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研究成果の概要（和文）：ダチョウなど古顎類鳥類はゴンドワナ大陸起源だと考えられてきた。われわれはマダガスカ
ルの巨大絶滅鳥類エピオルニスの古代DNA解析を行い、これまで蓄積されてきた古顎類のDNAデータとあわせて系統・分
岐年代解析をした結果、従来とは違った仮説を得た。リトルニスという古顎類の古い化石が北半球で見つかっているが
、われわれの分子系統樹の枠組みに当てはめると、古顎類系統樹の根元に位置づけられる。このことから、北半球で進
化した古顎類が、北米から南米に渡り、当時陸続きであった南極、オーストラリアに渡ったと考えられる。その後、こ
れらの大陸とは分離していたマダガスカルやニュージーランドにも海を越えて渡った。

研究成果の概要（英文）：Palaeognathae including ostiches, emus, rheas and tinamous is believed to have 
originated in Gondwana-derived continents. We recovered nuclear genome fragments as well as mitochondrial 
genomes from extinct elephant birds of Madagascar, and reconstructed a robust phylogenomic time-tree for 
Palaeognathae. In contrast to the prevailing theories, our tree based on morphological characters free 
from convergence placed the fossil paleognths from the Northern Hemisphere as the basal lineage. Such 
molecular and morphological evidence strongly suggests the Northern Hemisphere origin of Palaeognathae. 
They were probably flying birds, as estimated by the mitochondrial substitution rate, and migrated to the 
Southern Hemisphere and explosively speciated around the Cretaceous-Paleogene boundary. They then 
extended their distribution to the Gondwana-derived landmasses by the overseas dispersal, and gigantism 
subsequently occurred independently on each landmass.

研究分野： 分子系統学
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１．研究開始当初の背景 

系統樹は生物進化に関するあらゆる議論の
出発点であり、分子系統樹推定法は系統樹
を再構築するための基本的な技術である。
系統樹推定の問題は大きく 2 つに分けられ
る。1 つは分岐の順番（系統樹のトポロジ
ー）を決める問題、もう１つは分岐の年代
推定の問題である。前者にくらべて後者の
分岐年代推定の問題は大きく立ち遅れてい
た。この問題では、一般にベイズ法が用い
られるが、この方法ではあらかじめパラメ
ータの事前分布を与えなければならない。
ところが、多くの場合において、事前分布
の与えかたは恣意的であり、結果（事後分
布）がそれに大きく左右されることが多い。
恣意的に与えた前提によって結果が大きく
左右されるようでは、解析法の信頼は得ら
れないので、このことが大きな問題であっ
た。 

 

２．研究の目的 

進化生物学における実際の問題に取り組む
ことを通じて、問題解決に役立つ分岐年代推
定のための解析方法を確立することを目指
す。 

 

３．研究の方法 

ベイズ法による年代推定法を進化生物学の
様々な問題に適用して、実用的な方法を確
立する。特に事前分布の与えかたが事後分
布にどのように影響するかを、さまざまな
条件（種サンプリング密度、配列データの
長さ、Partition のとり方など）のもとで調
べることにより、最適な方法を探る。 
 
４．研究成果 
(1) 方法論に関する成果 
ベイズ法による年代推定では、化石証拠

などから分岐年代の事前分布を与えた上で、
尤度を介して事後分布を計算する。その際、
事前分布にはそれほど強い根拠がないこと
が多い。明確な化石証拠から強い根拠があ
る場合はよいが、恣意的に与えられた事前
分布が、事後分布に強く影響するようでは
困る。本研究で、種のサンプリング密度を
高めていくと、事後分布があまり事前分布
に依らなくなることが明確に示された。 
 哺乳動物のミトコンドリアゲノムによる
系統樹推定には、明らかに misleading な
推定の偏りがあって、核 DNA のデータか
ら得られるものと矛盾した系統樹が得られ
る場合があることが以前から指摘されてい
た。われわれは種サンプリングの密度を高
くすることによってこの問題が回避できる
ことを示した(Wu et al., 2014)。463 種の真
獣類ミトコンドリアゲノムのデータを最尤
法で解析すると、核 DNA のデータから得
られると一致することが示されたのである。
ただしその際、Partition のとり方が重要で
あり、たんぱく質をコードする遺伝子のコ

