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分 子系統樹 か ら進化史 に お け る生物 の 絶滅率を推定す る

巌佐　庸
・久保 拓 弥
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は　 じ　 め　 に

　生物進化 の 傾 向 に 関 して は，た とえば ，自殖陸の 植物

は他殖性 の もの よ り絶 滅率が 高い の で は な い か とか，熱

帯の 貝類で は 温帯産 の もの よりも種分化 も絶滅 も速 くて

種 の 入れ換 わ りが 頻繁 だ，な ど と い う議 論 が な さ れ る。

また，こ の ように ， ある生活型 を もつ もの が ほ か の もの

に 比べ て 絶滅 しやす い ，と い っ た事実 はど うすれ ば客観

的に確立 で きるの だろ うか ？また，そ もそ も過去 に 生 じ

た 種分化や 絶滅 と い っ た プ ロ セ ス に つ い て は，現存する

生物を調べ る こ とに よ っ て ど こ まで読み 取 る こ とが で き

るの だ ろ っ か ？

　DNA 塩 基配列 の デ
ータ は 急速 に蓄積 され つ つ ある．

高畑 （1995）が 示す ように ， ミ トコ ン ドリア 全ゲ ノ ム

と い っ た 多数 の 遺伝子 を含 む長 い 配列が 決定 され る と，

それ をもとに して ， 現存 する種 の 祖先系統樹 が ，分岐 の

系統関係 （トポ ロ ジ
ー）だ け で な く枝 分 か れ の 時刻 も含

め て推定す る こ とが で きる．こ れ は 進 化 速度 の 大 まか な

一
定性 ，

つ まり分子時計の お か げ で あ り，形態 デ
ー

タに

は望 め ない 分子系統樹の 大 きな利点 で あ る．

　 さて ， 現存生物種 の ある系統群の祖先系統樹が ， 分岐

時刻 を含め て特定 で きた としよう． こ こ で い う系統群 と

時間

現在

系統樹
あ らわ
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分子系統樹 で 観測 で き る 枝 （太線） と観 測 で き

