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Abstract: Taxonomic classification of whole eukaryotes using conserved proteins or nucleotide sequences that are used 
as criteria looks convenient and easy. However, these methods may not be reliable to long evolutionary history if their 
function is developed or degenerated in their life history. The sequence-based classification methods depending on the 
functional conservation may cause unknown bias. In this study, we propose novel classification using intron positions in 
a gene, which are not related to function. Intron positions of highly conserved ribosomal protein RPS13 gene were selected 
as novel criteria for the classification of whole eukaryotes from lower unicellular amoeba, algae, and flagellates to plants 
and animals. RPS13 gene encodes 151 amino acids and possesses 453 bp exon sequence in many eukaryotic organisms. 
The intron positions are determined based on their coding exon sequences, in which all the introns are designated by the 
positions from the first nucleotide of the start codon and the position numbers are attached with ‘i’ for intron indication. 
For example, human RPS13 gene contains introns at the positions of 24i, 73i, 152i, 322i, and 423i sites on the coding 
sequence. Interestingly, all the Deuterostomia animals including starfish, leech, and octopus showed the same intron 
positions to human. Similarly, all the land plants showed 24i, 97i, 236i, and 423i positions. In lower unicellular eukaryotes, 
which showed non-intron or variety of positions, only amoeba Lenisia limosa has the intron position of 152i site and 
Chlorophyta Pedinophyceae sp. has single 97i position, suggesting that they may be the ancestral organisms of animals 
and plants, respectively. As a conclusion, intron positions of RPS13 gene can be used as a guide for the taxonomic 
classification of eukaryotic organisms.  
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１．はじめに 

 

地球上に存在する生物を整理し，関係性を示す分

類系統学は，生物を理解するうえでの基礎となって

いる。現状の生物群は，リンネの提唱した階層的分

類に基づいて整理されている。まず，生物界は4つの
superkingdomに分かれており，ウイルス (virus), 古
細 菌  (archaea), 細 菌  (bacteria), 真 核 生 物 
(eukaryota) に分類される。細胞構造をもたないウイ
ルスを除くと古細菌と細菌は原核生物に分類され，

真核生物とは大きく異なっている。原核生物は，膜

でおおわれた核を持たず，複数の遺伝子が一つのプ

ロモータで発現されるオペロン構造をもち，イント

ロンは持たないなどの特徴を有し，下等であるとさ

れる。一方，真核生物は，核をもち，遺伝子それぞ

れにプロモータを有し，原則オペロン構造はなく，

イントロンを持ち，ゲノムも大きく，ヒトを含む複

雑な動物や植物などの高等な生物群が含まれる。ど

の生物も同一のDNAを遺伝物質とするので，下等な
原核生物から真核生物が進化したと考えることがで

きるが，真核生物の起源となる生物や，動物や植物

や真菌の起源となる生物はほとんどわかっていない
1)。さらに，真核生物界は，アメーバ，藻類，鞭毛虫，

原生生物などから真菌類，多細胞の動物，植物など，

進化の方向が多岐にわたり，その分類と系統解析は

非常に難しい。 
これまでに，数多くの生物群のデータベースをま

とめ，全生物を系統的に整理しているものにNational 
Center for Biotechnology Information (NCBI) の
Taxonomy browserがある2)。このデータベースでは，

生物分類群の専門サイトからの情報を集め，種名の

統一やそれぞれのデータのアップデートを行ってい

るので，現状では，全生物を網羅した最も信頼でき

るデータベースであると言える。但し，系統分類法

は常時改訂変化しており，確立されたものはない。

例えば，真核生物においては，高次分類体系の改訂

が数年おきになされている3,4)。さらに，近年では，

環境から取得されたDNA配列データのように，生物
の形態的，または，発生学的な指標を使うことがで

きない場合に，いかに，多様な生物を統一的に分類

するのかが課題となっている。 
その中でも，多くの分類系統は，リボソーマル

RNA (rRNA) 配列を指標とした方法で展開されてき
た3,4,5)。この方法は，DNAデータで分類するので，環
境サンプルでも可能であるが，近縁の生物ではほぼ

