
本日の講義で使用するWebページへの
リンクが載せてあります．

本日の講義資料

分子系統学の基礎

本日の講義では，MEGAを使います．

生物配列解析基礎

kiso3
bacteria_16S.fas
bacteria_alaS.fas
bacteria_pgk.fas
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古細菌

真正細菌

DNAポリメラーゼにはエラー訂正機能が備
わっている場合がある
正しくない塩基対が認識されると、3'→5'エ
キソヌクレアーゼ活性によって1塩基が除去さ
れ、その後DNA合成が再開される
これは「校正」と呼ばれる

DNA分子の損傷は1日1細胞あたり最大50万回程度発生することが知られており、そ
の原因は、正常な代謝活動に伴うもの（DNAポリメラーゼによるDNA複製ミス）と
環境要因によるもの（紫外線など）がある

DNA修復 3

チミン二量体は、通常生成することはなく、
DNA配列の混乱、複製の中断、ギャップの
生成、複製のミスを発生させる

二本鎖DNAにインターカレートして、DNA
の複製や転写を阻害することにより変異原
性を示すと考えられている

チミン二量体 臭化エチジウム 4



多くの生物にはDNA修復を行う機
構が備わっており、これらをDNA
修復系と呼ぶ
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突然変異

アルビノのカラス

１つのDNAに生じた突然変異によって鎌状赤血球貧血症になる

点変異の種類
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進化の総合説
現在、進化を説明する理論
として最も支持されている
のは進化の総合説と呼ばれ
るもので、自然選択説や突
然変異説、隔離説、メンデ
ルの遺伝子の理論、集団遺
伝学の理論や中立進化説な
どを統合したものである。

突然変異による遺伝子の変異に
よって，様々な形質の持つ個体
が出現する

環境に適応し，生存に有利な形
質を持つ個体が生き残っていく

突然変異

自然選択

8



            
            
human     : 
monkey    : 
mouse     : 
cat       : 
dog       : 
pig       : 
chicken   : 
alligator : 
frog      : 
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ヘモグロビンのアミノ酸配列（⼀部）のアラインメント

ヘモグロビンのアミノ酸配列の類似度（ 相同性 ）

 近縁 な⽣物同⼠はDNAやアミノ酸配列が似ている
 遠縁になるほどDNAやアミノ酸配列の相同性は 低く なる 9

中立変異 10

ヘモグロビン遺伝子の
比較

10

分子進化の中立説

..GATGGCTTCGTACCA..
Asp Gly Phe Val Pro

..GATGGATTCGTGCCA..
Asp Gly Phe Val Pro

C
↓
A

A
↓
G

..GATGGCTTCGTACCA..
Asp Gly Phe Val Pro

..GATGCCTTCGAACCA..
Asp Ala Phe Glu Pro

G
↓
C

T
↓
A

２ヵ所の突然変異が生じたが，アミノ酸配
列は変わらない → 中立変異

突然変異によって，アミノ酸配列が変化
した

このような変異は害がないので，次世代
に伝わりやすい

このような変異は，多くの場合，有害であ
るので，次世代に伝わりにくい

11 分子系統樹

DNAの配列がどのくらい似ているかを調べることによって、進化的にどの程度近縁で
あるかを知ることができる

DNAに蓄積する変異は一定の割合で起こっており、そのほとんどが自然選択とは無関
係な中立の変異である
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系統樹の作成法

1

3

2

4
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• オーソログ（Ortholog）
種分岐の際に同じ遺伝⼦だったもの．通常同じ機能を持つ．

• パラログ（Paralog）
遺伝⼦重複によってできた類似遺伝⼦
（例えば⼀つの⽣物種が持っている様々なトランスポーター
遺伝⼦など）

オーソログ遺伝⼦とは︖
14

「tmk_eco」
あるいは
「znuC_eco」
をコピー＆ペースト

http://www.genome.jp/tools/blast/

「Favorite」
を選択

「eco bsu hpy sau pae」
と入力
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遺伝子重複

gene A

gene A gene A’

