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座附着した W染色体を有しているため，雌においての

み体表皮に虎蚕斑が発現されるので雌雄の識別はもと

より性モザイク個体の検出が容易である.尚，田中モ

豊ら

分の濃度測定を行った.

結 果

ザイク遺伝子 mo-tは性染色体，第3染色体には座乗 1. 雌雄モザイク個体の出現状況と背面表皮にみら

せず，第2連関群に所属している(未発表). れる雌雄性の状態

個体調査:幼虫5齢期で体表皮に虎蚕斑のみられる 遺伝的モザイク系統と限性虎蚕系統とから育成した

雌性形質部分と虎蚕斑のみられない雄性形質部分とが 実験系の遺伝子構成は雌がT(W;3)Ze ; mo-t/mo-t 

共存する雌雄モザイク個体を選出し，虎蚕斑部分の割 で雄は+; mo-t/mo-tである.この交雑系では雌にお

合が全背面表皮の1/2より大きいAグループ(雌> いて各環節の背面前縁部に黒色斑(虎蚕斑)が発現す

雄)，ほぽ1/2のBグループ(雌与雄)， 1/2よりも小 るが，雄には虎蚕斑は発現されない.これら虎蚕斑を

さいCグループ(雌<雄)の 3群に大別した (Plate 有する雌個体と虎蚕斑の無い雄個体以外に，背面体表

1， II， III). 皮に虎蚕斑の認められる部分と無い部分とが共存する

体液の採取:5齢熟蚕期の雌雄モザイク蚕について 個体が 7~18%出現した(蛾区により出現頻度に変異

個体別に採血し，少量のフェニールチオウレアを加え がある).体表に虎蚕斑が発現した部分の皮膚細胞にお

て， 10，000 X g， 5分間遠心して血球を除去した.一部 ける性染色体構成は Z/T(W;3)Zeで雌，虎蚕斑を欠

は直ちに，残部は -20"Cで凍結保存した後，分析に供 く部分では Z/Zで雄の細胞である.その体表皮におけ

した.体液を採取した後，体液試料番号と対応させて る雌雄部分の割合をみると，ほとんど雌性形質でごく

個体別に上族し，成虫化後解剖して造卵の有無を調査 一部分のみ雄性形質を現わしているもの (Plate1 )か

した. ら，雌部分と雄部分とがほぼ等しいもの (PlateII)， 

体液タンパク質の調製と定量:体液 1~3μ1 をマイ あるいはほとんどが雄部分でごく一部が雌部分となっ

クロピペットあるいはマイクロシリンジで正確に計り， たもの (PlateIII)まで種々様々な程度の性モザイク個

1cm四方の伊紙片中央部に吸収させた.体液試料の 体が得られた.これらの雌雄モザイク個体を上述の基

t戸紙外への漏れを防ぐため， t戸紙片の一端に虫ピンを 準により分類したところ，調査総数285個体のうち Pl

差し，台面などに付着しないよう中空に固定して風乾 一IのAグループ :71頭， Pl.-IIのBグループ:148 

させた.風乾したt戸紙片を 5%卜リクロロ酢酸溶液 頭，及び Pl.-IIIのCクやループ:66頭となり，同一個体

(TCA) 中に 20~30 分間浸潰してタンパク質を固定 の背面体表皮にみられる雌雄の比率がほぼ1/2となる

し，更に 15分間ずつ2回5%TCAで洗浄して，酸可溶 個体が多かった.

性物質を除去した.その後清浄なi戸紙上に試料P紙片 2. 体液タンパク質の電気泳動像

が重ならないように舷げて並べ，余分の TCA溶液を 正常受精個体における 5齢熟蚕期の体液タンパク質

除いて乾燥させた.乾燥後の炉紙片を試験管に入れ， の電気泳動分析を行い主要成分と微量成分とをあわせ

2.5mlのアルカリ性銅溶液(l%CuSO，・5H，O溶液と て10数種類を検出した.大部分の成分は雌雄共通であ

2%Na，CO，d.1NNaOH溶液の 1:100混合液)を加え るが，雄ではごく微量であるのに対し雌では高濃度に

室温に 60分間放置した.これに 0.125mlのフェノ一 存在する易動度の遅い幼虫型雌タンパク質FLが明瞭

ル試薬(市販の 2N原液)を加え直ちに 3TC，30分間 に認められる (Fig.1，矢印).そこで雌雄モザイク個

加温し，その後720nmの吸光度を測定した.検量線は 体における FL成分の挙動を中心として個体別に分析

牛血清アルブミンを用いて上記と同様に操作して作成 調査した.

