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1.はじめに

ギンガショウジョウバエ属 Phorticella Duda（ショウ

ジョウバエ科Drosophilidae,ショウジョウバエ亜科

Drosophilinae）は,体長がおよそ1.5-3.0mmのハエ

で,本属の種の多くが頭部から胸部にかけて１対もしく

は２対の銀白色縦条を持っている（図1）.これまでに

２亜属11種が記載されており,ギンガショウジョウバ

エ亜属（subgenus Phorticella）は旧北区,東洋区,

オーストラリア区から７種,ニセギンガショウジョウバ

エ亜属（subgenus Xenophorticella Okada and Carson）

は東洋区,エチオピア区から４種が知られている

（Brake and Bachli,2008）.頭部から胸部にある銀白色

縦条は,ショウジョウバエ科のなかでも非常に特徴的な

形質であることから,本属の分類に重要な形質と考えら

れてきた.しかし,エチオピア区～東洋区に分布してい

るトゲアシショウジョウバエ属 Zaprionus Coquillett

（最近,そのうちの１種 Zaprionus indianus  Gupta,

1970は新熱帯区に侵入した；Vilela, 1999）もこの形質

を持っていることから,両属の分類はこれまで非常に混

乱しており,現在でも納得のいく分類体系は提示されて

いない.ショウジョウバエ科の分類における分子データ

の利用や,分子系統学的手法による系統解析は,飼育が

容易なショウジョウバエ属 Drosophila Fallenで盛んに

行われてきたが,近年,飼育が困難なグループにおいて

も分子系統学的研究が行われ始めてきた（Katoh et al.,

2000;Zhao et al.,2009 など）.ギンガショウジョウバエ

属やトゲアシショウジョウバエ属も分子データを用いた

分類学的・系統学的研究が行われつつある.そこで,本

稿では,まず本属の分類学的扱いの変遷について概観

し,次に形態形質の分岐分類学的方法とDNA分析に

よって得られた系統仮説を紹介し,本属とその近縁属と
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ギンガショウジョウバエ属（双翅目,ショウ

ジョウバエ科）に関する系統分類研究の現状

ギンガショウジョウバエ属は,頭部から胸部にかけて特徴的な銀白色縦条を持っており,そのた

め,同様に銀白色縦条を持つトゲアシショウジョウバエ属との分類の混乱が見られた.そこで,本稿

では,まずギンガショウジョウバエ属の分類変遷について概観し,トゲアシショウジョウバエ属との

分類の混乱の実態を明らかにした.次に,これまでのショウジョウバエ科のいくつかの系統仮説を紹

介し,本属および,これまでに類縁が示唆された属との系統関係について考察した.さらに,銀白色

縦条が非相同形質であることを明らかにしたYassin et al.（2010）の研究を紹介し,最後に,ギンガ

ショウジョウバエ属の今後の研究の方向性を示した.



の系統関関係について議論する.

2.ギンガショウジョウバエ属の分類変遷

図2にギンガショウジョウバエ属の分類変遷について

主なものを示す.

ギンガショウジョウバエ属は1923年にDudaによっ

て,鼻瘤（carina）が低い,中眼縁剛毛（anterior re-

clinate orbital seta）が小さい,中胸背毛（acrostichal
 

setulae）が４列,前脚腿節（fore femur）に瘤（tuber-

cle）が無いといった形質に基づいて設立された.Stur-

tevant（1927）は,Drosophila bistriata de Meijere,

1911をギンガショウジョウバエ属のタイプ種に指定す

ると共に,本属をトゲアシショウジョウバエ属の１亜属

として扱った.Wilson et al.（1969）やLin and Tseng

（1972）は,Drosophila immigrans種群について細胞学

的研究,および分類学的研究をそれぞれ行い,それらの

論文中で,現在はギンガショウジョウバエ属もしくは,

トゲアシショウジョウバエ属とされている種,それぞれ

５種,および７種の計12種を D.lineosa種亜群とし

て,ショウジョウバエ属に含めた.Wilson et  al.

