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緒　　言

　経済的に重要な量的形質のほとんどは，複数の

遺伝子，遺伝子間の相互作用，環境要因によって

影響を受ける．発育形質は肉用鶏の育種において

最も重要な経済的形質の一つである．体重の推定

遺伝率は比較的高い値 (Siegel 1962) が報告さ

れており，これらの結果は発育形質に強い遺伝的

要因があることを示唆している．したがって，量

的形質遺伝子座 (QTL) の同定とそれを育種計画

に利用することは遺伝的改良を早める可能性があ

る．

　QTL 解析は，遺伝子の機能については着目せず

に DNA マーカーと表型値のみを用いるため，機能

について完全に解明されていない形質についても

解析が可能である．また，遺伝的に異なる 2品種

間での品種間交雑を用いて QTL 解析を行うこと

で，探索の対象となる QTL が大きな効果を持つ場

合，高い検出力で責任遺伝子を同定することがで

きる．これまでブロイラー × レイヤー (Sewalem 

ら　2002)，赤 色 野 鶏 × 白 色 レ グ ホ ー ン 種 

(Kerje ら　2003)，白色レグホーン種 × ロード

アイランドレッド種 (Sasaki ら　2004)，ブロイ

ラー × 白色レグホーン種 (Schreiweis ら　

2005) のように数多くの QTL 解析が品種間交雑集

団で行われている．しかしながら，これらの品種

間交雑集団で検出された QTL 情報は，量的形質の

遺伝子探索には効果的であるが，直接純粋種の改

良に用いることはできない．なぜならば，品種間

交配によって得られた QTLs は，他の品種内で必

ずしも分離しない可能性があり，また，分離した
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要　　約

　本研究では，比内鶏の発育形質に関する量的形質遺伝子座 (QTL) を特定するため，発育の異なる系

統を交配して作出した F
　
２家系集団を用いて QTL 解析を行った．発育形質は 4，10，14 週齢体重，0-4，

4-10，10-14 週齢における平均日増体重とした．QTL 解析の結果，10 週齢，14 週齢体重および 4-10 週齢，

10-14 週の平均日増体重に影響する highly significant QTLs が 1 番染色体上の ADL0198 と ABR0287，

4 番染色体上の MCW0240 と ABR0622 間の共通領域にそれぞれ検出された．また，4 週齢体重および 0-4

週の平均日増体重に影響するsignificant QTLがABR0204とABR0284間の共通領域に初めて検出された．

以上の結果から，これらの QTLs は比内鶏において発育形質を効率的に図る上で，有効なマーカーアシ

スト選抜の指標となることが示唆された．
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としても純粋種内でも同様の効果を示すかは未知

だからである．それゆえ，ブロイラーにおける発

育形質や白色レグホーン種における卵殻形質を改

良するための QTL あるいは遺伝子探索を行うた

め，品種内での異なった選抜系統による交配集団

を用いた研究が一般的になってきている 

(Jacobsson ら　2005; Wahlberg ら　2009; 

