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目　　　的

　2006年から国際的なコンソーシアムにより開

始されたブタのゲノム解読は2009年11月に全体

の98％の解読を終了し，ブタゲノム配列の概要解

読完了が宣言され，（http://uswest.ensembl. 

org/Sus_scrofa/Info/Index）今後は有用遺伝子

の単離と機能の解析，育種改良の応用へと研究が

一層加速することが期待される。DNA情報を活

用した育種改良技術は，生体において遺伝子の効

果の推定が困難である肉質，抗病性等において効

果的な改良をもたらすことが予想される。改良手

法は大きく群内における改良と改良目的形質を群

外より導入する手法に分類される。前者の手法は

マーカーアシスト選抜（MAS:Marker Asisted 

Sellection），後者の手法はマーカーアシスト導入

（MAI:Marker Asisted Introgression）と呼ばれ

ている６）。当研究所では，MAIにより高品質で優

れた豚肉の開発を目的とした研究を平成９年度か

ら開始した８-14）。研究の方法は，まず改良したい

豚群と改良する形質を持つ豚群との間に存在する

遺伝的差異の原因となる量的形質遺伝子座

（QTL:Quantitative trait loci）の位置とその効

果を明らかにし，目的QTLを群内に導入する。最

終的には，導入形質とQTL領域の染色体構造との

関連性について評価し，QTL効果について検証す

ることになる。QTLの検出と導入はいずれも染

選抜マーカーの作出と新品種育成システムの開発（第Ⅴ報）
戻し交配４世代におけるイノシシアレルの効果

新居　雅宏・山口　智美・浅野　順司＊

要　　　約

　DNAマーカーアシスト導入４世代目同士の交配によるF1（BC4F1）についてイノシシアレル

の第６および第15染色体の効果を検証した。189頭のBC4F1について第６染色体はSW1353

（16cM），第15染色体はSW1989(42cM)およびSW1945（57cM）のマーカー型により形質を集

約した。

　 １）SSC6上のSW1353マーカーの型によりMinolta a＊値およびヘマチン含量を集約すると，

イノシシ由来のマーカーをホモ型（WB/WB）で持つタイプが最も高く，イノシシ/大ヨークシャー

種ヘテロ型（W/WB），大ヨークシャー種ホモ型（W/W）の順に小さくなり，本領域のイノシシ

アレルはF２家系QTL解析の結果と同様に肉の赤さとヘマチン含量を高める効果が示された。

　２）SSC15上のSW1945マーカー型によりpH，Minolta b＊値等の形質について集約するとpH，

保水性等についてWB/WB型が最も高く，次にW/WB型およびW/W型の順になった。逆に

Minolta b＊値，全糖含量等の形質はWB/WB型が最も低くなった。

　３）SSC15上のSW1989（42cM）マーカー型により，背脂肪厚，脂肪融点および脂肪酸組成

について集約した。結果，背脂肪厚，背脂肪内層の融点，腹腔内脂肪の飽和脂肪酸組成において

W/W型とW/WB型に差がみられ，WB型の背脂肪が厚く，融点および飽和脂肪酸割合が高かった

（P<0.05）。

　これらのことより，イノシシと大ヨークシャー種を祖父母としたF２家系においてSSC6および

SSC15に検出されたQTLは戻し交配を進めた家系においてもマーカー型間に形質の差が認めら

れ，QTLの存在を強く指示した。また，本研究により導入したイノシシ由来染色体は栄養学的お

よび品質面からも優れた効果を豚群に付与し，DNAマーカーアシスト導入法の育種改良への有

効性が実証された。

＊）現徳島家畜保健衛生所
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色体上におけるDNAマーカーと呼ばれる特定の

