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中国花椒属(广义)叶结构研究 
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摘 要：对国产花椒属32种4变种叶结构特征进行了研究。结果发现，花椒属叶脉均属于羽状脉弓形脉序类 

型；叶齿具全缘、具齿或钝齿 3种类型；二级叶脉有分支或不分支 ；三级叶脉有分支、网状和及顶 3种类 型；多 

数种类叶齿无腺点 ，仅 4种叶齿有腺点。叶结构研究结果支持花椒亚属和崖椒亚属的亚属等级，它们共同组 

成广义的花椒属 ，并支持花椒属为芸香科中比较原始类群的观点；但不支持 Engler将花椒亚属和崖椒亚属独 

立成属的分类处理。基于重要外部形态学特征和叶结构特征 ，重新对花椒属下两个亚属的检索表进行了修订。 
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Leaf architecture of Zanthoxylum(Rutaceae)from 

China and its taxonomic significance 
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Abstract：Leaf architecture of 32 species and 4 variety of Zanthoxylum S．I．(Rutaceae)in China were investigated．A com— 

prehensive description of leaf architecture for Zanthoxylum was provided．Venation pattem was brochidodromous which 

represented a comparative primitive type．Tree types of teeth were detected，namely entire，toothed and crenate．The sec— 

ondary veins were branched or unbranched．The most species were without glands on teeth，except in 4 species．These 

results did not support Englerian classification of Zanthoxylum．Based on comparison of leaf architecture，our results 

supported the taxonomic treatment of subgenera Fagara and Zanthoxylum as subgenus rank of Zanthoxylum and the 

genus Zanthoxylum as a comparative primitive group wi thin the Rutaceae．A key based on main diagnostic morphologi— 

cally and leaf architecture characters tO the two subgenera of Zanthoxylum were revised． 

Key words：Rutaceae；Zanthoxylurn；leaf architecture；China 

花椒属(Zanthoxylum L．S．1．)(广义)约有 225 

～ 25O种(Stevens，2001)，广义花椒属包括花椒亚属 

(subgen．Zanthoxylum)和崖 椒亚 属 (subgen．Fa— 

gara)，前者主要分布在亚洲和北美洲地区，后者广 

泛分布于亚洲、非洲、大洋洲、北美洲热带和亚热带 

地区(Engler& Prantl，1931)；本属是芸香科中种 

类最多的一个属，多为乔木、小乔木或木质藤本，常 

绿或落叶。中国花椒属有 39种 14变种(黄成就， 

1997)。 其中花椒亚属有 13种 7变种，除极西部、西 

北部及东北部、海南岛外，其他大部分地区均有分 
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布；崖椒亚属有 18种 7变种，除东北和西北部外，其 

