
The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

種 生物 学研 究 19 ：39 − 49
，

1995．

分 岐分類学 に 基づ く形質進化の最節約復元

三 　　中　　信　　宏

〔農林水産省農業環境技術研究所）

系統推 定 に おけ る 形質復元 と は ？ ：

　 分岐分類 学 ・最節約性 ・ア ル ゴ リズ ム

　 系統推定 とは，生物の 形質データ か ら進化史を復元す

る こ とで あ る．進化史 の 復元 とは，系統樹 の 樹 形 〔トポ

ロ ジ
ー

）の 復元 と系統樹上 の仮想的共 通祖先に 配置する

形 質状態の 復元 と い う2 つ の 問題 を含む．

　 樹形推定問題 に対 して は，距離法や 形質状態法に属す

る い くつ か の 方法が利用 で き （Swofford　＆　Olsen
，

1990 ）， とりわけ分子データ に 基 づ く系統推定で は対立

す る 系統推定法 の相対的有効性 をめ ぐる 論議 が 今 も活発

で あ る．一
方 ， 形質復元問題 に 関 して は ， その 解決法を

与 えて い るの は ， 分岐分類学すなわ ち最節約法だ けであ

る．しか し，現在 の 進化生物学で は，系統樹 の 樹 形すな

わ ち生物間の 系統関係だ けで は な く，そ の 系統樹 の 上 で

の 個 々 の 形質 進化 の 復元 が 要求 され る 状況 が 増 えて きて

い る （Brooks ＆ McLennan ，199ユ；Harvey＆ Pagel，
1991）．

　 しか し，形質復元 が で きる唯
一

の 方法である最節約法

に お い て さ え，形質復元 に ともな う問題点が これ まで 十

分 に 議論 され て こ なか っ た の は 皮 肉な こ とで あ る。本論

に 入 る前に，そ の歴史的理 由 に つ い て考 えてみ よう．第

一
の 理 由は ， 従 来 の 分 岐分類 学 に お け る 形 質復元 が，

Willi　Hennig（1966）の い う系統解析 の 論証法 scheme

of 　argumentation とい う古 い ア ル ゴ リズ ム の 中に 埋没

して しまっ て，形質復元 の 論理が十分 に 鍛 えられ て こ な

か っ た こ とで ある．

　分 岐分 類学 の 本 来 の 目 的 は，30年 前 の 論 証法 をか た

くなに遵守する こ とで はな く， あ くまで も派生形質の 共

有 に 基づ く単 系統群の 発見 で あ る． Hennig 自身，「立

証 され た 固有派生形質 の 数 が 多い ほ ど， そ の 派生形質を

共有する群が 単系統群 で ある確実性が 増す 」 （Hennig ，
1966 ）お よび 「複数種 に 分 布する ， 派生 的で ある と確

実 に解釈 で きる形質 （ただ の 形質 で は な く ！）の 数が 多

い ほ ど ， こ れ ら の 種 が 単系統群 を作 る とい う仮定 を支持

する裏付け は 強 くなる」 （Hennig，1982） と主張 して い

る． Hennig の こ の
一

連 の 発言 は，分 岐分 類学 に 基 づ

く系統推定 の 論理 的基礎が，ある目的関数の最適化 で あ

る こ とを示唆 して い る．そ の 目的関数が最節約 ［生 parsi ・

mony に ほ か な らな い こ とは，　 Farris　 et　 al．（1970）

が すで に 指摘 して い る．

　 系統樹の 全長を最小化する （すなわ ち系統樹全体に わ

た っ て ホ モ プ ラ シー
を最小化する）とい う最節約 規準 の

達成が 分岐分類学 （最節約法 ）の 目的で あ る と し た ら，

それ を実行 するア ル ゴ リズ ム と して は 何 も30年前 の 論

証法 だ け に こ だ わ る 必要は な い ．分 岐 分 類 学に お い て 論

証法 」 に と っ て代 わ る改 良され た ア ル ゴ リズ ム が 1970

年代以降議論 さ れ る よ うに なっ た の は，当然 の こ とで あ

る．

　 その 結果 として，形質進化 方向性 の 判定や分岐図間 の

選択そ して 形質復元 など分岐分類学に基づ く系統推定プ

ロ セ ス の 諸要素が最節約原理 に照 ら して次 々 と再検討 さ

れ て い っ た．た だ，これ ら の 再定式化 の 意義が 十 分 に 理

解 され て い るか ど うか ははなはだ心 も とな い ．最節約 原

理 を中心 に 据 え る と い う点 で
， 初期 の Hennig 理 論 と

パ タ
ー

ン 分岐分類学 の 理論 とは対立する とい う見解 を聞

くこ とが あ る 〔三 中 1993a，b ； 直海 1993 ）．しか し，

最節約原理は無か ら生 じた もの で はな く， ほ かな らな い

Hennig の 設定 した 目標 （彼が 考案 した ア ル ゴ リズ ム で

は な く ！）を完全 に達成する た め の 強力な道具 と して こ

れ ま で 利 用 され て きた こ と は 明 ら か で あ る （三 中

ユ989）．

　分岐分類学の 中で 形質復元問題が こ れ まで 注目を集め

なか っ た 第二 の 理由は，そ の 問題 を解析 的 に 解 くた め の

思考枠 が 成熟 して い なか っ た と い う点 で あ る． Farris

（1970）は，最節約法 の もとで 系統樹 を構築する に あ

た っ て
， 仮想的祖先の 形質状態を最節約的に復元す る た

め の ア ル ゴ リ ズ ム 〔Farris最適化 と呼ば れ る）を最初

に 与 え た ．ち ょ うど そ の 頃 ， Robinson （1972 ）は ，

数学的なグラ フ理論の 立場か ら，与えられ た グ ラ フ の も

とで ，ある目的関数を最適化するように 内部分岐点 の 値

を決定する方法を論 じた．こ れ ら 2 つ の研究は，系統分

類学 とグ ラ フ 理論 とい うま っ た く別 の 領域 に 属 して い た

た め に ， 両 者が実は 同
一

の 問 題 を異 な る 言語 で 論じ て い

た だ けだ と い う こ とが 当時は 気づ か れなか っ た．実際

最節約法 の もとで 形質復元問題 を効率的 に 解 くた め に は

（さらに最節約分岐図を探索する た め に は ），後述する

ように ，グ ラ フ 理論や数理 計画法 の 諸手 法が 必要 で あ

一39 一

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

る．しか し， グラ フ 理論な ど の 離散数学 が 最 も関心 を持

っ て い た の は ，最短 グ ラ フ 樹形 の 探索 （ス タ イ ナー
問

題）で あ っ て，そ の 部分問題 で あ る祖先形質復元問題 に

はほ とん ど注意を払 っ て こ なか っ た．系統分類学者が 解

こ う と し て い た 形質復元 問 題 は ，
ス タ イナー

問題 の 影 に

隠れ て しまっ た の で ある （三 中 1993c ）．

ス タ イ ナ