同じ配列となる場合が多く，それらは同じ種に分類

されることになる。また，鞭毛虫類においては，同

系統であることが確実な近縁種間でもrRNA配列が
大きく異なっており，他のタンパク質配列を利用し

て分類せざるを得ない状況にある6)。そのような場合

は，熱ショックタンパク質遺伝子や解糖経路のグリ

セルアルデヒド-3-リン酸デヒドロゲナーゼ遺伝子

が使用されているが，これらの遺伝子での分類は，

他の生物群では一般的ではなく，指標となる遺伝子

として何が適切かについての基準もない。したがっ

て，rRNA配列や，特定のタンパク質遺伝子では，真
核生物全体の系統を示すことが困難であり，新たな

方法が求められている。 
その方法の一つとして，近年，ゲノムシークエン

スデータを利用した分類系統学が展開されている。

例えば，酵母菌類では，332種のゲノムを利用した分
類7)や，哺乳動物類をゲノムで分類する試みが進んで

いる8,9)。ゲノム全体を使うことで正確な比較ができ

るかもしれないが，培養できない微生物種において

全ゲノムを正確に解読することは容易ではなく，現

在のところ，特定の生物種に対してだけ適用できる

方法である。 
このような状況で，新たな分類基準として，我々

はリボソーマルタンパク質に注目した。リボソーマ

ルタンパク質は，リボソームを構成する数多くのタ

ンパク質サブユニットの集合体であり，単独で機能

するものではないので，環境や進化の過程で生物種

間の変化があまり多くないと考えられる。また，

rRNAが基本的な分類配列として利用されてきたよ
うに，リボソームの保存性が系統分類に有用である

ことも示されている。したがって，リボソーマルタ

ンパク質の中で，最適なタンパク質を選択すること

で，有用な分類情報が得られるのではないかと考え

た。 
このリボソーマルタンパク質遺伝子を調べていた

ところ，興味深いことに，出芽酵母Saccharomyces 
cerevisiaeにおいて，約6000の全遺伝子のうちイント
ロンを持つ遺伝子282個の内，リボソーマルタンパク
質関連遺伝子が103個であった10)。つまり，酵母のイ

ントロン遺伝子の37％を占めていた。さらに，近縁
の酵母種を調べても多くのリボソーマルタンパク質

遺伝子はイントロンを持つことがわかった。したが

って，リボソーマルタンパク質遺伝子には，イント

ロンを存在させる進化的な保存性があると考えられ

た。加えて，より近縁の酵母種においてイントロン

の挿入位置は共通していたが，遠縁になるほどイン

トロン挿入位置が異なることもわかった。一旦イン

トロンが挿入するとその位置が変化するのではなく，

同じ系統の生物群では同じイントロン位置が保存さ

れる可能性があると予想し，本研究では，イントロ

ン位置と真核生物の系統関係を調べることとした。 
酵母のような下等な生物では，イントロンを持つ

遺伝子頻度も少ないが，１遺伝子のイントロン数も

少ない。一方，ヒトHomo sapiensのゲノムにおいては，
約97%の遺伝子がイントロンを持ち，１遺伝子内の
イントロン数も非常に多い11)。このように，高等生

物ではイントロンが多く，下等な生物ではイントロ

ンが少ないという事実から，イントロンが進化に伴

ってゲノムに挿入されてきた歴史があることは明ら
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Fig. 1. RPS13 intron positions in lower eukaryotes 

The phylogenetic tree is based on taxonomy browser of NCBI. The representative organisms of each clade were selected and searched 
the intron positions. The right-side number means the intron position for each species. “None” indicate species with no intron in RPS13.  

かである。挿入されたイントロンの位置が同一の生

物群は，共通の祖先をもつと考えることができるの

ではないだろうか。 
これらのことから，イントロンが遺伝子上に挿入

されることを進化的時間と関連付け，DNA上のイン
トロンの存在する位置を調べることで，全く新しい

系統追跡法となると考えた。 
そこで，本研究では，イントロン位置を一定に表

現するために，真核生物のリボソーマルタンパク質

配列の中でも，そのアミノ酸配列の長さの保存性の

高いRPS13遺伝子を用い，その遺伝子上のイントロ
ンの位置を全真核生物で同一の長さの位置として表

現した。この表記法で，NCBIに上げられている真核
生物の系統範囲をカバーする系統分類を試みた。さ

らに，環境から採取されたDNA配列の中に見出した
RPS13遺伝子のイントロン位置から，その生物の系

統的位置を推定することも試みた。 
 
２．方法

 
使用した真核生物データベース 

NCBIのTaxonomy browser2)には，2022年12月13日
時点で，32359種の真核生物 (Eukaryota) のゲノムが
登録されており，それらの生物種が持つゲノム配列

