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　 1975年 に イ ギ リ ス の Reading で 開 か れ た キ ク科植物

の シ ン ポ ジ ウ ム で は，お もに 形態学的，解剖学的 形質 に

加 え，生体低分子 の 情報 に 基 づ い て 表 形学的方法 で キ ク

科 を構成す る 各連の境界設定 と分類 を行 うこ とが 中心 の

テ
ー

マ で あっ た （Heywood 　 et　aL ．ユ977）．1994年に

再 び イギ リ ス の Kew で 開か れ た キ ク科植物 の シ ン ポ ジ

ウ ム で は，生体高分子 の DNA や表現型形質 の 情報 に 基

づ い て ， 種 間か ち科間 の 関係に 至 る さ まざまなレ ベ ル の

系統を分岐分類学的方法で解析 した例が 多数報告 され ，

20年 間 に ， 分類 学 や 系統 学 の 研 究方法が 大 き く転換

し， キ ク科植物へ の 認識 が 一
段 と深 ま っ て きた （Hind

＆ Beentje
，
1996 ）．キ ク科植物 で は，こ れ まで 伝統的

に 用 い られ て きた 形態学的，解剖学的 ， 細胞学的 お よび

発生学的形質に お い て ， 広範 に平行進化や収 れん進化 が

起 きて い る と危惧さ れなが らも， 形質 の 重 み づ け を直感

に た より，祖先形質 を多数含 む類型化 に より種や それ以

上 の 高次分類群 の 境 界設定や 系統推定が 行 な わ れ て き

た． しか し， 分岐分類学 の 方法 論が整備 され た こ とによ

り，祖先的形 質状 態に よ る 類似 を排 除 し， 共有派生形質

だ け か ら最節約法 に より系統樹の トポ ロ ジ
ー

が 推定で き

る よ っ に な っ た．ま た， DNA の 塩基配列デ ータ が容易

に得られ るよ うになるにつ れ て ， 最節約法以外に も， 最

尤法や近隣結合法 な ど系統推定に す ぐれ た ア ル ゴ リズ ム

が 開発 され，その 精度が 飛躍的 に 高ま っ て きた．

　 キ ク科 は ， お よそ5500万年か ら3800万年前の始新世

に 南米 で 起原 し （Bremer ，1994；DeVore ＆ Stuessy
，

1995 ； Raven　＆　Axelrod， 1974 ； Stuessy　et 　 al ．，

1994
，
1996＞，現在 まで に，お よそ23000 か ら30000 種 が

記載 され ， 種数 の 上 で被子植物最大の科に な っ て い る．

花 の 咲 く植物 8 種か ら10種 に 1 種 が キ ク科 植物 に あた

り，キ ク科植物 は 南極大陸を除 くさまざまな環境条件下

で も大量 の 子孫 を残すこ とが で き，爆発的放散に よる多

様化 した 形態 や 生態 を示す こ とから ， 進化の サ クセ ス ・

ス ト
ー

リ
ー

を具現 して い る群 と考えられ て い る．キク科

植物に つ い て は基礎的研究に とどまらず， 生物資源 とし

ての 利用価値 の 拡 大 とともに ，
コ ム ギや イネな ど の 主要

穀物に つ い で 多数 の 研究者 の 興味 と関心 を集める ように

な っ て お り，
ニ ュ

ー
ス ・レ タ

ー
が 発行され ， シ ン ポ ジ ウ

ム も次 々 に 企画 され て い る．1994年 の Kew で の シ ン ポ

ジ ウ ム は， 2 週間 に 渡 り， 口 頭発表 ユ48，ポ ス ター
発表

71に加 え，多数 の ワ
ー

クシ ョ ッ プ が 行 われ た．

　こ の 小論 で は，次 の 項 目 に従 っ て，と くに 研 究の 進展

が著 しい 系統 学 的観 点 か らキ ク科植 物研 究 の 最近 20年

間の歩み を紹 介する．

　 1 ．姉妹群 の 特定 ，
2 ．亜科 と連 の 境界設定 ，

3 ．系

統的位置関係 が 不明 だ っ た属 の 落 ち着 き先， 4 ．倍数体

の ゲ ノ ム 構 成 と起原 の 解析 ， 5．形質 の 進化傾 向．

姉妹群 の 特定

　 キ ク 科 は ，特 殊化 し た 花 序 （頭 状 花 ）と 固 有 の 二

次 代謝 産 物 で 特 徴づ け られ る非 常 に よ くま とま っ た

群 で ，古 くか ら単系統群 と考 えられ て お り， キク 目

Asterales（Bentham ＆ Hooker，1873 ；Cronquist，
1981 ；Dahlgren，1980；Takhtajan ，1980；Thome ，

1983）ま た は
， キ キ ョ ウ 目 Campanulales　（Dalla

Torre ＆ Hamm ，1900一ユ907）に 含め られ て きた，キク

科 は ， 小花 が 集 まっ て 偽花 をつ け る性質をもつ こ とか

ら，総 状 花序 を もち ，葯が 合着 また は 融 合 し，左

右 相 称 の 花 を も つ 広 義 の キ キ ョ ウ 目 （キ キ ョ ウ 科

Campanulaceae，ミ ゾ カ ク シ科 Lobelieaceae，ク サ

トベ ラ 科 Goodeniaceae
，

プ ル ノ 科 Brunoiaceae
，

ス タイ ll ジ ウ ム科 Stylidiaceae，
カ リ ケ ラ科 Calycera・

ceae ）（Hutchinson，1969）や ， 集散花序 をもち，葯

が 合着 し て い な い マ ツ ム シ ソ ウ目 （マ ツ ム シ ソ ウ科

Dipsacaceae ， オ ミ ナ エ シ 科 Valerianaceae， ス イ

カ ズ ラ 科 Caprifoliaceae
，

ア カ ネ科 lxoideae 亜 科

（Cronquist，1955），レ ン プ ク ソ ウ 科 Adoxaceae ）

と， ま た ， 化学 的 防御 chemical 　defence の 類 似 か ら

セ リ目 の セ り科 Apiaceae や ウ コ ギ科 Araliaceae

（Hegnauer， 1964 ， ユ977 ） と， 胚 発 生 の 類 似

（Yamazaki ，
1971） とイ ヌ 1）ン の 保有 （Pollard＆

Amuti，1981）か ら ミツ ガ シ ワ科 Menyanthaceae と

系統的 に 近縁 と考 え られ て い た．花序と花 の 発生 を比較

した Hanis （1991）は，キ ク科が クサ トベ ラ科の姉妹

群 に あた る と考 えた，また ， キ ク科 が カ リ ケ ラ科 に 近縁

で ある こ とは，キク科 の 起原地 と推定され る南米 に カ リ

ケ ラ科が分 布域 を もつ こ とや頭花 の 構造 （Takhtajan，
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図 1 ． rbcL の 塩基 配列に基づ く， キク科 近縁群 の 最節約 系統樹 の 一つ （Michaels　et　aL ，1993）．

　　　　枝 の 上部 の 数字 は，プ
ー

トス トラ ッ プ確 率．下部 の 数 字 は，枝 崩壊 に 必 要 な ス テ ッ プ数，
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ユ980 ； Tumer
，

1977 ）お よ び 花 粉 形態 （Hansen ，

1992
；Tumer ，

1977 ；Skvarla　et　aL ．1977）の類似か

らも予想され て い た．花粉形態か らは，オ ミ ナ エ シ 科，

クサ トベ ラ 科 ，ブ ル ノ科 も近縁 とされ て い た （Skvarla
et　al．，1977）．　 Bremer （1987）は，特有の 雌 しべ の 形