ー

問題 と MPR 問題 ：

　　　 最節約法 に お ける 二 つ の 最小 化

　形質状態法に 属す る 系統推定法は．あ る 目的関数を最

適化 （最大化 また は最小化）するような樹形 を探索する

（Swofford ＆ Olsen
，
1990）．最節約法 で あれ ば，全

長 （ある い は全 コ ス ト） とい う目的関数 を最小化 し，最

尤法な ら ば 尤度 と い う目的関数 を最大化す る．

　用語 の 定義か ら始め よ う．系統樹上 の 隣接 2 頂点 を結

ぶ 線を枝 と呼 ぶ ．頂 点 に は ，末端点 と 内部分岐点 の 2 種

類が ある．末端 点は実際に その 形質状態 が 観察で きる操

作的分類単位 （OTU 　 l　 operational 　 taxonomic 　unit ）

に ，そ して 内部分岐点 は その 形質状態 が 未 知 の 仮想的分

類単位 （HTU ： hyp て）thetical　 taxonomic 　 unit ）

に
，

そ れ ぞ れ 対 応する．

　 2 つ の 形質状 態 a か ら b へ の 状態 遷移 に ともな っ コ

ス ト （進化回数が直感的に最 もわ か りや す い コ ス トの 定

義だ が ，それ 以外に も形質状態遷移確率 の ある関数値 と

し て コ ス トを定義す る こ と が あ る ： 後 述 ）を cost

I：a ；b ＞と表記 する．

　形質状態 a か ら b へ の コ ス トを表 わす具体 的な関数

形 として は
， 以 ドの もの が 利用 さ れ て い る．

1 ）マ ン ハ
ッ タ ン 距離 ： cost （a ；b）＝　 a

− bI

　 （Farris
，

1970 ； Hanazawa 　 et　 al．，ユ995 ； Mad −

　 dison　 ＆　　Slatkin，　 199Q ；　 Robinson ，　 1972；

　Sankoff ＆ Rousseau
，
1975 ； Swofford ＆ Mad −

　 dison，1987，1992），

2 ）平方 ユ
ー

ク リッ ド距離 ： cost （a ；b）＝（a
− b）

2

　 （W ．Maddison
，
1991 ；McArdle ＆ Rodrigo，　19．　9．　4 ；

　Robinson，1972＞，

3 ）配 列 間 距 離 ： cost （a ；b） 1＝0 （a ＝ b の とき）

　　　　　　　　　　　　　1二1 （a ≠ b の と き）

　 （Fitch，
1971 ；Hartigan　1973 ）．

　 もっ と
一一
般 的 な コ ス ト関数 を用 い る こ と も ・1能で あ

る．そ の 際 は ， 形質状 態 の 順序 対 ご との コ X ト値は 形

質 X 形質 の ス テ ッ プ 行列 stepmatrix と して 表現で きる

（D．Maddison，1994 ； Maddison ＆ Maddison，
1992；Swofford ＆ Begle，1993 ；Swofford ＆ Olsen ，

lggo）．

　い ま，あ る 系統 樹 の 第 j枝 ejの 両端点 で ある頂点を

Vj ，V
’
jと し，第 i形質に関する Vj ，

V
’
jの 形質状態をそれ

ぞれ X （V 」；i＞，X （V
’

J ；i）と書 く。こ の 系統樹 に 含 まれ る

m 個 の HTU の 形 質状 態 をベ ク トル と し て X − （x1 ，

X2 ，．．．，　 Xm ）と表 わ し，こ の ベ ク トル を こ の 系統樹 に お

け る HTU 形質状態 の 復 元 と呼ぶ ．こ の と き，枝 ejの 長

さ は，各形質の その 枝で の状態遷移 に ともな うコ ス トの

合計， すなわ ち

　　Σ COSt ［X（Vj ；i）；X （V
，
j ；i＞］

　 　 L

と定義で きる．系統樹全体 に わ た っ て 枝 の 長 さ を合計 し

た値 をこ の系統樹の 全長 と呼ぶ ．式で書け ば，

　　Σ［Σcost ［x （v 、 ；i）；x （v
’
、 ；i）］

　 　 〕　　 1

と な る ．こ の 式は ，全長 を個 々 の 形 質ご と に 分割 して

別々 に復元 を考 えれば よい こ とを意味 して い る，

　復元 の 値 （ベ ク トル の 成分 ）を動 か した ときに 得 られ

る全長 の 最小値 をその 系統樹 の 最小全長 と定義 し， 最小

全長 を与え る復元 を最節約的復元 most 　parsimonious

reconstruction （略 して MPR ）と呼 ぶ （Swofford＆

Maddison， 1987）．　 OTU 形質状態行列 と系統樹 の 樹

形 を与え た ときに ， HTU 仮想形質状 態 の 最節約的復

元 を決定す る問題 を MPR 問題 （Hanazawa 　 clt　 al．，

1995 ）　とfi乎ぶ ．

　 系統樹 ご と に MPR 問題 を解 い て 最小全 長 を決 定 で

きた な らば，引 き続い て 叮能な系統樹の樹形全体に わ た

っ て最小全艮を比較 し，最小 全長 を最小化 す る系統 樹

（ス タ イ ナー
系統 樹）を発見す る こ とが 原琿 的に は 可能

で あ る．こ の 最 小全艮 の 最小化 は ス タ イナー
問題 と呼ば

れ る最短グ ラ フ探索問題の カ テ ゴ リーに 属して お り， 多

項式計算時間 で は 解決 で きない こ とが証明 さ れ て い る．

ス タイ ナー
問題 の 観点か ら見れ ば ， MPR 問題 は 樹形

が 固定 され た ときの 部分問題 と み なす こ と が で きる が ，

計算量 の 上で は格段 の ち が い が あ る． MPR 問題 の 計

算 量は OTU 数 の 多項式 オ ー
ダ
ー

で ある か ら （Hana −

zawa 　 et 　al ．，1995）， ス タ イ ナ ー問 題 よ りは る か に 少な

い 計算量 で 解決 で きる．

最節約 的形質復 元 の ア ル ゴ リズ ム

　以下 の 説 明 は ，三 中 （1995）に 従 う．あ る 系統樹 の

任 意の HTU （た とえば R とする）を基 準点 に指定す

る と，系 統 樹全体 は R を根 と す る 複数 の 有根部分木 に

分 割で きる．あ る頂点 q を直接祖 先とする分岐点 p の

2 つ の 子 孫 分 岐 点 を r，s と し，各頂 点 に 配 置する 形質状

態値 をそれぞれ m ，i，1，　k とする （図 1 ）．形質状態遷移

x → y の コ ス トを cost 〔：x ；y ｝と表記する．　 p ，　 r，　 s

を根 とする部分 木 （ク レ ー ド）をそれ ぞれ Tp ，　Tr，　Ts

と表 わ し，各分 岐点 で の 形質状 態 に対応するそれ らの部

分 木 の 全長 を そ れ ぞ れ L （p ；i），
L 〔r ；1），　 L （s ；

k ）と表わす．
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　次 の 2 つ の ス テ ッ プ に 分け て MPR 問題 を解決 する

