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要 旨

鰭脚（ききゃく）類は，鰭状の四肢を持つ食肉目の中の系統群であるが，その起源と内部の
系統関係に関しては統一見解が得られていないのが現状である．本稿では，その研究史を概説
し，分子配列データによる系統樹推定と共に古生物学的・地史学的観点からも考察を行う．同
時に，分子系統樹推定におけるモデル選択の重要性を議論する．

キーワード：鰭脚類，アシカ科，アザラシ科，セイウチ科，分子系統樹推定，分岐年
代推定．

1. はじめに

現在，地球上には 5000種以上の多種多様な哺乳類が生息している（Wilson and Reeder, 2005）．
その進化の過程の中で最も劇的な形態学的変化を伴う進化は飛翔適応と水生適応であろう．そ
のような劇的な進化の過程で起きた生物学的イベントを理解するためには，信頼できる系統樹
を推定しておくことが重要である．しかしながら，これらのタクサ（分類群）は，その形態学的
な変化があまりに劇的であるために，形態学的なアプローチを用いて系統樹を推定することが
極めて困難であった．
翼手目（コウモリ）は哺乳類の中で最も高度な飛翔適応を遂げたタクサであり，その起源は長

らく謎に包まれていたが近年の分子系統学的研究がその系統的位置を明らかにした（Nikaido et

al., 2000; Nishihara et al., 2006）．水生適応に関してはクジラ類（クジラ，イルカ），海牛目（ジュ
ゴン，マナティー），鰭脚類（アシカ，アザラシ，セイウチ）が特に高度な適応を遂げたタクサで
あり，いずれも鰭状の四肢を持っている（クジラ類，海牛目の後肢は退化して消失しているが，
新しく尾鰭が形成されている）．クジラ類の起源に関しては，Graur and Higgins（1994）, Gatesy

et al.（1996）, Shimamura et al.（1997）, Nikaido et al.（1999）によって，偶蹄目内部から進化し
てきたこと，そしてその中でも特にカバと近縁であることが明らかになった．そしてクジラ類
内部系統関係に関しても Nikaido et al.（2001, 2006）, Sasaki et al.（2005, 2006）などによって詳
細に分かってきた．海牛目に関しては，形態学的な研究から長鼻目（ゾウ）や岩狸目（ハイラッ
クス）に近縁であることが指摘されていたが（Simpson, 1945），そのどちらに近縁であるかにつ
いては未だ明確な答えが得られていない（Madsen et al., 2001; Murphy et al., 2001; Murata et

al., 2003; Nishihara et al., 2005）．

1復旦大学 生命科学学院：200433 中国上海市邯鄲路 220
2総合研究大学院大学 先導科学研究科生命体科学専攻：〒 240–0193 神奈川県三浦郡葉山町湘南国際村
3国立科学博物館 地学研究部：〒 169–0073 東京都新宿区百人町 3–23–1
4統計数理研究所：〒 106–8569 東京都港区南麻布 4–6–7



82 統計数理　第 56 巻　第 1 号　 2008

鰭脚類は食肉目の中の一群であり，イタチ上科（イタチ科，アライグマ科，レッサーパンダ科，
スカンク科）やクマ科とともにクマ下目と呼ばれるクレード（単系統群）を形成する（Wozencraft,

1993; Flynn et al., 2005; Fulton and Strobeck, 2006）．しかしながらクマ下目内部における鰭脚
類の系統的位置づけや，鰭脚類内部の系統関係に関しては議論が続いており統一見解が得られ
ていないのが現状である．そこで本稿では鰭脚類の起源とその内部系統の研究を紹介し，また
そこで復元された系統樹や分岐年代の推定値をもとに，古生物学的，地史学的議論を通して，
鰭脚類の進化史を考察していきたい．

2. 鰭脚類の系統と分類

現生鰭脚類はアシカ科（7属 14種），セイウチ科（1属 1種），アザラシ科（10属 18種）に分類さ
れる（Rice, 1998）．この 3つの科には 50種前後の絶滅種が記載されているほか，デスマトフォ
カ科（2属 7種）および基幹タクサ（4属 9種）が化石によって知られている（甲能, 2005）．鰭脚類
の起源に関しては，かつてはアシカ科およびセイウチ科はクマ類から，アザラシ科はイタチ類
から独立に進化してきたという鰭脚類二系統仮説が支配的であった（Tedford, 1976; Wozencraft,

1989）（図 1左）．これは主に頭骨内の神経管や内耳の構造など解剖学的特徴から得られた知見で
あった．しかしながら Sarich（1969）による免疫学的研究をはじめ，Vrana et al.（1994），Lento

et al.（1995），Ledje and Arnason（1996a, 1996b）などの分子系統学的研究により鰭脚類単系統
仮説が強く支持されるようになり，近年の分岐分析による形態学的研究からもこのことが支持
されている（Wyss, 1987, 1988; Berta et al., 1989; Wyss and Flynn, 1993; Kohno,1996）．現在で
は鰭脚類は 2600∼2800万年前の地層から発見されているエナリアークトス（Enaliarctos）類を基
幹タクサとする単系統群であると考えられている（Berta et al., 1989）（図 1右）．