な い 枝 （細線）（Kubo ＆ Iwasa，1995）．

現 存す る 生 物種 に 続 く枝 は 観 測で きるが ，子 孫が 途中で 途

絶 え た 系統 群 の 枝は分子 系統樹 には あ らわ れ ない ．そ の 結

果，系統 樹 の 技 数 （図 の 右 に 小 す ）は単 調 に 増 大 す る よ う

に 見 え る．

は ， 単
一

の 種 か ら種分化に よっ て 形成 され た生物の グル

ープ の こ とで あ り，

「
種 」 と呼ぶ 分類単位 は属や科 で も

か まわな い 。図 1 は こ の よ うな架 空 の 系統樹 を示 した も

の で ある．祖先系統樹 の 枝数は 現在時刻 で は現存種数 と

等 しい が，過去 に遡る に つ れ て 枝 数 は 単 調 に 減少す る．

こ の ような，化石 で はな くて 現存生物か ら得 られ るデ
ー

タ を比 較 し て つ く る祖先系統樹 に は，現在 の 時刻 まで に

絶滅 した種 は現われ て こ ない ．

　 こ の ような 系統樹か ら，過去 の 種分化率や絶滅率を推

定する こ とが で きるだ ろ うか ．また ， 過去 の あ る 時刻 に

こ れ らの 種 が 暮ら して い る環境 が 悪化 して大量絶滅 が 起

こ っ て い た とす る と，その こ と は生き残 っ た 種 の 系統樹

か ら読み 取れ る だ ろ うか （Nee　et 　aL ，1992；Kubo ＆

Iwasa
，
1995 ；巌佐 ら 1994）．

ラ ン ダム な進化 とは ？

　こ こ で 考 え て い る問 い は，た とえば生物 の 2 つ の グル

ープ （熱帯性の 種 と温帯 1生の 種，また は 自殖1生の 種 と他

殖性 の 種 ）の 間で 絶滅率や種分 化率 とい っ た パ ラ メータ

に違 い が ある の か ど うか で あ る．説 明 の た め に，た とえ

ばある期 間で の 2 つ の 生物群 の 歴 史が正確に復元 で きた

と想像 して み よ う （簡単 の た め に
一

方か ら他方 に移 っ た

もの が 無 い とする ）．そ の 場合 で も，種 の 入 れ 換 わ りの

少 しで も多か っ た グ ル
ープ の 方が 回 転率が 高 い ，と単純

に 結 論して よい の だ ろ うか ？た とえ両者が まっ た く同 じ

回 転率 をもっ て い た と して も，種数か有限である の で た

ま た ま
一方の グル ープ が他方 よりも入 れ 換わ り数が 多く

なるか もしれ な い ．その た め，違 い が ある こ とに つ い て

客観的 に 結論する に は ， まず種分化 や 絶滅 を含 む 統計 モ

デ ル をつ くっ て お い て，そ の 種 分化率や種 の 回転率 な ど

の パ ラ メータが 2 つ の 生物群 で 同 じだ と仮定する帰無仮

説 を考 えて，観 測 され た 系統樹の 形が帰無仮説で は説明

で き な い くら い に ずれ て い る と い うふ うに 議論する必要

が ある．その ときに 進化過程 を表現する モ デ ル は，種 が

ラ ン ダ ム に 分化 しラン ダ ム に滅び る とい っ た仮定 を含 む

こ とに なる （Raup 　et　al．，1973 ；Gould　et　al ．
，
1977＞．

　 しか し実際 に 生物種 が 滅 ん だ プ ロ セ ス を考 える なら

ば ， 決 して ラ ン ダ ム で あ ろ うはずは な い ，病原体 が 蔓延
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した
， 生 息域 が 気温 の 変化で縮小 した，別 の 大陸 か ら強

