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§1.序

現 今,進 化 とい う語は,生 物 のみならず,宇 宙,星 、地球,社 会,分 子の進化等,対 象 に段

階的 に起 る一連 の不可逆的変化に対 して広 く用い られてい る。Darwin(1859)は,生 物進

化 を"変 更 を伴 う遺伝"と 呼んだ。当時は遺伝の物質的基盤 は不明であったが,今 や"遺 伝"

は細胞 内DNAの 自己複製に よるもので,"変 更"はDNAに 起 る突然変異によ るこ とがよ く

知 られてい る。蛋 白質分子は直接 には自己複製 を行なわないが,そ れ はDNAを 鋳型 として合

成 され るか ら,蛋 白質分子に もDNAを 媒介 として親子 関係があ り,こ のよ うな分子 の進化 も

"変 更 を伴 う遺伝"に よる ものであ る
。社会学的問題 にお いて も,各 個人の思想や行動様式は

自然発生す るのではな く,多 少変更 を受 けつつ継承 され がちであ る点に着 目すれ は,こ れ も一

種 の生物 的進 化 と見 られ るか も知 れ ない 。こうした"変 更 を伴 う遺伝"に よる進化現象は,

これ を広 く生物進化 と呼び,他 の進化現象か ら区別 して,包 括的 に捉 え得 る可能性 をもってい

る。

さて,比 較生化学 の発展 によ り,相 同蛋 白質(共 通 の祖先に由来 し,似 た機能 を もつ蛋 白質,

例 えば ヒ トとコイのヘモ グロビンは互に相同な蛋 白質 である)の1次 構造(ア ミノ酸系列)の

生物種間比較が数 多 く行なわれた。相 同蛋 白質の1次 構造の差異 は,共 通の祖 先蛋 白質か ら現

存す るそれぞれ の蛋 白質に至 る系図上のい くつかの箇所で1次 構造の"変 更"(主 と してア ミ

ノ酸置換)が 起 ったことによ って生 じた ものである。相同蛋白質 の種 間比較 と古生物学 で得 ら

れた生物種の分岐年代 を用 いて,祖 先 よ り現存す る蛋 白質分子 に至 る系統線上での年当 りのア

ミノ酸 置換率 が推定 され るが,そ の置換率 を当該分子 の進化速度 〃と呼んでい る。推 定によれ

ば,分 子進化速度は相 同でない蛋 白質問では異な るが,互 いに相 同な蛋 白質同志では,生 物種

の違 いによらず,年 当 りほぼ一定であ ることが判 ってい る。その実例のい くつかを表1に 示す。

分子進化速度 は,上 に挙げたq)年 当 りの近似的一定性 の他に,経 験 的通則 として,① 蛋 白質

分子 に対 してア ミノ酸 置換 を与え るような突然変異がDNA当 り年 当 り確率 μ(突 然変異率)

で起 るとす ると,通 常v/μ ≦1で あ り,⑪ こ うした突然 変異 が蛋 白質分子の機能 に与 え る影響

の大小 と,毎 μ の大小 とは負 の相関 をもつ ようであ る。

こうした分子進化の特徴を説明する説として中立説が提唱されている?2)中 立説は蛋白質の

機能に殆 ど変化を与えないような突然変異(中 立突然変異)の みが上記分子進化速度に寄与する
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表1蛋 白質の進化速度.

蛋 自 質1轟 轍 の藩

主1こM.O.Dayhoff:AtiasofPtoteinSequenceand

Structure,Vo1.5SupP置.2,Na重 三〇聴a葦BiomedicalFounda卿

tion,WashingtoneD,C.,1976Xり.

