
次世代シークエンサーの実用化が現実のものとなりつつある現在,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.ショウジョウバエ類は,モデル生物

であるキイロショウジョウバエ Drosophila melanogasterを中心に,現代生物進化学の重

要な概念の確立をもたらした数々の研究に用いられてきた.また,Drosophila 12
 

Genomes Projectは,キイロショウジョウバエ以外の11種を含む全12種のゲノム配列

を解読・公開して,比較ゲノム時代の扉をいち早く開けた.このような時代背景にあっ

て,これからの生物進化研究は,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り,新たな学問的地平を拓く挑戦が始まるにち

がいない.系統分類学の分野では,主な分類群のゲノム配列を骨格としたDNA配列の巨

大データに基づく網羅的な分子系統解析が可能となり,その結果に基づいて,従来の分類

体系の見直しが進むだろう.また,種々の形態の発生・遺伝機構が明らかにされ,生物が

示す形態変異の相同性と多様性に関する進化的理解が進むだろう.行動・生理・生態学分

野では,これまで難しかった野生種の適応的形質の分子・遺伝機構を解明する道が拓け,

生物進化学は,進化の結果としての形質を比較してそのプロセスを類推する学問から,そ

の素過程をも解明する学問に脱皮するだろう.そして,メタゲノム解析技術の導入は,群

集・生態系分子生態学の道を拓く強力な武器となるにちがいない.

日本のショウジョウバエ研究は,モデル生物としてのキイロショウジョウバエに限ら

ず,多くの野生種を研究対象としてきた長い伝統を有しており,今や世界でも有数の野生

ショウジョウバエ研究の広がりと深みを持っている.例えば,アジアのショウジョウバエ

類に関する系統分類・生物地理学,野生ショウジョウバエ類の季節・気候適応の生理・生

態学,野生ショウジョウバエと寄主・寄生者との相互作用,野生ショウジョウバエ群集の

構造・種多様性の緯度変異などの研究成果は,ゲノムベースの新たな生物進化学に多くの

重要な研究課題を提供する可能性がある情報の宝庫である.

本特集は,2010年９月22-23日に北海道大学で開催された研究集会「ショウジョウバ

エ研究のいまとこれから― 特に,キイロショウジョウバエ以外の研究に注目して― 」

（セッション１：ショウジョウバエ進化研究のこれから～ポスト12ゲノムの新展開～,第

82回日本遺伝学会ワークショップ；セッション２：生物進化研究のモデル生物群として

のショウジョウバエ,低温科学研究所共同研究集会）で発表された論文を中心に,さらに

関連分野の論文を募り,17件の論文を掲載している.これらの論文が,野生ショウジョ

ウバエおよびキイロショウジョウバエを材料とした分類,形態,行動,生態,生理,遺

伝,分子生物学の「いま」を総括し,「これから」の比較ゲノム時代に向けた新たな発想,

研究課題,展望を拓く一里塚となることを期待したい.

本特集の編集は戸田正憲が担当した.最後にこの場を借りて,論文を投稿された全ての

著者と,論文の審査を引き受けていただいた査読者の皆様に感謝いたします.

「低温科学」第69巻編集責任者 戸田正憲
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1.はじめに

ショウジョウバエは,ショウジョウバエ科（Family
 

Drosophilidae）に属する双翅目昆虫の総称を指す（図

1）.これらは,目が赤い,お酒に集まる習性があること

から,顔が赤くて酒好きの妖怪「猩々」にちなんで名付

けられたとされる（森脇,1979）.現在までに4,000種

以上が記載され,極地を除く世界各地に広く分布する

（Bachli,1999-2010;Toda,2006-2010）.また,その生活

も,果物食,樹液食,草本食,キノコ食と非常に多岐に

渡る.

