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1.は じめに

一般に、選抜 とは選抜基準 により望 ましい個体 と望

ましくない個体 とを判別 し、望ま しい個体 を保留 し、

それらに後代 を生産させ る一方、望ま しくない個体 は

淘汰することであるが、そのね らいは当該集団におけ

る遺伝 的改良を図ることである。1世 代当た りの遺伝

的改良量(△G)は 式(1)に 示す ように選抜強度(i)と

遺伝標準偏差(σA)と 選抜基準の正確度(PAI)と の積で

表される(FalconerとMackayl 996a;佐 々木1994a)。

△ G=iσAρIA・・・(1)

ところが、遺伝標準偏差は対象集団における遺伝的変

異の大 きさを示 し、遺伝的変異がなければ育種をすす

めることがで きない。 したが って、遺伝的変異がない

か少ない場合には遺伝 的変異 を創 り出した後に育種 を

すすめることになる。いずれにして も、対象集団が決

まれば遺伝標準偏差は決 まって くる。一方、選抜強度

と正確度は諸々の条件によって大 きく変化する。選抜

強度は選抜個体数の選抜対象個体数に対する割合すな

わち選抜率に依存 し、選抜率が低ければ低いほど選抜

強度は強 くな り、遺伝的改良量が大 きくなる。 したが

って、集団 を維持するのに必要な選抜個体数が決 まれ

ば、できるだけ多 くの選抜対象個体か ら選抜する必要

がある。選抜対象個体 を多 くするためには、評価 しや

すい選抜基準であることが望 ましい。他方、選抜の正

確度は用いる選抜基準が どれだけ正確に遺伝的能力を

反映 しているかの尺度であ り、選抜基準 によって大 き

い違いがある。 この ように、二つのファクターは選抜

基準 に密接に関連 している。言い換えれば、 どのよう

な選抜基準を用いるかが選抜育種 の要であると言って

も過言でない。

そこで、わが国の肉牛において も、選抜基準 を中心

に技術革新が進め られ、過去40年 間に著 しい発展 を

遂げて きた。30年 くらい前 までは外貌 などの測定 しや

すい形質が用い られ、つ ぎに能力検定などにより得 ら

れる生産形質情報、さらに育種価情報を用いるように

なり、近年は生産形質 を支配 している遺伝子 と強 く連

鎖 しているDNAマ ー カー型あるいは責任遺伝子 自体

の遺伝子型 を用いるところに近づいてきている。

2.外 貌審査

家畜の改良は多 くの場合外貌審査に端 を発 している

(Harrisonら1940; Yapp 1959; Beesonら1970)。 これ

はそれぞれの家畜種やそれぞれの地域 の家畜 につい

て、用 途に応 じて理想体型 を定め、 その理想体型 に

個々の家畜が どの程度かなったものであるかを審査す

るものである。よ り理想体型 に近い個体に高得点を与

えることによって改良が図 られた。和牛の場合 も同様

であった(羽 部1968;上 坂1979)が 、わが国の和牛 に

特徴的な点は被毛、皮膚、角質、角色、蹄 などを資質

と称 して、この改良に力点が置かれたことである。そ

のね らいは役牛 として飼育 された時代 はそれ 自身の改

良にあったが、肉牛 となってか らは肉質改良の手掛か

りとすることにあった。

外貌審査 は生体のまま手軽 に評価す ることがで きる

ため、多数の個体について評価 し、選抜対象個体数 を

大 きくす ることが非常 に容易 である とい う利点があ

る。 したがって、選抜強度(iI)を 強 くすることがで き

る。 しか し、資質をは じめ外貌形質(1)が 産肉性(T)

選抜 の拠 り所 となる、すなわち選抜指標 として有効で
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表1.資 質形質と肉質形質との間の表型および遺伝相関係数

注)a:標 準誤差を示す (祝前 ら,1984)

あ るた め に は、 式(2)か ら も分 か る よ うにそ れ ら 自身

の遺 伝 率(hI2)が 高 く、 しか もそれ ら と産 肉性 形 質 と

の 間 の遺 伝 相 関係 数(ρAIT)が 高 くな け れ ば な らない

(FalconerとMackay 1996b;佐 々 木1994a)。

△GT .I=iI σAT hIρAIT・・・(2)