力な競争者が 侵入 した など と，い ち い ち理 由があるに違

い ない ．種分化 の プ ロ セ ス に つ い て も，ラ ン ダ ム で は な

い は ずだ．こ の 論文 で 紹介する議 論 に 含 まれる
「
種 が ラ

ン ダ ム に 分化 し， ラ ン ダ ム に 滅 び る 」 と い う仮定 は，熱

帯種 で あ る か 温 帯種 で ある とい う以外 に は 違 い が な い よ

うな 2 グ ル
ー

プ に つ い て 絶滅率に は 統計的 に 差 が ない こ

と，つ まり絶滅率 と 「
熱帯種 もしくは 温帯種 で ある一1 こ

ととは独 立だ とい っ て い るだけ なの で ある．

　 2 つ の 系統群 の 比較 ではな くて ，
1つ の 群 で の 種分化

率や絶滅率 を推定す る に も， や は り系統発生 の モ デ ル が

必 要で あ る．

　系統群 を構成す る種 が 互 い に 等価 で あ る と仮定した簡

単 な系統発生 の モ デ ル に お い て，過 去 の 進 化 に つ い て ど

の 程度の 推定が で きるの か を考 え て み る．

モ デル 1 ．ラ ン ダム な種分化 と絶滅

　系統 発生 の モ デ ル として まず最初 に ， 種分化 ・
絶滅 と

い っ た事象が 種数な ど に よ ら ず に一定の 速度で ラ ン ダ ム

に お き る場 合 を考 え て み よ う．ラ ン ダ ム と は い っ て も地

史的な状況に よっ て 種分化の お きや す い 気候や絶滅 しや

す い 地 理 的状 況が あ る の か もしれ な い の で ，

一
般 に は 種

分化率 が b （t）， 絶滅率が c （t）の ように時間変化 して も

か まわ ない とする．しか しそれぞれ の 時点 で はすべ て の

種 が 同 じ種 分化率 と絶滅率をもつ とす る．

　系統関係は と りあえず無視 して，図 1 の 右 に 数字 で 示

して い る系統樹 の 枝数の 時間変化に注目 しよ う．こ の モ

デ ル に 従 う種数 の 時間変化 は ， 分枝過程 とい う確率過程

と して 表現 され る．その 手法を利用 して ，現在 （時刻

T ）に存在 して い る種 に つ い て の 祖先系統樹で 枝数の

期待値 の 時間変化が 計算 で きる．時刻 tの 種数 を 歸 ，

現在時刻を T とす る と ，

埜 ＝

NT
1

1 ・厂  ・！r（一 ］du
（Harvey　et　aL ，ユ995 ；Kubo ＆ Iwasa，1995 ）

・…（1）

　 まず最初 に
，

一
番簡単 な場合 と して ， 種 分化 や 絶滅の

速度が 時間的に
一

定で あ る と きに，系統樹 の 形 は ど うな

る か を図 2 に 示 して い る。横軸 は 時間 で ， 縦軸 は 系統樹

の 枝数の 対数で あ る が，種分 化率 ・絶滅率の大小に か か

わ らず，単調増加で 下 に 凸 の カ
ーブ を描 い て い る．と く

系
統
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現
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図 2 ．種分化率 ・
絶 滅率が 一定値 で あ る とき系統樹 の

　　　枝数 の 時間 変化 （Kubo ＆ Iwasa ，1995）．
　 　 　 横 軸 は 時間 を示 し，太 線 は系統 樹 の 枝 数 の 期 待値 （現 存 生

　　　物 の 祖 先の み 〕、その 時 刻 に存在 して い た種 数 （後 に 絶滅

　　　する 種 も含 む ）を示 す ．現在時刻 に 近い とこ ろ で は 系統樹

　 　 　 の 枝 数 の 対数 の 増 加速 度 （グ ラ フ の 傾 き）は ほ ぼ 種 分化率

　　　 b に 等 し く，系統樹の根 に 近 い とこ ろ では種 分 化率 と絶滅

　　　 率 の 差 b ・c に 漸 近 す る，

系
統

樹
に

現
れ

る

種
数

大 t 絶減

0 20 40　 　　　 60

　　　時間

80

（B）

100

図 3．種数の急激な変動が系統樹に与える影響 （Kubo ＆

　　 Iwasa ，1995 ）．

　 　 　 （A ）時刻 50付 近 て種 分 化 率 が
一

時 的に 大 き くな り種数 が

　　　　　 2倍に 増えた．祖 先系統廚 の 枝数 もそ の 時刻で 急増 す

　 　 　 　 　 る．
　　　 （B ）時 刻 5G付 近 で絶 滅 率が

一一時的 に 大 き くな り，種 が も

　　　　　 との 60％ に な っ たが，その 痕跡 を系統 樹か ら読 み とる

　 　 　 　 　 こ とは 困難 で あ る．
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に，種分化率が 絶滅率よ り大 き い ときに は，枝数 の 対数

