
１．種，種分化，適応放散
１８５９年にチャールズ・ダーウィンの不朽の著作「種

の起源」が出版されて以来，種は時とともに変わって

いくという概念，すなわちある種はそれ以前の地球の

歴史において存在したどの種とも異なる新しい種に進

化するという概念が一般に受け入れられている．種は

徐々に変化して行くが，ほとんどの変化は気付かない

ほどのわずかなもので，ある個体が急に新しい種にな

るということはない．新しい種への進化は，種の歴史

の中で特定の時期におこり，種分化期と呼ばれる．こ

の種分化期におこる変化は，変化したある個体群が他

の個体群と比較して同種とはとても言えなくなるほど

の大きなものである．この変化は，最初一つだった種

のうちの特定の個体群が別の環境条件へ適応するとい

う形で，しばしば現れてくる．このように，まるでそ

れぞれ異なった環境ヘまき散らされるように，一つの

祖先種からいくつかの新しい種ができてくる．この種

分化の様式は適応放散と呼ばれ，その結果として近縁

種の一群が生まれる．あまりに遙か昔におこった適応

放散では，共通の祖先から派生した種間の関係を系統

樹に表すことは困難となる．また，最近起こった適応

放散では，放散しつつあるグループをそれぞれの種に

分類することが分類学者にも極めて困難な作業とな

る．しかし，現在放散しつつあるグループを研究する

ことは，進行中の種分化を自然がかいま見せてくれて

いるのであるから，たいへん重要なことであると思わ

れる．

「種の起源」以来一世紀半が過ぎても，種分化過程

の本質はまだまだ理解されていないし，種分化につい

ての多くの基本的な疑問はまだ答えが見つからずに論

争の的になっている．最近の適応放散の例はいくつか

記述されてきたが，太平洋ガラパゴス諸島のダーウィ

ンフィンチが最もよく知られている．
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要旨
種はしばしば，様々な環境条件のもとでそれぞれ形態学的に分化し適応したグループを比較的短期間

のうちに一挙に生じる．この現象を適応放散という．最もよく知られている適応放散の例は，ガラパゴ

ス諸島のダーウィンフィンチ類である．ダーウィンフィンチと呼ばれる一群の鳥は，ガラパゴス諸島に

１４種，ココス島に１種が棲息する．DNA 塩基配列の変異を比較した研究により，１５種すべてが３００万

年は越えない過去にただひとつの祖先集団から分岐したことが示された．また，ダーウィンフィンチ類

に最も近縁の現存種は南アメリカと中央アメリカに棲息している dull-colored grassquit（Tiaris

obscura）であると同定された．ダーウィンフィンチ類の祖先はただ１種であり，ガラパゴス諸島へ

１０００Km 以上の距離を飛行して棲み着き，異なった島に棲み分け，主に嘴の大きさや形を変えながらそ

れぞれ違った食物に適応していった．ダーウィンフィンチ類の主要なグループ内では，種は DNA 塩基

配列の変異では区別がつかないことから，このグループでは種分化がまだ進行中であることがうかがえ

る．

キーワード：種分化，ダーウィンフィンチ，ミトコンドリア DNA, Numt
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＊ 〒２３０―８５０１ 横浜市鶴見区鶴見２―１―３ 鶴見大学歯学部解剖学第二講座

本論文は２００４年１１月７日に鶴見大学歯学部（横浜）で行われた化石研究会第１２２回例会における講演をまとめた

ものである．
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２．ガラパゴス諸島のフィンチ
ガラパゴス諸島は，ナスカプレートがマントル内の

