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CLADISTICSの紹介
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B)cladisticsの基本知識

cladisticsの基本は単系統群(monophyletic

group)の認識である。この単系統群とは,共通の祖先

から由来した（あるいは進化した）と考えられるすべ

てのtaxonの集まりである。これらは，新しく狸得し

た形質を共有すること （共有派生形質＝共有新形質：

synapomorphy)によって単系統群(monophyletic

group)であると認識される（図1)。これに対して，

原始的な形質を共有することを共有旧形質

(symplesiomorphy)とよぶ。共有旧形質は，進化系統

A)はじめに

1955年， ドイツの昆虫学者W. Hennigは，著作

「Phylogenetischesystematik｣ (系統発生系統学)を

出版し, CLADISTICSと呼ばれる系統分類学の手法

の基礎が確立された。彼は，生物の系統の復元におい

て，共通の祖先を共有する群，すなわち単系統グルー

プの発見（認識）を重視し，生物の分類体系が系統関

係を反映することを強調した。この1955年の著作は

1960年に英語訳され出版され， 1979年には，その当時

の指導的なcladistであるD.E.Rosen,GNelson,C.

Pattersonによって前言の書かれた英訳の再版が出版

された(Hennig,1979)。その後，彼の理論は欧米の研

究者に注目され, cladisticsの方法論に従った研究例

も増加してきた。特に, 1970年代後半から1980年前半

にかけては，雑誌"SystematicZoology''でcladistics

をめく･って多くの論争が行なわれた。そして， この過

程でcladisticsの方法(形質状態の判定方法,祖先一子

孫関係についての認識など）自身が整理されてきた。

現在では，古生物学（特に，古脊椎動物学）の分野で

も, cladisticsの視点からの研究が増加し定着してき

ている。

これまで，国外および国内で書かれたcladisticsの

内容を紹介する論文においては生物分類学における学

派を， 1）進化系統学(Evolutionarysystematics)

2）表形学(Phenetics;Numericaltaxonomy:数量

分類学） ， 3）系統発生系統学（系統分類学：

Phylogeneticsystematics=分岐分類学:Cladistics)

の3つに分け，それらの違いを論ずるのが一般的であ

るが，その議論は他の文献(Cracraft&Eldredge,

1979; Duncan&Stuessy, 1984; Eldredge&

Cracraft, 1980;Ridley, 1986;Wiley, 1981j安藤，

1985j三枝, 1980j鈴木, 1976;直海, 1984 ;松浦，

1983；三中,1985a,b;三中,1986)に譲り，この小論で

はcladistics自身の紹介を行なう。

これらはすべて単系統群
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図1．新形質共有と単系統群

1-a :単系統群の入れ子榊造

1-b :子孫一祖先関係と新形質共有関係

AとBとが新形質（派生形質）を共有すること

によって共通の祖先を持つということが推定さ

れる。
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(plesiomorphy)を0として表現する。形質状態と形