が検索できる。 
比較する真核生物の分類系統としては，門の上位

分類である Amoebozoa，Sar，Rhodophyta，Apusozoa，
Breviatea，Cryptophyceae，Metamonada，Haptista，
Discoba，Glaucocystophyceaeなどに属する下等真核
生物と，植物系統としてViridiplantae，および，動物
と真菌類は共通の系統Opisthokontaに属する生物に
対して調査を行った (Fig. 1)。 
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の 配列の取得と得られたデータの選定 
S. cerevisiaeのRps13のアミノ酸配列を基準として，

選んだすべての門の上位の各分類からランダムに選

択した生物のアミノ酸配列，または，DNA配列に対
するBLAST検索 (blastpとtblastn) を行った12)。この

検索結果では，RPS13のDNA配列と同時にRPS13と
類似したDNA配列も得られた。これらのうち，DNA
配列から翻訳されたアミノ酸配列がS. cerevisiaeと同
じ151アミノ酸になる塩基配列を選び，118種の生物
のRPS13のDNA配列を選定した。 

 
のイントロン位置情報の検索

RPS13遺伝子のイントロン位置は，各遺伝子から
イントロンを除き，453塩基からなるコーディング配
列に対し，開始コドンの最初のAを+1と設定して塩
基配列に番号を付けた。イントロンの存在場所の5’
末端側のエキソンの塩基に+1を加えて示した。総コ
ーディング配列が同じものを検索しているので，同

じイントロン位置とは，コーディング配列上の全く

同じ位置にイントロンが存在することを示す。 
 

にイントロンを持たない生物の分類 
Discobaに属するRPS13にイントロンを持たない12
種の生物の遺伝子数とイントロンの有無を調べるた

め，500,000 bp以上のゲノムシーケンス (WGS) のデ
ータがNCBI2)に保存されている生物を選び，各生物

においてWGSの塩基データが最も長いコンティグ
の配列を取得した。それらのコンティグで，アノテ

ーションされている遺伝子数を遺伝子数とし，また，

このうちイントロンを持つ遺伝子数の割合からイン

トロン存在率を算出した。 
また，RPS13にイントロンを持たない生物のRPS13
のヌクレオチド配列からGenetyxのNJ法を用いて系
統樹を作成した13)。 
 
３．結果と考察

比較するリボソーマルタンパク質遺伝子の選定 
リボソーマルタンパク質配列のほとんどは真核生

物間で高度に保存されているが，その中でもどの遺

伝子を使用して分類するのがよいかを調べた。酵母

S. cerevisiaeのリボソーマルタンパク質をコードする
遺伝子を調べると、 136遺伝子であった14)。酵母で

は，遺伝子重複15)が起こり，同じリボソーマルタン

パク質をコードする複数の遺伝子を持つ場合が多い

ことからイントロンの挿入位置の決定や，遺伝子配

列検索に問題を起こす。そこで，S. cerevisiaeで遺伝
子重複が起こっていない遺伝子で，さらに，保存性

が高いことが予想される必須遺伝子を検索したとこ

ろ， 5遺伝子 (RPL25, RPL28, RPL30, RPL32, RPS13) 
であった。 
次に，これらの酵母遺伝子のアミノ酸配列をヒト 

Table 1. Comparison of ribosomal protein genes between 
human and yeast 

 
H. sapiensの相同タンパク質と比較した (Table 1)。 

Rps13が最も高い相同性を持っていたので，RPS13
をイントロン位置検索に用いることとした。 
 

のイントロン位置情報の統一的な表記法

酵母 S. cerevisiae とヒト H. sapiens の RPS13 は同
一アミノ酸数で構成されており，その保存性が高い 
(Fig. 2A)。したがって，RPS13はコーディング配列上
の塩基配列の位置を基準にすることで DNA 中のイ
ントロンの挿入位置を統一的に示すことができる遺

伝子だと考えた。S. cerevisiaeのイントロンを含む遺
伝子構造を Fig. 2Bに示した。コーディング配列の開
始コドンの最初の Aを+1とすると，Exon 1が+1か
ら+21 塩基まであり，+22 から+560がイントロン配
列である。全長は 992 bpであるが，イントロンを除
いたコーディング配列を元に，イントロン位置を示

すと Fig. 2Cのように，22番目にイントロンが入っ
ていると記述ができる。これを 22i と表現する。こ
のようにコーディング配列を基準にするとヒトの 

 

