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葉の形態的変異に基づくアケビ属植物 ３種の分類学的検討

吉澤優理・荒瀬輝夫
信州大学農学部

要　　　約
　アケビ属植物3種（アケビ，ゴヨウアケビ，ミツバアケビ）の分類について検討するため，長野県上伊那郡
において葉の形態的変異を調査した。 ３ 種それぞれ ６ 個体について，着生位置（階層（上層，下層）と枝齢
（前年枝，当年枝）の組み合わせ）ごとに10枚ずつ（ 1 個体あたり計40枚）の掌状複葉を採取し，外部形態の
諸形質を計測した。その結果，分類のキーとされる掌状複葉の小葉数と小葉の鋸歯数は，種の違いに強く影響
されていた。小葉数でミツバアケビ（通常 ３ 枚）と他 ２ 種（通常 ５ 枚）を明確に分けることができた一方，鋸
歯数は幅広い変異を示し，ゴヨウアケビ（鋸歯あり）とアケビ（鋸歯なし）の区別が困難な場合があった。葉
形（小葉の縦横比，大小比）も，種の違いに影響されており，縦横比はアケビ＞ゴヨウアケビ＞ミツバアケ
ビ，大小比はゴヨウアケビ＞アケビ＞ミツバアケビであった。ゴヨウアケビのみ小葉の鋸歯数と縦横比とに有
意な負の相関が認められ，小葉が丸いほど鋸歯数が多くなる傾向が見られた。葉のサイズに関する形質は， ３
種とも概ね「下層＜上層」，「前年枝＜当年枝」となっていた。これらは，小葉数，鋸歯数，葉形との相関が低
かった。よって，階層や枝齢の異なる葉，葉形の異なる葉を確認することが，アケビ属の正確な同定のために
必要といえる。
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１ ．はじめに

　 ア ケ ビ 属 （ Akebia ） は ア ケ ビ 科
（Lardizabalaceae）の落葉性のつる性木本で，ア
ケビ（A. quinata (Houtt.) Decne.），ミツバアケビ
（A. trifoliata (Thunb.) Koidz.）および両種の雑種
であるゴヨウアケビ（A. × pentaphylla (Makino) 
Makino）の ３ 種がある。本州・四国・九州の丘陵
帯から山地帯の林地に普通に見られ2），ミツバアケ
ビは北海道にも生育している7）。 ３ 種は小葉数と鋸
歯の有無によって見分けることができる。すなわ
ち，アケビは小葉が ５ 枚で鋸歯がないのに対して，
ミツバアケビは小葉が ３ 枚で波状の大きな鋸歯があ
る。ゴヨウアケビは両種の特徴を併せ持っており，
小葉が ５ 枚で波状の鋸歯がある（写真 1 ）。
　アケビの果実は秋になると縦に裂け，内部の果肉
は食用になり甘い。つる先や若芽も山菜として用い
られ，炒め物やごま和えなどの料理に使われる1６）。
また，アケビは漢方では「木通」の生薬名で，消炎
や利尿，鎮痛薬，神経痛，月経不順に用いられ
る17）。ミツバアケビの果皮を対象にした化学分析が
行われており，薬効成分がトリテルペンサポニンの
一種であるアケボシドということも解明されてい

る6，２0）。また，長野県北信地方の野沢温泉ではつる
を用いた工芸品として，手提げ鞄や石けん入れ，郷
土玩具である鳩車が土産品として古くから知られて
いる1５）。さらに，緑化植物として，バーゴラや四つ
目垣に絡ませるといった使用例があり10），緑陰駐車
場に用いた研究もあげられる14）。以上のように，ア
ケビ属植物は食用だけではなく，薬用や緑化植物な
どとして利用されており，有用な植物であるといえ
る。
　アケビは「郷愁を誘う珍しい果実」として，山形
県を中心に，昭和６0年代（198５年頃以降）から本格
的な栽培が始まり，優良系統の選抜や栽培技術の改
善が進められるようになった3）。現在，果実の生産
のため栽培されているのは主にミツバアケビ（アケ
ビは受粉用の親木として利用される程度）で，果実
の大きさ，果皮の着色，早晩性などの違いから，
「向方 1 号」「紫宝 No.1」「初ひめ」など多くの品
種がある。ただし，自生品または実生繁殖から得ら
れた優良系統を生産者が育成したものが多く，形質
が均一な品種は少ないとされる3）。農林水産省果樹
試験場でも，アケビ（ ３ 種を含む）の組織的な系統
収集が1998年に行われている1２）。
　一方，分類に関する情報収集は乏しい状況にあ
る。Makino（190２）11）はゴヨウアケビがアケビと
ミツバアケビの雑種と推定しており，現在刊行され
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ている図鑑もそれに倣って記述されたものと推測さ
れる。生薬「木通」にアケビ属の他種などが混在し
ていることから，近年，アケビ属植物についての分
子遺伝学的解析や木質茎の形態学的解析が行われ，
ゴヨウアケビが分子遺伝学的に他 ２ 種の雑種である
ことが示されており8），形態学的観察から他 ２ 種と
は明確に異なる特徴があることが示されている18）。
しかし，これらの既往研究での分類は DNA の解析
や顕微鏡を用いた方法になるため，実際のフィール
ドで利用できる分類方法の確立が必要になる。
フィールドでの種の同定でキーとなる葉の形態に着
目した研究は行われておらず，詳細な種間差や変異
の幅は明らかになっていない。
　つる性植物について，同じ落葉つる性木本のツタ
（Parthenocissus tricuspidata（Siebold et Zucc.）
Planch.）では，葉はふつう単葉であるが，幼時期
には ３ 出複葉になる2）。このように，群落の階層を
超えて葉群を発達させるつる性植物では，幾つかの
種で，同一個体でも着生位置の環境や生育段階に依
存して葉の形態が変化すること（heteroblasty）２２）