この点 に関 して、(社)全 国和牛登録協会が昭和51年

か ら56年 にかけて実施 した産肉能力検定 間接法の検

定息牛1,086頭 に関する外貌記載法審査の記録 を用 い

て、検討が行われた。その結果、多 くの資質形質の遺

伝率 は中程 度ない しはやや高めで あった(佐 々木 ら

1976b)が 、資質形質と肉質形質 との問の遺伝相関係数

は、表1に 示す ごとく多 くの場合0.0に 近 く、高い も

ので も0.3程 度 と低 かった。 したがって、式(2)か ら

も分かるように資質形質 についての選抜 強度iIを 高め

ても肉質の遺伝的改良量△GT .Iは大 きくならない。こ

の ことか ら、資質形質が肉質の選抜指標 とな り得 ない

ことが明らかになった(祝 前 ら1984)。

3.検 定場方式での能力検定

肉牛における重要な生産形質である枝肉形質は、屠

殺 しなければ測定することができない し、屠殺 して し

まうと枝 肉形質がい くら優れていることが分かって も

後代 を生産するすなわち選抜することはで きない。そ

こで、枝 肉形質については、選抜対象個体の後代の枝

肉形質記録か ら、その個体すなわち選抜対象個体の能

力 を評価す る後代検定が行われるようになった。和牛

において も、昭和43年 か ら、後代検定 を取 り込んだ

種雄牛産肉能力検定法が実施 され、種雄牛の選抜 を中

心 に改良が、進め られる ようになった(上 坂1966;羽

部1968;高 橋1985;(社)全 国和牛登録協会1989)。 そ

の概要は、図1に 示す ように、基幹種雄牛 と優良雌牛

群 とを計画交配 して生 まれた雄子牛 を道県が買い上

げ、増体能力や飼料利用性について能力検定を実施す

る直接法(直 接検定)と 、肉質などの枝肉形質は屠殺 し

ないと測定で きないので、直接検定で選ばれた雄牛 を

図1.検 定場方式の産肉能力検定システムの概略
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一般の雌牛群に試験交配 し、生まれた息牛 を道県が買

い上げて検定場で肥育 し、それ ら肥育牛の枝 肉形質記

録か ら、この検定雄牛の能力 を評価する後代検定、い

わゆる間接法(間 接検定)か らなっていた。 これらはい

ずれ も、検定牛 を一定の施設に集め、定め られた検定

用飼料を一定期間与え、一定の飼養管理の下で行われ

る検定場方式であった。 これは環境効果 を揃 えること

によって、表現型値の差が遺伝的能力す なわち育種価

の差 に近づ くようにする検定である。すなわち、式(3)

において環境効果(e)が どの個体 に対 して も大 きく異

ならなければ、表現型値(Y)に 見 られる差がその個体

の もつ育種価(A)の 差 を反映することは容易に想像で

きる。

Y=μ+A+e・・・(3)

た だ し、 μは集 団平均 で ある。

検定 開始後22年 が経 過 した平成2年 に、全 国で検 定

を受 け た黒毛和 種 の種 雄牛 候補 は直 接法 で440頭 、 間

接 法 で92頭 とな り、頭 数 の上 では 定着 して い るか に

見 えた。 この 間 に得 られた検 定成 績 を も とに、検 定 期

間 な ど検 定 方法 の 妥 当性(上 坂 と並 河1970;佐 々 木 と

祝 前1979; Sasakiら1982)、 産 肉性 形質 に関す る遺伝

的パ ラ メ ー タ の推 定(熊 崎 と佐 々木1972; Mukaiら

1977;熊 崎 と原 田1978; Sasakiら1982;楊 ら1985;

Lejukoleら1993;同 左1995;三 宅 ら1998)、 検 定 前飼

養 環境 の影 響(山 根1965)、 遺 伝 的能力 評価 法(佐 々木

と祝 前1980;野 村 ら1986; SasakiとHenderson 1986;

