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ミツバチの遺伝的変動係数

AkahiraandSakagami(1959)の再評価

C･W･W Pirk,H.R.HepburnandS.E.Radloff
遺伝的変動係数coefncientsofgeneticvariation

は個々のコロニー内,あるいは自然集団内のミ

ツバチの形態形質の表現型の変異を知るための

強力な指標であり,また計測可能な形態形質

の遺伝的安定性の数量的評価においても有効

である (Hepbumetal,2004).形態形質の遺

伝的データとの組み合わせによってより正確な

変異解析が可能となり,さらにこれを用いて多

回交尾率を評価することも可能とされている

(01droydandMoran,1983).

私たちは トウヨウミツバチの遺伝的変異

の研究の過程で,ニホンミツバチA.cellana

japonl'caとセイヨウミツバチ (イタリアン種)

A.melllferalIgustlcaとの形態的差異を,複数

の形態形質について取 り扱ったAkahiraand

Sakagami(1959)の興味深い研究に出会 っ

た (訳注 :原著はAkahira,YandS.F.Saka一

gami.1959.Notesonthedifferencesinsome

extemalcharacteristicsbetweenJapaneseand

EuropeanHoneybees(StudiesontheJapanese

HoneybeeApl'sceranacellanaFabr.III).Anno-

tationesZoologicaeJaponenses32:35-42).

この論文は,この2種のミツバチについて,

種間および種内で,同母の働き蜂および雄蜂,

さらに同じ母女王蜂を持つ働き蜂の産卵によっ

て得られた,または未交尾女王蜂から得られた

雄蜂の形態計測値について比較して論じている

唯一のものである.

すでに生データは失われており,論文化され

たデータは統計的な処理がなされていないが,

ノンパラメトリックな統計解析であれば適用が

可能である.原著者によって解析されたミツバ

チは,単一の女王蜂から得られたものであり,

その計測値は遺伝的および環境要因を非常に均

一に調整した最高の実験条件で得られている.

また倍数体と半数体の個体それぞれが計測さ

れており,このことがミツバチの形態形質の変

異の遺伝的背景の解析に付加的に洞察を与えて

いる.実際のところ,形態形質の変異の遺伝的

背景を均質化することは,同時に得られる試料

数が必然的に制限されることを伴う.私たちは,

この重要なデータを,論文化された当時には存

在していなかった多変量解析を用いることによ

って再解析し,AkahiraandSakagami (1959)

が研究したミツバチそのものの遺伝的基礎を再

構築することにした.

材料および方法

私たちはまずAkahiraandSakagami(1959)

の手法と用語を置き換えることによって,義

新の論文とこの原著との直接比較を可能とし

た.原著で使用されているミツバチ試料は以下

のそれぞれのグループから各50匹である.グ

ループは (1)ニホンミツバチ (原著ではA.

ceTanaとしか表記されていない)の同じ交尾

済み母女王蜂が産んだ働き蜂 (1a)と雄蜂 (1b)

およびこの女王蜂の産んだ働き蜂産卵による雄

蜂 (1C),(2)セイヨウミツバチ (訳注 :日本

で販売 ･飼育されている系統という意味でA.

melll'(eralJgustl'caJapanesestrainとされてい

る)の同一女王蜂から得られた働き蜂(2a)と

雄蜂 (2b),およびこの女王蜂から得た働き蜂

の産卵による雄蜂(2C),さらに同じ女王蜂から

得られた娘の未交尾女王に産ませた未受精卵か

ら発生した雄蜂 (2d)の全7グループとなって

いる.
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原著者が測定している形質は,HH.頭頂上端

部と上唇間の距離 (頭高),HW:両複眼外端部

間の最大長 (頭幅),AL:触角鞭節長,TL:中胸

背板の前後長,TB:後肢預節長,BL:後肢基折

節長,BW 後肢基踊節幅,WL:前週臓切片か

ら廼端間長 (前延長),WM･前廼中央脈および

亜中央脈の交点と廼端間長,WW:前廼最大幅
(前廼 幅),RD･前廼径室最大長,wL二後麺の中

脈と亜緑脈の交点と廼端間長,wM:後廼肘室

基部と廼端間長,wW.後廼最大幅 (後廼幅),

RL:後廼径脈長,ML:後廻中脈長,CL:後廻肘

脈長,VL:後麹扇状脈長,KR:右後廼前縁線の

廼鈎部長,KL:左後廼前縁線の廼鈎部長,QR:

