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細胞生物学から見た進化
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Abstract

RecentlydevelopmentalmechanismsofveI･tebrateshavebeenunderstoodfromtheviewpomtofcelllllar

biologyindetail. Inthispaper,evolutionarychanJsinvertebratehistol･ywererecognizedaschangesofthe

developmentalprocessesanddiscussedonthebasisofcelllllarbiology.

岡田(1979)は両生類にしばしば自然発生するガン

について，哺乳類等と異なり， 自然治癒する傾向が強

いことを指摘している．ガンの発生については遺伝子

レベルでの研究が進んでいるが，そこで分かったこと

は増殖や分化といった細胞の“相”に関する遺伝子の

異常がこのような重篤な病気を引き起こすというスキ

ームであった． これは両生類（特に有尾類）に見られ

る再生能の高さと関係がありそうだ． というのも，両

生類の再生は脱分化を経ることが言われていて(吉里，

1996),ガンも一種の脱分化という枠組みで理解され

ることが多いからである（岡田, 1979).基本的に両

生類は分化ステージと増殖ステージの間の敷居が哺乳

類におけるほどは高くないと考えればよいのかもしれ

ない．細胞のステージということで言えば，死という

のも重要なステージである．最近アポトーシスという

細胞死が注目されるようになり，細胞が個体の統合性

を保つために自殺行為を行うことが認識されるように

なってきた．ガン化の過程でも細胞死の障害が増殖阻

止の抑制となっていることが知られている（田沼，

1997) .すると変態過程が両生類にはあって，有羊膜

類に無いということの意味も自ずから理解できてく

る．特に無尾類の変態は，つきつめれば体全体に及ぶ

同期したアポトーシスと一部の細胞の再分化だからで

あるチロキシンによるこれらの同期した変化（吉里，

1990,岡･Shi, 1999)は細胞相間の敷居の低さに起

因しているのだろう． もう一つアポトーシスというこ

とで言えば，両生類の四肢形成が有羊膜類の四肢形成

とは大きく異なることが知られている．有羊膜類の場

合，指が形成されるときには指間組織のアポトーシス

1 ．はじめに

生物の進化的変化を研究する上で，筋としての自然

選択に着目するだけでなく，その変化を生み出した変

異の出方に焦点を当ててもよいはずである．つまり，

変化の系列をものとして考究する立場である．この見

方は発生学的な知見との相互作用の上に成り立つ．そ

ういった観点に立つ場合，多数の形質がまとまって複

数の系統に跨って変化するような場合は特に注意を払

うことが重要だろう なぜなら，そこで変化している

形質どうしに発生学的な結びつきが潜んでいるのでは

ないかと疑われるからである． このことが発生学に新

たな知見を提供する可能性がある．逆に発生学的な関

連が知られている器官同士は同時期に変化することが

十分考えられる． ということは系統全体を見渡した上

で，形質（形態）変化同士の間にある関連性を見つけ

出し,その発生的連関が詳しく理解されているならば，

その変化を引き起こした生物学的な原因が突きとめら

れる．遺伝子という観点からは拙文（木曽， 2000）に

紹介してあるが，それとは少し異なる立場から考察し

てみたい．脊椎動物の大進化における重要な二つのス

テージを具体例として細胞生物学の立場から捉え直し

ていこうとするものである．

2．両生類と爬虫類

現生両生類と爬虫類には大きな遠いがある．羊膜の

有無，変態過程の有無，腎臓の発生的由来，再生能の

高さなどと数えればきりがない．これらの相違点は両

者の生態的な違いを基礎付けていると考えられるが，

その背景にはどんな違いが潜んでいるのだろうか．
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十分小さくなってくる．そして下顎の牙が小さくなっ

