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 (Abstract)
   Some terrestrial microorganisms can survive in extremely severe environments, such as high
temperature, high salt, strong acid and strong alkali condition. Elucidation of the adaptive mechanisms of
these extremophiles against extreme environments will provide very meaningful information to consider
the evolution and the diversity of organisms. Some bacteria show considerably high resistance to ionizing
radiation. D37 of Escherichia coli is 40 Gy, while D37 of Deinococcus radiodurans which is representative
radioresistant bacterium is 7 kGy. D37 is the dose required to leave 37% of the original population viable.
It is thought that radioresistances of radioresistant bacteria depend on high DNA repair activities, high
antioxidant activities, special cell structures and uncommon intracellular environments. Information of
radioresistant mechanisms in these bacteria will be helpful for elucidation of protective mechanisms of
organisms against the stresses to damage cellular constituents. This review deals with recent advances in
the study of the radioresistant mechanisms in the radioresistant bacteria.
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1. 始始始始めめめめにににに
自然界には実に様々な環境が存在し，生物
はその多くの環境に適応できるよう多様な進
化を遂げてきた．そして，高温環境，高塩濃
度環境，強酸性，強アルカリ性環境等，我々
の常識に基づくと大変過酷と考えられるよう
な極限環境下においても生存可能な生物種が
存在している．このような生物種の過酷な外
環境への適応機構を解明することは生物進化
の全体像を捉え，進化の多様性を考察する上
で極めて重要な情報を提供することになると
考えられる．
それらの生物の中において，ある種の真正
細菌は電離放射線に対して極めて高い抵抗性
を有していることが知られている．この放射
線耐性細菌の放射線に対する卓越した耐性機
構は，生物の環境適応機構を考察する上で大
変興味深い研究対象といえる．
本総説においては代表的な放射線耐性細菌
のいくつかを紹介し，これまで明らかとなっ
てきたその放射線耐性機構の概観について述
べたい．

2. 放放放放射射射射線線線線耐耐耐耐性性性性細細細細菌菌菌菌のののの性性性性状状状状
1））））Deinococcus radiodurans

D. radioduransは 1956年 Anderson等により，

γ線照射による滅菌処理をしたにもかかわら
ず変敗した牛肉より単離された[1]．その後の
追跡調査により，この細菌は発見区域内の土
壌，乾草，糞からは見出されなかったが，牛・
豚挽肉，掘り割りの水，一時囲い中の生牛皮
膚から見出され，掘り割りの水からは約 300 m
上流においても認められたため水由来と考え
られた[2]．
当初，この細菌は Micrococcus 属として分類

されていたが，その後，細胞壁を構成するア
ミノ酸および脂質組成に対する化学分類学的
解析により，独立した Deinococcus 属として再
分類された[3]．さらに，16S rRNA 遺伝子の塩
基配列に基づく分子系統分類学的解析より，
Deinococcus 属は Micrococcus 属とは進化的に
全く異なった系統関係にあり，Thermus 属と
Phylum を構成していることが明らかとなった
[4-6]．
この細菌のγ線に対する感受性を表す生存
曲線はシグモイド型を示し（Fig. 1），D37（そ
の生物の生存率を 37％まで減少させるのに必
要な放射線量）は 7 kGy にもなる[7]．ヒトや
大腸菌（Escherichia coli）の D37がそれぞれ 4 Gy
および 40 Gy程度であることと比較すると，D.
radiodurans がいかに高い放射線耐性能を有し
ているかわかる．（なお，生存曲線の形状や D37
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の値は，各実験条件により若干異なる．）
細胞はピンク色の 1.5～3 µm の比較的大型

の球菌で，2～4 細胞が対合する．至適生育温
度は 30℃で，世代時間は 3.5～4 時間である．
ヌクレオイドは凝集したリング状の独特な構
造を呈する[8]．細胞壁も特殊な構造を有して
いることが報告されている[9, 10]．細胞膜の近
接外表面にはペプチドグリカンより成る剛直
性のある層が存在している．そして，その外
側にトリプシン感受性の層が存在しており，
その層は六角網目構造を有し，カロテノイド，
奇偶数脂肪酸の脂質，ラムノース，マンノー
スを含む多糖類，タンパク質を含むが，剛直
性はない．このような構造のため，リゾチー
ムを作用させても剛直性を有しない層が残り，
一見リゾチーム耐性を示すが，ペプチドグリ
カン層はリゾチーム感受性である．また，細
胞膜，および細胞壁に存在する色素の主成分
は新規カロテノイド色素であることが報告さ
れ，deinoxanthinと命名された[11-13]（Fig. 2）．

