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　1859年，イ ギ リス の 生 物学者 ， ダー ウィ ン が出版 した 「種 の 起原」 によ り進化 論 は世

界 中に広 ま っ た，しか し ， 進化の 事実を主張 したの はダーウィ ン が最初では ない ．ラマ ル

クは 19世紀初頭 に生物 が 下等か ら高等 へ 進化 して く こ とを説 い た ． しか し，彼の 説は 獲

得形質 の 遺伝 に基礎 をお くもの だ っ た の で ， 遺伝 学 の 発達に よ り否 定 され た．

　19 世紀半ば に なる とダ
ー

ウィ ン や ウォ レ ス に よ り進化が定式 化 された．ダ
ー

ウィ ン は

進化 を変化の 伴 う由来で あると定義 し，種 の 起原を ま とめた ，ダ
ー

ウィ ンが種の起原 をま

とめ るに あた っ て ，彼 を悩 ま した最大 の 難点 は遺伝 の 仕組み が分 か らな い こ とだ っ た．同

時期オ ー
ス トリア の 修道 院で は メ ン デル がエ ン ドウを用い て交配実験 を行 っ て い た．メ

ン デル は 1865 年に そ の 結果を発 表 したが ， 長 い 間世に認 め られず ， や っ と 1900年に な っ

て再発 見 され注 目を浴び る よ うにな っ た．っ ま り， ダー ウィ ン はメ ン デル の 遺伝の 法則 を

知 らなか っ た の で ある，ダーウィ ン は遺伝の 本体を あい まい の ま ま ，進化 とは親 子 ，孫

と代々 伝達する もの で ，それを伝える物質は細胞の 中に ある こ とを見抜い た．ダー ウィ ン

が主張 した最 も重要な こ とは ， 個体が集団をな し ，
こ の 集団に変異が起きて ， 代々 伝達す

る とい うこ とで ある．伝 達す る過程 で変異が起 きた個体が増える か，減るかは分か らな い

が
，

こ こ に発展的 とか向 上 的 とい う価値観は存在 しない ．伝達す る過程 を決 め て い るメ カ

ニ ズム は集団 レ ベ ル で 存在 し，その うちの 1つ が確率過程で ある．こ の 時代の 生物学は 分

野的な分類はな く， 非 常に総合的 な もの だ っ た．

　その 中か らモ ル ガ ン 達
一

部が発 生機 構論 を

樹立 した ．そ の 後，イ ギ リス の ウ ェ ル ドン と

ピア ソ ン は遺 伝現象の 統計 学的分析 に 関心 を

持 っ た． 1920 年代 に な る と ， ダー ウィ ン の進

化理 論をメ ン デ ル の 遺伝学に 基づ き生物統計

学的に 基礎 づ けよ うとす る 努力が実 り， 集団

遺伝学が 誕 生 した．そ して，数学的議論 とデ
ー

タ を結び つ ける分子進化 学が発 達 した．こ

の 分野 に は 中立 説 を唱 えた木村資生氏が い る ，

　ダー ウィ ン の 進化論 の 弱 点の 1 つ は 遺伝 の

仕組 みが 不明 な こ とで あ っ た ．メ ン デル の 遺

伝 学は こ の 弱点 を補 うはずで あ っ たが ，1900

年，メ ン デル の 法則が再 発 見 され た 当初は 対

立する も の だ っ た ．1930 年以 降 進化 の メカ

ニ ズ ム と して の 突然変異や組 換 えな ど生物学

の 幅広 い 領域 の 成果 を取 り入れ，遺伝 学 と自

然淘汰説 に よ っ て 進化 を理解す べ きだ と い う

考えが 生 まれ た ，こ の 研 究は進化 の 総合説 と

呼 ばれ る．現在で は，遺伝 子 レ ベ ル の 解析が
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（構築 中）