佐 々木 ら1987)に つ いて検討 を行ってきた。 しか し、

脂肪交雑評点、格付等級、ロース芯面積 などの間接検

定成績が選抜後の生産現場での肥育牛成績 と必ず しも

パ ラ レルになってい なかった(及 川1989)。 さらに、

検定場方式であるために多 くの経費、施設、労力 を要

し、しか も県単位で実施されているという制約 もあ り、

その実効 をあげることが難 しかった。

直接検定牛における発育お よび飼料利用性の遺伝的

趨勢を推定 してみると、表2に 示す ように望 ましい方

向の遺伝的趨勢が得 られた県は365日 齢補正体重で3

県、粗飼料摂取率で1県 、TDN要 求率で4県 にす ぎな

かった。実際、ある県の直接検定牛 について、年度ご

とのDGお よび終了時体重に関す る検定成績 を単純平

均で見ると、年々向上 しているように見 えたが、 この

変化 を遺伝的趨勢 と環境変化 に分けてみると、変化 の

大部分が環境変化であって、遺伝 的趨勢はほんの僅か

しか認 め られてい なかった(佐 々木1986)。 また、あ

る県で肉質の点で優秀 な種雄牛が作出され全国的に名

声 を博 して も、その種雄牛に匹敵するかあるいはそれ

を凌駕す る後継種雄牛は容易 に作 出されなかった。事

実、最 も多 くの間接検定を実施 してきた鹿児島県にお

いて も、検 定開始後15年 間にわた って脂肪交雑の改

良が全 くすすんでいなか ったことが示 されている(向

井1994)。

それ らの理由はい ろい ろ考 えられ る(熊 崎1978;

佐 々木1982;同 左1986)が 、その中で最 も基本的かつ

重要 な点は次の二つであった と筆者は考 える。先ず、

表2.産 肉能力検定直接法の検定牛における発育および飼料利用性の遺伝的趨勢

*P<.05
,**P<.01
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雌牛の産肉性 とくに肉質については、生体のままでは

測定す ることがで きないし、 また一度に生産で きる子

どもの数が少ないので後代検定をすることもで きない

ために、雌牛の産肉性 に関する遺伝 的能力の評価が難

しいことである。このため、種雄牛候補を作 るための

計画交配において母牛が、血統や外貌では選ばれてい

たが、産肉性の遺伝的能力評価がで きていなかったこ

とである。二つ目は、これら若雄牛の産肉能力検定は、

生産現場 とは異 なる検定場で、一定の飼養条件下に検

定され、当該年度内に実施 された検定雄牛間 でのみ比

較され、選抜 されていた。 このために、若雄牛 とすで

に生産現場で高い評価 を得ている種雄牛 との問、ある

いは後者の種雄牛間 で、遺伝的能力についての比較が

できるシステムになっていなかったことである。

これ らの能力検定を始め、和牛の改良は従来道府県

単位で実施されてきた。その結果、道府県間の産肉能

力に大 きな格差が生 じていた。 これ を是正 し、和牛の

高位 平準化 を図る 目的で、農林水 産省の指導 の もと

(社)家 畜改良事業団が1980年 度 より肉用牛産肉能力

平準化促進事業を開始 した。この事業は、全国から選

ばれた種雄牛候補の後代息牛を一堂 に集めて集合間接

検定 をしたこと、それら息牛を各牛房にランダム配置

し、半 きょうだい問の環境相関をな くしたこと、 さら

に集合検定によ り選ばれた種雄牛が広 く全国的に供用

されたことな どの点で、画期的であった(高 橋1985;

