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研究成果の概要（和文）：代表的なモデル生物であるキイロショウジョウバエを含むショウジョ

ウバエ属全体の分類体系の改訂を視野に入れて，問題となるいくつかの分類群について，主に

DNA 分子情報を用いて系統解析を行った．また，将来ゲノムサイズの巨大 DNA 塩基配列デー

タベース情報を使って系統解析を効率的に行うことをめざして，複数の遺伝子の異なる進化パ

ターンを考慮した分節的解析法を近隣接合法に導入するための新しいプログラムを開発した．

研究成果の概要（英文）：With a perspective of revising the classification system of the whole
genus Drosophila, which includes a famous model organism, D. melanogaster, some
unsolved problems in its phylogeny were addressed using DNA molecular information. In
addition, we developed a novel, sequence-partitioning procedure for phylogenetic tree
construction by the Neighbor Joining (NJ) method, to cope with heterogeneous
evolutionary processes in different gene regions. Our novel method for NJ tree
construction will be useful in saving time of computation, in comparison to other methods,
from a huge dataset based on genome-scale sequences, which are now becoming available
but include many regions under heterogeneous evolutionary processes.
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１．研究開始当初の背景
（1）ショウジョウバエ属は，約 1,500 種か
らなる大きな属であり，キイロショウジョウ

バエを代表としていくつかのモデル生物種
を含んでいる．この特徴を生かして，いち早
く 12 種について全ゲノム配列が解読・公開
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され，比較ゲノム解析の中核を担うモデル生
物群となりつつある．

（2）比較ゲノム解析を体系的，効果的に行
うためには，系統情報が必須となるが，ショ
ウジョウバエ科の系統関係は，最大のショウ
ジョウバエ属をはじめとしていくつかの重
要な分類群について未解明な点が残されて
いた．

（3）また，生物の分類体系は，その生物の
系統進化などの自然特性を反映したものが
望ましい．しかし，ショウジョウバエ属の単
系統性は，古くから疑問視され，近年行われ
た多くの分子系統学的研究でもこのことが
指摘されてきた．

２．研究の目的
ショウジョウバエ分類体系の大枠改訂を想
定し，それに伴って生じる問題を解決するこ
とを目的とした．具体的には，問題となりう
る種の系統的位置を，形態形質と複数の遺伝
子の DNA 塩基配列情報を用いて明らかにす
ること，そのために必要となる新しい分子系
統解析法の開発をめざした．

３．研究の方法
（1）アジア産の種を中心に，系統情報（形
態形質，DNA 塩基配列）を得るための網羅
的サンプル収集・保存に努めた．

（2）将来ゲノムサイズの巨大 DNA 塩基配列
データベース情報を使って系統解析を効率
的に行うことを視野に入れて，複数の遺伝子
の複雑な塩基置換パターンを考慮した解析
法を開発することをめざした．

（3）上記の材料と解析法を使って，いくつ
かの系統群に着目して，分子系統解析を行っ
た．

４．研究成果
（1）日本，中国，マレーシア，インドネシ
アなどから，合計 518 サンプル，175 種（61
新種を含む），9,230 個体のショウジョウバエ
科の DNA 解析用標本を収集し，そのうちの
一部を本研究に使用するとともに世界のシ
ョウジョウバエ分子系統研究者に提供した．

（2）ゲノム規模の巨大配列データセットに
基づく系統推定をする場合，膨大な計算量
（時間）と遺伝子による進化パターンの違い
をどのように克服するかが問題となる．近隣
接合法による系統樹作成は，他の方法（最尤
法，ベイズ法など）と比べて計算量が少なく
て済む一方，解析に複数の塩基置換モデルを
組み込む方法が開発されていなかった．この