した(林， 1983). まずAグループについて背面体表皮の雌部分の比

電気泳動法と幼虫型雌タンパク質 (FL)の濃度測 率の多い11聞に個体番号A1，A2，...A14を付して電気泳

定:6.5%アクリルアミドゲルを支持体に pH8.6，トリ 動を行った(Fig.1，A). A1~A4及び A14 の個体での

ス・グリシンを泳動用緩衝液として用い，体液タンパ FL成分は正常雌にみられるのと同等あるいはそれ以

ク質のディスク電気泳動を行った.泳動終了後0.1% 上の濃いバンドとして検出されたが， A5， 6， 8~10， 

コマージープリリアントブルー R250溶液(エタノー 13の個体では明らかに正常雌よりも薄く雄に近い.

ル:氷酢酸:水=4:1: 5)でゲル中のタンパク質を染 又， A7， 12などではその中間の濃度であった.このよ

色し，さらに 7%酢酸で過剰の色素を除いた後，デンシ うに FLバンドの濃淡と背面体表皮の雌雄'性の比率と

トメーター(べックマン DU-8)によりゲル中の FL成 の聞には相関は認められない.次に Bグループてもは各
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個体はランダムに列挙した.FL成分はグループAに

おけると同様にバンドの薄い個体 (B7，13， 16)もあ

れば，濃いバンドとして検出される個体(B6，8， 10な

ど)あるいはその中間の個体など様々であった (Fig.

1， B). Cグループでは背面体表皮にみられる雄部分の

比率が小さい個体 (C1)から大きい個体 (C9)の順に

列挙した.このグループでも前 2グループと同様に

FL成分が濃いバンドとして検出される個体や中間の

個体あるいは薄いバンドとして検出される個体が存在

した (Fig.1， C). FL以外の主要成分についても A，

BおよびCのグループには関係なしまた，個体問で

の差もほとんど認められなかった.

3. 体液中の総タンパク質濃度と幼虫型雌タンパク

質含量

正常個体における 5齢熟蚕期の体液タンパク質濃度

をみると雌は 52.6:t3.3mg/mlであり，雄は 32.0:t4.1 

mg/mlであった.一方，幼虫型雌タンパク質(FL)の

含量を百分率で表示すると雌 13.5士1.5%，雄1.4

:t0.3%であった.すなわち，雌は雄よりも総タンパク

質量においても FLの量比においても共に高かった.

この総タンパク質濃度が高く， FL量比が大となる現

象を雌性形質の特徴的発現とみなし，その逆を雄性形

質の発現として捉えることが出来る.この観点に立っ

て雌雄モザイク個体における体液タンパク質濃度と

FL含量を調べた (Fig.2).

A グループ(個体番号 1~14 の順序は Fig.1 ， Aと

同じ)の体液タンパク質総濃度をみると，大部分の個

体は正常雌と同程度の濃度から正常雄とほぼ同じ濃度

までの範囲内にあったが，雌よりもやや高濃度 (Al)

