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ひ ろ ば

　　　　　　通説は俗説かもね
一 矛盾あれば楽 し くねばっ て解決 しよ う一

　　　　　　　　　　　 九州大学名誉教授 松田　博嗣

　 　　 　　 　 　　 　　 　 　　 　（2002年 12 月 17 日受理 ）
まえがき

　　　本誌 8 月号 に山田耕作さんが 「競争 と共生 一本間政雄 さん の 論文を読ん で 」

とい う
一文を書かれた 。 　 本間氏の 論文 は、国立大学の 経営力のな さと 、 教官の無

能 さを指摘 した もの で ある 。 　 山田氏は 、 その 指摘の 当否 は さておき、 本間氏の議

論はその 出発点 となる 前提 において誤 りで はな い か とされる 。 　 即ち 、 教育は 「競

争」 のため にあるの で はな く、 　「協力 ・共生」 の時代へ と導くため にこ そあるべ き

と言うの で ある 。 　 両氏の意見 にはそれぞれ尤もな所が多い 。 　 理 想 と して は 、

「共生」 で あっ て も、 現実は 「競争力に重きを お くべ し」 とする方が多数派の 考

え 、 即 ち通説で はある まいか 。　 「共生 力」 に重きをお い て も良 さそ うな もの で あ

るが 、 それは少数派 の考えで あろ う 。

　　　私が こ の 「ひ ろば」 へ の 投 稿を思 い 立 っ たの は 山田 氏の 論文 にい ろ い ろ触発

されたか らで あ っ て 、 私 自身 、 進化生物学の 研 究者 と して 、 競争 と協 力の 関係 につ

い て 大変 関心 を も っ て い るが 、 こ こ で は立ち入 らな い 。 　 こ こ で は、触発され た こ

との うち、　 「多数派 少数派 問題 」 に関連 して 、分子 進化の 集団遺伝学的論争の 一端

を紹 介 し、 集 団生物学 と重 な る とこ ろの 多い 統計物理学者の 意見な ど聞 けれ ばと考

え て 一文 を草 した 。

　　　湯川秀樹先生は 、　 「私 は少数派が好 きだ。独 創的な仕事は少数派か ら生まれ

る 。 　 ただ し少数派 は 多数派に なるよ う努力 しなければな らな い
。　 今の 私の 研究

（非局所場理論）は少数派だが 、 いずれ 多数派 になる こ とを信 じて や っ て い る 。 」

と言われた 。 　 先生 の 退 官直前 に基研で こ の 講義を聞い て 以来 、 私は少数派が大好

きにな っ た 。　 多数派や通 説を軽視するの で はない が 、 研究成果に対する私の価値

判断の基準がそれ以来かな りシ フ トしたように思う。　 基礎物理学の 分野で 多数派

として 進歩に貢献するには 、 相 当の ス ピー
ドと 目配 りが必 要で ある 。　 少数派で は

一 生何も成功で きないかも知れ な い代わ り、 自分の ペ ース で 研 究がで き 、 急がな く

て も大きく貢献でき るか も知れ な い 。

　　　こ の 成功例 として 、 進化集団遺伝学者木村資生氏 の 貢献 を挙 げた い 。 木村氏

以前の 進化機構の通説 は 「進化 率 （＝ 進化速度）を律速 するの は、 ほ とん ど環境の

変動で ある 。 　 突然変 異は進化 に不可 欠で は ある が、 そ の 大小は 余 り問題 にはな ら

な い 。　 環境に適応 した変異体 に有利 に働 く 自然選択 こ そが進化 の主 要 因であ

る 。 」 とする 「狭 い意味の 」 ネオダ ー ウイニ ズム （＝総合 説 ）で あ っ た。　 これ に

対 し木村氏 は 、　 「可視 的表現 型で はそ うか も知れな い が 、 分子 レベ ル 殊 にDNA の よ

うな遺伝物質 の進 化は突然変異圧 と、集団の 個体数有限の た め に起 こ る変異体頻度
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の ラ ンダム ドリフ トが主 要因で ある 。 」 とする分子進化の 中立説を提唱 した 。　 中

