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研究成果の概要（和文）： 
本研究ではスズメ目ゼブラフィンチの全ゲノムおよびコンドルの BAC配列データに基づいた

レトロポゾンの挿入比較により、猛禽類の多系統性を明らかにし、さらに Neoavesの共通祖先
から目レベルの系統への分岐が短期間に急速に起こったことを示した。ツル目に関してもコア
グループ 5科の単系統性を示唆する 5つのレトロポゾン挿入遺伝子座を発見した。このように
鳥類の系統学において難問とされている課題に関して重要な示唆を与える結果が得られた。 
 
研究成果の概要（英文）： 
Retoropozon insertion analysis was performed to reveal the phylogenetic relationships 
in Aves by using the whole genomic data of zebrafinch (Taeniopygia guttata) and the BAC 
sequence of condor. This study found that Raptores are polyphyletic and that divergence 
of Neoaves ancestor into higher-order lineages occurred in a short period of time. In 
addition, the phylogenetic analysis of Gruiformes identified a monophyletic clade called 
"core-group" with five retroposon insertion loci. This study revealed a complicated 
evolutionary history of Neoaves.  
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１．研究開始当初の背景 

近年は鳥類でも様々な遺伝子配列情報に
基づいた分子系統学が発達したが、その中で
最も大規模な研究は 19 遺伝子配列を 169 種
について解析した Hackett et al. [Science 
320:1763-8, 2008]である。この論文の解析

対象は鳥類のほぼ全ての科を網羅しており、
科間の系統関係に関してはほぼ全貌を明ら
かにしたという点で非常に価値が高い。しか
しながら、目レベルの系統関係については解
決されない点が数多く残された。特に
Hackett らはエキソンとイントロン配列が混
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在したデータセットを解析に用いているが、
イントロン配列を除くと単系統性が支持さ
れなくなる場合が多々見られる。このような
現在の鳥類系統学の中で特に激しい論争の
的となっているのは、(1)スズメ目、(2)猛禽
類、(3)ツル目の系統的起源である。 
(1)スズメ目は鳥類全体の種の半数以上

（約 5,400種）を含む最大の目であり、形態
的多様性が非常に高い。形態学的にはスズメ
目が古くに分岐したと考えられてきたが、分
子系統学的には比較的最近に放散した可能
性が指摘されている。しかしながらスズメ目
周辺の系統関係が未だ解明されておらず、そ
の多様化がいつどのような祖先から生じた
のか関して世界的に注目されている。 

(2)猛禽類は、コンドル科、タカ科、ハヤ
ブサ科、フクロウ目から成るグループである
が、分子系統解析からはその単系統性を支持
する報告がこれまでに無い。すなわち猛禽類
が多系統である可能性が高いと考えられる
が、各科がどの鳥類に近縁なのかは全く不明
である。特にコンドル科は 90 年代の分子系
統解析の影響で 2006 年までコウノトリ目に
分類されていたが、最近はタカ科との近縁性
が再認識されるなど系統学的混乱の元凶と
なっている。 

(3)ツル目はツル科を代表とする 12科を含
むが、そもそもツル目は分類困難な鳥類を一
括りにしたグループと呼ばれ、その単系統性
は常に疑問視されてきた。近年になってその
うち 5科（ツル科、ツルモドキ科、ヒレアシ
科、クイナ科、ラッパチョウ科）が真のツル
目「コアグループ」に属することが提唱され
ている。しかしコアグループがどの鳥類に近
縁なのか、またそれ以外の科の系統的位置に
関しては解明されていない。 
 
２．研究の目的 

上記３点の問題は、いずれも現在まで鳥類
の系統学が混乱してきた原因となっており、
鳥類全体の系統関係を解明するための最重
要課題と言える。本研究の目的は、レトロポ
ゾンの挿入パターンを指標として下記の点
を明らかにすることである。 

(1)スズメ目：鳥類最大の目であるスズメ
目の系統的位置を解明し、鳥類多様性の成立
過程を明らかにする。 

(2)猛禽類：①コンドル科がタカ科に近縁
なのかコウノトリ目に属するのか、②ハヤブ
サ科がタカ科に近縁か否か、③フクロウ目が
猛禽類に属するのか他の鳥類に近縁なのか
を解明する。 

