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研究成果の概要（和文）：爆発的初期放散に直接由来した「多新翅類」は、昆虫類の理解において最も重要なグループ
である。同時に系統学的理解が極めて困難なグループであり、比較発生学の立場から本群の検討を試みた。結果、１）
ジュズヒゲムシ目、２）原始カマキリ類、シロアリ目、ゴキブリ目の胚発生を解明、３）ハサミムシ目全９科、および
４）カワゲラ目、キタカワゲラ亜目全９科の比較発生学的検討を行い、５）ときに単系統性が議論される多新翅類に対
し固有派生形質を明示、６）ジュズヒゲムシ目＋(ナナフシ目＋シロアリモドキ目)との系統クラスターおよび７）網翅
類＝カマキリ目＋（オオゴキブリ亜目＋(シロアリ目＋ゴキブリ亜目))との系統関係を提出した。

研究成果の概要（英文）：Polyneoptera, which was directly derived from the initial explosive radiation of 
insects, is the most significant group in understanding them, simultaneously Polyneoptera is a most 
difficult group to figure out the evolution. We have conducted a comparative embryological study of 
Polyneoptera, and we clarified the embryogeneses of Zoraptera, a primitive mantodean, Isoptera, 
Blattaria, all 9 families of Dermaptera, and all 9 families of plecopteran Arctoperlaria. Based on these 
results, 1) we proposed two embryological autapomorphies of Polyneoptera, on the monophyly of which a 
doubt has been cast, 2) we strongly suggested the affinity of Zoraptera, Phasmatodea and Embioptera 
formulated as “Zoraptera + (Phasmatodea + Embioptera)”, and 3) we proposed a new phylogenetic system of 
Dictyoptera “Mantodea + (Blaberoidea + (Blattodean + Isoptera))”.

研究分野： 動物系統分類学、昆虫比較発生学、昆虫比較形態学

キーワード： 昆虫類　多新翅類　新翅類　比較発生学　高次系統　グラウンドプラン　比較形態学　網翅類

  １版



様 式 Ｃ－１９、Ｆ－１９、Ｚ－１９（共通） 

１．研究開始当初の背景 
 昆虫類は全動物種の 75％を占める最も繁栄し
ている動物群であり、その 98％にあたる新翅類
［多新翅類、準新翅類（セミ目などの 5 目）、完全
変態類（チョウ目などの 9 目）の 3 群からなる］は
昆虫類の理解において特に重要なグループで
ある。そして、新翅類を論じる上で、爆発的初期
放散に由来した 11 目からなる「多新翅類」（下
図）は最も重要な昆虫群である。 
 

しかし、多新翅類各目の分岐は極めて深く形
態的特殊化も著しいことから、本グループの目
間の類縁関係、グラウンドプランは、統一理解か
ら程遠い状況にある。また、ゴキブリ目、カマキリ
目、シロアリ目からなる網翅類の単系統性は強く
支持されるものの 3 目間の類縁関係は未決着の
ままで、ゴキブリ目の単系統性も議論される。さ
らに、ジュズヒゲムシ目、ハサミムシ目の準新翅
類・完全変態類への類縁も示唆され、「多新翅
類」はステータスさえ再検討されなければならな
いグループである。数々の分子系統解析も皮肉
なことに混迷を深める結果になっている。ここで、
系統進化、グラウンドプランの再構築において
は、各群の本質にも繋がりうる特徴が検討でき、
形態の厳密な評価にも有効な比較発生学的手
法が大いに期待される。しかしながら、多新翅類
の発生学的知見は断片的であり、系統学的議
論の十分な発展はみられないままである。例え
ば： 
（１）多新翅類の単系統性を保証すべき、本グル
ープ各目に共通する派生形質が見出されてい
ない。 
（２）構成 3 目の類縁の検討どころか、網翅類（上
記）の単系統性を議論できる証拠も見出せな
い。 
（３）重要な発生形質である胚運動に関し、ゴキ
ブリ目内で胚軸逆転型（ゴキブリ科）と胚軸費逆
転型（オオゴキブリ科など）の異なる 2 型が知ら
れるが、系統学的議論はなされないままである。 
（４）ハサミムシ目の胚帯型は完全変態類の特徴
である長胚型とされ、完全変態類との類縁も仄
めかされている。 

