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研究成果の概要（和文）：全ゲノム配列情報を「骨格」として，さまざまな部分配列情報を網羅的に利用可能にする，
分子系統解析のための新しい方法論を考案し，モデル生物群としてのショウジョウバエ科の系統解析を行った．その結
果，極めて高い解像度の系統樹が推定され，新しい方法論の有効性が実証されるとともに，これまで未解明の部分があ
った最大の属，ショウジョウバエ属について，いくつかの重要な新しい系統情報が得られた．これにより，ショウジョ
ウバエ科の系統分類学および進化学的枠組みを大きく変える必要がある．

研究成果の概要（英文）：We developed a novel method of molecular phylogenetic analysis that enables us to 
employ comprehensive data of DNA sequences of various genes in the skeleton framework of whole genome 
sequences, and applied it to the family Drosophilidae as a model group of organisms. The inferred 
phylogeny was highly resolved, corroborating the efficiency of the novel methodology. Especially, as to 
the largest genus Drosophila of which phylogeny has not fully been resolved, several important new 
findings have been brought, which will lead to fundamental changes in the framework of taxonomic and 
evolutionary studies on the Drosophilidae.

研究分野：昆虫分類・生態学
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様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
（1）次世代シークエンサーの普及に伴い，
ゲノムベースでの比較研究が，生物進化研究
の新しい扉を開きつつある．特定のモデル生
物種に限らない，多くの野生種を対象にした
ゲノムベースの実証的研究が可能となって
きた．その時に必要になるのが，あらゆる比
較研究の基盤情報となる，信頼性の高い系統
仮説である．系統推定が DNA 塩基配列情報
に基づいて行われるようになって久しいが，
未だ，使われる遺伝子の種類，数に限りがあ
るのが一般的で，得られる系統仮説は，各遺
伝子の特性によって左右され，議論がなかな
か収束しない状態にあった．急速な勢いで蓄
積しつつある全ゲノム配列情報を系統推定
に使うことにより，この壁を突破できる可能
性がある． 
 
（2）ショウジョウバエ科はキイロショウジ
ョウバエなどのモデル生物種を含むだけで
なく，12種の全ゲノム配列が解読・公開され
〔①〕，比較ゲノム研究の好個のモデル生物
群である．また，多くの系統学的研究が行わ
れ，小数の遺伝子座だけでなく，ゲノム配列
に基づく 12種の系統樹〔①〕，ミトコンドリ
アゲノム配列に基づく 10 属 134 種の系統樹
〔②〕，13 遺伝子座の配列を使ったスーパー
マトリックス法による 12 属 176 種の系統樹
〔③〕なども発表されていた．しかし，これ
らの研究で対象とされた分類群は，ショウジ
ョウバエ科全 77属約 4,000種のほんの一部で
あり，ショウジョウバエ科を横断する比較ゲ
ノム研究の基盤情報としては不充分な状態
にあった． 
 
２．研究の目的 
全ゲノム配列情報を「骨格」として，さまざ
まな部分配列情報を網羅的に利用可能にす
る，分子系統樹推定のための新しい方法論を
確立するとともに，比較ゲノム解析のための
モデル生物群として系統情報が必須である
ショウジョウバエ科について，包括的で精密
な系統情報を得ることをめざした． 
 
３．研究の方法 
ショウジョウバエ科の骨格系統群がそろっ
ているアジア産ショウジョウバエを中心に，
全ゲノム，cDNA，約 50～100 遺伝子，数～
１遺伝子という異なる長さの配列データを
収集，解析して，系統樹の幹（全ゲノム），
大枝（cDNA），中枝（50～100遺伝子），小枝
（数～１遺伝子）の樹形を決める新しい解析
法を確立し，ショウジョウバエ科分子系統樹
の決定版雛型（テンプレート）を提出するこ
とをめざして，以下の研究を行った． 
 
（1）ショウジョウバエ科の骨格となる主な
属・亜属およびショウジョウバエ属の主な種
群を代表する種を候補として，次世代シーケ
ンサーを用いたトランスクリプトーム解析

により，1000～5000遺伝子についてコード領
域の cDNA配列を決定した． 
 
（2）ゲノムおよび cDNA 配列データをもと
に，種間で保存されている部分を同定し，30
～60 遺伝子について PCR プライマーを設計
し，ショウジョウバエ属を中心とする主な種
群・種亜群について，塩基配列を決定した． 
 
