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長野県に自生するヤマアジサイの装飾花と葉の地理的変異
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＊信州大学農学部附属アルプス圏フィールド科学教育研究センター
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要　　　約
　長野県はヤマアジサイ（Hydrangea serrata var. serrata）の白花集団の分布域であるが，県北部にかけて花
色が青色の変種エゾアジサイ（var. yesoensis）との中間型が知られている。そこで本論文では，ヤマアジサ
イの装飾花と葉の形質について，長野県内における変異を把握し地理的変異を解析した。広く長野県内から10
地点を設定し，各調査地₄個体で花色（L*a*b* 色座標値）と花径，個葉面積を測定した。また，標高の影響を
調べるため，上伊那地域で₉地点（標高770～1,500m）の調査地を設け，同様の調査を行った。その結果，花
色，花径，個葉面積とも地点間差が有意であった。個葉面積は高緯度ほど大きく，花色（青色を示す b* 値）
と花径は北緯36度付近を境界として，境界以北で高緯度ほど花色が青く，境界以南で高緯度ほど花径が大きい
ことを認めた。個葉面積に沿った花色と花径の変化についても，40 cm2を境界としてほぼ類似かつより強い関
係が認められた。一方，個葉面積，花色，花径はいずれも標高との関連がうすく，地域ごとの遺伝的な要因が
影響したものと思われた。
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₁．はじめに

　ヤマアジサイ（Hydrangea serrata var. serrata）
は，本州（太平洋側）から四国，九州，朝鮮半島南
部に分布する野生のアジサイ類の₁種である。園芸
植物のいわゆるアジサイの代表的系統であるガクア
ジサイ（H.macrophylla）と異なり，ヤマアジサイ
では枝が細く繊細な雰囲気をもち，花色や葉形が多
様である₆）。川島（2010）₇）はヤマアジサイを園芸
的な観点で₅つの集団に区分し，そのうち本州には
東日本型（白花）と西日本型（有色花）があり，こ
れら₂集団の分布境界が鈴鹿山脈の尾根にあること
を記載している。系統解析においても，ヤマアジサ
イが近縁種に比べて遺伝的多様性が高く，東部グ
ループ（東海地方以東）と西部グループ（近畿地方
以西）の₂つの系統に大別されることが明らかにさ
れている17）。さらに，地域性や品種の変異が非常に
大きく，現在，名前のつけられた品種は700～800に
及ぶとされ，近年ではガクアジサイとの交配による
新品種の育成も進められている₆）。
　長野県においても，ヤマアジサイの花色は地域に
よって白色のものと青色のものが存在することが知
られており，県南部のものはほとんど白色，県中部
と北部のものはエゾアジサイ（var. yesoensis）に

似て淡青紫色になるものが多いとされている15）。増
田（2017）10）は長野県内₆地点における調査から，
装飾花（花弁状の萼片からなる中性花）の花色や形
状，葉の形態などに多様な変異が見られ，諏訪市以
南の県南部では花色が白色花，それ以北では淡青紫
色であることを報告している。
　植物分類学の最新の見解では，ヤマアジサイはエ
ゾアジサイなど₅つの変種を含む母種 H. serrata の
基準変種とされている11）。変種エゾアジサイは北海
道から東北地方，本州日本海側，九州に分布してお
り，ヤマアジサイより全体が壮大で花色の青い変種
とされている₈）。しかし，両者の区別は明確ではな
いようで₆），エゾアジサイとヤマアジサイの接する
ところでは中間型があることが記載されている₈）。
長野県におけるヤマアジサイの花色の変異10，15）は
この記載に当たるものと考えられるが，花色が淡青
紫色らしいこと以外，「中間型」の実態は明らかに
されていない。
　花色は細胞内に蓄積する色素の種類と量によって
決まり，加えて，液胞の pH，鉄やアルミニウムな
どの金属イオンの存在，フラボン類など無色のコピ
グメント（補助色素）や表皮細胞の形状などにも影
響される₂）。アジサイでは，青色，赤色とも含まれ
る色素は共通して delphinidin 3-glucoside で，コピ
グメントとして幾つかの有機酸とアルミニウムが知
られている16）。さらに，生育地の土質，乾燥度，日
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照その他の条件が適合しない場合には，花色は不安
定になるとされる18）。すなわち，花色は，遺伝子に
より作られるもの（色素や表皮細胞）で基本的に決
まり，生育地の環境要因に左右されるもので色合い
に変化が生じる。ヤマアジサイの花色に見られるよ
うな青色と白色という極端な変異が環境要因のみに
よるものとは考えにくく，さらに地域的な偏りの見
られる現象であることから，遺伝的に色素生成能力
の異なる近交系集団が形成され分布域を広げた可能
性も考えられる。長野県に自生するヤマアジサイの
形態は，日本海側に分布する変種エゾアジサイへと
連続的に変化する，あるいはある境界で非連続的に
変化することが予想される。
　そこで，本論文では，ヤマアジサイの装飾花と葉
の形質について，長野県内における変異を把握する
ことを試み，変異の背景についてマクロな地理的要
因（緯度，標高）の観点から解析を試みた。