(3)ツル目：①コアグループ内部の系統関
係、②コアグループに近縁な鳥類は何か、③
コアグループ以外の科が系統樹上でどこに
位置するのか、を解明する。 
 

３．研究の方法 
鳥類ゲノムには CR1と呼ばれるレトロポゾン
が多数存在することが知られており、本研究
では CR1の挿入遺伝子座を指標とする。本研
究では二種類の研究戦略を取り入れる。第一
の手法はゲノムデータベースから CR1配列情
報を網羅的に探索するものである。具体的に
はスズメ目ゼブラフィンチの全ゲノムデー
タ、猛禽類カリフォルニアコンドルの BAC配
列データから短いイントロンの内部に挿入
された CR1配列情報を探索する。その後、各
イントロンの上下流に位置するエキソンの
内部に PCR 用プライマーを設計することで、
どの鳥類ゲノムからも相同イントロンを容
易に単離できる。このアイデアは研究代表者
が哺乳類の系統解析で成功させたものある
ため技術的な問題は無く、その有効性は証明
済みである。第二の手法として、コンドル以
外の猛禽類３種およびツル目５種に関して
は、ゲノムライブラリを作製してスクリーニ
ングによって CR1配列を単離する（図４）。
その際、CR1近傍領域の配列を用いてニワト
リ・ゼブラフィンチのゲノムデータベースか
ら相同遺伝子座を探索する。これらの種間で
保存された配列内にプライマーを設計する
ことで、他の鳥類ゲノムからも PCRによる相
同遺伝子座の単離が容易になる。この手法は
鳥類では極めて有効であることが予備研究
で既に分かっており、本研究で初めて導入す
るものである。 
 
４．研究成果 
 
(1)スズメ目の系統解析 
ニワトリに次いで、2008年にゼブラフィンチ
（Taeniopygia guttata；スズメ目）の全ゲ
ノム配列が解読され公開されている。これは
Neoaves 内部の系統関係を明らかにする上で
最も重要なデータソースとなる。本研究の代
表者は以前、イントロン内に挿入されたレト
ロポゾンの挿入比較によって哺乳類の系統
関係を明らかにしてきた経緯がある。本研究
ではこれと同様の手法をゼブラフィンチゲ
ノムに対して用い、2kbp以下のイントロンに
挿入されている CR1 配列をすべて単離した。
それを用いて各 CR1 の 5'および 3'側に存在
するエキソン配列内にプライマーを設計し、
様々な鳥類種のゲノム DNA を鋳型として PCR
およびシークエンスをおこなった。この研究
内容に関しては現在のところ論文として出
版するに至っていないが、スズメ目周辺の系
統関係を明らかにする上で十分なレトロポ
ゾン挿入遺伝子座の情報を収集することに
成功した。今後、この情報を基盤として鳥類
の系統関係を次々と明らかに出来ると期待
される。 
 



(2)猛禽類 
GenBank データベースにはカリフォルニア

コンドル（Gymnogyps californianus）の BAC
配列データが登録されている。本研究で用い
たコンドルの配列データは合計 1.6Mbp であ
ったが、これは研究開始当時としては新顎上
目の中でニワトリ、七面鳥、ゼブラフィンチ
に次いで多いデータ量であった。コンドルの
データから RepeatMasker を用いてレトロポ
ゾンの一種である CR1 と呼ばれる LINE を探
索した結果、総計 181 遺伝子座を発見した。
これは平均 8.8kbp に 1 コピーの CR1 が存在
することになり、ニワトリと同様にコンドル
のゲノム中でも CR1が高い密度で散在してい
ることが分かった。次にこれらのオーソログ
配列をニワトリおよびゼブラフィンチゲノ
ム中から UCSC Genome Browser および Fasta
検索を用いて単離し、CR1 の有無を調べた。
ニワトリ（キジカモ小綱）は新顎上目の中で
最も古くに分岐したことが知られているた
め、ニワトリにも CR1が挿入されていた場合
は本研究の目的となる Neoaves内部の系統関
係を示す遺伝子座は理論的に発見できない。
また仮にニワトリで CR1が挿入されていなか
ったとしてもゼブラフィンチに挿入されて
いた場合は Neoavesの単系統性を示す可能性
が高いことが経験的に分かっている。そのた
め Neoaves内部の関係を示す遺伝子座を発見
するためにニワトリとゼブラフィンチに CR1
の挿入が見られない遺伝子座を探索したと
ころ、18遺伝子座が発見された。それらすべ
ての遺伝子座に関して CR1配列の上流・下流
にプライマーを設計し PCRおよびシークエン
スをおこなった。PCR に用いたサンプルは猛
禽類に含まれるタカ科（タカ、ノスリ）、コ
ンドル、ハヤブサ、フクロウをはじめアビ目、
コウノトリ目、カイツブリ目、チドリ目、ツ
ル目、ハト目、ブッポウソウ目、フラミンゴ
目、ペンギン目、キジ目から計 20 種を選択
した。その結果、1つの遺伝子座（kon4遺伝
子座）ではコンドル、ツル、カイツブリ、フ
ラミンゴに CR1が挿入されそれ以外の種では
挿入されていなかった。一方で、コンドル、
ツル、ペンギン、コウノトリ、タカ、ハヤブ
サ、ゼブラフィンチのみに CR1の挿入が見ら
れた遺伝子座も見つかっている。これら 2つ
の遺伝子座間では CR1の有無のパターンに矛
盾が見られるが、これは Naoavesの祖先にお
いて起こった incomplete lineage sorting
の結果であると考えられる。すなわち
Neoaves の共通祖先において CR1 が挿入され
た後、それぞれの目レベルで急速な種分化を
起こした証拠となる。またいずれの遺伝子座
においても猛禽類の単系統性は否定されて
おり、コンドルはタカ目とは近縁ではないこ
とを示す証拠が得られた。以上のように、本
研究におけるコンドルゲノムデータを基盤