の 増加速度 （グラ フ の傾き）は，ご く最近 で は種分 化率

b に等 し く，古 い と こ ろ で は も っ と遅 くて種 分化率 と絶

滅率 の 差 b − c に 漸近 す る．と い うこ と は，た とえば実

際 に は種分化 や 絶滅の 率が 時間的 に
一

定 で も， 祖先 系統

樹 の 形 は，あた か もご く最近に 種 分 化が 盛 ん に な っ た か

の よ うに見える の で あ る．もしこ の モ デ ル が 正 しい な ら

ば
， 種分化 の 時刻 を特定で きる系統樹か ら （途中で絶滅

した種は観測で きない に もか か わ らず）原理的 には種 分

化率 b と絶滅率 c を同時に推定で きる はずである．

　 しか し， こ の ような推定は どの 程度 まで 信頼 で きるの

だ う り か ？ コ ン ピ ュ
ー

タ シ ミ ュ レ ーシ ョ ン に よっ て 系統

群 をつ くり， その 系統樹か ら 種分化率 ・
絶滅率 を （1 ＞

式 へ の あ て は め で推定し，その 推 定値 の 特徴 を調 べ た ．

そ の 結 果 ， 種 数 が 多い と種分 化率 bは か な り正 確 に 推

定で きた．と こ ろ が ，絶滅率 6 に つ い ては い くら種数 を

増 や して も推 定値 の 分散が 小 さ くならな か っ た．こ の こ

と か ら ， 種 分化率は 推定で きるが ，絶滅率 の 推定 は 困難

と結論 され る （Kubo ＆ Iwasa ，1995）．同 じ様な 考

え方に もとつ い て，ラ ン ダ ム モ デ ル に よ っ てすべ て の 種

で は な くて一部をサ ン プ ル して つ くっ た 系統 樹を解析す

る 場合 （Harvey　et　 aL
，
1994

，
1995）や，種 分化率 と

絶滅率の 最尤推定法や 尤度関数 の 等 高線 を用 い た解析

（Nee 　 etal ．．1994 ）， それ ら の ウ イル ス 遺伝 子 の 系統

樹 へ に 応用 に つ い て も議論さ れ て い る．

　種分化率 ・絶滅率 の 時間変化 に っ い て は 系 統 樹 の 枝数

か ら推定で きる だ ろ うか ？極端な例 として ， 爆発的種分

化と大量絶滅 が それ ぞれ 系統樹 に 与 え る 影響 を図 3 に 示

す （Kubo ＆ Iwasa
，
1995）．絶滅率 が 一

定 で 種分化

率だ けが
一

時的に高 くなる爆 発的種分化 は系統 樹か らは

系
統
樹

に

現
れ

る

種

数

約 8000万年前

増 える

50 oo

間

可

時

150
現在

図 4 ．鳥類 の すべ て の 科につ い て DNA ハ イブ リダイゼー

　　　 シ ョ ン に よ り作成 した 祖先 系統樹に つ い て ， 各

　　　時刻 で の 枝 の 数 （Kubo ＆ Iwasa ，1995）．

　　　縦軸 は 枝の 数 の 対数．横 軸 は 時 間 を 現 わ す．右 端 が 現 在 ，
　　　祖先系統樹で は枝の 数は 常に 増 える一一方で ある．Sibley＆
　　　 Ahlquist．，（1990〕 に も とづ い て Nee　 et 　 aL ，（1992 ）が

　 　 　 描 い た もの ．

っ き り読み とる こ とが で きる （図 3A ）．
一

方，種分化

率は
一

定で 絶滅率だ けが
一

時的に高 くな る大量絶滅が あ

っ た場 合 の 結果 を，図 3B に 示 して い るが ，
こ の よ う

な系統樹か ら大量絶滅 の 痕跡 を見 い だ す の は 困難で あろ

う．

　実際 の 分 子系統樹 の 枝 数 の 時間 変化 の
一

例 を図 4 に 示

す．こ れ は 鳥の す べ て の 科 の 系統関 係 を DNA − DNA
ハイブ リダ イゼ

ー
シ ョ ン に よ っ て 決定 し （Sibley ＆

Ahlquist
，
1990），そ の 系統 樹を整理 した もの で

’
ある

100．

50．

20．

10．

5

21

（A）

種数 s

　　　　　　　大量絶滅

c （s ）

（B）

時間

図 5．種 数に 依存する ときの 種分化率 ・絶滅 率．

　 　 　 こ こ で は，例 として，種 数が 増加 す る と，種 分化率が 減少

　　　 し，絶 滅 率が 上 昇 す る場 合 を考 える．種 分 化率 と絶滅率 が

　　　 等 し くな る とこ ろ が 平 衡 種 数 で ，そ の と き の 種分 化率 ・絶
　　　 滅率 を回転 率 と呼th’．回転 率の大 小は系 統樹 の 形に 大 きな