図 1. 鰭脚類の二系統仮説（左）と単系統仮説（右）．1980 年代までは主に頭骨の解剖学的特徴
に基づく類型分類からアザラシ科はイタチ上科から，アシカ科とセイウチ科はクマ科か
ら進化してきたとする鰭脚類二系統仮説が支配的だったが，現在は，鰭脚類単系統仮説
が，免疫学，分子系統学，形態学的研究から支持されている．
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鰭脚類の系統的位置づけについて，クマ類と単系統であるという説とイタチ類と単系統であ
るという説があり議論が続いている．また鰭脚類内部に関してもアシカ科，アザラシ科，セイ
ウチ科の系統関係や，各々の科内部の系統関係について議論が続いている．続く節では各々の
科内部での系統関係を各論的に概説し，次いで科間の関係，鰭脚類全体の起源について詳述す
る．最後に鰭脚類全体の分岐年代推定値について言及し，化石記録をもとに鰭脚類が，いつ，
どのような動物から，どのように進化したのかについて考察したい．

3. アザラシ科の系統と進化

アザラシ科はゼニガタアザラシ亜科とモンクアザラシ亜科の2亜科に大きく大別される（King,

1983; Davis et al., 2004）．前者は北半球の高緯度に限定して分布しているのに対し，後者は北
半球の中緯度から南半球にかけて分布している（和田・伊藤, 1999）．
ゼニガタアザラシ亜科は，さらにゼニガタアザラシ族（2∼4属 8種），ズキンアザラシ族（1属

1種），アゴヒゲアザラシ族（1属 1種）に分類されている（Rice, 1998; Arnason et al., 2006）．族
間の系統関係については（（ゼニガタアザラシ族，ズキンアザラシ族），アゴヒゲアザラシ族）と
なることがミトコンドリアゲノムや複数の核遺伝子の解析から支持されているが（Davis et al.,

2004; Arnason et al., 2006; Yonezawa, 2007），ゼニガタアザラシ族内部の系統関係については，
曖昧のまま残されている（Davis et al., 2004; Arnason et al., 2006）．

Arnason et al.（2006）は現生鰭脚類のほぼ全ての種（アザラシ科に関しては全ての種）のミトコ
ンドリア全蛋白質コード領域を用いて系統樹推定を行っている．この際，Arnason et al.（2006）
はアミノ酸配列を最尤法の簡便法である QP法を用いて解析している．蛋白質コード領域にお
いて，塩基置換は各々の座位で独立に起こるのではなくアミノ酸置換の制約を受けながらコド
ン単位で起こるため，単純に塩基置換モデル（例えば GTRモデルなど）を用いるよりはアミノ
酸置換モデルを用いたほうが現実的であると考えられる（Adachi and Hasegawa, 1996a, 1996b）．
しかしながらアミノ酸配列を用いた解析では，同義置換の情報が失われてしまうため短期間に起
きた種分化に対しての解像度が低くなってしまうという欠点がある．そこで Yonezawa（2007）
はコドン置換モデル（Goldman and Yang, 1994; Yang et al., 1998）を用いて最尤法で系統解析
を行った結果，ゼニガタアザラシ亜族とクラカケアザラシ亜族の単系統性がそれぞれ強く支持
された（図 2）．クラカケアザラシ亜族の単系統性に関しては Arnason et al.（2006）では QP値
が 75％と低く曖昧であるのに対し，Yonezawa（2007）は分子レベルでその単系統性を強固に支
持した最初の研究である．ゼニガタアザラシ亜族内部の系統関係に関しては，ゼニガタアザラ
シとゴマフアザラシが単系統であること以外は曖昧のまま残された．Yonezawa（2007）はさら
に複数のミトコンドリア遺伝子（ND6，12SrRNA，16SrRNA）の塩基配列に基づいて，それぞ
れの遺伝子ごとに最適と思われる分子進化モデルを用いた系統推定を行い，TotalML（Adachi

and Hasegawa, 1996a）による総合的な評価を行った．最尤法の利点の一つとして，様々なデー
タそれぞれについて最適なモデルで解析し，その結果を統合して総括的な評価ができるという
点が挙げられる．結果を統合する際には，各々のデータの対数尤度を足し合わせればよく，対
数尤度の合計が最も大きくなる樹形を最尤系統樹とする手法がTotalMLである．ゼニガタア
ザラシ族内部の系統関係について TotalMLを行った結果，ゼニガタアザラシ亜族内において
ブートストラップ確率は 87.7％と曖昧さが残るものの，ワモンアザラシ（Phoca hispida），バイ
カルアザラシ（P. sibirica），カスピカイアザラシ（P. caspica），ハイイロアザラシ（Halichoerus