右後廼前縁線の廼鈎数,QR:左後麹前縁線の廼

鈎数.CI:前廼肘脈指数となっている.上記の

うちCLは不明データがあるため (訳注 :セイ

ヨウミツバチの雌においては後廻肘脈が消失ま

たは不明瞭であるため原著では計測が行われな

かったと考えられる),以下の解析からは除外

した.

ノンパラメトリックな解析方法であるフリー

ドマン検定を,種内グループ間の変動係数の比

較に用いた.種間および種内の個々のグループ

間の有意差検定には,ボンフェリーニの有意水

準補正を伴うウイルコクソンの符号順位和検定

を事後検定として用いて,対比較を行った.

結果

全7グループの,24形態形質の計測値の平

均,標準誤差,変動係数を表1に示した.また

2種それぞれについて,および種間については

それぞれ以下のようにまとめた.

セイヨウ三ソバチ

働き蜂,雄蜂,働き蜂産卵による雄蜂,末交

尾女王蜂産卵による雄蜂の形態形質の再解析

を行い,フリードマン検定において4グルー

プの変動係数に有意な差があることが示され

た(x2-181,df-3,P<0.0001).これに基づき,

ウイルコクソン符号順位和検定によって,(1)

働き蜂産卵による雄蜂は働き蜂より有意に大き

な変異を示し(2.74,P=0.006),(2)雄蜂は未

交尾女王蜂産卵による雄蜂よりも有意に大きな

変異であり(2.54.p-0.011),(3)働き蜂産卵

による雄蜂は末交尾女王蜂産卵による雄蜂より

も有意に変異が大きい(2.43,p-0.015)ことが

示された (表2).

二ホンミツバチ

働き蜂,雄蜂,働き蜂産卵による雄蜂のいず

れを較べた場合にも,変動係数に統計的な有

意差は得られなかった(Friedmantest:x2-4.3,

df-2,P=0,119)(表2).

2種問比較

2種の働き蜂間では統計的な変動係数に有意

な差は見られなかった (ウイルコクソンの符号

順位和検定:0.21,p-0.831).また雄峰につい

ても同様であった (ウイルコクソンの符号和順

位検定:1.49,p-0.136).一方で,働き蜂産卵

による雄蜂については二種間で有意な差があ

り,セイヨウミツバチの方が統計的に有意に大

きな変異を示した (ウイルコクソンの符号順位

和検定:2.18,p-0030).

考察

交尾した女王から得られた働き蜂と雄蜂は同

じ巣の中で育てられたものであり,したがって

影響しうる環境要因は最低限で,系統誤差と

して寄与する (AkahiraandSakagami,1959)･

いずれの種内における変異も各グループ内の遺

伝的な組成に基づくものであると推定される.

それぞれに種について個別に,それから両者を

組み合わせて考察する.