質との違いは，単にその特徴が分布するレベルの違い

であり，相対的なものである。例えば，羽毛の存在(形

質）は鳥類全体にとって，共有新形質であり，その色

や形（形質状態）は，鳥類をより細かく分類する（あ

るいは， より多くの単系統群に解析する）形質である。

この形質状態の数値化は，後述するように，アルゴリ

ズム計算を用いて最節約的なcladogramを作る場合

に必要になる（と聞いて, cladisticsを数量分類学と誤

解しないように)。

cladogramとは，問題となっているtaxon間の新形

質状態の分布状態（共有状態）を最節約的に表現する

もので，分岐図と訳されている。このcladogramにお

いて，単系統群が表現される。ここで, ｢cladogramは

系統樹ではない」ということに注意しなければならな

い。

共有新形質によって共通の祖先を持つと考えられる

2つの群あるいはtaxa(いずれも単系統）をそれぞれ

のsistergroup(姉妹群） という （すなわち，二分岐

の枝の片方がもう片方の枝のsistergroupとなる)。

派では意図的に，表形学(phenetics)では無意識的

（あるいは，意識的に)に重視されるが; cladisticsで

は重要ではない。ここでいう形質とは，各taxon間で

相同と考えられる特徴（主として形態的）を意味する。

比較生物学，特に生物の系統関係を明らかにする上で

は，その場合に用いられる各特徴（形質）の相同性を

確立する必要がある。相同な形質とは，共通の祖先か

ら由来したと考えられる形質である。形質の相同性の

認定の方法については.Wiley (1981)に詳しい。

単系統群の認識（あるいは発見）には，各形質の形

質状態の分析(characteranalysis) と，それによる形

質マトリ･ソクス(charactermatrix)の作成が必要で

ある。

characteranalysisとは，各形質に見られる状態が

派生的なもの(derived)なのかそれとも原始的なも

の(primitive)なのかを判定することである。その結

果，派生的な形質（派生形質＝新形質:apomorphy)

の共有のみをもって単系統群を認識することになる。

charactermatrixはある形質の新旧状態が，各taXa

にどのように分布しているかを見るためのもので，普

通，新形質状態(apomorphy)をl,旧形質状態

C)形質分析(characteranalysis)

前に述べたように, cladogramを作成するに当たっ

て，ある形質の状態が派生的であるか，それとも原始

的であるかを決定することが必要である。これをHen.

nig(1979)はtransformationseriesの極性(polar-

ity)の決定とよんだ。transformationseriesは，一つ

の形質の状態が最も原始的なものから最も派生的なも

のに変化していく，方向性をもった一連の過程である。

この方向性（極性）を決定する方法はいろいろと考え

られているが， ここでは一般によく用いられる2つの

方法を紹介する。

l)Outgroupcomparison (外群規則，あるいは外群

比較）

これは, cladisticsを支持する多くの研究者によっ

て用いられ，かつ他の学派の多くの研究者によって批
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形質3はタクソンAのautapomorphy
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図2
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形質変化の極性

AとA'''に中間の形質状態(A',A''）があって

もかまわない。

A:旧形質状態（原始的な形質状態）

A' ：派生的な形街状態（新形面状態）

図3

－39－



A B C Ｄ
棚

Ｄ
日
日
印

銘

１
２
３

一〃

-〃

⑪utgroup lngmup

に．〃：形質状態の違い

D A B

0utgrOup

C

ヨ
極性の解釈が
グラムも異なってく

AC B，

図4 形質の変化系列の極性の相違によるクラドグラムの違い

1－3 ：形質A-C:問題になっているタクサ

D: outgroup(外群）－：極性

判されている方法である。

outgroup(外群）とは，問題になっている（系統関

係が明らかにされようとしている)taxaグループの姉

妹群(そのグループと共通の祖先を持つと考えられる）

や，そのグループ・に近縁であると考えられるtaxa(あ

るいはグループ）である。外群比較は，各形衝の派生

状態の，当該（すなわち，その系統関係を明らかにし

ようとしている)taxa群における分布レベルを明らか

にすることである。また，外群比較による，新形質の

決定では，最節約原理が用いられる。これによって決

定された派生形質の分布を最もparsimonious(最節約

的に)に説明するcladogramを採用する。最節約原理
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塵調X:adhocな仮説を選択する

（雌節約的でないクラドグラムを選択する）根拠となる新形質

もし．Xという新形質がなければ; 5-aのクラドグラムが選択される

については後に説明する。

ここで， どのように､§該グループの外群を決定する

のかという問題があるが，蕃通これは，現在までの当

,讃グループの系統についての知識から推定することに

なる。外群の選択については，いくつかの方法も考え

られている(Wilson, 1965;Kluge&Farris, 1969) ｡

2）個体発生規則(ontogeneticcriterion)