態，生体低 分 子 、 花粉放 出機構が キク科 と ミ ゾ カ ク シ科

の 共 有 派生 形 質 で あ る と 主張 し， Leins ＆ Erbar

　（1990 ）は，キ ク科 の ポ ン プ で 押 し出す ような花粉 放

出機構が ク サ トベ ラ科 ，
ブ ル ノ科 ， キキョ ウ科， ミゾ カ

ク シ 科 に酷似 して い る こ とか ら， こ れ らの 群 が 互 い に 近

縁 で あ る と考 えた．こ の よ うに ， 形態形質 と生体低分子

の類似や共有に より，キ ク科に最 も近縁 と考 えられ た姉

妹 群 の 候補 は 13科 に もの ぼ り，
こ れ ら類似 の 形質が 真

に系統 の 近縁性 を反映 した もの か，あ る い は平行進化や

収れん進化 の 結果 なの か と い う絶 え間 ない 論争が 続 い て

きた． Michaels　 et 　al．（1993）や Gustafsson　et　al．

（1996）は，葉緑体遺伝子 の 中で 最 も広 く調査 が 進 ん

で い るリブ ロ ー
ス 1

，5 ニ リン 酸炭酸固定酵素 ribulose −1，
5・diphosphate　 carboxylase の 大 サ ブ ユ ニ

ッ ト

（rbcL ）の 塩 基 配列 を，
こ れ まで キク科 の 姉妹群 の 候

補 として あが っ た 13科 （前述 の ユ3科 の うち広義の クサ

トベ ラ 科 に 含 まれ るプ ル ノ 科 の か わ りに， Morgan ＆

Soltis（1993）や Chase 　et　aL （1993）が 分子デ
ー

タ

か ら キク目に近縁 と した ミ ズ キ科 Cornaceae に 含 ま れ

て い た コ ロ キア属 Corekia （最近，ア ル ゴ フ ィ ル ム 科

Argephyllaceaeに移 され た ）を加 え て解析）お よび 16

科 に つ い て それ ぞれ決定 して 比較 し， キク科 に最 も近縁

な群は クサ トベ ラ科 とカ リケ ラ科 で ある こ とを明 らか に

し た （図 1 ）．形態 に 基 づ く分 岐分 類学的研 究 も こ の 結

論 を支持 して い る （Gustafsson＆ Bremer
，
1995）．

単マ
コ ピー部に 比べ て 進化速度 が 遅 い た め

， 高次 分類群

の 系統解析に利用 され る葉緑体逆位反復配列部 の 制限酵

素断片長多型 （RFLP ）の 研 究 （Downie ＆ Palmer，
1992 ）か らも ， キ ク科 と カ リケ ラ科や ミツ ガ シ ワ 科 と

の 近縁 性は支持 され たが ，クサ トベ ラ科 とキキ ョ ウ科で

は そ の 部分 の 長 さと塩基配列の 変異 が大 き く， キ ク科 と

の 厳密 な相同性 の 比較が で きて い な い ．しか し， rbcL

遺伝子 より進化速度が 速 い 葉緑 体 ndhF 遺伝 子 の 塩基

配列 の 比較 （Kim ＆ Jansen，1995 ）に よ っ て，カ リ

ケ ラ科 はキ ク科 の 姉妹群 で ある と特定 され た．キ ク科 と

カ リケ ラ科 の 共有形質は， 1 ）総苞 ，
2 ）求心 的 に開花

する頭状花， 3 ） 1室の 子房 ， 4 ）合着または部分的に

融合 した雄ず い
， 5 ）ポ ン プ 型花粉 放出機構 　6 ＞花粉

壁 の構造と飾り， 7 ）生育地 の 環境 条件等で，両科で相

違する形質 として は， 1 ）子房内で の 胚 珠 の 位置 が カ リ

ケ ラ科 で は 頂端であるの に対 し， キク科 で は基部， 2 ）

花粉 の 核性が カ リケ ラ科 で は 2核性 で，キ ク科 で は 3 核

性， 3 ）カ リケ ラ科で は 胚乳が発達 する の に 対 し， キ ク

科で は無胚乳 　4 ）二 次代 謝産物 で 化学防御に 関係す る

化学物 質が ， カリケ ラ科 で は イリ ドイ ト複合物 で ある の

に 対 し，キ ク科 で は ポ リア セ チ レ ン ま た は セ ス キテル ペ

ン ラク トン
， カ リケ ラ科 で は 分泌腺が 無 い の に 対 して，

キ ク科 で は 分 泌 腺が あるな どで ある．カ リケ ラ科が 南米

に 分布する 8 属50種 の 小 さな群で ある の に 対 し，キク

科 は全世 界 に 分布する被子植物最大 の 群 と な っ て い る

が ，両科 間では形態的差異よ D も化学的防御の差異が 大

き い こ とか ら， Cronquist （ユ981 ）は，ポ リア セ チ レ

ン や セ ス キ テ ル ペ ン ラ ク トン な ど の 化合物 の 生産に よっ

て動物 に よる食害 を減 らせ た こ とが ，キク科 を成功 と優

占に導 い た と考 え て い る．化学的防御以外に もキク科 の

成功に 貢献 した形質として ， 1 ）小花を集め る こ とで昆

虫 の 目に つ く頭状花 をつ くり，受粉 効率 と外交配率 を高

め た こ と，
2 ）乾燥 に耐 える痩果に な り， 果実に 冠毛や

トゲ などをつ け て高 い 種子散布効率を もつ よ うに な っ た

こ と， 3 ）小型 の 草本 に な っ た た め ， 貧栄養で不安定な

生育地 に も侵入で き，短期間 に大量 の 種 子 を生産 で きた

こ とな どが 考 えられ て い る．キ ク科植物が い か に 痩果 の

高い 分散 力 と生育習性の変化能力をもつ か は ， 大陸か ら

遠 く離れ た ガ ラパ ゴ ス 諸 島 ハ ワ イ諸島 セ ン ト ・ヘ レ

ナ諸島な ど ， 種子分散能力の 低 い 木本類が到達 で きて い

な い 大洋島で も，さまざまなキ ク科植物 が い ち速 く到達

し， 空 い た ニ
ッ チ ェ を利用 して草本か ら高木 に 至 るまで

に 著 し く適応放散 して い る例 をみ れば明 らか で ある．小

笠 原諸 島で も草本 か ら灌木 の ワ ダン ノ キまで生 じて い

る．

亜科 と連 の境界設定

　 キ ク科 は ，1970年代な かば ま で タ ン ポポ連 Lactu −

ceae だ け を含 む タン ポ ポ亜科 と残 りの 全て の 連 を含む

キク亜科 Asteroideae に 分類 され て い た．こ れ に 対 し

て， Carlquist（1976 ） と Wagenitz （ユ976＞は， コ

ウ ヤ ボ ウ キ連 Mutisieae ，ア ザ ミ連 Cardueae ， タン

ポ ポ連，シ ョ ウ ジ ョ ウ ハ グ マ 連 Vernonieae　， リ ア ブ

ム 連 Liabeaeお よび ハ ゴ ロ モ ギ ク 連 Arctoteae を含む

広義 の タ ン ポ ポ 亜 科 Cichorioideaeを認め ， 残 り の 連

を キ ク 亜科 とし た．第三 の バ ル ナ デ シ ア 亜 科 Bama −

desioideae（バ ル ナデ シ ア 連 ） Barnadesieaeの み を

含 む ）が 記 載 さ れ た の は ， 1992年 （Bremer ＆

Jansen，1992）に な っ て か らで あ る． こ の よ うに 亜科

の分類が ご く最 近に行われ たの とは対照的に，連 の 分類

は 古 くか ら行わ れ て い る が ， Cassini （1816）が キク

科に 19連 を記載 した 後， 連 の 境 界 設定 と連間の 類縁関

係に つ い ては研究者に よ り異な る見解が 次 々 に 発表 され

て き た （小山 （1978）の 図 6 と8 を参 照）．

　新 しい 分子系統学的研 究方法 が 導入 され て ようや く連
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図 2 ．葉緑体 ndhF 遺伝子 の 塩 基配列 に 基 づ き， ミ ツ ガ シ ワ属 Menyanthes とホ タ ル ブ ク ロ 属 CamPanula を外群

