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1　 導入

　こ こ で は生物 の 系統関係 （系統樹）の推定 を扱 う．「どの よ うなデ
ー

タを用いて 、どの よ

うに推定を行うの か 」 お よび 「結果 どの よ うな こ とが 分か るの か」 を焦点に、以下の 4 つ

の トピッ クにつ い て 話を展開する 。

・ 真正細菌の 系統 関係につ い て

。 古細菌は単系統か ？

● 動物門の 間の 系統関係 に つ い て

・ 脊椎 動物の 間の 系統 関係 に つ い て

　また、推定の 結果はそ の 方法に よ り違 っ て くる 。今回用い る系統樹推定の 方法 （最尤法

及び近隣結合法）を紹介 し、そ れ らの 特徴 を述べ る ．

系統樹推定 に関する幾 つ かの 用語

単系統 ・側系統　あ る分類群 の 系統 が単系統で ある とは、そ の 分類群 の 共通 祖先の 全て

の 子孫がそ の 分類群 に属す る場合を言 う。 図 1で は、ほ乳類及び鳥類は単系統で ある。一

方 、 は虫類 の よ うに、共通 祖先 をた どっ て ゆ くと鳥類も含 んで しま う場合 、 こ れ を側系統

とい う。

オ
ー

ソロ ガス ／パ ラ ロ ガス　 ヘ モ グロ ビン ／ミ オグロ ビン遺伝子で 種 を比較す る場合を

考え よ う。図 2 にお い て 、Hb α と Hb βの 分岐は ヒ ト・ニ ワ トリ ・サ メの 分岐の 前に発生

して い る。こ こで 、Hb α 同士 の グループで は種の 分岐と遺伝子の 変化が対応 して い る。こ

の よ うな関係 をオー
ソ ロ ガス とい う。

一
方、ヒ トの Hb α とサ メの Hb βの 分岐は ヒ トとサ

メの 種の 分岐に 対応 して い ない 。 こ の よ うな関係 をパ ラ ロ ガス とい う。

ア ウ トグル
ー

プ　 通常 、 分子か らは生物間の 相対的な近さ しか推定で きず 、 系統樹の ル
ー

ト（最 も古い 場所）は特定で きな い 。そ の 為、比較 を行い たい グル ープに対 して 、相対的に

遠い 種 をグル
ープに 加え 、 そ の種が他 の種 と早い段階で 分岐する よ うにル

ー
トを定め る 。

こ の 種 をア ウ トグループ とい う。 図 1で は 、フナ が ア ウ トグル ープにあた る。
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図 1： 脊椎動物の 進化系統図
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最も古 い 種分岐は ？

