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Abstract. Current understanding of the phylogenetic placement and higher-level 19 

systematics of the order Psocodea (“Psocoptera” + Phghiraptera) was reviewed. Recent 20 

molecular phylogeny and phylogenomics placed Psocodea to the sister of the Holometabola, 21 

but those studies could not reject the monophyly of Paraneoptera (Psocodea + 22 

Condylognatha) statistically. Therefore, monophyly of Paraneoptera, as strongly suggested 23 

morphologically, remains a well-founded and highly likely hypothesis. Monophyly of the 24 

Psocodea and the placement of Phthiraptera within the “Psocopteran” suborder Troctomorpha 25 

are well established morphologically and molecularly. Monophyly of all “Psocopteran” 26 

(Trogiomorpha, Troctomorpha including Phrhiraptera, and Psocomorpha) and Phthirapteran 27 

(Amblycera, Rhynchophthirina, and Anoplura) suborders is also well supported 28 

morphologically and molecularly, but monophyly of the Phthirapteran suborder Ischnocera is 29 

controversial. 30 



 1 

はじめに 2 

 3 

 咀顎目 Psocodea (図1) はかつての独立目，噛虫 (チャタテムシ) 目 Psocoptera (図4 

1)，食毛 (ハジラミ) 目 Mallophaga，虱 (シラミ) 目 Anoplura からなる分類群であ5 

る．側系統群 Mallophaga を Anoplura とあわせてシラミ類 Phthiraptera とし，さら6 

にこれを内包する側系統群 Psocoptera もあわせて Psocodea として扱う体系が最近7 

一般的になった．和名もなじみが薄いと思われるが，咀顎類 (上目) の名称は山崎 8 

(2000) が，片仮名目名の需要に応えたカジリムシ目の名称は吉澤 (2012) が初出であ9 

る． 10 

 筆者がチャタテムシ類の研究を開始した当初，咀顎目は体系学的研究がかなり遅れ11 

た目とみなされていた．しかし咀顎目での寄生性の起源解明などで研究が加速し，現12 

在は高次系統の全体像がおおよそつかめるに至っている (図2)．さらに雌ペニスの発13 

見や (Yoshizawa et al., 2014b; 吉澤, 2015)，ゲノム系統解析で咀顎目が完全変態昆虫14 

の姉妹群に位置づけられたこともあり (Misof et al., 2014: この解釈については下記15 

も参照のこと)，かつてのマイナー目は広く注目を集める存在となった (Yoshizawa, 16 

2015)． 17 

 本稿では，咀顎目の位置づけと目内の系統関係の理解の現状を解説する．紙面の都18 

合もあり下目以上の高次関係を主に扱う．より低次の関係や，科の単系統性などの議19 

論は，引用論文および図2を参照されたい．上述の通りチャタテムシとシラミという20 

区分は現在の分類体系では一般に認められないが，便宜上これらを分けて解説する． 21 