（図 2 ）（Hanazawa 　et α 1．，ユ995 ； Swofford　＆

Maddison，1992 ； Wiley　et　aL ．1991 ）．

1 ）降路 ス テ ッ プ

　 　 OTU を出発 し て 部 分 木 を基準点 に 向か っ て 降 りて

　 い く過程 で 次 の 再 帰式 を計算す る ：

　 　 　 mtn 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 mln

L（p1　i｝＝　j［cust（i；j！− L〔「 ；j：I　l＋　k
尸
cost（i；k）＋ L〔s ；k）1，

もし r，　 s が ともに末端点 で あるならば ， L（r ；j）と

L（s ， k〕は と もに 0とな る か ら，

L（P ，i）＝cost （i；j）一トcost （i ，k）

と な る．以下，逐次的 に こ の 再帰式 に よる最小化 を行

な うと，最 終的 に 基準点 R を根 とす る 系統樹全 体 の

全長 L（R ；ρ ）が p の 関数 と して求 まる．そ こ で ，

min

ρ L（R ；ρ ）

　に よ り，基準 点 R の MPR 形 質状 態 の 集合を求 め，

　こ れ を MPR 集合 MPR −set と 呼 ぷ （Swofford ＆

Maddison ，1987）．

2 ）昇路 ス テ ッ プ

　　基準点を出発 し て部分 木を末端点 に 向か っ て 昇 っ

　て い く．こ こ で の 再帰式は

mm1

　［cost （u ； i）十 L（P ；i）］

で ある．すなわ ち， p の 祖 先 q の 形質状態 u が 与え

られ た と き，部分木 Tp と枝 ｛p ，q ｝の長 さの 合計

を最小化する よ うに p の 形質状態 iを決 定す る． q

が 基準点 R で あ る な らば ， 上 の 降路 ス テ ッ プ で 最終

的 に求 ま っ た MPR 集合 の 任意 の 要 索を選 ぶ ． こ の

　 とき ， p の MPR 形 質状 態が 決定で き る ，以下．末

　端点 に 向か っ て 逐次 的 に最適化 を反復 すれば．基準

　点 以 外 の すべ て の HTU の MPR 形質状態 が 決定 で

　 きる．

　上 の ア ル ゴ リ ズ ム は，形 質 の 種 類 に は 依 存し な い ．し

か し，−Lの 定 式化 を踏 まえ て，個 々 の 形質 の 種類 ご と

に，簡便な方法 が開発 され て い る．順 序型形質 の 場合，

形質状態 変化 の コ ス トをマ ン ハ
ン タ ン 距離 で 定義す る

と，あ る HTU の 特性 区間は，それ より も末端 の 部分

木 に ある複 数 HTU （ま た は OTU ）の 特 性 区間 の メ

ジ ア ン 演算 〔複数 の 閉区間 の 上端 と下端 の 数値を大小順

に 並 べ 替 え た数列 の 中央 の 2 つ の 値を端 点 とす る閉区間

を求 め る 演 算 ） に よ っ て 計算 され る （Farris，1970 ；

Hanazawa 　et 　al ．，ユ995 ；三 中 1995 ；成嶋 ら　 1993 ；

Robinson，1972 ）．ま た
， 無順 序 型形質 で は ，形質状

態 の 区間で は な く集合に よ っ て MPR が 求 まる． こ の

とき，
メ ジ ア ン 演算 の 代わ りに モ

ー
ド演算 （複数 の 形質

状態集合 で の 最大出現頻度 を持つ 形質状態 か らなる集合

を求 め る 演算 ）が 用 い られ る（Fitch，1971； Hartigan，

【1，
1】

A

　　　丶 x
　　［O，　1］

OIO
，
O】

（1）
［1，

il

　　　　　　B

Y ／／
【O ，

1】

　　 C
【0，0】

 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　’

図 L 分岐図 の 構造 と仮想形質状態 の 配置（三 中 1995 ）．

　　　 白丸○で 示 した HTU 　I：仮 想的 共通 祖 先）の 形質状 態 は観

　　　察 さ れ な い ．

川

q
卩

A

0
【0 ，0】

X

（2 ）

Y

0 一レ 0
1 ゆ 1

［1川
　　 B

　　 C
【O，O】

図 2 ．最節約 復 元 の 2 段階 ス テ ッ プ （三 中　 1995 ：1．

　 　 　 斜 線 を付 け た仮 想的共 通祖 先 X の 形 質状 態 の 最 節約 復 元

を行 な う．最 初 の 降路 （1 ）で
』
は，末 端 OTU か ら X に

向か v て 最 小化 をす る，こ の ス テ
・
ノ ブ で 得 られ た X の 復

元状 態の 集合をMPR 集合 と呼 ぶ．次い で，昇 路 （2 ） で

は，X の MPR 集合 に 属す る 各形質状 態 に 対す る Y の 最

節約 状 態配置 を決定 する．こ の 例 で は，ilX ，Y ）の 最 節

約 復 元 に は 〔O ，O ） と （1 ．1 ） の 2 つ が あ る．
● ；OTU ，○ ：HTU
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1973 ；Steel，ユ993）．一方，連続的実数値をとる形質 の

場合 は， 上 の マ ン ハ ッ タン 距離または平方 ユ
ー

クリッ ド

距離 （W ．Maddison
，
1991 ；Robinson ，

1972）を用 い

れば，同様 の 復元が 可能で ある．

MPR 多重解 と HTU 復元 の 歪 み

　前節で は，与 えられ た 系統樹 の 樹形 の もとで最小全長

を与 える最節約復 元 の 求 め方に つ い て論 じた．しか し，

それ は最節約復元が一意的 に 決 定され る こ と を意味する

わけ で はな い ．ホ モ プ ラ シ
ー

が含 まれ る現実 の デ
ー

タで

は，仮想的共 通祖先へ の 最節約 復元 状 態配 置 が複数解得

られ る こ とが しば しば ある．こ れ を MPR 多重 解問題

O

A B C0

図 3　 HTU 形質状 態復 元 の 仮 想例 （三 中，1995 ）．

　 　 　 ● ：OTU ，○ ：HTU

A
　 1

0 　0

A1

0 　0

B
　 1

X ＝ 1

B
　T

X ＝ 1

Y ＝ 1

C　　AO
　　 1

（1》 0 　0

C 　　AO
　　 1

Y＝0

（3） 0 　 0

B
　ゴ

X噐O

B
　1

X ＝ 0

　
OC，

Y＝0

（2）

Y ＝ 1

　