　さて 、系統関係の 分類の話 に移 ろ う 。 まず、最も古い 段階で の 種分岐 、 最も大 きな分類

を与えよ うとす る と、「原核生物 （核 を持たな い 生物）」 と 「真核生物 （核を持つ 生物）」 の

2 種へ の 分類 が まず考 え られ る 。 この 分類の適切性 につ い て 考察 しよ う。 こ こで は 、 1970

年代に Woose らによ っ て 行われ た、　SSU　rRNA （ribosomal 　RNA の small ・sub −unit ）を使 っ

た結果 を紹介する 。 rRNA に は遺伝 子 重複が ほ とん どな く 、 生物 の 系統関係 を推定 す る

上 で 非常 に都合の よ い 分子 と言え る （現在は約 60000 の 配 列が データベ ー
ス に登録 され て

い る）．

　この 結果によ る と、原核生物は 2つ の グループに 早い 段階で 分岐 して い る こ とが分か っ

た 。これ らの グループは、各々 真正 細菌および古細菌
1
と呼 ばれ る。従 っ て 、原核生物／

真核生物の 2分 類で はな く、真正 細菌／古細菌／ 真核生物 の 3分類が妥当と考え られる 。

そ うす ると、これ らの 分岐の順 序が問題 になる 。 この 場合ア ウ トグループの 設定が 困難 な

た め、系統樹の ル ー トが推定で きない
。

　この 問題 を解決す るた めに、3 超生物界 の 分岐以 前 に発生 した 重複遺伝子 の 系統樹の 推

定結果 を用い て （つ まり、 パ ラ ロ ガ ス な遺 伝子 を利用 して ）全生物の ル ー トの 位置が 推定

され た 2
。 こ の 結果 によ る と （図 3）、ル ー

トは真正 細菌 と残りの 2種の 間にある と想定 さ

れる 。 特 に、古細菌は真核生物 に 近い と言える。

　しか しなが ら 、 こ の 推定 には 問題 もある 。 SSU　rRNA を用 い た 系統推定の 問題点 と し

て 、 「進化速度が他 種 に比べ 早い 種」 「GC 含量
3
の 高い 種」 の 系統 的位置の 推定を 間違 え

や す い こ とが挙 げられる 。

　先の 例にお い て 、SSU 　rRNA を用 い た 系統樹で は真核生 物 に至る 枝は 、 真正細菌／古

細菌に比 べ て 明 らか に 長 くなる。 こ の こ とは、 SSU 　rRNA を用 い た推定が誤 っ た結論を

導 いて い る可能性を示唆する 。

　
1 「古細菌 」 の命名は そ れ らの 生物 の 生存環境が原始地球の環境に近い と思われる こ とによ り、実際 の古

さを意味す る わ け で は な い

　
21wabe

　et 　al．1989
，
　Gogarten　et　al、1989

　
3A −T 結合 に対す る G −C 結合 の 量
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図3 ： パラ ロガ スな遺伝 子を用 いたル
ートの特

　例 を挙 げよう 。Microsporidia とい う 、ミ ト コンドリアを 持た ない真核生 物 が知 ら

て いる。 これの系 統関 係を 考え よう。SSU 　rRNA による 推定では、動物／菌類／ 植 物

分 岐 より 遥 かに 古い時期 に分岐 する。 そ の結果 から 、 ミトコンドリアを獲得 する 前 の

古い」 真核 生 物だと 考 え ら れて きた。 しかし、Microsporidia に 至る枝が 長 く、結果

疑 問

が
残 る。一方、RNA　polymerase　II　largest　subunit を 用 いて推定すると 、菌類 と

縁 に なる 。 これ は全 く 違 う結 果と言ってよい 。形態的 な 証 拠 と合致す ることもあ り 、

近 は 後 者の 結 果が正 し い と

えら れて い る。 　こうい っ た状況を踏まえて 、まずは真 正 細 菌 の系統 関係についてど

よう な 推定 がなさ れて

るのか見てみよ う。 2 　 真 正

菌の 系 統 関係に ついて 　ここで は 真 正
細菌の系統 関係につ いて、「全生物 の 共通 祖先

超好 熱的で あっ たか ？ 」 という問 題を 扱う。ここ超 好 熱 的と は、温泉や海 底 火山のそ ば

ど、 80 度から120 度く らいの 温

環境で生活
するもの を 指 す 。 　 SSU 　rRNA による 系 統樹 で は、超好 熱菌 は非常 に 古

時 期 に分岐した も のが 多 い。そ こから最節 約的に （ つまり、変化 の 回 数 が最小で あ る

うに）推定する と、真正細菌 の祖 先は 超好熱的で、 ある 時 点

ら常温 菌に分岐 したと考えられる。 　 しかし 、この推 定には不安材 料が残る。その 理

と
して

、

好熱菌
はGC 含 量 が 高 い こ 一71 一 N 工工一
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図 4；祖先 は常温菌か超好熱菌か ？