あるいは雄よりはるかに低濃度の個体(A5，6)も少数

存在した.それと併せて FL含量の割合についてみる

と体液タンパク質総濃度が高くかっ FL含量比も大で

ある雌的個体 (A1，2)，逆に総濃度が低く FL含量比

が小となる雄的個体(A10)もあるが，さらに総濃度は

高く雌に近いものの FL含量比は雄的でト小の個体

(A13)や総濃度は低く雄的であっても FL含量比が

大となる個体 (A4)など様々なものが存在した (Fig

2， A). Bグループ (Fig.2，B)ならびに Cグループ

(Fig目2，C)の雌雄モザイク個体の総タンパク質濃度

及びFL含量比についても Aクゃループの場合と同様

の結果であった.すなわち，グループA，B， Cを通じ

て背面体表皮に占める雌部分と雄部分の割合と体液タ

ンパク質濃度の高低ならびに FL含量比の大小からみ

たi雌雄性の特徴的発現との間には全く相関性は認めら

れない.タンパク質の総濃度と FLの相対量との相関

係数を求めると +0.5584で正の相関関係にあると言

えるが，普通の系統ではみられない総濃度が雄よりも

極度に低い (A5，A6， B7など)個体， FL含量比が雌

におけるよりも著しく高い (B1，B15)個体が生じて

いることは注目を要する所である.なお， Fig.2にお

いて星印を付したものは次項で述べる成虫調査で卵が

形成されていた個体である.

4. 雌雄モザイク個体の卵形成

グループ A~C のモザイク個体の羽化を待ち，雌性

の典型的形質である卵造成の有無を調べた.総数48個

体中， A1， A13， B14， Bl6， B22， C7の6頭は踊期に

発死したため不明であるが， Aグループでは 12頭中

10頭， Bグループ22頭中 14頭， Cグループ8頭中 6

頭の計30個体では卵が作られていなかった.Aグ

ループにおいて卵の造成がみられたのは偶体番号2と

14の2個体であり，両者とも体液タンパク質総濃度も

FL含量比も正常雌と大差なかった (Fig.2，A，星印

を付記した個体).Bク。ループでは個体番号 6，8， 

11， 12， 15， 17， 20， 21の計8個体が卵を造成してい

た.個体番号20ではタンパク質総濃度は高く， FL含

量比も大で正常雌におけると同じ水準にあると言える.

しかし番号6，8， 11， 21の個体は FL含量比は雌と

同等であったがタンパク質総濃度については正常雌よ

り明らかに低く，雄的であった.これに対し個体番号

12， 17の2個体はタンパク質総濃度は正常雌のそれと

ほぼ同じ位であるが， FL含量比は雄よりは高いもの

の雌に比べ小であった(Fig.2，B，星印の個体).Cグ

ループでは個体番号2と6の2個体であった. 2の個

体の体液タンパク質総濃度は正常雌よりも低く雄にみ

られる範囲であるが， FL含量比は雌におけるよりも

大であった.6の個体は総濃度も， FL含量比も雌と差

はない.この様に体表皮に認められる雌雄性の発現と

卵が形成されたか否かとの聞には関連は認められない.

しかし，卵が形成された 12個体をみると，タンパク質

総濃度あるいは FL含量比の少なくともいずれか一方

の条件が雌と同水準又はそれ以上になっている.

考 察

カイコ体液中のタンパク質は後!IE子発育に伴って変

動するが，なかでも幼虫終齢期にみられる質的，濃度

的変化は特に著しい.体液タンパク質の総濃度を若齢

期のそれと比べてみると雌において約8倍に雄では約

5倍にまで増大し，その増加割合には雌>雄の関係が

ある.組成的にみると雌雄共に主要成分の数と濃度が

増加する.中でも幼虫型雌タンパク質FLは1齢から
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Fig. 1. Disc.gel electrophoretic profiles of haemolymph protein of the sex mosaic白fthinstar larvae. 

Groups A， B and C are the same as those shown in the plates 1 to lll. F: female， M: male， FL: larval 

female protein. lndividual numbers A1 to A14 in group-A are arranged in the order of the area of female 

region on the dorsal integument. lndividual numbers B1 to B25 in group-B of which female and male 

regions occupy nearly equal areas are arranged randomly. lndividual numbers C1 to C9 in group-C are 

arranged in the order of the area of female region. 

SEX NORMAL 

ク個体となるのである.この様にして生じた雌雄モザ

イク個体にみられる虎蚕斑のある雌部分と，それがな

い雄部分とが背面体表皮に占める割合による雌雄性の

大小と，体液タンパク質総濃度の高低からみた雌雄性

の強弱との聞には相関性は認められなかった.更に

FLの含量比と虎蚕斑による背面体表皮の雌雄性の割

合との聞にも相関は認められなかった.何故この様な

現象が生じるのであろうか.体液タンパク質の合成器

官は脂肪組織であり (Shigematsu，1958 :重松，

1960)，この脂肪組織を構成する細胞は庇子形成時の中

座葉に起源を持つ.これに対し体表皮は外庇葉性の細

胞によって形成される(大槻， 1970). したがって両組

織は座子形成過程における庇葉起源も，組織分化の時

期も異るために各々を構成する細胞における雌と雄の

分布比率が必ずしも両組織間で一致するわけではない

ので当然の帰結であると理解される.