2））））Deinococcus radiopugnans
D. radiopugnans は 1963 年 Davis 等により，

γ線照射を行った鱈の切り身より単離された
[14]．この細菌のγ線に対する D37 は 2.3 kGy
で，生存曲線は肩（shoulder：シグモイド型生
存曲線において，比較的低線量の放射線照射
による緩やかな生存率の低下域と，比較的高
線量の放射線照射による指数関数的な生存率
の低下域との境界）の無い指数関数型を示す．
細胞はオレンジ-褐色を呈する 0.8～1.3 µm の
球菌で，2～4 細胞が対合し，至適生育温度は
25～30℃である．

3））））Deinococcus radiophilus
D. radiophilus は 1971年 Lewis により，γ線

照射を行った鰯より単離された[15]．この細菌
のγ線に対する D37は 13 kGy である．細胞は
オレンジ-赤色を呈する 1.3～1.7 µmの球菌で，
2～4 細胞が対合し，至適生育温度は 30～37℃
である．

4））））Deinococcus proteolyticus
D. proteolyticusは 1973年Kobatake等により，

医療品の放射線殺菌マーカー菌の選定に際し，
動物の糞より分離した赤色細菌についての放
射線耐性検討実験中に発見された[16]．糞はラ
マ由来である．この細菌のγ線に対する抵抗
性は D. radiophilus よりやや高く，細胞は 0.8
～1.3 µm の球菌で，単独または２細胞が対合
しており，至適生育温度は 30～37℃である．
強いタンパク質分解活性を有す．

5））））Deinococcus属属属属のののの他他他他のののの細細細細菌菌菌菌
上述の種の他にも近年，D. grandis，D.

geothermalis，D. murrayi，D. indicus，D. frigens，
D. saxicola，D. marmoris等，多くの Deinococcus
属に属する細菌の高い放射線耐性が報告され
てきている[6, 17-20]．一方，Deinococcus 属と
近縁の Thermus 属に属する細菌においてはこ
のような高い放射線耐性は報告されていない．
これらのことより，Deinococcus 属における放
射線耐性機構は Deinococcus 属が他の属から分
岐した比較的早い時期に獲得されたことが示
唆される．

Fig. 1. Survival curves of Deinococcus radiodurans,
Rubrobacter radiotolerans and Escherichia coli to
gamma-irradiation [21].

D.radiodurans; R. radiotolerans;
 Escherichia coli.

Fig. 2. Structures of deinoxanthin, bacterioruberin and monoanhydrobacterioruberin.
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6））））Rubrobacter radiotolerans
R. radiotolerans は 1973 年 Yoshinaka 等によ
り，国内 2 位の Rn 含有量を誇る鳥取県三朝温
泉の川原湯露天風呂の温泉水より単離された，
D37 = 16 kGyという，E. coliと比較すると 4000
倍にもなる極めて高い放射線耐性能を有する
細菌である[21]（Fig. 1）．
当初，この細菌は Arthrobacter 属として分類
されていたが，その後，ペプチドグリカン，
脂肪酸，キノン，極性脂質に対する化学分類
学的解析より，独立した Rubrobacter 属として
再分類された好気性グラム陽性細菌である[22]．
この再分類は，その後行われた 16S rRNA遺伝
子の塩基配列に基づく分子系統分類学的解析
によっても支持された[23, 24]．
細胞は赤色の 0.8～1.0 X 1.0～4.0 µmの桿菌

で，単独，2 連，連鎖状で存在する．老細胞で
は球形に近づき，グラム陽性度も低下する．
至適生育温度は 46～48℃で，世代時間は 9 時
間と長い．ヌクレオイドは高度に凝集してい
る[8]．リゾチーム耐性を示すことより，細胞
壁構造が特殊であることが示唆されている[25]．
この細菌が含有する主成分赤色色素は，好塩
性古細菌 Halobacterium 属に特徴的であると考
えられてきた炭素数が 50 という特異な構造を
有するカロテノイド，bacterioruberi および
monoanhydrobacterioruberin であることが報告
されている[25]（Fig. 2）．Rubrobacter属では R.
radiotolerans以外にも近年，R. xylanophilus，R.
taiwanensis などの放射線耐性細菌が，それぞ
れ工場温排水，温泉より単離されている[26-28]．

