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研究成果の概要（和文）：人類を含め地球上の生物の進化の根幹となる真核生物の誕生と初期進化は、これまで
化石記録や生物が寄与したと考えられる環境要素（例：酸素濃度）の変化などから調べられてきた。しかし、真
核生物の初期進化は数十億年以上前と予測され、得られる情報量が制限される。そこで本研究では、全生物がも
つ遺伝子情報に基づく分岐年代推定法に着目した。真核生物の初生的な祖先は「単細胞」であると考えられ、実
際に単細胞真核生物は複数の系統的に主要なグループを構成している。本研究では単細胞真核生物や化石となる
生物の遺伝子情報を収集し、真核生物を明らかにする。

研究成果の概要（英文）：Early evolution of eukaryotes is basic question not only for the Erath 
science but also exciting human's curiosity. Such fundamental question has been addressed by 
fossils, chemical proxies, and earth environmental changes (e.g., oxygen concentration). However, 
sediments in the early evolution of eukaryotes (possibly back to billions years ago) are limited and
 the preservation of fossils and organic matter is getting weaker and weaker through earth history. 
In present study, we tackle this question with molecular clock analysis based on genetic information
 which can collect large data from recent organisms. In eukaryotes, most organisms are single cell, 
and single cell eukaryotes spread in diverse group of eukaryotes. In present study, we collect 
genetic information single cell eukaryotes and fossilized eukaryotes to reveal early evolution of 
eukaryotes.

研究分野： 分子古生物学

キーワード： 有孔虫　SAR　分岐年代推定　カンブリア紀

  １版

令和

研究成果の学術的意義や社会的意義
本研究により真核生物全体の大規模分岐年代推定用データセットを作成した。また、分岐年代推定方法の検定を
行い、①疑わしい化石記録の検出や②高精度に推定する手法を見出した。このことから、分岐年代推定法がただ
の推定だけではなく、化石記録の妥当性の検証方法としても応用可能となった。また、今回得られた推定結果を
事前確率として用いることで、生物群毎の分岐年代推定を高精度に行え、今後、分岐年代推定が多く行われるこ
とが期待される。
今回、得られたSARグループの分岐がカンブリア紀初期の所謂「カンブリア大爆発」の時期であったことは、生
物多様化の理解や現生生物型の生態系がいつ整ったかを理解するのに大いに貢献した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 

人類を含め地球上の生物の進化の根幹となる真核生物の誕生と初期進化は、これまで化石記
録や生物が寄与したと考えられる環境要素（例：酸素濃度）の変化などから調べられてきた。し
かし、真核生物の初期進化は数十億年以上前と予測され、得られる情報量が制限される。そこで
本研究では、全生物がもつ遺伝子情報に基づく分岐年代推定法に着目した。真核生物の初生的な
祖先は「単細胞」であると考えられ、実際に単細胞真核生物は複数の系統的に主要なグループを
構成している。特に、放散虫と有孔虫は、5億年前までの緻密な化石記録から本仮説を支持して
おり、それらの共通祖先がさらに時代を遡ることを示唆している。 
真核生物が「いつ」誕生したのかを知る手法として、化石記録を遡る手法が挙げられるが、古

い時代の化石は産出が限られ、単細胞で微小な祖先系が“真核”と認識するのが難しいなどの問
題点がある。一方、タンパク質のアミノ酸置換率に基づき、系統分岐の時期を推定する分岐年代
推定法という手法がある。この手法を用いた真核生物の誕生に関する研究は 2000 年代から始ま
り、大規模遺伝子データによる解析では 22 億年前（大酸化事件に相当）、それとは別に網羅的な
分類群を含めた解析では 11 億年前に真核生物が誕生したと推定された。この 11 億年もの差は、
なぜ生じたのか？高解像度の系統解析や分岐年代推定を行うには、3 つの条件：①系統を代表す
る分類群を網羅的に含め[参考文献 1]、②大規模遺伝子データを得て[参考文献 2]、③信頼性の
高い化石記録に基づく制約年代を用いること[参考文献 3]が必要不可欠と世界的に認識されて
いる。ところが、いずれの先行研究でも、どちらかの条件を満たせず、推定年代値の誤差を改善
するには至らなかった。 