雌雄モザイクの個体間で体液タンパク質総濃度に大

きな変異がみられるのは，脂肪組織を構成する細胞の

雌雄比が個体によってそれぞれ異るからであると解さ

れる.すなわち，グループA，B， Cに関係なく脂肪組

織細胞での雌の比率が大であればタンパク質濃度は雌

4齢までは雌雄同程度の低い濃度で存在している.し

かしながら終齢期になるとその含量は雌においては発

育経過に伴って急激に増大し，体液中の総タンパク質

量に占める割合が 14~17% (系統により多少変異があ

る)にも達するのに対し，雄では発育に伴って，減少・

消失し，僅か 0.5~ 1. 5% と痕跡を止める程度となる

(土井良， 1968 :河口ら， 1983).この様に体液タンパ

ク質の挙動には雌雄聞において著しい相違が認められ

るのであって，この現象は雌雄の性に伴う特徴的形質

発現とみなしうる.既知の体液タンパク質遺伝子はす

べて常染色体に座乗しており，タンパク質の量の多少

は従性遺伝であると言えるであろう.この観点に立っ

て遺伝的雌雄モザイク個体の終齢期における体液タン

パク質の挙動を解析した.

カイコでは卵細胞の減数分裂は交尾産卵された後に

完了するのであるが，雌蛾が moあるいは mo-t遺伝

子に関しホモである場合には，生成された 4個の核の

いずれもが精核と合体し個体の形成に参画する能力を

もつようになる.この母性的に決定される 2卵核受精

に際して，一方の卵核がZ染色体をもち，他方がW染

色体をもったものであれば，雌雄の性に関するモザイ



ら豊口河14 

GROUP-C (FEMALE < MALE) 

20 

。F
J

L

* 

* 

T
斗
川
H

l
「ハU

n

u

F

h

J

W

'

匂

(}E『
O
F
E
)

Z

一ω↑o
z
a

工
a
E〉
」

O
T
4凶
4
工

L
O
Z
O戸
E4庄」「
z
u
υ
z
o
u

60 

30 

1 0 

20 -h、. 
...J 

lι 

20 

10 

GROUP -A ( FEMALE > MALE) 

* 

1111 111 

3 0 

20 

1 0 

n

υ

n

u

n

υ

 

戸
内
》

p

h

d

'

L

司

(
-
F
二回
E
)

Z
-一凶ト
O
E止
工
且
芝
〉
」

O
主

凶

4
Z
h
L
O
Z
o
-』・
4
Eト
Z
凶

U
Z
O
U 1IIIr 111 11 13 

1 2 345678910 12 14 

123456789 

lNDlVIDUAL NO 

lNDIVIDUAL NO 

Fig. 2， A 

Fig. 2， C 

20 

。

「

」

比

( FEMALE王寺 MALE ) 

* 
* * * 

* 
ヨK

* 
* 

111111 11 

GROUP-B 

11 13 15 17 19 21 23 25 
1 2 3 4 5 6 78 910 12 14 16 18 20 22 24 

lNDlVIDUAL NO 

ハ
υ

ハU

5

4

 

(

一

E
『

mvE)

Z

ロ↑
o
g且
工
且
芝
当

O主
凶

4
Z
L
O
Z
O
E
4
Eト
Z
凶

U
Z
O
U

60 

1 0 

30 

20 

Fig. 2， B 

Fig.2. Concentration of protein and relative amount of FL in the larval haemolymph of sex mosaic 

silkworm at the fifth instar. The groups-A，ーB，-C and the individual numbers are the same as those in 

Fig. 1. Asterisk attached on the bar graph indicates the individual successfully produced eggs. Vertical 

bar shows standard deviation. 