望月2000)。

4.フ ィール ド方式の育種価評価

一方、わが国の昭和50年 代の状況 は、昭和48年10

月に勃発 した中東戦争に端を発 した石油シ ョックをき

っかけに、量 よりも質を重視す る方向に動いていた。

肉牛産業において も例外ではな く、肉質重視 の方向に

大 きく舵 を切っていた。 さらに、米国を中心 とする諸

外 国の牛肉輸入 自由化への圧力が高 まる中、低価格の

牛肉輸入量が、昭和45年 には3.3万 トンにす ぎなか っ

た ものが、昭和50年 には9.1万 トン、昭和55年 には

17.2万 トンと急速に増加 し、肉牛産業 は危機的状況 に

あった。 このような状況の中で、和牛の産肉性、 とく

に肉質の改良が喫緊の課題 となっていた。

しか し、従来の外貌審査や検定場方式の能力検定 は

前述のようにいろいろと問題点を抱えていた。そこで、

肥育農家か ら枝肉市場 に出荷 されて くる肥育牛 の枝 肉

形質記録すなわちフィール ドデー タを利用 した種牛評

価に着 目した(井 上 と中津1968;佐 々木 ら1976a)。 こ

れ らの肥育牛 は、生産現場で飼育 されている繁殖雌牛

と種雄牛 との間に生 まれた子牛が、子牛市場 を経て肥

育農家にわた り、そ こで肥育されたものである。 した

がって、これ らのフィール ドデー タを利用すれば、そ

れ らの父である種雄牛 と母である繁殖雌牛の遺伝的能

力評価すなわち育種価評価がで きるのではないかと考

えた。 これがフィール ド方式の育種価評価の考え方で

ある。

a)可 能性の検討

そこで、 フィール ドデー タとして滋賀県大 中の湖農

協、山形県遊佐農協、大分県畜産試験場 お よび鹿児島

県畜産試験場で収集 していた肥育牛の枝肉記録 を使わ

せて もらって、それらの父牛の遺伝 的能力評価ができ

るかどうかについて検討 した。その結果、肥育農家、

月齢、出荷年次 など環境要因の影響を統計的方法によ

って適切に取 り除 くと、表3に 示すように枝 肉形質に

関する遺伝率が0.3～0.4に 推定 され、遺伝的能力評価

ができることが明 らかになった(佐 々木 ら1986b)。 こ

れを裏付 ける結果が、橋口 ら(1982)、 福原 ら(1986;

表3.フ ィール ド記録にもとつく枝肉形質に関する遺伝率推定値

(佐 々木 ら,1986b)
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1989)お よびOikawaとKyan(1986)に より黒毛和種に

