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研究成果の概要（和文）：シンクロトロンuCTを用いた高解像度形態観察により，準新翅類（咀顎目，アザミウ
マ目，半翅目）と完全変態昆虫との系統関係の解析を行った．胸部筋肉相の解析から，準新翅類の単系統性が支
持されること，ゲノム系統が支持するような咀顎目+完全変態昆虫の関係を支持するような形態情報が存在しな
いことを示した．また交尾器形質からの系統情報の探索および特異な交尾器形態の機能形態学的解析も行った．
メス交尾器が咀顎目の高次系統に関する有用な情報を持つこと，ペニス状のメス交尾器進化には，構造の進化に
先立ちそれを動かす筋肉の起源が生じていたことを明らかにした．

研究成果の概要（英文）：High-resolution morphological observations using synchrotron uCT were used 
to analyze the phylogenetic relationship between paraneopteran orders (Psocodea, Thysanoptera, 
Hemiptera) and Holometabola. Analysis of thoracic musculature supported the monophyly of 
Paraneoptera and showed that there was no morphological apomorphies supporting the sister group 
relationship between Psocodea and Holometabola, as suggested by phylogenomic analyses. We also 
searched for phylogenetic information from genital structures of Psocodea and analyzed the 
functional morphology of novel genital structures. We show that female genital structures provide 
contain information on the higher phylogeny of Psocodea, and that the evolution of female's 
penis-like copulatory organ was preceded by the evolution of the muscles that move the pre-penis 
structure.

研究分野： 昆虫系統学
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研究成果の学術的意義や社会的意義
　生物の進化史の正確な理解は，全ての生物学の根幹を成す．特定の生物がなぜ害虫化したのかと言った問いに
も，その生物の系統関係の理解が重要である．半翅系昆虫は，昆虫最大の多様性を誇る完全変態昆虫の姉妹群で
あり，完全変態昆虫の起源を明らかにする上でも最も重要な分類群である．形態的には，咀嚼式から吸汁式への
口器の変革を始め多くの新奇形質が進化している，極めて稀な昆虫である．応用的にも，毎年数千億円と見積も
られるような被害を出す農業害虫，衛生害虫を含む一方，生物農薬として利用される有用昆虫も含む重要な分類
群と見なされている．したがって，その系統関係の解明は幅広い普及効果を持つ．

※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、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 
 生物の進化史の正確な理解は，全ての生物学の根幹を成す．正確な系統樹の構築がなされ
て初めて，我々は生物に見られる多様な属性の進化パターンを検討することが可能になり，
生物多様性がなぜ・どうして生じてきたのかと言う問いに答えることが出来る．特定の生物
がなぜ害虫化したのかと言った応用的な問いにも，その生物の系統的背景の理解が重要で
ある． 
 本研究で対象としたのは，準新翅類または半翅系昆虫と呼ばれる一群の系統関係である．
このグループは，咀顎目（チャタテムシ，シラミ），総翅目（アザミウマ）および半翅目（ア
ブラムシ，セミ，カメムシなど）から構成されており，全昆虫の約12％，不完全変態昆虫の
約62％（12万種超）を含む非常に大きな分類群である．また半翅系昆虫は，昆虫最大の多様
性を誇る完全変態昆虫の姉妹群であることから，完全変態昆虫の起源を明らかにする上で
も最も重要な分類群であり，昆虫の多様性理解の鍵を握っているとも言える．形態的には，
咀嚼式から吸汁式への口器の大規模な変革を始め多くの新奇形質が進化しており，生息環
境もあらゆる陸域から水中にわたり，さらには海域への進出もとげた極めて稀な昆虫であ
る．応用的にも，毎年数千億円と見積もられるような被害を出す農業害虫，衛生害虫を含む
一方，生物農薬として利用される有用昆虫も含む重要な分類群と見なされている．したがっ
て半翅系昆虫は，近年注目される進化的新奇性の問題に取り組む格好の研究対象である上，
その系統関係の解明は，昆虫学や基礎生物学を超えた，幅広い波及効果を持つ研究である． 
 系統推定はかつて，形態形質や断片的な遺伝子情報に基づいて行われてきた．しかし近年，
次世代シーケンサーを用いたゲノムレベルでの生物系統解析がごく一般的に行われるよう
になり，生物の進化史の理解は飛躍的に進んだ．その一方で，一見万能とも思える膨大なゲ
ノムデータに基づく系統推定が，しばしば完全に誤った結果を強く支持する場合があるこ
とも明らかになっている (Kumar et al., 2012: Mol. Biol. Evol.)．そのため，ゲノム系統を無
批判に受け入れることの危険性は広く認識されており，ゲノム系統を独立したデータから
検証する上での形態データの重要性が，非常に注目されている．系統群を支持する派生形質
を明らかにすることは，進化的新奇性の研究を行う上でも必須のほか，分岐年代推定の矯正
点となる化石情報の位置づけにも用いられるため，形態研究の重要性はゲノム時代に入り
むしろ増加してきている． 
 近年の昆虫のゲノム系統 (Misof … Yoshizawa et al., 2014: Science) や半翅系昆虫のゲノ
ム系統 (Johnson …. & Yoshizawa, in press: PNAS) の結果，半翅系昆虫系統のいくつかの
点で，従来の仮説とは食い違う結果が得られた．最大の相違点として，単系統群と考えられ
てきた半翅系昆虫のうち，チャタテムシ類が完全変態昆虫の姉妹群であること，つまり半翅
系昆虫が側系統群である可能性が示唆されたことが挙げられる．しかしこの結果を支持す
る形態情報は一切見つかっておらず，また詳細な解析により，半翅系昆虫のゲノムデータに
は明確なノイズが含まれることも明らかになっているため，半翅系昆虫の単系統性も否定
できない．新たに浮上した半翅系昆虫の系統問題は，昆虫の高次系統最大の未解明問題とな
っていた． 
 