問題を解決するために，長大な塩基配列を，
進化パターンの異なる部位に分割し，それぞ
れの部位ごとに最も相応しい塩基置換モデ
ル，補正法を適用して，遺伝距離行列を計算
し，それらの遺伝距離行列を融合する分節的
解析法（ブートストラップ解析を含む）のプ
ログラム MultiGeneNJ を開発した．この方
法は，現在普及しつつある次世代シークエン
サーから生み出されるであろう莫大なゲノ
ム配列情報に基づく系統推定を効率的に進
めるのに役立つと期待される．

（3）以上の解析法を，モデル生物であるキ
イ ロ シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ （ Drosophila
melanogaster）を含むシマショウジョウバエ
亜属（Sophophora）と類縁が推定されてい
る ニ セ ヒ メ シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ 属
（Lordiphosa）の系統関係解析に適用した．
その結果，ニセヒメショウジョウバエ属は，
新熱帯区に分布するシマショウジョウバエ
亜属の saltans 種群＋willistoni 種群の姉妹
群であり，シマショウジョウバエ亜属は側系
統群であることが判明した（図 1）．

図 1 シマショウジョウバエ亜属とニセヒメショウジョ

ウバエ属を中心とした分子系統樹と分岐年代推定（ND2，

COII，Adh，28S 遺伝子による）

また，この 2 系統（ニセヒメショウジョウ
バエ属と saltans 種群＋willistoni 種群）の旧
世界/新世界の分離は，第三紀始新世中期（約
4,600 万年前）にヨーロッパ大陸と北米大陸
の生物地理学的分離によって起こったと推
定され，Throckmorton (1975)が提唱したシ
ョウジョウバエ科の旧世界熱帯/新世界熱帯
系統の分離仮説に，系統地理学的・地史的新
知見を与えた．

（4）Grimaldi (1990)が提唱したトゲアシシ
ョウジョウバエ（Zaprionus）属群の単系統
性を検証するために，それに含まれるトゲア
シショウジョウバエ属，ギンガショウジョウ
バエ（Phorticella）属，Samoaia 属とこれら
と強い類縁が示唆されているオオショウジ

シマショウジョウバエ亜属

ニセヒメショウジョウバエ属



ョウバエ（Drosophila immigrans）種群など
の系統関係を，COII 遺伝子と Amyrel 遺伝
子の塩基配列情報に基づいて解析した．その
結果，トゲアシショウジョウバエ属群のみな
らず，トゲアシショウジョウバエ属，ギンガ
ショウジョウバエ属も多系統群であること，
オオショウジョウバエ種群のダイダイショ
ウジョウバエ（Drosophila quadrilineata）
亜群が Samoaia 属の姉妹群であることが判
明した（図 2）．この結果は，ショウジョウバ
エ亜科全体の分類体系を改訂する必要性が
あることを強く示唆している．

図 2 トゲアシショウジョウバエ属群を中心とした分子

系統樹（COII，Amyrel 遺伝子による）

（5）ショウジョウバエ亜属（Drosophila）
は ， 大 き く “ virilis-repleta 系 統 ” と
“immigrans-tripunctata 系統”とよばれる
2 つの群に分けられる．virilis-repleta 系統は，
多くの分子系統解析によって，単系統群であ
る こ と が 明 ら か と な っ て い る が ，
“immigrans- tripunctata 系統”の系統関係
については，未解明な部分が多く残されてい
る．そこで，“immigrans-tripunctata 系統”
のショウジョウバエ亜科内の系統的位置と，
それに含まれるいくつかの種群（immigrans,
funebris, histrio, quinaria, testacea,
bizonata, tripunctata 種群）の系統関係を明
らかにするために，Adh，Gpdh 遺伝子の塩
基配列情報を用いて系統解析した．その結果，
“immigrans-tripunctata 系統”は大きく 2
つの系統群にわかれ，1 つは quadrilineata
亜群を除く immigrans 種群によって，もう 1
つはそれ以外の種群によって構成されるこ
とが明らかとなった（図 3 ）．また，
quadrilineata 亜群に属すダイダイショウジ
ョウバエ（D. quadrilineata）は，COII，