図 1　 進化遣伝 学分野 の 分裂 を統合
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可能 とな り，ゲノ ム レ ベ ル で の 情報を取 り入 れ る こ とに よ っ て 発生学 との 総合説 を構 築 中

で あ る、

§分子進化の 機構

　進 化 とは集団全 体 の 変化で あ り，個 々 の DNA で は な い ，集団に 変異が生 じ，少 な くと

も 2 つ 以上の タイプが共存 し，こ の 状態 か ら変異が だん だん集団に 広 まるか，消滅 す るか

どち らか の 状態に なる，ほ とん どの 変異は消滅 し て しま うが，上手 くい けば変 異が集団全

体 に広が る．集団全体に変異が広ま っ た状態の こ とを固定 とい う，進化に とっ て重要 なこ

とは DNA を一斉に ある方 向 へ 変え る メ カ ニ ズ ム は 存在 しな い こ とで ある ，

　進化 の メカ ニ ズム は 2 つ に分 け るこ とが出来る ，1つ は DNA の 変異 を生成す るメ カ ニ

ズ ム で個 体 レ ベ ル の 話 で ある。もう 1っ は束 となっ て 存在す る DNA 内に ど の よ うに変異

が広 まるか に 関す るメ カ ニ ズ ム で あ り，こち らは集団 レ ベ ル の 話で ある，どちらの 現象 も

確率過程 で ある．

　染色 した核 を光学顕微鏡で観察す る と染色体 が見え る．光学顕微鏡は 0．2 μ m まで し

か観察で きない た め ，こ れ以上詳細に観察す る こ とは で きない が，電子顕微鏡が開発 され

る と 0．2nm の 世界ま で観察で きる よ うに な っ た，1953 年 ワ トソ ン とク リ ッ ク が X 線 に よ

る解析で DNA の 二 重 らせ ん 構造を解明 した．　 DNA は塩 基性 なの で 酸性の タン パ ク 質が

結合 して ヌ ク レ オ ソ
ーム とい う構造 を取 っ て い る， さらに こ れ らは ね じれ て 高次の DNA

構造 （ス
ーパ ー

コ イ ル ） をとっ て い る ，ヒ トは これ が 23対あ り，5 μ m の 細胞核の 中に

入 っ て い る ，DNA は 次世代 に伝 え られ る時，ス ーパ ー コ イ ル を解 きほ ぐし，自分 と同 じ

コ ピーを作 らな けれ ばな らない ，

　遺伝 子 は DNA の 至 る とこ ろに あるの で は な く，遺伝子 として働 く部分は DNA の うち

ほ ん の 数％ にす ぎない ．残 りの 大部分 はは っ き りした機能を持ち合わせ て ない ，ヒ トの 場

合は 36億 の 塩基対 に対 し て 全遺伝子領域は L5 ％で あ る，

種 Cvalue （Mb ） 種 Cvalue （Mb ）

パ ン 酵母 12 ヒ ト 3600

キノ コ 17 タバ コ 3800

海綿 54 イ ナ ゴ ，バ ッ タ 6600

ホヤ 160 ゾ ウ リム シ 8600

イネ 590 タ マ ネギ 15000

ウニ 870 ヒ マ ラヤ 杉 19000

ニ ワ トリ 1200 イ ボイ モ リ 19000

コ イ 1700 ユ リ 36000

ヘ ビ 2100 赤松 68000

サ メ 2700 シ ダ 160000

イ ヌ 2900 ア メ
ーバ 690000

図 2　 真核 生物 の ゲ ノ ム サイ ズ
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　最近で は い ろい ろな生物の ゲノ ム DNA 配列を決め る計画が進 んで い る、　 C −value とは

