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　連続した生息地において，量的形質や対立遺伝子頻度
が示す空間的に滑らかな地理的変化のことをクラインと
いう（鶴井ほか, 2015）．植物では，一般的に分布域が広
い種において，地理的に連続した外部形態の変異が生じ
ることが知られている（佐藤, 1987）．種子植物では日本
列島でもいくつかの分類群について，外部形態の地理的
クラインの存在が示されている．例えば，ブナFagus 
crenata Blumeは東北日本では葉面積が大きく葉の総量が
少ない一方，西南日本では小型の葉を多数つけることが
示されている（萩原, 1977）．また，池上ほか（1993, 
1995）はフサザクラEuptelea polyandra Siebold et Zucc.の
葉面積を東日本と西日本で比較したところ，東日本の個
体で葉面積が大きく，葉の幅も広いことを示している．
このようなクラインは木本だけでなく草本でも調べられ
ており，ツクバネソウParis tetraphylla A.Grayでは北方で
広葉型，南方で狭葉型となることや（河野ほか, 1980），
マイヅルソウMaianthemum dilatatum (Alph.Wood) A.Nelson 
et J.F.Macbr.は北方では形態の変異幅が大きく，南方で
は葉が小型化した個体が多く変異幅が小さいことが知ら
れている（Kawano et al., 1968）．このように，木本か草
本かを問わず，日本列島の北から南にかけて小葉化する
現象が確認されている．地理的クラインが生じる要因と
して，河野ほか（1980）は，温暖から寒冷，寒冷から温
暖といった過去に繰り返し起きた気候変動や，広域にわ
たる火山活動といった地史的事象が複合的に影響してい

る可能性を指摘している．
　シダ植物の葉形変異に関しては，北海道のジュウモン
ジシダPolystichum tripteron (Kunze) C.Preslについて，中
軸から分枝した脈理数（以後，側脈分枝数：Number of 
venation; NV）と温量指数（吉良, 1971）の関係を検討し
た事例があり，温量指数が100前後を中心として成熟し
た葉の脈理数が最大となることが示されている（佐藤, 
1987）．シダ植物は，成熟した葉では側脈分枝数が多く
なることが知られていることから（Sato, 1983, 1986; 佐
藤, 1987），ジュウモンジシダでは温量指数100前後が成
熟した葉をつけるのに適した温度環境であり，それより
も温暖ないしは寒冷な地域では側脈分枝数が少なくなる
ことが示されている（佐藤, 1987）．ただし，生育に不適
な環境でも成熟しないわけではなく，脈理が少ない個体
も胞子嚢群を形成することが示されている（佐藤, 
1987）．一方で，廣瀬ほか（1998）は千葉県一宮町に生
育するコモチシダWoodwardia orientalis Sw.を対象に葉の
形態を調べた結果，明るい場所に生育する個体の葉は小
さくても胞子嚢群を形成するのに対して，暗い場所に生
育する個体では大きい葉でも胞子嚢群を形成しないこと
や，明るい場所では葉の大きさよりも羽片数（側脈分枝
数と同義）の方が胞子嚢群の形成と関連が強いことを示
しており，成熟した葉の形態は光環境によって異なるこ
とを示している．これらのことから，シダ植物では，温
量指数のように広範囲にわたる地理的勾配がある環境要
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因だけでなく，光環境のように，同一地域内でも地点間
での変異が大きい微環境によっても，葉の形態が変化す
ることが先行研究から明らかになっている．しかし，シ
ダ植物の葉の形態が同じあるいは隣接した生育地の間で
どの程度異なるのか定量的に調査した事例は極めて少な
く，未解明な部分が多い．
　そこで本研究では，温量指数の差が少ない千葉県内の
隣接した3市町（茂原市，長南町，市原市）において，
シダ植物の葉形変異を調べた．調査は日本全国に分布し，
かつ地域による葉形変異が知られているミツデウラボシ
Selliguea hastata (Thunb.) Fraser-Jenk.を対象にした．ミツ