grypus）が単系統になった．前三者は Pusa 属（もしくは Pusa 亜属）として分類されることがあ
り，アザラシ科の中で小型化が進んだ種類でありしばしば幼形成熟（ネオテニー）的であると指
摘される（Wyss, 1988, 1994）．それに対しハイイロアザラシは，形態学的に非常に特殊化が進
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図 2. ゼニガタアザラシ族内部の系統関係.ミトコンドリアの全蛋白質コード領域（ND6を除
く）をコドン置換＋ Γモデルで推定した最尤系統樹．枝の長さはコドン置換数の推定値
に比例．ズキンアザラシ族及びアゴヒゲアザラシ族（ともにゼニガタアザラシ亜科）を外
群として用いている．ノードの数字はミトコンドリア全蛋白質のブートストラップ値/
ミトコンドリア全蛋白質＋ ND6+12SrRNA+16SrRNA のトータルブートストラップ
値．Yonezawa（2007）からの改変．

んだタイプであり過形成的である（Wyss, 1994）．このような異なったタイプの異時性（ヘテロ
クロニー）を持つグループが単系統群を形成するとすれば非常に興味深い．一方，核遺伝子に
関しては Yonezawa（2007）は SRY，タイプ I STSマーカーの計 5つの遺伝子座位を用いた系統
樹推定を行っている．この解析ではタクソンサンプリングが充分ではなく，系統推定上の情報
をもったサイトも少ないが，基本的にミトコンドリアゲノムから推定された系統樹と大きな矛
盾はない．ところが，Fulton and Strobeck（2006）によって報告された IRBPでのみ異なる樹形
が強く支持された．他の遺伝子が基本的にお互いに矛盾がなく，ミトコンドリアゲノムから推
定された系統樹ともよく一致すること，また後述する分岐年代推定値（図 6参照）を考慮すると
祖先多型の影響とも考えにくいことから，彼らの IRBPの塩基配列データは再検討が必要であ
ろう．さらに今後，多くの核遺伝子座位の塩基配列を決定することで，このゼニガタアザラシ
亜族内部の系統上の問題も解決できるようになるであろう．
モンクアザラシ亜科は，モンクアザラシ族（1属 2種），ゾウアザラシ族（1属 2種），カニク

イアザラシ族（4属 4種）に分類されている（King, 1983; Rice, 1998）．族間の系統関係は（（カニ
クイアザラシ族，ゾウアザラシ族），モンクアザラシ族）であることがミトコンドリアゲノム
や核遺伝子から支持されている（Davis et al., 2004; Arnason et al., 2006; Fulton and Strobeck,

2006; Yonezawa, 2007）．カニクイアザラシ族内部の系統関係に関しては，ミトコンドリア全
蛋白質や複数の核遺伝子を用いた研究でも曖昧のまま残されている（Davis et al., 2004; Fulton

and Strobeck, 2006）．Yonezawa（2007）は前述のような手法でミトコンドリア全蛋白質，ND6，
12SrRNA，16SrRNAを用いて TotalMLによる総合的な評価を行った．その結果を図 3に示す
が，ヒョウアザラシとウェッデルアザラシが単系統である他は解明することができなかった．
Arnason et al.（2006）はミトコンドリア全蛋白質コード領域のアミノ酸配列を用いた解析でカ
ニクイアザラシがヒョウアザラシ＋ウェッデルアザラシの姉妹群となることを強く支持してい
る（QP値 97%以上）が，実際は対数尤度に有意な違いは無い（Yonezawa, 2007）．QP値はブート
ストラップ値と比べ過大評価されることがしばしばあることが知られており（Cao et al., 1998），
この場合もそのような過大評価であると考えられる．
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図 3. カニクイアザラシ族内部の系統関係.ミトコンドリアの全蛋白質コード領域（ND6を除
く）をコドン置換＋ Γモデルで推定した最尤系統樹．枝の長さはコドン置換数の推定値
に比例．ゾウアザラシ族及びモンクアザラシ族（ともにモンクアザラシ亜科）を外群と
して用いている．ノードの数字はミトコンドリア全蛋白質のブートストラップ値/ミト
コンドリア全蛋白質＋ ND6+12SrRNA+16SrRNA のトータルブートストラップ値．
Yonezawa（2007）からの改変．

4. アシカ科の系統と進化

アシカ科は伝統的にアシカ亜科とオットセイ亜科に分類されてきた．オットセイ亜科はその
英名 fur sealの名前が示すとおり，保温のための豊かな下毛を持っているが，アシカ亜科の下毛
は貧相である．しかしながら，近年の形態学的研究により，オットセイ亜科内部のキタオットセ
イ属（Callorhinus）とミナミオットセイ属（Arctocephalus）の形態学的な違いは極めて大きいが，
ミナミオットセイ属とアシカ亜科の違いは下毛の量の違いだけで本質的な違いはなく，この伝
統的な分類は系統関係を反映していなことが示唆されている（Repenning et al., 1971; Repenning

and Tedford, 1977; Berta and Wyss, 1994）．
分子系統学的な研究からも，キタオットセイ（Callorhinus ursinus）が，アシカ科の中で最初