が知られている。ただし，heteroblasty は，狭義に
は ， 異 形 葉 の よ う に 劇 的 に 異 な る 変 化
（heteroblasty）と連続的な変化（homoblasty）と
に区別されている２２）。
　アケビ属 ３ 種の葉の形態について，吉澤（２0２３）２1）

は，アケビであっても小葉に鋸歯が現れるものや小
葉が ５ 枚でないものがあることなど，種内や個体内

の変異が大きいことを示唆している。ゴヨウアケビ
の分類でキーとなる鋸歯が，アケビの変異と連続す
るか否かを明らかにすることは，分類を行ううえで
重要になる。
　そこで本研究では，アケビ属植物の緑化・食用利
用のための基礎研究として，アケビ属植物における
種間と，個体内の着生位置（階層および枝齢）間に
おける比較を行い，葉の形態の種内変異や種間差に
ついて解析した。

２ ．調 査 方 法

２.１　調査地
　調査地として，信州大学農学部構内，西駒演習
林，経ヶ岳山麓（林道御射山線～市道羽広経ヶ岳
線）の ３ 地域（長野県上伊那郡南箕輪村および伊那
市）から計 ６ 地点を選定した。採集地点の概況を表
1 に示す。アケビ属植物の生育適地は林縁とさ
れ1３），さらに，樹高が比較的低い落葉広葉樹林の周
縁部であることが報告されている1２）。そのため，個
体の探索は道路に接する林縁部を主な対象として実
施した。
２.２　採取方法
　採取は ３ 種それぞれ ６ 個体（計18個体）で実施し
た。内訳は，農学部構内で各種 ３ 個体，西駒演習林
でアケビ 1 個体，ゴヨウアケビ 1 個体，ミツバアケ
ビ ２ 個体，経ヶ岳山麓でアケビ ２ 個体，ゴヨウアケ
ビ 1 個体，ミツバアケビ 1 個体である。同一個体の

写真 1 　アケビ属 ３ 種の葉の比較
　　　左：アケビ，中央：ゴヨウアケビ，右：ミツバアケビ．
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採取を避けるため，地表で枝が繋がっていないこと
を確認し，互いに充分離れた個体を選出した。
　各個体において標準的な葉（掌状複葉）を選出
し，階層（上層，下層）と枝齢（前年枝，当年枝）
の組み合わせでそれぞれ10枚ずつ（ 1 個体あたり計
40枚）採取した。すなわち，本調査は， ３ 元配置法
（種間差×階層の違い×枝齢の違い）で，個体間差
と個体内（個葉間）差の ２ つの誤差が存在するとい
う実験計画である。なお，採集地点によってアケビ
属植物の群落高は1.9～7.8 m と一律ではなかった
ため（表 1 ），階層の区分は群落状況に応じて判断
することとした。
　現地での葉の採取を２0２２年 ６ 月から 9 月にかけて
実施した。採取した葉は新聞紙に挟んで平面状に乾
燥し，押し葉標本とした。
２.3　葉の形態の測定
　押し葉標本にした葉について， スキャナー
（MG7５３0，Canon）を用いて解像度400 dpi で画像
化し，画像処理ソフト（Adobe Photoshop 7.0.1）
を用いて輪郭沿いの影の消去や小葉の分離などの調
整を行った。得られた画像データから，小葉数と鋸
歯数を目視によって読み取り，小葉長（cm），小葉
幅（cm），小葉柄長（cm），葉柄長（cm），小葉面
積（cm2）， 個葉面積（cm2） を画像解析ソフト
（Motic Image Plus ２.4S，島津製作所）を用いて
測定した。なお，小葉長は小葉柄との境目から主脈
の端まで，小葉幅は最も幅の広い部分とした。な

お，鋸歯数は小葉の葉縁両側の対の数として読み
取った。
　小葉の葉形として，縦横比（小葉長／小葉幅）を
求めた。また，掌状複葉の葉形として，小葉の大小
比（頂小葉の小葉長／最下側小葉の小葉長）を求め
た。
２.4　データ解析
　 ３ 元配置法の分散分析を行い，種間，階層，枝
齢，およびそれらの交互作用について有意性を検定
した。有意と判定された場合，平均値間の差の所在
についての多重比較として Tukey の HSD 法を用
いた。また，それぞれの形質に各要因が及ぼす影響
の大きさの指標として，分散分析の結果から因子寄
与率を求めた。因子寄与率（ρ）は，因子やその交
互作用などの純効果が，誤差も含めた全体の効果
（偏差平方和）の中で，どのくらいの大きさで結果
に影響を与えているかを示す。因子 A の偏差平方
和を SA，自由度を φA，誤差分散を Ve，全体の偏差
平方和を ST とおくと，SA の期待値はその自由度
φA の分の誤差を含む値となるため，
　ρA ＝（SA － Ve × φA）／ST ×100（％）
　ρe ＝100－ Σ（各要因の因子寄与率）（％）
で表される。
　ここで， ３ 種とも小葉数に変異が認められたた
め，データ数が不均一になり，すべての小葉のデー
タを用いると ３ 元配置法の分散分析を行うことがで
きない。標準的な小葉数にデータを補正すれば分散

