
が行われた。その結果，カイコのゲノムサイズ

（475 Mb）の 91％に相当する 432 Mbの高精度アセンブ

リデータが得られている。スキャホルドの N 5 0 値

（50％以上の塩基がその値以上の長さのスキャホルドに

含まれる値のことで，ゲノムの完成度を測る指標として

使われる。1 Mb以上は必要。）は 3.7 Mbにもなってい

る。カイコゲノムの特徴としては，多くの転移因子

（transposable element）を含んでおり，43.6％がリピー

ト配列（OSANAI ― FUTAHASHI et al., 2008）であることが挙げ

られる。

（ 2） 地図情報

BAC（Bacterial artificial chromosome）物理地図およ

び SNP（Single nucleotide polymorphisms）連鎖地図の

構築を進めている。

B A C 物理地図では，カイコ B A C ライブラリー

（8 1 , 0 2 4 クローン）の整備と両末端塩基配列解析

（SUETSUGU et al., 2007），フィンガープリント法による物

理地図の構築，ミニマムタイリング BACの構築を行っ

た。SNP連鎖地図では，これまでに約 2,000個の BAC

マーカーが座乗した高密度一塩基多型（SNP）連鎖地図

を構築（YAMAMOTO et al., 2006 ; 2008）し，28本の染色体

に対してゲノムの 87.4％に相当するアセンブリスキャフ

ォルドをマップしている。

（ 3） 発現遺伝子解析

これまでに，様々な組織から 36の EST（Expressed

sequence tag：発現遺伝子の配列断片）ライブラリーを

整備し，35,000クローンの塩基配列決定（MITA et al.,

2003）を行った。また，20の完全長 cDNAライブラリ

ーの整備および 1万クローンの塩基配列決定を行い，カ

イコマイクロアレイ（44 K，13,000遺伝子）の整備も進

めている。

（ 4） データベース

前述のように，カイコ統合化データベース

K A I K O b a s e（図― 1）の整備・公開を行った。

KAIKObaseの公開により，様々なカイコゲノムデータ

が複合的に利用可能になるため，今後のカイコおよびチ

ョウ目昆虫のゲノム研究における多大な貢献が期待され

る。さらに，KAIKObaseとカイコ・プロテオームデー

タベースの統合およびカイコ・トラップデータベースの

は　じ　め　に

カイコゲノム研究は，我が国をはじめ中国および他の

アジア諸国，米国，欧州において展開されており，我が

国では農業生物資源研究所が中心となって進行してい

る。2004年には日本と中国においてそれぞれゲノム塩

基配列解析の結果が公表され，さらに 06年に SNP連鎖

地図，08年に日本・中国の統合ゲノム解析情報が公開

された。農業生物資源研究所では，これらのカイコゲノ

ム研究の成果を統合し，全ゲノムの 91％をカバーする

カイコゲノム情報と，発現遺伝子情報や地図情報等の各

種ゲノム情報をマージした統合化データベース

KAIKObaseを 2008年に公開した。カイコはチョウ目昆

虫のモデル生物でもあり，KAIKObaseの公開とその利

用により，今後，世界的規模で，カイコおよびチョウ目

昆虫の研究が飛躍的に進むものと期待されている。

また，カイコゲノム情報を詳細に解析した結果，カイ

コのもつ特徴的生命現象，絹生産，桑に依存する食性，

複雑な変態などを生み出すメカニズムが次第に明らかに

なってきた。本稿では，初めにカイコゲノム研究の成果

を紹介し，次に，この中で植物（桑）との相互作用に関

する特性について紹介する。

I カイコゲノム研究の紹介

1 カイコゲノム研究の進捗状況

（ 1） ゲノム塩基配列解析

我が国では，カイコゲノム研究は 1994年から着手さ

れていたが，2003年より規模を拡大して農業生物資源

研究所を中核として推進している。前章に述べたよう

に，2004年には，日本（MITA et al., 2004）と中国（XIA

et al., 2004）の各々からの全ゲノムショットガン塩基配

列が公開され，さらに，08年には，両国のデータを統

合した 8.48倍のシーケンスサイズデータおよび 30万リ

ードの fosmid ― endシーケンスデータと 15万リードの

BAC ― endシーケンスデータをあわせた再アセンブル

（The Internatioal Silkworm Genome Consortium, 2008）
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3 カイコゲノム研究がもたらすもの