Takahashi ら　2009， 2010; Ankra-Badu ら　

2010; Yang ら　2010)．

　秋田県畜産試験場 ( 秋田畜試 ) では，比内鶏

を「比内地鶏」生産の雄種鶏として活用するため，

1973 年に秋田県声良鶏・比内鶏・金八鶏保存会 

( 保存会 ) から種卵を導入し，増体を図るために

選抜を行ってきた．現在，秋田畜試の比内鶏の体

重は保存会の比内鶏よりも約 1 kg 大きくなって

いる．秋田畜試の比内鶏集団は保存会の比内鶏集

団から改良されてきたため，これらの個体は発育

形質に影響する遺伝子を有していると考えられ

る．そこで本研究では，保存会の比内鶏の雄と秋

田畜試の比内鶏の雌を交配することによって，F
　
２

家系集団を造成し，比内鶏の発育形質に影響する

QTLs の検出を試みた．

材料と方法

１．F
　
２資源家系および表型値の測定

　3 羽の保存会の雄と 9 羽の秋田畜試の雌を用い

て1～3羽の雌を無作為にそれぞれの雄に交配し，

F
　
１集団を作出した．F

　
１集団の雄 17 羽と雌 60 羽を

全兄弟交配し，206 羽の雄と 212 羽の雌からなる

合計 418 羽の F
　
２家系集団を作出した．F

　
２家系集

団は同じ日にふ化した後，同一鶏舎で飼育し，試

験期間を通して同一飼料を給与した．体重は 4，

10，14 週齢に測定した．0-4，4-10，10-14 週齢

における平均日増体重は，各週齢における体重か

ら算出した．

２．遺伝子型判定

ニワトリのゲノム DNA は，血液から DNA 抽出キッ

ト ( セパジーン：三光純薬，東京 ) を用いて抽

出し，10 ng/μLに調製した．反応液 (6 μL) は，

各 プ ラ イ マ ー (2.5 pmol/L)，1×Buffer for 

KOD-Plus- ( 東 洋 紡，東 京 )，dNTPs (200 μ

mol/L; 東洋紡 )，MgSO4 (1.2 mmol/L; 東洋紡 )，

0.125 U の KOD-Plus- (KOD-201; 東洋紡 )，上記

の鋳型 DNA 溶液 3 μL を混合することにより調製

した．ポリメラーゼ連鎖反応 (PCR) は，サーマ

ルサイクラー (GeneAmpTM PCR System 9700：パー

キンエルマーアプライドバイオシステムズ，フォ

スターシティー，カリフォルニア，アメリカある

いは iCycler サーマルサイクラー：バイオ・ラッ

ドラボラトリーズ株式会社，ハーキュリーズ，カ

リフォルニア，アメリカ ) を用いて行った．PCR

サイクルは，94℃にて 75 秒間の熱変性後，熱変

性 (94℃, 15 秒間 )，アニーリング (60℃, 30

秒間 )，伸長反応 (68℃, 60 秒間 ) のサイクル

を 10 回，アニーリング温度を 55℃としたサイク

ルを 10 回，アニーリング温度を 50℃としたサイ

クルを 30 回行い，最後に 68℃にて 9 分 30 秒間

伸長反応を行った．PCR 産物は，サイズスタンダー

ド (GENESCAN 400HD [ROX] Size Standard; パ ー キ

ンエルマーアプライドバイオシステムズ ) を加

えた後，DNA自動シーケンサー (モデル3130；パー

キンエルマーアプライドバイオシステムズ ) を

用 い て 電 気 泳 動 し た．DNA 断 片 の 長 さ は，

GeneMapper ソフトウェア (Version 4.0; パーキ

ンエルマーアプライドバイオシステムズ ) を用

いて推定し，マーカーの PCR 増幅産物の長さに基

づいて遺伝子型を判定した．

　本研究では，Takahashi ら　(2005) のリンケー

ジマップにより F
　
２家系集団において 22 本の常染

色体上に配置したマーカーの中から有効な常染色

体上の 122 個のマイクロサテライトマーカーを用

いた ( 表１ )．Z 染色体の分離は常染色体と異な

るため，Z 染色体はこのゲノムスキャンに含まれ

ていない．
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No. 染色体 マーカー
ドラフトシーケンスのマップポジション

(May 2006 assembly, Mb)
No. 染色体 マーカー

ドラフトシーケンスのマップポジション
(May 2006 assembly, Mb)

