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1 RNAワールド仮説
現在の生物は遺伝情報をつかさどる核酸分子と、化学反応を触媒するタンパク質や内側と外側を分ける膜分
子など個体の増殖を支える化学物質からなっている。後者の役割は（広義の）代謝と呼ばれる。核酸分子の複
製反応もまたタンパク質の働きによって触媒され、タンパク質や膜分子は核酸分子を翻訳することで生成され
ている。このように、現在の生物では核酸分子と代謝を担う分子が互いに依存して生成、機能していることが
わかる。
生物の誕生の最初の段階で、遺伝情報を持つ分子と代謝を担う分子とのどちらが先に誕生したのだろうか？
この問いに対する答えとして考えられているのが「RNAワールド仮説」である。RNAワールド仮説の下で
は、まず初めに、自己複製機能と様々な反応の触媒機能を持つ（つまり、代謝も担うことができる）RNA分
子（リボザイム）が出現したと考える。それらの RNA分子が進化の結果複雑化していき、RNAの代わりに
代謝を担うタンパク質を生成するようになったと考えられている。

1.1 リボザイム
複製機能を持つ RNAとしてどのようなものが考えられるだろうか？
RNAの複製を行うリボザイムは見つかっていないが、RNAの鋳型をもとに RNAを伸長するリボザイム
はいくつか見つかっている。例えば、2001年に生成されたリボザイムは、高精度で RNAを 14残基伸長する
ことに成功した。このリボザイムはそれまで発見されたものと異なり、伸長できる RNAに制約がないことが
特徴として挙げられる。[1]
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一方、RNAがタンパク質生成反応を触媒することはあるのだろうか？
タンパク質合成は主に次の 3つのステップで合成される。

1. アミノアシル‐ tRNAを生成する反応
2. アミノアシル‐ tRNAを、mRNAのコドンに従ってリボソーム上に並べる反応（コドン解読）
3. ペプチドの末端と、tRNAに結合したアミノ酸を結合する反応

アミノアシル‐ tRNAとは、tRNAに対応するアミノ酸が結合した複合体であり、mRNAにコーディングさ
れているコドンに対応するアンチコドンがコーディングされている。アミノアシル‐ tRNAの生成に関して、
現在の生物ではアミノアシル‐ tRNAシンテアーゼ（aaRS）がこの反応を担っているが、aaRS活性を持つ
29残基からなる RNAが Yarusらによって発見された（図 1）。この RNAはアミノ酸特異性を持ち、aaRS

よりも高いアミノ酸活性を示した。[2]一方二つ目、三つ目の反応は現在の生物ではいくつかの RNAと複数
のタンパク質の複合体であるリボソームが担っている。RNAとタンパク質のどちらが機能的に重要であるか
様々な検証が行われた結果、リボソームの機能部位のほとんどが RNAで占められていることが明らかになっ
た。この結果から、リボソームはもともとリボザイムであったことが推察される。[3]

図 1 aaRS活性を持つリボソーム [2]

2 エラーカタストロフ
1章では、RNAによる複製系が生物の起源である可能性について示唆した。次に、RNAワールドから、代
謝を担うタンパク質と遺伝情報を担う DNAが依存しあいながら増殖するような系（RNPワールド）が発生
する過程について考える。
一般に、複製エラー率に依存して、複製される RNAの長さは制約を受ける。例えば、RNAの長さを N、

RNA集団内での優占種の割合を xm、それ以外の種（非優占種）の割合を xl = (1− xm)と置き、優占種の増
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加率を am、非優占種の増加率を平均して al と置く。複製反応一回あたりで、一つのモノマーの複製にエラー
が生じる割合を µとすると、鋳型の RNAと全く同じ RNAが複製できる確率は Q = (1 − µ)N と表せるの
で、優占種と非優占種の割合の時間変化は、

dxm

dt
= amQxm − xm(amxm + alxl) (1)

dxl

dt
= alxl + am(1−Q)am − xl(amxm + alxl) (2)