（3）得られた塩基配列データを，公開され
ている全ゲノム配列（12種）および GenBank
などの配列データベースに蓄積されている
数～1 遺伝子座の配列情報と合わせて，スー
パーマトリックスを作成し，最尤法とベイズ
法で系統樹推定を行った． 
 
４．研究成果 
（1）ショウジョウバエ亜属の系統関係 
 ショウジョウバエ科の中で最大のショウ
ジョウバエ属（1,166種）は，3つの大きな亜
属を含む：ショウジョウバエ Drosophila 亜属
（410種），シマショウジョウバエ Sophophora
亜属（338 種），ミギワショウジョウバエ
Siphlodora 亜属（ 290 種）．このうち，
Sophophora 亜属は，モデル生物であるキイロ
ショウジョウバエ Drosophila melanogasterを
含み，9 種の全ゲノム配列をはじめとして遺
伝子配列情報が充実している．また，
Siphlodora 亜属も，第 2 のモデル生物クロシ
ョウジョウバエ D. virilisを含み，2種の全ゲ
ノム配列が解読されている．一方，最大の
Drosophila 亜属については，ゲノムスケール
の配列情報がなく，分子系統学的解析が進ま
ず，その系統関係は未だ多くの謎に包まれて
いる． 
 そこで，Drosophila 亜属の 16種，および近
縁属 2種，外群 2種（Siphlodora 亜属）につ
いて，トランスクリプトーム解析により大量
の遺伝子配列を決定し，12種の全ゲノム配列
情報と合わせて分子系統解析を行い，以下の
結果を得た（図 1）． 
 
①非常に高い解像度の系統樹が得られた：2
本の枝を除き，全ての枝のブートストラッ
プ値は 100%． 
 
②quinaria section を構成する主要な種群の
系統関係 
 immigrans 種群が最も古くに分岐したこ
とが明らかとなった．さらに，北米の種群
（tripunctata，guarani，cardini種群）が単系
統となり，かつ，アジアの種群（immigrans，
histrio 種群）が祖先的な位置にきているこ
とから，北米の種群はアジアから移入した
種から進化したことが示唆された． 
 
③immigrans種群の単系統性について 
 immigrans 種群に属す 6 種のうち，D. 
immigrans，D. hypocausta，D. albomicansの
3種は単系統群を形成し，quinaria sectionに



属したが，D. quadrilineata は quinaria section
の姉妹群と位置づけられた．さらに，D. 
annulipesや D. curvicepsは，ハワイ諸島で爆
発的な適応放散進化をしたハワイ産固有シ
ョウジョウバエと近縁であるという，進化
学的に大変興味深い結果が得られた．これ
らのことから，immigrans種群は多系統であ
り，分類学上の改訂が必要であることが示
された． 

 

図 1 最尤法によって推定されたショウジョウバエ属の

分子系統樹．73遺伝子（93279 塩基）を用い，遺伝子ご

とにパーティションに分け，GTR+Gamma モデルに基づい

て系統推定を行った．各枝に示してある数値はブートス

トラップ値（100 回試行） 

 
（2）ショウジョウバエ亜属とその近縁属の
系統関係 
①Drosophila 亜属とその近縁属の系統関係 
 Drosophila 属の多系統性は古くから指摘さ
れてきた．特に，Drosophila 亜属内部の系統
関係や，Drosophila 亜属と近縁属間の系統関
係の詳細については明らかとなっていない．
この系統関係の不明瞭さをもたらす要因の
一つとして，信頼度の高い分子系統樹の構築
に必要な塩基配列情報が不足していること，
および過去の研究が一部の分類群に偏った
タクソンサンプリングを行っていたことが
考えられる．前者の欠点を補うべく，我々は，
トランスクリプトーム解析によって得られ
た大量の遺伝子配列情報を使った分子系統
解析を行った（上述）．一方，後者の欠点を
補うために，タクソンサンプリングを拡大し
て，Drosophila 亜属およびその近縁属の 107
種を対象として，8 遺伝子の塩基配列を用い
た分子系統解析を行い，以下の結果を得た
（図 2）． 
 Drosophila 亜属内の系統関係は，上述の大
量の遺伝子配列情報を使った分子系統解析
の結果（図 1）と，おおよそ一致した．近縁
属との関係では，Drosophila 亜属に最も近縁
な属は，Zaprionus属と Samoaia 属で，これら
はDrosophila亜属に対して側系統群として位
置づけられた．さらに，この Drosophila 亜属
＋Zaprionus属＋Samoaia属のクレードの外側
に，Hirtodrosophila 属，Mycodrosophila 属，
Paramycodrosophila 属，および Zygothrica 属
を含むクレードが姉妹群として認識された．
しかし，Paramycodrosophila属を除く 3属は，
いずれも多系統である可能性が強く示唆さ
れた． 
 