DNA配列により，任意の染色体上における染色

体の構造を推定することにより行う。我々の研究

の特徴として日本固有種であるニホンイノシシに

優れた遺伝資源を求めた。イノシシと大ヨーク

シャー種交雑家系におけるQTL解析の結果，多く

のQTL候補の位置と効果について報告した２）３）７）。

その中でも特に，第６染色体上部および第15染色

体中央部のQTLは，イノシシ由来のものが肉質に

対して優れた効果をもたらすものとして検出され

た。そこで，これら２カ所のイノシシ由来の染色

体領域を連続的な大ヨークシャー種への戻し交配

により導入した家系の造成を開始した。戻し交配

途中世代におけるイノシシ/大ヨークシャー種の

ヘテロ型（W/WB）と大ヨークシャー種のホモ型

（W/W）と形質の関連性については報告した11-14）。

　更に前報15）において戻し交配３世代（BC3）同

士の交配によるBC3F1のDNAマーカー型と形質

の相関解析について報告した。

　本研究では，最終世代と位置づけた戻し交配４

世代（BC4）同士の交配による産子（BC4F1）に

ついて形質の表現型がQTL領域におけるDNA

マーカー型との関連性について検討することで

QTL効果を検証する。

材料および方法

１）家系の構築と形質の測定

　イノシシ由来の２カ所の染色体領域を連続的な

大ヨークシャー種への戻し交配により導入して生

産されたBC4の雄２頭と雌10頭をのべ31回分娩

させ，294頭のBC4F1を生産した（平成18年６月

～平成20年５月）。そのうち189頭について各種

形質の測定を実施した（平成18年12月～平成20

年12月）。形質の測定は既報８）に準じた。また，

新たに5mMヨード酢酸Na，150mMKCl溶液に

より２gのミンチ肉をホモジナイズした後のpH

を測定した（ホモジナイズpH）。

２）DNAマーカー型の判定

　第６染色体はSW1329およびSW1353，第15染

色体はSW964，SW1989，KS158，SW1945，

SW2083およびSW2608の合計８個のDNAマー

カーについてPCR後の産物をDNAシーケンサー

によりPCR産物の大きさを数値化してDNAマー

カー近傍における染色体構造を推定した。これら

のうち，第６染色体はSW1353，第15染色体は肉

質形質についてSW1945，脂肪形質について

SW1989により形質を集約した。

３）統計処理

　３種類のDNAマーカー型，すなわちイノシシ

ホモ型，イノシシ－大ヨークシャーヘテロ型およ

び大ヨークシャーホモ型をそれぞれ処理区として

分散分析により，マーカー型による各種形質の差

を検定した。

結果および考察

１）第６染色体

　イノシシと大ヨークシャー種のF２交雑家系に

お い て 第 ６ 染 色 体 上 部（Sus  scrofa 

Chromosome：SSC）には，イノシシ由来のアレ

ルが正の効果を持つMinolta a*値およびヘマチン

含量等に関わるQTLが検出された２）。これらの

QTLはいずれもマイクロサテライトDNAマー

カー SW2406とSW1353間の５センチモルガン

（cM）を頂点とした同様の形状を示すグラフと

なった。またヘマチンはヘムを化学的に処理した

ポルフィリン化合物であることから，ヘマチンを

多く含有すると赤さ（a*値）が増すといいう性質

上，これらは同一のQTLの多面的効果と推察され，

Minolta a*値およびヘマチン含量を中心とする形

質がSW2406上におけるマーカー型による分離

について検討した。

　SW2406のマーカー型は大ヨークシャー種ホ

モ型（W/W）89頭，大ヨークシャー種とイノシ

シのヘテロ型（W/WB）82頭およびイノシシのホ

モ型（WB/WB）18頭となった。Minolta a*値
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（カット直後）をこれらのマーカー型で集約する