一定の位置にあるホットスポット上を通過するときに

形成された火山島群である（Fig.１）．ホットスポッ

トがプレートを脆弱にし，プレートの裂け目からマグ

マが噴出して海底に蓄積してゆき，最後は海上へと頭

を出して島となる．ナスカプレートは東へと移動して

ゆくので，古い火山は噴火を止めその西側に新しい火

山が出現して，列島を形成することになる．しばらく

して，古い島は浸食により削られついには沈んで海面

下の海底山塊となる．ガラパゴスのホットスポットが

できてから推定８０００－９０００万年だが，一番古い沈んだ

島は１１００万年前のものにすぎない．現在海面上に存在

する島の年齢は，６万年から最も古いもので５６０万年

である（Fig.１A, Christie et al .,１９９２）．

この諸島は大陸に直接あるいは列島伝いにすらつな

がったことは一度もなく，ガラパゴス諸島に棲息する

すべての動植物は，大陸から漂流したり泳いできたり

飛んできたりした祖先に由来する．ガラパゴス諸島の

鳥類の中にはダーウィンフィンチとして知られるグ

ループがある．１８３５年にチャールズ・ダーウィンが

ビーグル号で航海中ガラパゴス諸島を訪れ収集した

フィンチであるが，本当のフィンチの属 Fringilla に

はあまり近縁ではない．今のところ分類学者によって

１５種のダーウィンフィンチ類が確認されている．１４種

がガラパゴス諸島に棲息し，１種がガラパゴス諸島か

ら北へ７２０km 離れたココス島にいる．ダーウィンは

ガラパゴス諸島のフィンチ類を見てそれぞれの島に違

う種のフィンチが棲息していることに気づき，この鳥

は南アメリカからガラパゴス諸島に移ってきた共通の

祖先に由来するという考えがひらめいた，とよくいわ

れるのであるがこれを支持する証拠はない（Sulloway,

１９８２）．いろいろなフィンチが諸島間で分布が異なっ

ていることに気がつかなかったばかりではなく（実際

ダーウィンは後になってそれぞれの個体をどの島で収

集したかを記載していなかったことを後悔した），種

はロンドンに持ち帰ったあとで初めて種の分類をおこ

なっており，それもダーウィン本人ではなく鳥類の専

門家によってなされたものである．しかしながらこの

「ダーウィンの伝説」によって，ダーウィンフィンチ

が適応放散の最もよく知られる例となったことには違

いない．１５種のすべてがただ一つの祖先種に由来する

ことを示すはっきりとした証拠は最近まで一つもな

かった．事実いくつかの種は形態学的にも行動学的に

も他の種とはあまりにも異なっており，単系統である

かどうかについてはかなり深刻に疑問視されてきた

（Grant，１９８６）．

ダーウィンフィンチ類は大きく二つのグループ，地

上性フィンチ類 the ground finches と樹上性フィンチ

類 the tree finches に分けられるが，共通の祖先が論

じられたことはない（Lack，１９４７；Grant，１９８６）．

最近の分類では地上性フィンチ類は一つの属 Geospiza

の６種からなり，名前が示すように諸島の乾燥した地

域の地面の上で植物の種子を食べている（Fig.１C）．

すべてのダーウィンフィンチ類の中でこのグループが

本来のフィンチの外観に一番似ている．このグループ

Fig.１ Galápagos Archipelago（A）in the middle of the Pacific
Ocean at a distance of almost1000km from the coast
of Ecuador in South America（B）.The individual islands
of the Archipelago arose as volcanoes soaring up from
the ocean floor and were subsequently colonized by
plants and animals that reached them from the
mainland. Among the most prominent colonists of the
Archipelago are banting-like birds known as Darwin's
finches（C）.These birds originated from a founding
flock of a single ancestral species which then diverged
into several species distinguished by their adaptation
（reflected particularly in the shape of their beaks）to
different food resources .（From Klein and Takahata
2002.）
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内での差異は主に体の大きさと，嘴の大きさと形にみ

られる．６種のうちの３種はそれぞれ大型 large

ground finch（Geospiza magnirostris）・中 型 medium

ground finch（G. fortis）・小 型 small ground finch

（G. fuliginosa）の地上性フィンチで，しっかりした

フィンチ様の嘴を持っている．残り３種の地上性フィ

ン チ 類 は 鋭 嘴 型 sharp-beaked ground finch（G .