ゲノ ムサイ ズ を表 わ して い るが，C −value は種に よ っ て
一

定で あ る （図 2）．ヒ トは ゲノ ム

サイ ズが大きい か らヒ トに なっ たわけ で もな く， ゲノ ム サイ ズ が小 さい か らヒ トに なっ た

わ けで もない ．つ ま り，進化 とゲ ノ ム サイ ズ は ほ とん ど無関係で ある ，シダやアメーバ ー

は 非常に大きい ゲノ ム サイ ズ を持 っ て い る．ゲノ ム は普通，複製に よ り 2倍 に なるが，細

胞分裂に よ り半分にな る ．しか し，ア メ
ーバ ーな どは複製に よ り 2倍に はなるが ，細胞分

裂 しない ため 1 つ の 細胞当た りの ゲ ノ ム サイズ が大 きくなるの で ある．

§DNA レベ ル の 機構

　DNA レ ベ ル の 変異生成の 機構は塩基 の 置換，組換 え ， 重複 ， 欠失で ある，塩基の 置換

は進化 の マ
ー

カ
ー

で あ り， 分子時計 と密接に関係 して い る ．変化 に は 2 種類 あ り， 1 つ は

ピ リミジ ン （T ，C）と ピ リミジ ン との 間で の 置換，又 はプ リ ン （A ，
G ）とプ リ ン と の 間で の

置換で transitionと呼 ばれ て い る． もう1 つ は ピ リミジン とプ リ ン の 置換で transversion
と呼ばれ る．七ransversion は transitionに 比 べ る と起きに くい ．また，タ ン パ ク質を コ ー

ドして い る所 の 変化 に も 2種類 ある ．1 つ は同義置換 とい い AAT （Asn）が AAC （Asn）に

なる よ うに塩基 が変わ っ て もア ミノ 酸 は変 わ らな い 変化．も う1 つ は非同義置換 と い い ，
TTG （Leu）が ATG （Met）に なる よ うに塩 基が変わ る こ とに よ り， ア ミノ酸まで 変わ っ て

しま う変化 で ある．これ は コ ドン と ア ミノ酸が一対一
の 対応 で は なく，

一
つ の ア ミ ノ 酸に

対 して二 つ 以上 の コ ドン が対応 して い るためで ある ，同義置換は非 同義置換に比 べ る と起

きやすい ，

　組換 えは非常 に重要なメ カ ニ ズム で あ るが ， 高等生物で は そ の メ カ ニ ズ ム は ほ とん ど分
か っ て い ない ．しか し，組換 えの 結果に っ い て は すで に 明らか に な っ て い る ．も とも との

DNA の 束の 中に変異が なけれ ば組換えは同 じ塩基配列 間で 行われ る の で組換 えは意 味が

ない が，変異がある状態で さらに組換えが 起こ ると高い 多様性が生 じ，非常に大切な メカ
ニ ズ ム となる ．gene　cenversion は組換え と似たメ カ ニ ズム と考える こ とが出来る．現象的
に は組換 えは 2 本の 塩基配列 に平等に 交叉 が起 こ っ て つ なぎ合 わ さるが，gene　cQnversion

