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研究成果の概要（和文）：わが国の野生集団から江戸時代に育成された古典園芸植物であるサクラソウ、ツツジ、ハナ
ショウブの民俗文化財としての価値を検証するために、花形質の多様性のゲノム情報と園芸の歴史・文化的背景とを併
せた解析を試みた。その結果、サクラソウでは、野生種から園芸種への変遷を花器形態の量的変異とDNA多型から明ら
かにできた。ハナショウブでは、野生のノハナショウブの自生地探索、形質調査、収集・維持活動を行うとともに、様
々な花卉形質がノハナショウブから取り入れられていたことを明らかにできた。ツツジでは、花器形態変異を遺伝子レ
ベルで明らかにできた。今後のナショナルコレクション作成へ基本情報を提供できた。

研究成果の概要（英文）：In order to verify the value as ethnobotanical cultural assets of primrose, 
azalea, and Japanese iris of classic garden plants raised from the Japanese wild relatives at the Edo 
period, the analysis which combined the genome information on the diversity of flower traits, and the 
history and the cultural background of horticulture was tried.
In primrose, the changes to horticulture cultivars from wild primrose were made clear from the analysis 
of quantitative variation of petal form and the DNA polymorphism. It showed clearly that various floral 
traits were taken in from the Japanese wild iris, and petal form variation was able to be clarified on 
the gene level in the azalea. In primrose, Japanese wild iris or azalea, we tried to conserve wild 
populations or local cultivars. These results offer basic information to future national collection 
creation.

研究分野： 植物育種学
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１．研究開始当初の背景 
サクラソウ、ツツジ、ハナショウブなどに

代表される古典園芸植物は、わが国が世界に
誇れる文化財と言える。これまでに、古典園
芸植物の文化的価値に言及してきた多くの
研究は文献調査による時代考証が中心であ
り、園芸品種群の成立過程の解明ならびに園
芸品種群の示す遺伝的多様性を生物学的に
検証し、評価した例はない。近代育種技術も
なかった江戸時代に庶民はどのように野生
種から多彩な園芸品種を育成したのかをゲ
ノム情報を駆使して遺伝学的に明らかにす
ることは、わが国で発展したものの、現在情
報がほとんど伝承されていない当時の品種
改良技術の解明に繋がる。本研究の対象植物
であるサクラソウ、ツツジ、ハナショウブは
栄養繁殖性が高いため、現存する園芸品種は
江戸時代に作出された個体そのものであり、
当時江戸の人々が選抜した遺伝子であるこ
とが本研究の重要な点である。一方で、園芸
が生物多様性保全に果たす役割は、遺伝資源
としての野生植物の生息域外保全の意味だ
けではなく園芸を楽しむ人々に生物多様性
の意義を広く知らしめることにある。 
 
２．研究の目的 
古典園芸植物の文化財的意義を高度な育

種技術とその作品である品種群の遺伝組成
とをあわせて考察するとともに、それらを産
み出したわが国の生物多様性を構成する植
物種群としての野生植物集団の価値を検証
することおよびその保全の意義を明確にす
ることが本研究の目的である。 
数多い古典園芸植物の中からサクラソウ、

ツツジ、ハナショウブを選定した理由は、こ
れら 3種はそれぞれの品種が栄養繁殖によっ
て 200 年以上にわたり維持されていること、
植物特性として、草本性双子葉（サクラソウ）、
木本性双子葉（ツツジ）、草本性単子葉(ハナ
ショウブ)であり、サクラソウとハナショウブ
は種内、ツツジは種内および種間での変異・
交雑から成立した品種群を網羅すること、先
行ゲノム研究の蓄積があること等である。 
それぞれの園芸品種は戦後から愛好家に

より運営されている各種協会・団体の尽力に
より保存がなされているが、個人依存だけで
は品種消滅の危険性がある。本研究はこれら
の団体が保存する品種を国の文化財・遺伝資
源として継続的に保全するナショナルコレ
クション構想の基盤を作ることを目標とし
ている。 
 