1 chr1 ABR0352 9.2 63 chr5 ABR0392 0.6

2 ABR0328 18.5 64 ABR0046 Unknown

3 ABR0528 29.1 65 ABR0391 8.9

4 ABR0007 40.1 66 ADL0253 10.8

5 ABR0379 48.4 67 ABR0390 25.2

6 LEI0146 55.3 68 ABR0209 30.8

7 ABR0594 59.0 69 ABR0399 36.6

8 ABR0280 63.1 70 ABR0541 51.7

9 ABR0521 69.7 71 ABR0262 53.0

10 ABR0373 88.9 72 chr6 ABR0028 9.5

11 ABR0504 92.2 73 ABR0281 17.5

12 ABR0204 124.2 74 ABR0605 23.3

13 ABR0284 133.5 75 ABR0543 27.4

14 LEI0106 148.1 76 chr7 ABR0041 5.1

15 ABR0424 166.0 77 ABR0419 22.2

16 ADL0198 171.7 78 ABR0636 26.3

17 ABR0287 173.4 79 ABR1326 27.4

18 ABR0641 176.7 80 ABR0274 36.2

19 ABR0631 182.9 81 ABR0300 92.8

20 ABR0692 190.2 82 chr8 ABR0228 Unknown

21 ABR0140 190.2 83 ABR0647 12.2

22 chr2 LEI0124 2.4 84 ADL0154 19.9

23 ABR0359 5.6 85 ABR0060 21.3

24 ABR0004 7.1 86 ABR0604 29.5

25 ABR0153 22.0 87 chr9 ABR0148 3.5

26 ABR0188 27.4 88 ADL0191 5.3

27 ABR0107 31.7 89 ABR0299 13.7

28 ABR0008 Unknown 90 LEI0130 15.4

29 ABR0599 61.4 91 ABR0526 19.3

30 ABR0189 70.0 92 MCW0134 24.8

31 ABR0539 71.5 93 chr11 ABR0478 6.6

32 ABR0537 81.5 94 ABR0389 12.5

33 ABR0655 87.3 95 ADL0308 17.4

34 ABR0579 99.3 96 ABR0037 20.6

35 ABR0067 103.4 97 chr13 ABR0506 5.1

36 ABR0433 113.2 98 ADL0147 8.1

37 ABR0493 132.4 99 LEI0251 11.9

38 ABR0249 136.2 100 ADL0225 17.2

39 ABR0659 149.7 101 chr14 ABR0365 15.5

40 MCW0311 153.7 102 ADL0263 14.7

41 chr3 ABR0547 7.0 103 ABR0517 20.4

42 ABR0141 9.8 104 chr18 ABR0374 1.6

43 ABR0339 17.5 105 MCW0217 3.2

44 ABR0509 24.1 106 ABR0650 7.0

45 ABR0472 34.5 107 chr19 ABR0133 3.9

46 ABR0303 40.0 108 ABR0180 6.4

47 ABR0353 46.8 109 MCW0304 8.2

48 ABR0025 50 110 chr20 ABR0364 4.0

49 ABR0161 53.1 111 ABR0001 9.4

50 ABR0388 63.2 112 ABR0026 13.3

51 ABR0587 68.7 113 chr23 LEI0102 0.7

52 ADL0306 84.8 114 ADL0262 5.7

53 MCW0002 92.8 115 chr24 MCW0301 4.6

54 ABR0232 100.2 116 ROS0302 Unknown

55 chr4 GCT0026 21.5 117 chr26 MCW0262 1.4

56 ABR0423 29.6 118 ABR0006 4.0

57 ABR0346 47.7 119 chr27 ABR0015 3.9

58 ABR0382 49.5 120 ABR0076 3.9

59 ABR0315 55.5 121 chr28 ABR0378 2.5

60 MCW0240 69.9 122 ABR0066 3.6

61 ABR0622 86.3

62 ABR0357 89.7

３． QTL 解析

　QTL 解析には，QTLexpress プログラム (Seaton 

ら　2002) を用いた．QTL 解析のモデル式は以下

のとおりである．

表１　本研究に用いたマイクロサテライトマーカー
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表型値 位置 分散2

形質 n 平均値 SD 染色体 ： cM F-value1 近傍マーカー 平均値 SE 平均値 SE  (%)

4週齢体重 (g) 359 235.1 36.1 chr1 : 285 6.4* ABR0204–ABR0284 -27.7 8.5 -63.9 37.3 2.9

10週齢体重 (g) 359 972.6 161.8 chr1 : 371 10.2** ADL0198–ABR0287 -60.4 13.6 20.9 24.7 4.9

chr4 : 211 11.2** MCW0240–ABR0622 -60.0 13.2 -31.7 25.7 5.4

14週齢体重 (g) 359 1,478.9 261.2 chr1 : 371 19.2** ADL0198–ABR0287 -107.8 17.6 31.9 32.1 9.2

chr4 : 208 16.3** MCW0240–ABR0622 -99.3 17.5 -13.8 34.3 7.9

0-4週齢平均日増体重 (g/日) 359 7.2 1.3 chr1 : 286 6.8* ABR0204–ABR0284 -1.0 0.3 -2.2 1.3 3.1