と表せる。(1)式の第 1項は優占種が完全に複製できた場合、(2)式の第 1項は非優占種がそのまま複製され
た場合、第 2項は優占種が不完全に複製されたことで非優占種が増加した場合に対応する。また、(1)式の第
2項と (2)式の第 3項は xm + xl = 1を満たすための項であり、実際の実験では希釈により薄まった量に対応
する。また、非優占種の複製エラーにより優占種が生成される可能性もあるが、確率が小さいため今回のモデ
ルでは無視している。
平衡状態を考えると、dxm/dt = 0なので、(1)式より xm = Q− (al/am)xl と求められる。同様に、条件

dxl/dt = 0なので、(2)式より、
xm =

amQ− al
am − al

, xl =
am(1−Q)

am − aL

と求めることができる。優占種のほうが適応度が高いので、am > al であることを考慮すると、条件 xm > 0

より、Q > al/am という条件が導ける。エラー率 µが十分小さい時、Q = (1− µ)N ≈ exp(−Nµ)と近似で
きるので、RNAの長さとエラー率の大きさの関係に関して、

N <
1

µ
log(

am
al

)

という式が導ける。つまり、自己複製系で進化できる RNAの長さは、およそエラー率の逆数のオーダーであ
ることがわかる。これより大きな RNAに関してはエラーによる減少分が増加率を上回ってしまい、集団の中
で選択的に増殖していくことができなくなる。このような状態をエラーカタストロフという。
一般に、タンパク質合成という高度な機能を持つようなリボザイムは数百塩基程度の長さが必要であるとい
われている。*1一方、偶発的に自己複製能を持ったリボザイムによる自己複製は、現在の生物におけるタンパ
ク質による複製と比較して精度が低いことがわかっている。タンパク質によるエラー率が 10−3 のオーダーで
ある一方、リボザイムによる自己複製のエラー率はおよそ 10−2 のオーダーである。[4] *2つまり、RNAワー
ルドで選択的に増殖できるリボザイムの大きさは大きくとも 102 のオーダーであり、これはタンパク質を合成
するには不十分であることがわかる。

3 ハイパーサイクル
酵素による精密な複製反応がまだ存在しない RNAワールドでは長い配列をもつ RNAが進化することがで
きず、精密な複製反応を実現する酵素を生成するためには長い配列を持つ RNAが必要である。このパラドッ
クスを解消するために提案されたのが、ハイパーサイクルである。
ハイパーサイクルとは、複数の RNA の集団が互いの生成反応を触媒するような系である。一つ一つの

RNAの長さを短くすることでエラーカタストロフを防ぎ、かつ系全体で増殖することで、タンパク質を合成

*1 現在の生物がタンパク質合成に用いているリボソーム RNAの長さは 1600塩基である。
*2 実際、1.1節で紹介した自己複製リボソームの 1ヌクレオチド当たりのエラー率は平均して 3%程度である。
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するために十分な量のヌクレオチドを担うことができるようになる。5本の RNAで合計 N = 500のヌクレ
オチドを持つような複製系を考える。系に含まれる RNAの長さを短い順に 20, 50, 100, 150, 180とし、複製
の際のエラー率は全ての RNAに対して 1ヌクレオチド当たり µ = 0.01とする。

全ての RNAが競争的な関係にある場合
5 つの RNA の濃度の合計が常に一定になるような場合を考える。自己複製したときの増加率を全ての

RNAに関して k = 1.0と置く。長さが短い順に濃度を xa, xb, xc, xd, xe とすると、濃度の時間変化を表す式
は Qa = (1− µ)20, Qb = (1− µ)50, Qc = (1− µ)100, Qd = (1− µ)150, Qe = (1− µ)180 を用いて、

dxi

dt
= kQixi − kxi(

∑
j

Qjxj)

と表される。第 1項は複製により増加する量、第 2項は希釈項に対応する。計算結果は図 2のようになった。
互いに競争しあうような集団では長さが短く適応度が最も高い RNA 以外の情報は失われてしまうことがわ
かる。