一般に,ショウジョウバエと言えば,キイロショウ

ジョウバエ（Drosophila melanogaster）を指すことが

多く,実際,本種はさまざまな研究分野のモデル生物と

して確固たる地位を築いている.しかし,キイロショウ

ジョウバエ以外にも,これまでさまざまなショウジョウ

バエ種が,遺伝学,行動学,生態学などの研究分野を含

む生物学研究に広く用いられてきている（Powell,

1997）.そして,2007年には12種のショウジョウバエ

種について全ゲノムが決定され（Drosophila 12
 

Genomes Consortium,2007）,比較研究の対象として重

要性が増している.このように,ショウジョウバエが自

然界で保有している遺伝的変異,あるいは種間のさまざ

まな生物学的特徴における差異は,生命現象の探求のた

めの得難い資産となる.そして,それらの多様性に着目

して研究を拡大する際,ショウジョウバエ科の系統進化

加藤 徹

ショウジョウバエ科の系統関係については古くから注目され,これまでにいくつかの古典的な研究

が知られている.中でも,Throckmortonは 1975年に内部形態や地理的分布などに基づいたショウ

ジョウバエ科の系統に関する仮説を提唱し,多くの研究者に広く受け入れられてきた.しかし,その

後,Grimaldi（1990）は数多くの外部形態を用いて分岐学的解析を行い,Throckmortonの説と大

きく異なる仮説を提唱した.それ以来,ショウジョウバエ科の系統関係を分子系統学的見地から再検

討しようとする試みが,これまで数多くなされている.興味深いことに,分子系統解析に基づく最近

の研究結果は,後から提唱されたGrimaldiの仮説よりも,むしろ古典的なThrockmortonの仮説

に近い傾向にある.しかしながら,ハワイ産ショウジョウバエを含むいくつかの重要な分類群の系統

関係については,分子系統解析から,両者何れの仮説とも異なる独自の見解が新たに得られている.

本稿では,ショウジョウバエにおける最近の分子系統学研究の結果を概説するとともに,ショウジョ

ウバエ系統学の今後の展望について議論する.

Progress and prospects of the molecular phylogenetic studies of Drosophilidae
 

Toru Katoh

The phylogeny of Drosophilidae has been of great interest,and several classical studies have been made.

Among them,one of the most famous studies was Throckmorton (1975),in which he proposed a phylogenetic
 

framework for Drosophilidae based on the comparisons of internal morphology and biogeography. On the other
 

hand,based on a cladistic analysis of external morphology,Grimaldi(1990)put forward another hypothesis that
 

was substantially different from that of Throckmorton (1975). Since then,many molecular approaches have
 

been undertaken in order to solve this problem. It is noteworthy that many phylogenetic studies using molecular
 

data on the whole are in agreement with Throckmorton’s classical hypothesis rather than Grimaldi’s. Further-

more, these studies also give some additional findings that are different from either Throckmorton’s or
 

Grimaldi’s. I review these results and then discus prospects of phylogenetic studies on Drosophilidae.

2010年12月15日受付,2010年12月18日受理
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に関する情報は,それ自身が興味深い知見であるのみな

らず,ショウジョウバエを用いたあらゆる研究の重要な

基盤となる.

そして,近年の分子系統解析学的手法の発達に伴い,

ショウジョウバエの系統関係に関する我々の理解は飛躍

的に向上した.しかしながら,いくつかの重要な分類群

の系統関係については,未だ不明な点が残されている.

本稿では,ショウジョウバエにおけるこれまでの系統

学研究の結果を概説するとともに,ショウジョウバエ系

統学の今後の展望について議論する.

2.ショウジョウバエの系統に関する二つの仮説

ショウジョウバエ科の系統関係については古くから注

目され,これまでにいくつかの古典的な研究が知られて

いる（Sturtevant, 1921, 1942; Patterson and Stone,

1952;Okada, 1956, 1989; Throckmorton, 1962, 1965,

1966,1975;Wheeler,1981,1986）.その中で,最も注目

すべき研究の一つとして,Throckmorton（1962,

1965,1966,1975）による内部形態を主に用いた一連の

研究が挙げられる.

彼は,数多くのショウジョバエについて,雌雄の内部

生殖器,および卵の形態的特徴を詳細に観察し,比較を

行なった（Throckmorton,1962, 1965, 1966）.そして,

得られた知見に生態および生物地理学的情報も加え,

ショウジョウバエ科全体の系統進化に関する仮説を

1975年に提唱した（図2a）.

これによると,現在認められるショウジョウバエの系

統群は,〝radiation（放散）"と呼ばれる,特定の時期

に分化が急速に生じるイベントが複数回起こったことに

より,形成されたと考えられている.その中で,最初に

起こったのは steganine radiationで,この放散では,

Steganinae亜科に属するショウジョウバエが分化した

とされる.残りの放散は全てdrosophiline radiationに

含まれ,その中で Scaptodrosophila radaiation,Sopho-

phora radiation,および Drosophila radiationと呼ばれ

る放散が順次起こった.そして,Drosophila radiation

からは virilis-repleta radiationおよび immigrans-

Hirtodrosophila radiationの二つが起こったとされる.

