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研究成果の概要（和文）：山形県の県花でもあるベニバナの系統解析と遺伝的特徴の解明を行っ

た。その結果、(1) ベニバナ属は、栽培ベニバナを含むグループと倍数性種を含む野生種のみ

からなる２グループに大別され、両グループ間は遺伝的に遠いこと、(2) 山形県で栽培されて

いる品種「最上紅花（もがみべにばな）」は、品種の中に遺伝的多様性が存在し、農家の自家採

種によりそれが維持されていること、(3) アジアの栽培ベニバナは、東西の地理的分化が見ら

れ、最上紅花は朝鮮半島由来の系統に遺伝的に近いこと、が明らかになった。 

 
研究成果の概要（英文）：Phylogenetic analysis and genetic charactrization of safflower, that 

is the prefectural flower of Yamagata Prefecture, were carried out. Three main results were 

obtained as follows. (1) Genus Carthamus were divided into two major groups. One is that 

including cultivated safflower, and the other is that formed by only wild species including 

polyploidy species. The genetic distance between the two groups was further than 

previously expected. (2) “Mogamibenibana”, a local safflower variety grown in Yamagata, 

contains genetic variation within a variety, which has been maintained by self seeds 

gathering by farmers. (3) Asian cultivated safflowers were diverged geographically, mainly 

into western and eastern groups. Mogamibenibana was genetically similar to Korean 

accessions.  
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１．研究開始当初の背景 

 ベニバナ（Carthamus tinctorius）は、古
代エジプト時代より、染料・油料作物として

利用されてきた重要な栽培植物である。日本
人にとっても古来、紅の原料として身近な工
芸作物であり、現在では山形県の特産として
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有名である。このようによく知られた作物で
ありながら、ベニバナの系統進化には未解明
な部分が多く、また遺伝育種も国内ではほと
んど行われていなかった。 

 系統関係に関しては、世界的に広く栽培さ
れている重要作物であるにもかかわらず、そ
の属全体の系統関係については、あまり研究
が進んでおらず、1960 年代の細胞遺伝学的
解析に基づき、ベニバナ属が４群に分かれる
ということが長く信じられてきたが、近年の
我々の分子系統学的研究により、この説を否
定する結果が出され、さらなる検証が必要と
なっていた。また、日本のベニバナに関して
も、主要産地である山形県で栽培されている
「最上紅花」について、ほとんど遺伝育種学
的な研究はなされておらず、どのような品種
なのかということがわかっていない状況で
あった。一方で、ベニバナは、山形県の県花
として、注目される存在であり、地域観光促
進の面から、その宣伝を推進したいというよ
うぼうが官民ともに強まっていた。 

 

２．研究の目的 

 本研究では、（１）ベニバナ属の系統関係
の解明、（２）日本在来ベニバナの多様性と
起源の解明、（３）山形県の地域観光資源と
してのベニバナの遺伝育種、の３点を目指し
た。（１）については、ベニバナ属には、25

種・亜種が存在するが、栽培種は、 C. 
tinctorius１種のみである。他の野生種に関
しては、AゲノムとBゲノムからなる二、四、
六倍性の倍数性系列が存在するとされてき
たが、近年の我々の分子生物学的手法による
研究で倍数性種の成立に B ゲノムは関与し
ていない可能性が示唆された。ただし、この
結果は、１つの核遺伝子のみに基づくもので
あり、倍数性種のゲノム提供種が未同定であ
るという問題もあったことから、種を増やし、
さらに別の遺伝子領域を用いた解析も行う
ことで、ベニバナ属全体の系統関係の解明を
目指した。（２）については、国内のベニバ
ナの主要産地は山形県であり、そこで栽培さ
れているのは「最上紅花」という品種である。
最上紅花という名前は、江戸時代の文献で出
てくる山形県産の紅花の名前である。しかし、
現在栽培されている最上紅花は、明治以降に
山形県内でベニバナ栽培がほぼ途絶えた後、
戦後、農家に残されていたわずかな種子から
増殖と選抜を繰り返し、成立したものである。
この最上紅花については、これまで、ほとん
ど遺伝学的な研究がなされていなかったた
め、他の系統との関係は不明であり、在来品
種としての特徴を備えているかどうかもわ
かっていなかった。本研究では、最上紅花の
品種としての遺伝的特徴を明らかにすると
ともに、その系統的起源の解明を目指した。
（３）については、（２）の内容と重複する