OC，

（4）

図 4 ，図 3 に対す る 可能な すべ て の HTU 復 元 配置　（三

　　　中 ユ995＞．
’

　　　 〔1〕 ACCTRAN 配置 ；

　 　 　 〔2） DELTRAN 配 置 ；

　　　 〔3） ，（4 ）非最 節約 復 元配 置．
　　　 黒 短線 は0→1遷 移 を，縞 短 線 は 1→O遷 移 を表 わ す．

と呼ぶ こ とに する．図 3 の 例で は，あ る 二 値的形質 （O／

1）に関 して ， 外群 0 を含む OTU 集合 ｛A ，　B，　C，O ｝

の うち， A
，
　B が 1

，
　 C

，
0 が 0 を持つ とす る。外群 0 で

根 付けられ た 有根系統樹 T ＝
（（0 ，（A ，（B，C）））に は X

と Y の 2 つ の HTU が ある （図 3 ）．こ の 2 つ の HTU

に ど の よ うな 形 質状 態を配置す る か に よ っ て ，
2 つ の

MPR が 決 まる （図 4 − 1， 2 ）．ど ち ら の MPR も最小

全長 2 を与える．図 4 の 中の 太短線 は 形質状 態 の 変化 を

表 わす．

　図 4 − 1 の MPR は，根に す ぐ続 く枝 で 0→ 1が ， そ し

て末端枝 の
一

つ で逆転 1→ 0が 生 じて い る．一方，図 4 −

2 は 形質変化 （0→ 1）を根 か らで きるだ け遠 い 末端部分

で 生 じ さ せ る MPR で あ り，前者 の 型 の MPR は形質

変換促進最適 化配置 （ACCTRAN 最適化配置），後者

は 形質変換遅延最適化 配置 （DELTRAN 最適化配置 ）

と呼ば れ る． も っ と大 きなデ ー タ で は ACCTRAN
，

DELTRAN 以 外の MPR も存在 し得 る （Swofford＆

Maddison，1987）．た と えば ，図 5a の場合・は ， 上述

の ア ル ゴ リズ ム に した が っ て 形質状態を最節約 復元する

と，図 5b の よ うに なり，全部で 8 通 りの最節約復元

が 導 か れ る．ACCTRAN と DELTRAN を含 む MPR

0

3

0

3

6

4

5

6

4

5

図 5 ．整数値 を形質状 態 と す る あ る 仮 想的順 序 型 形 質

　　　 の最節約復元，

　 　 　 HTU の MPR 集 合 は閉 区間 で 表わ され る．
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多重解は，ど れ も全長 に関 して は 定義に よりま っ た く差