とが挙 げられ る 。 これは、G−C 結 合の ほ うが水素結合が多く、熱 に対 して 安定なため とさ

れて い る 。 そ の た め、目的に合致した （遺伝子重複の な い）39種類の 蛋 白質を用い て 系統

関係を推定 し、SSU 　rRNA に よ る系統樹 と の 比較を行 っ た 。 結果、各々 か ら推定 された 系

統関係はよ く一
致 し 、 特に超好熱菌が早い 時期に分岐した こ とも同様 に見て 取る こ とが で

きた。

　また 、こ の 推定には 、rRNA に よ る系統関係推定 に対す る根元 的な 妥当性 を量 る別 の

目的もあ る 。原核生物 の 間で 遺 伝子の 水平移動
4
が 頻 繁 に起 こ っ て い る こ とが最近 明 らか

にな っ て きて い る ． こ の こ とか ら 、 rRNA の 系統樹 は色々 な原核生物を渡 り歩 い て き た

ひ と つ の 遺伝子 の 系統関係 に過ぎず、生 物の 系統関係 を反 映 して は い な い 可能性があ る 。

rRNA とは独立に複数の蛋 白質 か ら推定 され た結果が ほぼ
一

致 した こ とか ら、これ らの 遺

伝 子 につ い て は 、 常に同 じ生物に存在 して い た と結論で き る 。

　前述の よ うに 、 2 つ の 推定 は どち らも真正細菌の 中で 最初に分かれ たの は超好熱性で あ

る こ と を支持 して い る。しか し、なお 問題が残る 。 系統樹 を良く分析す る と、幾つ か の 超

好熱菌の 近縁で 常温菌が存在する こ とが分か る 。 こ の こ とか ら、祖先 が常温菌で あれ超好

熱菌 で あれ 、系統樹の 複数箇所で 生育温度の 変化が発生 しなければな らな い （図 4）。

　こ の新 たな問題を解決す る ため、G−C 結合が A −T 結合に 比 して 高温で 安定なこ とを念

頭 に置 き、SSU 　rRNA の 系統樹を用い 、 置換の 方向か ら過去の 生育温度の 変化 を推定 し

た 。 祖先が常温菌で あれ ば超好熱菌 に分 岐す る とこ ろで A ／T か ら G／C へ の塩基置換が 多

く発生する と予想され る 。 また祖先 が超好熱菌で あれ ば逆の 結果 にな るで あろ う 。 推 定
の 結果 、 祖先か ら常温 菌 に至 る枝 で G ／C か ら A ／T へ の塩基置換が多 く、逆に A ／T か ら

G／C へ の塩基置換 はほ とん ど見 られな か っ た 。 こ れ は祖先が超好熱的で あ っ た こ とを示

唆 して い る．

　しか し、現時点で はこの 結論に対 し多 くの 異論があ る。

　例 えば、最尤法に よ っ て祖先型 を推定する と共通祖先の SSU　rRNA の GC 含量は低い

　
4
異な る種の 間 で の 遺伝子 の や りと り
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と結論 され る5 。また、そ の 論 へ の 反論 と して 最節約法によ る と祖先型 の rRNA の GC 含