２．研究の目的 



 本研究は，半翅系昆虫３目間（チャタテムシ類，アザミウマ類，半翅類）の系統関係およ
びそれらと完全変態昆虫との系統関係を形態学的に再構築するとともに，半翅系昆虫の多
様化の背景にある新奇形質の進化プロセスを明らかにすることを目的とする．形態データ
に基づく系統解析では旧来，光学顕微鏡や電子顕微鏡を用いてデータを収集してきた．光学
顕微鏡は解像度に限界があり，また電子顕微鏡は表面構造の観察しか行えない．しかし近年，
共焦点走査レーザー顕微鏡 (CLSM) やX線マイクロCT  (uCT) を用いて，生物を高解像
度かつ非破壊的に，３次元構造として観察することが可能になった．CLSM ではさらに，
励起光の波長の違いから外骨格を構成するタンパク質の性質も明らかに出来るため 
(Yoshizawa et al., 2018: eLife)，構造の持つ機能の解析もより詳細に可能となる．次世代シ
ーケンサーが生物の系統や多様性の理解を別次元に推し進めたのと同様，技術革新によっ
て形態学は，「次世代形態学」とも呼称できるような新たな時代に突入している． 
 本研究では，従来ほとんど研究されてこなかった卵や幼虫も含む全生活ステージを解析
対象にし，かつ最新の解析技術を用いることで，従来の形態学をはるかに凌駕する質および
量のデータを集積する．さらに２つのゲノム系統プロジェクトとの密接な協力関係のもと，
形態とゲノムデータを相互参照することで，半翅系昆虫の系統関係の議論に，最終的な決着
をもたらす．これまでの高次体系の形態研究（系統推定，祖先形質いずれも）は，ほぼ全て
最節約法ベースで行われてきた．しかし，ゲノム系統と形態研究のサンプルを一致させるこ
とで，尤度ベースの祖先形質推定も可能となり，これまで見逃されてきた共有派生形質の発
見にもつながりうる．さらに，形質どうしの進化的相関や，それらと系統的多様性との関係
を統計学的に検証することで，半翅系昆虫に多様化をもたらした鍵となる新奇形質を特定
することもできる． 
 
３．研究の方法 
 光学顕微鏡，共焦点レーザー顕微鏡および SPring-8 を用いた高解像度 µCT を駆使して，準
新翅類に属する幅広い種の様々な形質に関して，詳細な形態観察を行った．対象としたサンプル
は現生種に限らず，化石種の解析も行った． 
 また，準新翅類に見られる特異な構造の起源や機能を理解するために，類似の構造の見られる
他の昆虫群を対象とした形態解析も行った． 
 調査の過程で得られたデータを用いて，新種の記載，分類体系の改善，地域生物相の解明とい
った研究も行った． 
 国際共同研究として，チャタテムシやシラミを含む分類群のゲノム系統解析も行った． 
 