表 1 ．アケビ属 ３ 種の採集地点の概況

種名 No. 上層の高さ
（m） 場所 標高

（m） 植生等

A. quinata AQ1 ２.５ 大学構内（南箕輪村） 7６0 落葉広葉樹低木林
アケビ AQ2 ３.1 大学構内（南箕輪村） 770 アカマツ林の林縁

AQ3 ２.7 大学構内（南箕輪村） 77５ アカマツ林の林縁
AQ4 ５.５ 県道伊那駒ケ岳線（伊那市） 1,３６0 カラマツ林の林縁
AQ5 ２.9 市道羽広経ヶ岳線（伊那市） 1,２80 カラマツ林の林縁
AQ6 ２.６ 林道御射山線（伊那市） 1,0２0 カラマツ林の林縁

A. × pentaphylla AP1 ３.0 大学構内（南箕輪村） 770 落葉広葉樹林
ゴヨウアケビ AP2 ３.7 大学構内（南箕輪村） 780 落葉広葉樹林

AP3 ５.8 大学構内（南箕輪村） 780 落葉広葉樹林の林縁
AP4 4.7 県道伊那駒ケ岳線（伊那市） 1,２40 カラマツ林の林縁
AP5 ３.1 市道羽広経ヶ岳線（伊那市） 1,２00 カラマツ林の林縁
AP6 1.9 市道羽広経ヶ岳線（伊那市） 1,1５0 カラマツ林の林縁

A. trifoliata AT1 4.4 大学構内（南箕輪村） 7６0 落葉広葉樹林の林縁
ミツバアケビ AT2 ２.9 大学構内（南箕輪村） 7６５ 落葉広葉樹林の林縁

AT3 ５.4 大学構内（南箕輪村） 77５ アカマツ林の林縁
AT4 ２.7 県道伊那駒ケ岳線（伊那市） 1,３５0 アカマツ林の林縁
AT5 7.8 県道伊那駒ケ岳線（伊那市） 1,３６0 カラマツ林の林縁
AT6 ２.7 林道御射山線（伊那市） 1,000 カラマツ林の林縁
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分析は可能になり，個葉内差（小葉間差）が最終誤
差として抽出される。しかし，データ数が膨大にな
ることで，わずかな差も有意と判定されてしまう擬
似反復の問題4）を生じるおそれがある。そのため，
分散分析においては，データ数を揃え，かつ擬似反
復の問題を避けるため，小葉ごとの計測値（鋸歯
数，小葉長，小葉幅，小葉柄長，小葉面積）につい
て個葉ごとの平均値を用いた。
　また，形質間の関係性について， ３ 種でそれぞれ
すべての形質の組合せで相関係数を求め，相関行列
にまとめた。相関係数の有意性の判定には F 検定
を用いた。

3 ．結　　　果

3.１　小葉数と鋸歯数
　まず，アケビ属 ３ 種の分類のキーとなる小葉数と

鋸歯数について，全サンプルを度数分布に集計した
ものを図 1 に示す。小葉数（図 1 左）は，アケビ，
ゴヨウアケビで ５ 枚が圧倒的であったものの， ３ ～
7 枚までの幅広い変異が見られた。一方，ミツバア
ケビでは ３ 枚が圧倒的に多く， ２ 枚のものがわずか
に見られた。小葉数の平均値（±標準偏差，n＝
２40）は，アケビ，ゴヨウアケビ，ミツバアケビで
それぞれ５.07±0.4６，4.9５±0.３２，２.99±0.11で
あった。
　鋸歯数（図 1 右）は，アケビでは 0 （鋸歯なし）
が圧倒的に多く， 1 ～ ２ 対の鋸歯が現れたものがわ
ずかに見られた。一方，ゴヨウアケビでは 0 ～ ５
対，ミツバアケビでは 0 ～ 7 対まで幅広い変異が見
られ，とくにゴヨウアケビでは 0 （鋸歯なし）の小
葉が約 4 割を占めていた。鋸歯数の平均値（±標準
偏差）は，アケビ，ゴヨウアケビ，ミツバアケビで

図 1 　アケビ属 ３ 種の掌状複葉の小葉数（左）と小葉の鋸歯数（右）
　　　それぞれ ６ 個体， 1 個体あたり40枚（計２40枚）の掌状複葉を調査．

図 ２ 　着生位置別の掌状複葉の小葉数（左）と小葉あたり鋸歯数（右）
　　　それぞれ ６ 個体， 1 個体あたり40枚（計２40枚）の掌状複葉を調査．
　　　統計解析上の理由から，鋸歯数は掌状複葉ごとの平均値（小葉あたり）とした．
　　　図中の異なる文字は，平均値間に有意差があることを示す（Tukey の HSD 法，p<0.0５）．
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表 ２ ．アケビ属 ３ 種の葉の外部形態の諸形質（小葉数と鋸歯数をのぞく）