に分岐したことは強く支持されている．しかしながら，その他のアシカ科の系統関係について
は曖昧のまま残されている（Wynen et al., 2001; Arnason et al., 2006）．
そこで Yonezawa et al.（2008a）はミトコンドリアゲノムの ND6を除いた全蛋白質コード領

域を用いて最尤法による系統解析を行った．この際，モデルとしてはコドン置換モデルを用い
た．その結果を図 4に示す．
興味深いことに南半球に生息しているアシカ科が単系統群を形成した．このなかでグアダ

ルーペオットセイ（Arctocephalus townsendi）は北半球のカリフォルニア沿岸に生息しているが
（Nowak, 1999），ごく近縁種のニュージーランドオットセイ（A. forsteri）やミナミアメリカオッ
トセイ（A. australis）が南半球に分布していることからも，グアダルーペオットセイの北半球へ
の進出はごく最近起きたことが推察される．この系統仮説は非常に強固であり，先行研究で提
唱された系統仮説と比較しても，統計的により強く支持されている（表 1）．また南半球のアシカ
科が単系統になることは，タクソンサンプリングが少ないながらも核遺伝子からも強固に支持
されており，この系統仮説が正しいことを裏付けていると考えられる（Yonezawa et al., 2008a）．
またミナミオットセイ属内部系統関係に関しても，既に Arnason et al.（2006）が示唆してい

る通りニュージーランドオットセイ＋ミナミアメリカオットセイ＋グアダルーペオットセイと
ミナミアフリカオットセイ（A. pusillus）は単系統にならず，ミナミオットセイ属は多系統であ
ることが示唆された．実際，形態学的にもミナミアフリカオットセイは下毛の量の違いやその
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図 4. アシカ科内部の系統関係.ミトコンドリアの全蛋白質コード領域（ND6を除く）をコドン
置換＋ Γモデルで推定した最尤系統樹．枝の長さはコドン置換数の推定値に比例．キタ
オットセイおよびセイウチを外群として用いた．南半球のアシカ科は基本的に単系統群
になるが，グアダルーペオットセイ（＊で示した種）のみ北半球に分布する．Yonezawa

et al.（2008a）からの改変．

表 1. アシカ科の様々な系統仮説の比較　（Yonezawa et al.（2008a）より改変）．

他の形態学的な違いから，アシカ型オットセイとも呼ばれている（Repenning et al., 1971）．
南半球のアシカ科に関しては， 1©ニュージーランドオットセイ＋ミナミアメリカオットセ

イ＋グアダルーペオットセイ， 2©オーストラリアアシカ（Neophoca cinerea）＋ニュージーラン
ドアシカ（Phocarctos hookeri）， 3©オタリア（Otaria byronia）， 4©ミナミアフリカオットセイの
4つの主要なクレードに分かれたが，この四者の関係は曖昧のまま残された．
ミナミオットセイ属のなかのナンキョクオットセイ（A. gazella）やアナンキョクオットセイ

（A. tropicalis），フェルナンデスオットセイ（A. philipii），ガラパゴスオットセイ（A. galapagoensis）
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については，ミトコンドリアゲノムの全蛋白質データが報告されていないが，Wynen et al.（2001）
によって cytbの部分配列と D-loopの部分配列が報告されている．Yonezawa et al.（2008a）は，
図 4の樹形を固定したうえで（ブートストラップ確率 90％未満は多分岐として扱っている），系
統樹のどの枝にこれらの種が位置づけられるかを一種類ずつ推定している．その結果，フェル
ナンデスオットセイ，ガラパゴスオットセイ，ナンキョクオットセイはニュージーランドオッ
トセイ＋ミナミアメリカオットセイ＋グアダルーペオットセイのクレード 1©に位置づけられ，
アナンキョクオットセイはミナミアフリカオットセイと単系統になった．
一方，北半球のアシカ科に関しては，トド（Eumetopias jubatus）とカリフォルニアアシカ

（Zalophus californianus）が単系統になった．アシカ科の起源は生物地理学的証拠に基づいて，
古くから北太平洋であると考えられてきたが（Davies, 1958; McLaren, 1960），分子系統樹にお
いてもアシカ科の中で最初に分岐したキタオットセイが北半球に分布していること，次いで北
半球に分布するトド +カリフォルニアアシカが分岐していること，その後南半球のアシカ科が
一気に放散することから，アシカ科は北半球で初期進化がおき，南半球に一度だけ移動し，そ
こで放散したという進化のシナリオが考えられる．化石記録の面でも，アシカ科の最古の化石
は北太平洋沿岸で見つかっており，南半球でアシカ科の化石が見つかるようになるのはずっと
時代が下った後なので（Repenning et al., 1979; Demere et al., 2003），このシナリオが正しいこ
とを示唆していると考えられる．