difficilis）・サボテン型 small cactus finch（G. scandens）・

大型サボテン型 large cactus finch（G. conirostris）

で，長い嘴を持ち，食性は種子およびサボテンの花や

髄・他の鳥の卵や血液・爬虫類のダニである．

樹上性フィンチ類は，ほとんどの時間を森や草原で

過ごし，３属６種に分類されている．Camarhynchus

属は，体と嘴の大きさで大型 large tree finch（C.

psittacula）・中 型 medium tree finch（C. pauper）・小

型 small tree finch（C. parvulus）の３種 の 樹 上 性

フィンチ類に分類される．残りの３種の樹上性フィン

チ類のうち草食性フィンチvegetarian finch（Platyspiza

crassirostris）は Camarhynchus 属に似て，芽・若葉・

花・果実を食べるのに嘴が適応し頑丈になっている．

あとの２種は Cactospiza 属に入れられ，Camarhynchus 属

とは小さい体のサイズ・細い嘴・食虫性であることで

区別される．このうち有名なほうがキツツキフィンチ

woodpecker finch（Cactospiza pallida）で，サボテン

の棘や小枝を道具に使って樹幹の割れ目から昆虫を狩

り出す．もう一つの種はマングローブフィンチ

mangrove finch（Cactospiza helibates）でまっすぐな

嘴を使ってマングローブで昆虫を捕獲する．

ココスフィンチCocos finch（Pinaroloxias inornata）の

ライフスタイルは地上性フィンチと樹上性フィンチの

中間で，地上・樹上両方に住み昆虫・果汁・小さな種

子を食べている．嘴が細く伸びているので，何人かの

専門家はココスフィンチが，ガラパゴス諸島のムシク

イフィンチ類 warbler finches（後述）に近縁か，ま

たはダーウィンフィンチの祖先からは独立に進化して

きたと考えてきた．

ダーウィンフィンチ類の１５種のうちの残りの２つは

ムシクイフィンチ類 warbler finch（Certhidea olivacea

と Certhidea fusca，何人かの鳥類学者はこのグループ

を９つの種に分けている）である．この名前は小さな

痩せた体（ダーウィンフィンチの中では一番小さ

い）・ムシクイ様の嘴・飛行中に昆虫を捕獲する習性

から来ていて，他のダーウィンフィンチ類よりもムシ

クイに似ている．ダーウィンがガラパゴスの鳥類コレ

クションを渡した鳥類学者 J．グールドが「これらの

鳥はすべて一つのグループに属する」とした分類結果

に，ダーウィン自身かなり驚いた．他の鳥類学者達も

グールドの分類結果に疑問を持ち，ムシクイフィンチ

類がたまたま小さな樹上性フィンチ類やキツツキフィ

ンチ類と交雑するのが観察されるまで，その疑問は続

い た．二 つ の 種 Certhidea olivacea と Certhidea fusca

は嘴のサイズと羽毛の色彩が異なる．

形態学的な研究では，ダーウィンフィンチ類の起源

と進化に関して多くの疑問が残ってしまった．祖先は

どこから来てそれは誰だったのか．このグループの鳥

は本当に単系統なのか，あるいは複数の祖先を持って

いるのか．１５種の中での系統関係はどのようになって

いて，特にココスフィンチとムシクイフィンチ類は他

の種とはどういう関係になっているのか．ダーウィン

フィンチの祖先がいつガラパゴス諸島にたどり着いた

のか，それは何回おきた出来事なのか．ココスフィン

チはガラパゴス諸島のフィンチ類が移住したのか，そ

れとも大陸から直接やって来たのか．分子のレベルま

で降りていけば，これらの疑問のうち少なくともいく

つかの答えはでるのかもしれないと考えられてきた

（佐藤，２００２）．