形質 着生位置 A. quinata A. × pentaphylla A. trifoliata

小葉長 下層 前年枝 ２.６６ ± 0.4６ e ２.６２ ± 0.49 e ３.1３ ± 0.8６ de
（cm） 当年枝 ２.89 ± 0.５３ e ２.77 ± 0.６1 e ３.５５ ± 1.３1 cde

上層 前年枝 ３.２8 ± 0.79 de ３.６1 ± 0.６６ bcde 4.80 ± 1.0３ abc
当年枝 ５.00 ± 1.14 ab 4.41 ± 1.0５ abcd ５.６５ ± 1.41 a

小葉幅 下層 前年枝 1.4２ ± 0.２２ e 1.５５ ± 0.３8 de ２.３２ ± 0.６３ bcde
（cm） 当年枝 1.６1 ± 0.３２ cde 1.79 ± 0.40 bcde ２.６0 ± 0.80 b

上層 前年枝 1.7５ ± 0.48 bcde ２.1３ ± 0.５0 bcde ３.６8 ± 0.74 a
当年枝 ２.4２ ± 0.６9 bcd ２.５２ ± 0.81 bc 4.２8 ± 1.01 a

小葉面積 下層 前年枝 ２.9５ ± 0.8６ d ３.1６ ± 1.３２ cd ５.６1 ± ２.8５ cd
（cm2） 当年枝 ３.６7 ± 1.２1 cd ３.9２ ± 1.7５ cd 7.３３ ± ５.09 bcd

上層 前年枝 4.５２ ± ２.２8 cd ５.77 ± ２.２1 cd 1３.２６ ± ５.4２ ab
当年枝 9.５8 ± 4.３9 bc 8.80 ± 4.５8 bcd 18.88 ± 8.8３ a

個葉面積 下層 前年枝 14.78 ± 4.0２ e 1５.47 ± ６.３５ e 1６.8２ ± 8.５６ de
（cm2） 当年枝 17.90 ± ５.６8 de 19.３６ ± 8.88 de ２1.５５ ± 14.8６ cde

上層 前年枝 ２３.40 ± 11.1２ cde ２8.６7 ± 10.91 bcde ３9.３9 ± 1５.77 abcd
当年枝 48.08 ± ２２.３６ ab 4３.５２ ± ２２.３５ abc ５６.６３ ± ２６.５0 a

葉柄長 下層 前年枝 ６.17 ± 1.4２ ５.６4 ± 1.1６ ５.1３ ± 1.２9
（cm） 当年枝 ６.44 ± 1.4３ ５.80 ± 1.２0 ５.0３ ± 1.３５

上層 前年枝 ６.６9 ± ２.３8 7.1５ ± ２.0６ ６.7３ ± 1.7２
当年枝 ６.9５ ± ２.74 ６.３３ ± ２.14 ５.77 ± 1.77

小葉柄長 下層 前年枝 0.６1 ± 0.1３ d 0.６0 ± 0.14 d 0.90 ± 0.３4 cd
（cm） 当年枝 0.６7 ± 0.18 cd 0.６7 ± 0.1５ cd 0.9６ ± 0.３7 cd

上層 前年枝 0.81 ± 0.２8 cd 0.89 ± 0.２4 cd 1.4５ ± 0.4５ ab
当年枝 1.14 ± 0.4５ bc 1.00 ± 0.３２ bcd 1.６３ ± 0.５３ a

小葉の縦横比 下層 前年枝 1.88 ± 0.２３ ab 1.7２ ± 0.２２ b 1.３５ ± 0.1３ c
（長さ／幅） 当年枝 1.8３ ± 0.３２ ab 1.５7 ± 0.２7 bc 1.３６ ± 0.19 c

上層 前年枝 1.89 ± 0.２0 ab 1.7３ ± 0.２２ b 1.３1 ± 0.17 c
当年枝 ２.11 ± 0.２３ a 1.81 ± 0.３0 ab 1.３３ ± 0.２0 c

小葉の大小比 下層 前年枝 1.40 ± 0.２1 ab 1.５7 ± 0.44 a 1.２２ ± 0.14 ab
（頂小葉／最下小葉） 当年枝 1.40 ± 0.２３ ab 1.５8 ± 0.３0 a 1.２0 ± 0.10 ab

上層 前年枝 1.３8 ± 0.２0 ab 1.4３ ± 0.17 ab 1.14 ± 0.10 b
当年枝 1.4２ ± 0.２６ ab 1.47 ± 0.２4 ab 1.17 ± 0.1２ b

数値右の異なる文字は，平均値間に有意差があることを示す（Tukey の HSD 法，p<0.0５）．
計測した着生位置ごとの葉数は， ３ 種それぞれ ６ 個体×10枚（n=６0）である．