との仮説 であ って,相 同蛋 白質の生物種 間差異 を生ず るような分子進化 では,変 異体に働 く正

の 自然選択の効果 は無視 され るとい う意味で,非 ダー ウ ィニズムと呼ばれてい る。中立仮 説 を

認 めれば,進 化速 度は中立突然変異率に等 しく,中 立突然変異率 は全突 然変異率 μよ りは一般

に小さいか ら,通 則Gi),⑪ は殆 ど自明的に成立つ。

しか し、経験的 に突然変異率は年 当 りよ りむ しろ世代当 り一定であるので,通 則(i)を導 くた

めには,中 立突然変異率 に限 っては年 当 り一定であ ると仮 定せねばならず,こ れ は何故 かとの

問題 が生ず る。さらに,同 一種集 団中に異 な る1次 構造 を もつ相同蛋 白質がかな りの頻度 で共

存す る蛋 白質多型現象 の特徴は,実 測では余 り種によ らないが,中 立説 によれ ば集 団の有効個

体数 に強 く依存す ることにな り,こ れ また何故か との問題が生ず る。中立論者 は更に このため

の付加的な仮定 を導入す るこ とによって,問 題の解消 を試みている2)が,現 在 の所それ らの仮

定 の正 当性は確認 されていない 。

そ もそ も,分 子進化速 度には中立突然変異以外の突然変異 は何故に寄与 し得 ないのであろ う

か。これ は自明ではないが,中 立説 では幾分教義的に仮定 され,理 論の博外に置かれてい る。

一般に ,分 子進化 に限 らず,広 い意味での生物進化現象 には,突 然変異率 の他 に,自 然選択 の

強 さ,そ の持続時間,集 団のサイズ等 が特徴的 な影響 を及ぼす と考 えられ る。 ここにおいて,

われわれ は次の ような レプ リコンの概念 とそれ に基づ く生物進化 モデルを導入 し,予 め中立説

自然選択説 と自らを限ることな く,生 物進化 を包括的かつ因果論的 に理解す ることを試みつつ
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あ る。

§2.生 物進化 モデル

一般 に,或 期 間生存 して 自己複製 の単位 とな るものを広 く レフ.リコン(replicon)と 呼ぶ こと

にす る。考察の対象 とす る時間の始 ま り,す なわち時点t=0に おいて生存 した レプ リコンを

アダム と呼ぶ。アダム以外の レプ リコンはすべて唯1つ の レプ リコンを親 として生存 を始め、

や がて死に,以 後永遠 に生存 しない。 レプ リコンは一般 に子 レプ リコンを生 む可能性 を もつ。

各 レプ リコンはそれぞれ定ま った遺伝的状態を もち,子 レプ リコンの状 態は親 レプ リコンの状

態 に等 しいか,違 ってい るかいずれかである。後者 の場合に限 り子 は変異体 と呼ばれ る。上の

定義 よ り,各 レプ リコ ンよ り親子 関係 を通 じて先祖 に遡れば,そ れは唯1つ の アダムに至 る系

図 を もつこ とにな る。その系図上,当 該 レプリコンおよびそのすべての祖先 レプ リコンの中,変 異

体の数 をπとし,こ れ を当該 レプ リコンのステ ップ数 と呼ぶ ことにす る。い うまで もな く,ア

ダムのステ ップ数 は0で あ る。時点tlこ おいて生存 す るすべての レプ リコンの集団 中,ス テ ッ

プ数 πの レプ リコンの個数 を 艦(の とす る。ステ ップ数 πの レプ リコンの時点 孟にお け る純 増

殖率(マ ルサス径数)を 加.⑤,突 然変異率 を正定数 μとし、{艦(孟)}の 時 間変化 は,

`讐 夢)
一(π
π(の一μ)艦(の+・ 艦.1(の(一 ・,・,2,…)(・)

艦 ⑩)=N。 δ。,。 ・ 亙1≡o

によ り与 えられ るとす る。ただし,No(>0)は アダムの総数 であって、ここでは各ステ ップ

の レプ リコン数{呪 ω}は1に 比 して十 分大きく,サ イズ効 果は無視 し得 るとしてい る。な

お,自 然選択 は 肌.(のが πに依存 することによって生ず るのであ る。

さて,時 点 孟におけ るステ ップ数 πの レプ リコン頻度 艦② は,

x(t)=万(の 御(t),刀(t)=Σ1V(t)(2)
nn7しn=0

で 与 え られ,集 団 の平均 ス テ ップ数 は

i(の=Σnx(の,(3}
n=O

それより進化速度は

v(t)=d万(t)/dt (4)

と定義 され る。
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§3.進 化モデルの厳密 な結果

上 のモデルよ り一般 に進化速度 を見易い形で求め ることは出来ない が,簡 単 な場合 として,

η
.(の は πにはよるが,舌 にはよらぬ とす る定数適応度モデル と,

M
n(t)-s(一 ・)n+〔t/τ〕,(5}

(s,τ は正定数で、一定方向の自然選択 の強 さ と持続時間 を表わす。 〔・〕 はGauss記 号で,

・を超 えない最大整数 を表わす。)で ある周期 モデルについては,究 極進化速度 〃。。=6琶 毘雍)