 このような背景から、多新翅類の比較発生学
的研究を展開することにより、本グループのグラ
ウンドプラン、高次系統の厳密な議論の進展が
強く望まれるのである。 
 
 
２．研究の目的 
昆虫類は、全動物種の 75％を占める最も繁栄し
ている動物群であり、昆虫類の 98％にあたる新
翅類は昆虫類の理解において最も興味深い。
そして、この新翅類を論じる上で、本類の爆発的
初期放散に直接由来した「多新翅類」は最も重
要な昆虫群である。しかし、多新翅類各目の分
岐は深く、また、形態的特殊化も著しいために、
これまでの幾多の比較形態・分子系統解析にも
かかわらず、多新翅類内の系統進化は議論が
定まらない。これにととどまらず、「多新翅類」は
それ自身のステータスさえ再検討されなければ
ならないグループでもある。本研究課題は、昆
虫類を理解する上で重要な多新翅類の高次系
統、グラウンドプランを、系統学的議論において
有効な比較発生学的アプローチにより検討する
ものである。 
 
３．研究の方法 
 多新翅類 11 目のうち、特に検討が優先される
目として下記が上げられる。 
（１）ジュズヒゲムシ目：本目は、昆虫学の中で｢ジ
ュズヒゲムシ問題｣と呼ばれるほど、その類縁が
定まらないグループである。ときに準新翅類、さ
らには完全変態類との類縁も指摘されることがあ
る。 
（２）網翅類 3 目：目間の類縁はコンセンサスから
程遠い。 
（３）ハサミムシ目：真変態類（＝準新翅類＋完全
変態類）との関連づけがなされ、多新翅類でな
いとの主張もある、ぜひとも比較発生学的に検
証されなければならない群である。 
（４）カワゲラ目：しばしば多新翅類の最原始系
統群とされるグループであり、多新翅類のグラウ
ンドプラン構築のために、本群の厳密な比較発
生学的理解は不可欠である。 
 上記の目を中心に、多新翅類 11 目の発生学
的検討を行う。各目の材料を飼育、採卵し、適
切な固定法を探し出し、卵を固定する。 

発生過程の概略を知るために、固定卵をそ
のまま DAPI 染色後、蛍光実体顕微鏡で、
あるいはヘマトキシリンなどの一般染色後、
生物顕微鏡で観察する。 
胚の外部形態の検討のために、胚を卵か

ら取り出し固定、走査型電子顕微鏡試料と
し観察する。 
胚発生過程、形態の詳細な理解のために

精度の高いメタクリル系樹脂準薄連続切片
を作成し光学顕微鏡で組織学的検討を行う。
また、必要に応じ、エポキシ系樹脂超薄切
片とし、透過型電子顕微鏡で観察する。 
得られたデータを、先行研究とも比較し、

多新翅類のグラウンドプラン、高次系統を
比較発生学の観点から議論、形になったも
のから論文として公表する。 



 
４．研究成果 
（１）多新翅類の単系統性はしばしば議論される
ところである。それは、明確な固有派生形質が
見出せていないからであった。今回の比較発生
学的検討から、多新翅類各目が、１）一対の後
細胞密度領域の融合による胚形成、２）卵表層
での胚の伸長という二つの形態学的（発生学
的）特徴を共有、つまり、共有派生形質を持つこ
とが明らかとなり、多新翅類の単系統性は強く支
持されることになった。多新翅類の単系統性を
支持するはじめての形態学証拠である。 

