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要旨
　多足類 myriapods は陸生の節足動物で、鋏角亜門 Chelicerata、甲殻亜門 Crustacea、六脚
亜門 Hexapoda とともに多足亜門 Myriapoda として節足動物門 Arthropoda をなす。多足亜
門はムカデ綱 Chilopoda（5目）、ヤスデ綱 Diplopoda（16目）、エダヒゲムシ綱 

Pauropoda（2目）、コムカデ綱 Symphyla （1目）の4綱よりなり、これまでにおよそ18,000

種が知られている。分子系統解析によって、多足類は単系統であり、六脚類と甲殻類より
なる汎甲殻類 Pancrustaceaと姉妹群を形成することが明らかにされた。しかし、その内部
の系統関係は明らかでない。形態に基づく研究からエダヒゲムシ綱とヤスデ綱が姉妹群を
なすことが主張されてきた一方で、分子を用いた解析ではエダヒゲムシ綱はコムカデ綱と
姉妹群となることが示唆されている。また、ムカデ綱とヤスデ綱はそれぞれ5目、16目よ
りなるが、これら目間の系統関係についても明瞭な結論は得られていない。そこで本研究
では、綱レベル、目レベルの二つの階層における系統関係の解明を試みた。系統解析には
3つの核タンパクコード遺伝子DPD1 (DNA polymerase delta catalytic subunit)、RPB1 (RNA 

polymerase II largest subunit)、RPB2 (RNA polymerase II second largest subunit)を用いた。計
19種の多足類（多足亜門の4綱17目を含む）からこれら３つの遺伝子の塩基配列を決定し
た。これより推定したアミノ酸配列を用いて、鋏角類と汎甲殻類を含む11種の外群の配列
を加え、最尤法 (ML: maximum likelihood) とベイズ法 (Bayesian inference) の2つの方法で系
統解析を行った。
　その結果、多足類の4綱の系統関係については、コムカデ綱が最初に分岐し、それ以外
の3綱が単系統となることが強く示唆される結果が得られた。ムカデ綱とヤスデ綱内の目
レベルの系統関係については、形態に基づくこれまでの仮説と矛盾せず、ヤスデ鋼内では
唇顎類 Chilognatha、前雄類 Helminthomorpha、畸顎類 Colobognathaの3分類群の単系統性が
強く支持された。また、得られた樹形に基づいて脱皮変態様式の祖先形質復元を行ったと
ころ、多足類の共通祖先は半増節変態を行っていたことが示された。現生の節足動物は４
型の脱皮変態様式（真増節変態、半増節変態、完増節変態、整形変態）を持っており、節
足動物門で広く見られる半増節変態は祖先的な様式であると考えられてきたが、本研究の
解析結果はそれを裏付けるものである。さらに、４つの化石情報と本研究の系統解析の結
果に基づいて多足類の分岐年代推定を行った。その結果、4綱の分岐はカンブリア紀初期
からオルドビス紀初期の間で起きたと推定され、多足類の最初の分岐（コムカデ綱とその
他の多足類との分岐）はカンブリア紀初期にまで遡ることが示唆された。ムカデ綱内部で
の分岐はデボン紀からペルム紀初期までの間に起きたことが示された一方、ヤスデ綱では
分岐年代の幅がより広く、最初の分岐はオルドビス紀にまで遡り、最も近縁な２目の分岐
は中世代の中期であると推定された。コムカデ綱２科の分岐は古生代にまで遡り、ムカデ
綱とヤスデ綱の目間の分岐よりも古いことが示された。
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　1　序論

1.1 多足類とは

　多足亜門 Myriapoda（以下、多足類 myriapodとする）はムカデ綱 Chilopoda、ヤスデ綱 

Diplopoda、エダヒゲムシ綱 Pauropoda、コムカデ綱 Symphyla の4綱よりなる（図1）。多
足類の中で、ヤスデ、エダヒゲムシ、コムカデが腐葉土や菌類などを食べる腐植質食性で
あるのに対し、ムカデのみクモや昆虫などを捕食する肉食性である。ムカデ、エダヒゲム
シ、コムカデの体節は、一体節に対して足は一対（2本）であるが、ヤスデの重体節と呼
ばれる体節は二対（4本）の足を持つ。ムカデ、ヤスデではおよそ30cm 程まで大きくなる
ものもあるが、エダヒゲムシ、コムカデはそれぞれ 2mm、10mm 以下の小さな土壌生の節
足動物である。ヨーロッパでコムカデはアスパラガスの害虫として知られているが、エダ
ヒゲムシについては人間との関わりは知られていない。 ムカデ綱は5目25科3,150種、ヤス
デ綱は16目146科12,116種、エダヒゲムシ綱は2目12科835種、コムカデ綱は1目2科195種に
それぞれ分類されている（図1）(Minelli, 2011; Brewer et al., 2012; Szucsich and Sheller, 2011; 

Scheller, 2011)。

1.2 多足類の系統

1.2.1 節足動物門における多足類の系統的位置

　多足類は鋏角類 Chelicerata、甲殻類 Crustacea、六脚類 Hexapoda とともに節足動物門 

Arthropoda をなすが、その系統的位置は分子を用いた解析によって大きく変わった。古典
的な見解では、多足類は六脚類とともに無角類 (Atelocerata) をなすと考えられてきた。一
部の仮説で多足類は単系統であると唱えられることはあった (Boudreaux, 1979) が、ほとん
どの仮説では、六脚類とムカデあるいはコムカデが近縁であり、多足類は単系統ではなく
側系統群になるとする仮説がほとんどであった (Edgecombe et al., 2002 参照)。しかし、
1990年代から始まった分子系統解析の結果は、いずれも六脚類は多足類ではなく甲殻類と
近縁であることを示した。これまでに行われた分子系統解析の結果、六脚類は甲殻類とと
もに汎甲殻類 (Pancrustacea) をなすことと、多足類は単系統となって汎甲殻類と姉妹群関
係にあり、大顎類 Mandibulata をなすことが概ね支持されている (e.g., Regier et al., 2010; 

Rota-Stabelli et al., 2010a)。
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節足動物門

多足亜門

ムカデ綱

10 mm

ゲジ目 Scutigeromorpha、
イシムカデ目 Lithobiomorpha、
ナガズイシムカデ目

Craterostigmomorpha、
オオムカデ目

Scolopendromorpha、
ジムカデ目 Geophilomorpha

ヤスデ綱

10 mm

フサヤスデ目 Polyxenida、
タマヤスデ目 Glomerida、
ナメクジヤスデ目

Glomeridesmida、
ネッタイタマヤスデ目

Sphaerotheriida、
クダヤスデ目 Siphoniulida、
Siphonocryptida目、
ジヤスデ目 Polyzoniida、
ヒラタヤスデ目 Platydesmida、
ギボシヤスデ目 Siphonophorida、
ツムギヤスデ目 Chordeumatida、
スジツムギヤスデ目 Callipodida、
ネッタイツムギヤスデ目 

Stemmiulida、
オビヤスデ目 Polydesmida、
ヒメヤスデ目 Julida、
ヒキツリヤスデ目 Spirostreptida、
フトマルヤスデ目 Spirobolida

エダヒゲムシ綱

1 mm

エダヒゲムシ目 Tetramerocerata、
ネッタイエダヒゲムシ目

Hexamerocerata

コムカデ綱

1 mm

コムカデ目 Symphyla

Myriapoda Chelicerata Crustacea Hexapoda

Arthropoda

Chilopoda Diplopoda Pauropoda Symphyla

鋏角亜門 甲殻亜門 六脚亜門

1, Progoneata-Dignatha 説 2, Trignatha-Dignatha 説 3, Progoneata-Edafopoda 説

ムカデ綱
コムカデ綱
エダヒゲムシ綱
ヤスデ綱

ムカデ綱
コムカデ綱
エダヒゲムシ綱
ヤスデ綱

ムカデ綱
コムカデ綱
エダヒゲムシ綱
ヤスデ綱

図1、多足類の分類

図2、多足亜門4綱の系統に関する仮説



1.2.2 多足亜門4綱の統関係

　多足類では、これまでにその形態・発生に基づいて系統が研究されてきた。ヤスデとエ
ダヒゲムシについて、その第一齢の幼虫は3対の足を持つ、口器は大顎と第二小顎のみで
第2小顎を欠く、などの形質を共有していることから、これらが双顎類 Dignatha をなすと
いう点については概ね一致している (Edgecombe and Giribet, 2002)。しかし、それ以外の関
係については明らかでない。生殖器官を前方に持つことなどから双顎類とコムカデは前性
類 Progoneata をなすとする説 (Pocock 1893)（図2-1）、顎の構造に着目しコムカデとムカ
デは三顎類 Trignatha をなすとする説 (Tiegs, 1947)（図2-2）、など様々な仮説が唱えられて
きた (Edgecombe et al., 2002 参照)。
　18Sと28SのリボゾームRNAを用いた解析では、エダヒゲムシはヤスデではなく、コムカ
デと姉妹群となった (Gai et al., 2006)。この結果について著者らは、進化速度の速い群同士
が系統と無関係に姉妹群となる LBA (Long Branch Attraction) という現象によるものではな
いかと述べている。ミトコンドリアゲノムの配列を用いた研究でもエダヒゲムシとコムカ
デが姉妹群をなす結果が得られている (Dong et al., 2012)（図2-3）。しかし、高次分類群の
系統解析にミトコンドリアゲノムを用いる場合、系統間で不均一なミトコンドリアゲノム
の塩基組成が変異にバイアスを与えるという問題点が指摘されている (Cameron et al., 2004; 