セイヨウミツバチについては,Akahiraand

Sakagami(1959)は単一の母女王蜂から得られ

た働き蜂と雄蜂,働き蜂産卵による雄蜂,未交

尾女王蜂産卵による雄蜂を試料として得てい

る.これらの雄蜂においては変動係数に関して

個々に有意な差が見られた.これは普通とはい

えない.というのは,女王蜂から得られた雄蜂

は半数体で,母親の遺伝子だけを受け継いでい

るはずだからである.一方で,働き蜂は二倍体

で,母女王蜂が交尾飛行中に複数の雄と交尾し
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表2 全7グループの23形質書の変動係数の
平均と標準偏差(再計算による)

平均 標準偏差

セイヨウミツバチ

働き蜂

雄蜂

4.7a 3.2

5.4ab 2.8

働き蜂産卵による雄蜂 6.1bc# 4.3

処女王産卵による雄蜂 4.7ad 2.9

ニホンミツバチ

働き蜂

雄蜂

5.0a 4.5

4.9a 2.6

働き蜂産卵による雄蜂 518# 27

異なるアルファベットは種内でそのグループ
間の有意差が,#は種間の有意差が,5%水準
でみられることを示す
*表 1の24形質よりCL(後廼肘脈長)を除く

ているため,働き蜂が最も変異が大きく,次い

でその子である働き蜂産卵による雄蜂の変異が

続くべきであろう.何がいったい,この結果を

もたらした要因であろうか.

まず第一に,メンデル遺伝を考えに入れ,義

初に単一形質に着目するとすれば,異なる表現

型は異なる遺伝型を反映しているといえる.こ

の考察では,異なる表現型はそれぞれの形質に

ついての変動係数によって示されている.ミ

ツバチや他の社会性昆虫において女王蜂の交

尾相手の子への寄与率は均等ではない(Pamilo,

1993).さらに有効交尾回数は女王蜂が近縁の

雄蜂と交尾することで減少させられる(Pamilo,

1993).このふたつの事実を考えに入れると,

有効交尾回数が減少しうる条件下では働き蜂の

間での変異が小さくなることになる.さらに優

性劣性遺伝様式によって後代に受け継がれる形

質はいくつかあると考えられる(Rothenbuhler

eta1.,1968:Woyke,1978)･もし働き蜂が優性

対立遺伝子を父親の遺伝子から受け継いでいれ

ば,働き蜂間の変異はさらに小さなものになる

であろう.

しかしながら,すべての劣性遺伝子が働き蜂

で発現するわけではなく,一方で,働き蜂が単

為生殖を始めると,この劣性遺伝子の発現は増

加する (図1).例えば,女王蜂がある特定の

形質についてW (白)B(黒)という遺伝子型

を持つ場合に,交尾相手の雄がG(灰)という

優性対立遺伝子を持っていた場合,生まれてく

る働き蜂の遺伝子型はWGまたはBGとなるが,
表現型はGとなる.さらにこのふたつの遺伝

子型を持つ働き蜂が産雄単為生殖によって均等

に雄蜂を生産した場合,それらの雄では,W,

B,およびGの遺伝子を持つものが,それぞれ

25,25,および50%の頻度で出現する.した

がって,出現する表現形は,働き蜂産卵による

雄蜂において,働き蜂のそれよりもはるかに大

きなものになる.

もし優性遺伝子が雌側で継承されている場

合には,女王蜂がその遺伝子を同型接合 (ホ

モ)で持っていたにちがいない.なぜなら,ち

し異型接合 (ヘテロ)であれば,働き蜂産卵に

よる雄蜂よりも,働き蜂の中での変異が大き

くなることが予想されるからである.その場

合,女王蜂が産んだ雄蜂と働き蜂が産んだ雄蜂

との間に有意な差があることは考えにくい.雄

蜂の側で優性遺伝子が継承される場合には,あ

るいは近親交配の場合にのみ,変異が小さくな

り(MaynardSmith,1989),有意な差が見られ

ると考えられる.したがって,変動係数に有意

な差が見られたセイヨウミツバチにおいては,

交尾回数が少ないことが関与していると考えら

れ,それゆえ,雄側での優性遺伝子の継承が行

われ 近親交配の程度が高かったと考えられ

る.この点について,原著者らは,使用した女

王蜂がイタリアン種 (リグステイスカ種)Apl's

melll'FeTallguStL'caSpinolaの明らかな特徴を示

す雑種系統であったとだけ述べている.