他各地均有分布，以西南和南部各省分布最多。 

花椒属中崖椒亚属(subgen．Fagara)与花椒亚 

属(subgen．Zanthoxylum)的系统位置一直是芸香 

科系统学研究争论的焦点(Engler& Prantl，1931； 

黄成就，1997)。Linn6(1759)依据 花被片有无萼片 

与花瓣之分将其划分为崖椒属(Fagara)和花椒属 

(Zanthoxylum )这两个属 ，这一观点得 到部分学者 

支持(Engler＆ Prantl，1931；Exell等，1963；Albu— 

querque de Byron，1969)。但多数学者不支持这一 

观点 (Saunders，1934；Moore，l936；Hartley，1966； 

Beurton，1994；Fosberg，1959；Fisb& Waterman， 

1973；屠治本，1985；廖亮等，1988)，他们不支持将两 

个亚属独立成属，仍将其当作亚属处理，共同组成广 

义花椒属(Zanthoxylum L⋯S J．)。 

植物叶结构特征在鉴别植物化石及系统分类方 

面具 有重 要价 值 (Dieher，1 974；Hickey& Wolfe， 

1975；Melville，1976；Leng，1999；Li& Hickey， 

1988；Hickey Daylor，1991；Wilkinson，1992；周 

浙 昆等，1994，1995；LAWG，1999；Roth—nebelsick 

等，2001；Luo＆ Zhou，2002；许炳强等，2007)。目 

前芸香科花椒属叶结构特征研究前人已有一定积 

累：Paris等(1948，1951)报道了花椒属 4个种的叶 

解剖特征；Albuquerque de Byron(1969，1972)观察 

了亚马逊河流域崖椒亚属 叶脉 特征；Ogundipe 

(2002)报道 了非 洲西 部花椒 属 的 Z．boutense、Z． 

buesgenii、Z．dinklagei、Z．1eprieurii、Z．rubescens、 

Z．thomense、Z．viride、Z．gilletii、Z．1emairei、Z． 

tessmannii和 Z．zanthoxyloides等 11个种的叶解 

剖特征，分析了叶脉特征在 l1种间的区别，其结果 

表明，叶脉特征在花椒属种类区分方面的潜在价值。 

但国内花椒属叶结构研究还处于空白状态。为此， 

本文对国产花椒属 32种 4变种 的叶结构特征进行 

了综合的研究，旨在通过对国产花椒属叶结构的研 

究 ，寻找发现有系统分类意义的叶结构性状 ，为探讨 

花椒属下的系统分类关系及种类区分提供资料。 

1 材料与方法 

实验材料大部分采自中国科学院华南植物园标 

本馆(IBSC)，只有西畴花椒、元江花椒 2种采自中 

国科学院昆明植物研究所标本馆(KUN)；实验材料 

为成熟叶片，全部采自腊叶标本。详细资料见表 1。 

实验步骤 ：(1)完整叶片用 15 NaOH 溶液浸 

泡约 10 d，溶解叶肉等组织；(2)清水漂洗，2 9／5乙酸 

中和残留碱，清水洗净；(3)25 次氯酸钠(Nail— 

C10 )中漂白脱色 15 min，清水漂洗；(4)250 水合氯 

醛(CC1 CH(OH) )透明24 h；(5)系列酒精脱水，1 oA 

番红(Safranin)染色；(6)中性树胶封片，Olympus光 

学显微镜观察拍照和 Sony717数码相机照相。 

叶结构术语主要参照 Hickey(1973)，结合俞诚 

鸿等(1986)及孙启高等(1997)。 

2 观察结果 

本次研究的国产花椒属 32种 4变种的叶结构 

特征详见表 2。 

2．1花椒属的叶形态结构特征 

观察研究了国产花椒属 32种 4变种的叶结构， 

尽管研究材料只占花椒属的近七分之一、且因受条 

件限制未能收集到国外花椒属 的代表性材料 ，不足 

以完整代表花椒属，但已覆盖了国产花椒属的绝大 

多数种类，因此可以根据本研究结果对国产花椒属 

叶形态结构特征进行初步总结：叶互生，奇数羽状复 

叶，稀单叶或 3小叶，小叶互生或对生，全缘或者在 

叶缘有小裂齿，齿缝处常有较大油点；叶形大小从 

35 cm×30 cm到5 mmx4 mm不等；叶形常为卵状 

或椭圆形，先端渐尖或钝；叶脉全部属于曲行叶脉类 

型中的弓形叶脉；二级脉有不分支和分支两种类型； 

叶齿具腺体或无腺体。其中观察到叶脉全部属于弓 

形叶脉，与0gundipe(2OO2)的观察结果基本一致，这 

种一致也表明弓形叶脉是花椒属基本的叶脉类型。 

2．2重要的叶结构特征描述 

本次主要观察了国产花椒属 32种 4变种以下 

叶结构特征：叶脉类 型(venations pattern)：所有样 

品的叶脉均属于羽状曲行叶脉类型(camptodromous) 