そして,この仮説では,ショウジョウバエ科の中のい

くつかの分類群が,必ずしも単系統群を形成しない点で

注目される.中でも,Drosophila属の中の Drosophila

加 藤 徹2

図2：Throckmorton（1975）およびGrimaldi（1990）の仮
説に基づく,ショウジョウバエ科の主な分類群間の系統関
係. a：Throckmorton（1975）の 仮 説. b：Grimaldi
（1990）の仮説.

図1：ショウジョウバエ科の中のいくつかの種.a：Droso-
phila (Drosophila)hydei.b：D.(Drosophila)immigrans.c：

D. (Sophophora)simulans.d：Zaprionus grandis.e：Hirto-
drosophila trilineata.f：Scaptomyza pallida.g：Lordiphosa

 
collinella.h：Scaptodrosophila coracina.



亜属は典型的な側系統群であるとみなされ,いくつかの

種群が,同亜属の他の種群よりも別属に近い関係にある

ことを提唱している.

Throckmortonの仮説は,ショウジョウバエ科全体

に渡る包括的なもので,発表当時から多くの研究者に広

く受け入れられてきた.しかしながら,その一方で,彼

の研究から形質評価の判断基準を理解することは容易で

なく,そのため客観的根拠に乏しいという批判も同時に

存在した.

Throckmortonの仮説におけるこのような問題をふ

まえ,Grimaldi（1990）は,ショウジョウバエ成虫に

おける217の外部形態の形質を用いて,最節約法による

系統解析（分岐学的解析）を独自に行なった.その結

果,得られた系統樹の樹形は,Throckmortonの仮説

とは大きく異なるものであった（図2b）.例えば,

Throckmortonの仮説では,Drosophila亜属は単系統

的にまとまらないが,Grimaldiの系統樹では,Droso-

phila亜属は単系統で,Sophophora亜属と最も近い姉妹

群を形成する.また,Throckmortonの仮説では,

Hawaiian Drosophila,および Scaptomyza属のショウ

ジョウバエは,何れも immigrans-Hirtodrosophila radi-

ationにより生じたとされるが,Grimaldiの系統樹で

は,これらは単系統ではなく独立に生じ,それぞれ別々

の系統と姉妹群を形成する.そして,この系統樹を基

に,Grimaldiは,Lordiphosa,Hirtodrosophila,およ

びHawaiiann Drosophilaなどの分類階級を属に昇格さ

せるなど,いくつかの分類学的再編も同時に行なった.

こうして,1990年以降,ショウジョウバエの系統関係

については,Throckmorton,およびGrimaldiの仮説

という,大きく異なる二つの説が存在するようになっ

た.

3.分子系統解析に基づくショウジョウバエの系

統関係

分子系統学は,DNAやタンパクに刻まれた遺伝情報

の違いを比較することで,生物の系統を推定しようとす

る研究分野である.DNA塩基配列の決定が容易でな

かった1960-70年代当時は,タンパク質を電気泳動して

遺伝的差異を間接的に調べる研究がいくつかの生物群を

対象に行われていたが,Throckmortonはこれをショ

ウジョウバエの系統学研究に適用することに一早く注目

し,その有用性について論じた総説を報告している

（Throckmorton,1968,1977）.また,1980年代以降は,

幼虫血リンパの免疫凝集反応あるいはDNAハイブリダ

イゼーションを利用したショウジョウバエの系統学研究

がいくつか報告されている（Beverley and Wilson,

1982,1984;Caccone et al.,1992）.そして,1990年代以

降は,分子生物学的手法の発達とコンピュータの処理能

力の段階的向上により,DNA塩基配列を用いたショウ

ジョウバエの系統学研究が活発に行なわれている.これ

らの研究は,いくつかの細かい部分で違いが認められる

ものの,おおまかには一致する結果を示している

（Markow and O’Grady, 2006; van der Linde and
 

Houle,2008;van der Linde et al.,2010）.