３．研究の方法 
(1)サクラソウ(筑波大) 
①ゲノム情報の獲得：ゲノムリソース充実の
ためSSRマーカーと一塩基多型(SNPs)マーカ
ーを開発し、園芸品種と野生種の多様性解析
を行った。また、サクラソウ園芸品種の花形
態の多様性を作り出している原因遺伝子や
その遺伝的変異を明らかにするために、花器

形態形成に関わるサクラソウの遺伝子カタ
ログを整備することを目的として、花器官で
発現している遺伝子を網羅的に収集してデ
ータベースの構築を行った。 
②花色変異の HPLC 解析および花型の画像
解析：園芸品種花色変異の機構解明のため、
花弁色素の定性・定量解析を HPLC により行
うとともに、構造遺伝子の単離および発現解
析を行った。画像解析による花型解析を試み
た。サクラソウの花器官形態観察については、
花器官の分解およびデジタルマイクロスコ
ープによる観察、雄しべや雌蕊の形成に関わ
る C クラス遺伝子の発現解析を行った。 
③園芸品種の系統解析：園芸品種の系統関係
を解析するために連鎖群ごとに 2-3 個の
DNA マーカーを用いて園芸品種と野生種
300 個体の structure 解析および系統解析を
行った。 
(2)ハナショウブ(玉川大・明治大) 
①ノハナショウブ自生個体群の探索・調査：
ハナショウブ品種群は、江戸時代から関東地
区に自生していた野生種のノハナショウブ
から多様な形態を持つ園芸品種群が成立し
た可能性が示唆されているが、自生地が著し
く減少していることから、関東甲信越で未調
査の地域を中心に探索収集し、遺伝的な多様
性を調査した。 
②自生ノハナショウブの遺伝的多様性調
査：日本各地に自生するノハナショウブに花
型や花色などの観賞器官における栽培品種
に共通する様々な変異、不良環境抵抗性につ
いて重点的に調査した。 
③園芸品種及びノハナショウブのデータベ
ース作成：伝統的な栽培品種とノハナショウ
ブの遺伝資源としての有用性について、末永
く維持・保存・系統進化などの研究がスムー
ズに遂行できるデータベースを構築した。 
④DNA 多型解析：葉緑体 DNA 多型と SSR 
マーカー多型に加え、色素合成遺伝子を同
定・単離することで、多様性解析を行った。 
(3)ツツジ(島根大・筑波大・明治大・新潟県
立植物園) 
①江戸キリシマ、クルメツツジ、リュウキュ
ウツツジ等の園芸品種のうち、二重咲き、見
染性、八重咲きならびに采咲きの花器変異形
質を有する品種を材料として、形態形質の観
察とその形態形成に関与する MADS 遺伝子等
を解析した。正常花・野生種との比較により、
形質変異の要因を形態と遺伝子レベルで解
明し、園芸品種の発達について考察した。 
②ツツジにおける古典園芸品種発達史に関
して、江戸時代の彩色図版「津ゝし絵本」（国
会図書館所蔵）を解読し、解説資料を出版し
た。また、他の古典資料との品種比較を合わ
せて、品種成立過程を推察した。 
③石川県能登地方の江戸キリシマに関する
これまでの調査・研究成果を「のとキリシマ
ツツジガイドブック」として取り纏めて出版
し、貴重な地域遺伝資源の啓蒙普及、保護育
成ならびに地域活性化を推進した。 



 
 