ついて、また熊崎 と芝田(1984)に より熊本系褐毛和種

について得 られた。

育種価評価を実施するに当たってまず、 フィール ド

デー タの収集体制を整える必要があった。大分県や熊

本県においては、全国に先駆けてフィール ドデータ収

集体制の整備に取 り組み、 レコーディングシステムを

確立 した(岩 倉1988;松 本1994)。 その中で、 コンピ

ュー タ処理 に適 した記録方式の確立、記録やコンピュ

ータ入力の際に生 じる誤 りを最小限に抑 えるエ ラーチ

ェックのシステム化、さらに農家、市場関係者、農業

団体 などの理解 と協力 を得 るための取 り組み を進 め

た。その結果、繁殖農家か ら子牛が子牛市場 に上場 さ

れた時点で子牛市場データが集められ、その後子牛が

肥育農家に買い取 られ、肥育 された後枝 肉市場に出荷

された時点で枝肉記録が収集 されるようになった。デ

ータ収集セ ンターで、 これ らのデータが個体確認・整

理 され、データ処理センターに送 られ、 ここでデー タ

ベースが構築されて、育種価評価に利用 されるシステ

ムになっている。

本 システムが確立 された結果、大分県お よび熊本県

では定期的にフィール ドデー タが収集されるようにな

り、現在枝肉記録が前者で62,000件 、後者 で58,000

件蓄積 されるに至っている。平成3年 度か ら(社)全 国

和牛登録協会で も産肉性 のフィール ドデー タの収集に

取 り組み 、平 成12年 度 まで に全 国42道 府県 か ら

681,634件 の肥育牛記録 が収集 され るに至 ってい る

((社)全 国和牛登録協会2001)。

一方、枝 肉市場 に出荷 された肥育牛 は種 々の肥育農

家で肥育 された ものであるので、給与 された飼料 も、

肥育期間 も、 さらに出荷 時 日齢 も違 っている。また、

これらの肥育素牛が繁殖経営農家で生産 される時、交

配 に用 いる種雄牛 に対 して何 らかの選抜が働いてい

る。 さらに和牛の場合、種雄牛問にはもちろん雌牛問

あるいは種雄牛 と雌牛問の血縁関係が比較的高い。 こ

れ らの点 を克服 して、偏 りのない、正確 度の高い育種

価の得 られる種牛評価法が求め られた。

それまで世界的に利用 されて きた種畜評価法には同

期比較法(RobertsonとRende l954)、 同群比較法(群

仲 間比較法)(Hendersonら1954; Heidhuesら1961)、

修正 同期比較法(Dickinsonら1974)、 累積差法(Bar-

AnanとSacks 1974; Dempfle 1976)、 最良線形不偏予

測量すなわちBLUP法(Henderson 1973)な どがあった。

同期比較法 と同群比較法(群 仲間比較法)は 人工授精技

術の普及 と相まって、乳牛の改良に画期的な成果 をも

た らした。その結果、それらの評価法の前提が成 り立

たなくなり、修正同期比較法や累積差法が考案 された。

しかし、 これらは計算が非常 に複雑で、一般に普及す

るには問題があった。その点、BLUP法 は極 めて論理

的であ り、混合モデル方程式 を解 くことによって、線

形 関数の中では最 も正確で、偏 りのない育種価の予測

値が得 られ方法であ り、コンピュー タの性能の向上・

普 及 と相 ま って 、 世 界 的 に注 目 され始 め て い た

(Henderson 1973;同 左1984;佐 々木2007)。

そ こで、BLUP法 を和牛集団の産肉性 に関する育種

価評価 に適用す る際に考慮す るべ き点について、種々

の検討が行 われた。実際の枝肉記録やシミュレーシ ョ

ンデ ー タを用 い て、分子 血縁係 数行 列 を考慮 した

BLUP法 が優れていること(佐 々木1982;ItohとSasaki

 1983;佐 々木 ら1986a;和 田ら1987)、 産肉性 に関する

種雄牛 評価 には母方祖父 モデルが よい こと(伊 藤 と

佐 々木1985;三 宅 ら1995)な どを明らかにした。また、

熊崎 と芝田(1985a; 1985b)は 単一・形質モデルのBLUP

法 と複数形質モデルのそれとの比較 を試みている。
一方、評価モデルに取 り込むべ き環境要因(佐 々木

と佐々江1988;Wadaら1993;和 田 ら1994)、 モデル

に取 り込む要 因 と して肥育 農家 が必須 で ある こ と

(佐々木と守屋1994)、 その肥育農家の規模が種雄牛評

価に影響すること(長 嶺 ら1986)、 適切 な評価 には2代

祖 までの血統が必要であ ること(守 屋 ら1994; Mukai

とIshida 1991)な どが明 らかにされた。また、肥育牛

の終了時 日齢 の影響(長 嶺 ら1988)や 環境要 因内の後

代数が少 ない場合のモデル(Oikawaら1993;Oikawa

とSato 1996;同 左1997)な どについての検討 などが行

なわれた。 さらに、後代数の少 ない雌牛の評価 に体測

定値 などの情報を利用することによって、枝肉形質に

関す る予測育種価の正確度を高めることができるとし

ている(岡 西 ら1993)。

b)有 効性の実証

この ように、BLUP法 をわが国の肉牛 における育種

価評価 に当てはめるためのモデル、考慮すべ き環境要

因、取 り込むべ き血統情報な どが明 らかにされた。 し

か し、わが国においては、肥育農家の規模が小 さ く、

またそれら肥育牛が出荷 される枝 肉市場の規模 も小 さ

い。 さらに、種雄牛 当た りの交配頭数も少 ない。この

ような小規模条件下 にも、BLUP法 が種雄牛評価法 と

して有効か どうかを検討 してお く必要があった。この

点について、肉牛の場合 同一の種牛が多年次にわたっ

て複数の後代を生産 していることを利用 したユニーク
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なアプローチで検討を行った。すなわち、長年にわた