遺伝子重複

片方の遺伝子が機能を失っても生存
には影響しないので、通常は一方が
偽遺伝子になっていく

終止コドン

フレーム
シフト

gene A

gene A

gene A gene A’

遺伝子重複

gene A gene B

ごく稀に、一方の遺伝子が新たな機
能を獲得し、元とは異なる遺伝子へ
と進化する

16



オーソログ遺伝子とは？

共通祖先遺伝子

A B

A1 B1 A2 B2 B2’

２つのゲノム間のオーソログは，双⽅向ベストヒット
を調べることで同定できる．

種A 種B

A1 B1

A2 B2

B2’

遺伝⼦重複によってA, B
のパラログが⽣じた

種分岐によってA1, B1の
オーソログが⽣じた

17
COGデータベース

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/COG/

Clusters of orthologous groups of proteins
ゲノムが解読された生物について、アミノ酸配列のオーソログ関係を双方向ベスト

ヒットによって整理したデータベース．

18

配列中の残基同⼠を対応づけたものがアラインメント

アラインメント中で挿⼊や⽋失により対応させることのできない残基には空⽩⽂
字を対応させ、連続した空⽩⽂字のことをギャップと呼ぶ

２配列間でのアラインメントをペアワイズアラインメント、３配列以上でのアラ
インメントをマルチプルアラインメントという

主要なマルチプルアラインメントアルゴリズムとして、「累進法」と「反復改善
法」が挙げられる

多重アラインメント
19 累進法

ペアワイズアラインメントからはじめて、徐々にアラインメントを組み上げて最終
的なマルチプルアラインメントを得る方法
高速に計算可能であるものの、途中段階のアラインメントに生じたエラーを取り除
くことが出来ないため、最終的な精度は反復改善法に比べて低下することが多い
累進法の代表的なアルゴリズム：ClustalW、T-Coffee など

20



累進法などで得られたアラインメントを２つに分割し、それらのアラインメントか
ら再び１つのアラインメントを計算する、ということを繰り返す方法
アラインメント中のエラーを取り除くことが可能
系統樹の枝を切断する形でアラインメントを２つに分割する
累進法に比べて計算量が多いものの、高精度なアラインメントを得ることができる
代表的なアルゴリズム： Prrn、MAFFT、MUSCLE など

反復改善法 21

「bacteria_16S.fas」の中身を
コピー＆ペースト

設定確認してクリック

http://clustalw.ddbj.nig.ac.jp/index.php?lang=jaClustalW

Thermotoga_maritima CCTAACACATGCAAGTCGAGCGGGGGAA--------ACTCCCTTCGGGGA 88 
Thermotoga_petrophila CCTAACACATGCAAGTCGAGCGGGGGAA--------ACTCCCTTCGGGGA 89 
Aquifex_aeolicus CCTAACACATGCAAGTCGTGCGCAGGGTCGG------CCCCTTTTGGGGC 92 
Hydrogenobacter_thermophilus CCTAACACATGCAAGTCGTGCG--GGGT-GG------CTCT--------- 80 
Hydrogenobaculum_sp CCTAACACATGCAAGTCGTACGGAGAGTGGGGCA--ACTCA--------- 78 
Sulfurihydrogenibium_sp CCTAACACATGCAAGTCGTG-GGGCAGCAGGCTACTACCTTCGGGTAGTA 88 
Sulfurihydrogenibium_azorense CCTAACACATGCAAGTCGTG-GGGCAGCAGGCTATTACCTTCGGGTAATA 97 
Escherichia_coli CCTAACACATGCAAGTCGAACGGTAACAGGAAG-AAGCTTGCTTCTTT-- 93 
Salmonella_enterica CCTAACACATGCAAGTCGAACGGTAACAGGAAG-CAGCTTGCTGCTTC-- 83 
Burkholderia_mallei CCTTACACATGCAAGTCGAACGGCAGCACGG-----GCTT-CGGCCT--- 62 
Helicobacter_pylori CCTAATACATGCAAGTCGAACG--ATGAAGCTTCTAGCTTGCTAGAGT-- 92 
Campylobacter_jejuni CCTAATACATGCAAGTCGAACG--ATGAAGCTTTTAGCTTGCTAGAA--- 93 
Chlamydophila_pneumoniae GATGAGGCATGCAAGTCGAACGGAATAATGACTTCGG-TTGTTAT----- 86 
Bacillus_subtilis CCTAATACATGCAAGTCGAGCGGACAGGTGGG---AGCTTGCTCCCT--- 92 
Deinococcus_radiodurans CTTAAGACATGCAAGTCGAACG------------CGGTCTTCGGAC---- 80 
Thermus_thermophilus CCTAAGACATGCAAGTCGTGCGGGCCGCGGGGT----TTTACTCCGT--- 90 
Pyrococcus_horikoshii ACTAAGCCATGCGAGTCAAGGGGGCGTC---------CCTTCTGGGAC-- 81 