 0

 0.1

 0.2

 0.3

 0.4

 0.5

 0.6

 0.7

 0.8

 0.9

 1

 0  10  20  30  40  50

N=20
N=50

N=100
N=150
N=180

図 2 競争的な関係にある RNA集団の濃度変化

ハイパーサイクルを形成している場合
図 3 にあるように、RNA 集団に含まれる RNA が互いの生成反応を触媒するような状況を考える。5 つ
の RNA の濃度の合計が常に一定になるとする。複製したときの増加率を全ての RNA に関して k = 1.0 と
置く。長さが短い順に濃度を xa, xb, xc, xd, xe とすると、濃度の時間変化を表す式は Qa = (1 − µ)20, Qb =

(1− µ)50, Qc = (1− µ)100, Qd = (1− µ)150, Qe = (1− µ)180 を用いて、
dxa

dt
= kQaxaxd − xak(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa)

dxb

dt
= kQbxbxe − xbk(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa)
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図 3 ハイパーサイクルのモデル（矢印は触媒活性を示す）

dxc

dt
= kQcxcxb − xck(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa)

dxd

dt
= kQdxdxc − xdk(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa)

dxe

dt
= kQexexa − xek(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa)

と表される。第 1項は複製による増加量、第 2項は希釈項に対応する。計算結果は図 4のようになった。周
期的な振動を繰り返しながら、全体としては情報を保ったまま増殖することができている。ハイパーサイクル
に含まれる RNAは適応度が最大のもの以外も生存することができる点で、競争的な系とは異なる。

3.1 ハイパーサイクルの弱点
ハイパーサイクルは一度形成され、その構造が変化しない限りは適応度で劣っている RNA分子であっても
安定的に増殖できることが確認できた。一方、ハイパーサイクルはその構造自体に変化を起こすような突然変
異には脆弱であることが指摘された。ハイパーサイクルを崩壊させうるような変異としてパラサイトとショー
トカットを例に挙げて考える。

パラサイト
パラサイト型の RNAとして長さ 30の RNA(p)を考える。pはハイパーサイクルに寄生し、pの生成反応
は e の生成反応よりもより強く a に触媒される一方、p はどの RNA の生成反応を触媒しない場合を考える
（図 5）。pの増加率を k′ = 5.0とし、pの濃度を xp と置くと、各 RNA濃度の時間変化は、

ϕ = k(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa) + k′Qpxpxa
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図 4 ハイパーサイクルを形成している RNA集団の濃度変化

図 5 パラサイト型の RNAを含むハイパーサイクルのモデル

を用いて、
dxa

dt
= kQaxaxd − xaϕ

dxb

dt
= kQbxbxe − xbϕ

dxc

dt
= kQcxcxb − xcϕ

dxd

dt
= kQdxdxc − xdϕ
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dxe

dt
= kQexexa − xeϕ

dxp

dt
= k′Qpxpxa − xpϕ

と表せる。第 1項は複製による増加量、第 2項は希釈項に対応する。計算結果は図 6のようになる。p以外の
RNAの濃度が 0に漸近していく様子が見て取れる。パラサイト型の RNAは触媒されやすい分、単体として
の適応度は高いため濃度が増えていき、ハイパーサイクルを崩壊させることがわかる。
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図 6 パラサイトを含むハイパーサイクルの濃度変化

ショートカット
ショートカット型の RNAとして長さ 30の RNA(s)を考える。sの生成反応は aに触媒され、sも cの生
成反応を触媒する場合を考える（図 7）。
s の生成反応と、s を触媒とした c の生成反応の反応係数を k′ = 5.0 とする。s の濃度を xs と置くと、各

RNA濃度の時間変化は、

ϕ == k(Qaxaxd +Qbxbxe +Qcxcxb +Qdxdxc +Qexexa) + k′(Qpxpxa +Qcxpxc)