って収集 ・蓄積 されたフィール ドデータを収集年次 に

より前半 と後半の二つのデータセ ットに分け、前半の

記録 を用いてBLUP法 による種雄牛評価 を行い、評価

された種雄牛がそれ以後に生産 した後代牛の後半の記

録(実 現値)と 比較 した。理論的に、育種価が正確 で、

偏 りが無 く、十分 な数の後代が得 られるな らば、実現

値の期待値への回帰は直線 であ り、回帰係数は1に な

るはずである。

枝 肉重量および脂肪交雑 についての実現値 を期待値

に対 してプロッ トしたのが図2で ある。図2か ら分か

るように、明 らかに右上が りの傾向を示 し、ほぼ直線

的であった。そ こで、実現値の期待値への回帰直線を

求めた。いずれの形質について も、回帰係数は1と 有

意に異 なることはなかった。 このことは、BLUP法 に

よ り予測された育種価が偏 りのないことを示唆 してい

る。このように、フィール ドデータを用いたBLUP法

による種雄牛評価がわが国の ような小規模条件下にも

有効であることが明らかになった(Sasaki 1992)。

C)改 良への成果

このように、 フィール ドデータを用いたBLUP法 に

より、生産現場で供用されているすべての種雄牛 と繁

殖雌牛の育種価評価ができるようになった。また、 こ

れらの種雄牛および雌牛が育種価に基づいて序列付け

されるようになった。そ こで、得 られた育種価情報を

肉牛改良の現場に活かすために、それ らの情報を普及

す るシステムが大分県や熊本県で確立 された。その概

要は、データ処理センターで得 られた育種価情報を種

雄牛については、種雄牛評価成績 として公表 している

(松本1994;伊 藤1999)。 その中で、種雄牛 ごとに血統

情報などと共に、育種価の良 し悪 しが視覚的に判断で

きるように示 されている。一方、雌牛については個体

ごとに育種価 の情報、さらに当該雌牛にいろいろの種

雄牛を交配 した場合 に期待 される子牛の能力や近交係

数 などを算 出して示 している(松 本1994;伊 藤1999)。

これ らを参考 にして、農家 自身が交配種雄牛 を選択 ・

決定す ることがで きるシステムになった。雌牛情報は

個人情報であるので、公表す るのではな く、市町村の

機関や団体 を通 じて、個々の農家 に配布す るようにな

った。

そこで、繁殖農家では育種価を判断基準 として、交

配雄牛の選択、能力の低い雌牛の淘汰並びに更新雌牛

の選抜 を行 うようになった。一方、種雄牛作 出体系 に

ついては、育種価を利用することによって初めて、遺

伝的能力の点で最優秀の種雄牛に、最優秀の雌牛を計

画交配することがで きるようになった。これによって

生まれた種雄牛候補を、既存の種雄牛 とも比較 しなが

ら選抜することによって、後継種雄牛 を選抜す る体系

を、熊本県で も大分県でも全県的な取 り組みの中で構

図2.選 抜群の平均期待値 と後代牛群の平均実現値 との散布図
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図3.枝 肉形質に関する遺伝的趨勢

築 してきた(松 本1994;伊 藤1999)。

このようなフィール ド方式の肉牛改良 システムが採

用 されるようになって、早い県では既 に20年 余 りが

過 ぎようとしている。そこで、 このシステムが肉牛の

産肉性 に関する改良にどの ように貢献 しているかを検

証 した。大分県お よび熊本県における枝肉形質に関す

る遺伝的改良の結果を示 したのが図3で ある。横軸 は

雌牛の出生年で、出生年 ごとにその年 に生 まれた雌牛

の育種価の平均値を縦軸 に示 した。 したがって、この

グラフが集団平均の変化傾向すなわち遺伝的趨勢を示

していて、大分県の黒毛和種集団における脂肪交雑 に

ついてみると、検定場方式の産肉能力検定が始 まるま

では全 く変化がなく、その後少 し上昇傾向を示 し、 フ

ィール ド方式が始 まってか らは急速に改良が進んでい

ることが分かった。熊本県の褐毛和種で も同様の結果

になっていた。 また、枝肉重量について も、皮下脂肪

厚 についても、同 じようにフィール ド方式開始後急速

に改良が進んでいた(Sasakiら2006a)。 兵庫県におい

ては脂肪交雑について遺伝 的改良が進んでいることが

確かめられた(道 後 ら1993;Sasakiら2006a)。

そこで、大分県における年当た りの遺伝的改良量を

算出 してみると図4の ようにな り、 フィール ド方式開

始後枝肉重量は0.98kg、 脂肪交雑が0.18BMSナ ンバ

ー となっていた。 この区分の遺伝的改良量 は、いずれ

の形質についてもそれ以前の区分 とは有意 な差 となっ

ていた(P<0.05)。 熊本系褐毛和種 についても同様で

あった。白井 ら(1996)も 熊本系褐毛和種について、雌

牛育種価の出生年への回帰の効果が 日齢枝肉重量、 ロ

ース芯面積、脂肪交雑などにおいて高度に有意であっ

図4.改 良システム間での年当たりの遺伝的改良量の比較
a,b,c;同 じ肩文字を持たない生年区分平均値問の
差が有意(P<0.05)
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図5.熊 本系褐毛和種種雄牛の枝肉重量 と脂肪交雑に関する予測育種価の散布図