と7.71（W/W），8.29（W/WB）お よ び8.94

（WB/WB），Minolta a*値（カット１時間後）は

10.08（W/W），10.57（W/WB）お よ び11.22

（WB/WB），およびヘマチン含量（mg/100g）

は3.80（W/W)，4.09（W/WB）お よ び4.31

（WB/WB）となった（表１）。いずれの形質も

W/W，W/WB，WB/WBの順に値が高くなり，

DNAマーカー型間に１%あるいは５%水準の有意

差がみられた。F２家系におけるMinolata a*値

の相加効果および優性効果は0.52および－0.19，

ヘマチン含量の相加効果および優性効果は0.37

および－0.15であり，両形質ともに推定効果に等

く，QTLの存在を強く裏付ける結果となった。

３）第15染色体

　�　肉質形質

　F2交雑家系におけるQTL解析の結果，SSC15

には，54cMをピークとするゲノムワイズレベル

で有意なpHおよびMinolta b*値に関わるQTLが

検出された。本試験では，QTLの統計量のピーク

を示す領域に存在するSW1945マーカー型とpH，

Minolta b*値を中心に肉質に関連する形質の分

離について検討した。

　SW1945のマーカー型はWホモ型56頭（W/W），

W-WBヘテロ型102頭（W/WB)およびWB-WBホ

モ型31頭（WB/WB）に分類された。

　ヨード酢酸Na溶液を一定量加え，ホモジナイ

ズ後測定したpHでは，Wホモ型およびW/WBヘ

テロ型に比べ，WB/WB型が最も高くなり

（P<0.01，P0.05）カット面に直接ニードルを挿入

して測定する手法においても同様の傾向がみられ

た。ま た，Minolta b*値 はW/W型-W/WB型-

WB/WB型の順に低くなり，カット1時間後には

有意差がみられた（P<0.05）。一方，F2家系にお

けるQTL解析ではSSC15の84cM付近を頂点とす

るクロモソームワイズレベルで有意な全糖含量に

関するQTLを検出した（F値=7.68,相加効果-0.11,

優 性効果-0.01)。本研究においてもW/W型-

W/WB型-WB/WB型の順に低くなり，両ホモ型

に有意差がみられた（P<0.05）。

　加圧保水性，遠心保水性，加熱加塩遠心保水性

ともにW/W型-W/WB型-WB/WB型の順に高くな

り，遠心保水性では有意差がみられた（P<0.05）。

　ともに視覚により判定したPCS（Pork Color 

Standard）および肉の「シマリ」では，WB/WB

型が最も赤く濃い色を呈し，シマリの良い肉と評

価された（P<0.01,P<0.05）。一方，肉の硬さの指

標となる専断力価では，WB/WB型が最も高く物

理的に硬い肉となった（P<0.05）。その他，伸展率，

圧搾肉汁率はWB/WB型が高く，次にW/WB型，

W/W型の順に高く，逆に加熱損失率は低い傾向

となった。

　DNAマーカー型と肉質の関連性は，イノシシ

アレルを持つとpH，保水性，PCS等が高くなり，

逆にMinolta b*値，全糖含量等が低くなった。

　肉の保水力の主たる部分を担うアクチンとミオ

シンの結合体であるアクトミオシンはpH５付近

が等電点に相当し，タンパク質分子同士の距離が

最も近づく５）。従ってpHは５から遠ざかる，すな

わち食肉の場合高くなる程，保水力が大きくな

る１）。肉の保水力が高くなった結果，肉内面への

光の透過量が高まり青色度の指標となるMinolta 

b*値が低くなる４）。これらのことからF2交雑家

系で検出されたpHとMinolta b*値のQTLは同一

遺伝子の多面的効果と推察された。本試験では

F2家系において検出されなかったpHおよび

Minolta b*値以外の形質である保水性に関して

イノシシアレルを持つことで高くシマリの良い肉

となることが示唆された。

　食肉のpHは，乳酸の生成量に左右され，乳酸は

屠畜後もしばらく機能を失わない解糖系代謝航路

により生じる。そのため，乳酸量に関わる屠畜時

のグリコーゲン量，解糖系酵素の活性に関わる要

因がpHを左右すると推察される。グリコーゲン

の蓄積量に関してMilan16）は，グリコーゲン蓄積
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量を70%増加させるPRKAG3遺伝子のSNPを報