そこで,これまでの分子系統解析の結果に基づく,

ショウジョウバエ科の主要な分類群間の系統関係をまと

めると,図3のようになる.この系統樹を見ると,

Drosophila属のうち,Sophophora亜属と Drosophila亜

属は姉妹群を形成せず,Sophophora亜属の系統がショ

ウジョウバエ亜科の他の属,亜属よりも先に分岐するこ

とが特徴的である.また,Drosophila亜属については

それ自身が単系統的にまとまらず,何れも, Zaprionus

属,Hirtodrosophila属, Mycodrosophila属, Scaptom-

yza属,およびHawaiian Drosophilaなどの分類群の側

系統群として位置づけられる.従って,分子系統解析に

基づくこれまでの研究結果は,後で提唱されたGrimal-

diの仮説よりも,むしろThrockmortonの古典的仮説

に近い傾向にある.ただし,いくつかの分類群の系統関

係については,ThrockmortonあるいはGrimaldiの仮

説の何れとも異なる独自の見解が新たに得られている.

以下に,これらの内容について,主要な分類群ごとに項

目を分けて説明する.

3.1 S captodrosophila 属

Scaptodrosophila属はこれまで200種以上が記載さ

れ,世界中に分布が認められるが,とりわけオーストラ

リア大陸での分化が著しい（Bock and Parsons,1975）.

本属は以前,Drosophila属の中の一亜属として位置付

けられていたことがある（Sturtevant, 1942; Wheeler,

1981）.しかし,Throkmorton（1975）は,これらは

ショウジョウバエの分子系統

図3：これまでの分子系統学的研究から推定された,ショウ
ジョウバエ科の主な分類群間の系統関係.
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Scaptodrsophila radiationにより,ショウジョウバエ亜

科に属する他の多くの系統群に先立って分化した古い系

統であるとみなした.また,これと同様の見解は,

Grimaldi（1990）の研究からも得られており,その結

果をもとに,彼は Scaptodrosophilaの分類階級を亜属か

ら属に昇格させた.

そして,分子系統解析によるこれまでの研究は,一致

して,Scaptodrosphila属が系統樹の根元で分岐する樹

形を示すことから,両者の見解を支持する結果が得られ

ている（Kwiatowski et al., 1994, 1997; Kwiatowski
 

and Ayala,1999;Tatarenkov et al.,1999;Katoh et al.,

2000;Tarrio et al.,2001;Da Lage et al.,2007;O’Grady
 

and DeSalle,2008;van der Linde and Houle,2008;van
 

der Linde et al.,2010）.なお,最近では,これらの研究

結果をふまえて,Drosophila属およびその周辺の分類

群の系統関係を調べる際に,本属がそれらの外群（アウ

トグループ）として用いられることもある（Robe et
 

al.,2005,2010;Katoh et al.,2007）.

ただし,本属の内部の系統関係についてはこれまであ

まり詳しく調べられておらず,その単系統性については

疑問がある.実際,O’Grady and DeSalle（2008）,お

よびvan der Linde et al.（2010）による最近の研究に

おいて,本属が単系統にならないことが示唆されてい

る.

3.2 Chymomyza 属

Chymomyza属はこれまで約60種が記載され,新旧

大陸の熱帯域を中心に分布が認められる.Throckmor-

ton（1975）によると,本属は Scaptodrosophila radia-

tionの後に起こった Sophophora radiationで生じたと

される.しかし,多くの分子系統樹において,本属は

Sophophora亜属との近縁性を示すことはなく,Sopho-

phora亜属が分岐する前に系統樹の根元で分岐すること

が確認されている（Kwiatowski et al., 1994, 1997;

Kwiatowski and Ayala,1999;Tatarenkov et al.,1999;

Katoh et al., 2000;Tarrio et al., 2001;O’Grady and
 

DeSalle,2008;van der Linde and Houle,2008;van der
 

Linde et al.,2010）.この結果は,Scaptodrosophila属と

同様,本属が他の主要なショウジョウバエの外群として

位置付けられるというGrimaldi（1990）の見解を支持

する.

3.3 Lordiphosa 属

Lordiphosa属はこれまで約60種が記載され,旧北区

および東洋区に分布が認められる.本属の系統学的位置

についてはこれまで不明な点が多く,Sophophora亜属

に近縁であるという説（Okada, 1963; Lastovka and
 

Maca, 1978）,および Scaptomyza属に近縁であるとい

う説（Grimaldi, 1990）が提唱されている.また,本属

に分類されている種の中には,かつては Sophophora亜

属,Hirtodrosophila属,および Drosophila亜属など,

それぞれ異なる分類群に属していたものも含まれている

（Lastovka and Maca,1978;Okada,1984,1990;Toda,

1983）.