量は高 い と推定される との 主張
6

もあ り、未だ解決には至 っ て い な い 。そ もそ も、こ の 節

で は前提と して いた真正細菌 の 系統関係につ いて も他の 説があ る 。 特に 、 最古 の 生物が何

で あ るか は今なお 議論の 最中で ある。

　 こ の よ うな結 果 の 違いが 生じる 1つ の 要因 と して 、得 られ る結果 が系統 樹を求め る方法

に強 く依存 して い る こ とが挙 げられる 。 例えば、 先 に示 した蛋 白質 を用 い た推定で は最尤

法を用 い て い るが、近隣結合法で均
一モデル を用いて 推定 を行 うと全 く別の 系統樹が 現れ

る 。 従 っ て 、各々 の方法 の特徴 を理解 し、その ときに使用 したサンプル の 特質に対 しどの

方法が よ り信頼で き るか考察する 必要が ある 。 次節 におい て 、 手法 に よる 結果の 違い につ

い て もう少し詳しく見て み よ う。

3　近隣結合 （NJ ）法 と最尤 （ML ）法

こ こで は、系統樹推定法 と して 近隣結合法 と最尤法の 2 つ の方法 を比較する 。

最尤 法

　始め に最尤法を説明する 。 これは統計推定 にお ける最 尤法を系統樹推定に適用 した もの

で あ る 。まず、20種類の ア ミ ノ酸の 単位時間で の 置換パ タ
ー

ン を定める遷移確率行列 を 1

つ 仮定する 。 具体的に は、JTT モ デル、　 mtREV モ デル な どが使われ て い る。単位時間で

置 換 の 発 生す る確 率 は一般 に低 い の で 確 率行列 と して は対 角成 分 に大 きな値 が現 れ る。

　遷移確率行列と系藤樹が与えられたとき 、 現実の配列が実現する確率 （尤度）が求 まる 。

複数 の 候補 の 中で も っ と も尤度の 高 い系 統樹 を選 択す るの が 最 尤法 で あ る。配 列 の 数が

10程 度 まで の とき、可 能な全 て の 樹形 につ いて 尤度 を求め る こ とが で きるが 、配列 の 数

が多い ときは再尤 系統樹を発見的に 探索する 必要が ある 。 こ こで 紹介す る解析は、我々 の

研究室で利用 して い る、遺伝的アル ゴ リズム によ る樹形 の 探索 を用 い た結果 で あ る
7
。

近隣結合法

　次 に近隣結合 （neighbor 　joining，
　NJ ）法 を説明す る 。 まず、扱 う配列全 て の ペ ア の 間の

置換数を推定 し 、 距離行列 を作る 。 こ こで の 距離 の 推定 には幾つ か の 方法がある （ML 法

を用 い る ML 　distance、ある い は Poisson　distanceな ど）。 こ の とき、最小 進化の 仮定の 下

で 、系統樹全体の 枝の 長 さの 総和が最小 に なる よ うな樹形が効率的に選択で き る 。

　但 し、こ の 方法 を用 い るた め には、距 離行列 が相加 的 で ある こ とが要求 され る。相加 的

とは、任意 の 4 つ の配列が 与え られ た とき適当に A
，
B

，
C

，
　D とラベ リン グする と、　 d を二

端点 間の 距離 としたとき

d（AC ）＋ d（BD ）＝ d（AD ）＋ d（BC ）≧ d（AB ）＋ d（CD ） （3、1）

なる 関係 を満たすよ うにで きる こ とを意味する （図 5 の 左側の 系統 樹）。これ は距 離行列 が

　
5Galtier

　et　al．　A　nonhyperthermophilic 　common 　aneestor 　to　e＝tant　life∫o   5．（1999）

　
6Di

　Giulio　The　universal 　ancestor 　lived　in　a　thermophitic　or 　hyperthermophilicenvironment．〔2000）
　

7Katoh
　et　al．（2001）
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図 5： Long　Branch　Attractionの 例

系統樹か ら定まるた め の必要条件で あ る こ とがす ぐに分か る 。

　この 方法の 問題点 と して 、長 い枝 （種が 分岐 して か らの置換が沢 山発生 して い る枝）に

対 応 す る種 同士 が近隣の 関係 にある と推定 されやすい こ とが挙 げ られ る。置換が全 て 異

な る箇所で 発生 して い る場合は 、 配列の 異なる箇所が即ち総置換数で あるが 、同じ箇所が

幾度か 置換 して い る場合は、配列 の 異な る 箇所 は総置換数よ り小 さ くな る 。 後者の 現象 は

置換 して い る箇所が何 らか の 理 由で 偏 っ て い る 場合や、総置 換数が 多い 場合に発生す る。

こ の と き、距離 は配列の 「近さ」 で定めるため 、 実際の 置換数よ り距離 を小 さ く見積 もる

こ とが ある 。 図 5に おい て、正 し くは左 の 系統 樹で あ っ たもの が 誤 っ て 右の 系統樹の よ う

に 推定 され て しま うの で ある。 これ を Iong　branch　attraction （LBA ）と呼ぶ 。

　こ の 問題に対 し 、 配列の相違か ら総置換数を適切 に推定する た め 、 修正 を加えた方法が

必 要に なる 。

一
案 として 、 配列 の 各箇 所の 置換 の発生頻度 （相対進化速度）が r 分布 に 従

うと仮定 して 総置換数を割 り出す方法が提案されてい る 。 これ は ML 法 と NJ 法の どち ら

で も利 用 で き る。

　r 分布 の パ ラメ
ー

タ α が大きい とき置換が 均
一

で あ り、逆 に α が 小 さ い と きは置 換が

偏 っ て いる場合 に対応 す る。α の 値は推定 に用 い る配列 に応 じて決定す る必要が ある 。

4 通 りの 系統樹推定法の 比較

　以下、近隣結合 （NJ ）法お よび最尤 （ML ）法
8
の 各々 につ い て 配列 の 不均

一
性 を考慮 した

場合 （gamma ；P 分布を使用 ）および考慮 しな い 場合 （uni ；r
’

分布不使用）の 4 通 りの 方法で

計 算機 シミ ュ レー
シ ョ ン を行い 、結果を比較する。

　図 6 の 上 部 にあ る a−c の 3 種類の 系統樹を与 え 、 それ ぞれの 系統樹 に沿 っ て 配列 を生

成
9
する。そ の 上 で 、配列か ら系統樹が どの 程度正 しく推定で き るか r 分布の パ ラメ

ー
タ

α ＝ 1．0、 配列の サイ ト数を 500 と して シ ミ ュ レー
トした結果が図 6で ある。精度が良い

こ とは勿 論必要だ が、そ れ 以 上に 誤 りを発 生す る割合が全 て 同程度で ある こ とが重要で

8
こ こ で は ア ミ ノ酸置換パ ターン を 記述す る推移確 率行列として JTT モ デル を用 い る

9JTT ・r モデル （α ＝ 1．0）で 置換パ タ
ー

ン を定め る
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図 6： 計算機 シ ミ ュ レ
ー

シ ョ ン で の NJ 法 と ML 法 の 比 較
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図 7： どの よ うに 間違 える の か ？