を用いて、
dxa

dt
= kQaxaxd − xaϕ

dxb

dt
= kQbxbxe − xbϕ

dxc

dt
= kQcxcxb + k′Qcxpxc − xcϕ

dxd

dt
= kQdxdxc − xdϕ

dxe

dt
= kQexexa − xeϕ
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図 7 ショートカット型の RNAを含むハイパーサイクルのモデル

dxp

dt
= k′Qpxpxa − xpϕ

と表せる。計算結果は図 8のようになる。e, bの濃度が 0に漸近していく様子が見て取れる。a, s, c, dから
なるサイクルのほうが a, e, b, c, sからなるサイクルよりも増加率が大きいため、ハイパーサイクルをのっと
り、結果的にハイパーサイクル全体で見た残基の数（保持している情報量に対応する）が減少した。
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図 8 ショートカットを含むハイパーサイクルの濃度変化
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3.2 非平衡系でのハイパーサイクル
ハイパーサイクルに関して空間的広がりを持つ非平衡な系を考えると、パラサイトやショートカットに耐性
を持つようになることがわかっている。[6]

始めに、空間的広がりを持つハイパーサイクルのモデルとして、以下のようなものを考える。[5]

1. 一つのセルには 1種類の RNAが入ることができ、全てのセルにはそれぞれ 1種類の RNAが入ってい
るか、あるいは空である。

2. 各セルが次のステップにとれる行動は、（拡散、複製、消滅）のいずれかである。（拡散）のステップが
2回起きた後、（複製または消滅）のステップが一回起きる。

3. 　拡散
（a）全体を 2× 2のブロックに分割し、4つのマスが等確率で、時計回り、あるいは反時計回りに回転

する。
（b）全体が x軸方向、y軸方法に 1マスずつずれる。

4. 複製
（a）空のセルに隣接するセルが RNAに占有されている場合、次のステップでは隣接するセルを占有し

ている RNAのいずれかが空のセルを占有することができる。ただし、隣接している RNAのどれ
にも占有されることなく、次のステップでも空のままである可能性もある。

（b）空のセルに隣接している RNAを触媒する RNAが図 9の Possible Catalystのセルのいずれかを
占有している場合、次のステップで触媒された RNA が空のセルを占有する確率が、そうでない
RNAに対して 100倍になる。

5. 消滅
（a）RNAが入っているセルは次のステップで 1/2の確率で空になる。もし空にならなかった場合は、

もともと入っていた RNAが引き続き占有することになる。

図 9 空間的な広がりを持つハイパーサイクルのモデル [6]

9種類の RNA(a, b, c, d, e, f, g, h,i)からなるハイパーサイクルについて考える。始めに 300× 300マスのセ
ルのうち、半分のセルを空に、残りの半分のセルに等確率で a, b, c, d, e, f, g, h, iを配置した。10000ステッ
プ後の RNA分布は図 10のようになった。RNAが種類ごとに層になっていて、全体としては渦を巻くよう
な形になっていることが確認できる。
ハイパーサイクルの構造ができた後に、複製エラーによってパラサイト型の RNAが生成された場合を考え
る（図 5）。基本的なルールは上記のものに加え、
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図 10 空間的な広がりを持つハイパーサイクルの RNA分布

• 空のセルにパラサイト型の RNAが隣接していて、かつ Possible Catalistsのいずれかに触媒活性を持
つ RNA(a)が入っていた場合、次のステップで空のセルをパラサイト型の RNAが占有する確率は、そ
うでない RNAの 200倍となる。

が導入される。
300× 300マスのうち、100マスがランダムでパラサイト型の RNAに変異したとき、シミュレーションの
結果は図 10のようになった。パラサイト型の RNA開始直後は増加していくが、再び減少に転じ、400セル
程度で安定することがわかる。また、ハイパーサイクルを形成していた９つの RNAに関しても、渦巻き構造
のまま安定している。また、ハイパーサイクルが形成する渦巻き構造はショートカット型の RNAに関しても
同様に耐久性を持つ。
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図 11 パラサイトのセル数の変化
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