図 3 immigrans-tripunctata 系統を中心とした分子系

統樹（Adh，Gpdh 遺伝子による）

Amyrel 遺伝子による解析結果と同様に，
Samoaia 属の姉妹群になったが，ダンダラシ
ョウジョウバエ（D. annulipes）は Hawaiian
Drosophila や ヒ メ シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ
（Scaptomyza）属が含まれる系統群の中に
位置づけられた．このことは，ハワイ諸島で
一大放散したショウジョウバエ類の起源を
考える上で，大変興味深い．

（6）ハワイ諸島のショウジョウバエ類は，
既知種約 600 種，未記載種を含めると推定約
900 種の固有種から成り，海洋島における生
物の一大放散の例として有名である．これら
の シ ョ ウ ジ ョ ウ バ エ 類 は ， Hawaiian
Drosophila とよばれるグループとヒメショ
ウジョウバエ属の 2 つの系統群に分かれ，こ
れまでの多くの系統学的研究でこの 2つの系
統群が姉妹群を形成することから，単一起源
説 が 有 力 と さ れ て き た ． Hawaiian
Drosophila は全てハワイ諸島固有で単系統
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であるので，それらが単一の共通祖先種から
分化したことは確実であるが，ハワイ固有の
ヒメショウジョウバエ属の起源については，
まだ充分に解明されていない．ヒメショウジ
ョウバエ属はこれまでに約 270 種が知られ，
その内の約 55％がハワイ固有，残りの約
45％はハワイ以外の世界各地に分布してい
る．ハワイのショウジョウバエ単一種起源説
を採ると，ヒメショウジョウバエ属はハワイ
で起源し，その後一部が世界に分散したとい
うことになる．しかし，これまでに系統解析
に含まれたハワイ以外の地域に分布するヒ
メショウジョウバエ属の種数は極めて少な
く，上記の仮説が充分に検証されたとは言い
難い．そこで，ハワイ以外の地域に分布する
全ての亜属（Boninoscaptomya, Bunostoma,
Hemiscaptomyza, Parascaptomyza,
Scaptomyza）を代表する 7 種を解析に含
め，Adh，COII 遺伝子の塩基配列情報によ
る系統解析を行った．その結果，ヒメショウ
ジョウバエ属全体は単系統群であるが，ハワ
イ固有種はその中で 2 つの系統群に分かれ，
多系統群であることが判明した（図 4）．

図 4 ヒメショウジョウバエ属を中心とした分子系統樹

（Adh，COII 遺伝子による）

得られた分子系統樹（図 4）に基づいて，
ハワイのショウジョウバエの起源に関する 2
つの仮説，単一起源説（図 5A）と複数起源
説（図 5B）を検討してみた．これまで有力
と さ れ て き た 単 一 起 源 説 に 従 う と ，
Hawaiian Drosophilaとヒメショウジョウバ
エ属の共通祖先種が 1 回ハワイに移入し，ヒ
メショウジョウバエ属はハワイで分化して，
その後少なくとも 4 回ハワイの外に分散した
ということになる．一方，複数起源説では，
Hawaiian Drosophilaとヒメショウジョウバ
エ属の分化はハワイの外で起こり，前者の祖
先種が 1 回，後者では少なくとも 2 回のハワ
イへの移入が起こったと解釈できる．移出入
の頻度の最節約原理に従うと，後者の説の方
が有力ということになるが，解析に含めたヒ
メショウジョウバエ属の種の数が少ないこ
と，それらの産地が一部の地域（日本）に限
られていること，Adh，Gpdh 遺伝子による
解析でヒメショウジョウバエ属以外にもハ

ワイのショウジョウバエに類縁がある種が
示唆されていることから，さらに研究対象種
を拡げて，この仮説を検証する必要がある．

図 5 ハワイのショウジョウバエの起源に関する 2つの

仮説（A：単一起源説，B：複数起源説）と移出入の推定
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