 
４．研究成果 
(1)サクラソウ 
①ゲノム情報の整備：ゲノムリソース充実の
ため 20個の SSRマーカーと 40個の一塩基多
型マーカーを開発し、園芸品種と野生種の多
様性解析を行ったところ園芸品種の多様度
が低いことが分かった。さらに、分離集団を
用いて、異型花柱性に関するQTL解析を行い、
異型花柱性が１つの主導遺伝子と多数の QTL
によって構成されていることを明らかにし
た。サクラソウの花器官に由来するトランス
クリプトームの解析の結果、花器形成と関係
のあることが知られている MADS-box を含
む転写因子を捉えることができた。これらの
成果は、今後 MADS-box 遺伝子群の発現と
八重咲きのような花の形態との関係の解析
や遺伝マーカーの開発と園芸品種の詳細な
系統関係の解析に有効である。 
②花色の変異の解析：HPLC による定性・定量
解 析 を行っ た ところ 、 色素と し て は
petunidin 配糖体１成分（A1）、malvidin
配糖体１成分（A2）、kaempferol 配糖体２
成分、caffeoylglucose が特定され、これらの
成分について野生種と園芸種を比較したと
ころ、A1 と A2 の量的変異が園芸化に伴って
時代とともに拡大していることが明らかと
なった。遺伝子発現の解析において、紅色花
と白色花の違いが色素合成経路の F3’5’H よ
り下流に差のあると推定し、F3’5’H、ANS、
DFR 遺伝子を解析したが、色素の合成との関
連は明らかにできなかった。 
③画像解析による花型変異の解析：画像解析
による解析の結果、円形度およびすぼみ度が
サクラソウの花形を示す形質のひとつである
花容を定量的に表せることを明らかにした。
野生からの園芸化、園芸品種の多様化の時代
変遷を定量的に表し、江戸後期に花容が爆発
的に多様な方向へ変異したことを明らかにし
た(図１)。形態変異の中の八重咲は雄ずいが
花弁化した変異であることを明らかにしたが
、形態形成関連遺伝子の発現解析の結果から
八重咲に関連すると推定できる遺伝子は見つ
からなかった。 
④園芸品種の系統解析：品種は野生型に近い
群（W）とそれ以外（C）の 2 群にわかれた。
C 群は W 群に比べて多様な花弁形態変異を
示し、大型の花をつける品種が多く、品種育
成の方向性解明の鍵になるような知見が得
られた。 
⑤野生サクラソウ集団の保全：遺伝的多様性
の維持・回復を目的として、人工授粉による
個体増殖、土壌シードバンクによる個体増殖
および自生地外個体の導入の3つの手法の有
効性を検討した。上尾集団の遺伝的多様性を
維持・回復する手段として、集団内に現存す
るジェネット間での人工授粉による新規ジ
ェネットおよび花型の作出を試み、状況に応
じて、自生地外で保存されている長花柱花の

導入を行うことが有効であると結論できた。 
 
 (2)ハナショウブ 
①自生地保護：本研究において、東北地方、
および本州中部に新たな自生地が発見され
た。現在までに、日本国内では 69 か所が自
生地として認められたことになる。これらの
地域の内、45 か所においては乾燥化、開発、
栽培種の混植による遺伝子浸食などにより
絶滅の危機に瀕していることが明らかにな
ったので、管轄当局の許可の基、株や種子を 
 

図１ 江戸時代におけるサクラソウ花弁形
状の多様化 
 
採取、本学・圃場に「自生地ごとに分類して」
保存することとした。日本古来から万葉集の
「花かつみ」伝説に見受けられるような、優
美な花を古文書を使って解析し、実際に開花
したノハナショウブと照合した結果、「花か
つみ」と呼ばれる幻の花は、ノハナショウブ
である可能性が高いことが本研究で植物学
的に明らかになった（図２）。本研究により、
青森県の種差海岸における東日本大震災の
復興のシンボルとしての保護活動の啓蒙と
支援を行った。また、愛知県の花かつみ園で
は保護活動への助言を行うことができた。 
 

 

図２ 花かつみの図（左）と実際に開花した
ノハナショウブ（右） 
 
②自生地による花器官の形態変異：これまで
ノハナショウブには形態・花色に変異は認め
られないとされてきたが本研究により花器
官の形状に関し様々な変異が認められた（図 



 
 

３）。これらの花容の変異の内、栽培種に取
り入れられた変異は平咲き、垂れ咲きなど 8
形質であり、これらはいずれも品種成立に重
要な形質であることが明らかになった。栽培
種には、花被数が 6 枚、あるいは 12 枚とな
る多弁花が認められる。野生のノハナショウ
ブの連続変異個体によれば、内花被片が軸方
向に伸長して外花被と同じ大きさになるこ
とが証明された。花被数が 12 枚の場合は、
花柱枝、雄ずいが花被化して色素を沈着した
結果であることが明らかになった。 