これまでのカイコゲノム研究から得られた成果・情報

を利用することにより，今後，以下のような研究の展開

が考えられる。

（ 1） ヒト型糖鎖構造をもつタンパク質の大量生産

カイコのもつ糖鎖遺伝子が網羅的に解析され，カイコ

タンパク質の糖鎖構造決定機構の解明が進行中であり，

カイコでヒト型タンパク質生産への道が見えてきている。

（ 2） 各種突然変異遺伝子の同定

ゲノム情報を利用して，形質変異体の原因遺伝子（黄

体色 lem（MENG et al., 2009），赤蟻 ch（FUTAHASHI et al.,

2008 a），油蚕 ow（ITO et al., 2009），黄血 Y（SAKUDOH et

al., 2007）等）が同定された。また，カイコ膿核病ウイ

ルスに対する抵抗性遺伝子（ITO et al., 2008）をはじめ，

重要な遺伝子のクローニングが進んでいる。これらの遺

伝子機能の解明から，遺伝子組換えカイコを作出するた

めの新しいベクターの作出や，ジーンターゲッティング

などの遺伝子改変技術の開発，および殺虫剤抵抗性メカ

ニズムの解明や昆虫特異的な性質の解明への手がかりが

得られるものと期待される。

（ 3） 害虫防除への応用

カイコゲノム研究は，開始当初から目的の一つに大規

模被害をもたらすチョウ目農業害虫のモデル研究として

位置づけられており，カイコゲノムの成果をハスモンヨ

トウやコナガへ展開することで，新規農薬の開発や殺虫

構築（UCHINO et al., 2008）と KAIKObaseの統合を行い，

カイコ完全長 cDNAによるカイコゲノムアノテーショ

ン（ゲノム情報に遺伝子とその機能を割り当てること）

も開始している。

2 カイコゲノムの特徴

上記の様々な解析から得られたデータにより，以下の

ようなカイコゲノムに特徴的な情報が明らかになった。

まず，カイコは動物ではこれまで発見されていなかっ

たβ―フルクトフラノシダーゼを有し，桑に高濃度で含

まれるアルカロイド系の糖代謝阻害物質を分解すること

ができる（後述）。そのため桑を鎭としても，糖代謝阻

害を受けることなく糖の利用ができる。これは，カイコ

が水平移動によってこの遺伝子を細菌から獲得したため

であると推定されている。

これ以外にも，絹の成分であるセリシンとフィブロイ

ンの合成にかかわる特定の tRNA遺伝子がクラスターを

形成していて大量の絹生産に適応したゲノム構造をとっ

ていることが明らかとなり，また，他の昆虫に比べて味

覚受容体の数がかなり少なく，桑単食であり，人為的に

桑を与えられるという家畜化に関係あるのではないかと

推測されている。さらに，クチクラタンパク質遺伝子の

構造解析から，遺伝子クラスターの存在や進化的に早い

段階での構造上異なるクチクラ遺伝子の分岐などが示唆

されるなど特徴的な情報が得られつつある。
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KAIKObaseトップ画面 