近年、次世代シーケンサーの発達により遺伝子データ量は 10 年前の約 35 倍と飛躍的に増加
しているが、放散虫と有孔虫の遺伝子情報は極端に乏しい（図１）。一方で、放散虫・有孔虫は
複数遺伝子の解析から「姉妹系統」であることが
わかっており（研究業績⑥⑪）、カンブリア紀から
の化石記録を踏まえると、共通祖先はより古い出
現、真核生物の初期進化に相応すると予測される
【研究業績⑨⑮】。さらにこれらの詳細かつ連続的
な化石記録は、上述の制約年代に関する条件につ
いて、非常に大きな役割を果たすと考えられる。
つまり、放散虫・有孔虫の遺伝子情報を拡充し、
網羅的な分類群を含め、大規模遺伝子データによ
る、豊富な化石記録で十分に制御された高分解能
の分岐年代推定から得た真核生物の誕生、分岐時期と
古環境を比較し、精確な真核生物の進化史を検証する
必要がある。 
 
２．研究の目的 
本研究は、真核生物の初期進化に関わる共通祖先をもつと考えられる放散虫・有孔虫の大規模

遺伝子解析と、それらの化石記録を活用した分岐年代推定を行い、地球史の中での真核生物全体
の起源、初期進化を明らかにすることを目的とする。 
 
３．研究の方法 

放散虫・有孔虫の代表的な系統を網羅するために、放散虫５系統（スプメラリア・ナセラリ
ア・コロダリア・アカンサリア・タクソポディダ）・有孔虫５系統（ミリオリダ・スピリリダ・
ロタリダ・テクスチャリダ・モノタラメア）、から共生藻類を含まず、抗生物質処理に耐えうる
種を選定し、採取した。一部の有孔虫は継代培養も試み、Ammonia beccarii, Spirillina sp., 
Allogromia latticola の３種の継代培養株作成に成功した。 
 継代培養株及び採取個体から RNA 抽出を行い、cDNA ライブラリを作成し、国立科学博物館所
蔵の Miseq(Illumina)に供し、ショートリードを得ることができた。そして、得られたショード
リードシーケンスを Trnity2.8.0 でアセンブルし、大規模遺伝子データとの相同性検索から候
補遺伝子を抽出し、大規模遺伝子データセットに加えた。その後、それぞれの単一遺伝子の遺伝
子情報を MAFFT 7.427 でアライメントし、進化速度の早い部分を trimAl 1.2 で除去し、FastTree 
2.1 で系統解析を行い、コンタミ・水平伝搬遺伝子の可能性を排除した系統関係を復元する配列
の選定を行った。また、共同研究者から提供されたエンドミクサ１系統（SRT235 株）のショー
ドリード・シーケンスから上述の手法で候補配列の選定を行った（図２a）。 
 もともとの大規模遺伝子データセットの中でデータの充足率があまりよくないもの（６種）、
化石化生物で含まれていないもの（８種）に関して、NCBI ですでに登録されているショードリ
ードシーケンスか上述と同じ方法で大規模遺伝子データのさらなる充足を図った（図２b）。 
 遺伝子の充足率が５０％以上のもので、真核生物の主要系統を網羅する 157 遺伝子・81OTU の