てくる．仙椎が増えてくるのもこの頃であり，肩帯や

上腕などの椴造は爬虫類的になってくる．その後，

Diadectomorphaで足首の骨のパターンは原始的爬虫類

と同じになる． また，頸椎や後頭部の骨パターン，下

顎の櫛造も同様である．総鰭類以来あった口蓋の牙が

小さくなり，口腔の緑にある歯のほうが相対的に大き

くなる最後に，頭蓋のパターンと口蓋にある翼状骨

の形状が変化する(SO彫"odo"s"""s) .耳切痕が閉じ

て，歯が迷歯でなくなると爬虫類となるこれらの変

化が単系統的に起きたのか，多系統的に起きたのかは

分からないが，かなりの研究者が多系統的に考えてい

るようだ. Seymouriamol･phaからDladectomorphaに至

る系列が真の爬虫類を生み出す系統(Gephyrostegidか

らSo""0(io"s"","s)のとは別の系統であったのではな

いかと考えているようである． また，真の爬虫類が多

起源であったかどうかはかなり意見が分かれている

(Stahl, 1974) 要はどの形質が系統を反映すると考

えるかで異なる立場に立つということである翻って，

Seymouriamorphaで外鯛のある幼生が発見されている

(Spinar, 1952) ことから，羊膜卵の発生はもっと後

だと考えられる．

最初の羊膜卵の化石は3億2000万年ほど前の双弓類

のものが最古ではあるが(Rome1･, 1957),単弓類や

カメの仲間なども羊膜卵であることから，骨学的な爬

虫類のかなり原始的な段階で羊膜卵を樫得したに相違

ない．一連の骨学的な変化のおよそ最後のあたりで羊

膜が獲得されたであろう．

さて，驚くべきことに上記のような骨学的な変化と

現生から得られる相違点は決して無関係とは言えない

ことが次のような遺伝子の研究から理解されるのであ

る． BMP:これは四肢の形成などに重要であり，

BMP2/4の異常をニワトリ肢芽に導入すると細胞死が

抑制され，異常な肢が形成される(ZouandNiswander

1996, Yokouchi"", 1996) .そしてBMPは哺乳類の

発生初期（卵筒期）にプログラム細胞死を誘導して空

洞を形成させる(CoucouvanisandMartin, 1999). こ

のことは羊膜の形成と関係がありそうだそして歯の

形成にも重要な役割を果たしていることは特記すべき

である（三品・中島, 1998) .

Bγ""z":y :中胚葉の発生にとって大きな役割を果た

していて，体節や尿膜の形成にとって必要な遺伝子で

ある（中辻, 1993) .体節はやがて脊椎を生み出し，

尿膜は卵の膜系の一つであることを考えればここで取

り上げるに値する．

WTl :これは腎臓の形成に重要であるばかりでな<,

この遺伝子の異常はガンを引き起こす（仙波, 1997)

ガン抑制遺伝子と考えられている．

によって5本の指が形作られるのに対し，両生類では

指がはじめから一本ずつ伸びだしてくるのである

(CameronandFallon, 1977) このように，有羊膜類

と両生類の間には細胞生物学的な違いに立脚した相違

点があるのだと考えることができる．羊膜の有無も例

外ではない羊膜は受精卵から生じながらもれっきと

した胚体外組織であり，胚が未分化な状態であっても

その機能を果たすように胚体外組織として“分化”し

ていなくてはならないのであるから，分化・増殖が峻

別されている有羊膜類ならではの組織といえよう． ま

た，両生類が中腎を使用するのに比べ，有羊膜類では

後腎を分化させると言われてきた．実際にはRomer

andParsons (1986)によれば同じ器官の発達部位が大

きく異なるだけのことらしいが，それでもそこには分

化経路の変更が見て取れる．従って，両分類群間の大

きな違いは細胞相の相違に基づくと考えて好いだろ

う． さて，古生物学の研究から両者がどのような進化

的結びつきを持っているか詳しく調べられてきたの

で，これを見ていくことにしよう．ほとんどの研究者

は現生の両生類が古生代の祖先と違っているため派生

的だと考え(Romer,1959),両生類といったときの

イメージが化石にどれだけあてはまるかは慎重に検討

しなければならないとしている．基本的には化石両生

類が水系からさほど離れず，幼生期を有していたこと

は理解されているようだ例えば，化石両生類には魚

類のような側線系があったこと (Romeran(IParsons,

1986) JP,鯉のある幼生(Carl･oll, 1988) もしくは幼

形成熟とおぼしき種類も発見されている(Boy, 1972).