Rota-Stabelli et al., 2010)。またこれらの研究では、一部の種のみ用いて解析が行われてお
り、多足類全体の系統関係の解明には至っていない。
　各綱から多くのサンプルを得て、複数の核タンパクコード遺伝子を用いて行われた研究
で各綱の単系統性は強く支持されている (Regier et al., 2001, 2005b)。しかし、これらの研
究でも4綱の系統関係に関する支持率は低く、結論は明瞭でない。多数の核タンパクコー
ド遺伝子を用いて節足動物門全体からサンプルを得て行われた研究では、塩基配列に基づ
く解析ではエダヒゲムシとコムカデが姉妹群となることが強く支持され、Edafopodaと命
名されたものの、アミノ酸配列に基づく解析ではあまり支持されなかった (Regier et al., 

2010; Zwick et al., 2012)。

1.2.3 ムカデ綱5目の系統関係

　ムカデ綱はゲジ目 Scutigeromorpha、イシムカデ目 Lithobiomorpha、ナガズイシムカデ目 

Craterostigmomorpha、ジムカデ目 Geophilomorpha、オオムカデ目 Scolopendromorpha の5目
に分類されている。形態・発生等に基づく系統解析から、ゲジ目、イシムカデ目、ナガズ
イシムカデ目の順に分岐し、ジムカデ目とオオムカデ目が姉妹群になるという系統関係が
唱えられている (Dohle, 1985)。ミトコンドリアと核リボゾームRNAを用いた系統解析では
各目の単系統性は強く支持されているものの、目間の系統関係は明らかにすることはでき

3 
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なかった (Murienne et al., 2010)。核タンパクコード遺伝子を用いた解析によって、ジムカ
デ目を除く４目の系統関係についてゲジ目、ナガズイシムカデ目の順に分岐し、イシムカ
デ目とオオムカデ目が姉妹群になるという系統関係が示されている (Regier et al., 2010)。

1.2.4 ヤスデ綱16目の系統関係

　ヤスデ綱は16目に分類されている。オス個体が見つかっていないクダヤスデ目 

Siphoniulida と、近年新たに設けられた Siphonocryptida目を除く14目の系統について、形
態を用いて解析が行われている (Enghoff, 1984; Sierwald and Bond, 2007)。ヤスデ綱はフサ
ヤスデ目 Polyxenida 1目よりなる触顎類と、それ以外よりなる唇顎類に分けられる。唇顎
類は雄生殖肢の位置に基づき、タマヤスデ目 Glomerida など3目からなる後雄類とそれら
以外からなる前雄類に分けられる。前雄類は、特徴的な口器をもつ畸顎類（ジヤスデ目 

Polyzoniida など3目からなる）と、それ以外の7目からなる真顎類に分けられる。真顎類は
さらにヒメヤスデ上目、オビヤスデ上目、ツムギヤスデ上目の3上目に分けられる。
　これら各目からサンプルを得て分子系統解析が行われたが、高次分類については畸顎類
の単系統性が支持されたのみであり、それ以上の知見は得られなかった (Regier et al., 

2005b)。

1.3 未解明な点とその解決方法

　上に述べたように、多足類内部では綱から目にかけての分類群間の系統関係について明
らかになっていない点が多くある。これまでにリボゾームRNAやミトコンドリアゲノムを
用いて解析が行われてきたが、これらは近年の研究で高次分類群間の系統解析には適して
いないことが分かっている。リボゾームRNAでは、系統間で進化速度が著しく異なり、早
いもの同士が系統関係と関係なく誤った姉妹群を形成する長枝誘因 (Long Branch 

Attraction: LBA) という現象が知られている (Mallatt and Giribet, 2006; Mallatt et al., 2012)。
また、ミトコンドリアゲノム上で生じる変異は系統間で塩基組成が不均一であり、系統解
析が影響を受けていることが指摘されている (Cameron et al., 2004; Rota-Stabelli et al., 
2010b)。いくつかの核タンパクコード遺伝子を用いて行われた研究 (Regier et al., 2001, 

2005b) については、用いた配列が少なかったために系統関係の解明には情報量が不足して
いたと考えられる。
　62種の核タンパクコード遺伝子を用いて節足動物全体からサンプルを得て解析を行った
研究でも多足類4綱の系統関係は不明なままである (Regier et al., 2008, 2010)。 近年、多く
の遺伝子を用いて行う系統解析 (Phylogenomics) に基づく研究がなされるようになった
が、全ての研究で明瞭な結論が得られているわけではない。その理由として、系統進化以
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外の要因によって生じた変異が多く含まれている場合があること、解析に適切でない置換
モデルを用いていることなどが指摘されている (Phillipe et al., 2011)。
　本研究では、明瞭な結論が得られていない多足類内部の綱レベル・目レベルにおける系
統関係の解明を試みた。3つの核タンパクコード遺伝子 DPD1 (DNA polymerase delta 

catalytic subunit)、RPB1 (RNA polymerase II largest subunit) 、RPB2 (RNA polymerase II 

second largest subunit) は六脚類の高次分類群における系統解析で優れた結果を残しており 

(Ishiwata et al., 2011; Sasaki et al., 2013)、本研究でも用いた。決定した塩基配列からアミノ
酸配列を推定し、遺伝子ごとに最適な置換モデルを求め、最尤法とベイズ法で系統解析を
行った。4綱の系統関係については、本研究で得られた樹形とこれまでの仮説に基づく樹
形とで統計的検定を行った。
　また、得られた樹形を用いて多足類の脱皮変態様式の祖先形質復元を行った。多足類の
脱皮変態様式は、整形変態、真増節変態、半増節変態、完増節変態の4種類に分けられて
いる（図3）。整形変態を行う種は、孵化後は体節数が変化しない脱皮を一生繰り返す。
真増節変態を行う種は、体節数の増加を伴う脱皮（増節変態）を一生続ける。半増節変態
を行う種は、孵化後一定の回数の増節変態を行い、その後、増節を伴わない脱皮（整形変
態）を続ける。完増節変態を行う種は、孵化後一定の回数の増節変態を行うと、脱皮をや
めてしまう。多足類内部では、概ね目レベルで脱皮変態様式は固定している。従って、目
レベルでの系統関係が明らかとなることで、多足類の系統で脱皮変態様式がどのように進
化したのかを復元することが可能となる。半増節変態は三葉虫を含めた様々な節足動物で
見られることから初期の節足動物が行っていた、祖先的な様式であると考えられている 

(Minelli and Fusco, 2013)。本研究では、分子系統解析によって得られた樹形を用いてこれ
を検証した。さらに分岐年代推定を行い、どの多足類がどの年代に分岐したのかを推定し
た。これらの解析に基づき、多足類の進化について考察する。