₂．調査方法

2.1　現地調査およびデータ測定
　調査地として，長野県内におけるヤマアジサイの

地理的変異を把握するため，南北に広く自生地を探
索し，木島平村から根羽村まで10地点を設定した
（図₁，表₁）。また，同一地域における標高の影
響を調べるため，自生地が低標高域から高標高域に
及んでいた上伊那地域（図₁中の No.₇地点周辺：
南箕輪村および伊那市）において，₉地点（標高
770～1,500m）の調査地を設けた。調査地の緯度お
よび標高は，国土地理院の地図，携帯型 GPS，現
地での地形読み取りによって判読した。
　装飾花については，各調査地点において₄個体，
₁個体当たり₄花ずつ，色彩色差計（カラーリー
ダー CR-20，KONICA MINOLTA）を用いて L*a*b*
表色系の色座標値で花色を測定し，同時にノギスで
花径を測定した。これらの調査を開花期（2016年と
2017年，₆月下旬から₇月上旬）に₂回，約₁週間
の間隔で行った。なお，L*a*b* 表色系では，L* が
明度（＋の大きな値ほど白色）を示す軸，a* およ
び b* が色相（a*：＋側で赤色，－側で緑色；b*：
＋側で黄色，－側で青色）を示す軸であり，値が₀
に近づくほど L* では灰色～黒色に，a* と b* では無
彩色になる。
　葉については，₁枝から₁枚，₁個体あたり₃枚
ずつ，充分に展葉した夏期に採集した。採集する葉
は，その個体で平均的なサイズのものとし，花をつ
けた枝の枝先から数えて₂～₃節目に着生し，虫害
等のない葉とした。採集した葉は，新聞紙に挟んで
均 平 に 乾 燥 し た 後， ス キ ャ ナ ー（GT-9300UF, 
EPSON）を用いて画像解像度400 dpi で画像をデジ
タル化した。得られた画像をもとに，画像解析ソフ
ト（Motic Plus 2.0S，島津製作所）により個葉面積
を測定した。
2.2　データ解析
　花色と花径については，より開花の盛期のデータ
を選択するという観点から，₂回の測定のうち，－
側で青色を示す b* 値の値が小さいほうの測定日の

表₁　ヤマアジサイ群落の調査地点概況

No. 場所 流域
緯度N 標高

° ′ ″ （m）
₁ 木島平村 千曲川 36 49 23 530
₂ 千曲市 千曲川 36 29 ₄ 830
₃ 上田市 千曲川 36 17 38 885
₄ 山形村 千曲川 36 ₉ 37 1,050
₅ 諏訪市 天竜川 36 ₁ ₆ 900
₆ 原村 富士川 35 58 ₅ 1,610
₇ 南箕輪村 天竜川 35 51 50 770
₈ 上松町 木曽川 35 44 58 700
₉ 松川町 天竜川 35 36 51 695
10 根羽村 矢作川 35 17 57 1,125