ということは変態があること，羊膜が無かったであろ

うことは祖先の形質と考えて良さそうだ．ではその様

な祖先から有羊膜類がどのような過程を経て出現した

のだろうか．化石の研究であるから骨学的な観点から

の記述に偏らざるを得ない上に，研究者によってどれ

を爬虫類と呼んで，どれを両生類と呼ぶか意見が分か

れてしまうので統一的な見方は難しいのが現状ではあ

る．が，おおよそ言えることは，爬虫類的と考えられ

る形質が徐々に出現してきたこと， これらの形質が多

系統的に現れた可能性が捨てきれないことである．

ここでは, Stahl (l974),Carroll (1988),Colbert

(1978),Clack(2000),Coates (1996),Benton (1997),

疋田(1988)を参考にしている． まず，原始的両生類

から派生した炭竜類で指骨の数が23454－5にな

り，板状骨が拡大，足首が骨化する．間椎心よりも側

椎心に比重が移るのもこの段階である. W@s"0j〃α"α

のように耳切痕のないものも現れる(Clack, 2000) .

脳函が固定されるのもこの頃か

やがて, SeymolII｡iamolphaなどになると，指骨が2
3453－4に固定されるようになり，椎体も間椎心が
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Wnt :これはファミリーをなしていて，四肢の方向性

を決定するものを含んでいる.しかも，腎臓の形成に

も重要であるばかりでなく， もともとはガン遺伝子と

して取られてきたものである（柳川, 1997)

APC:これもガン遺伝子の一種で，胚外胚葉の形成に

関与する（伊藤野田, 1999)羊膜形成に無関係で

はないだろう．

NFI : ノックアウトマウスはガンに催るだけでなく，

心臓奇形や骨形成異常を伴い，脊椎の形成異常を起こ

すことが判っている（西・佐谷, 1997) .

PTC:この遺伝子の異常は，指の形成異常や口蓋裂を

引き起こすとともに，ガンの原因ともなる（藤田・桃

井, 1997,伊藤・野田. 1999) .

Hり,X:体節の特徴付けに関する遺伝子として有名であ

るが，アポトーシスをも引き起こすとされている（田

沼, 1995) ．細胞生物学的には，血球系細胞の分化へ

の関与も指摘されている（古川, 1995) .形態的にも

興味深く，後頭部の骨のパターニングにもきいている

(倉谷・大場, 1997;倉谷, 1997) .

A姥sPI :これは体節形成をつかきどり，特に各体節の

前部に発現する(Saga, 1998). この遺伝子が欠損す

ると，頭部の形態形成が異常となり．心臓に奇形を生

ずる．脊椎の形成は相同性の高いMbs"により補償さ

れるが,MMcsP2の欠損は脊椎に関して体節の前半部，

すなわち椎間板の消失を引き起こす(Saga, 1997) .

体節の二分割は，解剖学的に間椎心-側椎心系の進化

と対応付けられることがあった(Halstead, 1969) .心

臓についても両生類に見られる静脈洞が爬虫類では消

失するなど，違いがあることが知られている(Romer

andParson, 1986) .

PTH/PTHrP:ノックアウトマウスでは短肢，下顎の短

小化，頭蓋骨の形態異常を示す（福本, 1998)

”3：腫瘍抑制の転写因子で， ノックアウトマウスで

は四肢の異常，無歯等がみられ， ヒトの変異では上顎

低形成や無歯，口蓋の異常，欠指などの症状を伴う

(田畑ら, 2000).