は
一

方が他 方の 配列 に置 き換わ り，元の 方 は残 っ た ままで あ る．

　ヒ トとチ ン パ ン ジーは塩 基が 1〜 2％違 うだけで ある．わず かな塩 基置換が起 こ っ た だ

けで形態 は こ ん なに 違 うの は非常に不思議 で ある．ただ し，ゲノ ム 全 体を見る と DNA が

重複 し て い た り ， 欠損 してい る所 が あ り実際に はか な り違 う．例 えば ， 第 6染色体を観察

す る と，ヒ トにはあ る部分で チ ン パ ン ジ ー
に は な い 部分が 100kb あ る．　 DNA の 98％以

上 の 部分 は 機能 と して働か ない ど うで も良い 部分 で あ る．こ の よ うな 部分 で は塩 基 の コ

ピーや 削除が頻繁に 起こ る．こ の よ うな事を起こ す分子機構 は unequal 　crossing ・ ver と言

い
， 相同染色体が 平等に並 んで組換えが起 こ るの ではな く，組換 えが起 こ る前に 不平等に

並 び ，重複や欠失が起 こ る ．

　これ は病気 と深 く関係 して い る こ とがわか っ た．ハ ン チン トン 舞踏病 は脳の 神経細胞 に

変性が 起こ る病気 で あ る が
，

こ の 病気は CAG リ ピ ー
ト異常に よるこ とが分か っ て い る．

グル タ ミン の 合成 を指示 す る塩基配 列 CAG が正 常の 場合は 20 回 くらい 繰 り返 され て い

る が，ハ ン チ ン トン 舞踏病 の 遺伝子 で は 100 回以 上繰 り返す，こ の よ うに単純 な塩基配 列

の 重複や欠失 が 病気 に 関係 して い る ．
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　また，南極海の 魚 ノ トセ ニ ア （ス ズ キ科） に も リ ピー ト配列が 見 られ る ．南極海に 氷

床 が 出来 ，寒 くな り始 めたの は 今か ら 2000万 年前で ある ．こ の 時期まで は生物の 多様性

が 低か っ たが ， そ こ に適応 したの が ノ トセ ニ ア で ある ．南極海 は
一 L9 度 なの で ，何 もし

なければ体液な ど は凍 っ て しまい ，生存出来ない ，そ こ で ，
こ の 魚は不凍化タン パ ク質を

獲i得 し
， 環境に適応 して い っ た，異 なる遺伝子 の つ なぎ合 わせ を使 っ て 同 じよ うな配列 を

繰 り返 す こ とに よ り不 凍化 タ ン パ ク質を作 り出 して い る （図 3）， こ の よ うに特殊 な環境

で は ，場合に よ っ て は新 しい 遺伝子 を生み 出す．現在 ， 南極海の バ イ オ マ ス で は 95％ が

この 魚で あ り，種 の 数で も 50 ％ を占めて い る．

抗凍結遺伝子

AATAtt［IIPATAAfl　AAAiHF 　 AA   Ptfi］AATAt．1一．珥 〜 AATAA

鑾 懿 覊攤鑽韈 灘

図 3　南極海の魚 と反復配列

§数学モ デル

　 DNA の 配列や ， ア ミ ノ酸 の 配 列 を 決 め る こ とは 集団 レ ベ ル で は 容易で は な か っ たた

め ， 分子進化 の 研 究は も とも とタン パ ク質 レ ベ ル で行 われ て い た．タン パ ク質 レ ベ ル の

突然変異に 関する数学モ デル は 以下の よ うな もの が ある．K 個違っ た変異が ある と仮定す る

K − a11 ・le− de・ こ のモ デル の ・次元嫩 方程式は L … （
濃 蓋＋ μ ・ P・

’