図6.黒 毛和種(大 分)種 雄牛の枝肉重量と脂肪交雑に関する予測育種価の散布図

たことを明 らかにしている。特 に、BLUP法 に よる育

種価評価 を始めた1987年 以降、脂肪交雑、皮下脂肪

厚、ロース芯面積 の改良が顕著 に進 んでいることが分

かった。

一方、種雄牛の作 出についてみると、図5は 熊本系

褐毛和種で得 られた結果であるが、横軸には脂肪交雑

に関する育種価 を、縦軸 には枝肉重量 に関する育種価

をとり、 これ までに生産された種雄牛の育種価 をプロ

ッ トしてある。 したがって、右上 にい くほど、質量共

に優れた種雄牛であることになる。丸が能力検定開始

以前、菱が検定場方式の時代、四角がフィール ド方式

開始後を示 しているので、段 々とより優秀 な種雄牛が
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作出 されていることが分かる。 とくに、種雄牛 「第二

光丸」に最初の育種価評価で最優秀 の雌牛 を計画交配

して、脂肪交雑の点で非常に優れた種雄牛 「光重ET」

を作 出 し、 さらにその 「光重ET」 を凌駕する種雄牛

「第十六光重」を作出することに成功 している。

図6は 大分県黒毛和種 について得 られた結果である

が、熊本県の場合 と同様にフィール ド方式の採用 によ

り種雄牛の改良が進んでいるが、 とくに脂肪交雑の点

で非常に優 れたダン トツ トップの種雄牛 「糸福」をは

るかに超 える種雄牛 「寿恵福」の計画的作出に成功 し

ている。このように、その時代 を代表する最優秀の種

雄牛 を凌駕す る後継種雄牛 を計画的 に作出 した こと

は、和牛改良史上画期的な成果であると考 えている。

5.遺 伝子診断

a)DNA診 断の意義

育種価 に基づいて、ある雄牛 をある雌牛に交配 した

場合、それ らの後代 の育種価 は両親の育種価 の和 の

1/2と 期待 される(FalconerとMackay 1996c)。 期待 さ

れるとい う育種学的な意味は、それ らの後代が多数得

られたとして、それらの育種価 の平均値が両親の育種

価の和の1/2に なるということである。いま、脂肪交

雑の育種価が3.2で ある雄牛 と2.8で ある雌牛 とを交

配 した場合、それ らの間 に生 まれる後代の育種価 は

(3.2+2.8)×1/2=3.0と 期待 される。 一方、それ ら後

代の中には、期待値 よりずっと高い育種価 をもつ個体

Aや 逆にず っと低い育種価 をもつ個体Cが 生 まれる。

多 くの後代は期待値 に近い育種価 を もつ個体Bで あ

る。このように、同じ両親か ら生 まれる後代で もそれ

ぞれ異なる育種価 を受け継 いでいる。 この現象は分離

と呼ばれ、 この現象を利用することによって、最優秀

の先代種雄牛を凌駕する後継種雄牛 を作 出することが

できる(佐 々木1994b)。

しかし、計画交配によって生 まれた雄牛が、Aで あ

るか、Cで あるか、あるいはBで あるかは、その雄牛

の能力検定が終了 した後でないと分か らない。 とくに

産肉性については後代検定が終 わらないと分か らない

ので、その選抜に多 くの経費 と長い年月を要する。 と

ころが、当該生産形質を支配 している遺伝子 あるいは

それ と強 く連鎖 している遺伝子マーカーが分かれば、

生 まれたす ぐ、あるいは胚の段階でも、遺伝子型ある

いは遺伝 子マ ー カー型か ら遺伝 的能力 を診 断す る

DNA診 断によって、選抜す ることがで きる(動 物遺伝

育種 シンポジウム組織委員会2000; Georges 2001;

 Dekkers 2004)。 そのようなDNA診 断のメ リッ トは、

肉牛のような世代間隔が長 く、 しか も個々の個体 の価

値が高い大家畜では特に大 きい。

量的形質の発現を支配する量的形質遺伝子座(QTL)

の染色体上での位置や遺伝効果 を推定することをQTL

解析(鵜 飼2000)と 呼び、 これによって肉牛について

もいろいろな生産形 質について多数のQTL領 域が検

出 されて い る(三 宅 ら2004; Mizoshitaら2004;