（1969）は,中胸に白色縦条を持っている点で D.

lineosa種亜群とトゲアシショウジョウバエ属が類似し

ていると述べている.しかし,アフリカ産のトゲアシ

ショウジョウバエ属や中胸に銀白色模様を持つサモアイ

ア属 Samoaia Mallochと,D.lineosa種亜群は別属と

してはっきりと区別できるとしている.Okada（1977）

とWheeler（1981）はそれぞれ東洋区,全世界につい

てのショウジョウバエ科の種のカタログを作成し,ギン

ガショウジョウバエ属を再び独立属として扱っている.

しかしながら,これらの文献ではどの形質に基づきギン

ガショウジョウバエ属を独立属として判断したのか書か

れていない.さらにWheeler（1981）では,ギンガ

ショウジョウバエ属とトゲアシショウジョウバエ属のど

ちらか所属が不明な種として５種が所属未決定のままリ

ストされている.また,どちらのカタログにおいても,

P.singularis（Duda, 1924）（銀白色縦条が胸部の途中

で途切れている）がショウジョウバエ属として扱われて

いることから推測されるように,頭部から胸部にかけて

存在する銀白色縦条が本属の分類に重要であると考えら

れており,同様に銀白色縦条を持つトゲアシショウジョ

ウバエ属や D.immigrans種群の D.lineosa種亜群との

分類が困難であった.この問題を解決するために,

Okada and Carson（1983）はギンガショウジョウバエ

属,トゲアシショウジョウバエ属,D.immigrans種群

近 藤 雅 典12

図1：頭部および中胸の銀白色縦条.(a) Phorticella (Phor-
ticella) bistriata, (b) P. (Xenophorticella)flavipennis, (c)
Zaprionus (Anaprionus)obscuricornis(de Meijere,1916),(d)
Samoaia leonensis Wheeler and Kambysellis,1966.

図2：ギンガショウジョウバエ属の分類変遷.ギンガショウジョウバエ属12種について,記載されてからの属,もしくは亜属の
分類の変遷を色分けして示してある.同物異名（junior synonym）などについてはここでは省略する.



の３群の,１）中眼縁剛毛の位置,２）中・後脚の 節

のくさび状剛毛の有無,３）雄の腹節背板第９節

（epandrium,以下,雄第９背板）の形態,そして,４）

雄の腹節腹板第９節（hypandrium,以下,雄第９腹

板）中央部の剛毛数について検討を行った.ショウジョ

ウバエ科の分類には雄交尾器の形態形質がよく用いられ

るが,本属において雄交尾器の形態形質による分類が行

われたのはこの論文が初めてである.その結果,３群を

はっきりと識別することができ,これらの形質を診断形

質として,ギンガショウジョウバエ属とトゲアシショウ

ジョウバエ属を再定義するとともに,前者をギンガショ

ウジョウバエ亜属とニセギンガショウジョウバエ亜属

に,後者をトゲアシショウジョウバエ亜属とトゲナシ

ショウジョウバエ亜属（subgenus Anaprionus,原記載

ではAprionusと命名されたが,後に Itonididaeの

Aprionus Kieffer, 1894の新参異物同名（junior homo-

nym）であることがあることがわかり,改名された；

Okada,1990）のそれぞれ２亜属に分類した（表1）.し

かし,亜属の分類において用いられた,頭部中央の銀白

色縦条と,中・後脚のくさび状剛毛を持っているという

形質はニセギンガショウジョウバエ亜属とトゲアシショ

ウジョウバエ属に共通しており,亜属の分類形質を含め

ると,両属を定義する分類形質が混在していることにな

る.その後,Okada and Carson（1983）の定義に基づ

いて,Wynn et al.（1990）はギンガショウジョウバエ

亜属の３新種を記載している.Chassagnard and
 

McEvey（1997）はマダガスカルとスマトラ島からニセ

ギンガショウジョウバエ亜属の２新種を記載している.