7））））Methylobacterium radiotolerans
M. radiotolerans は Ito 等により放射線殺菌を

行った米より単離され，1971 年に報告された
赤色の好気性グラム陰性光合成細菌である[29]．
当初，この細菌は Pseudomonas radiora とし

て記載されていたが，Methylobacterium 属のメ
タン利用性に関する分類学上の定義変更に伴
い，M. radiotolerans へと再分類，呼称変更が
なされた[30]．
この細菌の D37は 2.3 kGy，細胞は 0.5～0.8 X

2.0～3.0 µm の桿菌で，極鞭毛を有し運動性が

ある．バクテリオクロロフィルに結合してい
る主要カロテノイドは Spirilloxanthin であり，
バクテリオクロロフィルに結合していないカ
ロテノイドの大半はカロテノイド酸の形で存
在している[31]．

8））））そそそそのののの他他他他のののの細細細細菌菌菌菌
近年，Deinococcus 属，Rubrobacter 属とは系
統的に離れて位置する放射線耐性細菌，
Kocuria rosea， Acinetobacter radioresistens，
Kineococcus radiotolerans ， Hymenobacter
actinosclerus，Chroococcidiopsis spp.等が報告さ
れてきている[3, 6, 32-35]．Table 1 に代表的な
放射線耐性細菌，および E. coliの D37と Phylum
をまとめる．また，Figure 3 に放射線耐性細菌
を含めた代表的な真正細菌の，16S rRNA 遺伝
子の塩基配列に基づいた系統樹を示す．

3. 放放放放射射射射線線線線耐耐耐耐性性性性細細細細菌菌菌菌のののの放放放放射射射射線線線線耐耐耐耐性性性性機機機機構構構構
放射線耐性細菌の放射線耐性機構の研究は
これまで，最初に放射線耐性細菌として発見
され，50 年の研究の歴史を有し，多くの放射
線感受性突然変異株が単離されている D.
radiodurans において主に進展してきた．本稿
においても D. radiodurans における遺伝学的解
析によって明らかとなった放射線耐性機構を
中心に論じたい．
γ線などによる生物への放射線影響は，放
射線による水の励起，電離等で生成するラジ
カル，およびそのラジカルより生成する活性
酸素種（Reactive Oxygen Species：ROS）が生
体分子を攻撃することにより引き起こされる
間接作用が中心である[36]．そして，代表的な
標的分子は DNA であり，放射線による細胞死
に最も大きな影響を与える分子損傷形態は，
その修復の困難さより DNA の 2 重鎖切断
（DNA Double-Strand Break：DNA-DSB）であ
ると考えられている[36, 37]．

D. radioduransへの 5 kGy のγ線照射によっ
て，ゲノムあたり約 200 の DNA-DSB が生じ
る[38]．D. radiodurans にとってこの 5 kGy と
いう線量は生存曲線の肩の線量（ intercept
dose）に相当し，D. radiodurans の生存率はほ

Table 1. The D37 values and Phyla of representative radioresistant bacteria and E. coli.