Arnason et al.（2006）や著者等自身の研究でアシカ科内部の系統関係はかなり明らかになっ
てきたが，ガラパゴスアシカ（Z. califonianus wollebaeki）とニホンアシカ（Z. c. japonicus）の分
類的地位とその系統的位置づけについて議論が続いているのでここで紹介したい．前述の通り，
アシカ科の初期進化は北半球であったと考えられるので，北半球に生息するニホンアシカや赤
道直下に生息するガラパゴスアシカがどのような分岐パターン上に位置するかを知ることは極
めて興味深い問題である．
どちらのアシカもカリフォルニアアシカの亜種とされてきたが，近年の形態学的研究ではニ

ホンアシカは別種であるとする説が有力である（Brunner, 2004）．ニホンアシカは，1975年に島
根県の竹島で目撃の記録があるものの，それ以降確かな生息の記録は無く（和田・伊藤, 1999），
すでに絶滅していると考えられている（環境庁自然保護局野生生物課, 1991）．そのような中，
Sakahira and Niimi（2007）は北海道の礼文島および愛知県の保美貝塚から出土した縄文時代の
ニホンアシカからミトコンドリア DNAの塩基配列を決定した．彼らはアシカ科全体の中で系
統推定を行い，ニホンアシカとカリフォルニアアシカはそれぞれ単系統群になり，しかも両者
はお互いに姉妹群の関係になるという系統仮説を提唱している（彼らのデータには後述するガ
ラパゴスアシカは含まれていない）．
一方，ガラパゴスアシカは形態学的にはカリフォルニアアシカとは大きさ以外には明瞭に区

別することができないが（Brunner, 2004）, Wolf et al.（2007）によってミトコンドリア DNA，マ
イクロサテライト，SNPs（一塩基多型）を用いた大々的な分子系統学的，集団遺伝学的解析が
行われた結果，ガラパゴスアシカとカリフォルニアアシカは，ミトコンドリアによる系統解析
ではそれぞれ単系統群を形成し，核遺伝子による集団遺伝学的解析でもお互いに遺伝的な交流
のない独立した集団であることが示された．この研究の分岐年代推定法は問題があるが，両者
の分岐を 230±50万年前としている．同時に彼らは Sakahira and Niimi（2007）によって報告さ
れたニホンアシカの塩基配列も含んだ系統解析を行い（（カリフォルニアアシカ，ガラパゴスア
シカ），ニホンアシカ）という分岐パターンの系統仮説を提唱している．
カリフォルニアアシカ，ガラパゴスアシカ，ニホンアシカのいずれもが進化的意味を持つ単

位（ESU; Evolutionary Significant Unit）であることは恐らく事実であると思われる．しかしな
がら，その分岐パターンや分岐年代推定値に関しては，三者の関係を比較できる塩基配列デー
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タがあまりに少なく，統計的に有意なことが言えないのが現状であり，今後の更なる研究が期
待される．

5. セイウチ科の系統的位置づけ

鰭脚類内部の科間の系統関係に関しては，伝統的にアシカ科とセイウチ科がアシカ上科（Otar-

ioidea）を形成するという考え方が一般的だったが（例えば King, 1983），Wyss（1987）と Berta

and Wyss（1994）は形態学的な分岐分析により，セイウチ科はアザラシ科とともにアザラシ形類
（Phocomorpha）と呼ばれる単系統群を形成するという説を提唱している．これは Vrana et al.

（1994）の DNA塩基配列と形態形質に基づく total evidenceによる最節約系統樹でも支持され
ている．しかし，その後の分子系統学的な研究では，アシカ上科仮説が支持されており（Flynn

and Nedbal, 1998），現在ではミトコンドリアゲノムからも（Arnason et al., 2006），核遺伝子か
らも（Yonezawa, 2007），アザラシ形類仮説は有意に棄却されている（図 5）．

6. 鰭脚類の起源

鰭脚類の起源については，クマ科と単系統であるという説（Wyss and Flynn, 1993; Vrana et

al., 1994; Yoder et al., 2003; Delisle and Strobeck, 2005）とイタチ上科と単系統であるという説
（Kohno, 1996; Yu et al., 2004）が，形態学および分子系統学の双方から提唱されている．現在
は分子系統学の立場からは，鰭脚類はイタチ上科と単系統であるとする説が優勢である（Flynn

et al., 2005; Sato et al., 2006; Fulton and Strobeck, 2006）．特に核遺伝子を用いた解析では鰭脚
類とイタチ上科の単系統を支持する結果がでることが多い．しかしながら統計的に有意な結論
が得られていないのが現状である．またミトコンドリアに関しては，その進化速度の速さから
多重置換が起こり，既に飽和に達していてこの問題を解決する情報を持っていないとされてい

図 5. セイウチ科の系統的位置づけに関するアザラシ形類仮説とアシカ上科仮説の比較．Wyss
（1987）によって提唱されたアザラシ形類仮説はその後の一部の形態学的研究からも支持
されているが（例えばWyss and Flynn, 1993; Berta and Wyss, 1994），分子系統学
的研究からはアシカ上科仮説が強固に支持される．
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表 2. モデル選択による対数尤度，AIC，ブートストラップ確率の変化（Yonezawa et al.
（2008b）より改変）．