これは，個体発生の過縄において，形質状態が変化

する場合,それを用いて形噴状態の派生性一原始性(あ

るいは，特殊性一・般性）を決定する方法である。こ

の場合， 1）で問題になったような系統関係のapriori

な仮定（外群の推定）は必要なく， 当該グループ。それ

自身についての検討（個体発′kの追跡）から結果が得

られる。

この方法は、個体発生の初期に見られる形質状態は，

原始的なもの（一般的なもの）であるという，考えに

立脚している。この方法によって，決定された派生形

質状態の分布によって，単系統群がまとめられ，その

分布パターンを最節約的に説明するcladogramを作
成する。

D)cladogramの作成-parsimony(最節約原理)一の

導入

問題となっているtaxaは，それらの持つ共有新形

蘭によって，順次単系統グループにまとめられていく。

この時，派生形質状態の分布の不整合が最少になるよ

うにcladogramを作成する（あるいは，選択する)。こ

のことは，系統関係の復元において収敏(convergen-

11－
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■■新形質状態

に．旧形質状態（原始的）
1-4形質

6-a :新形質の分布の不整合

(incongruence)が最節約原理で解決さ

れない場合

6-b :各タクソンが他のどの1つとも新形質を

共有しない場合両場合とも形質1がタクサA

-Cの共有形質である

よって， このときA－Cは単系統群である

ろ

ce)や平行現象(parallelism) ,逆転(reversal)の

数を最小にするような仮説が提出される（あるいは選

択される）ことを意味する。このような手続き，すな

わち，同形現象(収数や平行現象など(これらはadhoc

仮説とよばれる）を最少にするということは，進化の

過程で同形現象が最少である（あるいは，あるべきで

ある）ということを意味するのではない。この場合，

考えられる複数のcladogramの中から最も適当なも

のを選ぶために最節約原理を用いるという意味である。

cladogramを作成する場合，同形現象が最少であれば

絶対的に良いというわけではないが，逆に多いほうが

良いという理由もない。これは単に, cladogramを求

めるための論理的な手続きに過ぎない。十分な根拠が

あれば，最節約的でないcladogramを選択してもよ

い。最も，その根拠について見解の不一致が生じるか

も知れないが。

最節約原理を用いるとき, cladogramが二分ll皮にな

らず，三分岐あるいは多分l1皮になることがある。例え

ば，複数のtaxaのうちどの2つも共有新形質を持た

ない場合や，それらのtaxaにおける新形質の分布に

不整合があり最節約原理を用いても解決できない場合

である。この事態は，明らかに，三分岐（あるいは多

分岐）が最適な仮説として微極的に提唱されることを

意味するのではなく，今後の研究によって(taxa間の

共有新形質が見つかることによって),さらに詳細な系

統関係についての仮説が提出される可能性が残ってい

ることを示す。生物の系統関係は，最大限二分岐で表

現されうる。

E)側系統群と多系統群(paraphyly and

polyphyly)

このようにして仮説として提出されたcladogram

は，問題となっているtaxaを含む単系統群から柵成

されている。cladisticsでは，単系統群のみが重要であ

って，それ以外一すなわち一非単系統群は無意味であ

る。それでは，非単系統群にはどのようなものがある

だろうか？

l)Paraphyleticgroup (側系統群）
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ベル”がある。いずれも系統関係を反映するものでは

なく，その系統学的重要性は少ない。

このような，非単系統群にもとづいた議論は，現在

の研究成果との不整合性をもたらし，安易に用いられ

る場合，研究者間に誤解をもたらす可能性がある。特

に脊椎動物化石の微細椛造の研究を行なう場合，マク

ロな形態学による各taxonの系統発生についての仮

説（単系統群の認識＝祖先の共有関係）をめぐる議論

を十分に理解しておかなくてはならない。

この群は，共有旧形質(symplesiomorphy)によっ

てまとめられたもので，これにまとめられるtaxaは

それら自身のみの共通の祖先を持たない。いいかえれ

ば，共通の祖先を含んではいるが，それらから由来し

た子孫のいくつかを含まない群である。

2)Polyphyleticgroup (多系統群）

収数による類似性によってまとめられたもので，共

通の祖先を全く含まない。

この2つの用語の概念は多くの研究者によって議論

されてきた(Ashlock, 1971, 1984; Farris, 1974;