近年の分子および形態に基づく系統学研究によると,

Lordiphosa属の主な種群は Sophophora亜属に近縁であ

る一方, tenuicauda種群については Lordiphosa属の他

の種群と異なり,Hirtodrosophila属や Mycodrosophila

属に近縁であることが示唆されている（Katoh et  al.,

2000;Hu and Toda,2001）.この結果をふまえ,Hu and
 

Toda（2002）は, tenuicauda種群を Lordiphosa属か

ら Dichaetophora属に含めるという分類学的再編を行

なった.また,Katoh et al.（2000）は,Lordiphosa属

の主な種群が,Sophophora亜属の中のwillistoni-

saltans系統群と姉妹群を形成することを示し,このこ

とは,Sophophora亜属を側系統とみなす点で注目され

る.

3.4 Drosophila 属

Drosophila属のショウジョウバエはこれまで1,000

種以上が記載され,８亜属（Chusqueophila,Dorsilo-

pha,Drosophila,Dudaica,Phloridosa,Psilodorha,

Siphlodora,Sophophora）に分類されている.そして,

そのうちの多くの種は,Drosophila亜属あるいは So-

phophora亜属のどちらかに含まれている.

3.4.1 S ophophora 亜属

Sophophora亜属はこれまで300種以上が記載され,

melanogaster種群,obscura種群,willistoni種群,お

よび saltans種群の４つの種群で主に構成される.これ

らのうち,melanogaster種群と obscura種群は主に旧

大陸で分化した系統,willistoni種群と saltans種群は

新大陸の系統と,大きく二つの系統に分けられる

（Pelandakis et al., 1991; Pelandakis and Solignac,

1993;Kwiatowski et al., 1994; Powell and DeSalle,

1995; Kwiatowski and Ayala, 1999; O’Grady and
 

Kidwell,2002;Remsen and O’Grady,2002;Da Lage et
 

al.,2007）.

これまでの形態および分子データを用いた多くの研究

は,Sophophora亜属が単系統群を形成し,Drosophila

属の中で最初に分化したことを支持する（Throckmor-

ton, 1975; Russo et al., 1995; Tamura et al., 1995;

Kwiatowski and Ayala,1999;Tatarenkov et al.,1999;

Tarrio et al.,2001;Remsen and O’Grady,2002;Robe et
 

al., 2005; Da Lage et al., 2007; Katoh et al., 2007;

O’Grady and DeSalle,2008;van der Linde and Houle,

2008;van der Linde et al.,2010）.ただし,Lordiphosa

属の系統学的位置をふまえると,これらが必ずしも単系

統であるとは言えなくなる（Katoh et al.,2000;Hu and
 

Toda, 2001）.また,核遺伝子を用いたいくつかの分子

系統学研究では,本亜属が単系統的にまとまらず,

willistoni-saltans系統群が,melanogaster-obscura系統
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群および Drosophila亜属のショウジョウバエの分岐に

先立って分岐する樹形を示すことがある（Pelandakis
 

et al.,1991;Pelandakis and Solignac,1993;Kwiatows-

ki et al.,1994,1997;Katoh et al.,2000;Tarrio et al.,

2001）.これについては,DNAコード領域内のコドン

第３ポシションにおける塩基組成が,willistoni-saltans

系統群とmelanogaster-obscura系統群との間で著しく

異なることに起因すると考えられている（Anderson et
 

al.,1993;Rodriguez-Trelles et al.,1999;Tarrio et al.,

2000,2001;Powell et al.,2003;Vicario et al.,2007）.

3.4.2 Drosophila 亜属

Drosophila亜属はこれまで700種以上が記載されて

いる大きな分類群で,40以上の種群に分けられている.

これまでの研究によると,本亜属は単系統群を形成せ

ず, Hirtodrosophila属, Mycodrosophila属, Za-

prionus属, Samoaia属, Scaptomyza属, お よ び

Hawaiian Drosophilaなどの分類群を含むいくつかの系

統の側系統群として位置付けられる（Throckmorton,

1975;Biverley and Wilson,1984;DeSalle,1992;Pelan-

dakis and Solignac, 1993; Thomas and Hunt, 1993;

Kwiatowski et al., 1994, 1997; Russo et al., 1995;

Tamura et al.,1995;Remsen and DeSalle,1998;Tatar-

enkov et al.,1999,2001;Katoh et al.,2000,2007;Tarrio
 

et al.,2001;Remsen and O’Grady,2002;Da Lage et al.,

2007;van der Linde and Houle,2008;van der Linde et
 

al., 2010）.そして,本亜属の中には virilis-repleta系

統,および immigrans-tripunctata系統と呼ばれる二つ

の大きな系統が認められ（Remsen and O’Grady,2002;

Yotoko et al.,2003;Robe et al., 2005;van der Linde
 

and Houle,2008;van der Linde et al.,2010）,これらは

Sophophora亜属が最初に分化した後,上記の他の分類

群とともにそれぞれ分化したと推定される.