5 
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　2　実験材料と方法

2.1 塩基配列決定

2.1.1 サンプルの採集

　ムカデ綱3目から3種、ヤスデ綱11目から11種、エダヒゲムシ綱エダヒゲムシ目の2科か
ら2種、コムカデ綱コムカデ目の2科から2種、計18種のサンプルを新たに得た（表1）。多
足類は高温湿潤で落葉層が厚い環境に多く生息するため、主に琉球諸島で採集した。体サ
イズが大きいものについては土中から個体を得たが、小さいものについてはツルグレン法
を用いて採集した。多量の土を一晩から数日の間ツルグレン装置にかける場合は、受け皿
として水で湿らせた石膏を用いた。シャーレなどの容器のみ用いた場合、乾燥により小さ
い動物は死んでしまう恐れがある。しかし、湿らせた石膏によって、受け皿の湿度をある
程度保つことができ、これによってエダヒゲムシ、コムカデなど特に体が小さいサンプル
を得ることができた。
　ギボシヤスデ Siphonophora sp. は共同研究者である八畑謙介博士（筑波大学生命環境科
学研究科）が採集したものである。エダヒゲムシについては、萩野康則博士（千葉県立中
央博物館）に採集方法を教えていただき、同定をお願いした。 系統解析の外群として用い
た鋏角類と汎甲殻類、およびゲジ Thereuonema tuberculata については当研究室で既に解析
された配列データを使用した。

2.1.2 RNAの抽出とcDNAの合成

　本研究に用いた3つの遺伝子はシングルコピー遺伝子であり、その配列は核ゲノム上では
イントロンを含んでいると思われることから、直接ゲノムDNAから目的遺伝子を増幅する
のは困難であると考えられる。そのため、RNAを抽出しRT-PCR法によって目的遺伝子の
増幅を行った。RNAの抽出についてほとんどのサンプルは生きた個体から抽出した。
Glyphiulus septentrionalis（ヒキツリヤスデ目） についてのみ、生きた個体を研究室まで運
ぶことができなかったため、RNAlater (Ambion) 溶液中で固定した標本を用いた。
　RNA抽出の手順は以下の通りである。1.5ml チューブにサンプルを入れ、液体窒素につ
けて凍らせる。これに Isogen （ニッポンジーン）800µl 加える。その後、常温に戻したと
ころでサンプルを液中ですり潰す。これにクロロホルムを 200µl 加え、撹拌の後、 4˚C で5

分間インキュベートする。これを遠心分離 （11,000 rpm, 15分, 4˚C）し、その上清を新し
いチューブに移す。これに Ethachinmate （ニッポンジーン）3µl、上清の0.8倍量の 
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isopropanol を加える。 4˚C で30分間インキュベートした後に遠心分離（11,000rpm, 15分, 

4˚C）し、その上清を捨てる。これに70%エタノールを 1000µl 加え、遠心分離（8,700rpm, 

5分, 4˚C）し、その上清を捨てる。常温で10分置いて乾燥させた後に RNA free のDWを 

22µl 加え、 55˚C で15分間インキュベートしてRNA を溶解させる。エダヒゲムシ、コムカ
デなどサンプルが小さい場合は、Isogen液中ですり潰すことが難しくなるので、全体の液
量を減らして実行した。
　RNAの濃度を吸光度で測定後、50ng-1µg のRNAを用いて、SMARTTM RACE cDNA 

Amplification Kit (Clonetech) によってcDNAの合成を行った。キットのプロトコルを一部改
変して用いた。RNA (50ng-1µg) にDWを加えて 5.3µl にしたものに 50µM APVN（5’末端に
アダプター配列を付加した oligo-(dT)プライマー）を 0.2µl、15µM S2A Oligo（RNAオリ
ゴ）を 0.3µl 加えて、70˚C で2分間インキュベートした後、氷上で2分間冷却した。その
後、RNaseOUT 0.5µl、5x 1st strand buffer 2.0µl、DDT (100µM) 0.2µl、dNTP (10µM) 1.0µl を
加え、サーマルサイクラーに移す。42˚C になったら PrimeScript 0.5µl 加えて、 42˚C で90分
間インキュベートした。TE buffer 100µl 加えて、 72˚C で10分間インキュベートした。

2.1.3 PCRと電気泳動

　DPD1、RPB1、RPB2 について、これまでに NCBI (National Center for Biotechnology 

Information) 上に登録されてきた配列を元にして、縮重プライマー（付録 7.1）を作成し、
上記で合成したcDNAをテンプレートとしてPCRを行った。目的遺伝子のcDNA量は少ない
ことから、TaKaLa LA TaqTM を用いて以下のような反応液組成でPCRを2度行った。1回目
のPCRはcDNAをテンプレートとした。2回目のPCRは1回目のPCR反応液をテンプレート
とし、1回目のPCRで増幅された配列とアニーリングすると考えられるプライマーを用い
た。なお、いずれの場合でも温度条件は以下の通りである。

94˚C 3:00 -> 
( 95˚C 0:30 -> 50˚C 0:30 -> 72˚C 4:00 -> ) x 30
72˚C 8:00

1回目のPCRの反応液 (Total 20µl)：
DW 10.5µl, 10x LA PCR Buffer II (Mg2+ free) 2µl, 25mM MgCl2 2µl, dNTP　 

mixture (2.5 mM each) 3.2µl, La Taq 0.1µl, cDNA溶液 0.2µl, 20mM forward and 

reverse primers 各1µl　
2回目のPCRの反応液 (Total 25µl)：
 DW 13.175µl, 10x LA PCR Buffer II (Mg2+ free) 2.5µl, 25mM MgCl2 　
 2.5µl, dNTP mixture (2.5 mM each) 4µl, La Taq 0.125µl, 1回目のPCRの反応液
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 0.2µl, 20mM forward and reverse primers 各1.25µl　

長い領域や末端領域を増幅する場合、Gene Specific Primer を作成してこれを用いてPCRを
行った。PCRの条件は以下の通りである。

1回目のPCRの反応液 (Total 20µl)：
DW 10.5µl, 10x LA PCR Buffer II (Mg2+ free) 2µl, 25mM MgCl2 2µl, dNTP 　
mixture (2.5 mM each) 3.2µl, La Taq 0.1µl, cDNA溶液 0.2µl, 5mM forward and 

reverse primers 各1µl

2回目のPCR (Total 25µl)：
DW 13.175µl, 10x LA PCR Buffer II (Mg2+ free) 2.5µl, 25mM MgCl2 2.5µl, dNTP　 

mixture (2.5 mM each) 4µl, La Taq 0.125µl, 1回目のPCRの反応液 0.2µl, 5mM 

forward and reverse primers 各1.25µl

　PCR反応液を 5µl 用いて電気泳動し、ゲルを SYBR SafeTM DNA Gel Stain (InvitrogenTM) 

で染色した後、UVトランスイルミネーターを用いて、増幅の成否、及び増幅断片長を確
認した。

2.1.4 塩基配列決定

　電気泳動で増幅が確認できた反応液について、以下のような条件で精製した。

反応液 (Total 22µl)：
PCR反応液 20µl, DW 1.8µl, Exonuclease I（タカラバイオ）0.1µl, Calf intenstine 

Alkaline Phosphatase（東洋紡） 0.1µl

反応温度：
37˚C 30:00 -> 80˚C 15:00

　シーケンス反応には BigDye Terminator v3.1 Cycle Sequencing Kit (Applied Biosystems) を
用いた。条件は以下の通り。

反応液 (Total 10µl)：
精製PCR反応液 1µl, DW 5.5µl, 5x Sequence Buffer, 1.5µl, 5µM Primer 1µl, 

BigDye 1µl　
反応温度：

96˚C 1:00 -> 
( 96˚C 0:10 -> 50˚C 0:05 -> 60˚C 4:00 -> ) x 25

10



シーケンス反応液の精製には CleanSEQ (BECKMANN COULTER) を用いた。シーケンシン
グには 3130xl Genetic analyzer (Applied Biosystems) を用いた。

2.2 解析

2.2.1 アライメントとアミノ酸置換モデル選択

　得られた塩基配列を基に、アミノ酸配列を推定した。MAFFT L-INS-i (Katoh et al., 2005)

を用いてアミノ酸配列のアライメントを行った。系統解析に適さない領域を除くのに
Gblocks (Castresana, 2000) を用いた。こうして得られた配列について、アミノ酸配列の進化
モデルを ProtTest 3 (Darriba et al., 2011) を用いて決定した。その結果、DPD1、RPB1、 