デウラボシは，北海道の西南部から琉球にみられ，単葉
ないしは3出葉，まれに5出葉となるウラボシ科のシダ植
物である（岩槻, 1992）．本種は，栃木県では単葉のもの
でも葉身長が14 cmを超える個体が確認されているが（山
村, 1989），北方では葉身長は2–3 cmにしかならず小型で
あることが知られている（田川, 1959）．葉身長と葉身幅
を栃木県内の複数個体で比較した研究事例では，温暖な
低地では平均して値が大きく葉形が変化に富んでいる一
方で，より冷涼な山地では平均して値が小さく，葉形に
は変化が少ないことが示されている（山村, 1989）．
　本研究では，先行研究によって地理的な変異が認めら
れている葉身長，葉身幅に加えて葉柄長，側脈分枝数の
4つの形質に着目した．葉柄長と側脈分枝数を対象とし
たのは，根茎から伸びる葉柄には葉身を支える役割があ
り，葉身長や葉身幅と一定の関係性があると想定される
ことと，オシダ属の一部のシダ植物では側脈分枝数は葉
身長や葉身幅との間に強い正の相関があることが知られ
ている（Sato, 1990）ことによる．計測した4つの指標の
間の関係を検討し，それらが調査地間でどの程度異なる
か比較することで，隣接した地域間で，どの程度各種の
葉の形態に差があるか明らかにした．また，葉柄長と側
脈分枝数については，先行研究によって地理的クライン
が知られている葉身長あるいは葉身幅と強い相関がある
場合，今後，シダ植物のクラインに関する研究で調査す
べき指標とみなし，葉身長や葉身幅とあわせて隣接した
生育地間での変異を調べた．隣接した生育地間で変異が
小さい形質は微環境の違いに左右されにくく，シダ植物
の地理的クラインを明らかにする上で有用な形態的指標
であると考え，それらを探索した．

調査地及び方法

　調査は茂原市桂（以後，茂原），長南町蔵持（以後，
長南），市原市朝生原（以後，市原）の3か所で行った（図
1）．気象庁の地域気象観測所のうち茂原（茂原の近接観
測所），牛久（長南の近接観測所），坂畑（市原の近接観
測所）の2011年～2020年の気温データもとに算出した温
量指数はそれぞれ133.98，124.23，116.42であった．ミ
ツデウラボシの分布の北限と南限にそれぞれ最も近い気
象庁の観測所の2011年～2020年の過去10年間の気温デー
タをもとに算出した温量指数は，（63.59：日高～
230.10：西表島）と幅が広いことから，調査地の3地点
の温量指数の差は，本種の地理的な形態変異には影響を
及ぼさないと考えられる．
　林道脇の砂岩ないし泥岩質の斜面から，様々な生育段
階の葉が含まれるように，葉柄と根茎のつけ根部分から
ミツデウラボシをランダムに採取した．各調査地で採取
した葉の枚数は茂原167枚（2011年6月20日，6月25日，
10月4日），長南176枚（2011年7月17日，12月13日），市
原158枚（2011年11月8日，10月4日）の計501枚である．
採取した葉は，乾燥によって形が変化しないよう新聞紙
に挟み，研究室へ持ち帰った．ノギスを用いて，葉身長
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図1．調査地位置図．

図2．計測を行った葉の形態．
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（Blade Length: BL），葉柄長（Petiole Length: PL），葉身
幅（Blade Width: BW）をそれぞれの生育地ごとに計測
した．なお，2つ以上に葉身が分枝した葉では葉身幅が
著しく大きくなってしまうため，葉身幅は葉身が分枝し
ていない単葉の葉のみ計測した．また，カウンターを使
用して，側脈分枝数を計数した（図2）．
　はじめに，葉身長，葉柄長，葉身幅，側脈分枝数の4
つの形態的指標の計測値について，調査地ごとに平均値
及び標準偏差を求めた．調査地間で各形態的指標にどの
程度差があるのかを明らかにするため，調査地ごとの計
測値について，Steel–Dwass検定による多重比較検定を
行った．次に，各形態的指標について，計6つの組み合

わせ（葉身長-葉柄長，葉身長-葉身幅，葉身長-側脈分枝
数，葉柄長-葉身幅，葉柄長-側脈分枝数，葉身幅-側脈分
枝数）の関係性を明らかにするため，全調査地のデータ
を累乗近似し，決定係数（R2）を求めた．また，6つの
組み合わせの関係性に調査地間でどの程度差が見られる
かを明らかにするため，計測項目の組み合わせの比を算
出し，3つの生育地間で比の値を比較した．比較には，
Steel–Dwass検定による多重比較検定を用いた．なお，
Steel–Dwass検定は統計解析ソフトR（Ver.3.22）を使用し，
インターネット上で公開されているスクリプト（青木, 
2004）を用いた．
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結果

　調査地間で葉の形態を比較した結果を図3に示す．葉
身長及び側脈分枝数は，3つの調査地間で有意な差が見
られなかったが，葉柄長及び葉身幅は，長南の個体の値
がほかの調査地の値に対して有意に小さく，調査地間で
の差が見られた（図3B, 3C）．
　2つの指標の関連性を調査地ごとに比較した結果を，
図4及び図5に示す．すべての形質の組み合わせで正の相
関がみられたが，葉身長と側脈分枝数の組み合わせにお
ける，累乗近似による決定係数はR2 ＝ 0.86と最も高かっ
た（図4A）．また，葉身長と側脈分枝数の比は，各調査
地で類似した値を示した（図5A）．一方で，葉柄長と葉
身幅は長南の個体において，他の調査地より小さい値を
示した（図3）．葉柄長と葉身幅の組み合わせにおける，
累乗近似による決定係数はR2 ＝ 0.73と，各指標の組み
合わせの中では4番目の高さであった（図4E）．葉柄長
と葉身幅の比を比較した場合，他の指標の組み合わせに
比べて調査地での差異が小さかった（図5E）．このこと
から，葉柄の短い個体は葉身幅が狭い傾向があることが
示された．