図₁　ヤマアジサイ群落の調査地点
　　網掛け部分は標高1,000m 以上の山地帯を示す．
　　図中の No. は調査地点 No. を示す（表₁参照）．



長野県に自生するヤマアジサイの装飾花と葉の地理的変異 47

値を用いることとした。
　全データをそのまま分散分析に用いると，装飾花
では10地点×₄個体×₄花＝160データ，葉では10
地点×₄個体×₃枚＝120データとなる。しかし，
本調査における個体内の反復データ（装飾花：₁個
体₄花，葉：₁個体₃枚）はばらつきが非常に小さ
く，個体間の誤差とは質が異なるため，そのまま解
析すると個体間差だけでなく地点間のわずかな差も
有意と判定されてしまう擬似反復の問題₅）を生じ
るおそれがある。そこで，計測した形質の地点間差
について，個体内の反復データの平均をとってその
個体の平均値とし，各地点₄反復（₄個体）として
分散分析を行った。また，緯度や標高などとの関係
を分析するにあたっては，₄個体の平均値をもって
その地点の代表値とした。
　エゾアジサイとヤマアジサイの接する長野県北部
で，花色が非連続的に変化するのか（境界はどこ
か），それとも交雑により連続的に花色が変化する
のか（移行帯や₂変種双方への遺伝子浸透はあるの
か），といった情報は乏しい現状にある。そこで，
花色や個葉面積と緯度との間に曲線的な関係が見ら
れた場合には，直線を組み合わせた折れ線の重回帰
式12）をモデル式として想定することにした。本論
文でのモデル式は以下のような₁つの節点をもつ式
とした。
　y ＝ a0＋ a1（x －θ）－＋ a2（x －θ）＋

ここで，x ＝θが折れ線の節点である。（x －θ）－と
（x －θ）＋は，節点を境として説明変数 x を二分し
て作られた新たな変数であり，（x －θ）－は x －θ
＜₀のとき x －θかつ₀≦ x －θのとき₀（節点の
左側），（x －θ）＋は x －θ＜₀のとき₀かつ₀≦ x
－θのとき x －θ（節点の右側）である。係数の推
定は最小₂乗法により，節点θの推定は最急降下法
のアルゴリズムにより，Excel の手動演算で解析し
た。

₃．結　　　果

3.1　長野県内における装飾花と葉の変異
　まず，長野県内10地点での調査において，ヤマア
ジサイの装飾花の花色が青紫色からほとんど白色の
ものまで，葉のサイズが葉長20 cm に達するものか
ら₅cm 程度のものまで，変異に富むことが確認さ
れた（図₂，図₃）。
　計測した各形質（個葉面積，花径および花色）の
地点間差を表₂に示す。個体内の誤差を取り除いた
各₄個体ずつのデータからも，地点間差はすべての

形質で有意（p ＜0.0001，Ｆ検定）となった。個葉
面積は地点平均で13.1～78.3 cm2と幅広く，かつ，
連続的な変異が見られた。花径は地点平均で2.1～
3.2 cm で，やや二極化（2.8～3.2 cm と2.5 cm 以
下）しているように見受けられた。花色については，
地点平均で L* 値：54.9～78.9，a* 値：－7.1～＋
1.8，b* 値：－22.6～＋10.3という変異が見られた。
しかし，L* 値および a* 値では木島平村の₁地点の
みが離れ値となっており，それを除く地点間での変

図₂　ヤマアジサイ装飾花の花色の変異
　　上：木島平村，下：根羽村．
　　図中の白黒スケール＝10cm.．

図₃　ヤマアジサイの葉のサイズの変異
　　Ａ：木島平村，Ｂ：根羽村．
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異の幅は小さく，b* 値のみやや二極化（－22.6～
＋3.3,7以上）しているように見受けられた。この
結果と，青色を示すという意味もふまえて，以降の
解析では b* 値を取り上げることとした。
　図₄に個葉面積と自生地の緯度との関係を示す。