　　　として クサ トベ ラ科，カ リ ケ ラ科 お よび キ ク科 の 92分 類群を比較 した厳密合意樹 （Kim ＆ Jansen（1995）を

　　　
一

部 改写 〉，

　　　中央部 左下 の 矢 印は，9 塩 基 欠 失 の 共 有 を示 して い る．枝 の 上部 の 数字は 突然 変異 数 で，下部 の 数字 は プ ートス トラ ッ プ 確率．

　　　右 の 1 はパ ル ナデ シ ア 亜科，2 は タ ン ポポ亜 科 ，
3 は キ ク亜 科 を示 す．
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や亜科の 認識 連問の類縁関係， 姉妹群 や最 も原始 的な

群の 特定に つ い て も
一

致する見解が 得 ら れ る よ うに な っ

て きた．Jansen＆ Palmer （1987　a ，b，1988 ＞は ， キ

ク科に 近縁 と考 え られ た こ との あ る10科 とキ ク科 の 16

連に 含まれる 80種の 葉緑体 DNA の RFLP 分析 か ら，

キク科 コ ウ ヤ ボ ウキ連 の バ ル ナデ シ ア亜連 3 種 と キク科

に 近縁 と考 え られ て い た 10科 に は 存在 しな い 22Kb の

逆位が キク科 の 残りの 種に存在 す る こ とをみ つ け，バ ル

ナデ シ ア 亜連が キ ク科 の 中で 最 も原始的 な 群 で あ る こ と

を示 した．ま た， Bremer 〔1987 ） も， お もに 形態 形

質に 基づ く分岐分類学的解析か ら，バ ル ナデ シ ア 亜連が

キ ク科 の 基部で 分 岐する原始的 な群 で ある こ とを支持 し

た． Bremer ＆ Jansen（1992）は， こ の 亜連をバ ル

ナ デ シ ア 連 の み を含 む 亜 科 の ラ ン ク に ひ きあげ た ．

Bohm ＆ Stuessy （ユ995 ）は，バ ル ナデ シ ア連に属す

る各属 の フ ラ ボ ノ イ ドの成分 が コ ウ ヤ ボ ウ キ連 の 各属に

含まれ る 7 ラボ ノ イ ドより単純 で ， カ リケ ラ科の ア キカ

ル フ ァ 属 AcicarPha とガ モ カ ル フ ァ 属 Ga 〃nocarPha

に 酷似 して い る点か ら， キク科 が カ リケ ラ科 と姉妹群で

あ り， キ ク科 の バ ル ナデ シ ア 連は， コ ウヤ ボ ウ キ連より

原始的で，カ リケ ラ科 に よ り近縁 な群 で あ る と した， 9

属92種 か らな る バ ル ナ デ シ ア 連の分布域が カ リケ ラ科

と同 じ く南 米 に 限 られ て い る こ とも， 両群が 近縁 で あ る

証拠 とされ て い る （DeVore ＆ Stuessy，1995）．

　 各連 の 関係に つ い て は，Jansenら （Jansen　et　al．，

1991
，
1992 ； Kim ＆ Jansen，1995 ； 01mstead　 et

al．，1990 ；Watson θ’認 ．1991 ）に よる
一

連 の 研 究 に

よ っ て 次 の 点 が 明 らか に され て い る （図 2 ）． 1 ）パ ル

ナデ シ ア 亜科 と キ ク亜科は単系統群で ， キ ク亜科 は ， オ

グ ル マ 連 Inuleae ，
ノ 〉 丶 コ グサ 連 Gnaphalieae，サ ワ

ギク連 Senecioneae，シ オ ン 連 Astereae，キ ン セ ン

カ 連 Calenduleae，キク連 Anthemideae ，
メ ナ モ ミ

連 Heliantheae （広義で， ヒ ヨ ドリバ ナ連，ダ ン ゴ ギ

ク連を含む ）を含む， 2 ）タ ン ポ ポ亜科 の 基部 に 新 しく

タル コ ナ ン タス 連 Trachonantheae を認め る （Jansen
＆ Kim ，1996 ； Keeley＆ Jansen，ユ991）， 3 ＞形態

デ
ー

タに 基 づ く系統樹 （Bremer ，
1987）や分子系統樹

（Kim ＆ Jansen， 1995）で は ， タン ポポ亜科 の 6連

は側系統群 に な る ， 4 ）タ ン ポ ポ 亜 科の タ ン ポ ポ 遮 ハ

ゴ ロ モ ギ ク遮 　リア ブ ム 愚 　シ ョ ウジ ョ ウ ハ グマ 連 の 4

連 は 単系統群 で ， キ ク亜 科 の 姉妹群に な る， 5 ）キ ク亜

科は 大きく3 つ の 群 に 分 か れる （た だ し，分子系統樹 で

表 1 ．キク科 の 分 類 （亜 連 ， 属 ， 種 の 数 ）（Bermer，1994）

亜 連 属 種

キ ク科

バ ル ナデ シ ア亜科

　 バ ル ナ デ シ ア 連

タ ン ポ ポ亜科

　 コ ウ ヤ ボ ウ キ連

　 ア ザ ミ連

　 タン ポ ポ連

　 シ ョ ウ ジ ョ ウ ハ グ マ 連

　 リア ブ ム 連

　 ハ ゴ ロ モ ギ ク連

82

尸

D2412

　

16

2

1
，535

　 　 9

　 　 9

　 391

　 76

　 83

　 98

　 98

　 14

　 16

23，000

　 　 92

　 　 926

，700

　 9702

，5001

，5501

，300

　 160

　 200

キ ク亜科

　オ グル マ 連

　プ ル ケ ア 連

ハ ハ コ グサ連

　キ ン セ ン カ連

　 シ オ ン 連

　キ ク連

　サ ワ ギ ク連

　ダ ン ゴ ギ ク連

　メ ナ モ ミ連

　 ヒ ヨ ドリバ ナ連

57

5

3
∩
乙

380

ρ
Q

　

l
　

　

　

ll

1，］35

　 38

　 28

　 181

　 　 8174109120110189170

16 ，200

　 480

　 2202

，000

　 1102

，8001

，7403

，
200

　 8302

，5002

，400
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は，プ ル ケ ア連 はオグル マ 連 に 含 まれ る が 形態に 基づ く