Fig. 2. Yeast and human ribosomal protein RPS13 gene 
structures and the nomenclature of intron positions on the 
coding sequences. 
A. Amino acid sequence comparison of Rps13 proteins between 
yeast Saccharomyces cerevisiae and human Homo sapiens. The 
same amino acids are enclosed. The identity percentages of the 
amino acid and coding nucleotide sequences are 78% and 66%, 
respectively. B. A schematic diagram of S. cerevisiae RPS13 
gene structure. The intron was inserted at the +22 position (22i) 
from the start codon in which the first A of ATG was determined 
as +1 position. C. RPS13 coding sequences without introns were 
used as a guide for the nomenclature. Human RPS13 genomic 
sequence contains five introns and the positions were expressed 
under the 453 bp coding sequence positions, such as 24i, 73i, 
152i, 322i, and 423i, where introns were inserted. 
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Table 2. Intron position of RPS13 gene in lower eukaryotes*

*Filled columns indicate the positions of introns. Gray columns indicate non-intron species in RPS13 gene. 
 
RPS13に挿入されている 5つのイントロンの位置は
コーディング配列上で表現すると 24i, 73i, 152i, 322i, 
423iと表すことができる (Fig. 2C)。 
この表記法を用いれば，RPS13 遺伝子が酵母やヒ

トと同一のサイズである 453 bpのコーディング配列
を検索することで容易にイントロン位置を比較でき

る。 
様々な真核生物のイントロン位置を決定した。イ

ントロンの挿入位置は上記と同様に表記し，Table 2
と3では，黒塗りのカラムがその存在を示している。
またすべての位置を灰色で示した種は，RPS13遺伝 

 
子にイントロンが存在しなかったことを示している。 
下等真核生物をTable 2に，植物系統と動物，真菌系
統をTable 3に示した。 

 
下等真核生物のRPS13 のイントロン位置 

Table 2 に示した下等真核生物の内，NCBI で分岐
している系統樹に合わせて代表的な種を選定し，そ

の RPS13 イントロン位置を表記した (Fig. 1)。系統
樹で近くの生物と示されていても，RPS13のイント
ロン位置は異なるものが存在した。例えば，

Amoebozoaでは，Discosea，Evoseaと Tubulineaの 3 

2 4 5 9 17 22 24 29 35 72 73 97 13
0

14
8

15
2

18
7

20
3

21
1

22
9

23
5

23
6

28
3

28
7

31
8

32
2

32
8

33
9

35
2

37
2

38
1

39
1

40
2

42
3

44
9

Dictyostelium discoideum 細胞性粘菌  
Dictyostelium purpureum 細胞性粘菌  
Tieghemostelium lacteum 細胞性粘菌  
Planoprotostelium fungivorum アメーバ  

Tubulinea Vermamoeba vermiformis アメーバ  
Acanthamoeba castellanii アメーバ  
Cochliopodium minus アメーバ  
Toxoplasma gondii 寄生性原虫  
Cardiosporidium cionae 寄生性原虫  
Babesia bigemina ピロプラズマ  
Babesia bovis 原生生物  
Cytauxzoon felis 原生生物  
Plasmodium falciparum マラリア原虫  
Perkinsus olseni 寄生性原虫  
Hyphochytrium catenoides 偽真菌  
Phaeodactylum tricornutum 藻類  
Chaetoceros muellerii 珪藻  
Cyclotella cryptica 珪藻  
Thalassiosira oceanica 珪藻  
Thalassiosira pseudonana 珪藻

Albugo candida 卵菌  
Lagenidium giganteum ミズカビ  
Globisporangium splendens 卵菌  
Halophytophthora polymorphica卵菌  
Pythium insidiosum 卵菌  
Pythium oligandrum 卵菌  
Achlya hypogyna 卵菌  
Saprolegnia diclina 卵菌  
Bigelowiella natans 藻類  
Globobulimina sp. 有孔虫類  
Cyanidioschyzon merolae 紅藻  
Thecamonas trahens 鞭毛虫