ある。図 6 を見る と、NJ 法 と ML 法の どちらも配列 の不均
一

性を考慮 しな い方が結果 に

偏 りが大 きくなる 。

一
方で NJ 法 と ML 法 を比較する と、　 ML 法の 方が偏 りが小 さ くな り、

正 答率 も上がる 。

　よ り詳 しく、誤答の とき どの よ うに推定 して い るの か を、設定 したパ ラメータ α お よび

サイ ト数を変化 させ た場合に考察 しよう。 図 7 は、先の b が正 答の 場合に 、 各手法で他の

タイプに間違え る比率を表に した もの で あ る 。 これ を見る と uni で は LBA が観察 される。

r 分布 を仮定 した場合、NJ 法で はパ ラメ
ー

タ α に応 じて 結果が 歪 み 、 時に LBA と逆の 推

定が 現れ る （α ＝ 0．5 の場 合）。

一
方ML 法で は配列 の 生成モ デル と別の モ デル を用い た場

合 （α ≠ 1．0）で も結果の 違い が小 さい （ロ バ ス トで あ る）。 これ らの 現象は扱 うサイ ト数を

増や して も変わ らな い 。

　また 、 配列の サ ンプル数 を増や した場合 （系統樹の 端点を増や した場合）を調 べ る 。 具

体的に は、a−c の 各系統樹の 端点を全て 同様に 2 っ に分岐させ た系統樹を考え 、こ れ らに

対す る推定 を各方法で行 っ た。結果、NJ 法ではあまり変化 はな い が 、　 ML 法だと全体的
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図 8： 枝 の長 さ推定の モ デル

に精度が向上する ことが 分 か る。

　こ こ まで の 結果を ま とめる と 、
「1）最尤法によ る 、 2）サイ ト毎の進化速度の ばらつ き （配

列 の 不均
一

性）を考慮 した 方法で 、3）な る べ く沢山の 配列を利用 した」 推定が 最良と結論

づ け られ る 。

最尤法による枝 の 長 さの 推定 一最尤法の弱点一

　最尤法で 得 られた系統樹の精度につ い て 、 系統関係の 正 しさよ り、もう少 し詳 しい情 報
に つ い て 調べ て み よ う。図 8 の HV の 4 つ の モ デル に 沿 っ て 、 α ＝ 1．0 の JTTT モ デル

に従 うよ うな配列を生成す る （長 さ 200サ イ トの 配列 を 1000セ ッ ト用意 ）。 この 配列に対

し、最尤法 （JTT 一均一モ デル）を用い て 系統樹を推定す る。そ こで 得 られ た系統樹 に対 し、

枝の 密集 した部分 （最上 段）とまば らな部分 （下か ら二 段 目）で 、 再現 され る枝の 長さ を正

し い系統樹 と比較 しよ う。 そ の結 果 、分岐数が増え る に従 い σ→ IV）ま ば らな部分が 実

際よ り過小 に評価 され る。

　これ は配列 を生成す る ときの モ デルと系統樹 を推定す る とき仮定する モ デル が違うこ と

に起因する と考 えられる 。 今の 場合は配列の 生成に P モ デル （α ＝ 1．0）、系統樹の 推定に 均
一

モ デルを使用 して い る。実際 、同じモ デル で 生成 と推定を行っ た場合に は こ の よ うな現

象は観察 され な い 。実際の 現象がどの よ うなモ デル に従 っ て い るかは特定で きな い た め 、

最尤法で枝の 長さを正 し く推定する こ とは難 しい と言え よ う。

4　古細菌 は単系統か側系統か ？

　系統関係推定の 問題に戻る 。

　まず、古細菌が単系統か側系統か とい う問題を扱 う。§2 の 結 果 を認め る な らば 、古細

菌は真核生物に近縁で ある 。 従 っ て 、古細菌の系統関係 を調 べ る こ とで 真核生物の 起源 に

関す る情報が得 られる と期待で き る 。

　真核生物の 起源には 、 古 くは 2 つ の 説がある 。 従来説は Archezoa　hypothesisといわれ
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る。これは古細菌の 中か ら核 を持っ 真核生物の祖先が現れ、ミ トコ ン ドリアを獲得 して 現