４．研究成果 
（１）胸部筋肉相の解析と準新翅類の高次系統解析 
 昆虫胸部の微細な筋肉相を，SPring-8 による高解像度 µCT のデータを用いて解析した．チ
ャタテムシ類（咀顎目）を対象とした形態解析により，これまで形態からの支持の弱かったコナ
チャタテ亜目とチャタテ亜目の間の姉妹群関係を強く支持する派生形質状態を複数見いだした．
また，同様に明確な共有派生形質の知られていなかったケチャタテモドキ下目+チャタテ下目の
関係を支持する派生形質状態も一つ見いだした (Kawata et al., 2022: J. Morph.)． 
 同様の解析をアザミウマ目，半翅目，および幅広い外群に対して行い，形態とゲノム系統の間
で矛盾の見られた咀顎目の系統的位置づけについて検討した．その結果，ゲノム系統が支持する
咀顎目+完全変態昆虫を支持する胸部筋肉の派生状態は一切見いだされなかったのに対し，咀顎



目＋アザミウマ目，半翅目の関係を支持する派生形質は複数見いだされ，少なくとも形態データ
に基づく限り，半翅系昆虫の単系統性が一貫して支持されることを示した（投稿中）． 
（２）交尾器の持つ高次系統情報と機能形態 
 SPring-8 による解析をチャタテムシ類の交尾器形態にも適用した．メス交尾器において，チ
ャタテ亜目の高次系統関係を支持する派生形質状態が複数見いだされた (Cheng & Yoshizawa, 
2022: Arthropod Str. Dev.)． 
 また，ムツテンチャタテ属を対象に交尾器の機能形態学的解析も行った．その結果，本属にお
ける交尾プロセスの解析に成功し，また非常に多様性に富みながら，これまで機能が不明であっ
た，雄交尾器の epiproct と hypandrium が，互いに連動してメス交尾器を強く把握した上で，
前 に 交 尾 し た オ ス の 精 液 を 排 出 さ せ る よ う な 機 能 を 持 つ こ と が 推 定 さ れ た  (Cheng & 
Yoshizawa, 2019: J. Morph.)． 
（３）メス交尾器に見られる新奇形質の進化と機能 
 SPring-8 による高解像度解析に基づき，トリカヘチャタテに見られるメスのペニス状構造の機
能と起源を解析した．ペニス状の構造がメスの spermapre plate に由来すること，この構造を動
かす新奇筋肉の起源がペニス状構造の起源に先行しており，この筋肉がペニスの出し入れを行
うための機能を持つよう進化したことで，メス側の挿入構造という特異な交尾器が進化したこ
とを明らかにした (Cheng et al., 2023: Roy. Soc. Open Sci.)． 
 また交尾状態のペアの µCT 解析から，メス側からの強制的な交尾行動が予想されていたト
リカヘチャタテの交尾プロセスの推定を行った．その結果，オス側にはメスからの強制交尾を拒
否できるような機構を持つこと，また交尾中はメスがオスを把握するだけで無く，オスもメス交
尾器の一部を把握・固定していることが示された (Cheng et al., 2024: Sci. Nat.)． 
 トリカヘチャタテの交尾器逆転現象に関して，その進化的背景の仮説提唱 (Yoshizawa et al., 
2019: BioEssays) および数理理論からの解析 (Kamimura et al., 2021: BMC Ecol. Evol.) も行っ
た． 
 トリカヘチャタテ同様，メス側にペニス状の構造が報告されていたヒョウモンチョウについ
ても，その交尾器の機能解析を行った．その結果，ヒョウモンチョウのペニス状構造は，実際に
はペニスのような挿入機としての機能は持たないこと (Matoba et al., 2023: Org. Div. Evol.)，
突起構造はオスによる外傷性交尾への対抗構造として進化した可能性が高いこと (Matoba et 
al., 2024: Entomol. Sci.) が示された． 
（４）化石種の解析と記載 
 おもにミャンマー琥珀に由来する化石チャタテムシの解析を行い，コチャタテ亜目の最基部
から分岐する新科の記載 (Yoshizawa & Lienhard, 2020: Entomol. Sci.)，チャタテ亜目最古の化
石種の記載とその系統的位置の推定 (Yoshizawa & Yamamoto, 2021: Ins. matsu.)，コチャタテ
亜目の化石種の記載とそれらの系統関係の推定 (Jouault et al., 2021: Cret. Res.; Li et al., 2022: 
Frontier Ecol. Evol.) などを行った． 
（５）咀顎類のゲノム系統解析 
 国際共同研究として，咀顎類のゲノムデータベースの系統解析 (de Moya et al., 2021: Syst. 
Biol.) およびチャタテ亜目ショチャタテ下目のミトコンドリア遺伝子配列に基づく系統解析 
(Saenz Manchola et al., 2021: Syst. Entomol.) を行い，解像度の高い系統仮説を得ることが出来
た． 
（６）異翅半翅類を対象とした記載分類，分子系統解析および機能形態 
 韓国とチェコの共同研究者とともにトコジラミ上科の分子系統解析を行い，雌の副生殖