中的羽状 弓形 叶脉 (pinnate brochidodromous)，即二 

级脉彼此相连接形成一系列明显脉环，如毛刺壳花椒 

(图版 I：4)和狭叶花椒(图版 I：5)。 

齿类型 (Tooth type)：有全缘 (entire)、具齿 

(toothed)和钝齿(crenate)3种类型。6种 l变种叶 

全缘：叶缘光滑或呈弧状，无明显突起或齿痕，如元 

江花椒(图版 I：3)等；22种 3变种叶具齿：叶缘突 

起，齿端较尖，如雷波花椒(图版 I：1)和花椒筋(图 

版 I：2)等；4种叶钝齿：钝齿光滑，没有尖端，如浪 

叶花椒(图版 I：6)、小花花椒 、异叶花椒和野花椒 。 
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表 1 叶结构研究材料及凭证标本 

Table 1 Materials and voucher specimens 

{or lea{architecture 

分类群 
Taxon 

产地 
Location 

凭证标本 
Voucher 

崖椒亚属 subgen．Fagara 

椿叶花椒 
Zanthoxylum ailanthoides 

筋槽花椒 Z．avicennae 

石山花椒 Z．calcicola 

砚壳花椒 Z．dissitum 

刺壳花椒 Z．echinocarpum 

毛刺壳花椒 Z．echinocarpum 
var．tom entosum  

贵州花椒 Z．esquirolii 

密果花椒 Z．glomeratum 

兰屿花椒 Z．integrifolium 

拟砚壳花椒 Z．1aetum 

雷波花椒 Z．1eiboicum 

大花花椒 Z．macranthum 

小花花椒 Z．micranthum 

朵花椒 Z．molle 

多叶花椒 Z．multijugum 

两面针 Z．nitidum 

尖叶花椒 Z．oxyphyllum 

菱叶花椒 Z．rhombifoliolatum 

花椒筋 Z．scandens 

青花椒 Z．schinifolium 

狭叶花椒 Z．stenophyllum 

毡毛花椒 Z．tomentellum 

西畴花椒 Z．xichouense 

元江花椒 Z．yuanjiangense 

湖南沅陵 武 陵 山考 察 
队 640 

广东高要 

贵州兴义 

广西东兰 

广东连县 

云南(具体 
地点不详) 

四川泸定 

广西融水 

台湾(具体 

地点不详) 