RPB2の置換モデルはそれぞれ WAG (Whelen and Goldman, 2001)、LG (Le and Gascuel, 

2008)、LG であることが分かった。

2.2.2 系統解析

　系統解析は、各生物種ごとに DPD1、RPB1、RPB2 のアミノ酸配列を連結し、以下の手
順で行った。

(i) 最尤法
　RAxML v7.2.8 (Stamatakis et al., 2006) を用いた。ブートストラップ解析は 1,000回
行い、mixed model (DPD1, WAG; RPB1, LG; RPB2, LG) + Gamma をモデルとして用
いた。
(ii) ベイズ法
　MrBayes v3.2 (Ronquist et al., 2012) を用いた。世代数は50,000,000、サンプリング
は1,000世代ごとで行った。アミノ酸の進化モデルとして、MrBayes は LG を用いる
ことができないので、WAG + Gamma を用いた。解析結果の収束の確認には Tracer 

v1.5 (Rambaut and Drummond, 2009) を用いた。
(iii) 仮説検定
　4綱の系統関係について、CONSEL (Shimodaira and Hasegawa, 2001) を用いて、本
研究の結果とこれまで示されてきた主要な仮説とで検定を行った。検定に用いたテ
ストは approximately unbiased (AU)テスト、Kishiono-Hasegawa (KH)テスト、
Shimodaira-Hasegawa (SH)テスト、weighted Kishino-Hasegawa (wKH)テスト、
weighted Shimodaria-Hasegawa (wSH)テストの5つである。
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2.2.3 脱皮変態様式に関する祖先形質復元

　Enghoff, et al. (1993) から各サンプルの脱皮変態様式を求め、RAxML で得られた樹形に
基づいて Mesquite v2.73 (Maddison and Maddison, 2011) を用いて祖先形質復元を行った。用
いたモデルは Mk1 (Markov k-state 1 parameter) である。

2.2.4 分岐年代推定

　分岐年代推定には BEAST v1.7.5 (Drummond et al., 2012) を用いた。推定の補正点として
以下の4点を用いた。各分岐について、平均は化石記録に基づく年代から決定し、標準偏
差 (SD) は平均の 5% を数値として用いた。

鰓脚類 (Daphnia pulicaria と Triops granarius の分岐)

　　　：490 mya (million years ago)、24.5 (SD) (Harvey et al., 2012)

前雄類：430 mya、21.5 (SD) (Wilson and Anderson, 2009)

ムカデ綱：418 mya, 20.9 (SD) (Edgecombe, 2010)

Epimorpha (Arrup holstii（ジムカデ目）と Scolopocryptops rubiginosus（オオムカデ
 目）の分岐)：306 mya、15.3 (SD) (Mundel, 1979)

　解析世代数は 20,000,000 で、サンプリングは 1,000世代ごとに行った。解析結果の収束
の確認は Tracer v1.5 (Rambaut and Drummond, 2009) を用いた。

12



13 

2 実験材料と方法

図4、本研究で解析した多足類
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＜ヤスデ綱＞

＜エダヒゲムシ綱＞

＜コムカデ綱＞

Arrup holstii Paobius pachypedatus Scolopocryptops rubiginosus

Anaulaciulus simplex Diplomaragna sp. Eudigraphis takakuwai Glyphiulus septentrionalis

Hyleoglomeris yamashinai Rhinotus sp. Siphonophora sp. Trigoniulus corallinus

Yamasinaium noduligerum Zoosphaerium sp.

Pauropodidae sp. Sphaeropauropus glomerans

＜ムカデ綱＞

Hanseniella caldaria Symphylella vulgaris



　3　結果

3.1 系統解析・分岐年代推定に用いた領域

　決定した塩基配列の長さはそれぞれ、DPD1 は 1,900塩基以上、RPB1 は 4,000塩基以
上、RPB2 は 2,900塩基以上であった。これからアミノ酸配列を推定し、アウトグループと
ともに MAFFT によるアライメントと Gblocks による領域選択を受け、解析に用いた配列
の長さは DPD1 は 611アミノ酸、RPB1 は 1,319アミノ酸、RPB2 は 974アミノ酸となり、
計 2,904アミノ酸となった。3遺伝子の中では、DPD1 がもっとも変異を蓄積していること
が分かった（表2）。

14

Table S1. Proportions of variable and parsimony-informative amino acid sites in the alignment dataset.

Gene Total Conserved Variable Parsim-info Singleton Variable/Total Parim-info/Total
DPD1 611 271 340 260 80 55.646 42.553
RPB1 1319 783 536 379 157 40.637 28.734
RPB2 974 636 338 214 124 34.702 21.971
total 2904 1690 1214 853 361 41.804 29.373

表2、アライメントにおける変異に関する情報
遺伝子



3.2 多足類の系統関係

　解析の結果から樹形は最尤法、ベイズ法ともに全く同一であった（図5）。多足類4綱の
間の系統関係については、コムカデ綱が最初に分岐し、それ以外の3綱が単系統となるこ
とが強く示唆された (ブートストラップ値 (BP) = 88; 事後確率 (PP) = 1.00)。ムカデ、ヤス
デ、エダヒゲムシよりなる単系統群内部の系統関係については明確にすることができなか
った。ヤスデ綱は単系統となったもののその支持率は低くく (BP=53; PP=0.99)、さらにム
カデ綱と姉妹群になっているがこの支持率も低い (BP=48; PP=0.99)。
　エダヒゲムシの枝が比較的長かったことから、これらが系統樹に与える影響を明らかに
するために、エダヒゲムシ綱2種を除いて同様の解析を行った（図6）。その樹形において
も、コムカデ綱が最初に分岐するという結果は変わらなかった。
　Progoneata-Dignatha 説、Trignatha-Dignatha 説、Progoneata-Edafopoda 説（図2）の3説と
合致する樹形の中で最も尤度が高いものをそれぞれ RAxML を用いて探索した。それらの
樹形と本研究の解析結果とで、CONSEL を用いた統計的仮説検定を行った結果、本研究の
解析結果を除く3つの仮説はいずれのテストにおいても棄却された  (p<0.05)（表3）。
　ムカデ綱内部では、ゲジ目、イシムカデ目の順に分岐し、オオムカデ目とジムカデ目が
姉妹群となる樹形が得られ、かつそれらの支持率は BP>90 かつ PP=1.00 と高かった。ヤ
スデ綱内部では、唇顎類の単系統性が支持され (BP=78; PP=1.00)、その内部では前雄類  

(BP=98; PP=1.00)、畸顎類 (BP=100; PP=1.00) の単系統性が強く支持された。後雄類に属す
る2目 (BP=99; PP=1.00)、並びにヒキツリヤスデ目とヒメヤスデ目 (BP=80; PP=1.00) はそれ
ぞれ姉妹群となった。

15 

p-value
ᶞᙧ ⣔⤫㛵ಀࡢ⥘� -ln L au kh sh wkh wsh

36539.21707

au, the approximately unbiased test calculated from the multiscale bootstrap; kh, the Kishino-Hasegawa test; sh, the Shimodaira-Hasegawa test; wkh, the weighted Kishino-Hasegawa test; wsh, the weighted Shimodaira-Hasegawa test

ᮏ◊✲ࡢゎᯒ⤖ᯝ (((ࢹࢫࣖ,ࢹ࣒࢝),ࢩ࣒ࢤࣄࢲ࢚),ࢹ࣒࢝ࢥ) 0.999 0.995 0.996 0.992 0.995

Progoneata-Edafopoda hypothesis (((ࢹ࣒࢝ࢥ,ࢩ࣒ࢤࣄࢲ࢚),ࢹࢫࣖ),ࢹ࣒࢝) 36585.36848 0.001 0.005 0.005 0.005 0.008

ᅗ� Progoneata-Dignatha hypothesis (((ࢩ࣒ࢤࣄࢲ࢚,ࢹࢫࣖ),ࢹ࣒࢝ࢥ),ࢹ࣒࢝) 36578.67945 <0.001 0.002 0.002 0.008 0.008
Trignatha-Dignatha hypothesis ((ࢹࢫࣖ,ࢩ࣒ࢤࣄࢲ࢚),(ࢹ࣒࢝ࢥ,ࢹ࣒࢝)) 0.004 0.010 0.010 0.010 0.01836578.67282

ᅗ�

表3、CONSELによる統計的検定
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3　結果
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3.3 脱皮変態様式に関する祖先形質復元

　RAxML で得られた樹形に基づいて脱皮変態様式の祖先形質復元を行った結果（図7）、
多足類の共通祖先は半増節変態を行っていたことを示す結果が得られた。各分岐点におけ
る脱皮変態様式の尤度比は図8に示してある。
　ヤスデ綱では前雄類の共通祖先がどのような様式で変態していたのか、並びにどのよう
に様式が進化していったのかを明らかにすることはできなかった。畸顎類の真増節変態と
ヒキツリヤスデ目とヒメヤスデ目の真増節変態についてそれが相同であるかどうか、また
完増節変態の起源についても明瞭なことは示されなかった。ムカデ綱ではイシムカデ目と
分岐した系統群 Epimorpha において半増節変態から整形変態へと進化したことが示され
た。 
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3　結果