Chassagnard and McEvey（1997）では,このとき記載

された２新種と P. (X.) bakeri (Sturtevant,1927) は,

Okada and Carson（1983）においてニセギンガショウ

ジョウバエ亜属を定義づける形質とされた頭部中央の銀

白色縦条を持っていないことから,頭部中央の銀白色縦

条は亜属を定義づける形質ではなく,P. (X.) flavipen-

nis (Duda,1929)が持つ種特有の形質ではないかと述べ

ている.また,彼女らが記載した２新種のうち,P.

(X.)ochropteraは第９腹板の亜中央棘毛が１対しかな

く,Okada and Carson（1983）で定義されたギンガ

ショウジョウバエ属の形質と一致しない.さらに,ニセ

ギンガショウジョウバエ亜属とトゲナシショウジョウバ

エ亜属の定義にも混乱が見られる.ギンガショウジョウ

バエ属を定義する形態形質として,第９背板が伸長しな

いとされているが,ニセギンガショウジョウバエ属 P.

(X.) flavipennisの雄第９背板は,把握器（surstylus）

と弱く癒合しており観察が困難であるが,よく見てみる

と雄第９背板はトゲアシショウジョウバエ属のように伸

長していることが分かる.また,Wynn and Toda

（1988）によって記載された,トゲナシショウジョウバ

エ亜属の Z.(A.)aungsaniは〝２対"の〝長い"亜中央

棘毛を持つと記されている.これは,Okada and Car-

son（1983）の定義によるとギンガショウジョウバエ属

が持つ形態形質である.実際,雄交尾器のスケッチを見

ると,ニセギンガショウジョウバエ亜属の雄交尾器形態

と非常に類似していることがわかる.このように,従来

のOkada and Carson（1983）による属の定義に当ては

まらない種が見つかっていることから,Okada and
 

Carson（1983）以降に記載された種も含めた分類学的

再検討を行い,新しい属の定義を行う必要がある.

Okada and Carson（1983）は,ギンガショウジョウ

バエ亜属の雄交尾器とマメショウジョウバエ属 Scapto-

drosophila Dudaの雄交尾器の類似についても言及して

おり,その後のいくつかの研究によっても同様のことが

指摘されている（Wynn et al., 1993;Chassagnard and
 

McEvey, 1997）.マメショウジョウバエ属はDuda

（1924）によって設立され,Wheeler（1949）によって

ショウジョウバエ属の１亜属となり,Grimaldi（1990）

によって再び属へと昇格された経緯を持つ.これまでに

世界で約300種が記載されており,ショウジョウバエ科

の中でも種数の多い属の一つと言える（Brake and Ba-

chli, 2008）.マメショウジョウバエ属は種数が多いこと

から,記載分類以外の分類学的研究はこれまでほとんど

行われていないが,その形態的特徴の多様さから,おそ

らく多系統群となるのではないかと考えられる.マメ

ショウジョウバエ属と本属との類縁関係については,交

尾器の類似が指摘された他に研究例はないが,Bock

（1978）は,現在ギンガショウジョウバエ属に含まれる
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表1：Okada and Carson（1983）によって示されたギンガショウジョウバエ属,トゲアシショウジョウバエ属,