Pyrococcus horikoshii

Thermotoga maritima
Thermotoga petrophila

1000

856

Hydrogenobaculum sp
Aquifex aeolicus

Hydrogenobacter thermophilus

999

994

Sulfurihydrogenibium sp
Sulfurihydrogenibium azorense

1000

1000

Deinococcus radiodurans

Thermus thermophilus 478

Bacillus subtilis

Burkholderia mallei
Escherichia coli Salmonella enterica

1000

1000

Helicobacter pylori

Campylobacter jejuni

1000

Chlamydophila pneumoniae

542833937

マルチプルアラインメントの結果が表示される

Tree Fileをダウンロードして
TreeViewで開けば、系統樹を
表示させることもできる

23 16S rRNA の塩基配列による進化系統解析 24



リボソーム 25
進化距離の計算

共通の祖先に由来する２つの配列において、それらが分岐してから現在までに
蓄積した置換の数を置換数といい、置換数を座位数で割ったものを進化距離と
いう
進化距離の推定値は、距離行列法による系統樹の計算などに用いられる
進化距離は、基本的に２つの配列の類似性に基づいて推定されるが、そのため
のいろいろな方法が存在する

類似性の指標としてもっとも単純なものは相違度である
相違度Dは、２本の配列の間で一致しない座位の数を、比較した座位の数で
割ったものである

26

実際には、「相違度」と「進化距離」とは比例関係にはない
相違度を見ただけでは、
・多重置換：同一の座位に複数回の置換が起こること
・復帰置換：祖先型に戻るような置換
を無視してしまうからである

MEGAなどの系統樹作成ソフ
トを使用して計算する

27

 メニュー File → Open A File
 「bacteria_16S.fas」を選ぶ
 How would you like to open this 

fasta file? と聞かれるので
 Align を選択

 Alignment Explorerが開く
 メニュー Alignment
 Align by Muscle
 Select all? と聞かれるので
 OK を押す
 Muscleの設定ウインドウが開く
 Compute
 アラインメントの結果が表示される

ファイルを開く

アラインメントを作成



 メニュー Data
 Phylogenetic analysis
 Protein-coding nucleotide data? と

聞かれるので No を選択
 メインウィンドウに戻る

これが表示されるようになる

MEGA形式で保存する

 メニュー Data
 Export Alignment
 MEGA format
 保存
 Title：入力しなくても大丈夫
 Protein-coding nucleotide data? と聞かれるので No を選択

メインウィンドウに移行する

29
系統樹を作成

 Phylogeny
 Construct UPGMA Tree
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : None
• Model/Method : Jukes-Cantor
• Rates among Sites : Uniform rates
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion

 Compute

通常は、ギャップを含むサイトを無視して系統樹を作成する

• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion
31 クラスター分析 cluster analysis