立説はそ の 後次第に支持者を増や し、 日本で は高校の教 科書に も取 り上 げられて 、

通説の よ うにな り、 これ を批判する者は異端視され るよ うに な っ た 。

　　　この こ とは少数派の 好きな私を元 気づ けて くれる 。　 木村氏は進化機構論で

は 二 次的と見な されて きた 突然変異やランダム ドリフ トも、有効な い しは重要か も

知れぬ こ とを世に認め させ るの に成功 した 。　 しか し、 中立説選択説の適用 限界を

巡る論争は世界的には現在で も続い て い る 。 　 私は主専攻を統計物理学か ら数理 生

物学 に移 した 30 年前か ら、 ずっ と進化機構を巡る論争に 関心を持 ち続 け 、 論争を

包括的統一 的な視点か ら理解 しようと努めて きた 。　 固体 と気体の 違 いが 同 じモ デ

ル の別の 相へ の転移 と して捉え られ るよ うに 、 進 化の 「広 い意味の 」 総合説を構築

しよ うと した 。 　 この よ うな ア プローチは世界的に も全 く少数派で ある し 、 中立説

の 適 用限界を重視 し、選択説の可能性を拡げよ うとする研究者 は集 団遺伝学者の 中

の 少数派 と言え よ う 。

　　　と こ ろで 、私の よ うな アプロ
ーチは拡が りうるで あろ うか 。 　 私が気にする

問題を大事と思 う人が増え るであろ うか。　 それ は何 とも判 らな い 。私 と して は

色々 な機会 を捉え 、 広 く人の 批判を受けつ つ 努力するの み で ある 。 　 そ こ で 下記 の

よ うな 中立説批判 と新総合説の提唱とを こ の 「ひ ろば」 に載せ させ て頂い た 。

分 子進化の 中立説批判 と新総合説の 提唱［1］

　　　分子進化の 主 要因は何か にっ い て 、 1968 年に木村資生が 分子進化の 中立説を

提唱 して 以来選択説 との間 に論争が続い て い る 。 12，3 ，
4】 中立説に対する強 い批判

が起 こ っ た の は 、 提唱当時はタンパ ク分子や遺伝子 レベ ル の 進化が主な研究対象で

あ り、 タンパ ク分子の 立体構造さえほ ぼ同 じな らば 、

一 次構造 の 違い は酵素作用な

ど分子の機能 にほとん ど影響せず 、 種に よっ て異な る一 次構造 は分子 環境の 変化 に

応 じて適応的に進化 した もの で は な い とい う中立説の強 い主張が 、 比 較生化学的な

種々 の 知見 と両立 しな い と思われ た か らで ある 。 　 一
方 、 定 量 的な論 争は 、 集団遺

伝学モ デル の 結果 と現 実の デー
タ との 比較 に基づい て行 われ 、 中立論者は選択 モ デ

ル で は進化率 （進化 速度 ）の
一

定性 や 、 進化率と選 択率 （選 択強度） との 逆相 関な

どの現実をうまく説 明で きな い と した 。　 こ れに対 して 、 Lewontin らは 、 中立モ デ

ル で は遺伝 的 多型 が集団の 個体数 に強 く依存 し 、 こ れ は現 実に合わな い と し 、 Crow

らは進化率の 一 定性が世代当 りで な く、年当 りに近 い こ とは 、中立説 に と っ て 致命

的か も知れぬ とした 。 【5 ，
6］

一方 、 GiHespie
， 石井一成 、松 田 博嗣らは、 中立論者

が指摘する選 択モ デル と現実との不
一致は 、 彼等が準拠する選択モ デルが不 備の た

めで あ っ て 、 環境変動を適切 に取 り入れた新 しい モ デル を導入する とむ しろ選択 モ

デル の 方が上 記現実を うま く説 明で きる と主 張 した。 ［7 】

　　　 1980 年代 に入る と、 DNA やゲ ノム レベ ル の デー
タが 蓄積 し 、 偽遺伝子な

ど 、 個体 の 生 存生殖 に殆 ど影響 しな い と思わ れ る部 分が真核生物のゲノム の大半を
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占めるこ とが判っ て きた 。　 中立論者 も、 提唱 当時と異な り、 分子 レベ ルで も選択