告16)したが，本研究に用いたイノシシと大ヨーク

シャー種には，イノシシ特有のSNPは検出されな

かった12）。本試験では，WB型を持つ豚群でpHが

高い，すなわち乳酸量および全糖量（主に，グリ

コーゲン，グルコース）およびその分解産物が少

なかったことから，イノシシアレルが大ヨーク

シャー種アレルに比べ，と殺時のグリコーゲンレ

ベルが低い効果を持つことが示唆された。

　�　脂肪形質

　 F2家系におけるQTL解析の結果，SSC15の36

～57 cMにゲノムワイズレベルで有意性を示す背

脂肪の脂肪酸組成および融点に関わるQTLが検

出された３）13）。そこで，42cM付近に位置する

SW1989を用いてそのマーカー型と脂肪形質と

の関連性について解析した。SW1989のマー

カー型はW/W型58頭，W-WB型108頭および

WB/WB型23頭に分類された。

　脂肪の品質に関して肩脂肪厚がWB/WB型で最

も厚く（P<0.05），腹腔内脂肪の飽和脂肪酸が

WB/WB型が最も高くなった（P<0.01，P<0.05）。

  BC3F1におけるマーカー型と脂肪酸組成の関連

性においては多くの形質で差がみられ15），WB型

が飽和脂肪酸を高め，結果として脂肪融点を高め

る一貫した傾向がみられたが，BC4F1における

イノシシ由来アレルの効果は小さかった。

　イノシシー大ヨークシャー間に存在したQTL

の原因遺伝子を特定するために，これら組換え個

体を親とした豚群を造成し，QTLの分離により領

域を狭める研究に着手しており，今後の研究にお

いてQTLの位置および効果が明らかにされるこ

とが期待される。
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表1．SW1353マーカー型による形質の分離(SSC6:16cM)

F2家系におけるQTL解析結果WB/WB*)(n=１８)W/WB*)(n=８２)W/W*)(n=８９)
形質

寄与率優性効果相加効果F値cM標準偏差平均標準偏差平均標準偏差平均

０.０９－０.１５０.３７１５.４２０.８０.５７４.３１B０.５３４.０９A０.５４３.８０Aヘマチン含量（mg/100g）

０.０２－０.２００.０９３.８５１５.７０.６６４.３６０.８０４.４００.８１４.２９PCS＄)

０.０３－１.０２－１.０２６.２９１６.７５.３８６４.７７b４.７７６６.８４.３５６７.５８a遠心保水性

０.０２０.８２－０.１５４.５８１３.５４.５５５２.２４Bb３.９５４９.１４A３.７５４９.７０aMinolta L*値

０.０９－０.１９０.５２２１.８１８.７１.９１８.９４B１.６４８.２９b１.２０７.７１AaMinolta a*値

０.０３０.６００.１５５.５８１３.５１.０２３.１９Bb１.１０２.５４a０.９６２.４３AMinolta b*値

４.３９５１.１４b４.３７４８.６５a４.２２４９.２９Minolta L*値（1時間後）

１.８２１１.２２b１.９２１０.５７１.６１１０.０８aMinolta a*値（1時間後）

１.５５７.９３b１.６０７.２１１.４４７.０２aMinolta b*値（1時間後）

＊）マーカー型：W/W=大ヨークシャー種/大ヨークシャー種．　W/WB=大ヨークシャー種/イノシシ．WB/WB=イノシシ/イノシシ
＋）A-B:p<0.01, a-b:p<0.05
＄）PCS:豚肉標準模型

表2．SW1945マーカー型による形質の分離(SSC15:59cM)