図３ ノハナショウブに見られる花容、花
被の形態変異 
 

③花色の変異解析：ノハナショウブの基調色
は赤紫色であるが、ピンク花色をはじめ、白
色など合計 10花色の存在が明らかになった。
これらの花色はいずれも栽培種に導入され
ているものであった。花色の変異は、自生地
により異なっており、青森県では赤紫色の基
調色の他にピンク花色、白花、ベルベット、
白覆輪などの変異系統が多く見出された。こ
れらの色素を分析した結果、ノハナショウブ
ではマルビジンを主体とし、花色がピンク、
白になるにつれ、これらの色素は消失するこ
とが明らかになった。青色花色の発現は、デ
ルフィ二ジンによる色素発現ではなく、フラ
ボノイド、タンニンを含むコピングメンテ―
ション効果によるものであった。以上の結果
から、野生のノハナショウブには花器官の形
態変異、花色の変異が多く、これらは栽培種
に共通する形質であることが初めて明らか
にされた。 
④江戸時代に育成されたハナショウブ品種
の保存：ハナショウブの育種は、江戸時代に
隆盛を極め現在もそれらの品種群を観賞し
ている。ところが、近年になって品種劣化が
生じ、間違えることのないようにして保存し
ている機関はない。そこで、本研究では江戸
系、肥後系、伊勢系、大船系、アメリカ系に
分けて品種を収集し、維持・保存を試みた結
果、本学圃場において約 400 品種を保有する
に至った。これらはわが国が世界に誇る貴重
な文化財である。各品種について、形質調査
を行いホームページを作成した。 
⑤ DNA 多 型 に よ る 多 様 性 解 析 ： Dual 
suppression PCR 法 お よ び Compound 
microsatellite marker法を用いて9座のマイ
クロサテライト（SSR）マーカーを開発し、
ノハナショウブ野生集団間の遺伝的多様性お
よび遺伝的分化の把握を試みた結果、ノハナ
ショウブ野生集団内の遺伝的多様性は現在高
いレベルで維持されているものの、高い近交

係数（FIS）を示し、今後ノハナショウブの遺
伝的多様性が失われていく可能性があること
が示唆された。本研究で開発したマーカーは
他のアヤメ属植物14種に対して適用可能であ
ることも確認した。 
(3)ツツジ 
①花器形態変異の形態学的観察および遺伝
子解析：野生種または園芸品種の正常花と花
器形質変異品種を用いた各花器器官の形態
比較観察より、各品種の変異の様相を把握す
ることが出来た。また、野生種または園芸品
種の正常花から単離した MADS-box 遺伝子等
について、花器形質変異品種との比較により、
花器変異の形成機構を推察することが出来
た。本研究によって明らかになった花器形態
変異とそれに関連する形態形成遺伝子の変
異は以下のようにまとめられた。 
 二重咲き；がくの花弁化；B クラス PI

遺伝子の挿入変異 
 見染性；花弁のがく化；B クラス AP3 遺

伝子の挿入変異 
 八重咲き；雄しべや雌しべの花弁化；C

クラス AG 遺伝子の挿入または欠損変異 
 采咲き；花弁のしべ化や狭細化等；C ク

ラス AG 遺伝子の変異、または WOX 遺伝
子の挿入変異 

なお、上記の各形質変異においては、各花器
形質変異によって、各品種固有の遺伝子配列
変異を有する変異形質と、大半の品種で共通
の遺伝子配列変異を有する変異形質がある
ことが解明されている。これらの遺伝子情報
の活用により品種発達や品種伝播に関して
重要な情報が提供されると考えられる。特に
二重咲きや見染性については変異形質に対
応した DNA マーカーが開発されたことから、
今後の品種発達に関する研究や古典品種の
花器変異遺伝子を活用した新品種育成にお
けるマーカーとしての活用が期待される。 
②花色変異の遺伝子解析：花常緑性ツツジ花
冠における花色変異について、HPLC による分
析から、ミヤマキリシマはシアニジン系およ
びデルフィニジン系の両色素を有していた
が、ヤマツツジはシアニジン系色素のみを有
していること、シアニジン系色素のみを有し
ながら紅紫色系花色を呈するミヤマキリシ
マでは、コピグメンテーション効果の有無が
影響していることを明らかにした。リアルタ
イム PCR による発現解析では、全ての個体で
色素合成に関わるF3’H遺伝子、DFR遺伝子、
ANS遺伝子が発現していたが、F3’5’H遺伝
子の発現の有無は個体によって異なり、特に、
デルフィニジン系色素を有する個体では
F3’5’H 遺伝子の発現が必要不可欠である
ことが示唆された。 
③古文書解析による江戸時代育成品種の多
様性解析：江戸時代の彩色図版「津ゝし絵本」
（国会図書館所蔵）（図４）に現代語訳を加
えて復刻した解説資料を出版し、他の資料と
比較した古典品種のデータと比較した。