3.4.2.1 virilis-repleta 系統

Throckmorton（1975）によると,virilis-repleta系

統は,virilis-repleta radiationと呼ばれる放散によって

生じたと推定されている.この放散は２回の放散からな

り,最初の放散（primary radiation）は旧大陸を中心

に生じ,その後,新大陸で repleta radiationと呼ばれ

る２回目の放散が生じたとされる.そして,最初の放散

で 生 じ た も の に は, virilis種 群, robusta種 群,

melanica種 群, carsoni種 群, annulimana種 群,

bromeliae種群, peruviana種群, nannoptera種群,

carbonaria種群, tumiditarsus種群,および polychaeta

種群などが含まれる.一方, repleta radiationで生じた

ものには, repleta種群,canalinea種群,dreyfusi種

群,coffeata種群,およびmesophragmatica種群などが

含まれる.

virilis-repleta系統に関するこれまでの系統学研究は,

これらの種群がある程度単系統的にまとまり,全体とし

てThrockmorton（1975）の説と一致するような系統

関係を示す.例えば,多くの分子系統学研究において,

最初の放散で生じたとされる種群同士は必ずしも一つの

単系統群を形成することなく,中でも polychaeta種群

は virilis-repleta系統全体の根元から分岐する傾向にあ

る.一方, repleta radiationで生じたとされる種群同士

は比較的単系統的にまとまり,最初の放散で生じたとさ

れる種群が,それらの側系統として位置付けられる

（Tatarenkov and Ayala.,2001;Remsen and O’Grady,

2002;Robe et al., 2005, 2010;Wang et al., 2006;Da
 

Lage et al.,2007;van der Linde and Houle,2008;van
 

der Linde et al.,2010）.これらの結果は,virilis-repleta

系統の祖先は旧大陸を起源とし,その後,一部の系統が

新大陸で派生的に生じたとするThrockmorton（1975）

の見解を支持する（Marcow and O’Grady,2006）.

3.4.2.2 immig rans-tripunctata 系統

immigrans-tripunctata系統は,Drosophila亜属のう

ち,virilis-repleta系統を除いた残りの種からなる.そ

のうち, immigrans種群,quinaria種群, testacea種

群,bizonata種群,および historio種群などは旧大陸に

分布し, tripunctata種群, pallidipennis種群, cal-

loptera種群,cardini種群,および guarani種群などは

新大陸での分布が認められる.Throckmorton（1975）

によると,これらの種群は,Hirtodrosophila属,Myco-

drosophila属,Samoaia属,および Zaprionus属など

とともに, immigrans-Hirtodrosophila radiationと呼ば

れる放散によって生じたとされる.しかし,分子系統解

析による多くの研究では,上記の種群がある程度単系統

的にまとまり,Hirtodrosophila属や Zprionus属とは別

系統である可能性が示唆されることから,最近ではこれ

らをまとめて immigrans-tripunctata系統として扱うよ

うになった（Remsen and O’Grady,2002;Yotoko et al.,

2003;Robe et al., 2005, 2010;Markow and O’Grady,

2006;O’Grady and DeSalle,2008;van der Linde et al.,

2010）.ただし,いくつかの分子系統学研究では,これ

らの単系統性が必ずしも支持されない（Da Lage et al.,

2007;Katoh et al.,2007）.

なお, immigrans-tripunctata系統の中においては,

immigrans種群とそれ以外との間で最初に分岐するこ

とが,多くの研究から示唆されている（Remsen and
 

O’Grady,2002;Yotoko et al.,2003;Robe et al.,2005,

2010;van der Linde et al., 2010）.しかしながら, im-

migrans種群を除いた残りの種群間の系統関係につい

ては未だに不明な点が多い（Pelandakis and Solignac,

1993;Remsen and O’Grady,2002;Carrasco et al.,2003;

Yotoko et al.,2003;Robe et al.,2005;Da Lage et al.,

2007;Hatadani et al.,2009;van der Linde et al.,2010）.