广东信宜 

四川雷波 

四川峨眉 

四川奉节 

江西武宁 

云南澄江 

广东阳江 

云南大理 

四川南川 

湖南城步 

浙江天目山 

四川奉节 

云南贡山 

云南石屏 

云南元阳 

黄 成 162298 

贵 州 考 察 队 
6863 

张肇骞 11399 

左景烈 22614 

刘慎谔 018846 

王清泉 22499 

吕清华 2864 

张庆恩 14993 

黄志 31888 

管中天 9340 

熊济华 30489 

方明渊 24883 

张吉华 99905 

王孝 415l1 

陈炳辉 983 

王汉 臣 3405 

李国凤 60853 

李泽棠 1811 

贺贤育 25300 

四川 大 学 考 
察队 107923 

王启无 66857 

高信芬 431 

绿春 考 察 队 
14O1 

花椒亚属 subgen．Zanthoxylum 

毛刺花椒 Z．acanthopodium 云南永德 俞德俊 16869 
var．timbor 

毛竹叶花椒 Z．armatum 
var．ferrugineum 

岭南花椒 Z．austrosinense 

花椒 ．bungeanum 

油叶花椒 Z．bungeanum 

Var．punctatum 

异叶花椒 Z．ovalifolium 

』If陕花椒 Z．piasezkii 

微柔毛花椒 Z．pilosulum 

野花椒 Z．simulans 

梗花椒 Z．stipitatum 

浪叶花椒 Z．undulatifolium 

屏东花椒 Z．wutaiense 

广西龙津 谭沛祥 57091 

广东乳源 

四JIf南川 

四川天全 

海南岛白沙 

四川大金 

四川马尔康 

湖南黔阳 

广东乳源 

湖北武汉 

台湾雾台 

刘心祈 27551 

李馨 75018 

李馨 72333 

李泽棠 2054 

广 东 考 察 队 
7182 

李洪均 738 

王昆玉 1019 

叶齿腺体(Glands on teeth)：有些种类叶脉齿 

端可见一群稠密不透明物质，即腺点。绝大多数材 

料未见腺点，仅在两面针(图版 Ⅱ：7)、浪叶花椒(图 

版 Ⅱ：6，8)、尖叶花椒和屏东花椒等 4种叶边缘见 

有腺点。 

表 2 花椒属植物叶结构特征 

Table 2 Leaf architecture data in Zanthoxylum 

注：(1)叶脉类型：Bro，弓形叶脉；(2)叶齿类型：En，全缘；T，具 

齿；Cr，钝齿；(3)腺体的有无；Presence or absenceofgland；(4)二级 

叶脉：B，分支；U，不分支；Sin。深波状；(5)三级叶脉类型：Ra，分支 

型；Re，网状；P，及顶型，(6)细脉；S，简单不分支；Br，分支。 

二级叶脉(Secondary veins)：起源于主脉，从主 

脉直接分出来 比主脉细的叶脉叫二级脉，有分支 

(branched)和无分支(unbranched)2种类型。24种 

3  5  5  印 ” 

2  2  4  

5  9  3  
朋 华 鏖 
锡 济 兴 
高 熊 蒋 
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3变种有分支，如密果花椒、雷波花椒和梗花椒等；8 

种 1变种无分支 ，如兰屿花椒 、椿 叶花椒、毛刺花椒 

和岭南花椒等。 

三级叶脉(Tertiary veins)：比二级脉较细的次 

级脉和直接从主脉上分支出的等粗度的脉叫三级 

脉，有分支型(ramified)、网状 (reticulate)和及顶型 

3种类型。分支型 ：三级脉分支成次级脉，但不与二 

级脉相连，如贵州花椒、菱叶花椒、川陕花椒和微柔 

图版 I 花椒属叶结构 1．雷波花椒(具齿叶)：2．化椒筋(具齿叶)；3．元江花椒(全缘叶)；4．毛刺壳花椒(羽状弓N ntN)；5．狭叶花椒 
(羽状弓形脉)；6．浪叶花椒(叶齿具腺体)。 

Platel Leaf architecture in Zanthoxylum 1．z．1eiboicum；2．z．scanden；3．z．yuanjiangense；4．z．echinocarpum var．tomentosumt 5．z． 

