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1.背景

Sturtevant  and Dobzhansky（1936）およびDob-

zhansky and Sturtevant（1938）が核型や唾腺染色体に

見られるバンドパターンの比較に基づきショウジョウバ

エの系統関係を研究する方法を発展させて以来,多くの

研究成果が得られている（Dobzhansky, 1970; Carson,

1970;Lemeunier et al.,1986;Wasserman,1992）.近年,

DNAの塩基配列を用いた系統関係の構築が主流にな

り,多くの生物でその成果が報告されている.ショウ

ジョウバエ 12種 の ゲ ノ ム 解 析（Drosophila 12
 

Genomes Consortium, 2007）の進展とともに,アナナ

スショウジョウバエ亜群（Drosophila ananassae
 

species subgroup）でも塩基配列をもとにした類縁関係

が報告されている（Da Lage et al.,2007;Sawamura et
 

al.,2010）.Da Large et al.（2007）はAmyrel遺伝子の

塩基配列の比較に基づき,ananassae亜群は ananassae

種群とすべきとの提案をしているが,本稿では現在の分

類に従い,melanogaster種群に属する ananassae亜群

として議論を進める.ananassae亜群は ananassae,

bipectinata,ercepeaeの３つのcomplexとこれらの

complexには入らない D.variansを含め24種が記載さ

れ,熱帯～亜熱帯に汎世界的に分布している（Tobari,

1993;Lemeunier et al.,1997;Matsuda et al.,2009）.本

論文では,現在までに得られている染色体から見た系統

関係と分子レベルからみた系統関係をcomplex間,

bipectinata complex内, ananassae complexの

ananassae cluster内の３分類階層について比較し,系

統関係の相違点および類似点から新たな研究方向を提示

したい.染色体から見た系統関係では分岐年代を追うこ

とは困難であり,塩基配列から推定される情報には劣

る.しかし,両者の解析を同時に行うことにより,逆位
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の切断点の構造解析,逆位と遺伝子との連鎖不平衡など

の情報がより明確になることが期待される（O’Grady
 

et al.,2001）.

2.結果

2.1

udoananas

亜群に属するcomplex間の分

化

Da Lage et al.（2007）のAmyrel遺伝子の変異の

データに基づき作成した種の分岐図（cladogram）を図

1aに示した.この分岐図は CO1,Ddc,Gpdh,Pgi遺

伝子に基づく系統樹（Matsuda et al., 2009）と矛盾し

ない.ananassae complex＋bipectinata complexと er-

cepeae complex＋D.variansの２つに分けられている

ことが特徴的である.一方,染色体情報を用いた分岐図

はこれとは異なる.第１精母細胞におけるX,Y,第４

染色体の対合によって形成される４価染色体の有無

（Matsuda et al.,1983;Matsuda et al.,2009）と rDNA

の染色体上の位置（Roy et al.,2005;Shibusawa et al.,

2007）から,ercepeae complexとその他の種（D.var-

ians,bipectinata complex,ananasae complex）に分

けられる（図1b）.X染色体と第４染色体の間で起

こったとされる D.ananassaeの 転 座（Kikkawa,

1938）は ercepeae complexと分岐した後であることを

示唆している（図1b）.また,bipectinata complexの

４種すべてにおいて自然集団中にＢ染色体が観察される

（Matsuda et al.,2005）.これは本complexの特徴であ

り,現在まで ananassae亜群の他の種では報告されて

いない.この結果は塩基配列から得られた分岐図と矛盾

しない.

2.2

される.

2.3

の分岐図

complex内での種分化

Kopp and Barmina（2005）が解析した６つの核遺伝

子（al,bab2,Gpdh,ple,Sod,up）の塩基配列に基

づく分岐図を図2aに示した.D.malerkotliana,D.

parabipectinata,D.bipectinataが単系統群を形成し,

D.pse

違は両論文（Kop

 

saeが最も古く分岐したことを示して

いる.また,D.malerkotlianaと D.parabipectinataと

の塩基配列の相違は D.malerkotlinaと D.bipectinata

間および D.parabipectinataと D.bipectinata間よりも

大きく,種間の生殖的隔離の関係とほぼ同じである

（Kopp and Barmina,2005）.Tomimura et al.（2005）

は,bipectinata complex全種に共通な標準唾腺染色体

地図を作成し,４種間の系統関係を明らかにした.その

結果に基づく４種

雑種形成

を図2bに示した.この結果

は塩基配列から作成された分岐図とは矛盾せず,D.

pseudoananasaseとそれ以外の３種が単系統群を形成し

ている. D.malerkotliana, D.parabipectinata, D.

bipectinata間の塩基配列変異量と染色体逆位数とは必

ずしも相関しない.これらの相

5）.他の２

種はア

p and
 

Barmina,2005;Tomimura et al., 2005）でも指摘され

ているように,

nata

の可能性と集団の大きさの違い

を反映していると考えられる.本 complex内で最も分

布が広いのは D.malerkotlianaであり,熱帯～亜熱帯

で汎世界的に観察される.次いで分布が広いのは D.

bipecti

 

assa

であり,広くアジア,オセアニア,南太平

洋諸島に分布している（Matsuda et al.,200

 

nan

分布

し,

e
 

c

ジア,パプアニューギニアの限られた地域に

anan
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図1：(a)Amyrel遺伝子の塩基配列に基づく ananassae亜群
の分岐図〔Da Lage et  al.（2007）を参考に作成〕.(b)

rRNA遺伝子の染色体上の位置,雄減数分裂におけるX,

Y,第４染色体の対合像,およびB染色体の有無から見た

ananassae亜群の分岐図〔Roy et al.（2005）,Shibusawa et
 

al.（2007）,Matsuda et al.（2005,2009）を参考に作成〕.