分 岐 分 類学的解析 で は ， オ グル マ 連 は，狭義 の オ グル マ

連 ，

ハハ コ グサ連 ，
プ ル ケ ア 連 Pulcheaeの 3 連に 分割

され る （Anderberg ，
1989，1991a，b，c； Karis，1993））．

Bremer （1994 ）は，お もに 形態形質に 基づ
1
き メ ナ モ ミ

連 の ク レ
ー

ドの 中に メ ナ モ ミ連，ヒ ヨ ドリバ ナ 連 Eup −

atorieae お よび ダ ン ゴ ギ ク連 Helenieae （Turner ＆

Pewell （1977）に よ り分解霧 散 して い た 群 を ま とめ

た ）を認 め て い る ．彼 は ，以 前 の ハ ル シ ャ ギ ク連

Coreopsideae を メ ナ モ ミ連 に 含 め ，セ ン ジ ュ ギク連

Tageteae をダ ン ゴ ギ ク連 に 含める扱 い を して い る （表

1 ）．
一

方 ， Jeffery（1995）は，オ グル マ 連や メ ナ モ

ミ連を広義 に取 り扱 っ て い るため ， 連 の 数 が 13と最 も

少 ない シ ス テ ム を提案 し て い る．こ の 扱 い に よる と こ れ

ら広義の 2 つ の 連 に 含 まれ る種 数は膨大に な り，感覚的

に 区別 で きる 単系統群 の 狭義の メ ナ モ ミ連 と ヒ ヨ ドリバ

ナ連が メ ナ モ ミ連に ， 分子系統樹で は異なる クレ
ー

ドに

含 まれ るオ グル マ 連 とハ ハ コ グサ連が オ グル マ 連に含 ま

れ る こ とに な る．

系統的 位置関係が不明 だ っ た属の 落 ち 着 き先

　各連 の 境 界設定 が 明確 に な る に つ れ て，連へ の 所属が

不明だ っ た属の落ち着 き先や細分化 され た 属 の 境 界設定

の 妥 当性 が 再検 討 さ れ始め て い る ．た とえば， Grau

（1980）は ，果実の 形態 を再検討する こ とか ら ，
ノブ

キ属 Adenocaulon 　 Hook ．を メナ モ ミ連か ら コ ウヤ ボ

ウ キ連に移 した （これ は ， 分子系統樹 に よ っ て も支持 さ

れ て い る （Kim ＆ Jansen，1995））．　 Anderberg

（1991C ）は ， 形態に 基 づ く分 岐分類 学的検 討 か ら，

カ ウ ェ ア属 Cavea　W ．　 W ．　 Sm ，＆ Sma11 をオ グル マ

連 か ら ア ザ ミ連 に 移 し ， Watson 　 et　 al．（1991 ） と

Jansen＆ Kim （1996）は ， 葉緑体 DNA の RFLP 分

析に もとず い て，マ ル シ ャ リア属 Marshallia　Schreb ．

を ヒ ヨ ドリ バ ナ連か らダ ン ゴ ギ ク連 に 移 し て い る ．

Jansen　et　at．（1991）は，葉緑体 DNA の RFLP 分析

に 基づ き， 形態的な著 しい 違 い の た め 研究者 に よ り 異 な

る連 に 所 属 させ られ て い た マ メ カ ミ ツ レ 属 Cotula　L．

や ウ ル シ ニ ア 属 Ursinia　 Gaertn．をキ ク連に， ヒ ゴ タ

イ属 EchinoPs　L．を ア ザ ミ連に，ル リ ギ クpa　Stokesia
L’Her．を シ ョ ウ ジ ョ ウ ハ グマ 連 に，ブ レ ノ ス ペ ル マ 属

BlennosPerma　A ．　Gray をサ ワ ギ ク連 に 含 め て い る．

　 連 の 境 界設定 に 利用 され た特に 興 味深 い 形質と して，

外生菌 と の 共生 の 有無が ある （Anderbe  ，1991　a ）．

キク科植物 と外生菌の 共生に つ い て は極 め て まれに しか

知 ら れ て い ない が ， オ
ー

ス トラ リア産 の 広義の オ グル マ

連 の 植 物 に は ， 広 く 外 生 菌 が 共 生 し て い る

（Warcup ＆ McGee ，1983 ；Warcup 　1990）．広義

の オグル マ 連植物 の 根 か ら菌へ 炭水化物を供給するか わ

りに，菌は，植物 の 根 が侵 入で きな い 土 壌の隙間に細 い

菌糸 を網 の 目の ように は 1）め ぐら せ る こ と に よ り，水 と

養分 を吸収 し，有機窒素 を吸収 同化 しうる物質 に転化 し

て ， リン
，

カ リ ウ ム ，水 と と もに植物 に 供給す る．さら

に，菌糸が 菌鞘 で 植物 の 根 を保 護する た め ，ほ か の 病原

菌 の 侵入 や 物理 的損傷 も回避で きる．外生菌 との 共生

は，乾燥が 著 しく， 貧栄養土壌下で生育 しなければなら

ない オ ー
ス トラ 11 ア の 植物に と っ て は ， す ぐれ た 適応 と

考 え られ る． Warcup ら は ， こ の 性 質 を広 く調 査

し，か つ て キ ク連 に 含 め られ て い た コ ドロ ピ クシ ス 属

Chodropyxis　D ．　A ．　Cooke （Cooke ，
1986 ）や，キ ク

連 に 含 まれ （Bentham
，

1867 ）， 後 に シ オ ン 連 に

近 縁 と さ れ た イ ソ エ トプ シ ス 属 lsoetoPsis　 Turcz．

（Robinson ＆ Brettell，1973）が ， こ の 外生菌 と共

生 して い る こ とか ら， こ れ ら の属 を広義の オグ ル マ 連

（プ ル ケ ア 亜連）に 含める の が 妥当 で ある と結論 して い

る．こ の 見解は，こ れ らの属の染色体数が キ ク連や シオ

ン 連の x ＝9 とは 異な り
， 他 の プ ル ケ ア 亜 連植物 の x

＝

10と一致する （Turner ，
1970）点や形態 に 基づ く分岐

分類学的研究 （Bremer，1987 ）か ら も支持 され る．

　Ito　et　aL （1994 ，
1995）は ， 葉緑体 DNA の RFLP

分析 に よ っ て 東ア ジ ア に 分布する シ オ ン 属 Aster と近

縁 の ヨ メ ナ 属 Kalimen
’
s　 Cass．， ハ マ ベ ノ ギ ク 属

HeteroPaPPus　 Less．お よ び ミ ヤ マ ヨ メ ナ 属

Miyamayomena 　Kitamura の 独 立 性 を検 討 し，お も

に冠毛 の 長 さに よっ て シ オ ン 属 と ， 識別 され て い た こ れ

ら の 3 属に 含 まれ る種 が 狭義 の シ オ ン 属の 内群に なる こ

とや ヨ メ ナ属が 単系統に な らな い こ とか ら， 冠毛 の 短縮

化 は 異な る 進化 系列で並行的に お こ り，細分化 され た属

は シ オ ン 属に 含 め る の が 妥当で あ る とし た ．オ オ バ

ヨ メ ナ A ． miquelian ％s　 Hara ：・＝ K ．　 miquetiana

（Hara ） Kitam ．は ， シ オ ン 属植物 に み られ る大 型 染

色 体 組 と同 じ染 色体 組 を持 っ て お D （Huziwara ，

1958），分子デ
ー

タか ら もオ オ バ ヨ メ ナ をシ オ ン 属に 含

め る妥当性が支持 さ れ た こ と に なる．また ， ノ コ ン ギ ク

A ．ovat κs （Fr．　ex 　Sav．） Ito　ex 　Soejimaが，元 の

ヨ メナ属 の 大部分 を含む ク レ
ー

ドに 含 まれ た 点 は，ノ コ

ン ギクの 染色体構 成 が 狭義 の シ オ ン 属に み られ る大型染

色体組 と元 の ヨ メナ 属に み られ る 小型染色体組 を含 む複

2 倍体状態 とな っ て い るの で （Tara ，
1977），

ユ ウガギ

ク 、4．iinumae　 Kitam ，　 ex 　 Hara ＝ K ．　pinnattfida
　（Matsum ．） Kitam．が 母 親 と して ノ コ ン ギ クの 細胞