2つ以上の対象を，それらの間の類似度あるいは⾮類似度を⼿がかりにして似
たものを集め，いくつかのグループ（クラスター）に分類する⽅法

32



10 OUTの場合は、考えうるすべての無根系統樹は2,027,025通り存在する

系統樹を作成するためのクラスタリング法には
 UPGMA 
 近隣結合法
 最尤法
 ベイズ法
など、様々な方法がある

33
Sokal & Michener（1985）UPGMA （平均距離法、非加重結合法）

距離の算術平均の小さなものから結合することにより得られる樹形を選ぶ、段階的
探索法の一種
進化速度の一定性が仮定されるため，有根系統樹が得られる
一番簡単な方法で計算も容易であるが，進化速度一定の仮定が必要であるため，進
化速度が系統間で異なるときは誤った推定を行いやすい．

平均距離法の計算例

Unweighted Pair Group Method with Arithmetic mean

34

UvrAのアミノ酸配列を用いた系統樹

M. synoviae
M. pulmonis

M. mobile

M. hyopneumoniae 7448
M. hyopneumoniae 232
M. hyopneumoniae J

Ureaplasma parvum
M. penetrans

M. gallisepticum
M. genitalium
M. pneumoniae

M. mycoides
Mesoplasma florum

Ca. Phytoplasma asteris OY
Bacillus subtilis

0.05

Enolaseのアミノ酸配列を用いた系統樹

M. synoviae
M. pulmonis

M. mobile

M. hyopneumoniae 7448
M. hyopneumoniae 232

M. hyopneumoniae J

Ureaplasma parvum
M. penetrans
M. gallisepticum

M. genitalium
M. pneumoniae

M. mycoides
Mesoplasma florum

Ca. Phytoplasma asteris OY
Bacillus subtilis

他の細菌と比較して Ureaplasma parvum の
解糖系遺伝子では高い置換頻度で変異が蓄積し
ている

（Oshima & Nishida, J. Mol. Evol., 2008）

35進化速度が系統間で異なる例
γ-プロテオバクテリア

ε-プロテオバクテリア

Aquificales目 細菌

Thermales-
Thermotogales目 細菌

Salmonella enterica

Escherichia coli

Burkholderia mallei

Bacillus subtilis

Campylobacter jejuni

Helicobacter pylori

Deinococcus radiodurans

Chlamydophila pneumoniae

Thermotoga petrophila

Thermotoga maritima

Thermus thermophilus

Sulfurihydrogenibium azorense

Sulfurihydrogenibium sp

Hydrogenobaculum sp

Hydrogenobacter thermophilus

Aquifex aeolicus

Pyrococcus horikoshii

0.000.050.100.150.20

古細菌

36

アウトグループ



イエローストーン国立公園の間欠泉
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原始生命は熱水中で生まれた？

 Phylogeny
 Construct Maximum parsimony 
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : None
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion

最節約法による系統樹を作成

 Compute

38

最節約法（最大節約法、Maximum parsimony）

考えられるすべての系統樹の中から、形質の変化の数が最も少ないものを選択する
方法
配列の座位毎に必要な変異の数を数え、 総変異数が最小の系統樹を採用する

最節約法では、同じ配列の同じ部位に２回以上の置換が起きると（多重置換）、推
定を誤ることがある
最節約法による系統樹推定は、互いの配列が比較的類似したものに限定すべき

39

 Phylogeny
 Construct Neighbor-Joining Tree
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : None
• Model/Method : Jukes-Cantor
• Rates among Sites : Gamma Distributed
• Gamma Parameter : 1
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion

近隣結合法による系統樹を作成

 Compute

40



（neighbor-joining method、略してNJ法）近隣結合法

Saitou N. and Nei M. (1987)

系統樹を段階的に構成するアルゴリズムのクラスタ解析法
アルゴリズムの各段階で「全ての枝の長さの合計が最小」となるようなトポロ
ジーが望ましいという基準に基づいている
最終的に全枝長を最小にするトポロジーが得られるとは限らない（が、多くの場
合、最適なものに非常に近い系統樹が得られることが分かっている）