が存在 するとの仮定の下 で,下 記 のよ うな厳密かつ著 しい結果 が得 られた。

〔1〕 定数 マルサ ス径数モ デル

悔 、}が 最初の有限項を除いて周期列である場合,す なわちある自然数%と ンとが存在

し て,

M
n+v==mn(n==no、no十1,no十2,…)(6}

であ・場合一 弔 の上限を叙 し,

・・。≡・xp〔,駅 潮 詳 、製。1・9(A-%+・)〕(7)

とす る と,μ 、 は 臨界 突然 変 異 率 で あ って,μ 〈 μ,な らば,v。 。=O,一 方 μ〉 μ。な らば,

駿x,一(nME}n旱15≧01,*+孟_η ㌔)二1…≦μ(8)

が成立っ 。ただし,p*は

無 議 墓。1・9(・・+・・一・・。)==1・9・(9)

の実根 である。表式(7),〈8},(9)は 非周期列 に対 して も意味 をもってい るので、上 の結果 は もっ

と一般 の定数 マルサス径数 モデ ルについて も成立つ と予想 され る。この予想の下に,{η.}の

列の分布 が区間 〔-s、s〕(s≧0)上 の一様 分布 であるときの臨界突然変異率 を(7)に よ り求

める と,

μ=旦3(10)Ce

とな り,v。 。/μは 図1に 見 られ るよ うに,μ/8の 単 調増 加 関数 であ る。
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図1定 数 マルサ ス径数 モデル(区 間 〔-s,5〕 上 の一様分

布)の 相対究極進化速度 η。。/μと♪不β.

2、00

〔皿〕 周期モデル(艦(t)は(5)で 与え られ る)

究 極 進 化 速 度V。 。 は,μ*≡ μ/S,τ*11ISτ と し て

v*≡v../s■ ・・(CPt'2+S/の/(1+・ ・2)(1+02μ*2)al)

によ って与 えられ る。ただ し,C…coshx,SEsinhx,x≡ …τ*療 一である。次に集

団 の平均 マルサ ス径数 の麟 解 師 一 塊 曇。那。(・)ψ は

fi*≡ 恥 一(・/τ*)1。9{(5。 ・+,師)/五7}一 。・(12)

によって与 えられ る。(図2)

§4.結 果の生物学的意義と考察

上記モデル を分子進化に適用 して考 え ると,突 然変異 によ り分子の機能 に生ず る影響 とそ の

持続時間の大小はパ ラメタsお よび τの大小で代表 され る。v≡v。 。/μ とかくと,τ=。 。

に当 る図1よ りvは8の 減 小関数 であ り,図2bよ り判 るように,τ 有限の ときは,v〈1な

るパ ラメタ領城 では,vはsお よび τの減小関数とな り,い ずれ も分子進化 の通則⑪ を与 える。

ただ し τ有限 の場合 は,v>1な る領域 もあ り,そ こではvは8の 増加 関数 で τにっ いては極
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図2周 期 モデルの(logμ 不,log♂)面 上(-2≦logμ 不≦1,

-2≦logτ 不≦1 ,座 標軸 は太線で表示,logは 常 用対数 を表

わす)で の種 々の量 の等高線 図.4×4点 で量の くわ しい値 が表

示 してある。

大値 を もってい る。

それ では何故現実の分子進化 では通則(ii)すなわちvく1が 成立っのであろ うか。図2b,c

よ り判 るよ うに,s,τ を 固定 して μ を変化 させ る と,v〈1な る領域 で は ∂iii/∂μ 〈0,v

>1な る 領域 で は ∂痂/∂μ>0と な って い る。図2は 周 期 モ デ ルの 結果 で あ るが,モ デ ル(1)に

お い て 那
.ω が μに 依存 しな い とす る限 り,一 般 に関係 式

∂m(t)/∂ μ_血 ―1,

QOμ

た だ し,死(t)=Σm(t)x(t)
n=Onn

(13)