質 （葉緑体）を提供 した と解釈 で きる．

　 ま た ，葉緑体 DNA の RFLP 分 析 （Kim 　 et　 al．，

1992）や 核 r−DNA の ITS 領域 の 塩基 配列 の 比 較

　（Baldwin，
1993；Bayer 　et　al．，1996 ＞に よっ て，種

間や種 内 の 系統関係の推定 も可能に なっ て きた．
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倍数体の ゲ ノ ム構成 と起 原 の 解析

　被子植物で 4 番 目に 多 い 染 色体 数 （2n ＝約 432）

が ， シ オ ン 連 オ レ ア リ ア属 の 1種 OJ齟 磁 α lbida　var ．

anglata で 報告 さ れ て い る （Beuzenberg ＆ Hair，
1984 ）．こ の 属は x ＝9 の 基本数 を持つ の で，48倍体 と

い う こ と に な る．キ クre　Dendranthema や シ オ ン 属で

古 くか ら報告 され た こ の よ うな倍数性 は，キク科 の 染 色

体数 の 変化機構で最 もあ りふ れ た もの で ある．と くに，

交雑 に引き続 く倍数化に よ る複 2 倍体形成 は ， 安定 した

倍数体種 を生 じる可能性が ある た め ，種 分化 の 機構 と し

て重要で ある．倍数体種の ゲ ノ ム構成 とその ゲ ノム を供

給 し た 祖先種 の 推定は キ ク科植物で も1930年代か ら行

わ れ て きた が ， 染色体数 と外部形態や地理的分布 な ど の

状況証 拠 か ら系統関係を推定する以上に は解析が 進ん で

い なか っ た．なぜ なら， キク科 で は 倍数体 を構成 す る 祖

先ゲ ノム 間 で核型 の 分化が さ ほ ど大 きくな く， 種特 異的

なマ
ー

カ
ー

染色体 が み つ か らず，また，推定され る祖先

種間 の F 、雑種 の減数分裂で ，同親接合 を含む 多価染色

体形成 が 頻繁 に 観察され ， イネ科 コ ム ギ属で行われ た よ

うなゲ ノ ム 分析が 不可能であっ た た め で ある．こ うした

状況 の 中で ， 新 しい 研究方法が開発 され る毎に解析が く

り返 さ れ，研究 が 進 ん だ例外的な群 に タ ン ポポ連バ ラ モ

ン ジ ン 属 TragoPogon の 複 2 倍体 の 2 種 が ある．バ ラ

モ ン ジ ン 属 の T．dubius ，　T．　 Pornfoliusと T．

Pratensisの 2 倍体 3種 は，もとも と，旧世 界 に 分布 し

て い た が ，20世 紀初頭 に 北 米に 移 入 され た ．こ れ ら

は ，

一
年目に ロ ゼ ッ ト葉 をつ け ，

二 年 目に花梗 を伸ばす

2 年草で，自家和合性を示 し，集団は，
一

般 に 小 さ く，

500 個体以下か ら成 り， 荒れ地や 芝地 に 生育 して い る．

2倍体 3種 は，形態や核型 で 区別が つ き， 2 種 以上 が同

所的 に 生 じて い る 場所 で は
， しば しば ，ひ ど い 不稔性 を

示 す F雑 種 が 観 察 され て い た．外部 形態，核型分析 ，

地 理 的分布 の 情報か ら ，
4 倍体 （2n　＝ ・　4x ＝ 24）の T．

mirus は ，
2 倍体 の T．　 dubius と T．　Pornfotiusを両

親 に ，　 T．misceltus は，　 T．　 dubius と T．　Pratensis
を両親 に した複 2 倍体形成 に よ り，

い ずれ もワ シ ン トン

州 の Pa 里ouse 付近で起原 した と推定さ れ て い た． 2倍

体 の T．Pornfoliusと T．　Pratensisが 限 られ た 分布 域

を もつ の に 対 し， Ownbey （1950）が こ れ ら の ゲ ノ

ム 構 成 と起 原 を明 ら か に し た 以 後 も複 2 倍 体 の T．

miscellus は 分布域 を広げ ， 北米の バ ラ モ ン ジ ン 属の 中

で最 も広 い 分布域 を もち，路傍 に も生育する 2 倍体 の

T．dubius の 分布域 の 広さ に近づ い て い る．同 じ複 2

倍体 の T．mirus は，　 T．　 misceiius ほ ど広 く分布 して

は い な い が ， ワ シ ン トン 州 の Pullman と Palouseで

は，そ の 個体数は40年前 の 100倍 に まで増加 して い る．

こ の ように ， ほ ぼ 起原 も特定 され ，1949年 ，
1950 年，

1963年、1974年，1990年 と時間の 経過 を追 っ て その 分

布域 が 調査 され ， 個体数や分布域拡大の 様子が 明 らか に

さ れ て い る倍数体植物は ， ほ か に 例 が な い （Novak　et

aL ，1991）．

　 さ らに興味深 い の は，複 2 倍体種 T．misceUzas が 複

数回 の 起 原を もち，母親に な っ た 種 も特定さ れ て い る こ

と で あ る ． Ownbey ＆ McCollum （1953 ，1954 ＞

は，調査 した 3 集団 の うち 2 集団が 短 い 舌状花を もち，

残り 1集団が 長 い 舌状花 を持 っ て い る こ と と，祖先種 と

考 え られ る 2 倍体種 の うち T ．dubius の 舌状 花が 長

く， T．　Pratensisの 舌状花 が 短 い こ と，　 T．　Pratensis

を母親 に して 交雑 した 場合生 じ た F ，雑種 が 全 て T．

Pratensisに似 た短 い 舌状花 を もつ こ とを明 らか に し，

舌状 花 の 長 さ が 細胞 質に 支 配 さ れ た 母 系 遺伝 をす る

形 質で あ り ， T ．　 miscelius の 舌 状 花 の 短 い 型 が T．

Pratensisを母親 と して 起原 し， 長 い 型 が T．　dubius を

母 親 として 起原 した と推定 し， T．　 miscellus は ， 複数

の 独 立 し た 起 原 を もつ 異 質倍 数体 で あ る と考 え た ．

Roose ＆ Gottlieb（1976）は，上記 の バ ラ モ ン ジ ン

属の 2 倍体 3種 と 4倍体 2 種 の 酵 素 を電気泳動法で調査

し，
2 倍体 3 種 は

，
ア イ ソ ザ イ ム バ ン ドで も互 い に よ く

区別 され， T．　 mirus で は検討 した21遺伝子座 の うち

8 〜10個 が
， T．　 misce99us で は 7 個 が 異型接合状 態 で

固定 さ れ て い る こ と を示 し， Ownbey ＆ McCollum

（ユ953，1954 ）が 推定 した よ うな組 み 合 わせ で 4 倍体

2種が 形成され た とい う考えを支 持 した．また，多量体

multimeric 酵素 で ある G6PD ，　 GDH ，　 ADH などで

は ， 2 倍 体 種 で は 見 つ か ら な い 新 し い 異 種 体

heteromer玉c 酵素が 4 倍体種 で 生 じて い る こ と も明 ら

か に し た ，　 Roose 　＆　Gottlieb　（1976 ） は ，　 T．

miscellus が 分布域 を拡げ，成功 をお さめ た の は ， 部分

的 に は こ の ような新 しい 倍数体種 の 酵素 の 多様化に負 う

とこ ろ が ある と考え て い る．ま た ， 90年前に 生 じた と