考察

　温量指数の差異が小さい隣接した調査地を対象とし

て，ミツデウラボシの各成長段階において形態的指標に
違いがあるか比較した結果，葉柄長や葉身幅は調査地に
よって異なるのに対して，葉身長や側脈分枝数は調査地
間での差異が少ない（図3）ことが示された．また，葉
身長と側脈分枝数の比の値も調査地間での差異が少な
かった（図5A）．このことから，葉身長と側脈分枝数は，
生育地の違いなどによって生じる環境の影響を受けにく
く，変異が小さい指標である．
　佐藤（1987）によれば，ジュウモンジシダでは限られ
た地域内では葉身長と側脈分枝数との間に関連があるこ
とが示唆されている．本研究では，ミツデウラボシにも
葉身長と側脈分枝数との間に強い正の相関が見られただ
けでなく，葉身長，側脈分枝数の各指標も調査地間での
差異が小さいことが示された．このことから，葉身長や
側脈分枝数は狭い地理スケールで生じる環境の変化に
よって変異しにくく，葉の形態変異を比較する上で，優
れた指標であることを示している．
　さらに，佐藤（1987）は，葉身長は緯度や経度にかか
わる環境要因に関連があり，温量指数に依存して抑制さ
れることを示している．一方で，側脈分枝数は緯度や経
度にかかわる環境要因とは，関連がほとんどないことを
示している．ミツデウラボシのように，地域によって葉
の大きさが異なる種（田川, 1959）では，佐藤（1987）
と同様に，生育適地から離れるにつれて，温量指数の影
響により葉身長に差が生じると考えられる．

図4．調査地ごとにみた各種葉の形態的指標の関係．決定係数（R2）は調査地毎ではなく全個体の回帰分析に基づく．
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　クラインが生じる理由については，過去に繰り返し起
きた気候変動や，広域にわたる火山活動といった地史的
事象の複合的に影響することが，要因の一つされている
（河野ほか, 1980）．これまでの事例では，地理的な葉の
形態変異は葉身幅にみられ，種子植物においては，南方
ほど幅が狭い傾向を示すことが多かった（Kawano et al., 
1968; 萩原, 1977; 河野ほか, 1980; 池上, 1993, 1995）．一
方，シダ植物においては分布の中心（生育適地）ほど葉
身長が長く，相対的に葉の幅が狭くなる傾向が示されて
いる（佐藤, 1987）．本研究では，気候などの環境に差が
ほとんど無い近接した生育地間では，葉身幅には変異が
あるが，葉身長や側脈分枝数には変異がほとんど生じな
いことが示された．このことから，大きな地理スケール
においてシダ植物の葉の形態変異の関係性を明らかにす
る上で，これまでの研究で比較対象とされてきた葉身長
は狭い地理スケールで生じる環境要因によって変異が生
じにくく，優れた指標であることが改めて確認された．
また，側脈分枝数も葉身長と同様に，狭い地理スケール
では変異が生じにくい形質であったことから，今後，シ
ダ植物の地理的な葉形変異を明らかにする上では，葉身
長に加えて側脈分枝数を合わせて評価するのが適してい
ると考えられる．
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　It is known that the leaf shape shows geographical 
variation, including morphological cline, in some fern 
species. In this study, four morphological traits derived 
from leaves, i.e., blade length (BL), petiole length (PL), 
blade width (BW), and number of venation from rachis 
(NV), were examined in Selliguea hastata (Polypodiales: 
Polypodiaceae). In total, 501 various-sized leaves that 
had the petiole were collected from three study sites in 
Chiba Prefecture, Mobara, Chonan, and Ichihara, where 
environmental conditions are similar. No significant 
variations were seen in BL and NV among the study sites, 
while those in PL and BW were significant. The BL–NV 
ratio and PL–BW ratio were more stable than the other 
combinations of the examined traits. These results 
indicate that BL and NV were positively correlated and 
leaves with short petiole tended to have a narrow blade. 
In addition, the highest correlation was seen between BL 
and NV among the six combinations of morphological 
traits. In summary, BL and NV are considered as suitable 
leaf traits to study geographic clines of fern species 
because they were less susceptible to environmental 
differences.