蛋白質遺伝子庁1により支配されている(伴野ら，

1984 : 1987).すなわち，他のタンパク質遺伝子と同様

にm遺伝子も雌であると雄であるとを問わずすべて
の細胞に等しく存在しているのであって， FLに関し

雌性としての形質発現は終齢幼虫において Pfi遺伝子

が活性化されることにあり，雄性としての形質発現は

的に高くなり，小であれば濃度は雄的に低い水準に止

るものと考えられる.雌雄比が 1/2であれば濃度は中

間の値となる.一方，この体液タンパク質総濃度の高

低と，同じ脂肪組織で合成される FL量比の大小とが

必ずしも一致していないのは何故かが問題になる.FL 

成分は常染色体上 (23-8.6) に存在する幼虫型雌特異
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この遺伝子を抑制(不活性化)することとなる.そこ

でm遺伝子の活性化，不活性化を制御するのは他の
タンパク質と異なる別の器官に由来する系であると仮

定したならば，その器官においてもモザイク遺伝子の

作用によりモザイク性が発現しているはずである.し

たがって，その器官の細胞構成がすべて雌あるいは

雌>雄となっていれば，たとえ脂肪組織の細胞分布が

すべて雄あるいは，雌<雄であっても m遺伝子が活
性化されFL含量の割合が高くなる.Pfl遺伝子を制御

する器官の細胞分布がすべて雄あるいは雌<雄であれ

ば，たとえ脂肪組織の細胞分布がすべて雌あるいは

雌>雄であってもm遺伝子は抑制されFL含量の割
合は低くなるものとして説明し得る.このタンパク質

総濃度と FL含量比の二元的制御は性モザイク個体に

おける両者の相関係数が十0.5584と余り高くないこ

とからしでも妥当なものと言えるであろう.

次に雌雄モザイク個体の卵形成についてみると，卵

が作られるためには A，B，Cのグループ分類に関係な

く生殖巣に卵原細胞が存在することを前提条件として

まず 1)体液タンパク質総濃度が高い.2)幼虫型雌タ

ンパク質含量割合が高い. 3)双方あるいはいずれかの

条件を満していなければならないと判断される.しか

しこれは必要条件ではあるが， Fig.2にみられるよう

に充分条件ではなし卵を全然造成していない個体が

多い.モザイク個体の中には総タンパク質濃度が雄に

おけるよりも著しく低い超雄とでも言うべきものや，

FLの量比が極度に高くこの点に関しては超雌的な個

体が少数ではあるが混じていた.いずれも合成量を制

御する二元的機構に乱れを生じたものであろうが，そ

の原因については不明である.田中モザイク系統には

倍数体，及び倍数性に関するモザイクである混数体を

も生じることが知られているので，これとの関連にお

いてさらに解析を進める予定である.

カイコ雌雄モザイク個体について，三次性徴的な形

質発現の分析から間性的様相を呈する現象が報告され

ている(吉田， 1941;長島ら， 1979， 1983;山崎ら，

1980).一方， Mine et al.， (1983)は雌雄モザイク個体

の脂肪組織を用いて invitroの条件下でタンパク質合

成，特に貯蔵タンパク質SP-1(雌に特有のタンパク質

でFLと同一;Tojo et al.， 1980)の合成を調べ， SP 

-1を合成する細胞と合成しない細胞とが共存してい

ることを明らかにした.この結果は脂肪組織がモザイ

クになっており共通の体内環境のもとで両性の細胞が

独立して機能していることを示すものであって発育調

節因子としての性ホルモン様物質は存在しないとした.

著者らはここで“性ホルモン様物質"の存否を問題

とするものではない.二次性徴的形質発現のーっとみ

られる幼虫型雌タンパク質FLの合成に関し，脂肪組

織の細胞が雌雄いずれであってもその能力を有するに

もかかわらず，FL成分を支配する Pflの遺伝子作用を

制御する機構を生ずる器官が雌型であれば活性化の方

向に，雄型であれば抑制jの方向に作用するものであっ

て，同じ脂肪組織の細胞で合成されその多少が同様に

二次的性徴となる他のタンパク質とは調節系を異にす

るというこ元的制御機構が存在する可能性が高いこと

を指摘するものである.