考 え られ る複 2 倍体種 の T．mirus と T．　miscellus で

は ，倍数化で 重 複 した 遺伝子 の うち， 前種 で 57％ ， 後

種 で 67％ の 遺伝 子 に つ い て 発現 の抑制が 短期 間に すす

ん で い る こ と も明 ち か に して い る．さら に
， Soltis＆

Soltis（1989 ）は ， 葉 緑体 DNA の RFLP 分析 に よ っ

て ， T．　 miscellus の 4 集 団 を調 査 し、
2 集 団 が T．

dubiusの 葉緑体 DNA を，残 り 2集団が T．　Pratensis
の 葉緑体 DNA を もち，そ の 特徴が 舌状 花 の 長短に 対応

して い る こ とか ら， T．　 miscellus が 複数回 の 起原 をも

ち，それぞれ の 系統が今 日まで 存続 して い る こ とを確証

した．また
， 複 2 倍体種 T．mirus は ， より分布域 の 広

い T．decbiusが 常 に 父親 に な っ て起 原 して い る と推定

され た が
， 葉緑体 DNA の RFLP 分析 で は，　 T ．　miras

が 単起原か 多起 原か の 結論 は得 られなか っ た．そ こ で，

18S・25S の 核 r−DNA を RFLP に よ り分 析 し た と こ
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ろ，親種 の
一

つ の 2 倍体 T．Porrtfoliusに 多型 が み ち

れ，そ の 多型 を取 り こ ん だ T．mints の 起原は 少な くと

も 2 回あ り， そ の 多型が 集団中に保存 されて い る こ とを

明 ら か に した （Soltis＆ Soltis，1990， 1991）．複 2

倍 体 化 は 野 外 で 頻 繁 に 起 き て お り， キ ク科 植 物 以 外

で も倍 数 体 種 が 複数 回 の 起 原 を もつ 例 が 示 さ れ て

い る （Brochmann 　 et　 al．，1992＞．種 の 範囲 を最 も

狭 く設定する新 しい 系図学 的種 の 概 念 （Baum 　 1992 ；

Baum ＆ Shaw ，1994＞に従 うと，
　 T．　miscellus や T．

mints の よ うな複数回起 原を もつ 倍数体種 は ， それぞ

れ，複数 の 異 な っ た種 とい うこ とに なる．

形 質の 進化傾 向

　 1 ）キ ク科植 物の 基本染色体数 と染色体数進化

　Solbrig（1977 ）は ，
　 Readingで の シ ン ポ ジ ウム で

それ まで報告 され て い た キク科植物約7900種 の 染色体

数 を整理 し， 変異 の 特性や進化 に つ い て見解 を述 べ た．

当時，キ ク科 の 起原地 と考 え ら れ た最 も多様性 の 高 い 南

米 や 中米地 域 か ら の 染 色体 数 に 関する知見は 少 な か っ

た．そ こ で，染色体数の頻度分布か ら，キク科の 基本染

色体 数 は
，

「
最 も頻繁 に 出現 し て い る 9 が 基本数 で あ

る 」 と結論 した．しか し， 整倍数体以外の 多様な染色体

数を含む群 に
「基本染色体数は対象群内で最 も頻繁 に 出

現する染色体数で ， 最 も少な い 数」 とい う基準をあ て は

め た場合，そ の 基本数は信頼性に乏 しい ．加え て，キ ク

科 の 系統樹で最 も基部に あた る バ ル ナデ シ ア 亜科 の 種に

つ い て は，少数 の 種 で n ＝12
，
24

，
25

，
27お よび3ユが

散発的に報告 され て い た に すぎず ， もち ろ ん n ＝ 9 も

報告され て い なか っ た． Stuessy　et　al．（1994，1996）

は ， 形態 に 基づ く分岐分類学的解析か らバ ル ナ デ シ ア亜

科 の 中で，最 も原始的 と考 えられ る シ ュ レ ヒ テ ン ダ リア

属 Schlechtendaliaの 種 が n ＝ 8 をもつ こ とか ら， カ

リケ ラ科 で報告 され て い る染色体tw　n ＝8 ， 9 ，15，

18
，
21の 中で ， 最 も原始的 と考 えられ るア シ カル フ ァ

属 AcicarPhaの n ＝ 8 との 共 通点か ら，　 x ＝ 8 こ そが

キ ク科 の 基本染色体数 で ある と主張 した．キク科 の 基本

染色体数を確定す る に は，カ リ ケ ラ科や キ ク科バ ル ナ デ

シ ア亜 科 に おけ る染 色体 に つ い て の さ らなる情報収 集

と，残 ワの 各連 に つ い て も，新 しい 系統樹に 基 づ く，よ

り包括的な調査が 必要である．

　 Watanabe 　 et　al ．（1995）は，ヒ ヨ ドリバ ナ連 を構

成する各亜連 の 染色体数 の 違 い に注 目して材料 の 収集 と

分析を行 い ，葉緑体 DNA の RFLP 分析の結果 （Ito　et

al．，未発表） とあ わ せ て こ の 連 の 基本染 色体数 を x ＝17

と推定 して い る．ヒ ヨ ドリバ ナ連で 最 も頻繁 に 出現 して

い る染色体数は n ＝ 10で ある ．こ れ ま で
， x ＝ 10が こ

の 連の 基本染色体数で あ り， n ＝11か ら25ま で の染色

体数 は ， 倍数性や 異数性 に よる 染色体数 の 二 次的増加産

物 で， n ＝9 と n ； 4 は，減数 した染色体数 である と

考 え られ て い た （King ＆ Robinson
，
1987），しか

し， n ＝ 10 と n ＝ 17を も つ 分 類 群 の 染 色体 組全 長

（Watanabe 　 et　aL ，ユ995 ）や電気泳動 法 に よる遣伝

子 座数に つ い て は 両 群に は有意 な違い が な く （Suzuki

et　al．未発表 ），
　 n ＝17が n ＝10か らの 増加 で 生 じた と

い う関係に は な い ，また，分子 や 形態情報に 基づ く系統

樹 （Watson　 et　al．
，
1991）か ら ， ヒ ヨ ドリバ ナ連が

n ＝ ユ6か ら19をもつ 狭義の メナ モ ミ連か らの 派生群に あ

た り， n − 17が 狭義 の メ ナ モ ミ連 か ら直接 派生 した 染

色体数 で ある と考 え られ る よ うに な っ た．つ ま り，ヒ ヨ

ド リバ ナ 連 で は ， n ； 25 （こ の 染 色体数 を もつ 種 で

は ， n ＝17群 に比 べ 染 色体 組全長 は有意 に 長 く， 酵素

多型 か ら も遺伝子重複の 度合が 高い こ とが 明 ら か に され

て い る）を除 き， 灌 木や 多年草 の n ＝ユ7か ら ，

一
年草

の n ＝ 4 まで 染色体数 の 減 少が 一方向に お きた と考え

られ る，

　 キ ク科 で は ，著 し い 倍数性 に 加 え て ，
“
変数性

”

dysploidy （aneuploidy と dysplo量dy に は 日本語 で

は 同 じ
“
異数性

”
と い う訳 が 与 え られ て い る が ，

aneuploidy は ， 通常 の 染色体組 に 含 まれ て い る染色体

が 1 か ら数個余分に 含 まれ る か，欠け て い る状態をさ

し， dysploidyは，染色体 の 融合や切 断，転座など の

構造変化 に ひ きつ づ い た動原体部の喪失や新生 に 伴 っ て

基本数 が 変化 して い る場 合をさすの で，両者は 区別すべ

きで あり，こ こ では ，

“

変数 性
”