D.immigrans種群を定義する形態形質.表中の属名,亜属名から〝ショウジョウバエ"は省略している

ギンガ属 トゲアシ属
形態形質 D.immigrans種群

ギンガ亜属 ニセギンガ亜属 トゲアシ亜属 トゲナシ亜属

中眼縁剛毛の長さ 小さい よく発達 発達

後眼縁剛毛の位置 前眼縁剛毛により近い 前眼縁剛毛と内頭頂剛毛の中央 前眼縁剛毛により近い

雄第９背板の形態 伸長していない 伸長している

雄第９腹板の亜中央棘毛の
本数／長さ

２対／長い １対／普通
１対 or２対
／短い

頭部中央の銀白色縦条 なし あり あり

中・後脚のくさび状剛毛 なし あり あり

中胸の銀白色縦条数 ４本 ５本 or７本



P.(P.)albostriata (Malloch,1924)の雄交尾器を観察し,

マメショウジョウバエ属（当時はショウジョウバエ属マ

メショウジョウバエ亜属）に含まれるのではないかと考

察している.筆者らの研究でも,現在マメショウジョウ

バエ属とされている種の中に,その形態学的特徴からギ

ンガショウジョウバエ属とした方がよいと思われる種が

含まれていることが示唆されており,今後マメショウ

ジョウバエ属とギンガショウジョウバエ属との関係につ

いてもさらなる研究が必要であろう.

3.ギンガショウジョウバエ属の系統学的研究

ギンガショウジョウバエ属はこれまでに述べたとお

り,トゲアシショウジョウバエ属や D.immigrans種群

と同属として扱われたり,また,ギンガショウジョウバ

エ亜属とマメショウジョウバエ属の雄交尾器形態の類似

性が言及されたりしてきたが,これらの属間の系統関係

についての研究はほとんど行われていない.そこで,本

稿ではショウジョウバエ科のいくつかの代表的な系統仮

説について,これまでに本属との類縁性が示唆されたグ

ループの系統的位置や系統関係に的を絞って紹介するこ

とで,ショウジョウバエ科における本属の系統的位置に

ついて考察したい.

表2に,ショウジョウバエ科の系統仮説の代表的なも

のについて,提唱者,用いた分類群の数,系統推定に用

いた形質を示す.

3.1 形態形質に基づく系統仮説

形態形質に基づく系統仮説の代表的なものとして,

Throckmorton（1975）仮説があり,その対立仮説とし

てGrimaldi（1990）が挙げられる.Throckmorton

（1975）の系統仮説は,卵や蛹,雌雄成虫の内部生殖器

官などの形態形質の比較研究に基づき系統推定が行われ

ている.彼の系統推定では,ショウジョウバエ科の系統

進化の過程において,いくつかの放散のイベント

（Radiation）が生じ,それぞれのRadiationで様々な

系統群が分化してきたと考えられている.彼の系統仮説

に,ギンガショウジョウバエ属は含まれていない.本属

と分類の混乱が見られたトゲアシショウジョウバエ属や

D.immigrans種群はサモアイア属や D.quinaria種群

などの一部のショウジョウバエ属と共に,immigrans-

Hirtodrosophila Radiationから分化したと考えられて

いる.一方で,ギンガショウジョウバエ亜属との交尾器

の類似が示唆されたマメショウジョウバエ属は,ショウ

ジョウバエ亜科の最初の放散であるScaptodrosophila
 

Radiationから分化したと考えられ,トゲアシショウ

ジョウバエ属や D.immigrans種群とは,系統的に離れ

た関係にあると言える.

Grimaldi（1990）はショウジョウバエ科のほぼすべ

ての属を網羅する,非常に多くの属,亜属について,成

虫の外部形態形質に基づき系統解析を行った.その結

果,ギンガショウジョウバエ属はトゲアシショウジョウ

バエ属,サモアイア属と共にクレードを形成した.この

クレードは,中胸に１対以上の銀白色縦条を持つ,中

脚・後脚にくさび状剛毛を持つ,などの診断形質に基づ

いて,トゲアシショウジョウバエ属群として定義された

（図3）.しかし,Grimaldi（1990）の解析でギンガショ

ウジョウバエ属の代表として選定された P.argent-

striata（Bock, 1966）は,Okada and Carson（1983）

の分類学的改訂以来,トゲアシショウジョウバエ属の種

図3：Grimaldi（1990）によるショウジョウバエ科の系統仮
説.本文と関係のない属については多少省略する.
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表2：ショウジョウバエ科の様々な系統仮説.代表的なものについて,提唱者,分類群の数,推定に
用いた形質について示してある.その他の系統仮説についてはvan der Linde and Houle（2008）を
参照されたい