また,これらのうち,少なくとも tripunctata種群と

guarani種群については,それぞれの種群で単系統にな
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らないことが示唆されている（Carrasco et al., 2003;

Yotoko et al.,2003;Robe et al.,2005;Da Lage et al.,

2007; Hatadani et al., 2009; van der Linde et al.,

2010）.

3.5 Zaprionus 属

Zaprionus属はこれまで約60種が記載され,その多

くがアフリカに分布し,いくつかの種が東南アジアや

ニューギニアに生息する.本属は Phorticella属ととも

に,頭部から胸部背側にかけて数本の白い縦縞があるこ

とで特徴付けられる.本属の系統学的位置について,

Throckmorton（1975）は immigrans-Hirtodrosophila
 

radiationにより生じた系統の一つであるとみなす一方,

Grimaldi（1990）は, 本 属 が Phrticella属 お よ び

Samoaia属とともに Zaprionus genus groupと呼ばれる

単系統群を形成し,Drosophila亜属を含む系統とはか

け離れた位置にあると示唆している.

これまでのいくつかの分子系統学研究では,本属が

Drosophila亜属を含むクレードの根元で分岐する樹形

を示すことが多いが,その位置は安定せず,詳細につい

ては不明なままである（Pelandakis and Solignac,

1993;Kwiatowski et al., 1994, 1997;Kwiatowski and
 

Ayala,1999;Tatarenkov et al.,2001;Robe et al.,2005,

2010;Da Lage et al.,2007;Katoh et al.,2007;van der
 

Linde and Houle,2008;van der Linde et al.,2010）.ま

た,最近のYassin et al.（2010）の研究では,Grimaldi

（1990）が唱えた Zaprionus genus groupのうち, Za-

prionus属と Phorticella属は多系統で,Samoaia属は

immigrans種群の D. quadrilineataに近縁であること

が示唆されている.

3.6 Hirtodrosophila 属

Hirtodrosophila属はこれまで約160種が記載され,

熱帯域を中心に分布が認められる.本属は以前,Droso-

phila属の中の一亜属として位置付けられていたが

（Sturtevant,1942;Wheeler, 1981）,Grimaldi（1990）

はこれを属へと昇格させた.Throckmorton（1975）に

よると,本属は immigrans-Hirtodrosophila radiation

の中のOld World Hirtodrosophila radiationによって

生じたとみなされる.一方,Grimaldi（1990）は,本

属が Mycodrosophila属 や Zygothrica属 と と も に

Zygothrica genus groupと呼ばれる独立した系統群を形

成し,Drosophila属とは非常にかけ離れた系統である

とみなしている.

そして,これまでの分子系統学研究では,本属が

Drosophila亜属を含むクレードの根元で分岐する樹形

を示すことが多いが, Zaprionus属の場合と同様,その

位置は不安定である（Kwiatowski et al., 1994, 1997;

Kwiatowski and Ayala,1999;Katoh et al.,2000,2007;

Tatarenkov et al.,2001;Robe et al.,2005;Da Lage et
 

al.,2007;van der Linde and Houle,2008;van der Linde

 

et  al., 2010）.ただし,少なくとも本属と Mycodroso-

phila属との近縁性については,いくつかの分子系統学

研究から示唆されており（Katoh et al., 2000;Remsen
 

and O’Grady,2002;Da Lage et al.,2007;van der Linde
 

et al.,2010）,この点についてはThrockmorton（1975）

およびGrimaldi（1990）の両者の説と一致する.また,

本属のうち,Hirtodrosophila duncaniについては,同

属の他のショウジョウバエとは明らかに異なる系統であ

ることが示唆されている（van der Linde et al.,2010）.

3.7 S captomyza 属とHawaiian D rosophila
 

Scaptomyza属はこれまで260種以上が記載され,そ

のうち,約160種はハワイ固有で,残りは世界中に分布

が認められる.一方,Hawaiian Drosophilaは全てがハ

ワイ固有で,これまで400種以上が記載されている.こ

れらのショウジョウバエは顕著な適応放散の例の一つで

あること,そして,その進化的出来事の起こった絶対年

代がハワイ列島を構成する島々の地質学的形成年代から

推定できることから,進化機構を解明する上ですぐれた

研究対象とされてきた（Throckmorton, 1966; Carson
 

and Kaneshiro, 1976; Kaneshiro, 1980; Hardy and
 

Kaneshiro,1981;Carson and Yoon,1982;Kambysellis
 

et al.,1995;Tamura et al.,2004）.