の 訳語 を使用 して い

る）も多数報告 され て い る．変数性 は タン ポ ポ 連 の フ タ

マ タ タ ン ポ ポ 属 CreP　isで 明 ら か に さ れ て 以 来

（Babcock ＆ Lesley，1926）， シオ ン 連 の 多数 の 属

（Huziwara ，
　1959；Smith ，

1966；Stace，
　1978；Semple ，

1992 ；Smith−White θ’認 ，1970 ；Watanabe 　 et　 al．，

1996b ）や オ
ー

ス トラ 11 ア 産 ハ ハ コ グサ連 の 多数 の 属

で確認 され つ つ ある （Watanabe 　et　aL 未発表〉．

　 Babcock と そ の 共 同 研 究 者 ら （Bacbcock ＆

Lesley，1926；Babcock ＆ Stebbins，1942；Babcock，

1947　a
，
b ）は ，

フ タマ タタ ン ポ ポ属 とそ の 近縁 属 に つ

い て，外部形態，地 理 的分布，生態，核型 ，雑種 に お け

る減数分裂時 の 染 色体対合 を詳 しく調 べ
， 構成種 の 系統

関係や 染色体 変化 の 傾向 を 明 ら か に して い る，タ ン ポポ

連 で は， n ＝9 ま た は 8 か らの 染 色体数 の 減数 が お こ

り， と くに フ タマ タタ ン ポ ポ属で は． n ＝ 6 か ら 5 ，

4
，

3 へ と順次減数 して い る．

　Babcock らの 研 究以 降は，
“

変数性
”

は，発見 の た

び に
，

タ ン ポ ポ 連 で 推定 され た 染色体数 の 減数 パ ター
ン

で 説 明 され て きた ，しか し， Tumer 　et　aL （1961 ）

は
， 中間 の n ＝ 7 の 例が 少な い こ と か ら，シ オ ン 連や

キク科の他の 連で の祖先基本数は x
＝ 5 で ， x ＝9 で は
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な い と異 義 を唱 え，再 び 論 争 が 始 ま っ た． Gottlieb