図１：化石記録を持つ生物の遺伝子デ
ータ量の充足率（158 遺伝子）。 



データセット（Euk データセット）を用意し、真
核生物の中で化石化生物となる系統を幅広く含
む SAR 真核生物スーパーグループデータセット
（SAR データセット、27OTU） 
を用意した。また、SAR データセットにアウトグ
ループを含めた SARO データセット(29OTU)、ほ
とんどの系統に化石記録があり、最も古くまで
遡れる有孔虫からなるデータセット(Foram デ
ータセット)を用意した。 
 それぞれのデータセットについて MAFFT 
7.427 でアライメントし、進化速度の早い部分を
trimAl 1.2 で除去し、ModelFinder により最適な
進化モデルの選定を行った。その後、最適な進
化モデルを用いて RAxML 7.2.8 で最尤法を用い
た系統解析を行った。また、IQ-TREE 1.6.7 を用
いて最適な進化モデルと mixture モデルで最尤
法を用いた系統解析、PhyloBayers-MPI 1.7 でベ
イズ法を用いた mixture モデルでの系統解析を
行った。ベイズ解析では４つの Mrarkov Chain 
Monte Carlo(MCMC) を 平 行 解 析 し 、 1/10 
generation での maxdif が 0.3 以下になるまで解
析し、初めの 1/10 generation を除外したものを
まとめた。 
 それぞれのデータセットについて単一遺伝子
でのデータセットに分け、MAFFT 7.427 でアラ
イメントし、進化速度の早い部分を trimAl 1.2 で
除去し、ModelFinder  により最適な進化モデル
のを選定し、最適な進化モデルを用いて IQ-
TREE 1.6.7 で最尤法を用いた系統解析も行っ
た。 
 Foram, SAR, SARO データセットについて単一
遺伝子解析の結果（最適な進化モデル・系統樹）
をもとに、化石記録による制約年代（表 1）をか
け、BEAST 1.8.4 を用いて、uncorrelated lognormal 
relaxed (UCLR) と Taxa Specific Random local 
(TSRL)モデルで大規模分岐年代推定を行った。
SAR/SARO/Euk データセットでは MCMC を
1X109世代回したが、effective sample size が 100 以
上に達しなかったため、1X109 世代分を並行で３
セット解析し、まとめた。また、複数遺伝子解析
の結果をもとに、化石記録による制約年代（表 1）
を同様にかけ、PhyloBayes 3.3 を用いて、UCLR モ
デルで大規模分岐 
年代推定を行った。２つの MCMC を平行解析し、
1/10 generation での maxdif が 0.3 以下、effective 
sample size が 100 以上になるまで解析し、初めの 
1/10 generation を除外したものをまとめた。 
 
４．研究成果 

Euk データセットの系統解析を行った結果（図
３）、先行研究の系統関係を反映しており、より堅
牢なサポートで系統関係を支持していた。SAR の
単系統は強く支持されており、Alveolata と
Stramenopiles が単系統となり、その外側に
Rhizaria が組んでいた。SARO データセットの系
統関係（図４）も先行研究の系統関係を反映して
おり、より堅牢なサポートで系統関係を支持して
いた(Sierra et al., 2015)。また、有孔虫内の系統関
係はこれまであまりよくわかっていなかったが、Rotaliida と Textulariida の単系統性
（Globothalamea）や Milliolida と Spirillinida の単系統性（Tubothalamea）は強く支持され、
Globothalamea と Tubothalamea が組み、その外側に Monothalamea が組む系統関係が強く支持さ
れた。この系統関係は SSU(small subunit) rRNA で復元された系統関係(Pawlowski et al., 

ノード

番号 

化石記

録(Ma) 化石イベント 

1 250 Rotalidaの初出化石 

2 360 Texrullaridaの初出化石 

3 500 Millioilidaの初出化石 

5 33 Collodariaの初出化石 

11 200 有殻渦鞭毛藻類の初出化石 

12 240 クラウン渦鞭毛藻類の初出化石 

21 50 縦溝羽状目珪藻の初出化石 

22 115 円心目と羽状目珪藻が両方存在 

23 185 珪藻の初出化石 

図 2：(a)新規に獲得した放散虫・有孔虫 
(b) 大規模遺伝子データを追加した種（左
６種）と化石化生物で新規に加えた種（右
８種）の遺伝子データ量の充足率（158 遺
伝子）。 
 