が、山形県の代表作物である最上紅花の特徴
を科学的に明らかにすることにより、その得
られた情報を紅花観光に役立て、さらには育
種へつなげていくことを目指したものであ
る。 

 

３．研究の方法 

 本研究は、上述の３課題からなるため、課
題ごとに方法を述べる。 
（１）ベニバナ属の系統関係の解明、 

これまでに行ってきた核の SACPD 遺伝子及
び葉緑体 IGS 領域に基づく系統解析につい
ては、新たにドイツの IPK ジーンバンクより
未解析の二倍性種を入手し、倍数性種のゲノ
ム提供種の解明を目指した。さらに、系統関
係をよりはっきりさせるため、他の遺伝子と
して、Chapman et al. (2007)によって開発さ
れたキク科共通の核遺伝子プライマーを用
い、系統解析を行った。解析手法は、PCR に
よる遺伝子断片の増幅後、断片のクローニン
グと配列の決定というルーチン化された手
順で行った。 

（２）日本在来ベニバナの多様性と起源の解
明 

 県内で実際に栽培されている最上紅花を
サンプリングし、その遺伝的特徴と品種内多
様性を AFLP 法により解析した。また、農家
からの聞き取り調査も行った。このサンプリ
ング、聞き取り調査は３カ年継続的に行い、
経時的な多様性の変化の動態を把握するこ
とも目指した。さらに、最上紅花に加え、ア
メリカ農務省のジーンバンクより、アジアを
中心とする世界の紅花遺伝資源約 50 系統を
入手し、AFLP 解析及び、ISSR 解析を行う
ことにより、アジアのベニバナの系統関係の
解明、及び、最上紅花の遺伝的起源の解明を
目指した。 

（３）山形県の地域観光資源としてのベニバ
ナの遺伝育種 

 最上紅花の遺伝的特徴を明らかにするた
め、上述したアジアを中心とする世界のベニ
バナ遺伝資源を加え、形質調査を行った。対
象とした形質は、開花日、草丈、草型、耐病
性、トゲの程度、花色、花序数、花序の直径、
花弁の重さ、花序当たり種子数、種子の重さ、
の 11 形質であり、2011 年に山形大学農学部
附属農場にて栽培して計測した。また、観光
資源、遺伝育種のニーズを知るため、ベニバ
ナ栽培農家や山形県農林水産部に聞き取り
調査を行った。なお、当初計画では、この課
題に関して、花色やとげの発達などを支配す
る重要遺伝子の単離を目指す予定であった
が、これに関しては、あまり進展できなかっ
たが、農家の聞き取り調査のさい、トゲなし
や白花の変異体を入手することができた。 

 
４．研究成果 



 研究の成果も、方法と同様に、３課題ごと
に述べる。 
（１）ベニバナ属の系統関係の解明、 

 これまでの我々の分子系統学的研究で、ベ
ニバナ属の四倍性は XY ゲノム、六倍性種は
AYX、もしくは、AYA ゲノムをもつという結
果が示唆され、これらの種 X、Y ゲノムの祖
先となった二倍性種は不明であった。そこで
まず、これまでの研究に加えていなかった
C. dentatus と C. tenius を入手し、これまで
の研究と同じ核の SACPD 遺伝子及び葉緑体
の trnL-F IGS 領域の塩基配列を決定し、系
統解析に行った。その結果、両種とも、これ
までに解析を行った二倍性種と同様、倍数性
種の X、Y ゲノムの配列のクラスターには属
さず、両種とも倍数性種の祖先ではないこと
が示唆された。C. dentatus に関しては、系
統樹上で、他の二倍性種のクラスターとは独
立の位置に存在したことから、新たに Z ゲノ
ムと分類することとした。これら２種を加え
た SACPD の塩基配列に基づく系統樹を図１
に示す。 

 次に、Chapman et al. (2007)により開発さ
れたキク科共通プライマー10 セットから
A39 と B12 の２セットを選抜し、ベニバナ属
14 種・亜種を用い、系統解析を行った。しか
し、二倍性種から複数の異なる配列が得られ
た、一部の配列がベニバナ属よりも合うとグ
ループのアザミに近かった、など実験の正確
性に問題があったと考えられる結果が得ら

