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研究成果の概要（和文）：カイコは通常クワ単食性であるが、クワ以外の餌を摂食する広食性変異体が存在す
る。エリサンはヒマ食性であるが、シンジュサンはヒマでは成長できない。カイコ変異体の遺伝学的解析および
エリサン・シンジュサンの種間交雑を行った結果、カイコでは責任遺伝子をほぼ特定し、エリサンでもゲノム上
の候補領域を絞り込むことができた。シンジュサンがヒマで成長できない理由は、葉に含まれる毒素リシニンで
あると推定された。RNA-seq解析でヒマ育のエリサン中腸で特異的に発現する遺伝子を探索した結果、チトクロ
ームP-450やニトリラーゼなどの遺伝子の転写物が増加していた。それらがヒマへの耐性に関与していることが
示唆される。

研究成果の概要（英文）：Although the silkworm, Bombyx mori, is monophagous to mulberry (Morus spp.),
 there are polyphagous mutants that can feed on non-mulberry diets. The eri silkworm, Samia ricini, 
mainly feeds on leaves of castor (Ricinus communis) while the wild species Samia cynthia does on 
leaves of Ailanthus spp. Genetic studies of the B. mori revealed a responsible gene for the 
polyphagous trait, and inter-specific hybridization experiments between S. ricini and S. cynthia 
elucidated that a genomic region potentially controls the resistance to toxicity of castor leaves. 
Our physio-biochemical analyses indicated that ricinine (a pyridone alkaloid) contained in castor 
inhibits the larval growth of S. cynthia. RNA-seq analysis revealed that several genes encoding 
cytochrome P-450, nitrilase, etc. are specifically unregulated in midgut of the larvae fed on castor
 leaves, suggesting that their gene products contribute to the resistance of S. ricini.

研究分野：昆虫遺伝学

キーワード： 食性　カイコ　エリサン　感覚神経　植物毒素
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研究成果の学術的意義や社会的意義
植食性昆虫の多くは単食性または狭食性であり、限られた寄主植物のみを食害する。この昆虫・植物間の関係の
特異性は、生態系の成り立ちを理解するために重要なテーマであるとともに、害虫防除や養蚕分野の問題解決に
必要な課題でもある。本研究は、植物が食害への防御のために作り出す化合物（毒素）に対して、昆虫がどのよ
うな遺伝子を進化させて、それらに対抗してきたか、そのメカニズムの一端を明らかにした。特に、エリサンで
は家畜化に伴って食性が大きく変化し、新しい餌であるヒマへの適応を果たしたことを示すとともに、その適応
の分子機構の一部を解明した。

※科研費による研究は、研究者の自覚と責任において実施するものです。そのため、研究の実施や研究成果の公表等に
ついては、国の要請等に基づくものではなく、その研究成果に関する見解や責任は、研究者個人に帰属します。
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１．研究開始当初の背景 

 植食性昆虫の多くは単食性または狭食性であり、限られた寄主植物のみを食害する。この昆

虫・植物間の関係の特異性は生態系の成り立ちを理解するために重要なテーマであるとともに、

害虫防除や養蚕分野の問題解決に必要な課題でもある。昆虫は植物の最大の捕食者であるため、

植物は進化の過程で昆虫に対する防御機構を発達させており、特に二次代謝産物を毒素として

用いて耐虫性を発揮している。一方で、昆虫も種々の方法で植物の毒性・耐虫性を回避すること

に成功し、生き延びて多様化してきた。このような両者の関係は、共進化（co-evolution）の好

例として紹介される。しかし、どのようなメカニズムで昆虫が植物の毒性を克服したか、具体的

に解明された例はほとんどない。 

 カイコおよび近縁の絹糸昆虫は、種ごとに異なる植物を食餌としており、その特異性は明確で

ある。カイコガ科には、カイコのようにほぼクワ単食性の種と、イチジクカサンのように、クワ

を寄主とせずにイチジク属（Ficus）の植物に寄生する種とがあり、進化の過程で食草転換が起

きたと考えられる。なぜカイコがクワ以外の植物を摂食せず、なぜイチジクカサンがイチジク属

植物しか摂食しないのか、その理由は解明されていない。また、ヤママユガ科の昆虫においても

寄主植物の多様性があり、近縁種でも食性が異なることが多いが、種特異的な食性の機構は不明

である。 

 

２．研究の目的 

 植食性昆虫の寄主植物は、雌成虫の産卵場所の選好性と、幼虫の探索・摂食行動の選択性によ

って決定される。カイコはクワ単食性の昆虫であるが、広食性の変異が存在する。また、ヤママ

ユガ科のエリサンは、主にヒマの葉で飼育される家畜絹糸昆虫であるが、その近縁野生種のシン

ジュサンは、シンジュなどを寄主とする狭食性の種であり、ヒマでは育たない。さらにエリサン

はクワを摂食するが致死する一方で、広食性カイコはヒマを摂食すると致死することから、それ

ぞれの植物に耐虫性毒素が存在することがわかる。本研究では、遺伝学的、比較ゲノム科学的、

生化学的な手法で食性を支配する分子・遺伝子を探索するとともに、家畜化によって生じた広食

性変異の原因遺伝子を特定し、食性決定機構を解明しようとした。 

 