(1di

が成立つ ことが証 明 され る。

現実の分子進化では突然変異を下げるためには自己複製に要する時間と自由エネルギーを多

〈要 す 。で あ ろ うか ら,・ ω ≡ ∂M・(t)〉 。 と仮 定 す 。(・ ω は 。だけの 関数)と.(13),(1di、
∂μ

り
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∂1tc
_γ 一、+・ ω{15}

∂μ

とな る。一方,突 然変異率の大小は遺伝的状態の影響 下にあるであろ うか ら,突 然変異率に対

す る自然選択の結果,μ は ∂玩。。/∂μ=0を みたす よ うに最適化 されてい るとす ると,

v=1-0ω<1(16)

とな り,通 則 ㊥ が導 かれ る。

厳密解 が得 られ たモデル(D,(皿)で はサイ ズ効果 と,mn(t)の 時間変化,す なわち環境の変化

が一般 に非周期的 に起 るための効果 お よびM n(t)の とる値は2値 に限 らぬ等 の効果は全 く無

視 され ている。この諸効果 によ り,q),a)で 得 られ た結果が どの程度質的影響 を受 けるかにっ

いては,計 算機 シ ミュ レーシ ョンによ り目下検討中で あ る。図3は 周期 モデルに対 してサイズ
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図3周 期 モデルにサイズ効果 を取入れたシ ミュレーシ ョンによる

1・9(㌦/μ)噂 高綱 ・ただ唖 鑑(Nは 有効個体数)

とした,因 みに図2bはNμ=。 。の場合 に当る.

効果 を集団遺伝学のWright-Fisherモ デルによ り取入 れた結果 である。 これ を図2bと 比較

す ると,サ イズ効果 は有効個体数Nと μの積 が1よ りかな り小 さくな らない限 り,少 くもti'に
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対 しては余 り影響 はない ようであ る。

以上,な お今後 の検討 を要す る点が多 々あるが,通 則(Dで 与 えられ る分子進化速度の定常性

よ り,分 子の レベルの 自然選択 の起 り方 自体にもその分子 を含 む生物種のマクロの表現型の変

化 にはほぼ無関係 に或定常性 が存在す ると仮 定 しさえすれば,中 立説の主張す るよ うに,定 常

性 の極端 な特別の場合 として特 に自然選択が0で あ るとまで仮定 しな くとも,上 記結果 が示唆

するように,た だ定常性の帰結 として自然 に通則㊥,⑪ が導かれ得 るのであ る。

しば しば,上 のような通則はネオダー ウィニズム とは相入れないよ うに思われ るとの議論が

な され る2)こ とがあるが,こ れ は命お よび,が 有 限であ ることの効果 を真 当に取入れ ないため

であ る。か って、WrightとFisherの 論争 において,マ クロレベ ルの形質に対 しては 自然選択

の効果がサイズ効果 に優先す るとの説 が有力 とな ったが,蛋 白多型現象 に対す るわれわれの解

析3)に よれば,分 子 レベルの進化 において も依然微 弱な自然 選択 の効果 の方 がサイズ効果 よ り

も大 きな効果 を もつ と思われ,以 上のよ うな分子進化速度 の理論結果は この見解 に更 なる支持

を与 えるとわれわれ は考え る。

とまれ,統 計物理学よ りの生命現象 に対す るア プローチ として,従 来化学物理学,乃 至は物

理化学への統 計物理学の寄与 を媒介 として,生 物物理学的研究 が多 くなされ たが,こ こに述べ

た ようなアプロー チが,必 ず しもそ のような道筋 でな くて も,統 計物理学の概念,手 法が直接的

に種 々広い応用や発展 分野 を もち得 ることの数あ る例の1つ として加 えられ るこ とにで もなれ

ば幸甚 である。

なお,こ の研 究 は石 井 一 成(九 大理),荻 田直 史(理 研)と の共 同研 究 で あ って,現 在 ま で

の所 下記 に くわ しい報 告 が行 な われ て い る。

(1)Proc.InternationalSymposiumonMathematicalTopicsilBiologyheldinKyoto,Sept.

11-12,(1978).

(2)福 島 正俊 、石井 一 成:自 然 現 象 と確 率 過 程,入 門1現 代 の数 学働,日 本 評 論社(1980) .

(3)松 田 博 嗣 、石 井 一 成:生 物集 団 と進 化 の数理,岩 波 書店(1980).

(4)K.Ishii,H.Matsuda,andN.Ogita:AMathematicalModelofBiologicalEvolution,

J.Math.Biol.投 稿 中.
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