このようにいくつもの遺伝子がガンやその他の形態

形成とのリンクを示し，骨学的な変化が決して現生両

生類と爬虫類の相違点と無関係とは言えないのであ

る．

ところで，アリストテレスは上顎切歯の無い（＝

｢角がある」という驚くべき関係がある）反錫動物が

他の反認動物と異なる形態の胎盤を有することを報告

していた(Russel, 1916) .胎盤は漿膜や尿膜を椛成

要素に持ち，羊膜と共に有羊膜類に特徴的な膜構造で

ある. Rieger症候群は目の異常と共に上顎切歯の欠如

など，歯の異常を起こし， しかも膳帯の異常をも併発

する．当然膳帯は胎盤と胚を結んでおり，漿膜や尿膜

からなる． この原因遺伝子R正Gがクローニングされ，

O“ファミリーに属することが判った（栗栖・田畑，

1998) ちなみにOぱファミリーのうち, Oix2はマウス

で欠損すると下顎（第一鰡弓由来）のみを欠失するこ

とが知られており （倉谷， 1997)，脊椎動物進化にお

ける顎の獲得というイベントを考える際に重要な情報

を提供してくれるだろう．原始爬虫類については耳の

構造が未発達であることから, Seymouriamorphaとの

違いが重要視されていたのだが，多系統であるにせよ

単系統であるにせよ耳も大きな変化を被った．それを

踏まえた上で木田ら(1996)の集めたヒトの先天異常

に関するデータから検索してみると． ここで関係した

形質についての多面発現的な変異がたくさん見つかっ

てくる．耳（神経性も含む)，脊椎，四肢（遠位，近

位)，腫瘍（腫大など良性を含む)，頭蓋（顔や顎の形

態異常を含む)，歯，そして腎臓に関して二つ以上の

形質にまたがって異常が現れるものを数え上げると，

遺伝的かどうかはっきりしないものも合わせてざっと

160近くにもなるのである．そのうち重要と思われる

遺伝性疾患を症状と共に列挙してみよう．

Zellwegel･syndrome :顔や腎臓に奇形，肝腫大．

Pallistersyndrome :四肢の骨の一部欠損歯の異常．

椎管に異常，泌尿器系の異常Sprintzensyndrome:

口蓋裂，心奇形，特異な顔貌，ほっそりとした手足．

Robinanomaly:口蓋や四肢に異常，小顎症，心奇形

を伴うことがある. Pottersyndrome :腎無形成，羊水

減少，顎の低形成、耳介低形成などの異常．

Paraatremmaticdysplasia :胸郭や四肢の異常，脊柱の

後弩. Proteussyndrome :手足が大き<,皮下腫瘍や

血管腫， リンパ管腫，脂肪腿MURCSsyndrome:脊

椎の一部欠損，腎欠損，子宮などの異常. Meckel

sVndrome :顔面奇形，腎形成不全，後頭蓋の異常，多

指症Lenzmicrophthalmiasyndrome :小頭症，多趾症，

腎奇形，斜指症，小眼球. Langer-Giedionsyndrome :

頭髪少なく，鼻や指に異常，肩甲骨の外骨腫. Kniest

dySplaSia:低身長，胸郭の奇形，椎体の異常，四肢や

顔に異常が見られる. Klippel-Trenaunay-Webel･

syndrome :四肢の肥大と皮下血管腫. KGB

syndrome :知能障害，短頭症，大きな歯，椎体の異常．

Holt-Oramsyndrome :前肢の異常と心奇形.Herrmann-

Opitzarthrogryposissyndrome :四肢の異常，尖頭症，

肋脊椎の異常. Kuskokwimsyndrome :四肢の関節拘

縮，腰椎の低形成.Hemimeliaandscalp-skulldefbcts :

頭蓋の骨の欠損，四肢の欠損や指の短縮. Hajdu-

Cheneysyndrome :指の骨軟化，顔や脊椎の異常．

Goldenharsyndrome :眼球上類皮腫，耳介の異常，脊

椎異常，顎や四肢や舌にも異常. Fibrodysplasia

ossificansprogressiva:皮下に腫瘤，母趾の形態異常
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2()00)．破骨細胞の分化を決定付ける因子ODFによく