 22 

咀顎目の系統的位置 23 

 24 

 咀顎目は，総翅目 Thysanoptera＋半翅目 Hemiptera (＝節顎類 Condylognatha) とと25 

もに準新翅類 Paraneoptera (または無尾角類 Acercaria) を構成する．準新翅類の単系26 

統性は，穿孔吸汁口器 (移行段階を含む) を始め多くの派生形質の存在により広く認27 

められている．例えば Beutel et al. (2014) は準新翅類の単系統性を支持する固有派生28 

形質として以下を挙げている (�節の減少も挙げられているが，この状態は咀顎目と29 



節顎類で独立に生じたことが，節顎類の姉妹群である絶滅昆虫ムカシキジラミ科 1 

Archipsyllidae の研究で示されている: Huang et al., 2008; Yoshizawa & Lienhard, 2016)． 2 

 3 

尾角 cercus の消失; 後頭盾 postclypeus と口蓋拡張筋 cibarial dilator の拡4 

大; 蝶咬節 stipes から遊離した鑿状か針状の内葉 lacinia; 1つの腹部神経節; 5 

4本のマルピギー管；多栄養室型卵巣小管 6 

 7 

 準新翅類の単系統性は翅基部構造の派生形質からも強く支持され (Yoshizawa & 8 

Saigusa, 2001)，その多くはムカシキジラミでも認められる (Yoshizawa & Lienhard, 9 

2016)．また咀顎段階の口器と節顎類の穿孔吸汁口器とを結ぶ移行状態もムカシキジ10 

ラミに見られる (Yoshizawa & Lienhard, 2016)．このように準新翅類の単系統性は，形11 

態形質からは一貫して支持される． 12 

 一方，準新翅類の単系統性は分子データからは支持されない．Kjer (2004) による 13 

18S rDNA の解析で準新翅類は単系統群となっているが，アザミウマが解析に入って14 

いない．同データにアザミウマを加えた Yoshizawa & Johnson (2005) の解析では，低15 

い支持率ながら節顎類が完全変態類の姉妹群に位置づけられている．一方，Ishiwata et 16 

al. (2011) による核の蛋白コード3遺伝子の解析では，低い支持率ながら咀顎目が完全17 

変態類の姉妹群に位置づけられている．ゲノム解析 (Misof et al. 2014) でも同様の結18 

果が得られており，第2コドンポジションの解析では高いブーツストラップ確率で支19 

持されたが (100%)，データセットによっては支持率は低い (アミノ酸 80~98%， 全20 

塩基 46%)．さらにゲノムデータの likelihood mapping 解析 (Strimmer & von Haeseler, 21 

1997) では，咀顎目，節顎類，完全変態類3者間の特定の関係が支持されることはな22 

かった (Misof et al., 2014: Supplementary Materials)＊． 23 

 このように，これまでの分子・ゲノム解析の結果は決定的と言うには程遠い状態に24 

あるため，形態が強く支持する準新翅類の単系統性も十分あり得る．準新翅類にはシ25 

ラミ (e.g., Shao et al., 2001, 2009; Page et al., 2002; Johnson et al., 2003; Yoshizawa & 26 

Johnson, 2003, 2013; Cameron et al., 2011)，アザミウマ (Shao & Barker, 2003; Li et al., 27 

2015)，腹吻類 Sternorrhyncha (Campbell et al., 1995) など特異な分子進化傾向を示す群28 



が含まれるため，信頼性の高い系統樹の構築にはこれらの要因も十分考慮する必要が1 

ある (Kumar et al., 2012)．この「準新翅類問題」には，筆者も参加する 1KITE 2 

Paraneoptera Subproject (http://www.1kite.org) と Hemipteroid Insect Phylogeny Project 3 