Species D37 value* Phylum

Deinococcus radiodurans 7,000 Gy Deinococcus-Thermus

Deinococcus radiophilus 13,000 Gy Deinococcus-Thermus

Rubrobacter radiotolerans 16,000 Gy Actinobacteria

Methylobacterium radiotolerans 2,300 Gy Proteobacteria

Chroococcidiopsis spp. 3,400 Gy** Cyanobacteria

Escherichia coli 40 Gy Proteobacteria

*The D37 values were obtained by gamma-irradiation. **This value was obtained by X-irradiation.
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ぼ 100％となる．つまり，これだけ多量の致死
要因となる DNA-DSB を D. radiodurans はほぼ
完全に修復していることになる．E. coli にお
いて D37に相当する線量を照射した場合のゲノ
ムあたりの DNA-DSB 数が 8～9 であることを
考えると，D. radiodurans は非常に高効率の
DNA-DSB修復活性を有していることがわかる．
このような高効率の DNA 修復の分子機構は
いかなるものであろうか．遺伝学的解析に基
づいて，その一端が明らかに成りつつある．
rec30 という D. radiodurans の突然変異株はそ
の放射線抵抗性を E. coli レベルまで減少させ
る[7]．この突然変異の原因遺伝子は，細菌に
おいて DNA-DSB を修復させる一般的な修復
機構である DNA 組換え修復の中心を担う遺伝
子 recA であり，遺伝子塩基配列の 670 番目の
G が A へと 1 塩基変異をおこしていた[39]．
この突然変異によって RecA タンパク質はそ
の DNA 組換え活性と LexA タンパク質の分解
活性を欠損していた[40]．一方，KI696 という
突然変異株は野生株と比較するとその放射線
抵抗性が D37を指標にした場合，約 2/3 まで減
少する[40]．この突然変異の原因遺伝子もやは
り recA であったが，塩基配列の 424 番目の G
が A へと 1 塩基変異をおこしており，この突
然変異 RecA タンパク質は DNA 組換え活性を
欠損していたが LexA タンパク質の分解活性
は有していた [40]．これらのことより，D.
radiodurans の高い放射線耐性能には recA が関
与した組換え修復系が寄与しており，さらに
より大きな役割を lexA-SOS 応答（SOS 応答：
DNA への傷害によって発現する DNA 修復関
連遺伝子，突然変異誘発関連遺伝子，細胞分
裂停止関連遺伝子等の誘導とその後に起こる
生化学的反応．RecA タンパク質による LexA
タンパク質の分解は SOS 応答経路の初期段階
の反応．）による細胞防護系が果たしている可
能性が示された．この lexA による種々の遺伝
子の制御と D. radiodurans の高い放射線耐性機
構との関係は，部分的に解明されつつあるも
のの未だ不明な点も多く，今後の研究の進展
が期待される[41]．

さて，ゲノム解析により D. radiodurans は，
E. coli においても存在が知られている既知の
DNA 修復遺伝子をほぼ全て有していることが
明らかとなった[42]．D. radiodurans の高効率
の DNA 修復能は既知の遺伝子の機能の高効率
化のみで説明できるのであろうか．D37 を指標
とした放射線抵抗性が約 1/6 にまで減少する
突然変異株 KH311 の解析より新規の DNA 修
復遺伝子 pprA が発見された[43]．この遺伝子
の発現タンパク質 PprA は DNA 鎖末端に結合
し，DNA ligase の DNA 鎖結合活性を促進する
ことが明らかとなった[43]．このことより，D.
radiodurans は，主に真核生物において組換え
修復と共に DNA-DSB の修復のために機能し
ていることで知られている非相同末端結合修
復機構（Non-Homologous End-Joining：NHEJ）
をも有している可能性が示唆された．
さらに rec30 と同程度の放射線感受性を示す
突然変異株 KH840 より，新規遺伝子 pprI が発
見された[44]．pprI は recA および pprA の発現
を制御することにより D. radiodurans の放射線
耐性能に寄与していることが示唆されている
[44]．その他の新規遺伝子として ddrA が注目
されている．DdrA タンパク質は DNA 鎖 3’末
端に結合し DNA の分解を阻害することにより
D. radiodurans の放射線耐性能に寄与している
という生体防護機構が提唱されている[45]．ゲ
ノム解析の結果，D. radiodurans 全遺伝子の
52％の機能が不明であることが明らかとなっ
た[42]．今後も放射線耐性能に関与する新規の
遺伝子が発見され，ブレークスルーがなされ
る可能性が高い．
上述のように，放射線生物影響においてラ
ジカルや ROS は主要な作用要因である．D.
radiodurans における，これらの酸化ストレス
に対抗する機構についての報告がなされてい
る．D. radiodurans は比較的高いカタラーゼ活
性 と ス ー パ ー オ キ シ ド ジ ス ム タ ー ゼ
（Superoxide Dismutase：SOD）活性を有して
いる[46-48]．そして，D. radioduransのカタラー
ゼは katA および katB と名付けられた 2 つの遺
伝子にコードされ，また SOD は sodA と呼ば