似た遺伝子はTリンパ球の働きに関わっている（東尾

ら, 1998) .破骨細胞はしかし，骨芽細胞（間葉系起

源）とのサイトカインを介した相互作用を必要とする

ので， リンパ球との関係は骨芽細胞にまで及ぶと考え

たほうがよい． とすると，セメント質と骨との構造的

類似性（藤田・藤田, 1992),セメント芽細胞と骨芽

細胞との同型性(Halstead,1969)から考えて，セメ

ント質の獲得が免疫機構の発達と連関した可能性は十

分にある．骨芽細胞の分化に決定的な役割を果たす

CMI-Iの欠失は歯の形成異常をもたらすことが判明し

ている（小守， 1999)．筆者は以前，歯と体毛の進化

的連関を示唆したが, T細胞の分化の場である胸腺を

欠くヌードマウスには毛がない．ちなみに体毛や羽毛

とはHmf遺伝子ホモログを介して血液系細胞分化と関

係していることも述べておこう （古川, 1995) . リン

パ球系細胞と歯の関係を示唆する変異であるといえよ

う． また，このC""-1は軟骨細胞にも発現していて

(小守， 1998)，軟骨の分化にも一役買っているらしい

のである． もともとこの遺伝子は血球系細胞の分化異

常に関わるものとして考えられ，それを証明するため

にノックアウトマウスが作成されたという経緯を持っ

ているのである（小守， 1998)．従って， ここでも血

球系の変化と骨・軟骨系の変化との結びつきが暗に示

されている．事実， このCMz-I及び類似の因子が血球

系の細胞に働いていることが示されている（小守，

1998)．上で紹介したPTH/PTHrP受容体の欠損したマ

ウスはAlbright遺伝性骨異栄養症(AHO) と類似の形

態異常を示し， このAHO患者で赤血球やリンパ球で

のGs蛋白質（シグナル伝達に重要）の低下を示して

いる（福本, 1998) .驚くべきことにこのPTH/PTHrP

受容体が軟骨発生に必須であることが判ったのである

(福本, 1998) .すなわち，骨・軟骨系と血球系の変化

は細胞分化という観点から見ればやはり関係している

と考えるべきではないだろうか．単弓系と双弓系とい

う二つの系統で同じような変化が起きたということ

は,二つの器官系の進化上の結びつきを強く指し示す

しかも，この場合にも分化という細胞生物学的側面の

変化である．

Fanconi syndrome:手根骨の減少などの四肢の異常，

腎異常，再生不良性貧血. Fabrysyndrome :皮腐に腫

瘍，腎障害Ectrodactyly-ectodermaldysplasia-clefting

syndrome :指の欠損や奇形， 口蓋異常．

Dysosteosclerosis :脊椎の変形，頭蓋や長管骨の硬化，

皮悶の萎縮，爪の異常. Deafness, renal anddigital

anomalies :伝音性難聴，腎の異常，指の形態異常．

Cranio-oculo-dental syndrome :頭蓋の形態異常，歯の

異常. CIovel･leafskullSyndrome頭蓋早期縫合などの

異常，脊椎の異常，短肢など. CleidocranialdysoStosis

syndrome :頭蓋骨の骨形成障害，歯牙異常，鎖骨の異

常Bloomsyndl･ome:頬骨低形成などの顔の異常，指

の異常，白血病などの悪性腫瘍．
そのほか特に四肢と脊椎，頭蓋は他にも多くの遺伝

疾患で連関して異常を起こすことが知られている．

3．哺乳類・鳥類と爬虫類

哺乳類や鳥類は共に抗体の種類の豊富さ， リンパ球

の成熟器官の発達など，脊椎動物の中で最も免疫機構

が整備誉れていることで知られている （和合，

1994a,b,c,d) .

、鳥類の祖先である恐竜類やワニ類には哺乳類と同じ

ように大型のものでハバース系が発達するといった骨

組織での並行性が見られる(Ricqles,1980) .ハバー

ス系の発達は破骨細胞と骨芽細胞のバランスが祖先と

比較して変化したということであろう．

鳥類と哺乳類の間にはざらに二次軟骨の発達という共

通性が見られる(Kardong, 1997) .

鳥類には歯が無いが祖先の主竜類には哺乳類と同じ

槽生が発達した．それにはセメント質の獲得や歯換方

法の変更（破歯細胞の導入）をも含んでいる．鳥類に

はもはや歯が生えていないが，ニワトリに限り口腔上

皮にはエナメル質を形成する能力が残っている

(KollarandFisher, 1980)ことから，主竜類型の歯を

生やす発生学的基盤が鳥類にも受け継がれている可能

性は十分に考えられる．

上のような単弓系（哺乳類へ到る有羊膜類の系統）

と双弓系（鳥類などを生み出す有羊膜類の系統）で起

こった複数の類似の変化も実は細胞生物学的に見て無

関係ではないらしい．その際に鍵になるのは血球系細

胞の分化である． リンパ球や赤血球は血液系の幹細胞

からいくつかの段階を経て分化してくるのであるが，

その中から破骨細胞も分化する．このことはハバース

系の発達が免疫機構の変化と関係する可能性を示して

いるといえる．実際に破骨細胞の分化や増殖，そして

骨吸収活性を制御するIL-l¥MCSF,TNFαはリンパ

球の免疫システムにおける役割を制御するのにも重要

なサイトカインであることが知られている（小林ら，

4．考察

確かに上で談論した遺伝子の変異はいくつかの進化

的変化が互いに連関して進行した可能性を示してはい

る． ここで一つ，分子進化速度について簡単に試算し

てみよう．脊椎動物のゲノムはほぼ10'塩基対

(Watson"", 1987)で，一塩基あたり一年あたり10･9

置換する（宮田， 1984)．一つのケノムに対して遺伝

子の数は数万（石川, 1988)なので104としておこう．
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アミノ酸に翻訳されるのは103塩基対位であるので，