(イリノイ大学 Kevin P. Johnson 博士) が共同で取り組んでいる． 4 

 咀顎目の単系統性は，分子 (上記論文参照)，形態 (触角の自切構造，下咽頭 5 

hypopharynx の水蒸気摂取構造，下咽頭のすり鉢構造，軸節 cardo の消失，特殊な前6 

−後翅連結構造: Beutel et al., 2014 など) 両者から強く支持される． 7 

 8 

チャタテムシ類の分類と系統 9 

 10 

 2015年現在，約520属5,950種のチャタテムシ類が記載されている (Lienhard & 11 

Smithers, 2002; Lienhard, 2003–2016)．チャタテムシの系統推定の試みは Smithers 12 

(1972) などによっても行われているが，有効な系統推定法に基づいたものではない13 

ためここでは言及しない．チャタテムシ類にコチャタテ亜目 Trogiomorpha，コナチ14 

ャタテ亜目 Troctomorpha，チャタテ亜目 Psocomorpha を認める体系は Roesler 15 

(1944) によって初めて提唱され，シラミ類がコナチャタテ亜目に内包される点を除16 

き，これらの単系統性がその後の研究でも支持されている．3亜目のうち，コチャタ17 

テ亜目が最も基部から分岐した系統群であることは，この群に見られる祖先形質状態18 

からも示唆され，分子系統の結果もこれを支持する (Yoshizawa et al., 2006)．また現19 

在下目として認められる分類群の多くは Pearman (1936) によって提唱されている． 20 

 コチャタテ亜目は約65属400種を含み，セマガリチャタテ下目 Psocathropetae 21 

(Psyllipsocidae のシノニム，Psocathropidae にちなむ) とコチャタテ下目 Atropetae 22 

(Trogiidae のシノニム，Atropidae にちなむ) に長らく分類されてきた．しかし分子系23 

統で前者は側系統群とみなされ，ホラアナチャタテ下目 Prionoglaridetae とセマガリ24 

チャタテ下目 Psyllipsocetae に分割された (Yoshizawa et al., 2006)．ホラアナチャタテ25 

下目はホラアナチャタテ科 Prionoglarididae のみからなるが，この科は祖先形質で特26 

徴付けられ，分子系統でも側系統群となる (Yoshizawa & Johnson, 2014) (図2)．一部の27 

解析でホラアナチャタテ科は単系統になるが (Yoshizawa et al., 2006)，これは遺伝子28 



の塩基組成の偏りによる誤った結果と考えられる (Yoshizawa et al., 未発表)． 1 

 コナチャタテ亜目はウロコチャタテ下目 Amphientometae とフトチャタテ下目 2 

Nanopsocetae (Pachytroctidae: Nanopsocus にちなむ) の2下目から構成され，約90属5003 

種を含む．本亜目に注目した系統解析はこれまで行われていないが，シラミの系統解4 

析や (Johnson et al., 2004; Yoshizawa & Johnson, 2010)，チャタテ亜目の系統解析 5 

(Yoshizawa & Johnson, 2014) の外群として，本亜目をほぼ網羅した分子系統が示され6 

ている．一連の解析で，フトチャタテ下目がシラミ類に対して側系統となることが示7 

されている (Yoshizawa & Lienhard, 2010)．また Yoshizawa & Johnson (2014) では，新8 

熱帯区とエチオピア区に分布する Electrentomidae がフトチャタテ下目の姉妹群とな9 

っており，これはウロコチャタテ下目も側系統群であることを示唆している．しかし10 

この結果は，あくまでもコナチャタテ亜目を外群として取り扱った解析に基づく暫定11 

的なものであり，亜目の分類群を網羅した上で再検討する必要がある． 12 

 チャタテ亜目は約370属5,000種を含むチャタテムシ類最大の亜目で，これを4下目 13 

(ケチャタテモドキ下目 Epipsocetae, ケチャタテ下目 Caeciliusetae, ショチャタテ下14 

目[新称] Homilopsocidea, チャタテ下目 Psocetae) に分類する体系が長らく用いられ15 

てきた．Yoshizawa (2002) の形態データによる系統解析では，ショチャタテ下目のム16 

カシチャタテ科 Archipsocidae とチャタテ下目のスカシチャタテ科 Hemipsocidae が17 

系統基部から分岐した独自の系統群としてそれぞれ位置づけられたほかは，下目の単18 

系統性はおおむね支持されている．一方分子系統解析で，ムカシチャタテ科がチャタ19 