 まず、放射状の系統樹を仮定します
 次に特定の配列が、二本の枝でつながる近隣関係にあると仮定して、系統樹

全体に必要な枝の長さを計算します

41

配列１と２が近隣関係にあると仮定していますが、
これでは配列１と３、配列２と３の距離関係をうま
く表すことができません

 そこで今度は配列２と４が近隣関係にあると仮定してみると、全ての距離関
係をうまく表すことができます

計算効率が高く、ほかの系統解析法（最大節約法、最尤法、ベイズ法など）では
計算能力的に不可能なほどの大量のデータセットも扱うことが可能である
UPGMAと異なり、近隣結合法はすべての系統が同じ速度で進化する（分子時計
の仮説）ことを仮定せずに無根系統樹を作ることができる

42

JC69
JukesとCantorが1969年に提案した
モデル。どの塩基サイト(A,G,C,T)で
も同じの変化率αで互いに変化する
と仮定している。

K80

Kimura が1980年に提案したモ
デル。サイト当たりの変化率を
次のように仮定している。

T92
Tamuraが1992年にK80モデル
を一般化したモデル。塩基頻度
(GとCの頻度、あるいは含量)θ
＝πG＋πCを用いる。

トランジションと
トランスバージョン

塩基置換には、プリン間 ( A ⇔
G ) やピリミジン間 ( C ⇔ T ) の
置換である転位 ( トランジショ
ン) と，それ以外の 置換である転
換 ( トランスバージョン) とがあ
る．一般に， トランジションの
方が起こりやすい．

43 TN93

Tamura と Neiが1993
年に提案したモデル。
A⇔C,C⇔Tが異なる比率
αR,αγで置換すると仮定
している。

αR/αγ=πR/πγであるとHasegawa, Kisino and Yanoが1985年に提案し
たモデル（HKY）に等しい。

一般時間反転可能モデル(general time-reversible : GTR)

RateXY は塩基Y から塩基X への移行速度、FreqX は塩基X の頻度
ただし、RateXY = RateYX とする (これを「時間反転可能」[time-reversible] 
と言う) (Tavaŕe, 1986, Posada and Crandall, 1998)

44



Bootstrap

作成した系統樹の信頼性を評価する方法
系統樹の作成に用いたアミノ酸配列を大量に複製(リサンプリング)し、それぞれ
のリサンプルデータから推定される系統樹が元データの系統樹を支持する確率を
求める

元のデータ

リサンプルデータ

• 元の配列データの長さと同じになるまで、データ行列の各列をランダムに抜
き出して生成

• 同じ列を何回使っても良い

45

 Phylogeny
 Construct Neighbor-Joining Tree
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : Bootstrap
• No of Bootstrap Replications : 1000
• Model/Method : Kimura 2-parameter model
• Substitutions to Include : Transitions + Transversions
• Rates among Sites : Gamma Distributed
• Gamma Parameter : 1
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion

近隣結合法による系統樹を作成２

 Compute

課題１

 File → Save Current Session → 「kadai1」というファイル名で保存 46

最尤法 （Maximum likelihood estimation）

想定される樹形ごとに手持ちの配列が得られる「尤度」を求め、最も尤度の高い樹
形を採用する方法
塩基やアミノ酸配列の置換に関する確率モデルを仮定した上で、尤度を計算する
難点は計算量が多いこと → NJ法などで生成した初期系統樹と、それを枝交換
して改変した系統樹の尤度を計算し、比較することを繰り返す
→ 発見的探索（heuristic search）

(Felsenstein, J. Mol. Evol., 1981))
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1.初期系統樹

2.周囲を探索

3.尤度の高いものが
見つかったら

4.その周囲を探索

尤度とは？

あるモデルが正しいと仮定した状況で手元のデータが得られる確率
データに対するモデルの当てはまりの良さを表す

10 回のコイントスを行って表が1 回、裏が9 回出たとき

モデル１
「このコインを使ったコイントスでは表と裏が 1 : 9 の比率で出る」

尤度L1 = (1/10) x (9/10)9 = 0.0387

モデル２
「このコインを使ったコイントスでは表と裏が等確率で出る」

尤度L2 = (1/2)10 = 0.000977

L1 > L0 であることから、前者の方が当てはまりが良い（尤もらしいモデル）
ということになります
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 Models
 Find Best DNA/Protein Models
 設定画面が表示される