在の 大部分の 真核生物 を生み出 したとする 説で ある 。 とこ ろ が、近年真核生物の 膜や ミ ト

コ ン ドリア を持たな い 真核生物の遺伝子に真正細菌起 源 と思 しき特徴が観察され 、 従来説

で は不十分との 見方があ る。 こ れ を合理化する 説 と して Fusion　hypothesisが ある 。 これ

は、ミ トコ ン ドリア発生以前に 真正 細菌 と古細菌との 融合が起 こ っ て 真核生物が 生まれた

の で はな いか とす る説で ある。

　 こ こで は、水素仮説
10

と呼ばれ るよ り新 しい 説を紹介 し、古細菌 の 系統 との 関わ りに

つ い て 述べ る。

　真正 細菌の うち嫌気的 ATP 生産に伴 っ て H2 と 002 を排出する もの がある 。 これ らが

H2 と 002 か らCH4 を 生産す るよ うな古細菌 （以後 メタン産生細菌と呼ぶ ）と共生して い

た とす るの が水素仮説で あ る。

　 こ の 仮説が正 しい とする と 、 古細菌の 中で も特にメタン 産生細菌が真核生物と近縁 と予

想 され る。現在、古細菌 と真核生物 の 系統関係に は以下の 3 説が ある 。

（i）真核生物はメ タン産生細菌 と近縁 （古細菌中、メ タン産生細菌 とそ の 他 にまず分 岐

　 し、古細菌は側系統）

（ii）真核生物は メタ ン産生細菌で な い 別の 古細菌
11

に近縁。 特に古細菌は側系統
12

（iii）古細菌は単系統
13

　以 下 、 これ らの 説を最尤法 を用 い た系統樹推定で検証す る 。

　最尤法で 配列の 不 均
一

性 を考慮 し なか っ た場合に は、古細菌は単系統 と結論 づ け られ

る 。 しか し検定で は高 い信頼度が得 られず、結論づ けるには充分で ない 。

一
方で 、 配列の

不 均
一

性を考慮 した場合は （ii）説を強く支持する 結果が 得 られ る 。 また、検定にお い て も

高い 信頼度を示 して い る。 こ の こ とか ら、前記の 結果は LBA に よ る推定の誤 りで ある 可

能性が高 い 。

　従 っ て 、 前の 3 説の うち水素仮説か ら演繹 され た   説 とは矛盾 す る結果 が得 られ た こ

とにな る。しか し、これは必ず しも水 素仮説 の否 定を意味 しない 。そ の理 由として 、推定

され た古細菌の 系統樹の なか で 、メ タ ン産生細菌は広 く散 らば っ て 分 布 して い る こ とが挙

げ られる。即ち、古 くには メ タン産生細菌の 能力を保持 して 真正細菌 と共生 して い た 、そ

して 進化 の 過程 で そ の 能力を失 っ た、 とい う可能性が 残る。

　 まとめ る と、最尤法 によ る推定結果 か ら

1）古細菌 は側系統で ある 。

2）上記の （ii）説が 支持 され る 。

3）水素仮説か ら期待され る 結果 （メ タ ン 産生細菌を近縁 とす る （i）説 ）と矛盾するが 、 水

　　 素仮説そ の もの は否定で きない 。

lDMartin
　and 　Muller （1998）

「1Crenarchaeota
と呼ばれ る 古細菌 の

一
系統

12Rivera
　and 　Lake （1992）；リボソ

ー
ム の 形状比較 に よ る

13e．g．　Hedges （2002），rRNA 　treeによ る
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とい う予 測が 得 られ る 。