stenophyllum；6．Z “nd“ nf _， Z Mm．Scale bar=1 cIn． 

毛花椒等；网状：三级脉与其它三级脉或二级脉构成 

网状 ，如兰屿花椒(图版 Ⅱ：9)、密果花椒(图版 Ⅱ：10)、 

雷波花椒(图版 Ⅱ：11)、刺壳花椒(图版 Ⅱ：12)、毛刺壳 

花椒(图版 lI：13)、拟砚壳花椒(图版 Ⅱ：14)、尖叶花椒 

(图版 Ⅲ：15)、筋檬花椒(图版 Ⅲ：16)、花椒筋(图版 

Ill：17)和砚壳花椒(图版 Ⅲ：18)等；及顶型：三级脉与 

对面的三级脉相连，如小花花椒(图版 Ⅲ：19)、元江花 

椒(图版 1]I：20)、毡毛花椒(图版 Ⅲ：21)和多叶花椒 

(图版 Ⅲ：22)等。 

细脉(Veinlets)：是叶片任意末级脉(ending ulti— 

mate veins)及偶然穿过脉问区向远处延伸的一类脉 

序。细脉有分支(branched)或无分支(simple)，仅见 

毛竹叶花椒 1变种的细脉不分支，其余种类的细脉具 

分支。 

3 讨论 

Beurton(1994)研究了广义花椒属(Zanthoxylum 

S．1．)的雌蕊和花被，结果发现狭义花椒属(Zanthoxy— 

lure S．str．)中存在两种类型的单行花被，据此推断狭 

义花椒属不是一个自然类群，而应与崖椒亚属合并组 

成广义花椒属(Zanthoxylum S．1．)。曹明等(2008)研 

究了中国广义花椒属叶表皮特征，发现花椒亚属与崖 

椒亚属在叶表皮细胞形状、气孔器类型及保卫细胞形 

状等方面有许多共同点，结果表明花椒亚属与崖椒亚 

属的亚属等级处理是合理的，它们共同组成广义花椒 
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图版 Ⅱ 花椒属叶结构 7．两面针(叶齿具腺体)：8．浪叶花椒(叶齿具腺体)；9．兰屿花椒(网状三级脉)；10．密果花椒(网状三级脉)；11 
雷波花椒(网状三级脉)；12．刺壳花椒(网状三级脉)；13．毛刺壳花椒(网状三级脉)；14．拟砚壳花椒(网状三级脉)。 

PlateⅡ Leaf architecture in Zanthoxylum 7．2．nitidum；8．z undulati／bli m；9．z integrifolium；10．z glom ralum；11．z leiboif“m 
12．Z．echinoazrpum；13．Z echinocarpum vat．tomerltosum；14．Z．1aetum． 

属。分析花椒属 32种 4变种叶结构特征，可以看出 

叶脉以及叶的其它特征在花椒属内比较稳定，有一定 

的系统学意义。崖椒亚属 23种 1变种中：16种叶具 

齿、6种 1变种叶全缘、1种叶具钝齿；21种 1变种叶 
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图版 Ⅲ 花椒属叶结构 15．尖叶花椒(网状三级脉)；16．筋楷花椒(网状三级脉)；17．花椒筋(网状三级脉)；18．砚壳花椒(网状三级 
脉)；19．小花花椒(及顶三级脉)；20．元江花椒(及顶三级脉)；21．毡毛花椒(及顶三级脉)；22．多叶花椒(及顶三级脉)。 

PlateⅢ Leaf architecture in Zanthoxylum 15．z oxyphyllum；16．z avicennae；17．z．5canden$；18．z dissitum；19．Z micranthum； 
钧 ．z．yu~njiangense；21．z．tomentellum；22．z．multijugum． 

齿无腺体、2种叶齿有腺体；19种 l变种次级脉具分 

支、4种次级脉不具分支；7种三级脉及顶、14种 1变 

种三级脉网状、2种三级脉分支；23种 1变种叶细脉 

均具有分支。花椒亚属 9种 3变种中：6种 3变种叶 
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具叶齿、3种叶具钝齿；7种 3变种叶齿无腺体、2种叶 