　 　 　 影響 を与 え る 〔A ）．

　　　 回転 率が 遅 い 系統 群は 系統 樹 をみ て 大量 絶 滅 の 時 刻 が 特 定

　 　 　 で きる．種 分 化率 ・絶 滅 率が （B ）の よ うに な っ て い る 系

　 　 　 統 群 で は，大量絶滅 の 直 後に 爆発 的種分 化が お こ り，しか

　　　 もその と きに 生 じた種 は なか なか 入 れ 換わ らない ．そ の た

　　　 め 現 存生物の 系統樹 をつ くって，枝数グ ラ フ が 折 れ まが り

　　　 か ら大 量絶 滅が 起 こ っ た こ とが わ か る．
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（Nee　et α1．
，
1992 ；Kubo ＆ Iwasa，1995 ）． こ の 図

4 の 横軸は 時刻 に 対応 して お り，左端は 約 8 千万年前，

右端 は現在 に あたる．縦軸 は系統樹 の 枝数 を示 して い る

が ，そ の 増 え方は，は じめ 急速 に 増 え，次第 に そ の 速度

が 鈍 り，現在 に 近 い とこ ろで は また 急に 増 えるよ うに 見

える．どの よ うな種分化率 や 絶滅率を想定す れ ば こ の よ

うなパ ターン が 生 じるだ ろ うか．そ の 答 えは じつ は無数

に あ る の だ．種分化率が
一

定値で 絶滅率が 次第 に上昇す

る とい うの で も， 逆 に絶滅 率が
一

定値で 種分化率が減 少

する の で も，また それ ら の 組 み 合 わせ で も，図 4 に 示 さ

れ る も の と ま っ た く 同 じ 祖 先 系 統 樹 が 冉 構 築 で き る

（Kubo ＆ Iwasa ，1995 ）．つ ま り分子 系統樹 の 形 を

み た だ け で は，ど の 組 み 合 せ が 本物で あ る か は 判別 で き

な い ．

　以上 の よ うに ラ ン ダ ム な種 分化 と絶滅 とが ま っ た く独

立 に 生 じるモ デ ル で は ， 系統樹 か ら絶滅率を推 定する こ

とは で きない ．

モ デ ル 2 ：種 数 と と もに種 分化 率が減少 す る

種 間の 競争 を考 え る と， 種数 が 多 くて ニ ッ チ の は とん

どが 占め られ て い れ ば ，新た な種 分化は成功 しに くくな

り，す で に い る 種 は 絶滅 しやす くなるか もしれ な い ．そ

こ で，種分化率が 系統群 の 種数 と と もに減少 し，絶滅率

が 種数 と ともに 増大する系統発生 の モ デ ル を考 え る （図

5A ）．こ の よ うな
一

般出生 死 亡 過程 に お い て ， 系統樹

の 枝数 の 時間変化 が ど うな る か を調べ た．

　ラ ン ダ ム モ デ ル で は大量絶滅 の 時刻が 特定で きなか っ

たが ，
こ の モ デ ル で は 大量絶滅 に よっ て種 数 が 減少する

と同時に種 分化率が 高 くな り，引き続 い て爆発的種 分化

がお こ り， その 影響 は 祖先系統樹 の 形 に も現 われ る （図

5B ）．つ ま り大量絶滅 をそ の 後 の 爆発的種 分化 か ら知

る こ とが で きる の で ある．

　た だ し， 種 分化率 と絶滅率が つ りあっ た と きの そ れ ら

の 価，すな わ ち 種 の 回転 率 （図 5A 参照 ）が 重要 で あ

る．回転率 が 大 き い ときに は，つ りあい の 状態で も種 が

どんどん入れ換わ る の に対して，回転率が 低 い と ，
い っ

たん生 じた種 はなか なか 入れ換 わ ちな い ．回転率が 遅 い

場合に は大量絶滅 の 影響が 系統樹に は っ き り現 れ るが ，

回転が速 い 場合に は大量絶滅 だ けで な く爆発的種分化 さ

え も系統樹 に影響 を残 しに くく，読 み とる こ とが 困難に

なる。

t2

も
L
叫

ち

妻

肇

f
昌
▼
」

四

（A） （B）

図 6 ． 2 つ の 系統樹 の 違 い か ら回転率 の 差 を結論 す る方法．

　　　 現 存す る分 類群 の 祖先 系統 樹 をた どり，それ らが 1 つ の ま と まる まで の 聞 の 系統樹の 枝 の 長 さを合 計 した もの を系 統樹 の 枝 の 全 長

　　　 と呼 ぶ ．こ れ は，Hey モ デ ル で は 回転 率 の 十 分 統 計量 で あ O ，推 定値や 検 定 もこ の 枝 の 全長 を用 い る もの で ある．2 つ の 種 の グル
ー

　　　プ （A ）と （B＞に つ い て，後者の 方が 絶滅
・種分 化が 頻繁 に 生 じて い る と結論 しそ うだが，こ の 図の 差 異 は統 計的 に 有意で は な い （片

　　　 1則2．5％ で 検 定 ）．
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モ デ ル 3 ：絶滅 と種 分化 が同時 に お こ る