Lenisia limosa アメーバ鞭毛虫  
Hemiselmis andersenii 藻類                     
Goniomonas avonlea 藻類  
Chroomonas mesostigmatica クリプト藻  
Monocercomonoides exilis 鞭毛虫  
Carpediemonas membranifera 鞭毛虫  
Trichomonas gallinae 鞭毛虫  
Histomonas meleagridis 鞭毛虫  
Emiliania huxleyi 藻類  
Diacronema lutheri 藻類  
Euglena gracilis ミドリムシ  
Diplonema papillatum 鞭毛虫  
Crithidia fasciculata 寄生虫  
Crithidia bombi 寄生虫  
Crithidia expoeki 寄生虫  
Leishmania arabica 寄生虫  
Leishmania braziliensis 寄生虫  
Trypanosoma vivax 鞭毛虫  
Trypanosoma brucei 鞭毛虫  
Strigomonas culicis 鞭毛虫  
Perkinsela sp. CCAP 1560/4 鞭毛虫  
Naegleria fowleri アメーバ  
Naegleria lovaniensis アメーバ  
Andalucia godoyi 鞭毛虫  
Cyanophora paradoxa 灰色藻  

Clade Species Japanese name
Intron position

Rhizaria

Discosea

Alveolata

Stramenopiles

Division

Glaucocystophyceae

Discoba

Cryptophyceae

Metamonada

Haptista

Rhodophyta
Apusozoa
Breviatea

Amoebozoa

Sar

Evosea
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Table 3. Intron position of RPS13 gene in plants, animals and fungi*

*Filled columns indicate the positions of introns. Gray columns indicate non-intron species in RPS13 gene. 
 

つに分岐するが，各分類において完全に一致するイ

ントロン位置の生物はいなかった。この下等生物で

のイントロン位置は，後に述べる高等生物の一定の

イントロン位置と比べて著しく多様性に富む。 
一方，24i, 236iや 423iは頻繁に現れることに加え，

これらの位置は，次に示す高等生物にも共通するイ

ントロン位置であった。 
EvoseaのアメーバPlanoprotostelium fungivorumは

TubulineaのアメーバVermamoeba vermiformisとイン
トロン位置が24i, 236i, 423iと同一であったので，こ
れら2種は同一系統に属することも考えられる。さら
に， 5i をもつ種は， Sar に含まれる偽真菌
Hyphochytrium catenoides，Discobaのミドリムシ
Euglena gracilis と Glaucocystophyceae の 灰 色 藻
Cyanophora paradoxaであり，系統的に離れた種であ
ると位置づけられているが，同一の位置にイントロ
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39
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40
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44
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Tetraselmis striata クロロデンドロン藻  
Chlamydomonas reinhardtii クラミドモナス  
Chloropicon primus クロロピコン藻    
Micromonas pusilla ミクロモナス   
Prasinococcaceae sp. CCMP1430 パルモフィルム藻  
Pedinophyceae sp. YPF-701 ペディノ藻  
Cymbomonas tetramitiformis ピラミモナド藻  
Chlorokybus atmophyticus クロロキブス藻  
Klebsormidium nitens クレブソルミディウム藻  
Mesostigma viride メソスティグマ藻  
Amborella trichopoda アンボレラ  
Daucus carota ニンジン  
Glycine max ダイズ  
Pisum sativum エンドウ  
Populus trichocarpa ポプラ  
Arabidopsis thaliana シロイヌナズナ  
Oryza sativa イネ  
Dermatophagoides farinae ダニ  
Varroa destructor ダニ  
Rhipicephalus microplus ダニ  
Eurytemora affinis 海洋甲殻生物  
Lepeophtheirus salmonis サケ寄生型シラミ  
Penaeus vannamei バナメイエビ  
Homarus americanus ロブスター  
Amphibalanus amphitrite フジツボ  
Daphnia pulex ミジンコ  
Leguminivora glycinivorella 蛾  
Drosophila melanogaster ハエ  
Anopheles gambiae 蚊  
Caenorhabditis elegans センチュウ  
Brugia malayi センチュウ  
Helobdella robusta ヒル

Crassostrea gigas 牡蠣  
Sepia pharaonis イカ  
Octopus sinensis マダコ  
Candidula unifasciata カタツムリ  
Elysia chlorotica ウミウシ  
Branchiostoma belcheri ナメクジウオ  
Petromyzon marinus ウミヤツメ  
Homo sapiens ヒト  
Desmodus rotundus コウモリ

Geospiza fortis トリ

Asterias forbesi ヒトデ  
Cnidaria Actinia equina イソギンチャク  
Placozoa Trichoplax adhaerens センモウヒラムシ  
Porifera Amphimedon queenslandica 海綿  
Aphelida Amoeboaphelidium occidentale アメーバ  
Filasterea Capsaspora owczarzaki アメーバ  
Rotosphaerida Fonticula alba 細胞性粘菌  