が な い ．そ の た め，全 長で は な い 別の 観点 に 立 っ て ，

MPR 多重 解 間 の 比 較 を す る必 要 が あ る．

　図 3 で は， T 、
＝（A ，（B ，C））お よび Tz −

（B ，
C ）と い

う2 つ の 部分 木が あ る ． ACCTRAN で の 長 さ は L

（T 、 ）
＝1 ，L（T2 ）

二1で あるの に 対 し，　 DELTRAN で は

L〔T 、 ）
＝2 ，L（T2 ）

＝＝1で あ る （図 4 − 1
， 図 4 − 2 ）．順

序型形 質で は
，

ACCTRAN は 任 意 の 部 分木 の 長 さを

最小化す る 唯
一

の MPR で あ る こ とが すで に 証明 さ れ

て い る （Misheva ＆ Narushima
，

1994）．した が っ

て ， DELTRAN を含む非 ACCTRAN は ど れ か の 部

分木が ACCTRAN の それ よりも長 くなる．あ る HTU

復元 R に おけ る 各部分木 （全体系統樹 も含 め て ） の 長

さ L（T ；R ）と ACCTRAN で の 対応する長 さとの 偏差の

合 計 値 を歪 み 指 数 distortion　 index　 （Minaka
，

1993）と呼ぶ こ とに す る．すなわち ， 歪み指 数

　　ID＝Σ ｛L（T ；R）
− L（T ；ACCTRAN ）｝

　 　 　 　 T

と定義 され る （図 6 ）．上 の 例 で の ACCTRAN の 歪み

指数 は ID（R1）； 0 （定義に よ り），　 DELTRAN の それ

は ID（R2 ）
；

（2
−2 ）十 （2

−1 ）＋ （1
− 1）；1で あ る ．非

MPR に は ，　 R3 ，R4の 2 つ が 存在 す る が （図 4 − 3 ，図

4 − 4 ＞，歪 み 指 数 は それ ぞれ ID（Rs ）
− 2お よ び ID

（R ， ）
− 3で あ る．

　HTU 復 元 の 歪 み は，ゴ ム 紐 の ア ナ ロ ジーに よっ て視

覚的 に 説明 で きる ．図 7 で は，図 5 の 例 で の ACCT ・

RAN と DELTRAN を 3 次元的 に 表示 した ．縦軸は 形

質値で あ る． HTU （○）の 最節約復元形質値 の MPR

集合 （図 5b ）を太 点 線で 表 した ．形 質状 態 が 既知 で

否み 指数 ：ID

1D一 Σ ｛L ． 。。（Tk）−LAcc，，。，、（Tk）｝
　 　 すべ て の 部 分 木

図 6 ．歪 み 指数 の 定義 （Minaka ，（1993 ）を改 変）．

　　　 ある 根 に対 して 規定 され る部 分木 の 長 さ を最 節約 復元 ご と

　　　 に 集計 し， ACCTRAN 配置の 集計 値 との 差 を取る こ とに

　　　 よ り，あ る最 節 約 復 元 の 歪 み 指 数 が 計 算 で きる．

ある OTU （●〉は こ の 3 次 元空 間 内 の あ る定点 とみ

な せ る の に 対 し， 形質状 態 が 未知 の HTU は 空間 内 の

浮 動 点 と解釈 で きる． い ま，定 点 で ある OTU と浮動

点 で あ る HTU を ， 与え ら れ た 樹 形 に した が っ て，仮

想 ゴ ム ひ もで結ぶ ．こ の とき手を放す と，浮動点 は 仮想

ゴ ム ひ もの 張 力 エ ネル ギ
ーか すべ て の 部分木 で最 小に な

る （歪 み が 最小 と い う こ と） 座標 を 占 め る ．こ れ が

ACCTRAN 復元 に相 当 す る （図 7 の 濃 い 実線 ）．一

方，非 ACCTRAN ， と くに そ の 中で も最大 の 歪 み 指

数 を もつ DELTRAN は，逆 に ど こ か 特定の 部分木で

の 仮想 ゴ ム ひ もの 張力 エ ネ ル ギーが 最小 で は な くな っ て

い る （図 7 の淡 い 実線）．

　歪 み 指数 は，各部 分 木 〔ク レ
ー

ド）に お け る 形質進化

の集中度を反映 して い る と考 えられ る．した が っ て ， 形

質進化 が集中 して い る と い う証拠 が とくに な い ならば ，

ある い は 形質進化の クレ
ー

ド間均等分布 の 帰無仮説が 何

らか の 規準 の もとで 棄却 されな い うちは ， 少な くとも最

初 に 考 察 さ れ る べ き MPR と し て は ，歪 み ゼ ロ の

ACCTRAN に よる HTU 形質状態 の 復元 が最 も妥当で

あ る とい えるだ ろ う．別 の 言 い 方をす る ならば ， 最 初か

ら理 由 もな く非 ACCTRAN 復元 を採用 する 必 然性 は

な い とい うこ とで あ る．

　 す べ て の 部分木 に 歪 み の 生 じな い ACCTRAN が ほ

か の MPR より も優先 され る と い う上 の 主張 は，グ ラ

フ 埋論的な考 察を踏 まえ た もの だ っ た．しか し， 別 の 観

点 か ら ACCTRAN を支持 す べ きで ある とい う意見が

e

5

形
蒔

篌・

態
2

1

　　　 ACCTRAN
−一一 DELTRAN

図 7 ．最節 約復 元 の 3 次 元 表 示 ．

　　　 図 5 か ら導か れ る 8 通 t）の 最節 約 復 元の うち， ACCTRAN

　　　 と DELTRAN を立体 的に 表 示 した．　 OTU の x ，y 座標 値

　　　 は恣意的に で ある．z 軸 の 形質状 態値 だ け に 着 目 され た い ．
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最近強まっ て きた．た とえば ， de　Pinna （1991 ）は，