れたため、次年度に可能な限り DNA を抽出
し直し、A39 について、改めて、PCR、クロ
ーニング、シークエンシングを行った。その
結果、二倍性種から複数の、倍数性種からも
ゲノムの数以上の種類の配列が再び得られ
たことから、この配列については、ベニバナ
属内で遺伝子重複が生じていると結論づけ
た。しかし、１つの種から得られた配列の相
同性を互いに比較すると、種内の配列は種間
のものよりも近く、また倍数性種もゲノムの
数にグループ化できることがわかった。この
ことから、重複遺伝子は、その起源が種分化
以降であるか、あるいは、二倍性種の種内及
び倍数性種のゲノム内で協調進化による配
列の均一化が生じていると考えられ、系統解
析が可能であることがわかった。そこで、10

種から得られた全 37 配列をもとに NJ 系統
樹を作成したところ、栽培種 C. tinctorius を
含む B ゲノム二倍性種のみからなるクラス
ターと、その他の A、Z 二倍性種、及び、倍
数性種の配列からなるクラスターの二つの
主要なクラスターが見られ、基本的には、
SACPD 遺伝子に基づく系統樹と同じ系統関
係を示した。このことから、ベニバナ属は、
大きく２つのグループに分かれ、これまでの
細胞遺伝学的研究で言われてきた A、B ゲノ
ム間で交雑倍数化を起こして進化してきた
のではなく、B ゲノムの種と他の種の間は遺
伝的に大きく離れている、ということがより
強く結論づけられた。倍数性種の祖先種につ
いては、以前不明であったが、A39 の系統樹
では、六倍性種２種のゲノム構成がいずれも
AXY であると推定され、SACPD 遺伝子によ
り得られた結果を若干修正する結果となっ
た。 

 

（２）日本在来ベニバナの多様性と起源の解
明 

①最上紅花の品種内多様性 

 平成 21 年 7 月のベニバナ開花期に、山形
県内のベニバナ栽培農家をまわり、サンプリ
ングと遺伝的多様性に関する聞き取り調査
を行った。まず、聞き取り調査の結果、最上
紅花は、畑の中に、葉の切れ込みの大きさや、
草丈について形態的変異があり、とげなしや
白花の個体が出現するこということがわか
った。多くの農家は、県の試験場から４年に
１回程度種子を入手し更新をし、それ以外は
自家採種により系統を維持しているとのこ
とだった。20 年以上栽培を続けている農家の
話では、白花やトゲなしの変異個体の出現頻
度は、栽培開始当初よりはだいぶ減ったが、
それでも現在でもときおり出現するとのこ
とであった。実際に、我々の調査時にも、上
山市内の畑で白花個体と葉が針状になった
個体を各１個体、トゲなしについてはほぼ全
ての畑で確認することができた。聞き取りで

 

 

図 1. ベニバナ属 14 種・亜種の SACPD

の塩基配列に基づく NJ 系統樹。緑、紫、
青、赤字がそれぞれ、細胞遺伝学的に A、
B ゲノム二倍性種、四倍性種、六倍性種と
されていたもの。C. arborescens はゲノム
未同定であったが、以前の我々の研究で新
たに C ゲノムと分類した。倍数性種からと
られた異なる配列は種名の後ろに数字を
付けて区別している。橙色の枠は、本研究
で新たに加えた種。 



 

 
 

図 2. 山形県内の各農家の畑からサンプリン
グした最上紅花を用いた AFLP 系統樹。同
じ文字色は同じ農家の畑のサンプルである
ことを示す。形態変異個体は番号の後ろに特
徴を表記。緑字が青木氏の畑のサンプル。黒
字は比較のため加えた最上紅花以外の系統。 

 平 成 21年 度 採 集 個 体 平 成 22年 度 採 集 個 体

 

図 3. 平成 21、22 年度で共通してみられ
た AFLP 多型バンドの一例。 

は、栽培農家は最上紅花の品種内多様性につ
いて確実に認識していることもわかった。県
内でももっとも栽培歴の長い農家の１人で
ある山形市高瀬地区の井上市郎氏は、「選抜
を進めても、草丈が著しく高いものや低いも
のが出てくるのが最上紅花の品種の特徴で
あると思っている」と語っていた。また、白
鷹町の青木勝助氏は、背の高い個体をオオヒ
メボタン、低い個体をコヒメボタンと、普通
のベニバナとは違うものと認識していた。 

 畑の中の多様性が DNA レベルでも存在す
るのかを確かめるため、５カ所の農家の畑か
ら採種したサンプル（各２〜４個体）を用い、
AFLP 解析を行った（図 2）。その結果、DNA