5　動物門の 間の 系統関係につ いて

　 次 に動物の 初期の 進化 の 系統関係 につ い て 分子 系統樹 によ る議論 を展開する 。

　 伝統 的には、単純な動物が順 に分 岐 して 徐々 に複雑な動物が現れて きた とされて い る。

よ り具体的 に は、例え ば無体腔動物 （体腔を持たない 動物；扁形動物 、 顎 口動物など）が分

岐 した の ち、偽体腔動物 （体腔 を持つ が 上皮性の 細胞で裏打ち され て い な い 動物；線形動

物、輪形動物な ど）と真体腔動物 （裏打ちされ た強固な体腔 を持つ 動物；脊椎動物、節足動

物な ど）に分岐 して い っ た とされ て い る 。 しか し 、 分子 系統 樹によ る推定で は これ と異な

る 結果が得 られ る こ とが ある 。

　
一例と して 、 SSU　rRNA を使 っ て 推定 した結果

14
を紹介 しよ う。 こ の 系統樹では まず

始 め に新 口動物 （真体腔動物の
一

部；ヒ トを含む）が分岐し 、 旧 口動物か ら無体腔動物や

偽体腔動 物が 分岐して い く。即 ち、無体腔動物や 偽体腔動物は真体腔動物か ら 「退化的」

に発生 した と考 え られ る。 これ は伝統的な見 方 と明 らか に一
致 しな い。

　 しか し、前 述 の よ うに SSU 　rRNA を用い た推定に は幾つ か の 問題点があるた め 、 我 々

の 研究室 で は RNA 　polymerase　IHargest　subunit な る蛋 白質の ア ミ ノ酸配列 を用い て 系

統樹 を推定 した。現時点で の結果は SSU　rRNA と大筋で
一

致 してお り、同じ く伝統的な

系統樹 とは一
致 しな い 。 しか しなが ら、い ずれ の結果 も統計的に有意で はない 。

　推定の 信頼性 を高め るひ とつ の 手段 と して、使用 可 能 な配列の 数を増やす こ とが考 え

られ る ．そ の た めに 問題 を限定 し、 ヒ ト （脊椎、真体腔）
・ハ エ （節足 、真体腔）

・線虫 （線
形 、偽体腔）の 3種での 系統 関係を考察す る 。 こ れ らの 種の 遺伝子配列は詳 しく知 られ て

お り、多 くの データがあ る。従 っ て 推定 に使用 可 能な 配列 を増や す こ とが 可 能にな る 。

　こ こで は 、線虫の 分岐が ヒ トとハ エ の 分岐以前か 、 ヒ トとハ エ の 分岐後、ハ エ の 枝か

らの 分岐か を 問題に する。後 者で あれ ば最節約的 に推測 して 祖先は真体腔動物と考 え ら

れる 。

　こ の 問題に対 し Ribosomal 　proteinsを用いて 最尤法 による系統樹推定を行 っ た結果、ヒ

トとハ エ が先に分岐する 結果 を与 える こ とが分か っ た。特に配列 の 不均
一

性 を考慮 した場
合に は上 の 分岐は高い 信頼性の 下で 成 り立つ 。

　しか しなが ら、 こ れ とは逆 の 結論 を導い た最尤法 によ る 系統樹推定の 結果
15 が知 られ

て い る 。 彼 らの 結果で は偽体腔動物 が先に分岐して しまう。

　彼らの 結果 と我 々 の 結果 の 最大 の違 い は 、 ア ウ トグル ープと して カ イメ ンを使用 して い

る か否か
16
、で ある 。 カイ メ ン は動物の 中で は比較的早 くに分岐した とされ て い る 。 表 1

に各 々 の 手法に おい て カイ メ ン を使用 した 場合と使用 しな い場合の結果 をまとめた 。 表 中
「わ か らな い 」 とした もの は得 られ た結果の 信頼度が低 い こ とを表す。 こ の 表 に よ る と、

NJ 法の 場合は基本的に 伝統的な 見方 を支持す る 結果が得 られ る 。
　ML 法の場合 は、カ イ

　
14Aguinald

　et 　al．（1997）
　

isBlair
　et　al．（2002）

　
16
計算機 シ ミ ュ レ

ー
シ ョ ン に お い て 、アウ トグル

ー
プを増やす こ と で 信頼性が高くな る こ と が 知 られ て い

る
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メ ン を使用 した場合は脊椎動物が先 に分岐 したとす る説 を支持する こ とが分か る。一
方、