　上 に述べ た よ うに，現 存種 の 分子系統樹 か ら種分化率

と絶 滅率を独 立 した パ ラ メータ と して 推定す る と，と く

に 絶滅率 に 関 して は そ の 推定値 の 分散 が きわ め て 大 き

い ．進化過程 に 関す る 推定 を行 なお うとす れ ば もっ と単

純 で パ ラ メータ数 の 少 な い モ デ ル を用 い る 必要が ある．

たとえば系統群 の 種分化率 と絶滅率が強 くカ ッ プ リン グ

して い る と考 えて み よう．

　 こ こ で は極端 な場合 として ， 系統群 に含 まれ る種数は

常に一定値に 維持さ れ て い る と仮定す る．系統群に属す

る 1 つ の 種が ある時刻 に ラ ン ダ ム に 滅 び る と， 生 き残 っ

て い る 任意 の 1種 か ら 直 ち に新 しい 種 が 種 分 化 して，絶

滅 し た種 の 生 態 学 的 地 位 を 占め る とす る （Hey，

1992）．こ こ で は こ の よ うな種 の 入 れ 換わ りの 速度，
「
回転 率 」 を系統樹 の 形 か ら推定 する こ とを考 える．

（こ の 確率過程 は，種 を遺伝子，系統群を集団 と読 み 変

え る と，集 団遺伝 学 の Moran モ デ ル と 同 じで ある）．

系統 群か らラ ン ダ ム に η 種 を選 び ，それ らの すべ て の

共通祖先ま で た ど る と き の 系統 樹 の 枝 の 長 さ の 和 B を

分子 系統樹の
「

枝の全長 」 と呼ぶ （図 6 ）．こ の モ デ ル

を仮定する と回転率の 最尤推定値は （n − 1）／ B で与

え られる （Hey ，
1992）．モ デ ル に 従 っ て 生成 され る 分

子系統樹 の 枝 の 全長は ガ ン マ 分布に従 い ，それ は 回転率

の 十 分統計量 に な っ て い る．一
様最強 力不偏検定 ，

一
様

最 小 不偏推 定 区間 な ど も枝 の 全長 B か ら 計算す る

（Iwasa，　Y．，　T．　Kubo ＆ H 、　Matsuda
，
未発表）．

異 なる 系統群で の 回転率の 違 い を検定す る

　 こ の 論文 の 最初 に 挙げ た 問題 に もど っ て み よ う．た と

えば す み場所の 違 い が 種分化 と絶滅 に 影響を与え る とい

う経験則 が あ る．島に い る種 は 大陸 の 種 よ りも滅 び や す

い
， あ る い は 逆 に 種 分化 しや す い と い わ れ て い る．ま

た，化石 に よる研 究で は熱帯産の 貝類は温帯産の もの に

比べ て 種分化 （正確 に は 属分 化）の 速度 も絶滅率 も高い

こ とが わ か っ た （Jablonski，1993）． こ の よ うに 2 つ

の 系統群 で の 回転率が 異な っ て い る こ と を確立する た め

に は どの よ うに すれば よ い だ ろ うか （lwasa，　Y ．，　T 。

Kubo ＆ H．　Matsuda，未発表 ） ？

　比較 して い る 2 つ の 系統群 （系統群 1 と 2 ）が ある と

き，上記の
「
種数

一
定 の モ デ ル 」 を仮定 して， それ ぞれ

の 回 転率 を最尤推 定す る．系統群 i （∫こ 1，2）の 回 転

率 の 最尤推定値℃ 、は，

”
Ci ＝ 〔ni −1｝1Bi　・・・・・…　　（2）

で 与 えられ る （こ れは不 偏推定値 で はな い ）． ni ，
