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研究成果の概要（和文）：一回繁殖型とされてきたヤマジノギク種群（含ツツザキヤマジノギク）・近縁種カワ
ラノギクにおいて、開花株の花茎基部に形成されたロゼット葉（開花株ロゼット）を見出した。これを介した多
回繁殖および撹乱環境への適応の可能性を明らかにするために、開花株ロゼットの頻度調査・集団間比較、多回
繁殖の有無の検証を行った。結果、撹乱環境に生育する集団で開花株ロゼットを介した多回繁殖が実際に生じて
いることが判明した。
また、ヤマジノギク種群・近縁種の遺伝的関係を明らかにするために、ddRAD-seq法によって得られたSNPsを用
いて集団遺伝学的解析を行った。結果、従来の形態分類と遺伝的近縁さは一致しないことが示された。

研究成果の概要（英文）：Aster hispidus species complex and A. kantoensis have been considered 
biennial and semelparous. However, I had found aerial rosettes at the base of the flowering stems 
(hereafter referred to as post-flowering rosettes) in some of those taxa. which suggested the 
potential for iteroparity. I hypothesized that the post-flowering rosettes are adaptive in disturbed
 environments where most of the study species are distributed. Individual tracking and 
between-population comparison, I revealed that the post-flowering rosettes indeed contributed to 
reproduction in the next generation, and that the post-flowering rosettes were more frequently 
observed in disturbed habitats (e.g., floodplain and serpentine area).  
Moreover, we performed population genetic analyses using SNPs obtained by ddRAD-seq method to reveal
 genetic relationships among A. hispidus species complex and related species. The results showed 
that traditional morphological classification is not consistent with genetic relatedness. 

研究分野： 多様性生物学

キーワード： 集団内変異　集団間変異　四倍体　二年生草本　生活史　ロゼット

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
ヤマジノギク種群・カワラノギクは繁殖回数進化のよいモデルとなる可能性を示すとともに開花株ロゼットが保
全上も重要な生活史上のステージであることを示した。
また、ヤマジノギク種群・近縁種は、日本固有分類群を含み、河原や蛇紋岩地、岩場や海岸といった多様な環境
に適応している。本研究では、ツツザキヤマジノギクの近縁分類群との遺伝的関係が明らかになっただけでな
く、ヤマジノギク種群・近縁種の生態的種分化研究や保全生態学研究の材料としての基盤を築くことができた。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属されます。



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９－１、Ｚ－１９（共通） 
１．研究開始当初の背景 

生物を取り巻く環境は生物的環境・非生物的環境ともに多様であり、それが多様な自然選択圧

となって地球上の生物多様性創出・維持の原動力となっている。代表者は、集団内に顕著な花形

態変異が存在するツツザキヤマジノギク Aster hispidus var. tubulosus（以後「ツツザキ」と略）に

着目し研究を行なっている（図上、Nakagawa & Ito 2013）。ツツザキは、長野県天竜川中流域に

のみ固有に分布する（Shimizu 1997, 1998）。代表者のこれま

での研究により、集団内の花形態変異のうち、図上 Aタイプ

（以後、筒咲き個体）は図上 B タイプ（キク科通常型）より

送粉者誘引の点では適応度上不利であるものの、河川敷の明

るい環境で相対的に頻度が高いというパターンが見いだされている。 

研究の途上で、ツツザキ集団において開花株の花茎基部に形成されたロゼ

ット葉＊（以後、開花株ロゼット：図下矢印）を発見した。ツツザキは二年生

草本とされ、通常開花個体は晩秋に一回繁殖した後は枯死するとされてきた。

しかし、開花株ロゼットは花茎が折れた場合や繁殖に失敗した場合に翌年の

繁殖を保障するものとなるため、開花株ロゼット形成が花形態変異と相関す

るならば、一見不適応と考えられる筒咲き個体の適応度上昇への影響も期待

された。この開花株ロゼットが攪乱を受けやすい河原環境への適応的な形質

であるかどうか理解するためには、同様の形質がツツザキを含むヤマジノギ

ク種群＊＊内変種においても見られるかを明らかにすることが重要であると考えられた。 

 
＊ロゼット葉：地表に密着して越冬する葉 
＊＊ヤマジノギク種群（A. hispidus）：キク科シオン属の分類群で、ツツザキを含めて 5 変種から

なる。これらのうち、東アジアの草地に広域分布するヤマジノギク var. hispidus以外の 4変種は

日本固有であり、河原、蛇紋岩地、海岸の岩場・砂浜といった多様な環境に適応しており、表現

型も多様である。 

 