Hennig,1979;Wiley,1981)が, Nelson(1971)のよ

うにそれらをまとめて，非単系統群と呼ぶのがよい。

彼によると非単系統群は,“1つの共通の祖先から由来

したtaxaのすべてをは含んでいない群"である。この

非単系統群は従来の生物分類体系にしばしば見られる。

G)その他の問題

cladisticsに関連する問題として,Vicariance

Biogeographyと分類体系へのランキングがある。前

者は，系統への空間軸の導入であり，後者は，明らか

になった系統関係の分類体系への翻訳を意味する。生

物地理学の問題は，生物の類縁関係とそれらの分布の

変化（時間軸と空間軸の導入） という広い意味での系

統関係の復元に関連しており，重要である。また，復

元された系統関係の分類ヒエラルキー（特に， リンネ

の分類体系)への翻訳の問題は, cladisticsにとってそ

れほど本質的ではない。ここでは，両者の問題を詳し

く説明する余裕はないので，参考文献を参照してほし

v, (Vicariancebiogeography:Nelson&Platnick,

1981;Nelson&Rosen, 1981;Platnick&Nelson,

1978； リンネの分類体系への翻訳:Wiley, 1981;

Patterson&Rosenl977i鈴木, 1984) 。

ここで紹介してきたcladisticsの体系は，今日多く

の研究者によって実際の系統関係の復元に用いられて

おり， その方法論自身も検討され整理されてきている。

今後， この方法に基づいた研究は，古生物学分野でも

ますます増加していくことが予想され，到底無関心で

はいられない。cladisticsの知識なしには，海外の古生

物学者，系統学者との議論はもはや成立しない。

かつて，大阪市立自然史博物館の故日浦勇氏は，

Hennigの系統分類学(=cladistics)の考え方を積極

的に取i)入れ，蝶類の系統論を展開した（日浦，

1980)。彼の進取の姿勢にあらためて敬意を表したい。

F)非単系統群の例

例l

現在でも“鰭脚類（あるいは鰭脚亜目)”という分類

名称が用いられていることがある(宮崎,堀川，1985；

マリンマンマルグループ鰭脚類班, 1985)｡Tedford

（1976)によると，アザラシ類はイタチ類と, scapula

の形態,mastoid,occipital部の形態において共有派生

形質を持ち， またアシカ類およびセイウチ類はクマ類

と共有派生形質(auditorybullaの形態）を持つ。よ

ってアザラシ類は， イタチ上科に分類され，アシカ，

セイウチ類はクマ上科に分類されている。従来，鰭脚

亜目の特徴とされていた四肢の形態の類似性は，水中

生活に適応した結果の収敬現象であると考えられる。

この考え方は, Repenningetal. (1979)によっても

示されている。すなわち，鰭脚亜目という名称および

概念は，生物分類学的には意味がない。いわゆる鰭脚

類は，多系統群の例である。ただ，免疫学および分子

生物学的データに基づいた哺乳類の系統関係の仮説に

よると，食肉類の一部と鰭脚類の一部との関係が，単

系統グループをつくるほど近縁でないとされている

(e.x.Goodman, 1975)。

例2

ある研究者たちは，長い類の系統を議論するうえで，

“段階”という語を用いている（亀井， 1967)。たとえ

ば， “マス|、ドン段階"という言葉が分類群として事実

上用いられている。現在の研究成果 (Tassy, 1982i

1983a, b, cil986)によると，マストドンとしてまと

められる単系統群は存在しない。これもまた，非単系

統群の好例である。この“段階(Simpsonのいう

grade) "という用語は，進化における生態学的適応の

文献
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InT.F・Duncan,T.&TF. Stuessyeds. 1984

CLADISTICS: PerspectivesontheReconstruc-

tionofEvolutionaryHistory, 312p., Columbia

Univ. Press,NewYork1984, 39-46

段階と行った、極めて不明瞭な観点に拠っている。同

様な用語には、後藤(1985)によって用いられた“し
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