　 B は

それ ぞれ系統群 iの サ ン プ ル 種数 と分 子系統樹 の 枝 の 全

長で ある。こ こ で 以下の 2 つ の仮説

　仮説 1 ：比較 して い る系統群は ど ちらも同 じ回転率を

　　　　　持つ （E ，
二62）

　仮説 2 ； 比較 して い る 系統群 は それ ぞれ 異な る 回転率

　　　　　を持 つ （e ，≠ a2）

を評価 し，こ の うち
一

方を よりよ い 仮説 と して 選択 し よ

う，そ の 方法 と して ， まず尤度比検定を考え て み る，そ

れぞれ の 仮説 の もとで，自由に 選べ る パ ラ メータ を尤度

が最大に なる ように選ん で お い て，それ ぞれ の 尤度 の 比

を計算 し， それが ある値よ りも大きい とい う条件で棄却

域の 形 を決め る の だ． 2 つ の 種 の グル ープ に お ける回転

率が等 しい とい う仮説 が 棄却 される の は，

芸；
〈 x −・・ 傷・ x

＋
一 … （・・

とい う形を して い る．い ま，有意水準 を片側 2．5％ と設

定 したする と，枝 の 全長 の 比 B 、／ ＆ が 従 う確率分布 の

計算 か ら，実際に は等 しい に も関 わ ら ず上 記 の 不等式 の

後者をみ たす確率が0 ．025 となる ような値 君
゜25

（nl ，dO ），

が 求め られ
，

表 1 に 示 し て あ る 処 に つ い て は，次 の 式

か ら求 め られ る．

xP ・025（nl ，n2 ）＝ 　　 1
　　　　　　　　　　　　　　　・・…　一一・・　（4）
　　　　　　　 xg ・025（n2 ，　n1 ）

　 こ れ と は 異 なる考 え方 と して，赤池 の 情報 基 準量 （以

下， AIC ＞を用 い て，仮説 1 と 2 の ど ちらが よい モ デ

ル で ある か を比較 する方法 もあ る．こ れ を用 い る と きに

は有意水準 と い っ た考えをしな い ．デ
ー

タが与えられ る

表 1．系統群 1 が 系統群 2 よりも回転率が 小 さ い と結

　　　論で きる た め の 枝 の 全長 の 比 の 最小値．

系

統
群

1
の

種

数

系統群 2 の 種数

2 5　　1　 1D 20 50

237 ．491 ．5150 ．50660 ．21430 ．0782

5151 ，34 ．4331 ．3360 ，53640 ．1897

1G341 ．19 ．0762 ．596LOO70 ．3476

18．285 ，0541 ．9070 ，641920
．r．．

50

　720 ．7
一尸．、曲．一1、「r「r．

186045 ．8212 ，364 ．5511 ．489

左側 の 数 字 は系統群 1 の 種 数 上 の 数 字は 系統群 2 の 種 数

こ の 数字 よ りも枝 の 全長 の 比が大 きい ときに系統 群 1が 系

統群 2 よ t，も回転率 が，片 側2．5％ の 検定 で 有 意 に 低 い と

結論 で きる．た とえば 系 統群 1 も 2 もと もに2Q種 を含む場

合 に は，枝 の 全 長の 比 率が 約 2倍 以上だ と，系統群 1 が 系

統群 2 よ り も有意 に 回転 率 が 遅 い と い え る．
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とき，それぞれ の モ デ ル に つ い て，