 
 

「津ゝじ絵本」の特徴は、品種名とその簡単
な解説付きで何より136品種の彩色図が掲載
されていることであり、ツツジの古典園芸資
料においてこのような彩色資料をはじめて
一般に紹介する機会を得た。今回「津ゝじ絵
本」を調査した結果、「錦繍枕」、「花壇綱目」
および「花壇地錦抄」のツツジ等の園芸書と
数多くの同名の品種が掲載されていること
から、これまで不明であった江戸時代中期の
ツツジ園芸品種の花色や形態の詳細が明ら
かになり、現存品種との比較研究もできる点
で研究資料としての学術的価値は大きいと
考えられる。また、列挙された品種の解説に
は、「当年出申候」、「さつまより」、「琉球も
の」のような貴重な品種の産地情報の解説が
加えられており、ツツジの栽培が流行する中、
新しい品種が次々と各地方より集まってき
た品種成立過程の一端が明らかになった。 

図４ 解説書を出版した江戸時代のツツジ
品種彩色図版「津ゝし絵本」（国会図書館所
蔵）の一部 

 
図５ 出版した石川県能登地方の江戸キリシ
マの解説書「のとキリシマツツジガイドブッ
ク」の一部 
 
④地方残存品種の保護活動：石川県能登地方
において、樹齢 100 年を超える江戸キリシマ
の古木が500本以上現存することがこれまで
の調査で確認されており、これまでの各古木
の分布や品種調査、古文献等による園芸発達
史の調査結果を「のとキリシマツツジガイド
ブック」(図５)として取り纏めて出版した。

能登地域で長年維持されてきた貴重な地域
遺伝資源の啓蒙普及、保護育成ならびに地域
活性化のための資料としての活用が大いに
期待される。 
 
⑤DNA解析による地方品種の由来推定：ツツジ
園芸品種群のひとつであるが、期限が不明で
あったオオヤマツツジ、ハンノウツツジ、ア
シタカツツジ、ミカワヤマツツジについて形
態調査とSSR解析に基づく調査により起原の
推定を試みた。オオヤマツツジはヤマツツジ
とケラマツツジ亜節園芸品種群との間の雑種
起源である可能性が高いことが明らかとなり
、種としての分類学的位置づけを見直す必要
性があることが示唆された。また、ハンノウ
ツツジは、ヤマツツジとサツキ野生種あるい
は園芸品種との間の雑種起源である可能性が
高く、花粉親がサツキ、種子親がヤマツツジ
として成立した可能性が示唆された。アシタ
カツツジはサツキ亜節ヤマツツジ列内で独自
に分化した可能性の高い野生種であることが
明らかになった。さらに、ミカワヤマツツジ
はヤマツツジ変異種であることが示唆された
。これらの結果から、ツツジ属の園芸品種の
成立過程には、野生種の変異として成立した
もの、種間交雑で成立したもの、栽培種との
交雑によって成立したものと多様な成立過程
を内包していることが明らかになった。 
 
総論：本研究において、江戸時代生み出され
たサクラソウ、ツツジ、ハナショウブの花器
形態の多様性の遺伝的背景について多くの
知見が得られたものの、それらがどのように
集積され園芸品種の多様化が進んだのかを
解明するには至らなかった。古文書の解析も
合わせることにより、これらの園芸品種の文
化財的価値について新しい観点から考察で
きた。その成果は、今後古典園芸植物のナシ
ョナルコレクション構築へ自然科学的基本
情報を与えたと言える。 
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