（1剛 誌
で あ る．ただ し，ノ〉は集団 の 個体数 ， μ ， 〆は突然変異率 ， x は集団中に含まれ る突然変異

体の割合で ある．また，分子 レベ ル で は新 しい 突然 変異は新 しい タイプ を生成す る と考え

る こ とに よ り無限にタイ プ があ ると仮 定す る In丘nitely 　many 　allele 　modeL こ の モ デル の

拡散 方程式 は L − ｛（1評鎧 嶬 で ある ・ 当時は DNA の デ
ー

タ
ー

は なか っ た・・
，

突然変異が DNA レ ベ ル で起 こ っ た とす る と ， それ はい つ も新 しい DNA 座 に起 こ る と仮

定す る Infinitely　many 　si七e　In。delが広 く用い られ て い る．そ して ，突然変異に よ っ て 生

じるア ミノ酸の 変化 を電 気泳動法に よ り電荷の 相違 と して観察 し，突然変異 が 1 つ 起 こ る

たびに状態が 1 っ 動く Stepwise　mutation 　model があ る ．しか し， こ の モ デル は 小 さな リ

ピー ト， 特に DNA の マ イ ク ロ サテ ライ トにお い て は まだ確立 され て い ない ．タ ン パ ク質

レベ ル の 変異の 研 究は拡散方程式 を利用 し，集団中の 変異が ど の 程度あ るか とい うこ とを

調べ る こ とが 目的で あ る．

　DNA レベ ル で の 数学モ デル は A
，
T

，
C

，
G の 4つ の 塩 基が 自分以外の もの に どの よ うな割

合で 変化する か を考え るモ デル で 4x4 行列の Markov　Chainで ある．す べ て が 同等 に変

化 す る と仮定す る の が Jukes−Cantor　model で あ り，行列要素がす べ て 同 じ値 を持 つ （図
4）・Two 　parameter皿 ・delは transitionの 割合 と transversion の 割合 に変化 をっ けて考 え

るモ デル で あ る （図 5）．12個の パ ラメ
ーター

の 間に い ろ い ろな条件 をい れ るこ と に よ り，

もっ と
一

般的 なモ デル を考える事がで きる ，4 × 4 行列 で は隣に ど の よ うな塩 基が 来 るか
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は 無関係に な らな けれ ば な らな い が ，DNA は 繋が っ て い る の で 隣に影響 され るこ ともあ