表１：化石記録による制約年代（ノード番
号は図４を参照）。 



2013)をより堅牢なサポートで支持するもので
あった。 
 真核生物全体で分岐年代推定を行う前に分岐
年代推定で扱う制約年代の妥当性を検証した。
化石記録には連続的で信頼性の高い化石記録と
散在的で信頼性の低い化石記録がある。このよ
うな信頼性の低い化石記録の妥当性を検証する
ために UCRC モデルを用いて、制約年代の事前分
布を化石記録より若い年代をカットオフする通
常分布ではなく、化石記録より若い年代になる
ことを考慮した log-normal 分布(standard 
deviation=0.75)にして、解析を行った。信頼性
の高い化石記録とそれに信頼性の低い化石記録
である vase-shape morphology (VSMs)の化石記
録をノード 9 にかけたものを比較した結果（図
５）、SAR データセットに VSMs の制約年代をか
けた場合にノード１で制約年代よりも若くなっ
てしまった。その際の各ノードの推定値の事後
分布の standard deviation は 1.445 と高く、推
定精度も高くなかった。このことから、UCRC モ
デルを用いて、制約年代の事前分布を化石記録
より若い年代になることも考慮した log-
normal 分布(standard deviation=0.75)にする
ことで、不確かな化石記録の妥当性を検証でき
ることがわかった。 
 次に、３つの分岐年代推定のモデルにどのよ
うな違いがあるかを検証した（図５・６）。その
結果、UCRC+separate モデルではノード 6,7 で
SAR データセットと他のデータセットで推定値
が大きく異なっており、UCRC+separate モデルは
推定値がデータに依存することがわかった。実
際、系統解析や分岐年代推定において、taxonomic 
sampling の 重 要 性 が 示 唆 さ れ て い る 。
UCRC+mixture モデルと TSLC+separate モデルで
はデータセットの違いによる推定値のズレは解
消されているが、TSLC+separate モデルの方が推
定値の誤差が小さくなっている。UCRC モデルは
全ての系統樹上の枝の進化速度を log-normal 分
布になるように進化速度を計算するが、TSLC モ
デルは進化速度の異なる枝毎に進化速度の計算
を行い、最終的に全体の進化速度を線形回帰させ
る。このため、TSLC モデルは枝長の大きく違うノ
ードが含まれる系統樹でも正確に推定すること
が可能である。今回の場合も放散虫・有孔虫のノ
ードの枝長が長く、他のリザリアの系統の枝長が
短い。この枝長の違いが推定値のばらつきに大き
く寄与していると考えられる。つまり、推定値の
ばらつきが少なく、事後確率の分布が最も収斂し
ている TSLC モデルが今回の解析では最も好まし
い結果を出した。 
 次に TSLC+serparate モデルに基づく解析結果が他の化石記録と妥当かを検証した。まず、
triaromatic dinosteroids は有殻渦鞭毛藻類の存在を示す有機物化石として知られており、先
カンブリア紀から存在し、石炭紀・ペルム紀には存在せずに、三畳紀から再度、産出するように
なる。我々の推定した有殻渦鞭毛藻類の分岐時期は、triaromatic dinosteroids の２度目の産
出時期と重なる。この triaromatic dinosteroids は珪藻（ストラメノパイル）やプリムネ藻（ハ
プト藻類）からも検出されており(Volkman et al., 1990; 1993)、石炭紀以前の triaromatic 
dinosteroids は他の生物もしくは絶滅系統起源である可能性が考えられる。 
 珪藻の初出化石は 1.85 億年前であり、我々の推定はより古い時代であった。珪藻などの珪質
微化石の痕跡化石と考えられる石英シルトの産出はデボン紀後期（〜3.7 億年前）であり、非常
に古い。珪藻の近縁生物である褐藻類もケイ酸塩を代謝し、逆にその近縁生物である卵菌類はケ
イ酸塩によって植物への寄生が抑制される。このことから、ストラメノパイル内のケイ酸塩代謝
に起源は珪藻＋褐藻類と卵菌類の分岐するノードであると考えられ、石英シルトの産出時期と