http://sgp.dna.affrc.go.jp/KAIKObase/

1．染色体の物理地 
  　図―遺伝地図 

2．Keyword検索 

3．BLAST検索 

図－1 KAIKObaseの画面例



た（表― 1）。しかし，今回カイコゲノムシーケンスから

バクテリアのβ―フルクトフラノシダーゼに強いホモロ

ジーを示す 2個の遺伝子（BmSuc1，BmSuc2）を見つ

けた（DAIMON et al. 2008）。これらは二つとも 17番染色

体上にあった。BmSuc1の転写物は ESTデータベース

内に見つかったが，BmSuc2は見つかっていない。両方

の遺伝子ともイントロンはなかった。バクテリアβ―フ

ルクトフラノシダーゼの活性サイトは BmSuc1では保

存されているが，BmSuc2では Asp→ Hisとなっており，

BmSuc2はβ―フルクトフラノシダーゼ活性をもってい

ないと推定される。したがって，BmSuc1は機能的に

β―
　

フルクトフラノシダーゼをコードしているが，

BmSuc2は偽遺伝子化しているのであろう。また，カイ

コ p50T系統のゲノム DNAのサザンブロットから，両

方の遺伝子はそれぞれシングルコピーとしてカイコゲノ

ムに存在していることがわかった。BmSuc1，BmSuc2

を含むβ―フルクトフラノシダーゼ遺伝子の進化を調べ

るために図― 2に BmSuc1，BmSuc2とその他のβ―フル

クトフラノシダーゼのアミノ酸配列の系統樹解析結果を

示す。BmSuc1と BmSuc2は単一の cladeを形成し，祖

先の昆虫の中で遺伝子重複によってできてきたことがわ

かる。面白いことに両者ともバクテリア系列の中に属し

ており，進化のある時点で，バクテリアからカイコの祖

先への遺伝子の水平移動によって，カイコはこの遺伝子

を獲得したことを示唆している。BmSuc1，BmSuc2とも

イントロンをもたないことはこのことを支持している。

次に，DNJによる BmSuc1活性への阻害効果を図― 3

に示した。α―グルコシダーゼへの阻害効果も図で比較

した。予想したように，DNJ はα―グルコシダーゼを

10μ
　

M でほとんど阻害するが，1.2 mM の濃度でも

BmSuc1の活性は阻害されなかった。

さらに，RT ― PCRで BmSuc1遺伝子の発現プロフィ

ルを調べた。BmSuc1は 5齢 3日目幼虫では中腸と面白

いことに絹糸腺（セリシンの発現している中部絹糸腺）

で発現していることがわかった。BmSuc2はどの組織で

剤抵抗性のメカニズム解明の促進が期待される。

（ 4） カイコゲノム研究の今後の課題

KAIKObaseの情報の利用により，カイコゲノム研究

の一層の進展を図るほか，カイコゲノムシーケンスのア

ノテーションを進めること，完全長 cDNAデータベー

スをさらに充実させることも重要である。また，国際コ

ンソーシアムを組織して，カイコゲノム研究に取り組む

ことも必要となる。将来的には，RNAi，ジーンターゲ

ッティング等，より簡便な遺伝子機能解析手法の開発を

行い，重要機能遺伝子の同定とその遺伝子機能解析に基

づいた，農薬の標的タンパク質の選定を進めることなど

が可能になると想定されている。さらに，害虫防除への

応用に関しては，KAIKObaseを軸に他のチョウ目昆虫

ゲノム情報を取り込んだデータベースの構築を進める予

定である。

II 桑との相互作用

1 なぜカイコは桑を食べることができるのか

ある種の植物は防御物質を生産することにより，昆虫

による食害から逃れるメカニズムを進化させてきた。こ

のことがほんの限られた昆虫しかそのような植物を鎭と

することができないという結果をもたらしている。特

に，植物乳液にはしばしばアルカロイドやプロテアーゼ

のような様々な毒性を有する物質が含まれ，これらは昆

虫の食害に対する植物の防御機構に重要な役割を果たし

ている。

桑の乳液には，1,4 ― dideoxy ― 1,4 ― imino ―D ― arabinitol

（D ―ABI），I ― deoxynojirimycin（DNJ）や 1,4 ― dideoxy ―

1,4 ― imino ―D ― ribitolのようなアルカロイド系の糖代謝

阻害物質が高濃度で含まれている（KONNO et al., 2006）。

これらのアルカロイド系物質はカイコには有毒ではな

く，逆に幼虫は桑でしか飼育できない。しかし，これら

の物質はカイコ以外の桑を食べないチョウやガの幼虫，

例えば，エリサンやコナガなどには非常に有毒である。

このことは，カイコがそのようなアルカロイド系物質の

阻害効果を克服して桑の葉を食し，成長できるように未

知のメカニズムを進化させてきたことを示している。

シクラーゼはα―グルコシル基を加水分解する消化酵

素（α―グルコシダーゼ）あるいはβ―フルクトシル基を

加水分解する消化酵素（β―フルクトフラノシダーゼ）

である。D ― ABIや DNJはα―グルコシダーゼの強力な

阻害剤であるが，β―フルクトフラノシダーゼには阻害

効果を全く示さない。α―グルコシダーゼはバクテリア，

カビ，植物，動物に広く分布しているが，β―フルクト

フラノシダーゼはこれまで動物には見つかっていなかっ
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表－1 カイコの 2種類のショ糖分解酵素の特性