表 ３ ．分散分析に基づく要因の因子寄与率

形質

要因

因子寄与率（％）

種
🄐

階層
🄑

枝齢
🄒

交互作用 誤差

A×B A×C B×C A×B×C 個体間 個体内

自由度 ２ 1 1 ２ ２ 1 ２ ６0 ６48

掌状複葉の小葉数 89.３ 0.1 0.1 0.1 0.２ 0.0 0.0 1.５ 8.7
小葉あたり鋸歯数 ５1.7 ２.8 ３.２ 1.２ ３.9 1.６ 0.7 10.６ ２4.1
小葉長 9.7 ３２.4 ６.7 0.8 0.５ ２.５ 0.7 1５.4 ３1.３
小葉幅 ３６.５ 19.２ ３.５ 4.２ 0.0 0.５ 0.0 1２.7 ２３.２
小葉面積 ２1.３ ２1.8 ５.３ ５.0 0.３ ２.0 0.0 1３.５ ３0.8
個葉面積 ２.7 ３0.4 7.9 1.２ 0.1 ３.4 0.２ 1６.６ ３7.３
葉柄長 ３.６ ５.６ 0.２ 0.３ 0.６ 0.６ 0.1 17.２ 71.8
小葉柄長 ２0.7 ２1.7 ２.２ ２.２ 0.２ 0.7 0.２ ２1.0 ３1.２
小葉の縦横比 ５0.7 1.4 0.1 1.4 0.５ 1.５ 0.６ 19.1 ２4.9
小葉の大小比 ２６.1 1.２ 0.0 0.7 0.0 0.1 0.0 10.8 ６1.0



信州大学農学部 AFC 報告　第22号　（2024）50

それぞれ0.0６±0.２9（n＝1２1６），1.２0±1.２4（n＝
1189），２.６0±1.47（n＝71６）であった。
　着生位置（階層と枝齢の組合せ）ごとにみた小葉
数と鋸歯数は図 ２ のとおりである。小葉数の平均値
（図 ２ 左）は，アケビで4.9２～５.２8，ゴヨウアケビ
で4.9３～4.98，ミツバアケビで２.97～３.00となって
おり，階層と枝齢による差異はほとんど見られな
かった。また，アケビとゴヨウアケビとの間に小葉
数についての有意差は見られなかった（Tukey の
HSD）。
　鋸歯数（図 ２ 右）について，アケビとゴヨウアケ
ビでは下層で鋸歯数が多く（アケビ：平均0.0６～
0.17対，ゴヨウアケビ：平均1.６３～1.7３対），上層
の当年枝で鋸歯数が少ない（アケビ：すべて 0 （鋸
歯なし），ゴヨウアケビ：平均0.41対）傾向がみら
れたが，ばらつきが大きく有意差は認められなかっ
た。一方，ミツバアケビでは鋸歯数が前年枝で多く
当年枝で少ない傾向が見られ，前年枝（平均３.1６～
３.３7対）に比べて上層の当年枝（平均1.40対）で有
意に少なかった（Tukey の HSD，p<0.0５）。
3.２　葉の諸形質
　小葉数と鋸歯数以外の葉の形態の諸形質につい
て，着生位置（階層と枝齢の組合せ）ごとにまとめ
た計測結果を表 ２ に，分散分析から得られた各要因
の因子寄与率を表 ３ に示す。表 ２ は数値が多く読み
取りにくいため，表 ３ （とくに「種」「階層」「枝
齢」と「誤差」の因子寄与率）の情報を参照しなが
ら以下に概況を述べる。
　まず，表 ３ から，小葉数についての種の因子寄与
率が89.３％と圧倒的に高く，その他の因子では 1 ％
に及ばず，誤差の因子寄与率も10％未満であり，種
の違いでほぼ決まっている形質であることが読み取
れる。鋸歯数については種の因子寄与率が５1.7％
で，種の違いの影響が最大であるが，個体内の誤差
の因子寄与率が２4.1％と大きく，階層と枝齢もそれ
ぞれ3％前後の影響を及ぼしていることが読み取れ
る。
　小葉数と鋸歯数以外で種の違いの影響が圧倒的に
大きい形質は，小葉の縦横比（種の因子寄与率
５0.7％）であり，平均値はアケビで最も細長く1.8３
～２.11，ゴヨウアケビで1.５7～1.81，ミツバアケビ
で最も丸く1.３1～1.３６で，ミツバアケビと他 ２ 種と
の間で有意差が認められた。また，小葉の大小比
も，種の因子寄与率が２６.1％と比較的大きく，か
つ，他の要因の因子寄与率が 0 ～ 1 ％と小さく，不
明のばらつき（個体内の誤差の因子寄与率６1.0％）