AIC ＝ − 2× log（尤度の 最大値｝〒 2x（自由なパ ラメータ数）

と して 定義 され る量を計算 しそ れ が 小 さい 方が 選択す べ

きモ デ ル で ある とするの だ．今 の 場合に は，パ ラ メータ

が 2 つ あ る仮説 2 の
．
方が 最大尤度 が 高 くな るが ， そ の 相

対的な差が パ ラ メータ数 の 差で ある 1 よ り大 きい か ど う

か を調 べ る と い うの が ， AIC を使 う方法 の 意 味 で あ

る．仮説 1 と 2 の それぞれ に つ い て AIC を計算 し，そ

の 差 を整理する と，

（1 ・罰 1 ・ 急广
冒1

＞

（黯 1諜 1
（・・

と なる 領域 で，仮説 2 の 方が よい モ デ ル と して 選択 され

る．計算 して み る と， こ れ は尤度比検定 の 1種 である こ

とが わ か る．有意水準に 対応する 確率 を求 め て み る と片

側 2．5％ よ り もか な り高 い ．つ ま ワ同 じデ
ータ に対 し

て， AIC を用 い た方法 の 方が，2，5％ の 有意水 準 の 検

定 よ りも 2 つ の 系統群 の 回転率 の 最尤推定値に差が ある

と結論 しやす い 傾 向が あ る．

　具 体的 に 計算 して み る と，こ の 回転率 の 最尤推定値が

2 つ の 系統群 の 問 で 回転率が 違 うと結論す るため に は ，

各系統樹 に 含 ま れ る 種数 が か な り多くな け れ ば な ら な い

こ とが わかる．た とえば，同数 の 種．を含む 2 つ の 系統樹

で
一

方の 枝 の 全長が 他方の 2 倍で あ る時に は，回転率 の

最尤推定値 も 2 倍違 うこ とに なる．こ の ように推定値 に

大きな違 い が あ っ た と して もそれ が 有意か ど うか は別で

ある．こ の とき 2 つ の 回転率が 有意 に 違 うと結論する た

め に は，各系統樹に は 18種 以上 含まれ ね ば な らな い ．

もし最尤推定値が
一

方が 他方 の 3 倍で あれば ，
8 種以上

が 含 まれ ね ば 有意で は な い し，50％の 違 い な らば 49種

以上 が そ れ ぞ れ に 含 まれ ねば ならな い （AIC をもち い

る と、 そ れ ぞ れ 10種 ， 5 種 ，
26種 と な り ， 回転率 の 違

い を結論 しや す い ）、

お　 わ　 り　 に

　生活型，生息場所 配偶 シ ス テ ム などに よ っ て 種分化

・絶 滅 な ど の 率が 異 なる と い う仮説 を考 え て，そ れ を現

存種 の 分子系統樹 か ら結論 する た め に は，統 計モ デ ル が

必要 で あ る．か な り簡 単な統計 モ デ ル を仮定 して 相 当な

数 の 種 を含む系統樹を調べ な い と，統計的に 有意だ とす

る結論 を導 くこ とは難 しい 、しか し，こ の 方法は，近 い

将来ますます有望に なる だ ろ う．枝分か れ時刻 の 推定を

含め た分 子系統樹が 多数 の 分類群 につ い て得 られ る こ と

は 間違 い な い か ら で ある．
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