説がよい場合が色々 あるが 、 それ はあ くまでゲ ノムの 小部 分で 、 大部分で は依然中

立説が よい と 、 その 主張 を弱 め るこ とに よ っ て 支持を拡げた 。　 しか し 、 同義置換

や 、 稠節部分 の 進化な ど、遺 伝子の コ
ー ドする分子は 同 じで もなお現 実選択 の 働き

を示唆する知見も色々 あ り 、 また 、 種内多型 と種間差異 との デ ータ解析か ら両者を

中立説の ように 同 じ要因 に帰するの は困難との 報告もあ っ て 、 中立説選択説の 適用

限界 はまだ定 かで はな い 。

　　　それに も関わ らず 、
「肉眼で見える形質 、 すなわち形態の レベ ル で は選 択

説、分子 の レベ ル で は中立説」 とする昔なが らの 中立説を支持する主張 が今で も見

られる。 【8 】　 しか し 、 肉眼で 見えるかどうかで 進化要因を分けるの は い か がな もの

で あろうか 。　 肉眼観察にたよっ たダー ウィ ン も 「有用 で も有害で もな い 変異 が 、

自然選択の は た らき を受 けずに、動揺 しなが らも個 体群 の 中 に とどま っ た り 、 あ る

いは最終的に はその 中で 固定 して しま っ た りする場合もあるで あろ う。 」 とい っ て

い る 。 　 従 っ て 、 現状 認識 として は 、 　「突然変異も、 隔離 も、 自然選択 も、ラ ンダ

ム ドリフ トもすべ て が進化の 要因 にな っ て い る 。 これか らも、研究の 進展に よ っ て

い ろ い ろの 知見が蓄積 される 。　 それ らを総合 して 考え て い こ うとする 、 現代の 多

数の 学者の 考え （説）を総合説 とい う。　 こ こ で は、ダー ウィ ンの 自然選択説 が圧

倒的に重要で ある こ とが再認識 されて い る 。 」 とする方が説得力があ り、今後進化

要 因の 研 究を進め る 上 に も激励的で あ る 。

　　　既 に1950 年代か ら木村 は総合説の 立場に 立ち 、 集団遺伝学理論の 拡張 発展を

種々 行な っ て きた。　 例え ば、無限集団につ い ては 、 Fisherの 基 本定理 や 、

Haldane−Mullerの 遺伝的荷重の理 論を環境変動の あ る場合 に拡張 し 、 有限集団 につ

いて は、拡散過程が有効なモデルで ある こ とを明示 した 。　 しか し、 そ こで は環境

変動の時相関 は無視され 、 突然変異が集団 に及 ぼす効果 は 、 集団 に現れ た変異体が

固定又 は消滅するまで の素過程が個々 独立に取 り扱われ うる場合に限定 されてお

V 、 この ような仮定は 、 進化学的長時 間ス ケ ール で は必ず しも許されな い 。

　　　1968 年 にな る と 、 木村は 哺乳類の タ ンパ ク分子 の進化率の データ よ りゲノム

当 りの進化率は 、 年当 りO，5とい う高い率で あ る と推定 した 。　 これ を木村の 遺伝的

荷重の 理論と比較する と 、 集団が存続 す るため には 、 哺 乳類が 非現実的な増殖率を

もたねばな らず 、 こ の 矛 盾はゲ ノム 進化が 自然選択による と したこ とにある と考え

て 、 中立説 を提 唱す る に到 っ た 。　 一 方こ の 矛 盾が上記 の よ うな集団遺伝 学理論 自

体の不備 によ り、遺伝的荷重が適切 に評 価 され て い な い 可能性 は十分 残されて い

る 。　 しか し、そ の 後の木村 は も っ ぱら中立説 の 普及 に務め 、総合説の 整 備に はあ

ま り目を向けな か っ た 。

　　　1970 年代 に入 っ て 、 われわれは 中立説提唱以前の 木村の 研究の 後を受け、 従

来の 固定環境モ デル を拡張 し 、 マ ルサ シア ンが一般 には遺伝型 と共 に環境型にも依

存する こ とを重視 して 、 マ ル サ シア ンが時間 と共に変動する種々 の 変動環境モ デル