器の形態進化について議論した．構築された分子系統樹は，形態情報に基づく従来の系統関
係とは大きく異なっており，ハナカメムシ科の単系統性や一部の族の単系統性は支持され
なかった．これまで同一タイプと考えられてきた管状のエクトスパーマリッジは，複数の系
統でそれぞれ独立に進化したことが示唆された (Jung et al., 2023: Insects)． 
 白亜紀中期ミャンマー琥珀からトコジラミ上科の新属新種を記載するとともに，その異
質な雄交尾器に関して示唆を与えた．交尾器を含む外部形態を詳細に調べた結果，本種はム
カシハナカメムシ科（絶滅科）に属すること，雄交尾器が原始的な形質（相称的構造）と派
生的な形質（挿入機能をもつ把握器）を併せもち，トコジラミ上科においてきわめて異質な
形質状態であること，その構造から本種が外傷性授精を行っていたことが示唆された
(Yamada et al., 2023: Zootaxa)． 
 ムクゲカメムシ科，カスミカメムシ科，フタガタカメムシ科，ハナカメムシ科の分類学的
研究を進めた．ハナカメムシ科ハナカメムシ族において，国内研究機関所蔵標本を形態形質
に基づいて再検討し，2 新種を含む 5 属 13 種を認めるとともに，日本産種の分布形成につ
いて生物地理学的考察を行った． 
（７）アザミウマ目の記載分類，分布調査，食性解析 
 2017 年から 2019 年までに実施された第４次尾瀬総合学術調査を含めて，これまでに尾
瀬国立公園内から記録されたアザミウマ類のリスト（59 種）を作成するとともに，山岳域
や湿原域に生息する種の特徴について明らかにした（塘，桝本, 2022: 低温科学）．また，福
島県裏磐梯地域でも，この地域から記録されたアザミウマ類のリスト（75 種）を作成する
とともに，各種の形態的特徴，この地域のアザミウマ相の特徴を明らかにした（塘，志賀, 
2021：福島大学地域創造）． 
 キハギ（マメ科）とネジバナ（ラン科）をそれぞれ寄主植物とする Thrips 属のアザミウ
マ２種を新種として記載し，Thrips 属日本産全種（35 種）の検索表を提示した．また，後
肢基節の背側表面にある微刺（microtrichia）の有無の種分類形質としての有用性と，分類
形質として頻繁に用いられている後胸背楯板や腹部第 9 節背板の鐘状感覚器の数に関する
変異性について議論した（Masumoto et al., 2023: Zootaxa）．オスが未知で，尾瀬地域から
オスが初めて記録された種（Stenchaetothrips dentatus Masumoto & Okajima）について，
オスの形態的特徴を記載した． 
 アザミウマ類のような吸収型の摂食様式を示す昆虫は，胃内容物から餌資源を推定する
ことが困難なため，窒素と炭素の安定同位体比を用いた食性解析が有効である．しかし，ア
ザミウマ類は体サイズが小さいため，窒素量や炭素量も少ないこと，卵や花粉を餌資源とす
る場合，その内容物しか食さないため，それらの殻と内容物を分離しなければならないこと
など，分析方法に関する課題があった．分析方法を検討・試行した結果，体サイズが小さく
ても得られた同位体比の値は正しいことを検証し，殻と内容物を分離して，内容物だけを分
析する方法を確立することができた．この方法を用いて，Haplothrips 属３種の食性解析を
実施し，従来植食性とされていた種が，低頻度ではあるものの，捕食を行うこと，生物農薬
として利用されている種は雑食性であるが，最も捕食性の傾向が高いこと等の知見を得た
（表ら, 2021：京都府立大学学術報告）． 
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