両者はほぼ直線的な関係にあり（R2＝0.918，p ＜
0.0001，Ｆ検定），高緯度地方ほど葉のサイズが大
きくなることが読み取れた。そのため，花色，花径
との関連性は，緯度に沿った変異なのか，葉のサイ
ズとの関連によるものなのか検討する必要があると

表₂　ヤマアジサイの装飾花および葉の形態についての地点間差

No. 地点
個葉面積 花径 花色（L*a*b* 表色系）
（cm2） （cm） L* a* b*

₁ 木島平村 78.3 ± 9.0 2.9 ± 0.3 54.9 ± 3.0 －7.1 ± 1.2 －22.6 ± 2.7
₂ 千曲市 55.9 ± 10.6 2.8 ± 0.4 70.1 ± 4.0 －0.9 ± 3.5 －5.5 ± 4.7
₃ 上田市 43.0 ± 13.9 3.2 ± 0.4 74.5 ± 4.0 2.4 ± 2.6 3.3 ± 4.0
₄ 山形村 48.8 ± 6.9 3.2 ± 0.3 73.1 ± 5.8 －0.6 ± 2.3 －1.3 ± 7.9
₅ 諏訪市 38.9 ± 11.9 3.0 ± 0.4 78.7 ± 3.6 1.6 ± 3.7 10.1 ± 2.0
₆ 原村 37.1 ± 3.6 2.8 ± 0.3 77.1 ± 1.8 1.1 ± 0.8 8.2 ± 1.1
₇ 南箕輪村 36.9 ± 9.3 3.0 ± 0.3 79.1 ± 2.1 0.2 ± 0.7 7.6 ± 1.0
₈ 上松町 21.4 ± 3.8 2.1 ± 0.1 77.1 ± 2.8 1.2 ± 1.4 7.1 ± 0.9
₉ 松川町 30.8 ± 7.1 2.5 ± 0.2 78.7 ± 2.0 1.8 ± 0.8 10.3 ± 1.7
10 根羽村 13.1 ± 3.0 2.3 ± 0.3 78.9 ± 2.9 1.5 ± 1.3 7.6 ± 1.3

地点間差 *** *** *** *** ***
HSD（₅%） 20.9 0.6 7.4 4.1 7.9

*** は，地点間差が p ＜0.0001で有意であることを示す（Ｆ検定）．
HSD（₅％）は，Tukey 検定に基づく平均値間の最小有意差を示す．

図₆　ヤマアジサイ装飾花の花色および花径と自生地の緯度との関係

図₄　ヤマアジサイの個葉面積と自生地の緯
度との関係

図₅　ヤマアジサイ装飾花の花径と花色との
関係
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判断された。
　図₅に，装飾花の花径と花色（b* 値）との関係
を示した。両者の間には，花径が大きい場合に b*
値が－側（青色）になるものが混在している可能性
もうかがえたが，明らかな関連性は認められず（R2

＝0.084，ns，Ｆ検定），個別に見るべき形質である
と判断された。
　花色（b* 値）および花径と自生地の緯度との関
係は図₆のとおりである。いずれも曲線的関係が認
められたため，折れ線回帰を適用したところ，節点
は花色（b* 値），花径でそれぞれ36.0°，36.2°（本
調査では諏訪市～山形村付近：図₁および表₁）で
あり，節点より低緯度では傾きが＋，高緯度では傾
きが－の回帰式が得られた（それぞれ，R2＝0.930，
p ＜0.0001；R2＝0.769，p ＜0.03，Ｆ検定）。一方，
花色（b* 値）および花径と個葉面積との関係は図
₇のとおりである。図₆と同様に曲線的関係が認め
られたため，折れ線回帰を適用したところ，節点は
花色（b* 値），花径でそれぞれ34.7 cm2，43.1 cm2