Fig. 3. A 16S-rRNA-gene-sequence-based phylogeny of the main lineages of the domain Bacteria [38]. Underlined
species are radioresistant bacteria. The scale bar represents 10 inferred nucleotide substitutions per 100 nucleotides.
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れる遺伝子にコードされている．この 2 つの
カタラーゼの内，メジャーな活性を有するタ
ンパク質をコードしている katA 遺伝子の破壊
株のγ線に対する抵抗性は，野生株と比較し
て若干の減少を示す[49]．また，sodA 遺伝子
の破壊株のγ線に対する抵抗性は D37を指標と
した場合，野生株と比較して 85％程度にまで
減少する[49]．これらのことより，カタラーゼ
および SOD は弱いながらも D. radiodurans の
放射線耐性能に寄与しているものと考えられ
る．カタラーゼおよび SOD の D. radiodurans
の放射線耐性能への寄与の程度に関しては，
katA，katB二重変異株および katA，katB，sodA
三重変異株の解析により，より明確になると
考えられる．
細胞含有赤色色素に注目した研究例も多く
存在する．自然界より単離された放射線耐性
細菌のほとんどは赤色色素（同定されている
ものは全てカロテノイド系色素である）を含
有していること．放射線や H2O2 に対して高感
受性を示す D. radiodurans の無色突然変異株が
存在すること[50, 51]．極めて高い放射線抵抗
性を有する放射線耐性細菌 R. radiotolerans が
含有する色素と同じ色素を有する古細菌
Halobacterium salinarium の無色突然変異株が，
やはりγ線や H2O2 に対して高感受性を示すこ
と[52]等の知見より，放射線耐性細菌の放射線
耐性能に赤色色素が寄与している可能性が示
唆されてきた．これに対し，D. radiodurans に
おいて放射線抵抗性が野生株と変わらない無
色突然変異株も存在する事より否定的な見方
もあった[53]．しかし，放射線感受性が野生株
と変わらない無色突然変異株は，放射線生物
影響の主要因であるラジカル，ROS 除去活性
が期待できるカロテノイド色素の無色前駆体
を有しており，このカロテノイド前駆体が突
然変異株の放射線耐性能に寄与している可能
性が指摘されるなど，議論が分かれるところ
であった[54, 55]．最近，D. radioduransにおい
てカロテノイド生合成経路の初期段階を制御
する遺伝子 crtBの破壊株の解析がなされた[56]．
この無色の crtB 遺伝子破壊株は全カロテノイ
ド生成物はもとより，ラジカル，ROS 除去活
性が期待されるカロテノイド前駆体も含有し
ていない．そして，この株のγ線に対する放
射線抵抗性は D37を指標にした場合，野生株と
比較して約 2/3まで減少した．このことより，
少なくとも D. radiodurans においては赤色カロ
テノイド色素がその放射線耐性能にかなりの
程度で寄与していることが明らかとなった．D.
radiodurans の 主成 分カ ロテ ノイ ド色 素
deinoxanthin，および R. radiotolerans の主成分
カロテノイド色素 bacterioruberin は高いラジカ
ル，ROS 除去活性を有しており，またこれら
のカロテノイド色素は細胞膜を中心とした細
胞表層脂質部位に局在している[10, 52, 56-58]．
これらのことより，放射線耐性細菌において
赤色カロテノイド色素が，放射線により生成
するラジカル，ROS を除去し，細胞膜等の脂
質，および脂質部位に存在するタンパク質等
を保護することによりその耐性能に寄与して
いるという生体防護機構が提唱されている[13,

56]．
その他，放射線耐性細菌に見られるヌクレ
オイド，染色体の高度な凝集が，放射線照射
により DNA-DSB が生じた際，切断 DNA 鎖の
拡散を抑制することにより放射線耐性能に寄
与しているとする仮説や，細胞内に高濃度に
存在する Mn(II)が放射線耐性能に寄与してい
るという考え等，様々な放射線耐性細菌の放
射線耐性機構に対する見解が提示されている
[8, 59]．
放射線耐性細菌の放射線抵抗性で問題とな
るような高線量放射線照射においては，細胞
内の特定の部位，特定の分子だけではなく，
ヌクレオイド，細胞質，細胞膜等全ての細胞
内部位，DNA，タンパク質，脂質等全ての生
体分子が致命的な障害を受けることとなる．
そのため，放射線耐性細菌の放射線耐性とい
う表現型を発現するための機構は，細胞内の
全ての部位，分子に及ぶものと考えられる．
放射線耐性細菌の極めて高い放射線耐性はそ
れら多くの生体防護機構の総体として表出し
ているのであろう．Figure 4 に現在考えられて
いる放射線耐性細菌の放射線耐性機構の概略
についてまとめる．