私たちは、13 カ国 101 人の研究者による国際
大規模プロジェクト｢1000 種昆虫トランスクリプト
ーム進化プロジェクト（１ＫＩＴＥ）｣に、コア研究拠
点として参画してきた。その初めての成果が
Misof et al. (2014: Science, 346) として発表され
た。ここでも多新翅類は強く支持され、本課題か
らの比較発生学的議論は重要な比較形態学的
証拠として引用されている。 
（２）ジュズヒゲムシ目の胚発生を初めて明らかに
した。上記の派生形質を他の多新翅類とともに
共有することが明らかとなったことで、本目が多
新翅類の一員であることが確実になった。 
（３）ナナフシ目とシロアリモドキ目が卵形態から、
単系統群であることを明確に示した。分子系統
学がしばしば主張する両目からなる Eukinolabia 
の妥当性を支持する。 
（４）Ｅｕｋｉｎｏｌａｂｉａとジュズヒゲムシ目は卵門およ
び卵歯（孵化時、卵殻開裂に用いる）の特徴か
ら姉妹群関係にあることを強く示唆した。これに
より、｢ジュズヒゲムシ目＋(ナナフシ目＋シロアリ
モドキ目)｣との系統クラスターを提出する。 
（５）ハサミムシ目のグラウンドプランを構築する
目的で全 9 科の比較発生を計画、アフリカ固有
の 1 科 Karschiellidae を除く 8 科の採卵に成功、
比較を行った。卵構造、卵歯、生殖行動から、ド
ウボソハサミムシ科が真ハサミムシ類の最原始
系統群であることを明らかにした。いままでハサ
ミムシ目は完全変態類と同様の長胚型胚帯とさ
れ、それとの類縁も示唆されていた。しかしドウ
ボソハサミムシ科が多新翅類に典型的な半長胚
型胚帯であることが明らかとなり、半長胚型がハ
サミムシ目のグラウンドプランと理解された。また、
ハサミムシ目全科において、上記の多新翅類の
発生学的固有派生形質が確認された。つまり、
完全変態類と本目との関連づけは誤りで、ハサ
ミムシ目は多新翅類の一員であると結論される。 
（６）以前、私たちは環太平洋分布のガロアムシ
目の詳細な発生学を纏め上げ（Uchifune & 
Machida 2005）、アフリカに生息する新目カカト
ア ル キ 目 の 胚 発 生 も 初 め て 明 ら か に し た
（Machida et al. 2004）。両目は、胚運動様式、卵
構造において、類例のない特徴（たとえば、卵門
の配置様式など）を示し、両目の単系統性が示
唆 さ れ 、 混 形 類 Chimaeraptera を 提唱 し た
（Uchifune & Machida 2005, 2006）。 
 上記のハサミムシ目の発生学的検討において、
卵前極に円形に分布する卵門も本目の重要な
グラウンドプランであることが分かった。そして、

この特徴は混形類と共通するものであることから、
｢ハサミムシ目＋混形類（＝ガロアムシ目＋カカ
トアルキ目）｣との系統クラスターが提出される。 
（７）シロアリ目、ゴキブリ目同様に、カマキリ目の
卵門が卵腹面に散在し存在することを明らかに
した。これは他に類例のない卵門の分布であり、
３目からなる網翅類の単系統性がさらに強めら
れる。 
（８）ゴキブリ目の胚運動型を詳細に比較した。そ
の結果、ゴキブリ目の胚運動型が体系的に理解
できることが分かった。すなわち、ムカシゴキブリ
科、チャバネゴキブリ科、オオゴキブリ科、ホラア
ナゴキブリ科からなるオオゴキブリ亜目は胚軸非
逆転型、ゴキブリ科、キゴキブリ科からなるゴキブ
リ亜目は胚軸逆転型と整理できる。 
（９）さらに、カマキリ目の胚運動型は胚軸非逆
転型、一方、シロアリ目は胚軸逆転型であった。
このことから、網翅類は胚運動型により「カマキリ
目＋(オオゴキブリ亜目＋(ゴキブリ亜目＋シロア
リ目))」と理解されるのである。この理解において、
ゴキブリ目は多系統群となり、棄却される。上記
の１ＫＩＴＥもこれらの系統学的結論を支持する。 
（１０）カワゲラ目のグラウンドプランの構築を目
的に、キタカワゲラ亜目全 9 科のうち日本に生息
する全７科の比較発生学を行った。胚は小さな
ボール状胚原基として形成されること、胚は頭部
と尾部を卵表に残して伸長することが明らかにな
った。カワゲラ目は多新翅類の最原始系統群と
しばしば目されるので、今回明らかになったカワ
ゲラ目の胚発生の特徴を多新翅類の初原形と
位置づけ、系統学的議論を発展させる試みを行
ってみたい。 
（１１）以上から、多新翅類には、１）｢ジュズヒゲム
シ目＋(ナナフシ目＋シロアリモドキ目)｣、２）｢ハ
サミムシ目＋混形類（＝ガロアムシ目＋カカトア
ルキ目）｣、３）「カマキリ目＋(オオゴキブリ亜目＋
(ゴキブリ亜目＋シロアリ目))」の３系統クラスター
が認められた。これにカワゲラ目とバッタ目を加
えた５系統の比較発生学的検討を進め、今後、
５系統間の関係を議論することにより、多新翅類
の高次系統、グラウンドプランの再構築を目指し
ていく。 
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