ACCTRAN は 派生的形質状態の 共有を相同形質 として

そ の ま ま保持する が ， DELTRAN は 最 初 か ら ホ モ プ

ラ シ
ー

として解釈 して しま うか ら，相 同性 （共 通祖先

性 ）を重視す る立 場 か らは ACCTRAN の 方 が 支持 さ

れ る と主張 した．また ， A ｝lard （1994） は，最節約法

が 統計学的 な一致 性 consistency を持 つ か ど うか の 議

論 と関 連 づ け て ， DELTRAN の 場合 は 不一一Stの 危険

性（Huelsenbeck＆ HiHis （1993）の い うFelsenstein

結界 に 踏 み 込 む可能性）が 増大する こ とを示 した．

ベ イズ推 定 に基 づ く最節約復元 ；

　　　　最節 約性 と確 率 モ デ ル の接 点

　 進化 プ ロ セ ス に 関する 仮定 を系統推定 に ど の よ うに 組

み 込 む か と い う問題 は ， 分岐分類学 に 基 づ く系統推定 と

形質復元 を進め て い く ヒで， ますます重要 に な っ て き

た ．こ こ で い う形質進化 モ デ ル と は ， た と え ば 形 質状 態

の 変化順序 ・遷移確率 ・重 み 付 け
・
形質相 関 などの 仮説

で ある．とりわけ，形質進化 モ デ ル が構築 しや す い 分子

レ ベ ル の 配列デ ータ に つ い て は，こ れ らの 仮説 の い くつ

か は経験的 に検 証可能で あ り，十分 に裏付 け られた形質

進化 モ デ ル は積 極的 に 系統推定 に 利 用 すべ きだ ろ う．

　 形質進化モ デ ル を組 み 込 む 効用は次 の 2 つ で ある．第

一
に ，形質進化 モ デ ル の 組 み 込 み に よ t）　t 分 岐 分 析 の 精

度 を上 げ る こ と が で き る （Hillis　 et　 al．，1994 ；

Huelsenbeck ＆ Hillis，工993 ）．た と えば ， コ
ー

ド領

域 の DNA 塩基 配列で は，第 3 コ ドン はほか の コ ドン 位

置 と比 べ て置換 確率が数倍大 き い と され て い る．こ の と

き，推定 さ れ た塩基 置 換数 の （た と えば 〉逆数 に よ っ て

各 コ ドン 位置 を重みづ けすれば，第 3 コ ドン の 影 響を小

さ くし， 系統関係を示 す シ ダ ナ ル の 検 出が 容易 に な るだ

ろ う．

　十分 に裏付 け られ た プ ロ セ ス 理 論をも排除 して し ま う

と，か え っ て 説 明 の 最節約 性が損 なわれ るおそれ が あ

る．た とえば ，
コ ドン ご との 置換確率 の 差 に関す る十分

に裏付 け られ た仮 説 を 無視 し て 各 コ ドン を あ え て 等 し く

重 みづ けする た めには，か えっ て そ うい う等価 な重 み 付

け を正 当化す る た め の 弁 明 が 必 要 だ ろ う（Maddison ＆

Maddison ，1992＞．

　 モ デ ル を組 み 込 む 第 2 の 効 用 は，確率に 基づ く系統仮

説 〔お よび系統推定法）の 定量的比較が可能に なる とい

う点 で ある．ある確率 モ デ ル を前提 と した と き，与えら

れ た OTU 形質状 態 の も と で そ の 系統樹が 生 じ る確率

（事 後確 率 ） ま た は そ の 系統樹 の も と で 観察 さ れ た

OTU 形 質状 態が 生 じ る 確率 （尤度）は，系統仮 説 の 相

対的妥 当性 を評価 す る規準 として 有効 で あ る （Farris，

1973，　1983，　1986；Sober，1988）．

　一ヒに 挙げ た 形質進化 モ デ ル の 多 くは ， 後述 の ス テ ッ プ

行列 を用 い て 分 岐分類学に 組 み 込 む こ とが で き る． ス テ

ッ プ 行列 の コ ス トは形質状 態 の 遷移 確率か ら計算で き

る ，た と え ば ， DNA 塩 基 配 列 デー タ を考 え よ う．い

ま ， DNA 塩基 配列 で の 塩基 置換確率を任意 の 枝 e で塩

基 iか らjに置換す る確率 p（i； j）と表 わ し，置換に伴 う

コ ス i・cost（i；j）を そ の 自然 対数 で 定 義 す る こ とに す

る ：

cost （i ；」）
ニーln　［P（i ；j）］

（Albert　et　al ．
，
1993 ； Felsenstein

，
1981）．コ ス ト

cost （i ；j）を並 べ た ス テ ッ プ 行列 （4x4 型）は ， 対角

要素が塩 基 の 非置換確率に，非対角要素 が 置換確率に相

当する．制限酵素切 断サ イ トデ
ータで も，同様 の 対数 変

換 に よ っ て形質状態遷移 の コ ス トを計算 で きる（Albert

et　aL ，1992）．

　 ス テ ッ プ 行列 に したが っ て 系統樹全体 に わ た る コ ス ト

の 総 和を 求 め，そ れ を最 小 に す る樹 形 を選 ぶ 系統推定法

を
一・一

般 化 最 節約 法 generalized 　 parsimony 　 method

と呼 ぶ （Swofford＆ Maddison，1992＞．

　
一般化最節約法 は ， 形質復 元 と樹形選択 の 双方に関 わ

っ て くる．上 の ように 形質状態 の 遷移確率 の 対数 （の 負

値）を状 態遷移 に 伴 うコ ス ト と定義する な らば， コ ス ト

の 総和 を最小化す る系統樹 は，必ずベ イ ズ事後確率を最

大 化す る ．同 様 に ， MPR 問題 に お い て も，ベ イズ 事

後確率 を最大化 す る HTU 復 元 は， こ の
一

般 化最節約

規準 の も とで の MPR に ほ か な ら な い ．以 下 で は， こ

の 点 に つ い て 解説する．

　与え られ た 有根樹 T の もと で ，観察され た OTU 形

質状態デ ータ を 0 ， 第 i番 目 の HTU 復元 （MPR も

含む）を Ri と表 わす．異なる HTU 復元 は 互 い に排 反

事 象で ある か ら， T の も と で OTU デ
ー

タ 0 が 生 じる

確率 P（0）は ，

　　　　　　　P（0 ）
＝ Σ P（0 ＆ Ri）

　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 L

と分割 で きる．右辺 の 各項 は さ ら に

P（0 ＆ Ri）＝ P（Ri〕P （O　　Ri）

と 変形 で きる． P（Ri）は HTU を結ぶ 内部枝で 形 質変化

が 生 じる確率 　P（OIRi ）は Ri とい うHTU 復元 の も

とで 末端 OTU に い た る 枝 で 形質変化 が 生 じ る 確率で

ある．した が っ て，形質進化は枝 の 間 で たが い に独立 で

ある と仮 定す る と，確率積 P（0 ＆ Ri）は，　 HTU 復元

Ri の も とで の 有根樹 T 全体 に わ た る形質進化確率 の 総

積 で ある．

　図 4 の 形 質復元 を 例 に 取 ろ う．Q／1と い う二 値的状 態

を と る一つ の 形質 を考 え，任意の 枝 の 両端 で の 形質状態

遷移確率 を P（O→ 1）
＝ a，P （0→ 0）； 1− a ，　 P（1→ 0 ）＝

b，P（1→ 1）
＝ ユー．　bで 規定する単 純な形質進化 モ デ ル を

一44 一

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



The Society for the Study of Species Biology

NII-Electronic Library Service

The 　Sooiety 　for 　the 　Study 　of 　Speoies 　Biology

仮定 する （0≦ a，b ≦ 1 とする）． こ の 例 で の 可能な 4 通

りの HTU 復元 の確率積は 次 の ように なる．

ACCTRAN 　（R1）　　 ab （1− b）
3

；

DELTRAN 　〔R ，）　　 a2 （1
− a）

3

；

非 MPR （R3，Ra）　 a2 （1　 a）b（｝ b）．

各 HTU 復元 の生起確率曲面 の 3 次 元 グ ラ フ （図 8 〕

か らわか る よ っ に，こ の 確率積 の 相対的な大小関係は 形

質状態の遷移確率 a ，b の 値に よ っ て変わ る．　 OTU デ
ー

タ 0 の も と で ， あ る HTU 復 元 Ri が 生 じ る事後確 率

は，ベ イ ズ の定理 に よ り

　 0 、tO
，075D
，050
．025

図 8 − 1

0、030
、020
　 0i

ACCTRAN

図 8 −2

 

。2

肚
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巳
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図 8 ．HTU 復元状態 配置 の 確率曲面 （三 中　 1995 ）。