（1981，1982）は，「 2 倍体植 物で は ア イ ソ ザ イム 数が

一
定で ， 異質倍数体 で はア イ ソザ イム 数が増加 し， 異型

接合 が 固 定 した 状 態 が 見 ら れ る．もし，染色体数の 減数

が お きて い れば ア イ ソザ イム 数 の 変化 も異型接合 の 固定

も認 め られ ない は ず で あ る」 と い う作業仮説 を立 て，シ

オ ン 連 の なか で n ＝ 5 と n ＝9 を もつ シ オ ン 属 2 種 と

n ＝ 4 ， 5 お よ び 9 を もつ マ カ エ ラ ン テ マ 属

Machaeranthema　5 種 に つ い て 17種 の 酵素 の バ ン ドパ

タ
ー

ン を比較 した．固定 した異型接合 を示す バ ン ドは み

つ か ら ず，バ ン ド数 も同 じ で あ っ た た め， n ＝ 9 が ，

n ＝ 5 と 4 か ら生 じた 異質倍数体 の 可能性 は な く， 染色

体数の 減数に より 8 以下の染色体数が 生 じた と結論 づ け

た ． Stucky ＆ Jackson（1975 ） も， こ れ ら の 種 の

DNA 量 の 比較 か ら，　 n ＝9 をもつ 分類群は，　 n − 5や

4 を もつ 分 類群 よ り む しろ 少 な い DNA 量 をもつ こ と を

示 し， n ＝ 9 が 異質倍数体起 原で は な い と結論 した の

で
， 低擽 色体数 は

， 減数 に より派生 した とい う結論 に 落

ちつ い た と思われ た．

　と こ ろ が ， Gottliebや Stucky ＆ Jacksonら が 比

較 した分類群 を含む シ オ ン 属や マ カ エ ラン テ マ 属 の 境界

設定や系統関係に つ い て は，研究者に よりさ まざ まな見

解が あ り， 彼 らの 取 り上 げ た群の 比較は 妥当 で はな い と

い う ク レ
ーム が つ け ら れ た （Semple，1995＞．さ ら

に
， n ＝ 9 を も つ Aster　 PaUCIveorusが シ 才 ン 属

Oxytripolium亜 属の n ＝ 5 を もつ 分類群 と シ オ ン 属

Psilactis亜属 の n ＝ 4 をもつ 分類群か ら，最近，起 原

した 異質倍数体である こ とが 示 され た た め （Semple

et　al．
，
1989 ），シ オ ン 属 の 基本染 色体数 に つ い て は，さ

らに検討が 必要に な っ て い る （Lane　et　al．， 1996 ）．

　キ ク科の基本染色体数が x ＝ 9 で ， それ以下 の染色体

数が ， 減数に よ り派生 した とする考 えは，タ ン ポポ連に

関する先行 した 研究結果 の 影響 を強 く受 け た もの で あ

る ．多 くの ケ ー
ス で は ， 染色体 の 数 だ け の 議論 に 終 始

し，仮説を検 証する厳密な比較や 実験 と議論は行われ て

こ な か っ た。私 た ちは ， 現在 ， オ
ー

ス トラ U ア産 の シ オ

ン 連や ハ ハ コ グサ 連の 数属に つ い て，まず分類群 の 系統

関係を示す信頼で きる分子系統樹 を得る こ とに よっ て，

異な る染色体数をもつ 種群の単系統性 を確認 した上で 比

較 を進 め て い る ． シ オ ン 連 の ブ ラ キ ス コ
ー

ム 属

Brachyscome で は，　 n ＝15か ら n ・・Z まで の 染色体数

が み つ か っ て い るが ， x ・＝9 が 基本染 色体数 で ，
　 n ＝

8 以下 の 染色体数は 減数に よ っ て 派生 した こ と を示 唆す

る デ ータが 得られ は じめ て い る．外部 形態 か ら近縁 と予

想され て い た 種 の 染色体数間 で も当初予想 して い た以上

に ギャ ッ プ が 大きい 場合が あり，減 数過程で は中間型 が

多数絶滅 して い る可能陸が高 い ．世 界中を見渡 しても，

半数染色体数が n ＝ 4 か ら n ＝ ・ 2 に ま で減数 して い る

植物 は地 中海式気候条件下 の 非常 に 限られ た地域 や特殊

な生育地 の
一

年草 に しか 生 じて い な い ．染色体数 は 自然

選 択 の 対 象に な らな い とする意見 もあるが （Burt ＆

Be1］
，
1987 ），過 酷 な物理 的 条件 （乾燥 ， 洪水 ， 火事 な

ど ）下 で，種 や 集団 の 分布域 の 拡大 と縮少 や 絶滅 と新生

が 激 し く繰 り返 され る生育地 で は ， 病原菌や他 の 生物 と

の 共 進化 の 選択 庄 が 低 い と考 えられ る の で，成功 した コ

ロ ナ イザ
ー

として の 適応的 遣伝子群 の 連鎖 関係 を強化す

る ような 染色体 の 減数 が有利 に な る ケー
ス が あ る と思 わ

れ る．一
方 ，

ブ ラキ ス コ
ー

ム 属 の n ；11か ら n ；15ま

で の 染色体数を もつ 種 も特殊 な生育地 （高山や湿地 ）に

しか生 じてお らず ，
こ の ような種 は n ；9 の 種群が も

つ 中型染 色体 と， n ＝ 8 以下 の 種群 が もつ 大 型染 色体

をあ わ せ もつ 二 相的核型 を示す こ とか ら複 2 倍体化に よ

っ て 染色体数が 増加 した と考 えられ る （Watanabe 　et

al．，1996a ）．　 Brachyscome 　lineariloba複合体に 見

ちれ るよ うに，
一

度，減数 した染色体 数 を持 つ 種が ， 複

2 倍体化 に よ っ て 再 び 増加 して 親種 で ある 少 数 の 染 色体

数を もつ 種 と分布域 が 重 な っ て複雑な分布パ タ
ー

ン を示

す状況 もある （Watanabe ＆ Smith・White ，1987）

の で ， 数 の 比較 だけから基本染色体数 に つ い て議論 する

の は適当で は なか ろ 1 ．

　 2 ）花の 形態，生育習性，繁殖様式，果実形態，二 次

　　　代謝産物 に おける進化

　キ ク科で は，種 や 属の分類に 利用 さ れ た形質が その ま

ま形質の 進化傾 向を推定する 対象に なる場合 が 多か っ た

た め，系統 と形 質進化傾向に つ い て の議論は しば しば循

環論 に 陥 っ て い た．分子系統 樹 の 構築 は，こ れ まで 系統

推定に 利用 されて い た形質を再検討する機会 をもた ら

し，形質進化の方 向性 に関する議論 を大 きく前進 させ

た．

　花 の 形態 ；花 の 形態的特徴は，キク科植物の 分類 と系

統 を考 え る 際 に最 も広範 に 利 用 さ れ て き た （Bremer ，

1987 ；　Carlquist，　1976 ；　Cronquist，　1955 ，　1977 ；

Wagenitz
，
1976 ）．分 子 系統樹 （図 2 ）に お い て ，キ

ク科 の基部で分 岐するバ ル ナデ シ ア連 と コ ウ ヤ ボ ウ キ連

には二 唇弁状花が広 くみ つ か る こ とか ら，
こ れ らは，祖

先的な型で ある とみ な され る （Jeffrey，
1977＞．舌状花

とい う形質は ， 派生的であ り， タン ポ ポ 亜科の リア ブ ム

連 と キ ク亜 科 に お い て 独 立 に 二 度，起 原 して い る．ま

た， 管状花 だけか らなる頭花 も， タン ポ ポ亜科 とキク亜

科 に お い て ，二 度，起 原 し て い る （Jansen　 et 　 al ．
，

1991 ）．

　葯 の 形態 ：花系付 着点 の 位 置 ， 葯 の 基部 の 特 徴 ， 葯 の

先端 の付属体 の 形は，キ ク科内の 高次分類群の 系統関係

を評価する の に広 く利用 されて きた．花系が背側で付着

し，顕著な尾状 の 付属器官をもち， くび れ た先端付属体
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を もた な い 葯は，バ ル ナデ シ ア亜科 とタ ン ポ ポ 亜科 の ほ

とん どの 群 で生 じて お り，祖先的形質 とみ な され る．

　め しべ の 形態 ： 花粉 を受 け取 る部分 が 明瞭 に分か れ た

柱頭部 となる特徴 や 花粉 をか きだ す毛が 柱 頭先端部 に 局

在す る特徴は，キ ク亜科 の 単 系統性 を支持 する 派 生的な

形質で ある．

　生育習性 ： キク科 には，木 ， 灌木 ， 多年草，水草，小

型 の
一

年草 な ど幅広 い 生育習性 が 見ら れ る が ，
バ ル ナデ

シ ア 亜科 に は木本性 あ種 が 多く， 祖先型 は灌木で あっ た

と考 え ら れ る． Carlquist （1966 ）は ，
こ の 主張 を支

持する解剖学的 証拠 を提供 して い る．キ ク科 の 全て の 亜

科や連に お い て，草本性種 が広範 に出現 して い る こ と

は
， 草本性 が 何 度も独 立 に 起 原 し た こ と を示 して い る．

多年草 か ら
一

年草 へ の 変化 も， さまざまな群 で独 立 に生

じて い る，

　繁殖様式 ：有性 生殖か ら無性 生殖 の 無融合種 子形成や

栄 養繁殖へ 変化 した り，自家不和合性 の 他殖か ら和合陛

の 自殖へ の変化 も， さまざまな群で独 立に生 じて い る．

エ ゾ ノ チ チ コ グサ 属 Antennaria の 2 倍 体 で は派生的

な群に お い て雌 雄異株化 が よ り顕著 に な り，他殖を促進

する方向に変化 し，
一

方，倍数体 で は無融合種子形成 を

発達 させ る 方 向 へ とそれ ぞれ 逆 方向に 変化 し て い る

（Bayer　et　al．，1996＞．

　果実形態 ：栄養体 が 生育条件 に より著 しい 変異を示す

た め，キク科の 多くの群に お い て より安定な果 実 の 形態

は，分類 の キ
ー ・

キ ャ ラクタ
ー

として使われ て きた．同

時 に，果実の 形態は系統推定に も使われ て お り，
ブ ラキ

ス コ
ー

ム 属で は，特別な構造を持た な い 単純な果実か

ら，薄膜状 の 翼や ス ポ ン ジ 状 の ふ くらみ を もつ 複雑 な構

造 を持 つ 果実 が 生 じ た と考 え ら れ て い た （Davis，

1948）．しか し， こ れ らの 形質 を分子系統樹上に の せ る

と， 種子散布 の 効率を高め 適応的 と考えられる複雑な果

実構造 は，複数の クレ
ー

ドで 出現 し， 何度 も，独 立 して

起原 した こ とが 示唆 され る （Denda 　et　al．
，
未発表）．

前述 した広義 の シオン 属に おける冠毛の 短縮化や喪失へ

むか う変化 も，同様に，何度 も独 立 に 生 じて お D ， 類似

の 形質をもつ こ とが，必ず しも系統的な近縁 を意味 して

い な い ．

　 二 次代謝 産物 ： セ ス キテ ル ペ ン ，ポ リア セ チ レ ン
， ピ

ロ リ ジ テ ィ ン ア ル カ ロ イ ド， ア ン トクロ
ー

ル 類 の キ ク科

内 に お ける分布 は，キ ク亜科が こ れ ら二 次代謝 産物で

も，よ り多様に な り， 生合成過程 も複雑に な っ て い る こ

とを示 して お り，キ ク亜科が よ り 派生的で あ る とい う見

解を支持 して い る．しか し， こ れ らの 代謝産物に つ い て

も，平行進化 が 繰 り返 し起 きた こ とが 明 らか に なる に つ

れて ， 系統関係の 評価に は使えない と考 えられ るよ っ に

な っ て きた。

　 こ の ように，分子系統樹 とつ きあわ せ て み る と ， 伝統

的に系統推 定に 利用 され て きた諸 形質 の 多 くは 何度も，

独 立 に 進化 し た 同 形 形 質 homoplasy で あ る 場 合 が 多

い ．こ れ らの 形質 の 変化 は大部 分適応的 に 生 じた と考 え

られ るの で ，系統関係 の 解析に は，自然選択 に 中立な分

子情報に 基づ く系統樹 の 作成が不 可欠 に な っ て きた．
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