Likelihood proportions
Node No. Topology Epi Hemi Telo Eu

M01 (6,15) 0.0011 0.9968 0.0011 0.0011
M02 (9,14) 0.0009 0.9972 0.0009 0.0009
M03 (7,19) 0.0004 0.9967 0.0005 0.0025
M04 (10,18) 0.0001 0.0019 0.0003 0.9977
M05 (11,18) 0.0058 0.2325 0.4547 0.3070
M06 (2,5) 0.0019 0.0813 0.0090 0.9078
M07 (1,12) 0.7333 0.2569 0.0049 0.0049
M08 ((10,18),13) 0.0003 0.0050 0.0006 0.9941
M09 ((2,5),17) 0.0015 0.4013 0.0370 0.5601
M10 ((1,12),8) 0.0543 0.9430 0.0013 0.0013
M11 ((11,18),((2,5),17)) 0.0013 0.4039 0.0586 0.5362
M12 (((1,12),8),16) 0.0064 0.9930 0.0003 0.0003
M13 (((10,18),13),((11,18),((2,5),17))) 0.0014 0.4273 0.0355 0.5358
M14 ((7,19),(((10,18),13),((11,18),((2,5),17)))) 0.0002 0.9900 0.0008 0.0090
M15 (((7,19),(((10,18),13),((11,18),((2,5),17)))),4) 0.0001 0.9987 0.0001 0.0011
M16 ((((7,19),(((10,18),13),((11,18),((2,5),17)))),4),(((1,12),8),16)) 0.0001 0.9997 0.0000 0.0002
M17 ((9,14),((((7,19),(((10,18),13),((11,18),((2,5),17)))),4),(((1,12),8),16))) 0.0002 0.9993 0.0002 0.0003
M18 ((6,15),((9,14),((((7,19),(((10,18),13),((11,18),((2,5),17)))),4),(((1,12),8),16)))) 0.0009 0.9973 0.0009 0.0009

Epi, epimorphosis; Hemi, hemianamorphosis; Eu, euanamorphosis; Telo, teloanamorphosis.

1,Arrup holstii; 2, Anaulaciulus simplex; 3,Diplomaragna sp.; 4, Eudigrahis takakuwai; 5,Glyphiulus septentrionalis; 6, Hansenielala caldaria; 7,
Hyleoglomeris yamashinai; 8,Paobius pachypedatus; 9,Pauropodidae sp.; 10,Rhinotus sp.; 11,Riukiaria holstii; 12,Scolopocryptops rubiginosus; 13,
Siphonophora sp.; 14, Sphaeropauropus glomerans; 15,Symphylella vulgaris; 16,Thereuonema tuberculata; 17,Trigoniulus corallinus; 18,Yamasinaium
noduligerum; 19, Zoosphaerium sp.;
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図8、Mesquiteによる各分岐点における脱皮変態様式の尤度比
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3.4 分岐年代推定

　BEAST は分岐年代推定と系統樹の探索を同時に行うソフトウェアであるが、得られた
樹形は畸顎類内部を除いて RAxML、MrBayes による系統解析（図5）の結果と一致してい
た（図9）。各分岐における 95% HPD (highest posterior density) は図10に示してある。多足
類の最初の分岐、即ちコムカデと他の3綱の分岐はカンブリア紀初期まで遡る可能性が示
された。ムカデ綱内部での分岐はデボン紀からペルム紀初期までの間に起きたことが示さ
れた一方、ヤスデ綱では分岐年代の幅がより広く、最初の分岐はオルドビス紀まで遡り、
最も近縁な2目の分岐は中生代の中期であると推定された。これらの結果から、ムカデと
ヤスデについて解析した目はいずれも遅くとも中生代までには確立していたことが示され
た。コムカデ綱の2科の分岐は、ムカデやヤスデの目の成立以前であることも考えられ
る。これまでに行われた脱皮動物の分岐年代推定では、コムカデとエダヒゲムシが解析に
は加えられていないが、ムカデとヤスデの分岐はカンブリア紀（約5億年前）まで遡るこ
とが示されている (Rota-Stabelli et al., 2013)。本研究の結果 (Median: 484.3407, 95% HPD: 

440.392-530.026) もこれを支持した。
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3　結果

図10、BEAST による各分岐点における 95% HPD

Number Topology Median

M01 (24,10) 373.3497 248.443 481.538
M02 (15,23) 200.3973 109.882 294.611
M03 (30,11) 319.6817 220.563 407.723
M04 (19,29) 174.3831 101.291 255.266

M05 (7,20) 304.2688 231.929 364.537

M06 (3,9) 221.5083 144.779 295.776

M07 (17,21) 298.9047 271.928 326.012

M08 ((19,29),22) 214.5909 136.851 296.037

M09 ((3,9),27) 296.0906 226.381 358.372

M10 (13,(17,21)) 350.2679 313 388.851

M11 ((7,20),((3,9),27)) 344.6612 288.464 396.298

M12 ((13,(17,21)),25) 405.215 372.814 438.059

M13 (((19,29),22),((7,20),((3,9),27))) 388.8672 351.717 426.072

M14 ((((19,29),22),((7,20),((3,9),27))),(30,11)) 434.7328 391.814 479.439

M15 (8,((((19,29),22),((7,20),((3,9),27))),(30,11))) 459.3851 414.582 504.088

M16 (((13,(17,21)),25),(8,((((19,29),22),((7,20),((3,9),27))),(30,11)))) 484.3407 440.392 530.026

M17 ((((13,(17,21)),25),(8,((((19,29),22),((7,20),((3,9),27))),(30,11)))),(15,23)) 513.4711 458.837 567.412

M18 ((24,10),((((13,(17,21)),25),(8,((((19,29),22),((7,20),((3,9),27))),(30,11)))),(15,23))) 539.0688 484.394 593.421

C01 (15,12) 308.8724 192.369 426.545

C02 ((15,12),2) 464.251 348.448 558.575

MC (((10,24),(((((21,1),14),25),(8,(((((3,9),27),(7,20)),(22,(29,19))),(11,30)))),(16,23))),((15,12),2)) 581.453 524.461 636.18

P01 (14,18) 201.4891 129.991 280.953

P02 (4,26) 202.1504 126.329 274.749

P03 (6,28) 434.2627 390.796 479.215

P04 ((13,18),(4,26)) 265.5214 196.331 343.576

P05 (16,((13,18),(4,26))) 369.2609 284.212 444.95

P06 ((6,28),(16,((13,18),(4,26)))) 496.4976 445.212 553.365

P07 (((6,28),(16,((13,18),(4,26)))),5) 538.1136 484.028 603.984

root 617.6524 574.755 659.148

95% HPD

1,Parasteatoda tepidariorum; 2,Ammothella biunguiculata; 3,Anaulaciulus simplex; 4,Cryptotympana facialis;
5,Cyclops vicinus; 6,Daphnia pulicaria; 7,Diplomaragna sp.; 8,Eudigraphis takakuwai; 9,Glyphiulus septentrionalis;
10,Hanseniella caldaria; 11,Hyleoglomeris yamashinai; 12,Limulus polyphemus; 13,Paobius pachypedatus;
14,Oyamia lugubris; 15,Pauropodidae sp.; 16,Petrobiellus takunagae; 17,Arrup holstii; 18,Reticulitermes speratus;
19,Rhinotus sp.; 20,Riukiaria holstii; 21,Scolopocryptops rubiginosus; 22,Siphonophora sp.; 23,Sphaeropauropus
glomerans; 24,Symphylella vulgaris; 25,Thereuonema tuberculata; 26,Thrips palmi; 27,Trigoniulus corallinus;
28,Triops granarius; 29,Yamasinaium noduligerum; 30,Zoosphaerium sp.
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　4　考察

4.1 4綱の系統進化

　本研究の解析の結果、多足類が他の節足動物と分岐してから最初に分岐したのはコムカ
デであり、その他の3綱が単系統となることが示された。多足類4綱の系統関係に関しては
これまでに様々な仮説が示されてきたが、主要なものは図2にまとめてある。近年の分子
系統解析では、最初に分岐した多足類について、ムカデ (Regier et al., 2010; Dong et al., 