テ亜目の最基部から分岐した独自の下目，ムカシチャタテ下目 Archipsocetae を構成20 

すると言う点は強く支持されたが，スカシチャタテ科はチャタテ下目に属するという21 

旧来の体系が支持された (Johnson & Mockford, 2003; Yoshizawa & Johnson, 2014)．ま22 

た分子系統では，ショチャタテ下目は単系統群ではなく，このうち一部をクロフチャ23 

タテ下目 Philotarsetae として分離すべきことも示された (Yoshizawa & Johnson, 24 

2014)．このように形態と分子に基づく系統解析の結果が大きく異なった主な要因と25 

しては，形態データの 1/4 を占める雌交尾器形質にホモプラシーが多く含まれてい26 

た点が挙げられている．ケチャタテ下目＋ショチャタテ下目の単系統性とクロフチャ27 

タテ下目＋ケチャタテモドキ下目＋チャタテ下目の単系統性は分子系統で一定の支28 



持を得ているが，これらを支持する形態形質はこれまで示されていない．ケチャタテ1 

モドキ下目＋チャタテ下目の単系統性は分子からの支持はやや弱い一方，これを支持2 

する胸部筋肉相の派生的な状態が認められる．クロフチャタテ下目を除いた狭義のシ3 

ョチャタテ下目の単系統性の支持も弱く，解析によってはマドチャタテ科 4 

Peripsocidae とヒメチャタテ科ヒメチャタテ属 Lachesilla がケチャタテ下目の姉妹5 

群に位置づけられる (Yoshizawa & Johnson, 2014)． 6 

  7 

シラミ類の分類と系統 8 

 9 

 すでに述べたとおり，シラミ類はコナチャタテ亜目フトチャタテ下目に内包される．10 

したがってシラミ類全体を下目以下に位置付けるべきであるが，咀顎目内でのシラミ11 

類の階級付けはこれまで議論されていない．そこで，シラミ類全体を目とみなした旧12 

来の分類階級で以下の議論を進める (図2)．なおシラミ類を多系統群とする結果もあ13 

るが (Johnson et al., 2004; Murrell & Barker, 2005; Yoshizawa & Johnson, 2006)，その支14 

持は強固なものではなく (Yoshizawa & Johnson, 2010; Yoshizawa & Lienhard, 2010)，一15 

方でより多くの遺伝子マーカーに基づく解析の結果はシラミ類の単系統性を支持す16 

る (Wei et al., 2012; Johnson et al., 2013; Misof et al., 2014)． 17 

 シラミ類がチャタテムシ類に内包される分類群であることは，Hennig (1953, 1966) 18 

によって示唆され，その後形態に基づく系統解析によってシラミ類とコナチャタテ科19 

との姉妹群関係が示された (Lyal, 1985)．分子に基づくシラミ類の系統的位置づけは，20 

Yoshizawa & Johnson (2003) (ミトコンドリアリボソーム), Johnson et al. (2004), Murrell 21 

& Barker (2005) (核リボソーム), Yoshizawa & Johnson (2010) (核＋ミトコンドリア4遺22 

伝子), Johnson et al. (2013) (核蛋白コード10遺伝子) によって検討され，いずれも Lyal 23 

の見解を支持する． 24 

 シラミ類はマルツノハジラミ亜目 Amblycera (6科約1300種)，ホソツノハジラミ亜25 

目 Ischnocera (2科約3100種)，チョウフンハジラミ亜目 Rhynchophthirina (1科3種)，シ26 

ラミ亜目 Anoplura (15科約500種) に分類される (Durden & Musser, 1994; Price et al., 27 

2003)．シラミ亜目を除く3亜目はかつて食毛目として分類されていたが，チョウフン28 



ハジラミ亜目がシラミ亜目の姉妹群で，さらにホソツノハジラミ亜目がそれらの姉妹1 

群になること，つまり食毛目が側系統群であることが，形態 (Lyal, 1985; Yoshizawa & 2 

Johnson, 2006) および分子 (Johnson et al., 2004, 2013; Yoshizawa & Johnson, 2010; Wei 3 

et al., 2012) いずれからも強く支持される．亜目の単系統性は概ね支持されるが，ホ4 

ソツノハジラミ亜目の単系統性には議論がある．これを単系統群する結果がある一方 5 

(Lyal, 1985; Johnson & Whiting, 2002; Barker et al., 2003; Yoshizawa & Johnson, 2006)，ホ6 