提唱者 分類群 系統推定に用いた形質

ショウジョウバエ科全般

Throckmorton（1975） 65群（属,種群など） 形態形質（卵,蛹,成虫内部形態など）

Grimaldi（1990） 50属127種 形態形質（雌雄成虫外部形態）

Remsen and O’Grady（2002） 20属46種 DNAデータと形態形質の結合系統樹

（形態,16S, 28S, Adh, COII, Sod）

van der Linde and Houle（2008） ９属297種 スーパーツリー法による系統樹

（127系統樹を基に作成）

van der Linde et al.（2010） 12属126種 DNAデータ（Supermatrix）

（Adh,Amyrel, per, Ddc, Sod,ypl, 28Sdl,

28Sd2, 28Sd8, COI, COII, COIII, 16S）

ギンガショウジョウバエ属が含まれるもの

Yassin et al.（2010） ６属25種 DNAデータ（Amyrel, COII）



とされている.したがって,Grimaldi（1990）の解析

にはギンガショウジョウバエ属が含まれていなかったこ

とになる.なお, Zaprionus  argentostriatus（Bock,

1966）は,Wynn and Toda（1988）によって Za-

prionus bogoriensis  Mainx, 1958の新参同物異名

（junior synonym）とされた.

3.2 DNA データに基づく系統仮説

DNAデータを用いたショウジョウバエ科の系統推定

は,多くの研究者によって行われている.DNAデータ

を用いた系統解析の中には,DNAデータと形態形質

データを組み合わせた解析や（Remsen and O’Grady,

2002）,過去に発表された127の系統樹をスーパーツ

リー法によって解析したものまで（van der Linde and
 

Houle, 2008）,様々なDNA領域や,解析方法によって

ショウジョウバエ科の系統推定が試みられている.これ

までの研究についてはvan der Linde and Houle

（2008）の表にわかりやすくまとめられているので,そ

ちらを参照されたい.ここでは,van der Linde et al.

（2010）によって提唱されたショウジョウバエ科の系統

仮説について紹介したい.van der Linde et al.（2010）

は12属176種について最大13の異なる遺伝子座の

DNA配列を用いて系統解析を行った.図4は van der
 

Linde et al.（2010）の最尤法によって得られた系統樹

を要約したものである.ギンガショウジョウバエ属とサ

モアイア属は解析に含められておらず,トゲアシショウ

ジョウバエ属群の系統関係について議論することはでき

ない.彼女らの系統仮説では,トゲアシショウジョウバ

エ 属 は D. immigrans種 群 や Hirtodrosophila属,

Mycodrosophila属とクレードを形成しており,これは

Throckmorton（1975）が 示 唆 し た immigrans-

Hirtodrosohila Radiationとよく一致している.さら

に,ギンガショウジョウバエ亜属と雄交尾器の類似性が

示唆されたマメショウジョウバエ属は,他のショウジョ

ウバエ亜科と姉妹群関係となる系統と Chymomyza属と

姉妹群関係となる系統（rufifrons種群＋victoria種群）

の２つの異なる系統から構成される非単系統群であるこ

とが示唆された.