2012; Zwick et al., 2012)、ヤスデ (Gai et al., 2006; Regier et al., 2008)、エダヒゲムシ (Regier 

et al., 2005a)、コムカデ (Regier et al., 2005b)、それぞれ示した研究があり、一致した見解が
全く得られていない。これら研究の中で、ほとんどの樹形は支持率が低く信頼性がない
が、唯一高い支持率が得られているのは、エダヒゲムシとコムカデが姉妹群 Edafopoda を
なすとする説である (Gai et al., 2006; Regier et al., 2010; Dong et al., 2012; Zwick et al., 2012)。
しかし、Gai et al. (2006) ではリボゾームRNAを用いているが、LBA の可能性が示されてい
る。また、ミトコンドリアを用いた研究 Dong et al. (2012) では、ミトコンドリアの変異に
はバイアスがあって分岐年代が古い場合は適さないことが指摘されている (Cameron et al., 

2004; Rota-Stabelli et al., 2010bなど)。
　Regier et al. (2010) では、62種類の核タンパクコード遺伝子を用いて解析が行われた。ア
ミノ酸配列を用いた解析では支持率が低かったものの、塩基配列を用いた系統解析で
Edafopoda 説を強く支持する結果が得られている。Regier et al. (2010) における解析結果
で、アミノ酸配列と塩基配列でその支持率について大きく異なっている分岐は Edafopoda

以外にもいくつかあるが、これはセリンコドンの塩基配列によると考えられている。セリ
ンコドンは、TCN（TCA、TCT、TCG、TCC）と AGY（AGT、AGC）に二大別される。 

このコドンの塩基配列が持つ情報（TCN または AGY）は、アミノ酸配列ではいずれもセ
リン（S）となることでコドンの情報が失われる。Regier et al., (2010) の塩基配列による解
析で強く支持された分岐は、このコドンの情報に基づくものであることが示されている 

(Zwick et al., 2012; Rota-Stabelli et al., 2012)。しかし、このコドンの情報が系統関係を反映
しているかどうかについては見解の一致を見ておらず、Edafopoda 説の是非は明らかでな
い。
　本研究では、3遺伝子のアミノ酸配列を用いた解析で強い支持率をもつ関係性が示され
た。しかし、 Regier et al. (2010) では62遺伝子のアミノ酸配列を用いているにも関わらず、
明瞭な結果が得られていない。近年、多数の遺伝子を用いて行う系統解析 (Phylogenomics) 

が盛んに行われているが、研究により結果が異なることが示されている。この不一致をも
たらす要因として、置換モデルの使い方が適切でないことや、配列に系統関係が反映され
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ていない情報が多く含まれている場合があることなどが挙げられている (Philippe et al., 

2011)。本研究では遺伝子ごとにモデルを求め、これに基づいて解析を行った。また、用
いた3遺伝子（DPD1、RPB1、RPB2）はこれまでに六脚類の系統に関して優れた解析結果
を示しており (Ishiwata et al., 2012; Sasaki et al., 2013)、系統関係に関する情報を多く持って
いると考えられる。こういった要因により、3遺伝子だけでもこれまで明らかにされてこ
なかった多足類の系統関係を明らかにすることができたと考えられる。
　形態に基づく仮説の中で、本研究で得られたものと一番近い系統関係を述べているのは 

Sharov (1966) である。Sharov は多足類の第二小顎について、六脚類とコムカデでは咀嚼す
る能力があるに対し、ムカデ、ヤスデ、エダヒゲムシにはないことに着目した。このこと
から六脚類とコムカデは姉妹群 Dimalata をなし、ムカデ、ヤスデ、エダヒゲムシは単系統
群 Monomalata をなすとした。この説は、六脚類と多足類が近縁であるとする無角類説に
基づいているが、分子系統解析によってこの無角類説は現在では否定されており、昆虫と
コムカデの第二小顎の類似は収斂によるものであると考えられている。本研究の解析では
ムカデとヤスデが姉妹群をなしているが、これは Sharov (1966) 含め、これまで形態形質か
ら提唱されてきた Dignatha（ヤスデ＋エダヒゲムシ）説と異なっている。しかし、ムカデ
とヤスデからなる姉妹群は強くは支持されておらず (BP=48; PP=0.99)、今後、系統関係を
反映する情報を多く持った遺伝子の追加解析を進めることによって、ムカデ、ヤスデ、エ
ダヒゲムシの系統関係は明らかとなるだろう。
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図11、多足類の大顎先端部の電子顕微鏡
写真 (Edgecombe et al., 2003より)

pi, pars incisivus （切歯）; pm, pars molaris 
（臼歯）; ia, intermediate area（中間領域）

オビヤスデとゲジでは pi に pectinate 
lamellae（櫛状層板）という構造が見られる
が、ナミコムカデにはない。

pectinate lamellae pectinate lamellae



　ヤスデ、エダヒゲムシ、コムカデは、生殖器官を前方に持つ、聴毛 (trichobothrium) を持
つ、などのムカデには見られない形質を共有することから、ヤスデ、エダヒゲムシ、コム
カデは単系統群（前性類 Progoneata ）をなすとする説が有力であった（図2-1 参照）。し
かし、本研究の結果から、こういった Progoneata 説を支持する形質は多足類において祖先
的であり、派生してきたムカデの系統において失われたものであると考えられる。
　Monomalata 説を支持する形態形質として、Sharov (1966) が示した第二小顎の機能以外
に pectinate lamellae と呼ばれる大顎上の構造がある。近年、電子顕微鏡を用いて節足動物
の大顎の歯となる部分の構造を比較する研究が進められている (Richter et al., 2002; 

Edgecombe et al., 2003)。ムカデとヤスデでは pectinate lamellae という櫛状の構造が観察さ
れ、その類似性から相同であると考えられているが、この構造はコムカデの大顎には無い
（ただし、エダヒゲムシでは調べられていない）（図11）。Progoneata 説（図2a）に基づ
き、この  pectinate lamellae は多足類の共通祖先で獲得され、コムカデの系統のみで喪失し
たと考えられていた (Richter et al., 2002; Edgecombe et al., 2003)。しかし、本研究から、
pectinate lamellae はコムカデと分岐した系統（ Monomalata の共通祖先）で獲得された形質
であると考えられる。
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4.2 ムカデ綱4目の系統関係

　ムカデ綱4目の系統解析の結果は、これまで形態に基づいて考えられてきた系統関係
(Dohle, 1985; Edgecombe and Giribet, 2007) と一致し、これを強く支持した（図12）。オオ
ムカデ目とジムカデ目が姉妹群となることは形態や脱皮変態様式から唱えられて来たもの
の、これを強く支持する分子系統解析の結果はこれまでなかった。本研究は、これを初め
て裏付けるものである。
　Regier et al., (2010) で行われた系統解析には、ムカデ綱ではジムカデ目を除く4目が用い
られている。その結果、ゲジ目、ナガズイシムカデ目の順に分岐し、イシムカデ目とオオ
ムカデ目が姉妹群となった。本研究の解析（ナガズイシムカデ目を欠く）の結果と Regier 

et al. (2010) の解析（ジムカデ目を欠く）の結果を組み合わせて考えた場合、ムカデ綱はゲ
ジ目、ナガズイシムカデ目、イシムカデ目の順に分岐し、オオムカデ目とジムカデ目が姉
妹群となるという系統関係が考えられる。形態に基づく系統樹と比較した場合、ナガズイ
シムカデ目とイシムカデ目の位置に不一致が見られる（図12）。基胸板が癒合しているこ
とや、卵の世話を行うという行動から、ナガズイシムカデ、オオムカデ、ジムカデは単系
統であると考えられてきた (Edgecombe and Giribet, 2007)。これらの形質は収斂進化による
ものか、もしくはイシムカデ目において喪失したと考えられる。
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図12、ムカデ綱の系統関係　分岐にある数値は、ブートストラップ値 / 事後確率