Rhizopus oryzae クモノスカビ  
fungal sp. No.11243 未同定真菌  
Saccharomyces cerevisiae 出芽酵母  
Yarrowia lipolytica アルカン資化酵母  
Fusarium graminearum フザリウム  
Neurospora crassa アカパンカビ  
Schizosaccharomyces pombe 分裂酵母  
Marasmius oreades シバフタケ  
Coprinus cinereus ウシグソヒトヨタケ  
Cryptococcus neoformans 担子菌  
Ustilago maydis 担子菌  

incertae sedis Corallochytrium limacisporum 鞭毛藻  

Species Japanese name
Intron posision

Viridiplantae
緑色植物

Chlorophyta
緑藻植物

Embryophyta
陸上植物

Streptophyta
ストレプト植物

藻類

Opisthokonta

Clade

Protostomia
前口動物

Deuterostomia
後口動物

Fungi

Division
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Fig. 3. RPS13 intron position in green plants and algae 
The green plant kingdom is divided into green algae and streptophyta, which contain the current land plants. 

 
ンが存在することから，共通の祖先をもつと考える

こともできるのではないだろうか。 
 
植物系統の のイントロン位置 
緑色植物界は，緑藻植物門とストレプト植物に別

れる16)。ストレプト植物から派生している3つの系統
のうち，クロロキブス藻とメソスティグマ藻の2系統，
および，調べたすべての陸上植物でいずれも24i, 97i, 
236i, 423iにイントロンを持っていた (Table 3, Fig. 3)。
このことから，陸上植物は，様々な植物種がいるよ

うにみえるが，RPS13のイントロン位置で分類して
みると差がないため、かなり近縁のグループである

ことが示唆される。形態的な多様性に比べ，その進

化的な時間の長さは短いことが予想される。 
一方で，藻類の属する，クレブソルミディウム藻

では陸上植物が持つ97iがなく，328iを持つので，他
のストレプト植物の系統とは少し異なる。 
緑藻植物門では，クロロピコン藻，ミクロモナス

ではイントロンがなく，クラミドモナスでは，いず

れも全く他の真核生物ではみられない 29i, 72i, 287i, 
352iという位置に持つので，クラミドモナスは緑色
植物や Fig. 1の下等真核生物とも全く異なる系統に
属するのではないかと考えられる。同様に，391iを
持つクロロデンドロン藻も同じ位置にイントロンを

持つ生物がいないので，特殊な系統に存在すること

が示唆された。 
陸上植物が持つイントロン位置のうち，97iは動物

や真核微生物には存在せず，単一で97iを持つ生物は，
ペディノ藻のみである。多様性に富んだ陸上植物の

起源を考える上で，97iのイントロン位置が統一的な
系統関係を表す可能性を指摘したい。 
 
動物と真菌系統の のイントロン位置

NCBIの動物系統と真菌系統は，後方鞭毛生物を起
点に後生生物と真菌類に分かれ，後生生物から動物

群が進化する。後方鞭毛生物から，下等なAphelida, 
Filasterea, とRotosphaeridaが派生しているが，これら
は，いずれも24iのイントロンを持つ (Table 3, Fig. 4)。
24iを単独で持つ生物は，Fig. 1の下等真核生物群の
アメーバ類や緑色植物のパルモフィルム藻にも見ら

れるので，RPS13のイントロン位置から考察すると，
これらのアメーバ類の現状の系統関係に疑問が残る。 
一方，ヒトやウミヤツメが含まれる後口動物では

いずれも24i, 73i, 152i, 322i, 423iの位置にイントロン
を持っており，この位置は軟体動物マダコで同一、

イソギンチャクでも同じ位置に持つ (Fig. 4)。脊椎動
物は多様に見えるが，RPS13イントロン位置で分類
すると，全く同じ系統に入るので，陸上植物と同様

に，進化的に短時間で形態的な多様性を獲得したこ

とが理解できる。 

後生生物では，センモウヒラムシを例外として，

152iのイントロンを持つことが他の生物にはない特
徴である。152iが動物へ至る一つの指標となるので
はないだろうか。甲殻類や昆虫では，下等とされる

イソギンチャクや海綿に比べ，フジツボでは24i, 152i, 
318i，ミジンコやハエでは24i, 152iの位置など少ない
イントロン数となっており，イントロンが削除され