ショ糖加水分解酵素
ゲノムに存在する

生物

糖類似アル
カロイドに
よる作用

α―グルコシダーゼ

β―フルクトフラノシダーゼ

バクテリア，カビ，
植物，動物に存在
バクテリアとカイコ
にしか見つかってい
ない

活性を阻害

活性が阻害
されない



通路として重要な役割を果たしている，7回膜貫通へリ

ックス型受容体（7TMPs）遺伝子をカイコゲノムシー

ケンスから ONOと SUWAが開発したプログラム（ONO et

al., 2005）を用いて網羅した。このグループの大部分は

G ― protein coupled receptor（Gタンパク質共役型受容

体，GPCR）であり，化学感覚受容体（嗅覚受容体

Olfactory receptor，ORと味覚受容体 Gustatory receptor，

GR）も含まれる。特に化学感覚受容体は，求愛，摂食，

産卵行動に決定的役割を果たし，昆虫制御法の開発には

極めて有効なターゲットと考えられ，多くの昆虫で研究

が進められている。

多くの昆虫では 200以上の 7TMP遺伝子が存在して

いるが，カイコはそれに比べてかなり少ないことがわか

も発現していなかった。また，BmSuc1タンパク質の抗

体を用いた研究から，BmSuc1タンパク質が中腸と絹糸

腺（セリシン層）に局在していることがわかった。

BmSuc1タンパク質がなぜ中部絹糸腺で発現し，セリシ

ン層に存在するのかは将来の興味ある課題である。以上

のことから BmSuc1が糖の消化酵素として機能してい

ることがわかった。このように，β―フルクトフラノシ

ダーゼの存在によって，なぜカイコが桑の生体防御シス

テムをすり抜けることができるのかを明らかにすること

ができた。

2 産卵，摂食行動にかかわる 7回膜貫通へリックス
型受容体（7TMPs）

様々な生体物質によって誘導されるシグナル伝達系の

植　物　防　疫　　第 63巻　第 12号 （2009年）738

―― 4――

バクテリア 

植物 

カビ類 

99
99

50

95

58

99

100
99

98

10094

83

93

99
96

99

100

100

100

60
100

100

100
51

87

99

99
97

0.1

Lectococcus lectis（Q04937） 

Streptococcus mutans（P13522） 

Pediococcus pentosaceus（P43471） 

Vibrio alginolyticus（P13394） 
Staphylococcus xylosus（Q05935） 

Bacillus subtilis（P07819） 

Klebsiella pneumoniae（P27217） 

Salmonella typhimurium（P37075） 

BmSUC1

BmSUC2
Bombyx mori

Bacillus licheniformis（AAU25212） 

Bacillus megaterium（AAM19071） 

Escherichia coli （P40714） 

Zymomonas mobilis（F35636） 

Oryza sativa（QGEU76） 

Zea mays（P49174） 

Daucus carota（P26792） 
Pisum sativum（Q43089） 

Capsicum annuum（P93761） 

Lycopersicon esculentum（P29000） 

Zea mays（P49175）

Vicia faba（C43857） 

Vigna radiata（P29001） 

Phaseolus vulgaris（O24509） 
Schizosaccharomyces pombe（C42878） 

Schizosaccharomyces pombe（C59652） 

Saccharomyces cerevisiae（P10594） 

Kluyveromyces lactis（Q9Y746） 
Hansenula anomala（P40912）

Debaryomyces hansenii（Q6BJW5） 

Debaryomyces occidentalis（P24133）

図－2 β―フルクトフラノシダーゼの系統樹解析



その受容体が結合するリガンドが不明のオーファン

GPCRに分類されている。クラス A，B，C，Dファミ

リーの数は上述の 4種類の昆虫間ではほとんど同じであ

るが，化学感覚受容体の数はカイコが最も少ない（表―