３．ダーウィンフィンチ類の分子生物学的研究
ダーウィンフィンチの系統関係を分子生物学的手法

で解こうとする最初の試みは，タンパク質（アロザイ

ム）変異の電気泳動分析によってなされた（Ford et

al.,１９７４；Yang and Patton，１９８１）．この研究によっ

て２つの主要なグループ，地上性フィンチ類と樹上性

フィンチ類が別系統のものであること，ムシクイフィ

ンチ類はこのグループからはずれた種類であるという

結果がでたが，さらに精密に類縁関係を解き明かす事

はできなかった．ごく最近になって分析は核 DNA と

ミトコンドリア DNA に焦点があてられるようになっ

た．核 DNA の研究は，主要組織適合抗原複合体

（Mhc）（Vincek et al . ,１９９７）・リ ボ ゾ ー ム RNA

（Freeland and Boag，１９９９a）・核に存在するミトコ

ンドリア由来の DNA（numt）（Sato et al.,２００１）・マ

イ ク ロ サ テ ラ イ ト マ ー カ ー 領 域（Petren et al.,

１９９９），を使って行われた．一方，ミトコンドリア

DNA の研究はミトコンドリア遺伝子３つの領域，コ

ントロール領域・チトクローム b 遺伝子・１６S rRNA

遺伝子，の３カ所に集中して行われた（Sato et al.,

１９９９；Freeland and Boag，１９９９b）．

ダーウィンフィンチ類の分子生物学的系統分析でま

ず始めなければならない重要なポイントは，現存する

種のうちの最近縁種を同定することである．なぜな

ら，ダーウィンフィンチ類が単系統かどうかを決める

ことはこの２種がわかって初めて可能になるからであ

る．分類学者はいままではダーウィンフィンチ類はス

ズメ目 Passeriformes アトリ科 Fringillidae に属する

としてきた（Sibley and Ahlquist，１９９０）．目下アト
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Sporophila americana 
Sporophila nigricollis 
Oryzoborus angolensis
Sporophila castaneiventris
Diglossa humeralis
Catamenia inornata 
Sicalis flaveola 
Poospiza hispaniolensis
Volatinia jacarina
Coereba flaveola 
Loxigilla noctis
Tiaris canora
Melanospiza richardsoni
Tiaris bicolor
Tiaris obscura
Certhidea fusca
Platyspiza crassirostris
Geospiza fortis
Pinaroloxias inornata
Cactospiza pallida
Coryphospingus cucullatus
Ramphocelus carbo
Cyanocompsa parellina 
Pheucticus aureoventris
Pheucticus ludovicianus
Dendroica adelaidae
Dives bonariensis
Icterus graceannae
Zonotrichia capensis
Atlapetes rufinucha
Sturnella bellicosa

Carduelis magellanica
Euphonia musica
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Capsiempis flaveola
Elaenia martinica
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Darwin's finches