有腺体；有5种 2变种次级脉具分支、4种 1变种次级 

脉不具分支；有 1种三级脉及顶 、4种 1变种三级脉分 

支、4种 2变种三级脉网状 ；9种 2变种细脉有分支、1 

变种细脉元分支。通过上述分析比较可以发现这两 

个亚属在叶结构特征上具有很多共性，有很多相 同 

点，这些相同点揭示它们是有较近亲缘关系的一个自 

然类群，也就不能将它们独立为两个属。这些特征在 

两个亚属中较稳定 ，因此 ，叶结构研究结果表明：花椒 

亚属与崖椒亚属的亚属等级处理是合理的，它们共同 

组成广义花椒属。叶结构研究结果支持 Beurton 

(1994)花结构及曹明等(2008)叶表皮研究结论；而 

Engler& Prantl(1931)将两个亚属独立成属的分类处 

理不获叶结构研究结果的支持。 

叶结构特征在花椒属两个亚属中较稳定，两个亚 

属间既有共性又有一些差异，因此可依据叶结构特征 

结果并结合外部形态学特征，作出国产花椒属分亚属 

检索表： 

1．花被片两轮排列，外轮为萼片 ，内轮为花瓣，二者颜 

色有差异，数 目均 4片或 5片；雄蕊与花瓣同数；雌花 

的花柱为挺直的柱状；叶具叶齿、钝齿或全缘；次级脉 

多具分支，少数不具分支；三级脉网状、及顶，少数三 

级脉分支⋯⋯ 崖椒亚属 subgen．Fagara(L．)Schneid 

1．花被片一轮排列，二者颜色相同，数目与雄蕊同数， 

均 4～8片；心皮背部顶侧有较大油点一颗，花柱分 

离，各自向背弯；叶具有叶齿或钝齿，没有全缘叶；次 

级脉多具分支或不具分支；三级脉网状、分支，少数三 

级脉及顶 ⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯⋯ 

⋯ ⋯ 花椒亚属 subgen．Zanthoxylum(Raf．)Rehd 

Da Silva等(1988)和廖亮等(1988)对芸香科进行 

了化学分类学研究、Stace等(1993)研究了芸香科的 

细胞进化式样、Poon等(2007)对芸香亚科 和飞龙掌 

血亚科进行了分支分析，均得出花椒属是芸香原始类 

群 的结 论。按 照 Hickey(1973)、Hickey & Wolfe 

(1975)和 Hickey& Daylor(1991)的研究结果，可据次 

级叶脉及高级叶脉的特征将叶脉分为 1级、2级、3级 

和4级，并且 1、2级脉序是较低等植物类群的特征叶 

脉，而3、4级以上的脉序是较高等植物类群的特征叶 

脉。本次32种 4变种叶结构研究发现花椒属除少数 

种类具 3、4级叶脉，甚至还有种类具细脉等高级脉 

序 ，如两面针(图版 Ⅱ：7)、兰屿花椒 (图版 Ⅱ：9)、密果 

花椒(图版 1I：10)、雷波花椒(图版 Ⅱ：11)、毡毛花擞 

(图版 Ⅲ：21)和拟砚壳花椒等外，绝大多数种类以 l、 

2级叶脉为主，从叶脉等级推断花椒属可能是芸香科 

中的原始类群。因此，叶结构研究结果支持 Da Silva 

(1988)、廖亮等 (1988)、Stace等 (1993)和 Poon等 

(2007)的结论。 

从叶结构特征结果来看，叶脉及叶的其它特征在 

花椒属内比较稳定，可以作为划分亚属等级的佐证； 

同时发现叶结构特征在亚属内的各个种间还存在一 

些差异。以崖椒亚属为例，贵州花椒、菱叶花椒等的 

叶全缘、三级脉分支，刺壳花椒、毛刺壳花椒、密果花 

椒、兰屿花椒、拟砚壳花椒和西畴花椒等的叶全缘、但 

三级脉网状 ，通过对比可看出崖椒亚属 内的这些种在 

叶结构特征上存在一些差异，这些差异有可能作为组 

等级水平的划分依据，因此 Engler等(1931)将国产崖 

椒亚属全部 归人 sect．Macqueria Triana et Planch组 

subsect．Gerontogaeae Eng1．亚组的分类处理是否合 

理，有待进一步研究探讨。 

叶结构特征在花椒属种间存在一些差异也可以 

为某些种类区分提供帮助。例如，梗花椒 Z_stipita— 

tum是黄成就(1987)发表的新种，它与野花椒 Z sim— 

ulans近缘，在外部形态上梗花椒的花序甚短缩 ，花较 

少，叶有较多小叶，小叶较狭窄，干后黑色或深棕色， 

有较多凸起的油点；在叶结构特征上二者也存在差 

别，前者叶缘具齿，三级叶脉分支，后者叶缘为钝齿， 

三级叶脉网状 。再如 ，花椒原变种 Z．bungeanum 与 

变种油叶花椒 Z．bungeanum var．punctatum之间在外 

部形态上比较相似，只是因为后者小叶上有油点相区 

别；叶结构特征研究发现花椒原变种的二级叶脉不分 

支，变种油叶花椒的二级叶脉分支，据此可以比较容 

易地将二者区别。但是种间的这些差异是一个连续 

而稳定的变异过程，尚不足以用来区别国产花椒属的 

每个种，因此我们尚不能仅凭叶结构特征作出国产花 

椒属分种检索表。 
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