レベルでも最上紅花には多型が存在するこ
とが明らかになった。系統樹を作成すると、
サンプリングした最上紅花は、大きく２つの
クラスターに分かれることがわかった。１つ
のクラスターには、草丈の高いもの、葉の切
れ込みが深いものなどの形態変異個体が多
く含まれ、もう１つのクラスターには通常の
形態の個体が多く含まれた。AFLP で検出さ
れた多型が、形態変異に関係するものなのか
を知るため、多型バンドを切り抜きシークエ
ンシングを行ったが、検出されたバンドに形
態変異との関係を示唆する遺伝子断片は見
られなかった。このことから、２つのクラス
タリングは、選抜が進んだ個体群と、原種に
近く選抜が進んでおらず結果的に形態の変
異を多く保持している個体群の違いを反映
したものではないかと推測される。AFLP で
は農家ごとの違いは検出されず、どの農家の
畑にも同様の多様性が存在することが明ら
かになった。前述の白鷹町の青木氏は、県の

紅花生産組合連合会に加盟しておらず、栽培
を始めた 20 数年以上前からずっと自家採種
で品種を維持してきたことから、他の畑との
違いが見られることが予想されたが、系統樹
では青木氏の畑のサンプルも独立したクラ
スターを形成することはなかった。このこと
から、最上紅花の多様性は、20 数年以上前の
現在の最上紅花が復活栽培されるようにな
った当初から品種内に存在していたものが、
現在も維持され続けているものであること
が示唆された。 

 平成 22 年度、23 年度も続けて農家の聞き
取り調査を行い、21 年度と同様、最上紅花は
形態的に品種内多様性をもっていることが
確認できた。３年間で聞き取り・サンプリン
グを行った農家・生産者は、寒河江市の佐藤
冨美夫氏、佐藤逸郎氏、河北町の後藤慶治氏、
山形市の井上市郎・トメノ夫妻、白鷹町の青
木勝助氏、今野正明氏、上山市の石山隆志氏、
NPO 法人上山まちづくり塾、上山明新館高
校の計９件にのぼる。この場を借りてご協力
に感謝を表したい。畑の中の遺伝的多様性が
自家採種により年度を越えて維持されるの
かどうかを検証するため、山形市の井上市郎
氏の畑で３年間継続してサンプリングし、
AFLP 解析を行った。その結果、図 3 で示す
ように、年度を越えて同じ多型バンドが検出
された。図には示していないが、多くの多型
が３年続けて検出されている。在来品種は、
自家採種により遺伝的多様性が維持されて
いる、ということは理論的によく言われるこ
とであるが、今回の結果はそれを実際のﾃﾞｰﾀ
として証明したものである。このことは、と
りもなおさず、戦後わずかに残された種子か
ら増殖と選抜を繰り返し品種として確立さ
れた現在の最上紅花が、在来品種としての特
徴を備えていることを示している。 

②アジアのベニバナの系統解析 

 アメリカ農務省より入手したアジアを中
心とするベニバナ約 50 系統と最上紅花とそ
の派生系統であるトゲなしベニバナから
DNA を抽出し、10 プライマーセットを用い
て AFLP 解析を行った。実験過程の不具合な
どもあり、最終的には 45 個体で解析を行っ
た。その結果、アジアのベニバナは、中国、
日本、朝鮮半島、モンゴルの東アジア由来の
系統からなるクラスターと、中央アジア、イ
ンド、アフガニスタン、中近東などそれ以外



のアジア地域由来の系統からなるクラスタ
ーの２つに大別され、大きく地理的分化があ
ることがわかった（図４）。これまで発表さ
れた分子系統解析でも、世界のベニバナ遺伝
資源は、アフリカ、ヨーロッパ、中近東など

大きく地理的に分化しているとの報告がな
されており、本研究の結果もそれを支持する
結果となった。細かいクラスタリングに関し
ても、例外はあるものの、アフガニスタン、
中央アジア、中近東などの各地域由来の系統
からなるサブクラスターが見られたことか
ら、アジアのベニバナに地理的起源が示され
た。東アジアのベニバナは３つのサブクラス
ターにわかれ、最上紅花はその派生系統であ
るトゲなし紅花と朝鮮半島とそれに近い地
域の中国由来の系統からなるサブクラスタ
ーに属した。最上紅花と最も遺伝的に近い関
係を示したのは韓国由来の系統であった。こ
れらのことから、最上紅花は朝鮮半島由来で
伝来した系統であることが強く示唆された。
前述のように最上紅花には品種内多様性が
存在したため、AFLP には、品種内多様性解
析で別のクラスターに分かれた２個体の最
上紅花を用いたが、互いに非常に近い関係で
あり、系統樹上で他の系統が２個体間に割り
込んでくることはなかった。このことから、
最上紅花の品種内多様性は系統間の違いを
超えるものではないことが分かった。なお同
じ系統を用い、ISSR 解析も行ったが、明瞭
なバンドの増幅ができたプライマーセット
が５つしかなく、全ての系統を区別できなか
ったこと、及び一つのプライマーセットの有
無で系統関係に大きな違いが生じる場合が