F2家系におけるQTL解析結果WB/WBW/WBW/W
形質

寄与率優性効果相加効果F値cM標準偏差平均n標準偏差平均n標準偏差平均n

０.０５０.０３０.０６１０.５７５３.８０.２２５.６７２６０.２３５.６５７６０.２３５.６０３９pH

０.０８５.６２Bb１１０.０６５.５６A３９０.０７５.５６a+)２７ホモジナイズpH

０.０４－０.０１－０.１１７.６８８４.００.３２０.７０b２４０.４４０.８９８００.４２０.９６a４５全糖含量（g/100g）

４.２２７７.６８３１４.７７７７.２６１０２５.１５７６.４４５６加圧保水性（％）

３.９４６８.７６b３１４.３１６６.８５a１０２５.４８６６.２０a５６遠心保水性（％）

２.９８２５.８９３１３.１６２５.４１０２３.２１２５.１９５６伸展率（％）

０.０４０.０５０.２７７.６１５９.１０.８９７４.６３３１０.７４７４.６３１０２０.７６７４.４７５６水分（％）

２.７７２６.８８３１２.９９２７.１９１０２３.２１２７.７２５６加熱損失（％）

２.３５４３.６０３１２.１６４３.４０１０２１.８７４２.６１５６圧搾肉汁率（％）

１.６３４.６４b３１１.１３４.２８１０２０.９９３.９９a５６剪断力価（kg）

０.０２－０.０６０.２３.８８４５.３０.５０３.９２３１０.５８４.０２１０２０.５８３.９２５６ヘマチン含量（mg/100g）

０.０３０.１０.１７５.２６４９.４０.７４４.５０b３１０.７５４.４４B１０２０.８５４.０９Aa５６PCS

０.５１１.０２Bb３１０.９４１.４０a１０２１.０７１.６５A５６シマリ＊）

０.０５－０.０３－０.８４１０.１４５.６３.４８４９.２３３１４.０４４９.４９１０２４.１４５０.３４５６Minolta L*値

０.０２－０.３４０.１５３.８７２８.１０.９９７.９１３１１.５７８.０８１０２１.７０８.１７５６Minolta a*値

０.０６－０.０９－０.３８１３.０６５３.８０.８７２.３５３１０.９４２.４７１０２１.２６２.８０５６Minolta b*値

３.０９４８.４６３１４.１８４８.９９１０２５.１２５０.０１５６Minolta L*値（1時間後）

１.６７１０.１７３１１.６６１０.４１１０２２.１１１０.５１５６Minolta a*値（1時間後）

１.３３６.８１b３１１.３６７.１３１０２１.８８７.５０a５６Minolta b*値（1時間後）

＊）肉のシマリを視覚により判定（数値が低いほどシマリの良い優れた肉）
＋）A-B:p<0.01, a-b:p<0.05
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表3．SW1989マーカー型による形質の分離(SSC15:42cM)

F2家系におけるQTL解析結果WB/WB(n=２３)W/WB(n=１０８)W/W(n=５８)
形質

寄与率優性効果相加効果F値cM標準偏差平均標準偏差平均標準偏差平均

０.４４３.８９b０.５２３.８７a０.５１３.７３a＋)肩脂肪（cm）

０.４５１.９２０.３８２.０００.３８２.０１背脂肪（cm）

０.３９２.８１０.４７３.０５０.５０３.０７腰脂肪（cm）

０.０4－０.４４０.８４８.７４５７.７４.６６３３.５６４.３８３４.５９４.６０３４.３２融点（外層）

０.０３０.１９０.６５７.２６５９.１４.０５３９.４９３.５７３９.９７b４.２８３８.６２a融点（内層）

３.１９４５.６０２.０８４５.６２２.７５４４.８４融点（腹腔内）

０.０７－０.０５０.５０１５.４１３５.９１.２０２５.３２１.０５２５.２３１.２８２５.０９C16:0（外層）

２.４２１３.０５１.９９１３.１４２.１７１３.０４C18:0（外層）

０.０４－０.２１－０.５６１０.１４５７.０１.７３４３.７６１.８７４３.６５２.１９４３.７４C18:1（外層）

１.４２１１.６９１.７１１.８５１.８５１２.０７C18:2（外層）

０.０５０.２２０.７２１４.９３５７.０２.９１３９.７２２.５６３９.７０２.８７３９.３７総飽和脂肪酸（外層）

１.５０２６.３８１.１５２６.２１１.３１２６.０４C16:0（内層）

０.０３０.０２０.３５５.７４４５.５２.５３１７.１０２.０４１６.８３２.００１６.５４C18:0（内層）

１.８１４１.４０２.０８４１.６８１.８９４１.９３C18:1（内層）

１.６２９.７４１.７０９.９５２.０７１０.１７C18:2（内層）

０.０３０.５２０.４５７.１７４３.６３.０２４４.７４２.６４４４.２７２.６５４３.７５総飽和脂肪酸（内層）

１.４９２８.２６１.０３２８.２１１.２８２８.０２C16:0（腹腔内）

１.８６２１.５８２.１９２１.３７b１.９４２０.６２aC18:0（腹腔内）

１.３７３６.９０２.０９３７.１７２.１６３７.７３C18:1（腹腔内）

１.７９８.５３１.７０８.５４２.２１８.８３C18:2（腹腔内）

２.２４５１.２０b２.４６５０.９１B２.３９４９.８８Aa総飽和脂肪酸（腹腔内）

＋）A-B:p<0.01, a-b:p<0.05
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