とした CR1挿入の種間比較では、猛禽類が明
らかに多系統であること、また Neoavesの祖
先で急速な種分化が起こったことの 2点が明
らかとなった。 
 
(3)ツル目 
ツル目に関しては CR1挿入遺伝子座をゲノ

ムライブラリからのスクリーニングによっ
て単離した。具体的には、まずツル目に含ま
れるツル科のタンチョウ、クイナ科のヒメク
イナ、カグー科のカグーに関して複数の CR1
コピーの 3'末端配列を決定し、ニワトリで知
られる他の CR1配列と共に系統樹を作成した。
その結果、ツル目 3種の CR1はごく最近にお
いても活発に転移していることが確認され
たとともに、ニワトリゲノムの CR1と同様に
B タイプと F タイプの 2 種類に大別されるこ
とが明らかとなった。次にこれらツル目 3種
に関してゲノム DNAライブラリを作成し、ラ
ベリングした CR1配列をプローブとしてスク
リーニングをおこなった。その結果、これら
3 種から総計約 300 遺伝子座の CR1 挿入遺伝
子座を単離することに成功した。その中でニ
ワトリにおいて CR1が挿入されていない遺伝
子座に関して Flanking PCR をおこなった。
この PCRでは鳥類の Neoavesを中心とした新
顎上目 29 種のゲノム DNA を鋳型としておこ
ない、各遺伝子座における CR1挿入の有無は
シークエンスにより確認した。その結果、ま
ずツル目コアグループに含まれるツル科（タ
ンチョウ・オグロヅル）、ツルモドキ科、ラ
ッパチョウ科（ラッパチョウ・アオバネラッ
パチョウ）、クイナ科（ヒメクイナ）の単系
統性を支持する遺伝子座を 5つ発見すること
に成功した。さらにツル科とツルモドキ科の
単系統性を支持する遺伝子座も得ることが
できた。またツル目以外に関しても副次的に
ミユビシギとナンベイレンカクに共通して
見られた DNA配列の欠失が見られた。さらに
Neoaves の単系統性を支持する遺伝子座も少
なくとも 3つ発見した。以上のように本研究
のレトロポゾンを用いたツル目の系統解析
では、Neoaves の単系統性、ツル目コアグル
ープの単系統性、ツル科とツルモドキ科の単
系統性の 3 点を明らかにすることができた。 

 
以上の 3つの観点から、レトロポゾンの挿

入比較を用いて鳥類の系統関係に関して重
要な成果を上げることができた。すなわち猛
禽類が多系統であることを複数のレトロポ
ゾン挿入遺伝子座によって明らかにし、また
ツル目の中でもコアグループと名付けられ
た単系統群の存在をレトロポゾンで支持す
ることができた。これらの結果は、今後ゲノ
ム解析が次々と進むであろう鳥類の進化学
において、重要な情報基盤となると期待され
る。 
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