• Tree to Use : Automatic
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion

最適なモデル選択

 Compute
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AIC (赤池情報量規準) = -2 lnL + 2k   (k :自由パラメータ数)
BIC (ベイズ情報量規準) = -2 lnL + k ln(n)   (n : 標本数)
統計モデルの良さを評価するための指標

L : 最大尤度
lnL : 対数尤度

 Phylogeny
 Construct Maximum Likelihood Tree
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : None
• Model/Method : General Time Reversible model
• Rates among Sites : Gamma Distributed with Invariant sites (G+I)
• No of Discrete Gamma Parameter : 5
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion
• ML Heuristic Method : Nearest-Neighbor-interchange (NNI)
• Initial Tree for ML : Make initial tree automatically
• Branch Swap Filter : Very Strong

最尤法による系統樹を作成

 Compute 50

置換の起きない座位(invariable site) と置換が起きる座位(variable site) の2 
つにカテゴリ分けするモデル( + I と表記)

塩基配列、アミノ酸配列の中では、置換が滅多に起こらない座位がほとんどで
あり、置換が頻発する座位は限られている
そこで、各座位を「ガンマ分布に基づいたカテゴリ」に分類するモデル(Yang, 
1994) がよく利用される
このようなモデルを使用する場合、+ G と表記される
カテゴリ数としては、任意の数が設定できる（通常は５つくらいに設定してお
くと良い）

Rates among Sites : Gamma Distributed with Invariant sites

Rates among Sites : Gamma Distributed with Invariant sites
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γ-プロテオバクテリア

ε-プロテオバクテリア

Aquificales目 細菌

Thermotogales目 細菌

古細菌
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Escherichia coli
Salmonella enterica
Burkholderia mallei

Helicobacter pylori
Campylobacter jejuni
Chlamydophila pneumoniae

Bacillus subtilis
Deinococcus radiodurans

Thermus thermophilus
Sulfurihydrogenibium sp

Sulfurihydrogenibium azorense
Hydrogenobaculum sp

Aquifex aeolicus
Hydrogenobacter thermophilus

Thermotoga maritima
Thermotoga petrophila

Pyrococcus horikoshii

100

100

100

97

100

100

100

100

98

84

82

93

44

62

0.1

Thermales目 細菌

最尤法による系統樹

生命の起源に最も近い細菌はどれか？



A
quificales目

細
菌

Helicobacter pylori

Campylobacter jejuni

Chlamydophila pneumoniae

Burkholderia mallei

Escherichia coli

Salmonella enterica

Bacillus subtilis

Deinococcus radiodurans

Thermus thermophilus

Thermotoga maritima

Thermotoga petrophila

Sulfurihydrogenibium sp

Sulfurihydrogenibium azorense

Aquifex aeolicus

Hydrogenobacter thermophilus

Hydrogenobaculum sp

Pyrococcus horikoshii

100

100

100

100
10

94

19

33

92

43

16

100

29
93

A
quificales目

細
菌

Salmonella enterica

Escherichia coli

Burkholderia mallei

Bacillus subtilis

Campylobacter jejuni

Helicobacter pylori

Deinococcus radiodurans

Chlamydophila pneumoniae

Thermotoga petrophila

Thermotoga maritima

Thermus thermophilus

Sulfurihydrogenibium azorense

Sulfurihydrogenibium sp

Hydrogenobaculum sp

Hydrogenobacter thermophilus

Aquifex aeolicus

Pyrococcus horikoshii

UPGMA 最節約法

他の方法で作成した系統樹と比べてみよう

 メニュー File → Open A File
 「bacteria_alaS.fas」を選ぶ
 How would you like to open this 

fasta file? と聞かれるので
 Align を選択

 Alignment Explorerが開く
 メニュー Alignment
 Align by Muscle
 Select all? と聞かれるので
 OK を押す
 Muscleの設定ウインドウが開く
 Compute
 アラインメントの結果が表示される

alanyl-tRNA synthetaseのアミノ酸配列を用いた系統樹を作成する

アラインメントを作成

 メニュー Data
 Phylogenetic analysis
 Protein-coding nucleotide data? と

聞かれるので No を選択
 メインウィンドウに戻る

メインウィンドウに移行する
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 Phylogeny
 Construct Maximum Likelihood Tree
 設定画面が表示される