3）。これはカイコでは嗅覚受容体に比べて味覚受容体が

非常に少ないことによる。口絵①にカイコを含めた 4種

類の昆虫の化学感覚受容体の系統樹解析結果を示す。こ

の解析から五つのカイコ特異的嗅覚受容体の cladeが見

いだされた（口絵①中の矢印）。他の昆虫に比べて化学

感覚受容体の遺伝子数が少ないということはカイコが桑

に特化していることによるのかもしれない。このことは

系統樹解析でカイコ特異的嗅覚受容体の cladeが見いだ

されていることからも予想される。もしそうであれば，

これらの化学感覚受容体はカイコゲノム中で，少数の特

定サイトでクラスター化していると予想される。そこで

カイコの全化学感覚受容体遺伝子を 28本染色体にマッ

プしたところ，予想に反して，カイコの化学感覚受容体

遺伝子は多くの染色体上にバラバラに分布していた。一

方，ショウジョウバエやハマダラカでは遺伝子重複によ

って形成された密なクラスターが存在する。また，哺乳

類の嗅覚遺伝子はさらに高密度のクラスターを形成する

ことが知られている。また，クチクラタンパク質遺伝子

のようなファミリー遺伝子（FUTAHASHI et al., 2008 b）や，

大量の絹タンパク質合成のための特定 tRNA遺伝子で

は，遺伝子重複による密な遺伝子クラスターがカイコゲ

ノム中で生じている（The International Silkworm

Genome Consortium, 2008）。これらの事実は，カイコ

が桑に特化しているというよりは，カイコは自ら桑を求

めて探しまわることなく完全に人の世話に依存している

ことや，産卵場所を選ばずにどこでも産卵し，しかも 1

箇所にすべての卵を産むという野生と異なる完全な家畜

化の結果を表しているのかもしれない。

お　わ　り　に

本稿では，植物との相互作用に議論をしぼったが，そ

の他の絹生産や複雑な変態等カイコの特徴的生物現象を

生み出す巧妙なメカニズムもカイコゲノムから明らかに

った。ショウジョウバエ（257遺伝子），ミツバチ（263

遺伝子），ハマダラカ（266遺伝子）に比べて，カイコ

では 185遺伝子である。カイコ 7TMP遺伝子の内訳は

表― 2に示すように，クラス Eが最大で 78個の化学感

覚受容体で，次がクラス A（光感受性ロドプシン様）で

あり，さらにクラス B（セクレチン様），クラス C（グ

ルタミン酸代謝系），クラス D（非正型 7TMP），そして
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図－3 DNJの BmSuc1およびバクテリアα―グルコシダ
ーゼに対する阻害効果
：α―グルコシダーゼ， ：BmSuc1β―フルクト

フラノシダーゼ．

表－2 カイコゲノム中の 185個の 7TMR遺伝子の分類

クラス ファミリー 数

A（ロドプシン様） 生理活性アミン
糖タンパク質ホルモン
神経ペプチド
プリン
オプシン

20
2

42
1
6

B（セクレチン様） 神経ペプチド
HE6様
Latrophilin
Methuselah ― like

2
2
2
3

C（グルタミン酸代謝系） グルタミン酸代謝
GABA ―B

5
3

D（非正型 7TMRs） Frizzled/Smoothened 5

E（化学受容体 7TMRs） 嗅覚
味覚

64
14

Orphan 9

未分類 5

総数 185

表－3 4種類の昆虫における嗅覚/味覚受容体遺伝子の数

遺伝子
ファミリー

カイコ
キイロショウ
ジョウバエ

ハマダラカ ミツバチ

嗅覚受容体
味覚受容体
総数

64
14
78

62
68

130

79
72

151

170
13

183
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～ 14126.
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なってきている（The International Silkworm Genome

Consortium, 2008）。このように，カイコゲノム解析を

通じて，環境に適応するためにカイコがそのゲノムをい

かに進化させ，特異的生命現象を生み出してきたかを明

らかにすることが可能である。カイコの特異的生命現象

が詳細に解明されることで，昆虫の環境適応戦略を逆手

に取った新しい害虫防除法の研究が進むことを期待して

いる。
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