る，よ っ て 現在で は 16 × 16行列 に よ り隣の 塩 基の 影 響まで 考慮 し て い る研 究 もある．

　 　 　 a

U　 　　 　　 　　 　　 C

×1
A　　　　　　　　　 G
　 　 　 a

　 　 　 　 a

（u

図
（A 　　　　　　　 G ）

　 　 　 　 a

C ）　 ビ リ ミ ジ ン

ブ リ ン

図 4 　 Jukes−Canter　model 図 5　Two 　parameter　model

　本質的に集団遺伝学は確 率過程 で考えなければ な らない ，まず，ダー ウィ ン 的 な意味 で

は 自然淘汰に有利なもの が 出て きた時，どの よ うに集団に広 まる かを考 え る，集団内 に は

異な っ た遺伝子型を持 っ た個体が存在 し，それ らの 間に生存力や適応度に差がある時，自

然淘汰が働 くと い う．適応度 とは個体が次世代に子供 を どれ だけ残せ るか を表わす 量 で あ

る．こ こ で は 最 も簡単 な半数体モ デ ル を考 える．集団中に対 立遺伝 子 B と 6 があ る と し，

B は野生型 （正 常）遺伝 子 とし，

一
方 bは突然変異に よ っ て 生 じた遺伝子 とす る．集団中

の bの 割合 （即ち頻度）を p とする と B の 頻度は 1 − p で ある，適応 度に つ い ては B の 淘

汰値 を 1 と した 時，bの それ は 1＋ s と表 わ され る とす る．（こ の 場合 s は bの 有利 さを表

わ ・淘汰係数 ・呼ばれ ・款 世代 ・ bの 頻度 は 〆 一

（

欝 ・な ・の で 瀚 方程式で

は 鮎 卿 一P）・近似 ・・・ … だ ・，・ の 駘 は半数体で あ ・・ ・… に 嬾 ・

母親か ら遺伝子 を 1っ づ っ 受け継ぎ 2倍 体になっ て い る場合 は適応度 は 両親 か ら どの よ う

な遺伝子 を受け継 ぐか に よ り決ま り， 1つ の 遺伝子で は決ま らない ．現実的 にすれ ばす る

ほ ど差分方程 式は複雑に な るが，
一
般的に 自然淘汰の 数学モ デル は非線形微分 方程式で近

似す る こ とがで きる，

　進化 が本 質的に確率現 象で ある とい うの は ， 毎世代起 こ る遺伝子 の 無作為な抽出の ため

であ る．こ れ を遺伝的浮動 と呼ぶ．今 ， 毎世代
一定数 1＞の 個体か らな る 2倍体の 集団 を

考 え ， 有性繁殖 は 次の よ うな順序で行われ る とす る．まず，無 限個 の 配偶子 か らな る遺伝

子 プ ール がで き，
こ の うちか らN 個の 雄性配偶子 と N 個の 雌 性配偶子 とが無作為 に抽 出

され ，その 結 合 に よっ て 次代 の N 個体が生成 され る とする，こ の 1 世代 当た りの 変化 量

は 2項分布 Bin（21V，p）に 従 うこ とが分か る，

　我 々 の 興味あるこ とは突然変異体が どの くらい の時 間集団内に存続 し，どの くらい の 確

率で消滅，又 は固定す るか とい うこ とで ある．一
般に集団内に 出現 した 1個の 突然変異遺

伝子 は大部分が集団か ら偶然に失われ て しま う．運 の 良い 場合は何世代 も生 き残 り，ご く

稀 で あるが集団全体に広 が る，十分長い 時間経っ た 時，固定す る確 率は ⊥ で ある．また
　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 2」〉

固定に要する時間 は平均 41V世代 で あ るこ とが分か っ て い る．（図 6）
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図 6　 遺伝的浮動に よる中立突然変異遣伝子 の 固定 と消失の 過程
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　進 化 を 考え る上 で重要 なこ とは
”

ど の よ うな交配 を して い る か ？
”

と い うこ とで あ る ，

最も簡単 なモ デ ル は で た らめ に 交配 す る 任意交配集団 で あ る．こ れ まで考 えて きた N 個

体の 集団 とい うの は ， こ の 任意交配集団 を考えて きた ．そ の 他に は lnbreedingと言 い
， 近

縁関係 なほ ど交配 しや すか っ た り，a8sortative 　mating とい い ，外見 が似て い るか ら交配

しや すい ，また disassortative　mating とい い 自分と異な る タイ プ で なけれ ば交 配 しない な

ど遺伝 的な原因 に よ り任意交配 か らずれ る交配構 造や ， 今考え て い る集団 の 分集 団が い く

つ もあ り，地理 的な隔離を伴 う交配構 造 もある，地理 的 な隔離 によ る交配構造 に は，移住

個体が ど こ か ら来るか は ま っ た くの 偶然に 依存し
， 遠くの 集団 も近 くの 集団も同 じ割合で

個体の 交換が 行 われ る と考え る Island　model や ，移住個体は隣接す る集団 か ら来 る と考

え る stepping −stone 　model が ある．　 Is！and 　mode1 で は 2 っ の 集団 間の 移住 の 効 果は突然変

異の効果 と変わ らない ，

　デ モ グラ フ ィ
ー

に関係す る数学モ デル に は，新し い 種が 生 まれ る時，遺伝的浮動が 強くな

り，新 しい 遺伝的構成 を持 っ た集団が出来 る Founder　effect があ る．また，　Bottleneck誼 ect

は絶滅 に瀕 して い る種 で 見 られ るが， 自分 と良く似た タイ プ しか 残 っ て い な い た め非常

に強い lnbreedingが起 こ っ て い る．ヒ トの よ うに 1 万年位 の 間に 1000 万人か ら 60億 人に

拡大 した とき ， どの よ うな効果 があ るか を考 える Population　expansion があ る ．さらに ，

部分集団 は常に安定 して 存在 して い るわ けで はな く，拡 大 した り，他 の もの に置 き換わ っ

た りす る．こ れ に対応す る考 えは Extinction　and 　re−colonization 　of 　local　population で あ

る，

§分子 進化の 中立説

　分子 進化の 2 つ の 大 きな特徴は年あた りの
”

速度の
一定性

”

と，変化様式 の
”
保守性

”