カイ メ ンを使用 しな い 場合には実は伝統的な関係を支持する系統樹が得 られ るが 、これ は

信頼性が低 く結果 として 不明確で ある。従っ て 、信頼性の高さ をも考 慮して 推定 を行 っ た

場合には 、 新 しい 説を支持す る結果 が得 られ る ことが分か る 。

6　 脊椎動物の 間の 系統関係 につ いて

　最後 に脊椎動物の 系統関係 を扱 う。

　まず、従来説を確認 しよ う。 脊推動物の なかで、 まず軟骨魚類 と硬骨魚類に分岐す る。

更 に硬 骨魚類が 肉鰭類 と条鰭類 に分岐す る。条鰭類は さ らに軟 質類、全骨類 、 真骨類 に分

岐す る。これ らが現在 の 魚の 祖先とされ る 。
一

方で 肉鰭類は肺魚、シ
ーラカ ン ス 、そ して

現在の 陸上 動物の祖先 とされる四足 動物に分岐する。これ が、脊椎動物の進化 に対す る伝

統的な見方で ある 。

　と こ ろが ミ トコ ン ドリア を用 いた推定を行うと、全 く違 っ た結果
17

が現れる 。 この 系統

樹 で は、四 足動物が 脊椎動物で 最初に 分岐する 。 特 に肺魚や シ
ー

ラカ ンス は 四足動物に近

縁で は な い 。 しか し、 これ は 四 足動物 に至 る 枝が 長い こ とによ る LBA の 可 能性が残る 。

　 こ の 結果 と従来説と どち らが正 しい の か を検討する ため 、我々 の研究室で は核 に コ
ー ド

され た蛋 白質を用 いて推定を行 っ た 。結 果、そ こで 得 られ た系統樹は明確に従来説を支持

す る こ とが 分か っ た 。 特に 、 最初 に分岐す るの は四 足動物で はなく軟骨魚類 とな る 。

　 こ こで もうひ とつ 別 の 問題 を考 え よ う。そ れは 、ポ リプテル ス とい う魚の 系統樹で の 位

置づ け、で あ る。こ の魚は肺と肉鰭類に 近い鰭 を持っ て い るの で あるが 、系統樹で の 位置

づけが は っ き りして い ない 。 肉鰭類 に属する 説、軟質類に 近縁 とする説、条鰭類の初期で

分岐 した とする説 な ど、諸説 ある。

　上記 の 、核 に コ
ー ドされた情報を用い た結果で は、条鰭類の 初期で 分岐した とす る結果

が得 られて い る。 これは、形 態か ら予 測 され て い る結果 とも
一

致する。

　 こ の 結果 か らは 、肉鰭類 と条鰭類の 共通祖先が肺や 肉鰭 を持 っ て い た こ とが推察 され

る。そ こか ら 、 も ともと硬質魚類は水辺 で 生活 してお り、そ こ か らあるもの は四 足動物 と

カイメ ン使 用 前 カイメ ン使用後

NJ 　 uni

NJr

伝統的な 関係 を支持

伝統的な関係を支持

伝 統的な 関係 を支持

　　 わ か らない

MI 、
　 uni

MLr

わか らな い

わか らな い

新しい 説を支持

新 しい 説を支持

表 1： 系統樹推定法によ る結果 の違 い

17Rasmussen
＆ Arnason〔2001）
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して 陸に上 が り、あ る もの は水 の 生活に特化 して 現在の魚へ と進化 して い っ た と考え ら

れ る 。

7　 ま とめ

　 こ こ で は 4 つ の テ
ー

マ に つ いて 話 を展 開 した。

　始め に 、 真正細菌の 系統関係に つ い て 「全生物 の 共通 祖先が 超好熱的で あっ たか 否か」

とい う問題 を扱 っ た 。 結果、超好熱的で あ っ た とい う意見 がやや有 力と言 える e

　次に 、 古細菌の 系統関係につ い て 「真核 生物成立の メカニ ズム」 の 問題 を扱 っ た。結果、

Crenarchaeotaとい うメ タ ン産生細菌で な い 古細菌が真核生物 に近縁だと結論され た。

　そ の 次 には、動物 門 の 間 の 系統関係を扱 っ た。具体的に は、無体腔動物、偽体腔動物 、

真体腔動物の 分岐の 順序 に つ い て議論 した。 こ こで は、始め に真体腔動物が現れ、そ こか

ら偽体腔動物 と無体腔動物が退化的 に 出現 した 、 とい う結 論が 得 られ た。これ は伝統的な

見方と一
致 しな い 。

　最後 に脊椎動物 の 間の 系統関係 を扱 っ た。特 に四 足 動物の 分岐につ い て 考察 した 。 結

果、系統樹の 形は伝統 的な見方を支持 した。

　これ らは全て 我々 の研究室で現在扱 っ て い る問題で ある か ら、確定的な答 えを与え る こ

とは難 しい 。 上記 の 結果に は全て 、 現在も多 くの異論があ る こ とを最後 に注意 して お く。
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