であり，節点より個葉面積が小さいと傾きが＋，大

きいと傾きが－の回帰式が得られた（それぞれ，R2

＝0.985，p ＜0.0001；R2＝0.829，p ＜0.003，Ｆ検
定）。図₆（緯度）に比べると，花色および花径と
の関係が個葉面積のほうでより強くなっているよう
に見受けられた。
3.2　標高による装飾花と葉の変異
　上伊那地域₉地点における標高別の調査では，全

図₇　ヤマアジサイ装飾花の花色および花径と個葉面積との関係

図₈　ヤマアジサイの個葉面積と標高との
関係（上伊那地域）

図₉　ヤマアジサイ装飾花の花色および花径と標高との関係（上伊那地域）
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地点で花色はほぼ白色であった。個葉面積と標高と
の関係を図₈に，花色および花径と標高との関係を
図₉に示す。いずれも，標高にともなう個葉面積，
b* 値および花径の明確な変化の傾向は見出せな
か っ た（ そ れ ぞ れ R2＝0.090；0.037,0.003，ns，
Ｆ検定）。

₄．考　　　察

　長野県内10地点において，ヤマアジサイの個葉面
積は自生地の緯度に沿って連続的に変化していた
（表₂，図₄）。緯度と葉のサイズとの関連性は，
例えばブナ（Fagas crenata）では高緯度ほど大き
くなることが報告されており₄），理由は不明ながら
ヤマアジサイでもブナと似た地理的変異が見られる
といえる。ただし，個葉面積と緯度との相関が非常
に高かったことから，ヤマアジサイの他の形質に緯
度に沿った地理的変異が見られた場合，その直接の
要因が果たして緯度に起因するものか，それとも個
体内の個葉面積に起因するものか，慎重に判断する
必要があると推察される。
　花径と花色（青色を示す b* 値）はやや二極化し
ており（表₂），青色を帯びた花色のグループがい
わゆる中間型₈）にあたると考えられる。一方，木
島平村を除く他の地点では，花色のうち L* 値と a*
値はほぼ近い値を示し，木島平村で調査したヤマア
ジサイのみ離れ値となっていることから（表₂），
₂変種の中間型ではなくエゾアジサイであったとい
う可能性もあるが，本調査ではその真偽は不明であ
る。中間型と思われるヤマアジサイをさらに調査す
るには，ヤマアジサイの影響を受けない地域に自生
する典型的なエゾアジサイについて，データを収集
することが望まれる。
　花色（b* 値）および花径と緯度との関係（図₆）
から，北緯36度付近（本調査では諏訪市～山形村付
近：図₁および表₁）を境界として，緯度に沿った
変異の様相が異なることが確かめられた。これは増
田（2017）10）を裏付ける結果である。ツツジ科ヤマ
ツツジ（Rhododendron kaempferi）では，九州南
部における花色の変異や多様性が，分布域の接する
近縁種とかつて交雑して母種との間に戻し交雑が進
むことによる遺伝子浸透（浸透交雑）に起因してい
ると推測されている13）。また，ナス科 Petunia 属野
生種の₂亜種では，分布境界から双方の分布域内に
広域に遺伝子浸透による中間型が分布していること
が報告されている₉）。ヤマアジサイにおける花色と
花径の連続的変化の二極化についても₂変種間の遺