が大きいものの種の違いを特徴付ける形質の可能性
がある。大小比の平均値は，ゴヨウアケビで最も大
きく1.4３～1.５8，アケビで1.３8～1.4２，ミツバアケ
ビで最も小さく1.14～1.２２で，ゴヨウアケビの前年
枝とミツバアケビの当年枝の間のみで有意差
（Tukey の HSD，p<0.0５）が認められた。
　階層と枝齢の影響が大きな形質は，小葉長，小葉
幅，小葉面積，個葉面積，小葉柄長（階層の因子寄
与率２0～３0％，枝齢の因子寄与率 ２ ～ 8 ％）であっ
た。これらの形質では，概ね ３ 種とも，「下層＜上
層」，「前年枝＜当年枝」となっており，下層の前年
枝（最小値）と上層の当年枝（最大値）との間に有
意差（Tukey の HSD，p<0.0５）が認められた（ゴ
ヨウアケビの小葉面積を除く）。
　なお，葉柄長のみ，個体間および個体内の誤差の
因子寄与率が圧倒的に大きく（それぞれ17.２％，
71.8％），それ以外では階層の因子寄与率５.６％が最
大であった。下層＜上層という傾向が読み取れるも
のの，平均値間の有意差は全く検出されなかった
（Tukey の HSD）。
3.3　葉の諸形質間の相関
　表 4 に， ３ 種それぞれにおける葉の諸形質間の相
関係数を示す。なお，ここでは元データとして（着
生位置別でない）掌状複葉ごとの全データ（n＝
２40）を用いている。表中の枠で囲まれた部分と太
字は相関の強さを示しており，その目安として，決
定係数（r2）の値を0.8以上（太枠，太字），0.５以
上（太枠，細字），0.２以上（細枠，細字）の ３ つに
区分した。
　まず，目立つのは強い相関（0.8≦ r2）をもつ形
質群で，「小葉長」，「小葉幅」，「小葉面積」，「個葉
面積」の 4 つである。これらは葉のサイズそのもの
に当たるものであり，互いに強い相対生長関係をも
ちながら生長していることが伺える。
　中程度の相関（0.５≦ r2）として，「小葉柄長」が
上記 4 形質および「葉柄長」との関係性が検出され
た。ただし，種によって相関の強さが若干異なり，
アケビにおいてより強い相関が認められ，ミツバア
ケビでは葉柄長と小葉柄長の相関はやや低くなって
いた。
　弱い相関（0.２≦ r2）として，「葉柄長」と葉のサ
イズの 4 形質が検出された。また，ゴヨウアケビの
み，小葉あたり鋸歯数と小葉の縦横比との間にも弱
い相関が認められた。
　一方，小葉数と鋸歯数，縦横比と大小比は，全体
として，他のどの形質との相関も低いことが読み取
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れた。唯一の例外は，上述のようにゴヨウアケビに
おける鋸歯数と縦横比の弱い相関だけであった。
　そこで，小葉あたり鋸歯数と小葉の縦横比の関係
を詳しく見るため，ゴヨウアケビとミツバアケビに
ついて両者を散布図で示したものが図 ３ である。な
お，アケビは鋸歯の出現がまれであったので，この

解析から除外している。
　ゴヨウアケビ（図 ３ 左）では，ばらつきは大きい
ながら，縦横比が２.２付近を越えると鋸歯数は 0 に
なり，縦横比２.２以下になると鋸歯が増加し，とく
に縦横比1.５を下回ると鋸歯数0の小葉がなくなるこ
とが読み取れる（r＝－0.4５9，p<0.0001，F 検

表 4 ．アケビ属 ３ 種の葉の外部形態形質間の相関行列（n=２40）

種名 形質 小葉数 鋸歯数 小葉長 小葉幅 小葉面積 個葉面積 葉柄長 小葉柄長 縦横比 大小比
A. quinata 掌状複葉の小葉数 1.000 －0.1２4 －0.11５ －0.1５６ －0.11５ 0.00３ －0.1２５ －0.1２4 0.0６５ 0.２4５

小葉あたり鋸歯数 1.000 －0.11３ －0.04３ －0.091 －0.104 0.1３６ －0.0３1 －0.18６ 0.1３4
小葉長 1.000 0.920 0.96３ 0.956 0.５５1 0.888 0.２94 0.２94
小葉幅 1.000 0.967 0.952 0.６8３ 0.9３8 －0.089 －0.２６7
小葉面積 1.000 0.990 0.６0２ 0.921 0.09２ －0.２08
個葉面積 1.000 0.５94 0.909 0.10３ －0.18５
葉柄長 1.000 0.7２0 －0.２２３ －0.２６３
小葉柄長 1.000 －0.0２1 －0.２79
小葉の縦横比 1.000 0.140
小葉の大小比 1.000

A. × pentaphylla 掌状複葉の小葉数 1.000 －0.140 0.004 －0.089 －0.048 0.071 0.117 －0.01２ 0.1６５ 0.1２６
小葉あたり鋸歯数 1.000 －0.２0３ 0.0２0 －0.1２9 －0.144 0.107 －0.1２６ －0.4５9 0.0５8
小葉長 1.000 0.881 0.9３8 0.9３6 0.５６1 0.817 0.1２1 0.1２1
小葉幅 1.000 0.96３ 0.951 0.５３６ 0.80３ －0.３4６ －0.048
小葉面積 1.000 0.991 0.５0３ 0.81２ －0.148 －0.0３8
個葉面積 1.000 0.５２0 0.80６ －0.1３0 －0.0３8
葉柄長 1.000 0.708 －0.070 －0.07５
小葉柄長 1.000 －0.10３ －0.10３
小葉の縦横比 1.000 －0.181
小葉の大小比 1.000