全ゲノムの1%程度が遺伝子の占める割合になる．従

って，一年間に一つの遺伝子で10･2×10'×1O-'×10-4=

10･6回置換することになる． とすると，一千万年経っ

た場合各遺伝子は10回程度置換した勘定になる百万

年では1回である．どの程度の塩基置換が遺伝子の機

能に対する変更をもたらすか判らないが，上のような

遺伝子が変化したことによって形態進化が引き起こさ

れた可能性は速度的には納得がいく．

しかし，質的にみれば上記の遡伝子の変化と進化的

変化が同じ変化（実験自体は哺乳類が対象であるのだ

から，正確には逆向きの「先祖返り」様の変化が期待

される）とは言い難い．そのことに対する説明として，

実際の進化で採用された変異がもっと軽微な変化であ

って， しかも適応的でなければならないから表現形が

異なるのだという考え方が挙げられる． しかも， ここ

に挙げたような遺伝子は複雑に相互作用しているので

あるから，その変化は連続的かつ漸進的になってくる

と考えられ，正確に変異体の表現形と対応付けられる

必要はないかもしれない． しかし，前述したように同

様の進化的変化が多系統的に起きていたのだとすれ

ば，ことはそう簡単ではなさそうだ．何故ならいくつ

かの変異が複数の系統で同様な順序で同様な時間に起

こる確率はかなり低くなると考えられるからである．

だとしたらどのようなメカニズムで変化したと考えれ

ば良いのだろうか．基本に立ち返って，各器官が自然

選択にさらされながら個別に進化してきたと考えるこ

とだ． しかしそれでは投入された変異の数をむやみに

増やして，遺伝的荷重を大きくしてしまう．では，他

にメカニズムは考えられないのだろうか．一つあると

すれば突然変異から離れることである．別の機会に述

べることもあるかと思うが，状態が変化するという考

え方が必要であるように思える．本論で問題になって

いる細胞分化などの細胞の“相”に関する変化は，

個々の遺伝子の特性から考えるよりも統計的な， もし

くは力学的なダイナミズムとして捉えたほうが理解し

やすい.従って状態の変化という考え方と相性がよい．

状態が変化するという考え方の基本は遺伝子が変化せ

ずとも，世代交代は決して同じ状態に戻らないことを

意味している． これは，多系統での並行的な，かつ順

序付けられた変化を説明するのに都合がよい．だが，

指骨数や頭蓋パターンといった形質は後の進化でもさ

らに変化するのであるから， もっと柔軟に考えるべき

なのかもしれない．

りも，寧ろ互いに発生的連関を保って変化してきた可

能性が濃厚である． しかし，その変化の仕方には単純

な遺伝子変異とは思えない側面があった．つまり，生

物を形作る細胞の生理に関する汎身体的な，深く重要

な変化が起きていると思われるのであった． ともかく

言えることは，進化的変化を考える際には各器官ごと

に論じるべきではないし，他の器官との関係を十分考

慮に入れる必要があるという点である． これまでの議

論によれば，両生類や爬虫類，鳥類や哺乳類といった

分類群は大きな器官間の連関を伴って現れた可能性が

あるということになる． しかも，そのような変化が並

行的に起きたと考えられる． ということはこのような

分類群は“分類群”＝“単系統群”という考え方で捉

えるよりも，発生学的な“状態”＝“相”として捉え

るべきものではないだろうか？すなわち，両生相，爬

虫相,鳥・哺乳相といった具合である．それにしても，

このような考察をする上で残念なことがある.それは，

分子発生学の情報が極めて偏ったものであることだ．

例えば，実験動物としてはマウスやアフリカツメガエ

ル，ニワトリやゼブラフィッシュに限られてしまい，

爬虫類などはほとんど関心が払われていない．器官で

も，羊膜の発生にはほとんど研究が及んでいない．分

子生物学的な技術も日進月歩であり，様々な生物種の

様々な器官の発生が同じようなレベルにまで研究され

るようになることが望ましいと考えられる．
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