　 　 　 本文 中で 説明 した 形質状態遷移 モ デル の も とで 図 4 の 4 つ

　 　 　 の HTU 復 元 の 生 起確率 を 3 次 元 的 に 表 示 した．　 x 軸 は O

　　　
→1遷 移 確 率 を，y 軸 は ／→ G遷 移 確率 を表 わ す．

P（R 　　O ）
＝P（Ri）P（O 　I　 Ri）〆P（0 ）

と な る．分 母 P（0 ）は 定数 だ か ら ， 分 子 の 確率 P（Ri）

P（OIRi ）すなわ ち確率積 P（0 ＆ Ri）の 値は，　 HTU

復元 の ベ イ ズ 事後確率 P（Ri 」0 ）の 値 に 比例 す る ，

　 MPR の ベ イ ズ 的定式化 は，次 の 二 つ の こ と を意味す

る．一
つ は，与 えられ た樹 形 の も とで ある形質 の MPR

多重解を導か れ た とき， それ らの MPR の 妥当性 をベ

イ ズ事後確率 の 大小 に よっ て 相互 比較 で きる とい う点 で

あ る． こ れ は，ス テ ッ プ 行列 の コ ス ト と遷移確率 と を 連

動 させ な い 場合 （た とえば コ ス ト＝進化 回数 と解釈する

と き） の 話 で ある。もう
一

つ は， コ ス トを遷移 確率 の あ

る関数 と定義する
一般化最節約法 の 場合 （た とえば遷移

確率 の 対数値を コ ス トとみ なす と き）， MPR 自体 が ベ

イズ 事後確率 を最大化す る復元 と同
一に なる とい う点 で

あ る，

なぜ 最節約 復元 な の か ？

　 なぜ 最節約的に復元する の か ？　 最 も自明 な理 由は，

形態デ
ータ ・分子デ

ータ の 別を問 わ ず，最節約法以外に

形 質状 態 の 復元 法 が 開発 され て い な い か ら で ある．

UPGMA や 近隣結合法 の よ うな距離法 で は，形質状態

デ
ータ を距離 に 変換 した 時点 で HTU 形質状 態 を復 元

す る こ と は 原理 的に不可能に なる．
一

方，現 在用 い られ

て い る最尤法 は
， 確率和 〔積分）を取る こ とに よ り特定

の HTU 形質状態配置 へ の 依存 を回避 して い る か ら，

こ れ また 形質復元 に は適 さな い 方法論 で ある．

　樹形 T と HTU 形質状態 R を与え た と きに OTU 形

質状 態デ
ー

タ 0 が 生 じる確率 を P （OIT ＆ R）と表 わ

す と ， 最尤法で は

尤度 L（T ）
＝Σ P（RiT ）P （01T ＆ R ）

　 　 　 　 　 R

と定義する こ と に より攪乱母数 の
一

つ で あ る R の 影響

を除去 し，最 大尤度を与え る樹形 T を探 索する．それ

に 対 し て，上述の
一

般化最節約法で は Pr（OIT ＆ R ）

そ の もの を最大 化する T と R を同時 に 推定 しようとす

る．最尤法 と一般化最節約法 と の 近縁性は これ まで も指

摘 され て き た が 〔Goldman ，1990 ； Swofford ＆

Olsen，
1990），樹形 の 選 択規準 の ち が い は 決 定的で あ

る．最 尤法 はす べ て の HTU 復 元 に 関 する和 を取 る

が，最節約法 は最節約 復元 だ け を考察の 対象 とす る か ら

で ある．

　形質状態 の 最節約復 元 は ， は た して 生物学的 に 妥当な

祖 先復元 を して い るの だ ろ うか ？　 こ の 方面 の 研 究 は あ

ま り進ん で い な い が，最近 の 重要 な研 究成 果を 2 つ だ け

挙げ て お く．

1 ）実験 系統 学か ら ； Hillis　 et　al．，（1992 ）は ， 実験
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　室 内で の T7フ ァ
ー