ソツノハジラミ亜目ケモノハジラミ科 Trichodectidae をチョウフンハジラミ亜目＋7 

シラミ亜目の姉妹群とする結果もある (Yoshizawa & Johnson, 2010; Johnson et al., 8 

2013)．後者の結果に基づくと，鳥から哺乳類への寄主転換とそれに伴う形態進化 (爪9 

が2本から1本に) や，単一遺伝子の乗った多数の微小環から構成されるミトコンドリ10 

アゲノムの起源 (Shao et al., 2009; Cameron et al., 2011; Dong et al., 2014) が，より合理11 

的に説明できる． 12 

 シラミ類の亜目内の系統関係の解明はあまり進んでいない．形態に基づく高次系統13 

解析として Clay (1970), Marshall (2003) (マルツノハジラミ亜目)，Smith (2001) (ホソツ14 

ノハジラミ亜目)，Kim & Ludwig (1978), Kim (1988) (シラミ亜目) などが挙げられる．15 

しかしシラミの外部形態では収斂進化が頻繁に起こっていることが示されており 16 

(Smith et al., 2004; Johnson et al., 2012)，信頼性の高い系統仮説の構築には分子系統や，17 

環境要因の影響が少ない交尾器形態 (Yoshizawa & Johnson, 2006) などに基づいた解18 

析が必要となる．シラミを幅広く扱った分子系統解析として，Cruickshank et al. (2001), 19 

Barker et al. (2003), Yoshizawa & Johnson (2003, 2010), Johnson et al. (2004, 2013), 20 

Murrell & Barker (2005), Smith et al. (2011) などが挙げられるが，扱っている遺伝子数21 

または分類群数が不十分で，亜目内の系統関係を議論できる状態に達していない．唯22 

一シラミ亜目では，Light et al. (2010) によって包括的な高次系統解析が行われている．23 

霊長目寄生性のサルジラミ科 Pedicinidae + ケジラミ科 Pthiridae + ヒトジラミ科 24 

Pediculidae の単系統性など，形態から推定された系統樹との一致点も見られるが，25 

フトゲシラミ科 Hoplopleuridae とホソゲシラミ科 Polyplacidae が多系統群となるな26 

ど，形態に基づく旧来の体系と大きく矛盾する結果も得られている．形態に基づく分27 

類体系の再検討がシラミ類全体を通して求められる． 28 
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(以下，本文中＊の出てくるページに脚註として入れてください) 1 
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＊ Misof et al. (2014) には，準新翅類問題のみならず未解決の部分が少なからず残っ3 

ている．Misof らの結果をもって昆虫の高次系統が「明らかになった」などとする4 

断定的な言明 (蘇, 2015) は，誤解を招き極めて不適切である． 5 
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図１ チャタテムシ類．いずれも成虫の生体で，括弧内は採集地．(A) コチャタテ亜1 

目ビロウドチャタテ科 Echmepteryx madagascariensis (沖縄), (B) コチャタテ亜目セマ2 

ガリチャタテ科セマガリチャタテ属の一種 Psyllipsocus ramburii (滋賀県草津市 , 3 

2014年5月, 八尋克郎採集：日本初記録), (C) コナチャタテ亜目ウロコチャタテ科オオ4 

ウロコチャタテ Stimulopalpus japonicus (福岡), (D) コナチャタテ亜目コナチャタテ5 

科クツゾコチャタテ属の一種 Embidopsocus sp. (兵庫県), (E) チャタテ亜目ハグルマ6 

チャタテ科ハグルマチャタテ Matsumuraiella radiopicta (北海道), (F) チャタテ亜目ウ7 

スイロチャタテ科ウスイロチャタテの一種 Ectopsocus briggsi (福岡), (G) チャタテ亜8 

目クロフチャタテ科 Aaroniella sp. (北海道), (H) チャタテ亜目チャタテ科ノコギリチ9 

ャタテ属の一種 Ptycta johnsoni (福岡) ． 10 

 11 

図２ 咀顎目の系統関係．Yoshizawa et al. (2006, 2014a), Yoshizawa & Johnson (2010, 12 

2014), Johnson et al. (2013), Misof et al. (2014) などの結果を統合し，現段階で最も妥当13 

と考えられる系統関係を示した．信頼性の低い部分は多分岐で示している．点線で示14 

した科の単系統性は分子系統では支持されていない．ごく最近シノニムとして消され15 

た科 (Yoshizawa & Johnson, 2014) も""で名称をくくった上で，その系統的位置を示し16 

た． 17 
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