る（Sato et al., 2006）．
そのような中，Yonezawa et al.（2008b）はミトコンドリアゲノム及び複数の核遺伝子を用い

て系統推定を行った．Yonezawa et al.（2008b）はミトコンドリアゲノムの蛋白質全コード領域
を様々な進化モデルで解析した．この際，イタチ上科，クマ科，鰭脚類内部の系統関係はそれ
ぞれ固定してある．最尤法の利点の一つとして，進化モデルの選択が明示的である点が挙げら
れる．できるだけ少ないパラメーターのモデルで，できるだけ尤度が大きくなるようなモデル
を選択すればよい．その評価規準として Yonezawa et al.（2008b）は AIC（Akaike, 1973）を用い
ている．AICはパラメーター数の二倍から対数尤度の二倍を引いた式で定義されており，AIC

が小さければ小さいほど良いモデルとされている．表 2にその結果を示す．塩基置換に関して
は 3つのモデルを用いた．一つ目は，コドン内の位置を区別しないモデル，二つ目はコドンの
1番目，2番目，3番目の進化速度の違いを考慮して，それぞれのコドン内の位置ごとに解析
した上で，それぞれの結果を統合するモデル，三つ目は，コドン内の 3つの塩基座位はそれぞ
れ相関を持って置換するはずなのでコドン置換モデルを用いる手法である．一つ目のモデルよ
りも二つ目のモデルの方が現実的と考えられるし，二つ目のモデルよりも三つ目のモデルの方
が現実的と考えられる．実際に AICもそれに従い改善されている．興味深いことにより現実
的と思われるモデルを選択するに従い，鰭脚類とイタチ上科の単系統性を支持するブートスト
ラップ確率が上昇していることが分かる．これは鰭脚類とイタチ上科の単系統仮説が正しい系
統仮説であることを支持しているためと考えられる．鰭脚類，イタチ上科，クマ科の三者の分
岐が起きたのは Yonezawa et al.（2008b）によると約 4100万年前∼3800万年前と推定されてい
る（後述）．このように分岐が起きた年代が古ければ，多重置換の影響が深刻になってくると考
えられる．単純なモデルでは多重置換の影響を過小評価してしまう傾向がある．多重置換の影
響を正しく評価するためにはできるだけ現実的なモデルを適用することが望まれる．コドン置
換モデルは，通常の塩基置換モデルと比較してより現実的なモデルであると考えられるため，
多重置換の影響をある程度正しく評価し，真の系統樹と思われる鰭脚類・イタチ上科単系統の
樹形を強く支持しているのだと考えられる．
またアミノ酸配列による系統推定もコドン置換モデルによって推定された系統樹と本質的に

同一の樹形を示す．しかしながらアミノ酸配列で推定された系統樹よりもコドン置換で推定さ
れた系統樹の方が，やや解像度が高いと思われる．これは，同義置換の情報が，まだわずかに
残っていることを反映しているからであると思われる．このようにモデルの改善によりブート
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表 3. 遺伝子ごとに分けて解析したクマ下目内部の系統関係とTotalML による包括的な評価　
（Yonezawa et al.（2008b）より改変）．mt 蛋白質はミトコンドリアゲノムの H 鎖にコー
ドされている 12 個の蛋白質コード領域の塩基配列を統合したものである．ND6は mt蛋
白質だが，その他の蛋白質が H鎖にコードされているのに対し，ND6のみＬ鎖にコードさ

表 4. 様々なタクソンサンプリングでの系統推定の結果　（Yonezawa et al.（2008b）より改
変）．様々なタクソンサンプリングでの 3 つの系統仮説のトータルブートストラップ値
（BP），対数尤度，およびそれぞれの検定の P値を示した．対数尤度は，最尤系統樹の
み絶対値を示し，それ以外の系統樹に関しては最尤系統樹との絶対値の差のみ示した．

ストラップ確率が上昇することはこれまでそれほど観察されてこなかったが，Yonezawa et al.

（2008b）はこのような現象はイタチ科内部の系統関係に関する解析でも見られることを示して
おり，決して例外的な現象ではないのではないかと考察している．
また Yonezawa et al.（2008b）はミトコンドリアの他の遺伝子や複数の核遺伝子について解析

を行い，その結果を TotalMLにより総合的に評価した．その結果を表 3に示す．鰭脚類とイ
タチ上科の単系統性を支持するトータルブートストラップ確率は 96％にも達し，非常に強固な
ものとなった．KH検定，SH検定，wSH検定，AU検定など複数の統計学的な検定を行った
が wSH検定以外全ての検定で鰭脚類とイタチ上科の単系統性は有意に支持された（表 4）．こ
れはタクソンサンプリングを変更してもほとんど結果が変わらずに，非常に強固なものである
（表 4）．

7. 分岐年代と鰭脚類の進化史

Arnason et al.（2006）は食肉目全体の中で鰭脚類の分岐年代推定を行っている．彼らは分子
時計の厳密な一定性を仮定しない手法を用いており，イヌ亜目（イヌ科，イタチ上科，クマ科，
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れており，塩基組成やアミノ酸組成が異なるために，他の蛋白質と区別して解析した．mt蛋
白質，ND6，IRBP，RAG1，APOBはコドン置換モデル，その他の遺伝子は GTR＋ Γ
モデルを用いて解析した．