要 約

遺伝的モザイク系統に分離する雌雄モザイク個体を

用いて体表におけるモザイク性の発現と体液タンパク

質からみた雌雄性の特徴的発現との関係を分析，調査

した.

1. 雌雄モザイクでは体液タンパク質総濃度並びに

幼虫型雌タンパク質 (FL)含量に著しい個体間変異が

認められた.

2. 幼虫の背面表皮に占める雌雄の割合と，体液タ

ンパク質総濃度の高低ならびにFL含量比率の大小か

らみた性形質の特徴的発現との間には相関は認められ

なかった.

3. 雌雄モザイク個体でも体液タンパク質総濃度の

高低と FL含量比率の大小との聞に正の相関が認めら

れはするものの，相関係数は高くはない.

4. 雌雄モザイク個体において卵造成を行うために

は，①体液タンパク質総濃度が高い.②FL含量が大で

ある.の少なくともいずれか 1つの条件を満すことが

必要であると考えられる.

以上のようにカイコの体液タンパク質にみられる本

来的な雌雄性の特徴的発現が，性モザイクにおいては

個体問で種々の程度に大きく変動する.この結果は体

液タンパク質の合成に関与する組織が複数存在し，そ

れぞれの組織を構成する細胞の雌雄比が独立に 1: 

0(=♀)から 0:1 (=♂)までの範囲で，起源細胞の

数によって決まる任意の分布をとることによるものと

推定した.
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Summary

In Bombyx mori, protein components of larval haemolymph differ qualitatively and
quantitatively between two sexes. Female larvae are characterized by significantly higher
concentration of total protein and presence of FL components (larval female protein).
Present paper deals with haemolymph protein compositions in sex-mosaic larvae. Genetic
mosaic strain having a dominant larval marking gene translocated on the W-chromosome,
T(W ; 3)Ze, was used as material. Female larvae manifest narrow black bands on anterior
portion of each segment, whereas males are characterized by normal white color. Sex-mosaic
individuals can easily be detected by the co-manifestation of “Zebra” (femaleness) and normal
(maleness) markings on the integument tissue.

1) Sex-mosaic larvae showed remarkable variations in the total concentration of
haemolymph protein, amounts of FL fraction varied as well among them.

2) There was no correlation between the ratio of female and male regions on the
integument and the degree of female-specificities expressed on the protein compositions of
haemolymph.

3) Correlation coefficient between the total protein concentration and the percentage of
FL component was less positively significant in mosaics as compared with the values obtained
in normals.

4) Development of gonads was scarcely recognizable in a considerable number of sex-
masaic individuals. Mosaic individuals which successfully produced eggs were shown to
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satisfy either or both conditions of @total concentration of haemolymph protein and @
relative amount of FL protein were comparably high with the values in females. It was,
however, also evident that these are neccessary  but not sufficient conditions for mosaic
individuals to lead themselves to egg formation.

From the results mentioned above, it was inferred that inconsistent degrees of the
sexuality might be brought about by the uneven distribution of female and male cells among
tissues and organs acting on different sex-related characters.
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Explanations for figures of plates

Photographs and accompanied drawings in the plates I to III are of the silkworm larvae at the fifth (final)
instar  segregated in the cross T(W ; 3)Ze ; mo-t v x + ; mo-t 3. Females are characterized by narrow
black bands on the anterior portion of each segment under the action of W-translocated “Zebra” gene as
against white and no band in males. In some individuals of the same cross, female-limited “Zebra”
markings are expressed only on right or left sides of segments, others manifest asymmetrically.
Hypodermal cells underneath the cuticle manifested “Zebra” marking are genetically female, whereas
cells corresponding to normal cuticle are genetically male. These sexual mosaics are classified into three
groups, A, B and C as shown in plates according to the areas of the “Zebra” (female) regions.

Explanation of plate I
Group-A : Areas of female regions on the dorsal and lateral integument of larvae are larger than

male regions (g > 3).

Explanation of plate II
Group-B : Female and male regions on the larval integument occupy nearly equal areas (9 = 3).

Explanation of plate III
Group-C : Areas of female regions on the larval integument are smaller than male regions (p < 3).
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