２．研究の目的 

本研究では上述の背景を踏まえて、下記二つの研究を行なった。 

（１）二年生草本（一回繁殖型）の開花株ロゼットを介した多回繁殖 

ツツザキにおいて開花株ロゼットが攪乱を受けやすい河原環境への適応的な形質であるかど

うか理解するために、生育環境が異なるヤマジノギク種群内 3 変種（ツツザキ、ヤマジノギク

（生育環境：草原・河原）、ヤナギノギク var. leptocladus（蛇紋岩地））および同属近縁種カワラ

ノギク A. kantoensis（河原）を対象に、① 開花株ロゼット頻度と生育環境の相関の有無、② 開

花株ロゼットを介した多回繁殖の有無、③ 多回繁殖を考慮した推移行列モデル、を明らかにす

ることを目的とした。 

（２）ヤマジノギク種群および近縁種の遺伝的関係 

ツツザキは形態的特徴からヤマジノギク種群とされているものの、ヤマジノギク種群間およ

び同属近縁種との関係は明らかになっていない。また、代表者は三重県の河原に生育するヤマジ

ノギク集団においても長野県ツツザキと類似の花形態変異を確認しており、この三重“筒咲き”ヤ

マジノギク集団と長野ツツザキ集団の遺伝的関係に特に着目した。この両集団は約 200km 隔離

されているが、河原環境に生育するという共通点があり、花形態が撹乱環境適応の何らかの反映

である可能性があるためである。本研究では、ツツザキの起源や花形態の撹乱環境適応との関連



を明らかにするために、ヤマジノギク種群 5変種、さらに類似の形態・生育環境をもつ近縁種カ

ワラノギク、ハマベノギク A. arenariusをも含めて、遺伝的関係を明らかにすることを目的とし

た。 

 

３．研究の方法 

（１）二年生草本（一回繁殖型）の開花株ロゼットを介した多回繁殖 

① 開花株ロゼット頻度と生育環境の相関の有無 

開花株ロゼット形成頻度の集団間変異から、多回繁殖の適応的意義を明らかにできると考え

た。ツツザキは河原環境に生育しており、ヤマジノギク種群の他変種とは生育環境が異なる。こ

のことから、開花株ロゼットは河原という撹乱環境に特有の形質であると予想し、二年生草本ヤ

マジノギク種群のヤマジノギク（生育環境：草地）、ツツザキ（河原）、ヤナギノギク（蛇紋岩地）

と近縁種カワラノギク（河原）を材料に、各集団の開花株ロゼット頻度と生育環境の相関の有無

を調べた。 

② 開花株ロゼットを介した多回繁殖の検証 

これは一回繁殖型の二年生草本であるヤマジノギク種群に多回繁殖の可能性を与える形質で

あり、開花株ロゼットが実際に翌年の繁殖に寄与しているかを確認する必要がある。①の頻度

調査により、開花株ロゼット形成率が比較的高かったカワラノギク・ツツザキヤマジノギクを対

象にした追跡調査を行った。 

③ 多回繁殖を考慮した推移行列モデル 

開花株ロゼットを形成することによる多回繁殖は、種子を介した翌年の繁殖と比較して、集団

の増殖率にどのように貢献するだろうか。生活史の中にこの多回繁殖を考慮した推移行列モデ

ルを作成し、解析的にパラメーターの感度分析を行った。 

 

（２）ヤマジノギク種群および近縁種の遺伝的関係 

本研究では、ヤマジノギク種群（ツツザキ、ヤマジノギク、ヤナギノギク、ソナレノギク var. 