図 4：SARO データセットを用いた大規模
（158 遺伝子）系統解析の結果。太線は図３
と同じ。ノード番号が下線の入った数字。 
 

図 3：Euk データセットを用いた大規模
（158 遺伝子）系統解析の結果。太線は
100/100/100/1.0 の支持を得た枝。 
 



は整合的であった。 
 有孔虫の初出は諸説あるが、最も古いものが
有機物化石である 24-npc ステレンで、6.5 億
年前である。この有機物化石については有孔虫
では１種のみからしか検出されておらず、逆に
ペラゴ藻の多くの生物で検出されており、有孔
虫の有機物化石というには難しい。次いで、
5.4-5.5 億年前の大きな鉱物化した VSM(〜
2500µm)が有孔虫の初出化石であると示唆され
ているが、有機質セメントは鉱物化することも
あり、大型の vase-shape は有孔虫と同じリザ
リア内の系統である Filosa でも見られる形質
であることから、こちらも疑わしい。逆にカン
ブリア紀初期になると確実な有孔虫化石が産
出する。有孔虫の分岐時期は放散虫との分岐で
あるノードと考えられるが、放散虫と有孔虫の
共通祖先がどのような系統だったかはわかって
いない。有孔虫の祖先系統が底生であり、放散虫
はすべて浮遊性である。一方で、リザリア内の他

の系統はほとんどが底生であることから放散虫・有孔虫の共通祖先は底生であると考えられる。
放散虫・有孔虫の共通祖先が有孔虫の形質を多く残したものであると考えると、有孔虫の特徴を
持った化石は放散虫＋有孔虫とエンドミクサの分岐するノードまで遡れる。この時期は確実な
有孔虫化石の産出時期と同調的である。5.4-5.5 億年前の大きな鉱物化した VSM については、リ
ザリアの共通祖先であると考えると、我々の推定した分岐時期は同調的だった。 
 有孔虫の殻を代謝する系統はその祖先系統の出現かから非常に短い期間で多様化したこと

が示唆された。有孔虫の殻は炭酸カルシウムのものや膠着質（周辺の堆積物などを炭酸カルシウ
ムでセメントしたもの）のものであり、これらが出現したことによって海洋の炭素は多く消費さ
れたと考えられる。彼らが出現した時期の堆積物の炭素同位体比を見てみると、炭素同位体比の
ピークが複数あり、有孔虫の分岐がカンブリア紀初期の物質循環に関与したことが示唆された。 
 我々の解析では SAR グループも非常に短い期間に急速に分岐したことが示唆された。この時
期は低緯度と高緯度温度差が大きくなり、海洋の熱塩循環が始まった時代であり、表層に深層の
栄養が、深層に表層の酸素が供給され始めた時代である。このような環境変化が SAR グループ
の多様化を促した可能性が示唆された。SAR グループの祖先系はストラメノパイルの祖先系が
バクテリア食者であり、SAR に最も近縁な生物である Telonema がバクテリア食者であることか
ら、バクテリア食者である可能性が高い。海洋の生産性が上がることで分解者であるバクテリア
のバイオマスも増加したと考えられ、それによりバクテリア食者も多様化したと考えられる。こ
のような従属栄養生物の多様化はそれより高次の従属栄養生物のバイオマスを増加させ、生態
環境自体を豊かにすると考えられ、カンブリア紀の大型生物の大爆発に SAR グループの多様化
が貢献した可能性が示唆された。 
本研究により①分岐年代推定を使った化石記録の検証②多様な生物を含む分岐年代推定モデ

ルとして TSLC+separate モデルが適切なこと③真核生物スーパーグループ SAR の初期進化がわ
かった。真核生物全般を含めた分岐年代推定も行なったが、計算コストがかかり過ぎてしまい、
十分な解析が行えなかった。今回、使用している BEAST には GPU を用いた計算プラットフォーム
も使用可能であり、GPU を用いた計算でより高速化し、実用的な解析ができることが期待される。 
 

図 5：各データセットに信頼性の低い VSMs の
制約年代をかけた場合のノード番号毎の推
定値。推定は UCRC+separate モデルを使用 

図 6：各データセットを UCRC+mixture と TSLC+separate モデルで分岐年代推定した場合
のノード番号毎の推定値。 
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