A. trifoliata 掌状複葉の小葉数 1.000 －0.0３２ －0.097 －0.07６ －0.07６ 0.00２ －0.0６３ －0.101 －0.044 0.0５６
小葉あたり鋸歯数 1.000 －0.14２ －0.14６ －0.２1６ －0.２18 0.３６4 －0.118 －0.01２ －0.048
小葉長 1.000 0.924 0.948 0.942 0.５4６ 0.788 0.２40 0.２40
小葉幅 1.000 0.962 0.958 0.６0６ 0.87３ －0.1３1 －0.２５３
小葉面積 1.000 0.997 0.５41 0.8５２ 0.018 －0.199
個葉面積 1.000 0.５３8 0.844 0.01５ －0.199
葉柄長 1.000 0.６２５ －0.1２8 －0.1５7
小葉柄長 1.000 －0.1６0 －0.1２５
小葉の縦横比 1.000 －0.007
小葉の大小比 1.000

太字 相関係数 r の絶対値が 0.894以上（0.8≦ r2）
細字 相関係数 r の絶対値が 0.707以上（0.５≦ r2）
細字 相関係数 r の絶対値が 0.447以上（0.２≦ r2）

図 ３ 　小葉の縦横比と鋸歯数との関係
　　左：ゴヨウアケビ，右：ミツバアケビ．
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定）。一方，ミツバアケビ（図 ３ 右）では，縦横比
によらず鋸歯数は 0 ～ ６ 前後まで大きくばらついて
おり，縦横比との関係性は読み取れなかった（r＝
－0.01２，ns）。

4．考　　　察

4.１　種の分類にかかわる形質
　まず，アケビ属 ３ 種の分類のキーとなる形質とさ
れてきた掌状複葉の小葉数と小葉の鋸歯数には，種
の違いが強く影響していた（図 1 ，表 ３ ）。これら2
形質は葉のサイズを示す形質との相関があまり見ら
れないことから（表 4 ）， ３ 種を分類するうえで信
頼できる形質であることが確かめられた。
　ただし，鋸歯数は葉の着生位置（階層と枝齢）に
よって変化しうるもので，とくに上層の当年枝では
ゴヨウアケビ，ミツバアケビとも鋸歯数 0 になる小
葉が比較的多く見られたことには注意を要する（図
２ ）。すなわち，ミツバアケビと他 ２ 種の分類は容
易であるが，同じ小葉数（通常 ５ 枚）のアケビとゴ
ヨウアケビの分類（鋸歯がないかあるかの違い）に
ついては困難な場合があるといえる。同一個体でも
葉の着生位置によって鋸歯数に変異があることに
は，葉の着生位置をとりまく外部の環境要因（光，
温度，乾湿など）の違いが背景として考えられる。
また，つるの伸長または矮化へのジベレリンの関
与19）や，葉の鋸歯の形成へのオーキシンの関与9）

が報告されており，アケビ属では前年枝の葉腋に花
芽が形成される生育特性も知られているので3），階
層や枝齢の違いが枝や葉芽における植物ホルモンの
種類や濃度に影響し，それが小葉の鋸歯の形成に影
響している可能性も考えられる。ゴヨウアケビとミ
ツバアケビの同一個体内の葉の着生位置による鋸歯
数の変異は，植物体の内外いずれの影響であるにせ
よ，つる植物の葉の heteroblasty（狭義には連続的
な変化の homoblasty）２２）の 1 例と解釈される。
　葉形にあたる小葉の縦横比と大小比についても，
種の特徴を示す形質であることが示唆された。ばら
つきが大きいながら，縦横比はアケビ＞ゴヨウアケ
ビ＞ミツバアケビ，大小比はゴヨウアケビ＞アケビ
＞ミツバアケビであった。小葉が多いほど細い形状
になることは，互いに重ならないための幾何学的な
意味があると考えられ，ゴヨウアケビが中間的な値
を示したことも，他 ２ 種の雑種であることを反映し
たものとすれば妥当である。一方，大小比ではゴヨ
ウアケビが最大（掌状複葉内での小葉のサイズが不
揃い）であることについては，どのような要因が影