4-10週齢平均日増体重 (g/日) 359 17.6 3.3 chr1 : 371 9.9** ADL0198–ABR0287 -1.2 0.3 0.5 0.5 4.7

chr4 : 210 13.1** MCW0240–ABR0622 -1.3 0.3 -0.5 0.5 6.4

10-14週齢平均日増体重 (g/日) 359 18.1 4.4 chr1 : 368 20.7** ADL0198–ABR0287 -1.7 0.3 0.4 0.5 10.0

chr4 : 201 14.6** MCW0240–ABR0622 -1.4 0.3 0.7 0.5 7.1

相加的効果 優性効果

1 * 実験ワイドで5%有意 ； ** 実験ワイドで1%有意

2 表型分散に占める相加的遺伝分散の割合

表２　各発育形質における表型値および発育形質に影響する QTL

ここで，y 
iは各形質について個体 i の表型値，

Sexij は個体 i の性 j ( 雄および雌 ) の母数効果，

a は QTL の相加的効果，d は QTL の優性効果，e 
i

は残差効果である．

　モデル式によって得られる平均平方と QTL の相

加的効果および優性効果を除いた残差平均平方と

の間の比から F- 統計量を計算し P 値を求めた．

多重性の問題を考慮するために，F- 統計量の有

意水準をパーミュテーション検定 (1,000 回の繰

り返し検定 ) により実験ワイズ有意水準を設定

した．パーミュテーション検定とは，表型値とマー

カー遺伝子型とをランダムに組み合わせることで

検定統計量に近似する分布を作成して閾値を決定

する方法である．5% 実験ワイズ有意水準を満た

す QTL を significant QTL とし，1% 実験ワイズ

有意水準を満たす QTL を highly significant 

QTL とした．

　モデル式によって説明される全表型分散に占め

る QTL 効果の分散割合は以下の式となる．

QTL variance = (R_var - F_var) / R_var × 100

　ここで，R_var はモデル式より QTL 効果を除い

たモデルでの残差分散，F_var はモデル式より得

られる残差分散を示す．

　本研究では，カリフォルニア大学の利用可能な

ニワトリゲノムのドラフトシーケンス ,Santa Cruz

 (UCSC) Genome Browser (2006) および Ensembl 

Genome Browser (2006) を用いた．

結　　果

　F
　
２家系集団のうち解析が可能であった雄 173 羽

と雌 186 羽の合計 359 羽について QTL 解析を行っ

た結果，4 週齢体重に影響を与える significant 

QTL が ABR0204 (chr1: 124.1 Mb) と ABR0284 

(chr1: 133.5 Mb) 間に検出され，10 週齢および

14 週齢体重に影響を与える highly significant 

QTLs が ADL0198 (chr1: 171.7 Mb) と ABR0287 

(chr1: 173.4 Mb)，MCW0240 (chr4: 69.9 Mb) 

と ABR0622 (chr4: 86.3 Mb) 間の共通領域にそ

れぞれ検出された ( 表２ )．また，0-4 週齢の日

平均増体重に影響を与える significant QTL，

4-10 週齢および 10-14 週齢の平均日増体重に影

響を与える highly significant QTLs が体重に影

響を与える QTL と同じ領域にそれぞれ検出され

た．今 後，１ 番 染 色 体 上 の ２ つ の QTLs 

(ABR0204-ABR0284，ADL0198-ABR0287)，４番染

色体上の１つの QTL (MCW0240-ABR0622) をそ

れぞれ HG1，HG2，HG3 とする．
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考　　察

　ニワトリの発育形質に関する QTL 解析では，こ

れまで１番染色体上の中央に近い領域 (52-79.5 

MB) および末端 (164.9-191.8 Mb) 領域に発育に

影響を与える２つの主な QTLs の存在が示唆され

て い る．例 え ば，LEI0174 (chr1: 64.9 Mb) と

LEI0071(chr1: 79.5 Mb)(Tatsuda と Fujikawa 

2001)，LEI0068 (chr1: 52.0 Mb) と MCW0018 

(chr1: 65.7 Mb) お よ び ADL0359 (chr1: 57.6 

Mb) と MCW0018 (chr1: 65.7 Mb) (Jacobsson 

ら　2005 ; Wahlberg ら　2009)，LEI0168 

(chr1: 164.9 Mb) と ABR0044 (chr1: 173.4 

Mb) (Uemoto ら　2009) 間の領域に体重に影響を

与える QTLs が報告されている．本研究において

検 出 さ れ た ADL0198 (chr1: 171.7 Mb ) と

ABR0287 (chr1: 173.4 Mb) 間の HG2 は１番染色

体の末端部分に含まれていることを示唆している

が，HG1 周辺領域には発育形質に影響を与える

QTLs はこれまで報告されていない．HG1 は 4 週齢

までの早い時期にのみ検出されたが，HG2 および

HG3は発育の後半に検出された．これらの結果は，

発育時期に応じて特異的に異なる QTLs が存在す

ることを示唆している．

　また，いくつかの研究において４番染色体上に

さまざまな発育形質に影響を与える QTLs が報告

されている．例えば，ADL0317 (chr4: 3.5 Mb) 