一 874 一

N 工工
一Eleotronlo 　Llbrary 　



Bussei Kenkyu

NII-Electronic Library Service

Bussel 　 Kenkyu

通説 は俗説か もね

を研 究 した 。　 また 、 新たに進化ス テ ッ プ数の 概念を導入 して 、 各時点で の 進化率

を明確に定義 し 、 い わ ゆる選択説中立説を包括するよ うな進 化集団遺伝学の 総合理

論の 構築を目指 した 。　 か くて 、 環境 変動を含む広い仮定の 下で 、 遺伝的荷重 の長

時間平均な どに つ いて 、 い くつ かの 厳密な結果が導かれた 。　 こ れ によ っ て 、木村

の 理論的主張 を批判的 に捉え 、 その 適用限界 を超え る場 合に も定量 的知見が得 られ

た 。　 また従来の進化集団遺伝学理論では 、 有利突 然変異率 、 不利突然変異率が

別 々 の パ ラ メ タとして与え られるの に対 し、与えれた全突然変異率 に対 して 、 それ

が 長時間の間 に有利 また は不利突然変異 とな る割合 を導き得 る簡単なモ デル と して

「パ リテ イモ デル 」 が導入され 、 その 諸性質が解 明された 。 こ の ような包括的立場よ

りの 研究成果に基づ く現 実の 分子進化機構に対するわれわれ の 予想ない しは主張 と

提言は下 記の通 りで あ る。

（1）進化率と突然変異率の大小関係 （突然変員率の環境適応と して の解釈）

　　　DNA 修復機構の 研究か らする と 、 突然変異率が適応的に決 ま るとする仮定は

受け入れやすい 。　 突然変異率を下げるため には コ ス トを要する とする と 、 環 境変

動モ デル におい て は一般的に 、 長 時間平均進化率は突然変異率を挈えな い こ とが帰

結 される 。

この 帰結は 、 中立突然変異の みが進化に寄与する と仮定する 中立説の 帰結と一見同

様で ある 。 しか し、 中立説の 仮定の根拠 は不明で 、なぜ有利な突然変異 が進化 に寄

与 しな い の か 、 その 理由が示 され て いな い 。　 こ れ に対 し、われ われ の仮定は遺伝

機構も進化的に 時間発展 によ リ与え られた もの とする広汎 な仮定の一環で あ り 、 そ

の 帰結は 、 現実突然変異率が制御されて い る DNA 領域 と 、 定 ま っ た制御が働 く時間

ス ケ
ー

ル にわた る平均につ いて の もの で ある 。　 従 っ て 、

一時的 に環境変動率が上

が っ たた め に進化率が上 が り、突然変異率を上回 る こ ともあ りうるが 、 集団 が絶滅

しな い限 りやが ては進化率 に見合 うよ り高い 突然変異率が選択されて 、 平均的 には

進化率は突然変異 率を超えなくな る こ とが示唆される 。

（2 ）突然変屍率の 上限 （個体の増殖能力によ る倒 限）

　　　集団中に存在する複製子の 最大マ ル サ シア ン と集団の平均マ ル サ シア ン との

差はその 時点での 遺伝的荷重と呼ばれる 。　 われわ れ はゲ ノムな い しはDNA 進化の

選択説モデル として 、 進化率v が環境変動率 と一致 し 、 突然変異率μにはよ らな い

「赤の女王 モ デル 」 を定 式化 し 、 遺伝 的荷重 Lの 長時間平均 は無限集団で は、

　　　＜L＞red
＝

μ ＋ v｛ln（α 4」） − 1｝

となる こ とを見た 。 ［9］ た だ し、 αは 自然選択 ス キ ーム に よ っ て 定ま り 、 突然変異

率μ にはよ らない 正数で あ る 。　 また 、 弱選 択極限で は α ＝ v とな りうる こ とを見

た 。
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　　　一方 、 これ に対す る 「機能 的制約付 き」 中立モ デル での Lの 長 時間 平均は