4.3 ヤスデ綱11目の系統関係

　ヤスデ綱は16目に分類され、その形態形質に基づいて系統解析が行われてきた (Enghoff, 

1984; Sierwald et al., 2003; Sierwald and Bond, 2007) 。過去に10目以上からサンプルを得て分
子系統解析を行った研究は一例のみである (Regier et al., 2005b)。後雄類3目の単系統性は
強く支持されていなかったが、タマヤスデ目と本研究で解析されていないナメクジヤスデ
目とが姉妹群になることが明らかにされている。本研究では唇顎類と前雄類が単系統とな
っており、さらにネッタイタマヤスデ目とタマヤスデ目が姉妹群となっている。これらの
ことから、後雄類3目（タマヤスデ目、ネッタイタマヤスデ目、ナメクジヤスデ目）は単
系統になり、前雄類と姉妹群関係にあると考えられる。前雄類は畸顎類と真顎類の2群よ
りなる。過去の研究ならびに本研究においても畸顎類は単系統になり、強く支持されてい
る。しかし、もう一方の真顎類についてはその単系統性を含め、ヒキツリヤスデ目とヒメ
ヤスデ目が姉妹群関係にあること以外は明瞭ではなかった。
　以上のように、一部不明な点は残るものの、本研究が示した解析結果はこれまでに提唱
されてきた系統関係を概ね支持するものである（図13)。
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図13、ヤスデ綱の系統関係　分岐にある数値は、ブートストラップ値 / 事後確率



4.4 脱皮変態様式の進化

　節足動物の脱皮変態様式は4種類に分けられる（図3）。ジムカデ目、オオムカデ目のム
カデは胚発生時に体節数が決定するが、これらを除く全ての多足類は孵化後に体節の増加
を伴う脱皮（増節変態）を行う。系統樹（図5）に基づく脱皮変態様式の祖先形質復元に
よって、多足類の共通祖先が半増節変態していたことを強く支持する結果が得られた（図
7）。半増節変態はその他の現生節足動物（一部の汎甲殻類やウミグモ）において観察さ
れること、また化石記録から三葉虫も行っていたと考えられることから、節足動物門全体
において祖先的であると考えられていた (Hughes et al., 2006; Minelli and Fusco, 2013) が、本
研究の解析結果はこれを裏付けるものである。
　オオムカデ目とジムカデ目の脱皮変態様式（整形変態）はその他の目から分岐した後に
獲得されたものであることが明らかとなった。また、ヤスデ綱の前雄類において様々な脱
皮変態様式がみられるが、本研究からどの系統でどの様式が進化したのかを明らかにする
ことはできなかった。本研究で用いたヒキツリヤスデ目ヒモヤスデ科の Glyphiulus 

septentrionalis は半増節変態を行う。しかし、同じヒキツリヤスデ目でも、ヒゲヤスデ科
のものは真増節変態を行うと考えられている (Enghoff, 1993)。今後、前雄類内部で脱皮変
態様式の系統進化を明らかにするためには、系統解析を行うための遺伝子データに加え
て、サンプリングを充実させることが必要である。

4.5 分岐年代

　分岐年代推定によって、コムカデが他の多足類と分岐したのはカンブリア紀であること
が示唆された。植物の胞子の化石の研究から、陸上に植物が進出したのはオルドビス紀中
期であることが示されており (Wellman and Gray, 2000)、このことから動物が陸上に進出し
たのはこれ以降であると考えられている。従って、多足類内部で陸上への進出は複数回起
きた、もしくは、植物が進出する以前に砂浜のような環境に適応していたと考えられる。
　コムカデ綱の分類は体サイズや背板の形態に基づくが、多様性に乏しく、1綱で1目2科
（ナミコムカデ科、ヤサコムカデ科）に分類されるのみである。しかし、分岐年代推定の
結果、これら2科の分岐は古生代まで遡り、かつヤスデ綱やムカデ綱の目間の分岐よりも
古いことが示された。これらのことから、コムカデ綱は数億年の間にあまり形態が進化し
ておらず、ナミコムカデ科とヤサコムカデ科で共有されている形質は、分岐する以前にコ
ムカデの共通祖先が保持していたものであると考えられる。本研究の解析の結果から、そ
れらの形質は古生代ごろから保存されてきたものであることが示唆される。また、コムカ
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デは多足類の中で最初に分岐した分類群であることから、多足類の共通祖先の形質につい
ても保存されているかもしれない。
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　7　付録
7.1 PCRに用いた縮重プライマー

　PCRに用いた縮重プライマーについて、各遺伝子のcDNA上でプライマーがアニーリン
グすると考えられる位置、並びにその塩基配列を示した。
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50/61
MMAy
NLCY

aC3

2087

54/60
YGFT
GAQV

C2

2249

53/62
YGDT
DSVM

aC1.5

2458

53/62
KAEDPIYV

aC1.1

3149

54/61
WT[QE]
CQRCQ

C1

3197

55/60
CTSR
DCPI

5661

RNA polymerase II largest subunit (RPB1)

arN0.8

40

47/57

VK[RK]
VQFGI

aN1.1

85

52/62

RMSV
TEGG

aN1

223

56/64

TECP
GHFG

arN1.2

226

56/62

CPGHF
G[H/q]

aN1.5

901

51/60
MLQFHVAT

N2

1447

53/62
PYNADFDG

N3.2

2338

54/63
VGQQNVEG

N4

3262

58/63

GEPA
TQMT

arN4.5

3565

53/61

YEMP
DFDP

aN5

3805

50/57
DKMEDDMF

arN7

4183

55/63
DVMTAKGH

arC9

248

57/63
ECPGHFGH

aC7

470

53/60
CEGGD

EM[DE]

arC6

1091

47/56
TVITPDPN

C5

1598

52/56
VMGIVQDT

C3

2513

60/65
HAMGGREG

aC2

3446

51/62
DAEKAKNV

arC1.3

4202

55/61
CDVMTAKG

aC1

4397

49/63
GTGC
FDLL
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DPD1 (DNA polymerase delta catalytic subunit)

RPB1 (RNA polymerase II largest subunit)

3276

DNA polymerase d catalytic subunit (DPD1)

aN1

310

44/57

VIRM
[FY]GVT

aN1.1

346

51/62
SVCCHVHG

N/Nc

892

54/61
SFDIECAG

N6/N6n

1402

51/60
EQKEDVHH

N6.5

1699

56/59
EGATVIEP

aN7

2068

54/60
YGFTGAQV

N7.2

2425

52/60
DKMDCKG

N7.5

2770

50/58
KAEDPIYV

N8

3127

52/61
WTZCQRCQ

C8

371

53/60
VCCHVHG

C6

923

53/61
IECAGRKG

aC5

1424

52/59
EQKE
DVHH

C

1574

57/62
EMAR
VTGV

C4.5

1721

56/60
EGAT
VIEP

aC4

1811

50/61
MMAy
NLCY

aC3

2087

54/60
YGFT
GAQV

C2

2249

53/62
YGDT
DSVM

aC1.5

2458

53/62
KAEDPIYV

aC1.1

3149

54/61
WT[QE]
CQRCQ

C1

3197

55/60
CTSR
DCPI

5661

RNA polymerase II largest subunit (RPB1)

arN0.8

40

47/57

VK[RK]
VQFGI

aN1.1

85

52/62

RMSV
TEGG

aN1

223

56/64

TECP
GHFG

arN1.2

226

56/62

CPGHF
G[H/q]

aN1.5

901

51/60
MLQFHVAT

N2

1447

53/62
PYNADFDG

N3.2

2338

54/63
VGQQNVEG

N4

3262

58/63

GEPA
TQMT

arN4.5

3565

53/61

YEMP
DFDP

aN5

3805

50/57
DKMEDDMF

arN7

4183

55/63
DVMTAKGH

arC9

248

57/63
ECPGHFGH

aC7

470

53/60
CEGGD

EM[DE]

arC6

1091

47/56
TVITPDPN

C5

1598

52/56
VMGIVQDT

C3

2513

60/65
HAMGGREG

aC2

3446

51/62
DAEKAKNV

arC1.3

4202

55/61
CDVMTAKG

aC1

4397

49/63
GTGC
FDLL
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RPB2 (RNA polymerase II second largest subunit)