ドンの 3 番目も重要な情報をもっているこ
とが示された。 
 
(2) 古顎類の進化 
 現生の鳥類は古顎類と新顎類に大別され
る。このうち古顎類の現在の分布をみると、
ダチョウはアフリカ、レアとシギダチョウ
は南アメリカ、エミューはオーストラリア、
ヒクイドリはオーストラリアとニューギニ
ア、キーウィはニュージーランドである。
また 1万年前以降の完新世になってから絶
滅したモアはニュージーランド、エピオル
ニスはマダガスカルである。このように、
現生種と最近になって絶滅した古顎類はす
べて、ゴンドワナ超大陸由来の大陸や島に
分布している。このことから、古顎類はも
ともと白亜紀にゴンドワナ超大陸で進化し、
超大陸の分断にあわせて種分化してきたと
いう考えられていた。一方、化石種として
は 6,200万年前から 4,000万年前のリトル
ニスという古顎類がユーラシアと北アメリ
カで見つかっている。この鳥はシギダチョ
ウのように小さな飛べる鳥だった。リトル
ニスは形態からシギダチョウと近縁である
と考えられてきたが、シギダチョウの系統
的な位置が見直されたこともあり、リトル
ニスが古顎類進化のどこに位置づけられる
かは不明であった。 
 古顎類進化の詳細を明らかにするために
は、現生種と化石種の間の系統関係の解明
と、進化の時間スケールを知ることが必要
である。進化の時間スケールとは、種分化
が大陸分断の時期と一致するかどうかとい
うことである。これらの問題を解決する第
一歩は、古顎類のなかで可能な限り幅広い
種の DNA解析を行なって、分岐の順番と分
岐した年代を明らかにすることである。わ
れわれは、絶滅したマダガスカルのエピオ
ルニス科 2種、エピオルニス・マキシマス
とムレロルニスのミトコンドリアゲノムと
核遺伝子配列 74,000～34,000 塩基を決定し、
これまでに公表されている古顎類データと
あわせて解析した結果、古顎類進化に関す
るこれまでの定説をくつがえす結果を得た。 
 古顎類のなかで最初にほかから分かれた
のが、アフリカのダチョウであり、その分岐
はおよそ 7,900万年前と推定された。その後、
古顎類の残りのグループのなかで最初に分
かれたのが南アメリカのレアで、およそ
7,000 万年前。残りがシギダチョウ＋モアと
エミュー＋ヒクイドリ＋キーウィ＋象鳥の
２つのグループに分かれたのがおよそ 6,900
万年前と推定された。さらに、南アメリカの
シギダチョウとニュージーランドのモアが
分かれたのは 5,400万年前、残りのグループ
のなかからオーストラリア走鳥類（エミュー
とヒクイドリ）が分かれたのが 6,600万年前、
ニュージーランドのキーウィとマダガスカ
ルの象鳥が分かれたのがおよそ 6,200万年前
であった。アフリカが南アメリカから分断さ



れたのは、およそ 1億 500万年前だから、ダ
チョウの分岐はこれよりもはるかに新しく、
これをゴンドワナ超大陸の分裂と結びつけ
ることはできないことが明らかになった。 
 さらに北半球の化石種リトルニスの系統
的な位置づけを行なった。これまでの形態学
的な解析からは、リトルニスとシギダチョウ
の近縁性が示唆されている。これまで現生の
古顎類のなかで最初にほかから分かれたの
がシギダチョウだったと考えられていたが、
これが間違いであることが分かったのであ
るから、リトルニスを含めた系統関係を再検
討しなければならない。ただし、4,000 万年
前に絶滅したリトルニスの DNA解析は不可能
であり、一方、形態だけに基づいた系統樹推
定は収斂進化の可能性が高いために危うい。
そこで形態データのうち、分子系統樹と矛盾
する関係を与える形質は、収斂などの影響を
受けているものとみなして解析から取り除
く。収斂の影響を受けていないと考えられる
形態データだけを用いて解析した結果、リト
ルニスはダチョウとともに古顎類のなかで
最初にほかから分かれたことが明らかにな
った。 
これらの解析結果からわれわれが得た古

顎類進化の新しいシナリオは以下のような
ものであった。古顎類の祖先は、もともと北
半球の大陸で進化したものであり、リトルニ
スのように飛翔能力をもった比較的小さな
鳥であった。そのような鳥がおよそ 7,900 万
年前に 2 つの系統に分かれ、一方の系統は巨
大化してダチョウへと進化した。ダチョウは
その後アフリカにも進出したが、ユーラシア
に残った系統は最近になって絶滅した。ダチ
ョウから分かれたもう一方の系統は、7,000
万年前までには北アメリカから海を越えて
南アメリカに進出した。飛翔能力をもった当
時の祖先種にとって、その頃存在したパナマ
海峡を越えるこの移住にはそれほどの困難
はなかったであろう。この南アメリカに渡っ
た古顎類の祖先から、ダチョウ以外の現生古
顎類がすべて進化したのである。その当時、
南アメリカは南極大陸を経由してオースト
ラリアともつながっていたので、古顎類の祖
先は各地に広がり、それぞれの場所で多様な
進化を遂げた。 
この研究は、古顎類進化について多くのこ

とを明らかにしたが、分岐年代推定の方法論
に関しても大きな成果が得られた。絶滅種を
解析に取り入れることによって、種のサンプ
リング密度を高め、さらにミトコンドリア
ゲノムだけでなく、核ゲノムのデータも含
めることによって、事後分布があまり事前
分布に依らなくなり、頑健な推定が可能に
なることが明確に示されたのである。これ
らの成果は現在投稿中の論文にまとめられ
た(Yonezawa et al., 投稿中)。 
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