で あ る．

　
．一一

定性 に つ い て は ，

ヘ モ グ ロ ビ ン の α 鎖 を例に とる の が 良い だろ う，脊椎動物 に属す る

各種 の 生 物の ヘ モ グ ロ ビ ン α 鎖 を 比 較 し，種 の 分岐 年代 を考慮 し，1年 あた りア ミ ノ酸座

一65一

N 工工
一Eleotronio 　Library 　



Bussei Kenkyu

NII-Electronic Library Service

Bussel 　 Kenkyu

研究会報告

位あた りの 進化 にお ける置換率 を推定 してみ る と ， ほぼ 10
− 9

とい う値 に な りt 表現型 レ

ベ ル で 急速に進化 して きた生物群で も，何億年もほ とん ど形 態的 に 変わ っ て い ない 生物で

も分子 レ ベ ル で は進化の 速度はほ とん ど同じとい う結果が 得 られ る ．（図 7）保守性 の 例 で

最 も良く知 られ て い るの はプ ロ イ ン シ ュ リン で あ る．こ の 分子 は A
，
C

，
B か ら成 るが ， 中

　 　 1
央約

喜
を閉め る部分 C はイ ン シ ュ リン が 出来る時に切 り離 され ，A と B とが結合 して活

性の あ るイ ン シ ュ リン 分子 となる ．（図 8）イ ン シ ュ リ ン A
，
B に つ い て は ，進化に お ける

ア ミ ノ 酸置換率は 1年あ た り 0．4 × 10
−9

と遅 い が ， 切 り離 され る C にお け る ア ミ ノ 酸置

換率は 2．4x10 −9
と きわ め て 速 い ．こ の こ とか らも遺伝子 の 重要 な部分 は変化 しに くく、

大事で は ない 部分 の 進化速度は速い こ と，
つ ま り変化が保守 的で あ るこ とが分か る．

ア
ミ
ノ

酸
置

換
の

数（
ア
ミ

ノ

酸

座
位
当
り）

0　　　100　　 200　　 300　　40e　　 5eo

分岐時間（100万年単位）

図 7　ヘ モ グロ ビ ン α 鎖の 分子進化 時計

　　30 アミノ酸　　　　　　　　　　　 33アミノ酸　　　　　　　　　　　　　　　　　　　 21 ア ミノ酸

一

距
　　　気

準

図 8　 プ ロ イ ン シ ュ リン の 進化速度
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　分子進化 の 数挙モ デル として 良く使 われ るのは Poisson　processで あ るが ， 最近の 分子時

計の 結果をみる と必ず しも Poistion　processで記述で き る とは限 らな い ．原因 は同 じ遺伝 子

の 進化 速度が 系統 ごとに違 うためや ，突然変異 率が時 間 と共に 変化す るためな どい ろい ろ

ある．そ こ で
，
Compound 　po三sson ，

　 DQubly　stochastic 　point　process ， Time　dependent

renewal 　process などが使 われ て い る ．

　い ろ い ろなデー タが蓄積され ，
1968 年に 木村資生氏 に よ り分子 進化の 中立 説が 提 唱 さ

れ た．こ の 時 ，木村氏 は 分子 進化 の
一

定性 と速度が 突然変異率 に よ っ て 決 ま る 上 限値 を

持 っ て い る こ とを 主張した ，また多型 を作 り出 して い るメカニ ズ ム と分子進化 を起 こ して

い るメカ ニ ズ ム は異な っ たもの で は なく現象の 違っ た 側面で あるこ とを強調 した．こ こで

多型 と い うの は
一

つ の 集団 中に 2 つ ま た はそれ以上 の 対立 遺伝 子 が 共存す る こ と を言 う．

　中立突然 変異 に対 して は進 化速度 （r）は 突然変異 （の率に等 しい ．ただ し，
一・般 に はす

べ て の 突然変異が 中立 とは 限 らず，全体の うちf の 割合の もの が 淘汰に 中立 で ， 残 りの

1 − fの 割合の もの は有害 で ，進化に寄与 しな い とす る．そ うす る と ， 総突然変異 率 VT と

中立突然変異 v の 間 には v ＝ Vtf とい う関係が成 り立 っ ．進化速度 は 固定確 率 を U とす る
　 　 　 　 　 　 　 2Nv
と r 一 2／VvU ＝　　 　　 　　 　　 　 ； v と なる．
　 　 　 　 　 　 　 2N
　多型 に 関して は ，集団内の 多型を 2 っ ラン ダム に選 び、その 2 つ の 閤に どの 位 DNA 又