• Test of Phylogeny : None
• Model/Method : WAG model
• Rates among Sites : Gamma Distributed with Invariant sites (G+I)
• No of Discrete Gamma Categories : 5
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion
• ML Heuristic Method : Nearest-Neighbor-Interchange (NNI)
• Initial Tree for ML : Make initial tree automatically
• Branch Swap Filter : Very Strong

最尤法（アミノ酸配列）による系統樹

 Compute 55

塩基置換速度行列は4x4 の行列でしたが、アミノ酸置換速度行列は20x20 の
行列となるため、RateXY とFreqX の数は時間反転可能モデルでも190 + 20 
= 210 となり膨大です
そこで、既に系統関係の分かっている分類群間の系統樹において、大量のデー
タを用いてあらかじめ推定されたRateXYFreqX の値を用いたモデルをアミノ
酸置換モデルとして用います
これらは、実際のデータから観測された「経験的な」ものなので、empirical 
model と呼ばれます

進化モデルの選択
56



様々なモデルが提案されています
RateXY は既存のempirical model の値を用い、アミノ酸頻度FreqX はデータ
から推定するモデルも+ F モデルと呼ばれて広く用いられています

進化モデルの選択

• Dayhoff : 核 (Dayhoff et al., 1978)
• JTT : 核 (Jones et al., 1992)
• WAG :核 (Whelan and Goldman, 2001)
• mtREV24 :ミトコンドリア(Adachi and Hasegawa, 1996)
• rtREV :レトロウィルス(Dimmic et al., 2002)
• cpREV :葉緑体(Adachi et al., 2000)

57 課題２

「bacteria_pgk.fas」には、14種のバクテリア由来のphosphoglycerate kinase
のアミノ酸配列が入っている
alanyl-tRNA synthetaseのアミノ酸配列を用いたのと同様に、以下の設定を用い
て最尤法の系統樹を作成し、ファイル名「kadai2」として保存

• Test of Phylogeny : None
• Model/Method : WAG model
• Rates among Sites : Gamma Distributed with Invariant sites (G+I)
• No of Discrete Gamma Categories : 5
• Gaps/Missing Data Treatment : Complete deletion
• ML Heuristic Method : Nearest-Neighbor-Interchange (NNI)
• Initial Tree for ML : Make initial tree automatically
• Branch Swap Filter : Very Strong

AlaS、Pgkの２つの系統樹を比較して、トポロジーの違いについて考察しなさい
Please describe the topological difference between phylogenetic trees of 
AlaS and Pgk.
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＜課題の提出方法＞

「受講生の方へ」のページ
↓

「課題提出用Web mailページへ（講義室のみからアクセス可）」

kenro@hosei.ac.jpを選ぶ

「系統樹課題」と入力

「氏名」「所属」「学生証番号」「メール
アドレス」を入力

考察、および本日の講義の感想
などを，記入してください
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「kadai1」と「kadai2」を送ってください



AlaSを用いた
系統樹（最尤法）

Pgkを用いた
系統樹（最尤法）

Escherichia coli
Salmonella enterica

Campylobacter jejuni
Helicobacter pylori

Hydrogenobacter thermophilus
Aquifex aeolicus

Hydrogenobaculum sp
Persephonella marina

Sulfurihydrogenibium azorense
Sulfurihydrogenibium sp
Thermus thermophilus

Deinococcus radiodurans
Thermotoga petrophila

Thermotoga maritima

100

100

100

100

100

100

100
99

100

99

74

0.1

γ-プロテオバクテリア

γ-プロテオバクテリア

ε-プロテオバクテリア

ε-プロテオバクテリア

Aquificales目 細菌

Aquificales目 細菌

Thermales-
Thermotogales目 細菌

Thermales-
Thermotogales目 細菌

過去に、Aquificales目 細菌とε-プロテオバクテリアとの間で、大規模な
遺伝子の水平移動が生じた可能性が考えられている

Hydrogenobacter thermophilus
Hydrogenobaculum sp

Aquifex aeolicus
Persephonella marina

Sulfurihydrogenibium azorense
Sulfurihydrogenibium sp
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Helicobacter pylori
Salmonella enterica
Escherichia coli

