢時間的長短與溫度呈現負相關，溫度高時兩次生長間的間隔會較短 (Olesen et 
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al., 2002; O’Hare and Turnbull, 2004)，此外水分的缺乏、營養不足亦可能導致停梢期的延

長 (Menzel, 1983)。荔枝自夏季採收後至冬季前頂芽可抽梢 3-4 次，每次自頂芽萌發到葉

片成熟約需 6 週的時間 (Olesen et al., 2002)，以 10°C 為基礎溫度 (base temperature)時約

等於 560°C 的累積溫量 (Fu et al., 2014)。 
O’Hare 和 Turnbull (2004)指出荔枝新梢與根呈現交錯生長之狀態，每當新生根長至 5-

6 公分左右，即停止生長同時頂芽開始萌動，頂芽停梢時則又輪到根的生長。在荔枝中

Cytokinin 於根合成後向莖頂運移，其含量隨著新生根系生長而增加，並在頂芽萌發時濃

度達到最高(O’Hare and Turnbull, 2004)，此外在頂芽剛停梢時外施 100ppm之Zeatin riboside
可有效減少停梢之時間 (O’Hare and Turnbull, 2004)。因此荔枝新梢之生長與停梢，可能受

新生根與 Cytokinin 運移之影響，當根部生長不良時亦會影響頂梢之生育。 
一般認為，荔枝進入花芽誘導前，頂梢必須處於停梢階段 (Menzel, 1983; Huang and 

Chen, 2005)，Menzel (1983)稱此階段為營養休眠期 (vegetative dormancy)。O’Hare (2002)
將荔枝頂梢生長分為抽梢期(flush)與抽梢間期 (interflush)兩個生長階段，並再各自分為下

列兩個子階段：1.抽梢期 I (flush-1)：芽體萌發、2.抽梢期 II (flush-2)：節間伸長和葉片展

開、3.抽梢間期 I (interflush-1)：葉片逐漸發育但尚未完全成熟及 4.抽梢間期 II (interflush-
2)：葉片完全成熟且頂芽處於停梢狀態，四階段可分別對應 BBCH-scale 之 113、115、117、
119 (Wei et al., 2013)。對四種階段之'Tai so'盆株施以 18/13°C 涼溫處理，可發現四種階段

之盆株新梢之生長呈現不同情形，處於抽梢期 I 之盆株全數發育成營養梢，抽梢期 II 及抽

梢間期 I則形成短小且發育不良之花序，抽梢間期 II 則全數形成正常花序 (O’Hare, 2002)，
因此若要使荔枝產生良好之花序，在進入花芽誘導時，頂梢必須發育至抽梢間期 II 的階

段，若處於抽梢期 I 至抽梢間期 I，則無法有效感應涼溫而減少開花，顯示成熟葉片對花

芽誘導的重要性。 
Ding 等(2015)亦指出，在'妃子笑'中 LcFT1 僅會在成熟葉片中表達，幼葉及枝條中

LcFT1 並沒有大量的表現。因此於秋末抑制營養梢之生長為促使荔枝正常開花的必要條件，

若枝條秋冬季抽梢，將因頂梢葉片尚未成熟而造成花芽創始不佳，在台灣多數生產者會於

秋冬季噴施益收生長素(ethephon)或是以人為摘除新梢的方式控制新梢生長 (陳，1994；
Chang et al., 2009)。 
 
 

植物賀爾蒙與荔枝花芽產生之影響 

植物賀爾蒙對荔枝開花影響之研究較為缺乏 (Stern and Gazit, 2003)，荔枝花芽形成前

30 日至花芽形成時，木質部內的 GAS 含量會有顯著性的下降，而 Cytokinin 有上升的趨

勢，IAA、ABA 則處於穩定的狀態 (Chen, 1990)。Chen (1991)指出 Cytokinin 於花芽出現

後含量會有顯著性的提升，顯示 Cytokinin 可能促進荔枝的花芽創始，然對停梢之頂芽外
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施 Kinetin 卻無法有效提早使花芽出現，但有提高花芽比例的效果 (Chen, 1991)，因此

Cytokinin 雖與荔枝花芽的產生有關但並不是直接之原因。 
在荔枝木質部內，GAS 於葉片生長時濃度最高，而花芽產生前 30 日會急遽的下降 

(Chen, 1990)，因此 GAS對荔枝花芽創始可能具有抑制作用，此外於入冬時對'玉荷包'施用

GA3 將導致帶葉花序比率提升 (Chen et al., 2014)，亦顯示 GA3 對荔枝花序的發育有負面

效果。 
秋季抽梢時施用乙烯類生長調節劑可促進荔枝的開花，於秋末萌出之新梢於冬季時仍

處於未成熟之狀態，因此不利於感應涼溫而減少開花，而施用乙烯可使新梢葉片脫落，抑

制頂芽生長 (陳，1994)，使芽於停梢階段進入冬季而接受涼溫的誘導，在台灣許多生產者

會以益收生長素(ethephon)進行控梢，而提升次年開花比例 (陳，1994；Stern and Gazit, 2003; 
Davenport and Stern, 2005; Chang et al., 2009)。 
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Summery 

Litchi (Litchi chinensis Sonn.) is a subtropical evergreen fruit tree. Its floral 
induction is mainly regulated by cool air temperature. For most litchi cultivars, the floral 
primordia (“whitish millets”) formation must induce under 20°C for 4-8 weeks. 
Furthermore, shoot maturity also affects floral induction in litchi. The shoots have a 
characteristic of flush cycles, but only tip of mature terminal flush can be induced by cool 
temperature. Litchi could develop a short generative shoot that has floral primordia and 
rudimentary leaves after induction. According to the development of rudimentary leaves, 
the generative shoot could develop into different panicle types. Under cool temperature, 
the petiole base of rudimentary leaves could still form an abscission zone and abscise due 
to programmed cell death. Concurrently, floral primordia still differentiate and develop 
into paracladiums, and florets became leafless inflorescence. However, at warm 
temperature (28°C), rudimentary leaves could not abscise and form leafy inflorescence. 
Gibberellin content was low in the xylem sap before flower bud formation, and cytokinin 
was high. These results indicate that cytokinin is promoted by flower bud formation and 
gibberellin is inhibited. 
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