は塩 基座位 に違 い が ある か を調 べ る ．任意交配集団にお い て 2 個の 遺伝子 をラ ン ダム に

選んだ時，共通 の 祖先に 達す るまで にか か る平均時間は 2N 世代 で ある，こ れが 複数個の

遺伝 子 をラ ン ダム に選 ぶ と，か か る平均 時間は 41V世代 にな る ．（図 9） よ っ て 4N 世代 の

内に生 じる違い は DNA 当 た りの 突然変異率が v な らば H ＝ 4Nv で ある，ま た塩基座位

当た りの 違い は塩基座位 当た りの 突然変異率が μ な らば違 い は π
＝ 4Np で あ る．実際に

デー
タ解析で も同 じ こ とを して お り，

い ろい ろな地 域の ヒ トの 遺伝 子 を選 び ， どの よ う

な系統関係 が あ るか を調 べ た もの が 図 10で ある ．ま た 2 つ の 個体 か ら遺伝子 を選 んだ場

合が図 11で あ る．図 11 は ヒ トの 49 の 遺伝子の 異な っ た個体間で どの 位違い があるか を ，

DNA の 機能的 重要性が違 う領域ご とに 区切 っ て 多様性 を調 べ た，平均 的な DNA の 違 い

は O、1％で あ る．つ ま り 1000 塩 基対 当た り 1個違 うだ けで あ る．60 億人 い る に も関わ ら

ず，こ んな に遺伝 的組成の 違い が小 さい と い うこ とは ，ヒ トは小 さい 集団がが最近急 に 大

きくな っ た こ とを表わ し て い る．
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図 9　 遺伝子 の 由来関係
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（100万 年単位 冫

塩蕃多様度 π （7e｝
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図 10　 遺 伝子 の 系 図
図 ユ1　 ヒ トの 49 の 遺伝 子座に お ける

　　　　　　 DNA 多型

　？〉個 の 遺伝 子 が 共通の 祖 先 に辿 り着 くまで の 時 間や過程 は調 べ るに は Death 　process が

有 効で あ る． しか し ，diffusi・ n で 調 べ る よ り実際の デ
ー

タか ら作 っ た tree と理 論的 な系

図を合 わせ た方が見やすい ，

§中立説の 問題点

　 中立説 の こ れ か ら の 問題 点 として残 っ てい るもの もある．そ の うちの 1 つ が ，分子 レ ベ

ル の 進化と表 現型 レ ベ ル の進化との 問の 際立 っ た違い が 存在す る こ とで あ る．進化速 度に

つ い て は ，すで に述 べ た よ うに分子 レ ベ ル で は分子進化 時計 と呼ばれ る性 質が あ り ， 表現

型的にはほ とん ど変わ っ て い ない生物で も， 急速に進化 して きた生物 で もほ とん ど同 じ速

さで壊基の置換が起 こ る．また保守性が ある．一方 ， 表 現型 レ ベ ル の 進化の 特徴は便 宜主

義的進化 で あ る．っ ま り， 環境に適応 した もの が多く子 孫を残 し ， 適応 出来 ない もの は死

滅す る．ヒ トとチ ン パ ン ジ ー
の 遺伝子 の 問に は 1〜 2 ％ しか 違い が な い の に 表 現型 で み る

と大 きな違 い が ある （図 12）．表現型 レ ベ ル の 大 きな違 い の 原 因は ま だ現在解明 され て い

ない ．

チンパ ンジー

時間

ヒト

表現型進化

チン パ ン ジー

畤

ヒト

分子 進化

図 12　 分子進 化 と表現型進 化 の 関係
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