３．研究の方法 

 カイコ・クワコ（クワ食）、イチジクカサン（ガジュマル食）、エリサン（ヒマ食）、シンジュ

サン（シンジュ食）を材料にし、分子生物学的、遺伝学的および生化学的な手法を用いて研究し

た。クワ乳液に含まれる糖類似アルカロイドへのカイコ・クワコの耐性には、スクラーゼやトレ

ハラーゼの糖類似アルカロイド抵抗性が寄与することが知られているため、それら遺伝子の分

子進化を解析した。また、カイコに存在する複数の広食性変異体を用いて、交配実験による広食

性形質の責任遺伝子のポジショナルクローニングを行った。エリサンとシンジュサンの交雑に

より、ヒマ食性の形質のポジショナルクローニングを行った。一方、エリサンとシンジュサンの

食性の差異のメカニズムの解明のために、ヒマ葉に含まれるピリドンアルカロイドの一種リシ

ニン（ricinine）に注目した化学分析も行った。 

 

４．研究成果 

 



(1) クワの糖類似アルカロイドへの抵抗性を持つスクラーゼの進化 

カイコ・クワコの糖類似アルカロイドへの耐性に関与するスクラーゼは、Suc1 と呼ばれるβ-フ

ルクトフラノシダーゼであることが知られている。昆虫における Suc1 に相同な遺伝子を広く探

索した結果、チョウ目の進化の比較的初期に起きた遺伝子水平転移とその後の遺伝子重複によ

り、チョウ目の多様な Suc1 ホモログの存在を説明できることが明らかになった。 

 

(2) 食性の変異を利用した遺伝学的解析 

 カイコの系統「沢 J」は、キャベツへの摂食性で選抜された広食性系統であり、その広食性形

質の主働遺伝子は第 3 染色体の pph である。正常食性を示す C108T と沢 J の戻し交雑後代のう

ち、桑葉粉末を含まない人工飼料を摂食した個体のみを用いてポジショナルクローニングを行

った結果、pph の責任領域を約 450 kbp へ絞り込んだ。さらに、沢 Jのゲノムリシークエンシン

グを行い、参照配列と比較した結果、沢 J では pph の候補領域内に約 24kbp の欠失が存在して

いた。この欠失領域内 には 1遺伝子のみが予測された。p50T 系統を用いて CRISPR/Cas9 法で当

該遺伝子を破壊してノックアウトカイコを作出したところ、幼虫の人工飼料摂食性が向上した。

したがって、当該遺伝子が pph の責任遺伝子であると考えられた。 

 エリサン(Sr と略す)の幼虫は、ヒマ葉を給餌すると成長速度が最大となり、シンジュ葉を与

えると成長速度や最大体重が小さくなる。一方、シンジュサン (Samia cynthia；Sc と略す)の

幼虫は、ヒマではほとんど発育できないが、シンジュならば良好に発育する。これら 2種は交雑

可能で雑種の妊性もある。 (Sc x Sr)F1♀ x Sc♂の次代をヒマで飼育して生き残り、かつ幼虫

期間が短い個体には、エリサン由来の第 10染色体を保有する場合が多かった。また Sc♀ x (Sc 

x Sr)F1♂の次代をヒマで飼育し、早期に営繭する個体からゲノム DNA を調製して Bulked 

segregant 解析(BSA)を行った結果、第 10染色体の一部に SNP インデックスのピークが観測され

た。ここにヒマ食性を司る主働遺伝子が存在すると予想される。 

 

(3) エリサンのヒマ毒素への抵抗性に関与する遺伝子の探索 

 エリサンの主な食餌植物はヒマであるが、エリサンの野生種である Samia canningi や近縁種

シンジュサンは、シンジュなど Ailanthus 属の植物を主な寄主植物としている。前述したとお

り、これら野生種はヒマに寄生することはなく、ヒマ葉を与えても成長できずに死亡するので、

エリサンは、家畜化の過程で Ailanthus 属からヒマへの食草転換を起こしたと推定される。そこ

で、エリサンのヒマ食性の獲得に関わる遺伝子機構を解明する目的で、比較トランスクリプトー

ム解析によって、ヒマ葉が含有するリシニン(ricinine)への耐性に関わる遺伝子を探索した。そ

の結果、ヒマを与えたエリサン幼虫の体組織にリシニンの蓄積が見られなかったので、リシニン

の分解が消化管内で起こっていることが推定された。また、ヒマ、シンジュ、人工飼料のそれぞ

れで飼育したエリサン 5齢幼虫の中腸を、RNA-seq に供し、ヒマ育のエリサンにおいて高発現し

ている転写物を探したところ、約 10個の遺伝子を発見した。すなわち、グルタチオン S-トラン

スフェラーゼ(GST)、チトクローム P450、およびニトリラーゼをコードする遺伝子の転写物が増

加していた。これらの遺伝子がリシニンへの耐性に関与している可能性がある。 

 

(4) エリサン幼虫体内でのリシニンの分解機構 

 ヒマ葉の毒素リシニンに対して、エリサンがなぜ中毒を起こさないか、その耐性機構について

生理生化学的な解析を行った。ヒマ葉とシンジュ葉が含有するリシニン量を HPLC で比較した結

果、ヒマ葉は乾物重で約 1900ppm のリシニンを含有していたのに対して、シンジュ葉には検出限



界以下の量しか存在しなかった。この顕著な差異から、エリサンは何らかの機構でリシニンへの

耐性を獲得していることが分かる。 そこで、ヒマ育のエリサン 5齢幼虫の糞に含まれるリシニ

ンを HPLC で定量したところ、ヒマ葉のリシニン含量の約 20%にまで低下していた。この差分に

相当するリシニンが、エリサン幼虫の組織に蓄積しているかどうかを調べたところ、血液や各内

臓組織のリシニン含量は、いずれもヒマ葉のそれの 100 分の 1未満だった。したがって、エリサ

ンはリシニンを体内、特に消化管において分解している可能性が高い。前述した RNA-seq の結果

と合わせて考察すると、ヒマ育のエリサンの中腸で特異的に発現上昇する遺伝子の産物がリシ

ニンの解毒に関与していることが推定される。 
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