5661

RNA polymerase II largest subunit (RPB1)

arN0.8

40

47/57

VK[RK]
VQFGI

aN1.1

85

52/62

RMSV
TEGG

aN1

223

56/64

TECP
GHFG

arN1.2

226

56/62

CPGHF
G[H/q]

aN1.5

901

51/60
MLQFHVAT

N2

1447

53/62
PYNADFDG

N3.2

2338

54/63
VGQQNVEG

N4

3262

58/63

GEPA
TQMT

arN4.5

3565

53/61

YEMP
DFDP

aN5

3805

50/57
DKMEDDMF

arN7

4183

55/63
DVMTAKGH

arC9

248

57/63
ECPGHFGH

aC7

470

53/60
CEGGD

EM[DE]

arC6

1091

47/56
TVITPDPN

C5

1598

52/56
VMGIVQDT

C3

2513

60/65
HAMGGREG

aC2

3446

51/62
DAEKAKNV

arC1.3

4202

55/61
CDVMTAKG

aC1

4397

49/63
GTGC
FDLL

3528

RNA polymerase II second largest subunit (RPB2)

aN1.1

55

51/62

SSEL
WQEA

aN1

64

55/61
LWQEACWI

aN2

583

50/59
LIAQEKMA

aN2.3

889

55/60
EMMEMVKP

N3

1339

54/62
YSLATGNWG

arN3.1

1348

59/62

ATGN
WGDQ

aN3.3

1531

59/62

CPAE
TPEG

aN6

1702

51/56
IFVNGCWV

N4

2167

55/63
RNTYQSAMG

N5

2182

57/63
SAMGKQAM

aN7

2821

56/60
HGQKGTCG

N8

2986

58/61
GEIGDATP

N9

3265

54/63
GEMERDCQ

arC7

311

57/64
PTHWEKDG

aC6

344

53/62
MMPNEAR

aC5

905

55/60
DPEMMEMV

arC4.1

1553

61/65
CPAETPEG

C4

1559

56/65
AETP
EGQA

arC3.8

1736

56/64
GCWVGIHR

C3.5

2207

59/63
AMGKQAMG

arC2.4

2843

57/63
HGQKGTCG

C2

3288

53/63
GEMERDCM



7.2 得られたアミノ酸配列

　本研究で塩基配列決定を行い、アミノ酸を推定して得られた配列を遺伝子ごとに示し
た。

7.2.1 DPD1
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Eudigraphis takakuwai (AB831727)
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Pauropodidae sp. (AB831745)
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Arrup holstii (AB831748)
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Rhinotus sp. (AB831751)
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Riukiaria holstii (AB831754)
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Sphaeropauropus glomerans (AB831766)
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Symphylella vulgaris (AB831763)
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Trigoniulus corallinus (AB831772)
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Yamasinaium noduligerum (AB831775)
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Zoosphaerium sp. (AB831778)
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7.2.2 RPB1

Anaulaciulus simplex (AB831722)
���������������������������������������������������
�����������
��
�
������
����
��������������������
����������
���������������������
��������
������
����������
�����������������

������
������������������������������������
�����������������
�����������������������
���������
�����
����������������������������������������
�����
�����
��������
��������������
�
����������������������������������������
�

�
����������������������������������������
�����������
�����
������������
�����
����������������������������������
��

���������
�������������������������������
��������������������������
�������
���
�����
����������
����������
�������������
����������
��
��������������������������������������������������������������

��
��������������������������������
��������������������������
�����������������
��

�������������������������
�������������
������������������������������������
��
��������������������������
�����������������������
�����������������������������
��������������������������������������������������������������������������������
�������������
�����
���������������������
����������
�
���������
�
�������������

�����
�����������������

������

��
�����������

����
�����
���

������������
�
������������������

�������
��������������
�����������
�
�������
���������������
������������
�������������
�������������������
�������������
���
�������
�������
���������������
���
������������������������������������������������������������
����������������
���������������������������������������������������������������
��������������������������������������������������������������������������������
���

Diplomaragna sp. (AB831725)
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Eudigraphis takakuwai (AB831728)
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Glyphiulus septentrionalis (AB831731)
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Hanseniella caldaria (AB831734)
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Hyleoglomeris yamashinai (AB831737)
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Paobius pachypedatus (AB831743)
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Pauropodidae sp. (AB831746)
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Arrup holstii (AB831749)
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Rhinotus sp. (AB831752)
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Riukiaria holstii (AB831755)
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Scolopocryptops rubiginosus (AB831758)
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Trigoniulus corallinus (AB831773)
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Yamasinaium noduligerum (AB831776)
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Zoosphaerium sp. (AB831779)
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7.2.3 RPB2

Anaulaciulus simplex (AB831723)
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Diplomaragna sp. (AB831726)
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Glyphiulus septentrionalis (AB831732)
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Hyleoglomeris yamashinai (AB831738)
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Paobius pachypedatus (AB831744)
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Pauropodidae sp. (AB831747)
��
������������������������
��
������������
�����������������
������������������
����
������������������������
����������
�����������������������������
�
�������
��
�������������������������������
���������������������������������������������
�����������������������
�
�������
�

�����������
�������������������������������
�����������������
���������������������������

�
�������
�����������������������
������
���
�������������
������������
������������������������������������
�����
�����������������������������������������������������������������
��������������
�
�
�������������
����������
��
�������
������������
����������
�������������
��
��������
������������������������������������������������
����������������������
�������
����������������������������������������������
���������
���������������
������
����������
����������
��


�����������

������������

������������
������
�������
��������
������������������
�������������������
�����
����
�������������
��������������������
�����
���������������������������������������������������


�����������������������
����������
�������������������
�������������������������
�������������������������������������

Arrup holstii (AB831750)
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Rhinotus sp. (AB831753)
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Riukiaria holstii (AB831756)
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Scolopocryptops rubiginosus (AB831759)
��
��������������
���������
��
������������
����
�������������������������������
����
������������������������
�������
��
�����������������������������
�
�������
��
�������������������������������
���������������������������������������������
�����������������������
�
��
����
�

�����������
�������������������������������
�����������������
���������������������������

�
�������
�����������������������
������
���
�������������
������������
������������������������������������������
�����������������������������������������������������������������
��������������
�
���������������
����������
��
�������
�����������������������
�������������
��
��������
�������������

��
������������������������������
����������������������
�������
����������������������������������������������
���������
�������������
�
������
���������������������
��
�
�����������

������������

������������
������
�������
���������������������������
�������������������
����������
�������������
��������������������
�����
���������������������������������������������������


�����������������������
����������
�������������������
�������������������������
�������������������������������������

Siphonophora sp. (AB831762)
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Symphylella vulgaris (AB831765)
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Trigoniulus corallinus (AB831774)
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Yamasinaium noduligerum (AB831777)
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Zoosphaerium sp. (AB831780)
���������
���������
��
������������
����
�����������������������������������
���
���������������������
����������
�����������������������������
�
���������
�����
��������������������������
�����������������������������������������������������
���������������
�
�������
�

�����������
���������������������������������������
���������
���������������������������

�
�������
�����������������������������
�
��
�������������
������������
��������������������������������������������������
���������������������������������������������������������
���������������
������
���������
����������
��
�������
�������������������������������������
����������

��������������
��
������������������������������
�����������������������������

����������������������������������������������
���������
�������������
�������
�
���������
����������
��


�����������

�������������
������������
�������������

���������������������������
�������������������
����������
���������������������
������������
�����
���������������������������������������������������

��������
���������������
����������
�������������������
���������������������������������
�����������������������������

7.3 解析に用いたアライメント

　配列決定済みである多足類のゲジ目と六脚類5目、甲殻類3目、鋏角類3目のデータと本
研究で得られたデータとを併せてMafftによる多重整列、Gblocksによる配列選択を経て得
られたアライメントをPhylip形式で示した。本研究では、以下の配列を用いて系統解析と
分岐年代推定を行った。

(1, Parasteatoda tepidariorum; 2,Ammothella biunguiculata 3, Anaulaciulus simplex; 4, Cryptotympana 
facialis; 5, Cyclops vicinus; 6, Daphnia pulicaria; 7, Diplomaragna sp.; 8, Eudigraphis takakuwai; 9, 
Glyphiulus septentrionalis;10, Hanseniella caldaria;11, Hyleoglomeris yamashinai;12, Limulus 
polyphemus; 13, Paobius pachypedatus; 14, Oyamia lugubris; 15, Pauropodidae sp.; 16, Petrobiellus 
takunagae; 17, Arrup holstii; 18, Reticulitermes speratus; 19, Rhinotus sp.; 20, Riukiaria holstii; 21, 
Scolopocryptops rubiginosus; 22, Siphonophora sp.; 23, Sphaeropauropus glomerans;v24, Symphylella 
vulgaris; 25, Thereuonema tuberculata; 26, Thrips palmi; 27, Trigoniulus corallinus; 28, Triops granarius; 
29, Yamasinaium noduligerum; 30, Zoosphaerium sp.)
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