Thermotoga petrophila
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Thermus thermophilus
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96
100

74
100

100

55
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0.1
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ML tree 
based on Pgk

Escherichia coli
Salmonella enterica

Campylobacter jejuni
Helicobacter pylori

Hydrogenobacter thermophilus
Aquifex aeolicus

Hydrogenobaculum sp
Persephonella marina

Sulfurihydrogenibium azorense
Sulfurihydrogenibium sp
Thermus thermophilus

Deinococcus radiodurans
Thermotoga petrophila

Thermotoga maritima

100

100

100

100

100

100

100
99

100

99

74

0.1

γ-proteobacteria

γ-proteobacteria

ε-proteobacteria

ε-proteobacteria

Aquificales

Aquificales

Thermales-
Thermotogales

Thermales-
Thermotogales

 Many proteins phylogenetically close to the ε-proteobacteria may be 
encoded in the genomes of the Aquificales. 

 These results raised the possibility that a large horizontal gene transfer 
had been occurred between the Aquificales and ε-proteobacteria.

Hydrogenobacter thermophilus
Hydrogenobaculum sp

Aquifex aeolicus
Persephonella marina

Sulfurihydrogenibium azorense
Sulfurihydrogenibium sp
Campylobacter jejuni

Helicobacter pylori
Salmonella enterica
Escherichia coli

Thermotoga petrophila
Thermotoga maritima

Thermus thermophilus
Deinococcus radiodurans

100

100

100
100

96
100

74
100

100

55

73

0.1
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ML tree 
based on AlaS

１つの遺伝⼦の系統解析だけでは進化の歴史を調べるのに不⼗分な場合がある

 異なる遺伝⼦を⽤いて系統樹を作成した場合に，トポロジーが⼀致しないことがある

 これには，遺伝⼦の⽔平移動，分岐年代の近さ，塩基・アミノ酸置換の飽和，個々の
遺伝⼦にかかる選択圧の違いなど，様々な原因が考えられる

 従って，⽣物の進化を解析するためには，全ゲノム配列を⽤いるなど，なるべく多く
の情報量を⽤いるのが望ましいと考えられている

M. genitalium

M. hyopneumoniae J
M. hyopneumoniae 232
M. hyopneumoniae 7448
M. pulmonis

M. synoviae
M. mobile

Mesoplasma florum
M. mycoides

M. pneumoniae
M. gallisepticum

Ureaplasma parvum
M. penetrans

Ca. Phytoplasma asteris
Bacillus subtilis

92

77

0.1

DnaE  (DNA polymerase III)

0.05

GyrB (DNA gyrase)

100

80

M. hyopneumoniae J
M. hyopneumoniae 232
M. hyopneumoniae 7448

M. synoviae
M. pulmonis
M. mobile
M. penetrans

Ureaplasma parvum
M. gallisepticum
M. genitalium
M. pneumoniae

Mesoplasma florum
M. mycoides

Ca. Phytoplasma asteris
Bacillus subtilis

Mhy
group

Mpn
group

Mmy
group

Mhy
group

Mpn
group

Mmy
group

（Oshima & Nishida, J. Mol. Evol., 2007）

63 Phylogenetic analysis at single-gene level may provide only a limited 
understanding of an evolutionary history
 Phylogenic trees derived from comparisons of different genes do not always concur.

 This is probably due to lateral gene transfer, saturation for amino acid substitutions, or

highly variable rates of evolution of individual genes.

 Therefore, it is believed that comparative studies based on the complete sequences of

bacterial genomes should form the basis for phylogeny and, ultimately, taxonomy.
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