ジ の 既知系統樹 と既知祖先塩基 配

　列に 照 らして ， 最節約法 に 基 づ く HTu 復 元 の 正 答

　率 を調 べ た と こ ろ 97％ か ら98％ を越 え る高 い 値が 得

　 ら れ た．

2 ）実験 生 化学 か ら lJermann 　et　al．
， （1995 ）は 偶蹄

　類の 膵 リ ボ ヌ クレ ア
ー

ゼ に つ い て現存 の DNA 塩 基配

　列か ら祖先配列を最節約復元 した （こ の 過程 に つ い

　て は Fitch （197D お よ び 三 中 ・斎藤 （1993 ）を参

　照 ）．さ らに ，そ の 復元 DNA 塩基配列 か ら翻 訳 され

　 た ポ リペ プ チ ド鎖 を実験 生 化 学 的 に 合成 し た と こ

　ろ，そ れ ら の 復元 リ ボ ヌ ク レ ア
ー

ゼ は正 常 な酵素 活

　性 を有す る こ とが 判 明 し た ば か り で な く，反芻動物

　類 へ の 進化過程 で 酵素 活性 に大 きな変化 が 生 じた こ

　 とまで 推定 さ れ た。

　 こ れ ら の 知見 は，最節約復元が ， 単 に ア ル ゴ リズ ム 上

の 虚構 で は な く，生物学的 に 意味 の あ る推 定を行な っ て

い る こ と を示 唆 して い る と私 は 解釈す る．

　で は，仮想祖先形質状態 の 最節約復元 の 成果 を求 め て

い る の は誰だ ろ うか ？　次 に 列挙す るよ うに 進化 生物学

の さまざまな領域 で それ は 求め られ，同時に 未解決 の 問

題 も残 され て い る．

1 ．種 問比較 をしなければな らな い 生態学者 ・行動学者

は ，系統 樹 の 樹 形 だ け で は な く， HTU の 最節約 復

　元 まで 知 らねば ならな い こ とが 多い ．

1 − 1 ．ある 形質 の 系統樹一ヒで の 進化 回数 の カ ウ ン ト

　 （Brooks ＆ McLennan ，1991） ・
形質相関の検出

　 （W ．Maddison ，1989） ・適 応 の 検証 （Codding −

ton ，1988；Harvey　 and 　Pagel，1991）な ど比較生

態学 の 諸 問題 の 考察に は 系統 学 の 知 見を必要 とする

　もの が 多 い ． こ こ で の 最 も大 きな問題 は，最 節約復

　元間 の 比較評 価で あ る，最節 約復 元間 の 選択規準 に

つ い ては さらに検討 の 余地 が 残さ れ て い る 。上述 の

　い くつ か の 理論 的根拠 で ACCTRAN が 支持 さ れ る

　が
， 場 合 に よ っ て は 非 ACCTRAN が デー タ に よ っ

　て 支持 さ れ る こ ともあるだ ろ う．た とえば，形質進

　化 が 特定 の ク レ
ー ドに 集中 し て い る こ と が 判 明 した

　な ら ば ， 非 ACCTRAN の 方 が よ り妥当 だ ろ う．

1 − Z ．形質復 元 の 枚挙 と形質進化仮説の 検証 とは 明 確

　に 分 け る べ きだ ろ う．こ の 区別は ， 系統推定 に 用 い

　た 形質 の 進化 を解析す る と きに 問題 となる．系統樹

　構築 に 関与 した 形質 に つ い て そ の HTU 形 質状 態配

　置 を最節約復元 す る こ と自体 は 認 識論 的問題 を生 ま

　な い だ ろ う．それ は 最 節約的 に 可能 な 形質 配 置 の 枚

　挙 だ か ら で あ る，
一一

方 ， そ の 形質 の 進化 を それ に よ

　 っ て 推 定 さ れ た 系統樹 の 上 で 検証す る こ と は，論理

　循環の 問題 を引 き起 こ す はず で ある．した が っ て，

　ある形質進化 仮説を系統樹 を用 い て検証 した い の で

あれ ば ， そ の 系統樹 を導 い た 形 質群 は 検証 した い 形

質 と は 別の情報源か ら得るべ きだろ う。た とえば，

あ る 形態形 質 の 進化 を分 子系統樹 の 上 で 検証す るの

で あ れ ば ，論理 循環 と い う認識論 的問題 は生 じな い

だ う つ．

2 ．分岐分類学者 も次 に 挙 げ る さ まざ まな状 況 で，最節

約復元 が 必要に なる．

2 − 1 ．　外君羊規貝叮

　　形質状態 の 方 向性 すなわ ち原始的状態 と 派生的状

態 を仮説化する た め の規準 と して 分 岐分類 学 で こ れ

　まで 広 く用 い られ て きた 外群 比 較 outgroup 　com −

parison の 基礎 は，　 y一述 の 最節約復元 の 降路 ス テ ッ

　プ で ある．外群 比較 の基礎が 最節約原理 で あ る こ と

　を理解すれ ば 〔Farris，
1982）， そ の 欠点 が は っ き 「」

認 識 で きる だ け で な く，さ らに 方向性 と樹長の 同時

推 定 と い う解決 へ の 道 も開け る （Maddison 　et　al．，

　1984）．

2 − 2 ．側 系統 ・多系統 の 区別

　　単系統群 で は な い 側 系統 群や 多系統群 をど の よ う

　に 定義 し，判定 す るか は議 論 の 的 だ っ た ． Farris

　 （1974 ＞は群 定義形 質 と い う仮想二 値的形 質 （群内

　の 種 は状 態 1 を， 群 外は状 態 0 を取 る）の 系統樹上

　で の 最節約 復 元 に 基 づ く側 系統群 と多系統 群 の 判定

規 準を与 え，現在 で は広 く受 け 入 れ られ て い る． し

　か し，最 節約 復元 配 置 が 複数生 じ る場 合 で は判定 が

　分 か れ る こ とが あ る． Farris 〔1991）は， こ の 多重

　解 の 問題 を解 決す る た め の 修 正 案 を提 出 して い る

　が，根本的な解決 に は なっ て い な い ．

2 − 3 ．共有派生形質の 認識

　　あ る 単系 統群 を認 識す る 規準 は、共有派 生 形 質 の

　存在で あ る ，しか し，複数 の 最節 約復 元 が 存在する

　場合 に は
， 仮想共 通祖先 に 最節約 配 置 さ れ る 形質状

　態に よ っ て 共有派生形質 と認 識 され た り，さ れ な か

　っ た りす る． こ れ は，該 当す る枝 の 長 さ に その まま

　反映 され る．最節約 復元 に よ っ て枝 の 長 さが 異 な る

　 と い う こ と で あ る ． Swofford　＆　MaddisQn

　（ユ987）は ， あ る枝 の 長 さ の 最小値 が 非ゼ ロ すな わ ち

　すべ て の 最 節約 復元 を考 慮し て もなお そ の 枝 に お い

　て形質状態 の 遷 移 を想定 しなけれ ば な ら な い と き に

　限 り，共 有派生形質状態 と考えるべ き で ある と主張

　する．一
方， de　 Pinna （1991 ）は，　 DELTRAN 復

　元 は 共 有 派 生 形 質 の 数 を 減 らす だ け だ か ら ，

　ACCTRAN 復元 を選択すべ きで あ る と反論 する．

2 − 4 ．祖先地 域 の 推定

　　分岐 図 の 末端 OTU の 形 質 と し て そ の 地理 的分布

　を考 え る と，地理 的分布 の 最節約 復 元 に よる 祖 先地

　域 （HTU の 持 つ 仮想分布域 ）の 推 定が 可 能 に な
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る．た とえば， D．　 Maddison （1991）と D．　 Mad −

dison　 et　 al．
， （1992 ）は ， ヒ トの ミ トコ ン ドリ ア

DNA の ア フ リカ起源説 を検 証する に あ た っ て，最節

約復元 に 基 づ く祖先地域 の 推定を行 なっ た．

3．形質進化 プ ロ セ ス モ デ ル の 構築に お い て も，最節約

　復 元が 必要 と な る状 況 が ある．仮想祖 先 の 形質状態

　復元 は特定の 系統樹 の 特定 の クレ
ー

ドに 限定 され た

推 定問 題 で あ る ．
一

方，そ の 知 見 に 基 づ い て 形 質 の

進化特性 の 推定 を行 な うの は， も っ と
一

般 的 な形質

　進化モ デ ル の 構築に つ なが る．

3 − 1 ．ス テ ッ プ 行列要素 の 推 定

　　
一

般化最節約法 で の ス テ ッ プ行列 の 各要素 （コ ス

　 トの 関数値 ）を ど の よ う．に し て 推 定す る か は， こ の

方法 を利用す る に 当た っ て最重要問題 で ある に もか

　か わ らず ， 私 の 知 る か ぎ り ま だ 決 定的 方法 は 提 案 さ

れ て い な い 。と くに ， 手持 ち の 形質デ
ー

タだ けか ら

　ス テ ッ プ行列を推定 し，さ ら に 形 質復元 や 樹形推定

　を論理循環 な し に 行 な え る の か ど うか は ， ま だ 未解

決 で ある． D ．　 Maddison （1994 ）は，無順序的な形

質タイプ （ス テ ッ プ 行列 の 非対角要素が す べ て 1 ）

　を帰無モ デ ル と して系統樹上 で 最節約復元 さ れ た 形

　質状態配置 か ら ス テ ッ プ 行 列 を推 定 し， それ が 帰無

モ デ ル か ら ど の 程 度 外れ る か を調 べ る と い う方法 を

　提 案 して い る．た だ し，最節約復元 を行 な う際，樹

形 へ の依存性 を い か に して 除去す る か と い う問題 が

残る．

3 − 2 ．祖先形質状 態をパ ラ メーター と して含む進化 モ

デ ル に は，末端種 の 形質状 態 か ら の HTU 復元 を前

提 とする もの が あ る、た とえば ， Farris （1973 ）の

　形 質進 化 モ デ ル で は，与えられ た OTU の 形質状 態

　か ら最節約 復 元 され た HTU 形質状 態配置 に 基 づ
ー
い

　て，形質 の 進化経路 pathway （Felsenstein，1973＞

の 生 じる確率 を計 算する． Sober （1985 ）の モ デ ル

で は， OTU 形質状態が 得 られ る確率 をあ る 分 岐図

樹 形 の もとで可能なすべ て の HTU 復元 （非最節約

復元 ま で含む ）に つ い て合計 し， その 分岐図 の 尤度

　と解釈 した．

3 − 3 ．バ イ ア ス の 問題

　 塩 基組成の 不均一
性 が 仮想的祖先形質状 態の復元

に バ イ ア ス をか け る 危険性 が あ る こ とが ，最 近指摘

　さ れ て い る （Collins　 et　 aL
，
1994）．ま た，何 ら か

の 仮定 ある い は方 法 に 基 づ い て 推定 され た ス テ ッ プ

行列が 系統推定に ど の ようなバ イア ス を与 え る の か

　に つ い ては ， ほ とん ど研 究 され て い な い （D．Mad −

dison
，
1994＞．　 Albert　et　al ．，〔1993 ，

1994）は，葉

緑体 rbcL 遺伝子 の 塩基配列 の 場合，ス テ ッ プ 行列 に

基 づ く重 み 付け をし た と き と何 も重 み 付 け しな い 無

順 序的形質 と して 処 理 した と きで は ， 得 られ る系統

樹 に それ ほ ど 差 が な い と述べ て い る ．しか し，彼ら

の 主張 は ，

「
種 子植物 の rbcL 遺伝子 で は ，

い ろ い ろ

重 み 付 け し て み た けれ ど も しな い と き と 大 差 が な

い
」 とい う主張 であ り，ほ か の 遺伝子や 生物 に まで

す ぐさま外挿 で きる
一

般的 主張 で は な い と私 は考 え

る．

　祖 先形 質 状 態 の 復 元 問 題 は ， そ れ を必要 と して い

る生物 学者が 期待する ほ ど，系統学者 の 関心 を集め

て は い な い よ うに 私 は感 じて い る．多くの 系統学者

の 興 味は生物 間 の 系統 関係 （樹形）だ け に 向けられ

て い るか ら で ある． こ の 認識 の ずれ をな くし て い く

こ とが まず先決 だ ろ う．
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