鰭脚類）とネコ亜目（ネコ科，マングース科，ハイエナ科，ジャコウネコ科，マダガスカル食肉
類）の分岐年代を 5200万年前と仮定している．また Koretsky and Sanders（2002）による最古の
アザラシ科の化石（2800 万年前と仮定）をアザラシ科とその他の鰭脚類との間における分岐の
チェックポイントとして用いている．この Arnason et al.（2006）の化石記録の制約には問題が
ある．
まず，化石記録の出現は一般的に本当の分岐ポイントを示すものではない．化石記録上の最

初の層序学的な出現は，堆積間隙や侵食の影響を受けているからである（甲能, 2005; Yonezawa

et al., 2007）．甲能（2005）は，分岐のポイントはクラウンタクサの最古の化石記録と，基幹タ
クサの最古の化石記録との間で起きたと推定すべきであるとしている．Benton and Donoghue

（2006）によるとネコ亜目とイヌ亜目の分岐は，食肉目全体の基幹タクサの最古の化石記録（6380

万年前）と，ネコ亜目の最古の化石記録（4300万年前）との間で起きたとしている．
また化石記録による制約を入れる際，その化石の系統樹上における位置づけが本当に正しい

か，また化石の推定年代が本当に正しいのか，を常に精査しながら行うべきである．Koretsky

and Sanders（2002）によって記載された最古のアザラシ科とされる化石は，分類学的には問題
は無いのだが，これは砕石場の採掘溝の中から拾い出されたもので，正確な産出層準がわから
ない標本である（Demere et al., 2003）．そのためこの化石は分岐年代の制約として用いるべき
ではないだろう．

Yonezawa et al.（2008b）はそのような知見に基づき，食肉目全体の進化スケールの中で，イ
ヌ亜目の分岐年代推定を行っている．用いた化石記録としてはイヌ亜目とネコ亜目の分岐が
6380万年前以降，4300万年前以前（前述），イタチ科とアライグマ科の分岐が 2850万年前以前
（最古のアライグマ科の化石，Pseudobasaaris），クマ科と鰭脚類＋イタチ上科の分岐を 3960万
年前以前（最古のクマ上科の化石 Amphicyon spp.），鰭脚類内部ではアザラシ科とアシカ科＋
セイウチ科の分岐を 2860万年前以降（鰭脚類全体の基幹タクサ最古の化石，エナリアークトス
Enaliarctos tedfordi：2600∼2860万年前．図 6の化石 1番），かつ 2150万年前以前（鰭脚類のク
ラウンタクサ最古の化石，デスマトフォカ Desmatophoca brachycephala：2150∼2330 万年前．
図 6の化石 2番）とし，アシカ科とセイウチ科の分岐を 1660万年前以前（最古のセイウチ科の化
石，Proneotherium repenningi：1660∼1730万年前．図 6の化石 3番），ゼニガタアザラシ亜科と
モンクアザラシ亜科の分岐を 1430万年前以前（最古のモンクアザラシ科の化石，Monotherium

wymani：1430∼1630万年前．図 6の化石 4番）としている．その結果を図 6に示す．
鰭脚類がイタチ上科と分岐したのは約 3820万年前，鰭脚類内部においてアザラシ科とアシ

カ上科が分岐したのは約 2770万年前で，アシカ科とセイウチ科の分岐は約 1970万年前と推定
された．
いずれの値もArnason et al.（2006）と比べて若く見積もられている．Yonezawa et al.（2008b）

は鰭脚類の基幹タクサであるエナリアークトスの化石記録を制約として用いずに，代わりにイ
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タチ上科の基幹タクサであるムステラヴス（Mustelavus）をイタチ上科の分岐年代の上限の制約
として用いた場合でも，Arnason et al.（2006）ほど古い分岐年代推定にはならないとしている．
鰭脚類の系統がイタチ上科と分岐したのは約 3820±130 万年前であると推定されているが，

鰭脚類の最古の化石であるエナリアークトスの出現 2850万年前までには約 1,000 万年もの空
白期間が存在する．エナリアークトスは既に鰭状の四肢を持つ完全に水生適応をした動物であ
るため，鰭脚類の水生適応の過程を理解するためにはこの空白期間になにが起きたかを知る必
要がある．Kohno（1996）は形態学的な分岐分析から鰭脚類 イタチ上科単系統を示した唯一の
研究である．Kohno（1996）によると，鰭脚類の姉妹群はポタモテリウム（Potamotherium）とい
うカワウソに似た動物で，鰭脚類と数多くの派生形質を共有しているという．ポタモテリウム
は一般的に絶滅したイタチ上科の中の系統群であるパレオムステラ科として分類されている
（Baskin, 1998）．ポタモテリウムの化石はエナリアークトスとほぼ同時期か，それよりも新しい
時代から産出するので年代学的にポタモテリウムそのものが鰭脚類の祖先種ではあり得ない．
しかしながらイタチ上科と鰭脚類の系統が分岐して以降エナリアークトスが出現するまで，水
生適応の途中段階にはポタモテリウム型の種が存在したと思われる．ポタモテリウム型以前の
鰭脚類の祖先も，もしかしたら，現在パレオムステラ科と認識されている種に含められている
可能性もある．今後の化石の発見と，パレオムステラ科の詳細な分類学的な整理によって，鰭
脚類がイタチ上科と分岐して，水生適応するまでの過程が明らかにされることであろう．
アシカ上科とアザラシ科の分岐は 2770±80 万年前前後と考えられるが，（前述の Koretsky