Carduelini
Thraupini
Icterini

Emberizini

Parulini

Cardinalini

Thraupini

Icterini

–  –
–  –

Tyrannidae100

94

numt 2 numt3

リ科の分類は確定されていないが，アトリ科は一般的

には２つの亜科 Fringillinae と Emberizinae に分けら

れる．ダーウィンフィンチ類は Fringillinae（旧世界

フィンチ）よりも Emberizinae に分類されている．

Emberizinaeは主として新世界分類群の族 Emberizini，

Parulini，Thraupini，Cardinalini，Icterini を 含 む．

これらの族のサンプリングと，ミトコンドリア（コン

トロール領域，チトクローム b 遺伝子）と核の numt

DNA の両方で塩基配列決定が行われた（Sato et al.,

２００１）．これらの族の系統関係を解きあかすのは難し

くはあったが（この DNA が疑う余地なく大昔の適応

放散の結果できたものなので），ダーウィンフィンチ

類の直近の祖先は間違いなく Thraupini からきている

ことがわかった（Sato et al.,２００１）（Fig.２）．この族

に属するくすんだ色のクビワスズメdull-colored grassquit

（Tiaris obscura）がダーウィンフィンチ類に最も近縁

の現存する種である（Sato et al.,２００１）．この種はベ

ネズエラ，コロンビア，西エクアドル，ペルー南西

部，西ボリビア，アルゼンチン北東部に分布している

（Ridgely and Tudor，１９８９）．ダーウィンフィンチ

類のいくつかの種のように植物の種子を食べ，すべて

のダーウィンフィンチ類がそうするように横に出入り

口があるドーム状の巣を作る．

T. obscura のミトコンドリア DNA 塩基配列をアウ

トグループ（ダーウィンフィンチ類の系統外の種）と

して使うと，すべてのダーウィンフィンチ類（地上性

フィンチ類，樹上性フィンチ類，ココスフィンチ，ム

シクイフィンチ類）の塩基配列は，他の種を全く含む

ことのない一つのグループにまとまることがわかった

（Sato et al.,２００１）．言い換えればダーウィンフィン

チ類は，南アメリカたぶんエクアドルに住んでいた１

種類の祖先種から枝分かれした単系統のグループであ

ることが明らかになった．種々のデータは，ダーウィ

ンフィンチ類と T. obscura はごく最近まで祖先を共有

していたが，T. obscura がダーウィンフィンチ類の祖

先であるわけではない，という事を指し示している．

実際ダーウィンフィンチ類が放散しだしてからかなり

長い時間が立っていることを考慮すると，T. obscura

自身が実際の祖先であることはまずない（Sato et al.,

２００１）．

ミトコンドリア DNA からは，ガラパゴス諸島に初

めて移り住んだ個体数に関する情報は何も得られな

い．こういった情報は Mhc の多型から得ることがで

きる（Vincek et al.,１９９７）．Mhc の情 報 か ら V.ビ ン

セックらは，ダーウィンフィンチ類の祖先は一般に信

じられているような一羽の妊娠した雌でもなければ一

組のつがいでもなく，少なくとも３０羽の群れであった

と結論をくだした．この一群はエクアドルの海岸から

ガラパゴス諸島までのほぼ１０００km をノンストップで

飛んできたに違いない（ココス島はコスタリカから

５５０km の距離だが以下に述べる理由によりガラパゴ

ス諸島への移住はココス島を経由したものではな

い）．チトクローム b 遺伝子１塩基対の１００万年あた

りの置換率を２％とすると，Tiaris 属の中での種の分

岐が起こったのが２００－３００万年前であり，それからま

もなくしてダーウィンフィンチ類が分岐していったと

考えられる（Sato et al.,２００１）．エクアドルからガラ

パゴス諸島へは２回以上の飛行があったと考えるのは

可能ではあるが，その場合でも同じ飛行ルートで同じ

祖先種の群れでなければならない．飛行距離が非常に

長くかつ広大な水面上のほんの小さな一点を目的地と

することを考えると，２回以上の飛行説の可能性はあ

りそうにない．

ガラパゴス諸島に到達し数を増やした創始者たち

は，付近の島々に入植していき，そこには様々な環境

条件が存在していて，この環境条件への適応によって

フィンチの集団には多様化と隔離がおこり，新しい種

の出現がもたらされたと考えられる．ミトコンドリア

DNA（Sato et al.,１９９９，２００１；Freeland and Boag,１９９９

a, b），およびマイクロサテライトマーカー領域の

Fig.2 Darwin’s finches and their closest relative living in South
America. The phylogenetic tree shows the
genetic relationships among the depicted species . It
was obtained by the neighbor - joining method from
mitochondrial DNA sequences of the control region and
the cytochrome b gene.（From Sato et al.1999, 2001.）
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データ（Petren et al.,１９９９）から，幹となる集団から