図2：(a)核遺伝子（al,bab2,Gpdh,ple,Sod,up）の塩基配
列に基づく bipectinata complexの分岐図〔Kopp and Bar-
mina（2005）を参考に作成〕.(b)逆位の種間変異に基づく

bipectinata complexの分岐図〔Tomimura et al.（2005）を
参考に作成〕；各染色体腕のアルファベッドは染色体の逆位
を表している.



ZnT63C）のイントロン領域の塩基配列に基づく分岐

図の作成を試みたが,遺伝子によって分岐図が異なり,

４遺伝子座をまとめた図は描けていない（Sawamura
 

et al.,2010）.同様に,ミトコンドリアの CO1遺伝子を

用いたハプロタイプのネットワーク（Matsuda et al.,

2009）においても明確な分岐図は描けず,近年に交雑が

起こった可能性を示唆する.主に唾腺染色体の配列に基

づいて,ananassae clusterには D.ananassae,D.pal-

lidosa, D. parapallidosa, D. pallidosa-like, D.

papuensis-like,D.pallidosa-like-WAUが報告されてい

る（Tomimura et al.,1993;Matsuda et al.,2009）.し

かし,D.pallidosa-likeは系統によって他種との間の生

殖的隔離の程度が異なり,種としてのまとまりは疑わし

い（Matsuda et al., 2009）.また,Futch（1966）は南

太平洋地域の ananassaeの中に体色が明るい D.pal-

lidosaを区分し,さらにパプアニューギニアでは特異的

な逆位を持つ系統を発見して,〝papuensis"と仮称し

た.我々は1981年にパプアニューギニアおよび南太平

洋諸島で採集された系統を解析し,パプアニューギニア

の集団に〝papuensis"とほぼ同じ逆位を持つ系統を発

見した（Tomimura et al.,1993）.しかし,この系統に

は1966年には報告されていなかった新たな逆位ととも

に,D.ananassaeのほとんどの集団で観察される遺伝

子配列の染色体（ST）があり,近年に D.ananassaeと

の雑種が形成された可能性を示した（Matsuda et al.,

2009）.我々はこれを D.papuensis-likeとよんでいる.

しかし,強い生殖的隔離が他種との間で認められ,

Futch（1966）の結果を再現することができた.そこ

で,遺伝子移入前の染色体配列を推測し,系統関係を示

したのが図3である.この結果はY染色体連鎖の遺伝

子（k12）の塩基配列に基づき作成した系統樹（Mat-

suda et al.,2009）と矛盾しない.

3.考察

D.ananassaeは2007年にゲノム解析が発表された11

種のショウジョウバエの１種（Drosophila 12 Genomes
 

Consortium,2007）であり,その後の種分化や比較ゲノ

ム研究の一翼を担う種となってきた.さらに,同亜群の

bipectinata complexに属する D.bipectinataゲノムの塩

基配列解析もほぼ終了し（A.Kopp,私信）,ananassae

亜群内およびmelanogaster種群の種分化機構を研究す

るモデル生物となった.しかし,亜群内のcomplex間

や complex内（特にcluster内）においては,ミトコ

ンドリアや核の遺伝子レベルだけで系統関係を構築する

ことは限界がある（遺伝子によって異なった系統樹が描

かれる）ことがわかってきた.特に交配可能な種間の比

較では,雑種形成による遺伝子移入を無視できず,移入

された遺伝子が遺伝的な組み換えによって集団内に広ま

る可能性がある.この問題を解決し,信頼性の高い系統

関係を示すには,組み換えがほとんど無視できるＹ染色

体上の遺伝子や唾腺染色体から推測した種特異的逆位の

切断点近傍の遺伝子の塩基配列変異を調べる方法が考え

られる.幸いに D.ananassaeでは唾腺染色体のバンド

と塩基配列情報との関係が明らかになっている（Shaef-

fer et al., 2008）ので,切断点近傍の遺伝子座を選ぶこ

とが可能である.このような試みはすでに D.pseudoob-

scuraとその近縁種で行われており（Noor et  al.,

2007）,ananassae clusterでも Sawamura et al.（2010）

にその一端が報告されているが,十分な解析は行われて

いない.今後,逆位と連鎖した複数の遺伝子座の解析を

さらに進める必要がある.

塩基配列と染色体変異から推測した分岐図に矛盾が認

められなかった bipectinata complex内の種は,すでに

長期にわたり種間雑種の形成が野外ではほとんど起きて

いないことを示唆し,塩基配列をもとに比較的正確な類

縁関係を構築することができる分岐年代の種であると推

定される.Kopp and Barmina（2005）によれば,D.

bipectinata,D.parabipectinata,D.malerkotlianaの分

化は283,000～385,000年前と推測している.このこと

は,唾腺染色体の逆位と塩基配列情報の結果を結びつけ

ることができて初めて明らかになった点である.また,

本 complexで同定された種内,種間の逆位の切断点の

分布を見ると,唾腺染色体のバンドレベルではあるが,

切断点にホットスポットがあることが示唆されている

（Tomimura et al., 2005）.また,D.ananassae com-

plexと同様に第２染色体左腕（マラーのエレメント

E）に最も多くの逆位が報告されている.ananassae亜

群内で見られる共通の現象は,種分化に特定の染色体や

逆位が重要な働きをしている可能性を示唆する.他の種

群との比較とともに染色体腕の特徴も今後の研究対象で

ある.

逆位と塩基配列からみた種分化

図3：唾腺染色体の配列（XL.XR;2L,2R;3L,3R）に基づ
く ananassae clusterの系統関係〔Matsuda et al.（2009）を
参考に作成〕.
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