たのか，それとも，下等とされていた動物群とは，

異なる進化系統を持っていることも考えられ，議論

のあるところであろう。 
一方，同じ後方鞭毛生物から進化したとされる真

菌類のRPS13イントロン位置は多様である。動物群
で存在していた24iは下等真核生物や，植物にも存在
するが，調べた真菌類には存在していない。この24i
の位置にイントロンが存在しない真菌類と後生生物

を同一の後方鞭毛生物から派生したと考えるならば，

かなり早い時代に真菌類は分岐したと考えられる。 
また，調べた真菌類の中に，fungal sp. No. 11243の
未同定菌でイントロン位置が調べられた。この菌は

203i, 236i, 283iを持つので，同一のイントロン位置を 
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Fig. 4. RPS13 intron position in animals and fungi 
Starting from opisthokonta, metazoans and fungi are divided, and animal groups evolve from metazoans 
 
持つアカパンカビなどの仲間であると予想できる。

イントロン位置による真核生物界の分類 
これまでの結果から，RPS13のイントロン位置は，

陸上植物全体あるいは脊椎動物全体を含む後口動物 
で一致することから，大きな分類体系に対しての同

一性が示された。一方で下等真核生物においては，

これまでもその分類系統に様々な議論があるように，

RPS13イントロン位置も多様性を示した。しかし，そ
の中でも，24i, 236iや423iのように，共通のイントロ
ン位置を持つものも多い。したがって，RPS13イント
ロン位置を指標とした分類も系統関係を示すことが

できるのではないかと考えられる。そこで，RPS13イ
ントロン位置のみを利用した分類を行った (Fig. 5)。 

にイントロンを持たない種：イントロンが

進化の過程で削除されることがあるのかどうかがわ

からないが，高等動物には，RPS13遺伝子にイントロ
ンを持たない生物が見当たらないことから，イント

ロンが頻繁に削除されるとは考えにくい。RPS13に
イントロンが存在しない種 (Non-intron group) はい
ずれも下等で，鞭毛虫類か寄生虫であった。これら

が真核生物の起源である可能性も考えられる。 
イントロン位置がユニークである種：藻類の

中には，クロロデンドロン藻Tetraselmis striataやクラ

ミドモナスChlamydomonas reinhardtiiのように調べ
た他の真核生物には存在しない位置にイントロンを

持つ生物が存在していた。これらの進化系統 (Rare 
position group) は，他の生物とは独立していると考
えることができる。 

イントロンが１カ所である下等真核生物：1
ヵ所のみイントロンが挿入されている下等真核生物 
(鞭毛虫、アメーバ、藻類) を集めた (Group 24i)。
Group 24iは，NCBIに示されている分類では多様な系
統に存在しているが，同じ位置１カ所のイントロン

を持つということは，同一の系統を構成していると

も考えらえる。 
イントロン を持つ下等真核生物：

高等動物と似たイントロン位置を持つもので，複数

のイントロンを持つ下等真核生物種を236iまたは
423iにイントロンを持つグループとして集めた 
(Group 236i/423i)。236iも423iも動物，真菌類，植物等
の高等生物に存在するので，高等生物への進化過程

に共通の祖先をもちながら分枝したと考えられる。 

真菌類の イントロンの特徴：真菌類の分類は，

RPS13のイントロン位置が多岐にわたるので，多様
な進化の過程があったと想像できる。その中でも，

203iと283iを持つ真菌が一部に存在している (Fungi 
group 203i/283i)。この203iと283iを下等真核生物で探 
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Fig. 5. Grouping of eukaryotic kingdoms by RPS13 intron positions 
Eukaryotic organisms are grouped by the RPS13 intron positions. The solid line indicates the higher eukaryote groups. The dashed line 
indicates the lower eukaryote groups. These arrow point show the group separated by same intron position in RPS13. The species in 
each group are representative in Table 2 and 3. Bold indicates the intron position used for each grouping.  