3.3 ギンガショウジョウバエ属は単系統群か？

これまでのいずれの系統仮説においても,ギンガショ

ウジョウバエ属は解析に含まれておらず,またトゲアシ

ショウジョウバエ属群を構成する３属を含む解析も行わ

れていないため,ギンガショウジョウバエ属の系統的位

置や,トゲアシショウジョウバエ属群の単系統性を議論

することはできなかった.この状況を解決するために,

Yassin et al.（2010）はトゲアシショウジョウバエ属群

の単系統性を検証することを目的としてギンガショウ

ジョウバエ属２亜属４種を含む,６属25種について

Amyrel領域と COII 領域のDNA配列に基づき系統解

析を行った.その結果,トゲアシショウジョウバエ属群

を構成する３属はすべて異なるクレードに含まれ,トゲ

アシショウジョウバエ属群は非単系統群であることが示

唆された.さらに,ギンガショウジョウバエ亜属は他の

ショウジョウバエ亜科すべてと姉妹群関係になり,一

方,ニセギンガショウジョウバエ亜属はトゲナシショウ

ジョウバエ亜属の一部とクレードを形成し,ギンガショ

ウジョウバエ属の単系統性を支持しないとする非常に興

味深い結果が得られた.Yassin et al.（2010）はさら

に,トゲアシショウジョウバエ属群を定義していた中胸

の銀白色縦条の形質に注目し,電子顕微鏡を用いて観察

を行ったところ,トゲアシショウジョウバエ亜属とニセ

ギンガショウジョウバエ亜属の銀白色縦条は,微小毛

（microtrichia）が密集して生えることによる構造色で

あり,それに対してギンガショウジョウバエ亜属やトゲ

ナシショウジョウバエ亜属の銀白色縦条には,密集して

生える微小毛はなく,色素の欠損もしくは白色色素の沈

着によって生じたものであることが明らかとなったこと

から,長年,ギンガショウジョウバエ属とトゲアシショ

ウジョウバエ属の分類の混乱を招いていた銀白色縦条

は,異なる起源に由来する非相同な形質であることが示

唆された.

4.ギンガショウジョウバエ属の研究の今後

Yassin et al.（2010）の研究により,１）ギンガショ

ウジョウバエ属が非単系統群であること,２）銀白色縦

条は非相同形質であり,属間および亜属間の分類に用い

ることができないことが示唆された.従来のギンガショ

ウジョウバエ属の単系統性が支持されなかったことか

ら,ニセギンガショウジョウバエ亜属を独立属とするの

か,それともトゲアシショウジョウバエ属とするのかな

どの分類学的扱いを含め,ギンガショウジョウバエ属の

分類学的再検討が必要である.同時に,系統学的解析も

行い,非単系統群であることが示唆されたマメショウ

ジョウバエ属との系統関係についてもさらに検討する必

要がある.筆者のこれまでの研究では,van der Linde
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図4：van der Linde et al.（2010）によるショウジョウバエ
科の系統仮説.本文と関係のない属については多少省略す
る.



et al.（2010）のマメショウジョウバエ属の２系統のう

ち, rufifrons種群＋victoria種群は,ギンガショウジョ

ウバエ亜属といくつかの交尾器形態の形質状態を共有し

ており,両群が系統学的に近縁な関係にあるのではない

かということが示唆されている.今後,ギンガショウ

ジョウバエ属と,マメショウジョウバエ属の種数を増や

した系統解析を行うことで,両属の単系統性や系統関係

についての新しい系統仮説および,共有派生形質に基づ

く新分類体系を提示できるのではないかと思われる.

最後に,銀白色縦条についても,今後の研究に期待さ

れることを記しておきたい.Yassin et al.（2010）に

よって,銀白色縦条が複数の系統群で進化してきた非相

同形質であることが示唆され,ギンガショウジョウバエ

亜属は微小毛による銀白色縦条を持たないとされてい

た.しかし,最近の筆者らの研究により,ギンガショウ

ジョウバエ亜属内においても,微小毛の構造色による銀

白色縦条を持つ種の存在が明らかになってきた.なぜ,

微小毛の獲得（もしくは消失）が,複数の系統群で独立

に行われたのか,その発生メカニズムはどのようになっ

ているのか？ また,銀白色縦条はギンガショウジョウ

バエ属やトゲアシショウジョウバエ属にとってどのよう

な進化的・生態的意義を持っているのか？ 今後,様々

な分野において更なる研究が期待されるショウジョウバ

エである.
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