と MCW0251 (chr4: 19.2 Mb) (Jacobsson ら　

2005)，ABR0354 (chr4: 22.9 Mb) と MCW0005 

(chr4: 31.1 Mb) (Yang ら　2010)，LEI0125 

(chr4: 42.0 Mb) と LEI0076 (chr4: 62.1 Mb) 

(Jacobsson ら　2005)，ADL0266 (chr4: 46.7 

Mb) と LEI0094 (chr4: 51.6 Mb) (Kerje ら　

2003)，MCW0122 (chr4: 76.4 Mb) と LEI0062 

(chr4: 85.9 Mb) (Sasaki ら　2005)，MCW0240 

(chr4: 69.9 Mb) と LEI0073 (chr4: 88.4 Mb) 

(Ankra-Badu ら　2010) 間の領域に体重に影響を

与える QTLs が報告されている．最近，Gu ら　(2011)

はニワトリ 60k SNP を用いて，烏骨鶏とホワイト

プリマスロック種との F
　
２家系集団における体重

のゲノムワイズ関連解析を行った結果，ゲノムワ

イズ水準で 7-12 週齢の発育形質に影響を与える

最も多くの significant SNPs (5%) を第４番染

色体上のおよそ 8.6 Mb (71.6-80.2 Mb) の領域

に検出している．本研究で検出された HG3 も同じ

領域に検出されており，これらの結果は発育形質

に影響する遺伝子がこの QTL 領域内に存在してい

る可能性を示唆している．

　これまでブロイラーの系統間交配において，小

さな相加効果を持つ多くの QTLs が報告されてい

る (Jacobsson ら　2005; Wahlberg ら　2009)．

これらの研究では，有意に体重が異なる２つのブ

ロイラー系統を交配した家系集団を用いている

が，実験ワイズ水準において highly significant 

QTLs は検出されておらず，各 QTL が占める表型分

散の割合は 1.5% ～ 4.4% と小さかった．Ankra-

Badu ら　(2010) は同じようなブロイラーの系統

間交配を解析し，7 週齢体重において４番染色体

上の MCW0240 と LEI0073 間に表型分散の 4.92%

を占める highly significant QTL を検出している

が，他の QTLs が表型分散に占める割合は 1.97%

から 3.49% と小さかった．一方，本研究では，

2.9 から 10.0% までの表型分散の比較的大きな割

合 を 占 め る ２ つ の highly significant QTLs 

(HG2 と HG3) と１つの significant QTL (HG1) 

を検出することができた．特に HG2 と HG3 の２つ

の QTL を合わせると，10 週齢および 14 週齢体重

における表型分散に占める割合はそれぞれ 10.3% 

(HG2: 4.9% + HG3: 5.4%) と 18.1% (HG2: 9.2% 

+ HG3: 7.9%) であった．

　QTL 解析では，相加的遺伝子効果だけでなく，

エピスタシス効果についても考慮することが必要

である．ニワトリの非相加的効果の検討について

は，Carlborg ら　(2004) が品種間交雑集団を用

いてエピスタシス効果の解析を行っており，特に
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内臓が発達する発育前期である46日齢以前に強い

影響を与えることを報告している．また，ブロイ

ラー集団においてもエピスタシス効果が体重に影

響を与えることが報告されている (Jacobsson ら

　2005; Wahlberg ら　2009)．しかしながら，本

研究では，エピスタシス QTL 解析を行った結果，

どの時期においてもエピスタシス効果は検出され

なかった．これらの結果から，比内鶏集団で検出

された QTLs は各発育形質に独立して作用してい

ると考えられ，QTLs 間のエピスタシスの影響を

考慮せずに３つの QTLs におけるマーカーアシス

ト選抜が可能であることが示唆された．

　以上の結果から，比内鶏の F
　
２家系集団におい

て発育形質に影響する３つの QTL 領域を検出する

ことができた．３つの QTLs のうち，１番染色体

の中央部分に発育の早い時期に影響を与える１つ

の QTL が初めて検出された．また，他の２つの

QTLs は１番染色体と４番染色体の共通領域にそ

れぞれ検出された．F
　
２家系集団は同じ基礎集団か

ら造成されているので，これらの QTL 領域内に比

内鶏の発育形質に影響する鍵となる遺伝子が存在

していると考えられる．
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