最初に分岐していったのは現在ムシクイフィンチ類に

なった系統だったことがわかる（Fig.３）．この分岐

は１５５－１７８万年前に起こり，祖先種からの初期の放散

で生じて残ったダーウィンフィンチの中では一番古い

グループである．このグループの種内の遺伝的距離は

他のダーウィンフィンチの種間遺伝的距離に比べてか

なり大きく，種内で分類学的にも分岐が進んでいると

考えられる（Sato et al.,１９９９）．そののち草食性フィ

ンチの分岐がおこった．形態学分析の結果では草食性

フィンチは樹上性フィンチ類と同じグループとされて

いたが，DNA を解析したデータによって草食性フィ

ンチは樹上性フィンチ類には属さず，ムシクイフィン

チ類が分岐した後に分岐し，それは樹上性フィンチ類

が分岐する以前に起こったことが示された．系統樹上

では草食性フィンチは樹上性フィンチ類の外側にくる

ことになる（Sato et al.,１９９９）．次に３８－５９万年前に

樹上性フィンチ類が地上性フィンチ類から分岐する．

樹上性フィンチ類の中で最初に分岐したのがココス

フィンチで，ココスフィンチは系統樹上では樹上性

フィンチ類に属し，樹上性フィンチ類の放散の結果と

して派生したものと考えられる．この分岐はダーウィ

ンフィンチ類がガラパゴス諸島にかなり長い間住んだ

後におこったに違いない．それゆえにココスフィンチ

の祖先はガラパゴス諸島からココス島に到達したので

あって，南アメリカ大陸からではない．樹上性フィン

チ類の中で分岐した順序ははっきりしない（Sato et

al.,１９９９）．樹上性フィンチ類，地上性フィンチ類は従

来の分類ではそれぞれ４種（草食性フィンチ，ココス

フィンチを除く），６種に分けられていたが，DNA

を解析したデータにはそれは反映されていない．地上

性フィンチ類が他のダーウィンフィンチ類から分岐し

たのはミトコンドリア DNA のデータでよく支持され

ているが，地上性フィンチ類内での種の分岐のありさ

Fig.3 Darwin’s finches and Emberizinae in South America. Darwin's finches are assigned to the Emberizinae. The Emberizinae
include primarily New World taxa - the tribes Emberizini, Parulini, Thraupini, Cardinalini, and Icterini. The tree was made
using heuristic approaches and indicates topological relationships only. Strict consensus of three best maximum-parsimony
trees of the cytb gene sequences. Plus signs and minus signs following species names indicate the presence or absence of
numt2（first symbol）and numt3（second symbol）.（From Sato et al.2001.）
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まを知ることはできない．ミトコンドリア DNA のコ

ントロール領域でのわずかな変異は，種の境界を越え

てみられる遺伝子の多型であることがわかったからで

ある．すなわち，種が分岐する以前にこのグループ内

にあった多型が，まだ時間が足りなくて種間でよく分

離がおこっていないのである．地上性フィンチ類の中

では同じハプロタイプを，異なる種間で共有してい

る．現時点では地上性フィンチ類に属する種を相互に

分別する分子マーカーは存在しない．同じことが樹上

性フィンチ類とムシクイフィンチ類にも言える．この

３つのそれぞれのグループの中では，形態学的にある

いは行動学的には種を区別することは出来るが，分子

生物学的には区別することはできない．ハプロタイプ

からは，そのハプロタイプがムシクイフィンチ類，草

食性フィンチ，地上性フィンチ類，樹上性フィンチ

類，ココスフィンチのどれに属するかはわかるけれど

も，それ以上の区別はつかない．ダーウィンフィンチ

類の３つのグループ（ムシクイフィンチ類，地上性

フィンチ類，樹上性フィンチ類）の中では適応放散が

きわめて最近起こったために，出現してきた種はお互

いまだよく分別されていないのである（Sato et al.,

１９９９）．この結論は，一つの島で特定の個体が交配相

手を同じ種内で見つけられない時には他の種と交雑を

しているという観察からも裏付けられる．

ダーウィンフィンチ類の進化はガラパゴス諸島で最

近２００万年の間におこった一連の適応放散によるもの

と解釈できる．それぞれの放散の中で初期にはたくさ

んの異なった種が出現し，そのうちのいくつかだけが

最終的に生き残った．その系統内で新たな放散が起こ

り亜系統が出現し，このプロセスはさらに続いてい

く．ムシクイフィンチ類・樹上性フィンチ類・地上性

フィンチ類のグループはごく最近に起こった適応放散

の結果である．ダーウィンフィンチ類の進化のありさ

まは，自然という実験室で行われている進行中の実験

であり，私たちの目前で新しい種が作り上げられてい

る．
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