　　　く L＞ neut 　
＝

　”
− v

で ある 。　 弱選択極限の 赤の女王 モ デル と中立モ デル を比較する と、与え られた v 、

μ（v ＜ μ）に対 し、 ＜ L＞ red ＜ ＜ L＞ neut とな る こ とが注 目される 。

　　　木村は選択 説で は大きい進化率 に対 し過大な遺伝的荷重が伴 うとして 選択説

を斥けよ うと議論 した 。　 しか し、 上の 結果は弱 選択極限で は選 択説モ デル の方が

中立説モ デル よ り遺伝的荷重は小さ くな りうる こ とを示 して 興味深い 。　 尤 も 、

ψ μ ＞ 1 な る 強選択の 場合に は 、＜ L＞ red ＞　＜L＞ neut で ある 。　 従 っ て 、 遺伝

的荷重の 議論よ り大き い進化率は弱選択で あるべ き こ とは導かれ るが、選択 説 を退

け 中立説を正 当化する こ とは で きな い 。

　　　まだ証明に成功 して い な い が 、 われわれは 、 与え られたμとv に対する最小の

遺伝的荷重は

　　　＜ L ＞min ＝ μ ＋ v｛ln（v1μ）
− 1｝

で ある と予 想する 。　 通常、進化が起 こっ て い る　v1 μ ＜ 1 の 場合、 ＜L＞min は 固定

され たμの も とで は、v の 減少関数で 、
　 vが増す方が 、 遺伝的荷重は少な くて 済む 。

従 っ て 、個 体の 増 殖率 によ っ て制限 を受けるの は 、 進化率よ りはむ しろ突然変異率

で ある 。

　　　すなわち 、 複製子 集団が存続可能で あるた め に は 、 集団の 平均マ ル サ シア ン

の 長時間平均が負で あ っ て はな らな い 。 　 従 っ て 、 存続する集団の最 大マ ル サ シ ア

ンの 長時間平均は遺伝的荷重を下回らな い 。 　一方 、 この 最大マ ル サ シア ンは 、 現

実環境下 での 個体の 増殖能力によっ て規定され る。　 こ れを 、 Gmax とする と、わ

れわれの 結果は与え られた進化率の もと 、 集団存続の ため許容される突然変異率の

上限は、

　　　μmax
＝ Gmax − （v ！μ》｛ln（v1μ）− 1｝

で ある こ とを示唆 して い る 。

（3）進化率の突然変曩率依存性 と中立説選択説の 適用隈界 （モ デルバ ラメ

タ空閭の相変化と して の把握）

　　　現 実の DNA の 塩 基座位 の 状態 は 4 種類 であ るが 、 単純化 して 2 種類 とする

と、 2ア レルモ デルが これ に対応する 。　 環境変動の 効 果 を調 べ るた め に 、 遺伝状態

が

σ ｛＋ 1，

−1｝な る ア レルの 時点tで の マ ル サ シア ンを

　　　m σ （t）＝ 　（1／2 ）sE （t）σ

とおく 。　 こ こ に 、 ε（t）e ｛＋ 1，−1｝ は環境状態を表わ し 、 s は選択率で 定数、 この

モ デル をパ リテ イモ デル と呼ぶ 。　 ε（t） が環境変動率Yの ジャ ンプマ ル コ フ 過程
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で 、 突然変異率が定数μなる とき 、パ リテ イモ デル の ア レル 頻度の定常分布密度 と 、

定常進化率v が 有限集団の 弱突然変異極 限で厳密に得 られた 。　 それ に よる と、弱 選

択極限sN ＜＜ 1 では v ＝

μ ， 強選択極限sN ＞＞ 1で はv ＝ Y　とな る 。　 ただ し 、
　N は

集団の 個 体数 で あ る。　 前者は 進化率が突然変異 によ り律速 され る 中立説 領域、後

者は進化 率が 環境変動に よ り律速され る選択説領域に 当る 。　 sN の 値の 変化 に伴 う

この 二 つ の 領域の 転移は 、　 Y ＜ μ な る条件下では ほぼsN ・ ・1　 の近傍で 相変化的 に

急激に起 こ り、 中間領 域は狭い 。　　（1）で 述べ たよ うに 、 突然変異率が適応的に

定 ま っ て い る とする と 、 大 部分の 座位で はY ＜ μな る条件は充た され る と考え られ

る 。　 こ の こ とは現実にお いて も塩基座位ごとの 選択率の 違い によ っ て 、 その 進化

が 中立相 、 選択相い つれかに分類され る こ とを示唆 して い る 。
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