1999 年には D. radiodurans の全ゲノムシー
クエンスの解析が完了しその情報が公開され
た[42]．今後，放射線耐性細菌の放射線耐性機
構の研究は D. radiodurans を中心として，ポス
トゲノム的方法論も用いられることにより更
に進展することが予想される．

4. 放放放放射射射射線線線線耐耐耐耐性性性性細細細細菌菌菌菌のののの進進進進化化化化
これまで見てきたような放射線耐性細菌の
高い放射線耐性能はどのように進化してきた
のであろうか．その進化の過程に関しては，
大きく分けて 2 つの考え方が成り立つ．その
一つは，始原環境下において共通祖先生物が
すでに放射線耐性能を獲得しており，現存す
る細菌のほとんどは放射線耐性機構を退化さ
せてしまったが，放射線耐性細菌は，その生
育環境に適応するために現在に至るまでその
機構を保持し続けているというものである．
もう一つの考え方は，各系統の放射線耐性細
菌がそれぞれの進化の過程で環境に適応する
ために放射線耐性能を獲得してきたというも
のである．進化系統関係において，現存の放

Fig. 4. Possible radioresistant mechanisms of the
radioresistant bacteria.
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射線耐性真正細菌は広範でランダムな広がり
を見せている（Table 1, Fig. 3）．また，本稿で
は触れていないが，進化系統的に真正細菌と
は大きく離れた古細菌ドメイン内にも放射線
に対し高い耐性能を有している種が存在する
[60-63]．これらの事実より，生物の生存にとっ
て基本的で必須とは言えない，特殊な環境に
対応するための機構システムが，様々な環境
が存在したであろう長い進化の歴史の中で保
持され続けてきたということは考えづらく，
後者の可能性が高いように思われる．もしか
すると，ある系統（根に近い系統）において
は放射線耐性能の進化過程はこれら 2 つの過
程の混合型なのかもしれない．このような放
射線耐性細菌の放射線耐性能の進化過程に関
しての問題は，今後 D. radioduransのみならず，
他系統の放射線耐性細菌の放射線耐性機構の
解明がさらに進み，系統間での耐性機構の比
較検討により明らかになるものと考えられる．
放射線耐性細菌の放射線耐性能の進化機構
を考えたとき，その選択圧となった環境要因
は何なのであろうか．ここで対象となるよう
な世代時間内で数 kGy を超える放射線曝露が
可能となる環境は，原始地球でもない限り生
物進化の過程で存在しそうにない[38]．ところ
で，乾燥ストレスは細胞内に ROSを発生させ，
ROS は乾燥ストレスの主要因である[64]．そ
して，乾燥ストレスは細胞内の DNA に対し
DNA-DSB を惹起させ，また放射線耐性細菌は
乾燥ストレスに対して抵抗性を示すと同時に，
その放射線感受性株は乾燥ストレスに対して
も感受性となる [33, 35, 65]．さらに，D.
radiodurans に対する放射線照射および乾燥ス
トレス曝露により誘導される遺伝子の多くが
オーバーラップしている[66]．これらの知見よ
り，放射線耐性細菌の放射線耐性能は乾燥ス
トレス，または脱水ストレスに対する適応の
過程で獲得されてきたという仮説が一般的に
受け入れられている．この放射線耐性能の進
化機構に関しても，放射線耐性細菌の放射線
耐性に関するより詳細な分子機構の解明，各
細菌の生態学的性状の調査，そしてゲノム情
報の解析等の研究の進展により，より明確と
なっていくであろう．

5. 終終終終わわわわりりりりにににに
現在の生物学はモデル生物といわれる生物
に対する徹底的，還元的な研究により大きな
進展を遂げている．しかし，38 億年の進化の
結果としての生物生態系は実に多様であり，
特定の環境に適応している生物の生物学的機
構の解明のみでは，生物の生体機構の多様性
および進化という系全体の理解を深めること
はできないと考えられる．ここで紹介した放
射線耐性細菌を始めとする特殊な極限環境下
に適応した生物群の適応機構を解明し比較検
討することは，生物の生体機構および進化に
関する研究に対して，さらには共通祖先に関
する考察を通して生命の起原に関する研究に
対しても有用な知見を提供することになろう．
今後，生物進化研究の更なる発展のためにも，
様々な環境への適応能を有する種々の生物に

対する生体機構研究の一層の進展が必要と考
える．
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