and Sanders（2002）の出所の不確かな化石を除いては），2250 万年前前後にアザラシ科の姉妹
群であるデスマトフォカ科の最古の化石が出現するまでクラウングループの化石記録は確認さ
れていない．甲能（2005）によれば基幹タクサは 2200∼2300 万年前前後で多様化し，1600万年
前には絶滅していることから鰭脚類は遺伝子レベルではすでに 2800万年前前後に分岐をして
いたが，その後長い間形態学的にはほとんど進化しなかった可能性が示唆される．
アシカ科とセイウチ科の分岐，アザラシ科内におけるゼニガタアザラシ亜科とモンクアザラ

シ亜科の分岐はともに±130万年前後の誤差を含むものの 1970万年前前後である．この時期に
ヒゲクジラも急速な種分岐を起こしたことが示唆されており（Sasaki et al., 2005; Nikaido et al.,

2006）興味深いが，この時期には特に目立った地質学的なイベントは知られていない（Zachos et

al., 2001）．
アシカ科内において，キタオットセイとその他のアシカ科の分岐は 1110±130万年前である．

Kohno（2004）によって報告された最古のアシカ科の化石（1200∼1300 万年前．図 6の化石 5番）
はこれよりも古く，アシカ科の基幹タクサのひとつである可能性がある．南半球のアシカが北
半球のものから分岐したのは，約 660±100 万年前である．南半球に到達したアシカ科はそこ
で急速に種分岐する．これは当時北半球には多様なセイウチ科の種が生息しており，しかも現
在のアシカ科とほぼ同じニッチに生息していたことから（Kohno, 2004），北半球ではアシカ科
は多様化することができず，南半球へ移動したことで空白のニッチを埋める形で急速に種分化
したと推察できる．現生種と化石種の分布から考えると，南北アメリカ大陸の西海岸沿いで南
半球に到達したと考えてよいと思われる（Wynen et al., 2001; Demere et al., 2003）．そのとき
パナマ地峡はまだ成立しておらず，大西洋に抜けるルートもあったが，大西洋には既にセイウ
チ科が同様なニッチを占めていたために，アシカ科は大西洋には進出できなかったと思われる
（Kohno and Ray, 2008）．
海生動物の種分化は，海進・海退サイクルの影響を大きく受けていると考えられるが，海進

期にニッチのキャパシティが増えてバイオマスの許容量が大きくなり遺伝的な多様化に伴って
種分化が起きるのか，あるいは海退期に地理的隔離によって遺伝子の交流に断絶が起き，種分
化が起きるのかは大変興味深い問題である．一方，分子によって示されるタクサの分岐年代と
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形態によって示される出現年代との間には，しばしば大きな時間的ギャップが認められる．こ
のようなギャップは，形態に基づく系統解析においてもクラウンタクサの分岐年代とそれぞれ
の最古の化石記録との間に認められる時間的ギャップ（あるいはghost taxa/lineage）の問題とし
て，これまでにもさまざまな議論がなされてきた（Wagner, 2000）．前述の通り，形態に基づく
系統群の分岐年代は，クラウンタクサの最古の化石記録よりも前で基幹タクサの最古の化石記
録よりは後であることしか仮定できないことから，分子による分岐年代推定は集団の分岐と形
態進化との関係を明らかにする上でも今後強力なツールとなることが期待される．鰭脚類にお
いては，遺伝子集団の分断も形態学的に区別できる集団の出現も，おそらく古環境変動に伴う
地史的イベントに起因しているであろうことは想像に難くない．したがって，分子・形態それ
ぞれで精度の高い分岐年代推定および出現年代推定ができれば，分子が示す集団の分岐年代と
形態が示す出現時期と地史的イベントの代表である海進海退に伴う沿岸環境の周期的変化（Haq

et al., 1988）とがどのような関係にあるかをより丁寧に議論することが可能になり，これまで議
論の対象にはなりにくかった分子と形態の分岐年代の時間的ギャップや ghost taxaの問題にも
異なった角度から光を当てることができると思われる．今後の新たな化石記録の発見，分岐年
代推定手法の確立，そしてより多くの遺伝マーカーを使った解析が，やがてこの問題を解決し
てくれるのではないかと期待している．
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Pinnipedia is a clade of Carnivora (Mammalia), having paddle-like limbs via aquatic
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