Scaptomyza属とHawaiian Drosophilaの系統学的位

置については, 従 来, Throckmorton（1975）と

Grimaldi（1990）の間で非常に異なる見解が得られて

いる.まず,Throckmorton（1975）によると,この両

者は近縁で,何れも Drosophila radiationの中の

immigrans-Hirtodrosophila radiationで生じたとされ

る.一方,Grimaldi（1990）は,両者が姉妹群を形成

せず,Drosophila亜属を含む系統とはそれぞれ独立し

た系統であることを提唱し,それとともに,Hawaiian
 

Drosophilaには Idiomyiaという属名を与えている.

しかしながら,分子系統学解析に基づくこれまでの研

究は,Scaptomyza属とHawaiian Drosophilaが姉妹群

を形成するという点でThrockmorton（1975）を支持

するが,このクレードが virilis-repelta系統の姉妹群と

して位置付けられるという,新たな見解を示す点で注目

される（Russo et al.,1995;Tamura et al.,1995;Katoh
 

et al., 2000, 2007;Da Lage et al., 2007;O’Grady and
 

DeSalle,2008;van der Linde and Houle,2008;Robe et
 

al.,2010;van der Linde et al.,2010）.

また,Scaptomyza属については,ハワイ固有種と世

界中に分布する種が認められることから,本属がハワイ

起源で一部が各大陸へ分散したという説と,本属は大陸

起源で一部がハワイで適応放散したという説の二つが考

えられる.この問題については現在もまだ決定的な解答

が得られてないが,Scaptomyza属がHawaiian Droso-

philaと姉妹群を形成する点を考慮すると,どちらかと

言うと前者を支持する傾向にある（Tamura et  al.,
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1995）.また,最近,O’Grady and DeSalle（2008）は

mtDNAの約10kbの塩基配列を用いて分子系統解析を

行ない,その結果,ハワイ産の Scaptomyza属が大陸産

の Scaptomyza属の側系統となる樹形が得られたことか

ら,彼らも前者を支持している.

なお,いくつかの分子系統学研究では,Hawaiiam
 

Drosophila種間におけるDNAの塩基置換率を基準と

した分岐年代推定も行われている（Russo et al., 1995;

Tamura et  al., 2004）.これらの研究によると,

Scaptomyza属とHawaiiam Drosophilaのいくつかの亜

属あるいは種群の分岐は,ハワイ列島が形成される以前

に起こったという,興味深い推定がなされている.ちな

みに,現在ハワイ列島が存在する地点には,ホットス

ポットと呼ばれるマントルの湧昇流が存在し,その上を

プレートが北西に移動するに従ってハワイ列島が形成さ

れ,ミッドウェー諸島や天皇海山などはその名残である

と考えられている（Carson and Clague, 1995）.従っ

て,ハワイ産ショウジョウバエにおけるいくつかの祖先

系統の分化は,ハワイ列島が出来る以前の,今では海に

沈んだと思われる別の島で起こったかもしれない.

4.今後の展望

Grimaldiがショウジョウバエの系統に関する独自の

仮説を提唱した1990年以降,これまで多くの分子系統

学的解析に基づく研究が行なわれ,ショウジョウバエの

系統に関する我々の理解は,この20年で飛躍的に向上

した.しかしながら,その詳細についてはまだ不明な点

も多く,今後もさらなる研究が必要である.例えば,

Hirtodrosophila属,Mycodrosophila属, Zaprionus属,

Liodrosophila属,および Dorsilopha亜属などの分類群

は,何れも Drosophila亜属との近縁性を示すが,これ

らの具体的な系統学的位置については依然として不明な

ままである.また,Drosophila亜属の主な系統のうち,

immigrans-tripunctata系統の内部の系統関係について

は未解決な部分が多く,今後の重要な課題として注目さ

れている.そして,採集が容易でない,あるいは飼育が

難しい等の理由により,分子系統解析に用いられてない

ショウジョウバエ種もまだまだ多数存在する.従って,

ショウジョウバエ科の系統の全容を解明するためには,

これらの種を含めた分子系統学的研究が必須である.

また,前項で述べたように,これまでの系統学研究か

ら,少なくとも Drosophila属や Drosophila亜属につい

ては単系統群にならないことが確実と思われる.従っ

て,将来的には,分子系統学的研究によって明らかにさ

れた系統関係を反映するような,分類体系の再編が必要

かもしれない（Dalton,2009）.
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