あること、などから、結論的な系統関係を論
じることはできなかった。 

 

（３）山形県の地域観光資源としてのベニバ
ナの遺伝育種 

 農家での聞き取り調査の結果、農家が求め
るベニバナは、サクランボの収穫や、夏休み
の観光シーズンなどとの兼ね合いから、現在
の最上紅花とは花期の異なる品種であるこ
とがわかった。それ以外にも、花弁が多い品
種、また変わった例では、花弁だけでなく若
葉を食用として用いるためにそれに適した
品種が欲しいなどの意見があった。本研究で
は、重要形質の原因遺伝子の単離はできなか
ったが、まずは基本的なデータとして、前述
のアジアを中心とするベニバナ遺伝資源の
形質調査を行った。平成 23 年度に山形大学
農学部の附属農場で栽培を行ったが、この年
は花期直前の６月末から７月初めにかけて、
立て続けに集中豪雨に見舞われ、全県的にベ
ニバナの生育状況が記録的に悪く、我々の材
料も、多くが倒伏やその後の罹病により開花
前に枯死してしまった。ベニバナは個体ごと
に大きな形態形質の変異が見られるが、それ
が遺伝的なものなのか、環境的なものなのか
を知るために、遺伝率を推定した（表 1）。枯
死した個体が多く、生き残った個体も生育が
著しく悪いものもあったため、信頼できるデ
ータとするためには反復実験が必要ではあ
るが、量的形質に関して、草丈は遺伝率が比
較的高く、花弁・種子に関わる形質は遺伝率
が比較的低いという結果となった。個体当た
りの花序数、花序当たりの種子数、種子の重
さは、個体の成長度合いによって大きく差が
ある一方、花序の直径は比較的環境要因に左
右されにくいことがわかった。系統巻の違い
については、遺伝率が低い形質が多いため、
あまり結論的なことは言えないが、世界的に
珍しい染料用品種である最上紅花も他の油
料用品種と比べ、特に花弁の重さの値が大き
いということはなかった。開花日に関しては、
遺伝率が低いものの、東アジアの系統の方が
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個体の AFLP に基づく系統樹 

 

表1.　反復がとれた16系統の形質調査に基づく11形質の遺伝率

調査形質 範囲 平均 遺伝率

草丈(cm) 34.9-116.5 72.1 69.1

草型 7.1-64.1 32.2 55.0

耐病性 2.5-4.0 3.22 31.0

開花までの日数 8.0-28.0 18.9 18.5

とげの有無 1.5-5.0 3.27 92.3

花の色 2.0-4.0 3.33 69.4

花弁の重さ(g) 0.03-0.16 0.09 39.9

花序の数 3.2-48.0 18.3 35.5

花序の直径(mm) 13.00-22.95 17.3 79.7

種子の数 1.0-25.9 11.2 40.9

種子の重さ(g) 0.01-0.24 0.03 8.5

 



開花日が早い傾向が見られた。 
 
 （１）〜（３）の課題を通して、ベニバナ
属全体の系統関係について、我々が以前に行
った分子系統解析の結果、すなわち細胞遺伝
学に基づく分類と異なり、ベニバナ属の A、B
ゲノム二倍性種は大きく遺伝的に異なって
おり、B ゲノムのグループは交雑倍数化に関
与していないこと、また、四倍性種、六倍性
種に存在する X、Y ゲノムは、現存する二倍
性種には存在しない可能性が高いこと、が九
九人でき、最上紅花の遺伝的特徴については、
形態及び DNA レベルでの品種内多様性の存在
と自家採種によるその維持を明らかにし、さ
らには起源が朝鮮半島由来であることを明
らかにすることができた。さらに研究を通じ、
ベニバナ栽培農家との交流、情報交換を行う
ことができ、今後のベニバナの遺伝育種に向
けた体制を整えることができた。 
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