②キノコ食の起源の推定 
 系統解析の対象とした現生種の食性情報
（自然界における成虫・幼虫の餌基質）に基
づいて，祖先種の食性推定を RASP ver. 3.0.2 
の BBM 法を用いて行った．また，祖先種の
年代推定をベイズ法によって行った：基準と
して，Sophophora 亜属の祖先系統の分岐年代
（56.0 Mya），Siphlodora 亜属の祖先系統の分
岐年代（35.9 Mya），および Drosophila 亜属の
祖先系統の分岐年代（34.5 Mya）の 3点を用
いた． 
そ の 結 果 ， Hirtodrosophila 属 ，

Mycodrosophila 属および Paramycodrosophila
属を含む系統と，Drosophila 亜属の系統では
キノコ食の起源が異なり，前者では約 4,200
万年前に生じた共通祖先（図 2：枝 7）がキ
ノコ食を獲得し，後者では約 2,800 万年前に
生じた別の共通祖先（枝 13）がキノコ食を獲
得したと推定された．また，前者においては，
過去に一度キノコ食形質を獲得した後，食性
の変更を頻繁に起こすことはなかったが，後
者ではキノコ食性の獲得と消失が複数回に
渡って生じたことが示唆された．これらの推



定結果は，Hirtodrosophila属やMycodrosophila
属のほとんどがキノコのみを利用するスペ
シャリストであるのに対して，Drosophila 亜
属ではキノコと併せて腐った果実などをジ
ェネラリスト的に利用する種が多い，という
生態的特性とよく合致する． 

図 2 ショウジョウバエ亜属とその近縁属の分子系統樹．

分岐上の円グラフは，祖先種が取りうる食性の確率 
 
（3）シマショウジョウバエ亜属の系統関係 
 Sophophora 亜属とその関連分類群の系統
関係を，53遺伝子座の塩基配列データを用い
て解析した．解析対象とした種は，Sophophora
亜属から 47種，Lordiphosa 属から 5種，そし
てHirtodrosophila duncaniおよび2新種であり，
外群として Drosophila属の他の亜属から 5種
を用いた． 
作成された分子系統樹は非常に高い事後
確率およびブートストラップ値を示し，系統

関係を論じる上で十分な信頼性を示した（図
3）．Lordiphosa 属は，Sophophora 亜属内に位
置づけられ，新世界熱帯の saltans および
willistoni種群の姉妹群であることが再確認さ
れた〔④〕．Hirtodrosophila duncani は，
Sophophora＋Lordiphosa クレードの姉妹群と
して位置づけられ，外部生殖器の形態も
Sophophora 亜属の特徴を有していることが
判明した．2種の新種は，Sophophora 亜属内
で新たな種群に相当する系統として位置づ
けられ，新種群（仮名“longicrura”種群）の構
成種として記載される（仮名 Drosophila 
“longicrura”とD. “setiscutellata”）．melanogaster
種群においては，新たな種亜群として，majtoi
亜群および unipectinata 亜群の存在が示され
た．また，いくつかの種亜群の非単系統性を
解消するために，種亜群分類体系の改訂が必
要であることが示された． 
本研究の結果は，Sophophora 亜属が，これ
まで別の属に含まれると考えられてきた系
統群や新たに発見されたグループを含む，形
態的に多様な大きな分類群であることを示
し，分類学的な再検討が必要であると同時に，
モデル生物であるキイロショウジョウバエ
を含んで多様な生命現象の進化学的研究材
料として，ますますその価値が高まったこと
を意味している． 

 
図 3 シマショウジョウバエ亜属とその関連分類群の 

分子系統樹 
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