insularis、ブゼンノギク var. koidzumianus）に加えて、類似の形態・生育環境をもつ同属近縁種カ

ワラノギク、ハマベノギク A. arenariusを材料とし、日本・韓国の 19 集団・計 95個体からゲノ

ム DNA を抽出し、ddRAD-seq 法によって塩基配列を得た。TASSEL 3.0 UNEAK pipeline(Lu et 

al.2013)を用いて、2718 SNPsを取得した。さらに、当該材料が全て四倍体であることから、各遺

伝子座のアリル構成を特定する（例えば AABBと AAABの識別）ために、Rパッケージ polyRAD

（Clark et al. 2019）を用いた。得られたデータセットを用いて集団遺伝学的解析を行った。 

 

４．研究成果 

（１）二年生草本（一回繁殖型）の開花株ロゼットを介した多回繁殖 

① 開花株ロゼット頻度と生育環境の相関の有無の調査 

ヤマジノギク種群のヤマジノギク、ツツザキ、ヤナギノギクと、近縁種カワラノギクにおいて、

開花株ロゼットの存在が明らかになった。2016〜2018 年に上記分類群の計 9 集団を調査した結

果、開花株ロゼットを持つ開花個体の割合に 0%〜25%の間で集団間変異が見出され、草原環境

で低く、河原や蛇紋岩地において高い傾向がみられた。ツツザキにおいて、個体の花形態と開花

株ロゼット形成確率との間には相関が見出されなかった。 



② 開花株ロゼットを介した多回繁殖の検証 

集団内の開花株ロゼット形成率が比較的高かったカワラノギク・ツツザキを対象に、2016年

秋の開花期から追跡調査を行った結果、カワラノギクは 48％、ツツザキは 31％が 2017年翌春

まで生存した。2017年の晩秋・開花期に、ツツザキの開花株ロゼットは生育地の冠水の影響に

より追跡できなかったが、カワラノギクの開

花株ロゼットは「開花・結実」、「開花・結実

＋ロゼット形成」、「ロゼットのまま」を示し

た。これらの結果から、開花株ロゼットを介

した多回繁殖が実際に行われていること、集

団内の多様な生活史（図、黒矢印が本研究で明らかになった経路、白抜き矢印は既知の経路）

が明らかになった。 

③ 多回繁殖を考慮した推移行列モデル 

生活史の中にこの多回繁殖を考慮した推移行列モデルを作成し、解析的にパラメーターの感

度分析を行ったところ、開花株が開花株ロゼットを介して翌年も繁殖する確率の変化は、開花株

の種子を介してロゼットになる確率の変化よりも集団の増殖率に対して大きな影響を及ぼすこ

とがわかった。これは、種子から開花に至るまでの生存率が低いことに起因する。 

これらの結果は、ヤマジノギク種群・カワラノギクが、開花株ロゼットを介した多回繁殖を行

なっていることを示した。さらに、当該分類群が繁殖回数進化のよいモデルとなる可能性を示す

とともに開花株ロゼットが保全上も重要な生活史上のステージであることを示している。 

 

（２）ヤマジノギク種群および近縁種の遺伝的関係 

これまでツツザキは、河川敷に生育することや、変異の中に等長の冠毛＊＊＊を含むことなど形

態的に酷似していることから、関東河川敷に生育する近縁種カワラノギクとされるなど区別が

曖昧であった。本研究により、ツツザキとカワラノギクは遺伝的に区別できることが明らかとな

った。長野・ツツザキ集団および三重・筒咲きヤマジノギク集団が系統的に独立であるとは明確

には示されなかった。愛知・高知のヤナギノギクはそれぞれ異なる遺伝的クラスターに所属した。

これは Yokoo et al. (2009) を支持する結果である。さらに愛知のヤナギノギクは、むしろ関東に

生育する別種カワラノギクと遺伝的に近いことが示された。ハマベノギクにおいても 2 つの遺

伝的クラスターがあることが示された。 

これらの結果は、従来の形態分類と遺伝的な近縁さは一致しないことを示すものであった。 

 
＊＊＊等長の冠毛：キク科シオン属は、小さな花である舌状花（周辺部の花）と筒状花（中心部の

花）の集合した花序（頭状花序）を持つ。カワラノギクは冠毛長が舌状花と筒状花で長く等しい

という特徴を持つのに対し、ヤマジノギク種群は冠毛長が舌状花は短く筒状花は長いという特

徴（異冠毛）を持つ。 
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