すと藻類のミドリムシEuglena gracilisが203iを持ち，
Emiliania huxleyiが283iを持つことから，これらの藻 
類と真菌類の一部には何らかの進化的な関係性があ

ったことが示唆される。 
植物系統の イントロンの特徴：高等陸上植物

に至る進化過程では，97iのイントロンが特徴的であ
り，この97iを持つ下等生物は，Emiliania huxleyiとペ
ディノ藻Pedinophyceae sp.だけである。特にペディノ
藻は97iを単独で持つので，植物系統への起源にこれ

らの藻類が存在していたと考えられないだろうか。 
動物系統の イントロンの特徴：ヒトに至る動

物系統に見られる共通したイントロン位置は，152i
である (Animal group 152i)。152iを持つ下等真核生物
は，アメーバのLenisia limosaのみであった。このア
メーバが動物の起源である可能性はないだろうか。 

 
イントロンを持たない下等真核生物と寄生虫 

RPS13にイントロンを持たない生物は下等な単細 
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Fig. 6. Phylogenetic tree created from the nucleotide sequence homology of RPS13 exons in parasitic and free-living lower 
eukaryotes and their percentages of genes with intron 
Eight species of the flagellar protist Discoba, all of which have no intron in RPS13 but three are free-living and four are parasitic, were 
compared with respect to the RPS13 exon similarity and intron-containing gene ratio. Phylogenetic tree was created by the NJ method 
of Genetyx software using the nucleotide sequence of the exons of RPS13 genes. Using more than 500,000 bp of contigs of their 
genomic sequences in NCBI database, the percentages of genes with introns are calculated. 

胞生物であるということは共通していたが，藻類や

鞭毛虫などであり，その中には寄生生活をするもの

が多かった。そこで，RPS13のイントロンの有無と寄
生性，または，自由生活性の生活様式との関係を調

べた。両方の生物が存在する鞭毛原生生物Discobaに
注目し，RPS13にイントロンを持たない寄生性と自
由生活性生物のRPS13のエキソンのDNA配列から，
系統樹を作成した (Fig. 6)。さらに，これらの原生生
物のゲノムコンティグをNCBIで集め，50万塩基以上
のコンティグに存在する遺伝子の中でイントロンを

持つものと持たないものの数から，イントロン遺伝

子の存在率を算出した。自由生活性を示す種は，10%
以上のイントロン存在率を示すが，寄生性の種は，

ほとんどイントロンを持たないことがわかった。し

たがって，寄生性生物であることがイントロン遺伝

子の存在率を低くする要因と考えられる。寄生性で

あることがイントロンを削除しているのか，それと

も，そのことが，イントロン挿入の機会をなくして

いるのか，どちらかが考えられる。 
 
４．結論 
 
本研究では，下等単細胞真核生物から高等動物や

植物に至る広い真核生物を対象として保存性の高い

リボソーマルタンパク質遺伝子RPS13のイントロン
挿入位置に基づいた系統分類を試みた。下等真核生

物には，RPS13にイントロンのないものや単一のイ
ントロンを持つものが存在するが，動物や植物など

高等になるにつれ，4つや5つのイントロンを持つよ
うになるので，進化の時間が長くなるとイントロン

挿入数は増える様子がうかがえた。さらに，イント

ロン挿入位置は，高等動物や高等植物では完全に一

致しており，位置と数により，長い進化時間におけ

る変化の指標となることが示唆された。イントロン

挿入位置には、機能的な保存性があるとは考えにく

いので、環境や生存戦略の中で、中立的な進化の歴

史を維持してきたと考えられる。このことは、これ

までの機能を持つタンパク質やRNA配列を利用す
ることとは一線を画す分類法になると期待される。 
高等動物が特徴的に持つ152iや高等植物が持つ

97iなどは，下等単細胞真核生物で持つものはほとん
ど見られなかったため，それらを持つ数少ない下等

真核生物は高等動物や植物との系図がつながるよう

に思われた。 
一方で，RPS13イントロン位置は，下等真核単細胞

生物や真菌類では多様性を示したので，これらの生

物における進化的な多様性が示唆された。その多様

性の中にも，イントロン挿入位置で分類すると，既

存の系統樹とは異なるグループが構成でき，今後の

検証や議論が必要だと考えられた。 
さらに，RPS13にイントロンを持たない真核生物
がその後の生物の共通祖先であることも考えられる

が，多くが寄生性であり，そのことがゲノム内の遺

伝子においてイントロン存在率の低下を招いていた

ことがわかったので，寄生性環境は，イントロンの

存在を減らす、または、増やさない条件となってい

ることが推測された (Fig. 6)。自由生活を行う下等真
核生物において，イントロン存在率が低い生物がい

れば，真核生物の起源に存在した生物に近いもので

あったと考えることができるかもしれない。RPS13
や他のリボソーマルタンパク質遺伝子，および，ゲ

ノムのイントロンを調べることで，真核生物の分岐

や起源，さらには，詳細な分類にイントロン数と位

置が有用な指標となると考えられる。 
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