伝子浸透によると考えると，エゾアジサイの遺伝子
の影響がヤマアジサイの分布域の北側に，緯度にし
て約₁度の広域に及んでいるということになる。遺
伝子浸透には幾つかのパターンがあり，遺伝的に純
粋な集団の双方が（対称的に）互いの影響を受ける
こともあれば，何らかのメカニズムにより雑種が衰
退して片方のみ（非対称的に）影響されることもあ
る₃）。ヤマアジサイとエゾアジサイにおいて，エゾ
アジサイ側にもヤマアジサイ（白花）の影響が生じ
ている可能性もあり，中間型の分布域ないし移行帯
がどの範囲に及ぶのかについてさらなる調査が必要
であろう。なお，遺伝子がどのくらい浸透したかに
ついての判別はフィールド調査では難しい面もある
が，ヤマアジサイとエゾアジサイでは，本調査で得
られた花色や花径の変異は重要な基準になることは
間違いない。また，エゾアジサイのみ他の近縁種に
は全くない葉面の微細構造（毛状体基部の小丘状構
造）があること14）も，中間型の判別に役立つかど
うか検討の価値がある。
　一方，花色（b* 値）および花径と個葉面積との
関係（図₇）では，緯度との関係（図₆）と類似の
結果が得られた。これは，緯度と個葉面積との間の
直線関係（図₄）を強く反映したものと推測される
が，R2値や p 値から判断して，個葉面積のほうで緯
度より花色および花径との関連性がやや強いように
見受けられる。ただし，緯度，個葉面積とも，節点
の左右にあたる地点数がそれぞれ₅前後と少ないた
め，どちらが直接的な要因かは断定できない。長野
県は地形の起伏に富んでおり，同じ緯度でも山地を
隔てた未調査地域もあることから，地理的変異か個
体内の相対生長的な変異なのかについては，今後，
調査地点の拡充が望まれる。
　また，標高の影響については，ヤマアジサイの花
色，花径，個葉面積とも，ほとんど関連性は認めら
れなかった（図₈，図₉）。同じ上伊那地域で調査
されたヤマブドウ（Vitis coigetiae）では，高標高
ほど果軸が赤色になることが報告されており₁），ヤ
マアジサイ白花集団の分布する地域でも高標高では
花色が有色になると著者らは予想していた。しかし，
ヤマアジサイにおいては標高に沿った花色の変異は
認められなかったことから，装飾花や葉の形質は標
高差に起因する環境要因（気温，紫外線量など）に
はあまり影響されず，地域ごとの遺伝的な要因が強
く影響しているものと思われた。
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Geographical variations in the morphology of decorative floret and leaf in Hydrangea 
serrata (Hydrangeaceae) in Nagano Prefecture

Teruo ARASE ＊ and Haruka MASUDA ＊＊

＊Education and Research Center of Alpine Field Science, Faculty of Agriculture, Shinshu University
＊＊Department of Forest Science, Faculty of Agriculture, Shinshu University

Summary

Nagano Prefecture is located in the distributional range of white-flower type yama-ajisai (Hydrangea 
serrata var. serrata), but an intermediate type between yama-ajisai and ezo-ajisai (var. yesoensis, with blue 
flower) exists in northern regions. In the present study, we focused on variations in the morphology of 
decorative florets and leaves of yama-ajisai in Nagano Prefecture and analyzed their geographical aspects. 
Ten survey sites from all over Nagano prefecture were established, and flower color (by L*a*b* color 



信州大学農学部 AFC 報告　第17号　（2019）52

coordinates), flower diameter, and individual leaf area (4 individuals per site) were measured at each site. In 
addition, to investigate the influences of elevation, nine sites (at elevations from 770 to 1,500 m) were 
established in the Kami-ina region and the same measurement was conducted. The results confirmed 
significant differences in individual leaf area, flower color and flower diameter among the sites. Individual 
leaf area continuously increased at higher latitudes. Flower color (b*, indicating the degree of blue) and 
flower diameter showed alternate variations along latitude, with a boundary around 36°N (deeper blue at 
sites north of the boundary; larger diameter at sites south of the boundary). These relationships were 
similarly and more strongly observed for individual leaf area, with a boundary around 40cm2. However, 
elevation was scarcely related to individual leaf area, flower color and flower diameter; these traits were 
considered to be influenced by genetic factors within a regional community.

Key words: yama-ajisai (Hydrangea serrata var. serrata), geographical variation, decorative floret, flower 
color, leaf