響したのか，本調査からは不明である。
　また，ゴヨウアケビのみにおいて，小葉あたり鋸
歯数と小葉の縦横比との間に弱い負の相関，すなわ
ち小葉が丸くなるほど鋸歯が多くなる傾向が認めら
れた（表 ３ ，図 ３ ）。上述のように，ミツバアケビ
はアケビと比べて小葉の縦横比が小さく（丸く），
ゴヨウアケビでは鋸歯とともに葉形（縦横比）も受
け継いでいるとすれば，鋸歯数と縦横比の相関は，
ミツバアケビ由来の形質どうしであることを反映し
たものと解釈できる。ヤマアジサイ（Hydrangea 
serrata Ser. var. serrata，花色：白，葉のサイズ：
小 ） は ， エ ゾ ア ジ サ イ（ H. serrata Ser. var. 
yesoensis (Koidz.) H.Ohba，花色：濃紫色，葉のサ
イズ：大）と分布域を接する長野県北部において中
間型（花色：淡紫色，葉のサイズ：小～大）が分布
し，花色と葉のサイズとの強い相関が認められ， ２
つの形質の遺伝子浸透が示唆されている1）。ゴヨウ
アケビにおける小葉の鋸歯と縦横比の相関について
も，ヤマアジサイとエゾアジサイの中間型と同様
に，遺伝子浸透を反映した可能性がある。
4.２　葉のサイズにかかわる形質
　小葉長，小葉幅，小葉面積，および個葉面積は，
階層と枝齢の因子寄与率が比較的大きく（表 ３ ），
３ 種とも概ね「下層＜上層」，「前年枝＜当年枝」と
なっていた（表 ２ ）。小葉柄長もこの形質群と同様
の傾向であったことは，小葉のサイズが大きくなる
と小葉基部で重なりが生じるため，それを避けるた
めに小葉柄が伸長するのではと推測される。
　 ３ 種とも，これらの形質が上層の当年枝で最大と
なっていたことは，光や空間を求めて伸長する上層
の当年枝が最も受光態勢が良好であったことが影響
し て い る の で は と 思 わ れ る 。 ユ ー カ リ ノ キ
（Eucalyptus grobulus Labill.）の萌芽枝と通常枝
では，前者で弱光利用型，後者で強光利用型の葉の
内部および外部形態を示し，水分通導性も異なるこ
とが報告されている5）。よって，アケビ属でも下層
や前年枝に着生した葉が陰葉化していた可能性があ
る。また，つるの伸長や鋸歯の形成に関わる植物ホ
ルモン9,19）が，葉のサイズにも何らかの影響を及ぼ
している可能性もある。

5．お わ り に

　本報では，葉の形態的変異に基づいてアケビ属植
物 ３ 種の分類を検討した。得られた知見は以下のと
おりである。
　⑴　掌状複葉の小葉数と小葉の鋸歯数は，種の違
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いに非常に強く影響される形質であり， ３ 種を分類
するうえで信頼できる形質である。小葉数でミツバ
アケビ（通常 ３ 枚）と他 ２ 種（通常 ５ 枚）を明確に
分けることができた。一方，鋸歯数は着生位置（階
層と枝齢）による変異が大きく，鋸歯数 0 になるも
のも少なくないため，ゴヨウアケビ（鋸歯あり）と
アケビ（鋸歯なし）の分類が困難な場合がある。
　⑵　葉形に関する形質（小葉の縦横比，大小比）
も，種の違いに強く影響されていた。ばらつきは大
きいものの，縦横比はアケビ＞ゴヨウアケビ＞ミツ
バアケビ，大小比はゴヨウアケビ＞アケビ＞ミツバ
アケビであった。ゴヨウアケビのみ，小葉の鋸歯数
と縦横比との間に負の相関が認められ，小葉が丸い
ほど鋸歯数が多くなる傾向があった。
　⑶　葉のサイズに関する形質は着生位置によって
変異があり， ３ 種とも概ね「下層＜上層」，「前年枝
＜当年枝」となっていた。ただし，これらの形質
は，小葉数，鋸歯数，葉形（縦横比と大小比）との
相関が低く，分類に関してはあまり関係がないとい
える。
　よって，実際のフィールドでは，ある枝のみの少
数の葉をもって種を同定するのではなく，階層や枝
齢の異なる葉，葉形の異なる葉を見比べることが，
より正確な同定のために必要であるといえる。
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Variations in Leaf Morphology
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Summary

In reconsidering the classification of three species of Akebia (Lardizabalaceae) ―― A. quinata (AQ), A. 
× pentaphylla (AP) and A. trifoliata (AT) ―― the variations in leaf morphology were investigated in Kami-
ina District, Nagano Prefecture, central Japan. For each species, a total of 40 palmate leaves were collected 
from sites where leaves had developed on the shoots of an individual; thus, 10 leaves were collected from 
both the lower and upper layers of plants in a community, and 10 leaves were collected from both previous- 
and current-year shoots. Various morphometric traits of the leaves were examined. The results showed 
that the number of leaflets per palmate leaf and the number of serrations per leaflet, considered to be 
important characteristics of Akebia species, showed marked differences among the three species. The 
former character clearly discriminated AT (which typically has three leaflets) from AP and AQ (which 
typically have 5 leaflets), whereas the variation of the latter character was so large that AP (with serration) 
could occasionally not be discriminated from AQ (without serration). Leaf shape (length:breadth of leaflet, 
and largest leaflet:smallest leaflet) also differed among species: the length:breadth ratios were in the order 
AQ > AP > AT, and those for largest leaflet:smallest leaflet were AP > AQ > AT. In AP, a significant 
negative correlation was observed between the number of serrations per leaflet and length:breadth for 
leaflets, i.e., more rotund leaflets tended to have more serrations The traits concerning leaf size were 
generally lager in the upper layer than in the lower layer of plants, and in current-year shoots than in 
previous-year shoots. The traits related to leaf size were weakly correlated with the number of leaflets per 
palmate leaf, number of serrations per leaflet, and leaf shape. In conclusion, observing many leaves from 
different layers, with different shoot ages, and with different leaf shapes was necessary for accurately 
identifying Akebia species.

Key words: Akebia, Classification, leaf morphology, layer, shoot age