二種のミツバチを識別するのに24の形質

が利用可能であったという結論 (Akahiraand

Sakagaml,1959)は,したがって,形態形質,

特に遺伝率の高い形質 (01droydandMoran,

1983)に関するすべての遺伝的変異の小さい,

近交系集団に起因しているといえる.そのた

め,結論として導かれている,遺伝的変動係数

の値は遺伝的安定度の指標となる(Akahiraand

Sakagami,1959)という点は,彼らの結果から

は支持されない.

ニホンミツバチについては,Akahiraand

Sakagami(1959)は働き蜂と女王蜂が産んだ
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図 1 変異に関わる追伝子の優性劣性.働き蜂,雄蜂および働き蜂産卵による雄蜂における

表現型発現の組み合わせ.A)女王蜂が近縁ではない雄蜂と交尾した場合,B)女王蜂

が優性遺伝子を持つ雄蜂と交尾した場合

雄蜂および同じ母親を持つ働き蜂の産んだ雄

蜂を試料として用いている.それらのグルー

プ間では変動係数に有意な差は見られていな

い.ただ有意な差は見られないものの,変動

係数の大小の順序はセイヨウミツバチのそれ

に匹敵している･例えば,01droydandMoran

(1983)によって遺伝率の高い形質といわれる

TBとWW というふたつの形質に着目してみる

と,いずれも働き蜂間でよりも,働き蜂が産ん

だ雄蜂問において変異が大きくなっている.こ

れはニホンミツバチにおいてもこの優性遺伝子

の遺伝性があることを示している.

相互排他的とまではいえないが,二者択一的

に両種の卵の質が変異に影響を与えている可能

性がある.女王蜂は産卵するため,コロニーの

子孫を増やすための唯一の個体として選ばれた
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ものであるが,働き蜂は女王蜂を失ったときに

のみ産卵する.女王蜂が産んだ卵の方が働き蜂

が産んだものよりも生存価が高いといわれてお

り(Pirketal,2004),この高い生存価,つま

り卵としての品質の高さが,女王蜂が産んだ卵

による個体の変異を縮小している可能性があ

る.すなわち,質的な適正さからの逸脱は希で

あり,仮に逸脱した場合にはそうした卵は結果

として破壊されてしまう.それとは対照的に,

働き蜂が産んだ卵ではそうした逸脱が頻繁に見

られ かなり広く許容されてしまい,破壊を免

れ,結果として大きな変異につながる.結果か

ら見ると実際に,卵の生存価は働き蜂が産んだ

場合の方が女王蜂が産んだ場合の2倍である

ようにみえる(前述のようにPirketal.(2004)

のFig.1ではその逆の結果が示されているが).

働き蜂と女王蜂が産んだ卵のこうした差は,鶴

察された形態形質におけるグループ間の有意差

を説明できると考えられる (セイヨウミツバチ

においては働き蜂産卵による雄蜂の変異が女王

蜂の産卵による雄蜂の変異よりも有意に大きく

なっている).

セイヨウミツバチとこホンミツバチを較べた

場合,働き蜂,あるいは雄蜂において2種間

で変動係数には有意な差が見られていない.し

かし,働き蜂が産んだ雄蜂については2種間

で有意な差が見られる.こうした差を比較する

ことが根本的に困難なのは,これが2種の平

均的父系頻度が絡んでくる問題だからである.

Pamilo(1993)はセイヨウミツバチでの有効父

系頻度は 13.6,トウヨウミツバチでは 11.4で

あると報告しているが,Palmeretal.(2001)

は両種についてそれぞれ 14.7と18.8と逆転

した値を示している.こうして得られている数

値や限られた試料数からでは,変動係数の差が,

純粋に交尾回数の差を反映していると結論づけ

ることはこの段階では不可能と考えられる.

(著者の住所は下記参照 翻訳 :中村純)
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