 Mizoguchiら2005; Takasugaら2007)。 そこで、それ

らの領域にある遺伝子マーカーを手掛か りに生産形質

の選抜 を行 うことがで きる。 このように、遺伝子マー

カーを手掛か りに行 う選抜 をマーカーアシス ト選抜

(MAS)と いう(動 物遺伝育種 シンポジウム組織委員会

2000; Georges 2001; Dekkers 2004)。

一言でMASと いって も、すべての検 出されたQTL

に対 して 同 じ程 度の利用価値が ある とは限 らない。

MASに は、QTLの 情報が どの程度正確 に把 えられて

いるか によって、三つの段 階があ る(Georges 2001)。

まず、MAS IはQTLが 余 り近 くないマーカーで位置

づけ られている段 階である。これ は通常のQTLマ ッ

ピングの結果 を用 い る場合で ある。 この段 階で は、

QTLと マー カー との関連は当該家系 にのみ当てはま

り、他の家系のMASに 利用す るには再度解析 を仕直

す必要がある。また、組換 えが起 こる可能性 も高い。

つぎに、MASIIはQTLが 連鎖不平衡マ ッピングなど

により精細 に位置づけ られた段 階であ り、マーカーハ

プロタイプ とQTLと の関連 は家系 を越 えて集 団に共

通するので、MASへ の利用が一層有効なものとなる。

最後のMAS皿 はQTLの 責任遺伝子が同定 された段階

であ り、関与する責任遺伝子座の遺伝子型 によ り生産

能力を遺伝子診断す ることがで きる。 したがって、家

系 はもちろん品種 も越えて適用す ることがで きる。そ

の意味で、究極のMASと も言え、DNA診 断の最終的

な目標 となる。

b)脂 肪交雑責任遺伝子の同定

量的形質の遺伝子診断にはその責任遺伝子を同定す

ることが先決である。そこで、著者 らはわが国の肉牛

で最 も重要 な経済形質である脂肪交雑の責任遺伝子 を

同定することに取 り組んだ。その戦略 として、mRNA

の発現量に差のある遺伝子を探索 してい くことに した

(図7)。

その際、第一 に重要なポイン トは発現量 を比較す る

個体間の脂肪交雑形成能力が可能な限 り異なっている

ことである。そこで、脂肪交雑形成能力が極 めて高い

ことがフィール ド方式の育種価評価 で判明している黒
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図7.mRNA発 現量の差に基づく脂肪交雑責任遺伝子同定の戦略

毛和種種雄牛 「糸福号」由来の体細胞 クロー ン牛 とそ

の能力が極めて低いホルスタイン種牛の間で、mRNA

の発現量を比較 した。第二に重要 な点は形質の発現 に

関連 してmRNAが 発現す る時期および場所 で比較す

る必要がある。そこで、和牛で脂肪交雑形成が始まる

とされている10ヶ 月齢(山 崎1993)前 後の8、10、12

お よび14ヶ 月齢の時期に、最長筋組織 をバ イオプシ

ーによ りサ ンプリングす ることとした。さらに、第三

の点 としてマイクロア レイなどの整備ができていない

段 階で多数の遺伝 子の発現量が比較で きる方法 とし

て、ディファレンシャルディスプレイ(DD)法(Liang

とPardee 1992;Itoら1994;永 田ら2002)を 用いた。

その結果、DD法 に90種 類のプライマーペアを利用

す ることで、 ゲル上 に検 出された2,114個 のバ ンドの

うち、74個(こ のうち三つのバ ンドについては二つの

遺伝子が重なっていた)に おいて発現パ ター ンが異な

っていることを明 らかに した。 これら77個 の遺伝子

の塩基配列 を決定 し、さらにホモ ロジー検索 を行 うこ

とにより、 ヒ トなどで機能が既 知 となっている35個

の遺伝子 と未知である42個 の遺伝子を明 らかに した。

既知遺伝子 についてはリアル タイムPCRに より発現

パ ターンを確認するとともに機能面か ら選択すること

で、35個 の中か ら五つの遺伝子(BTG2、EDGI、TTN、

VAPA(そ の後の解析でXM611598で あることが分かっ

た)お よびWBP2)を 脂肪交雑責任遺伝子の候補 として

選んだ(Sasakiら2006b)。

こ れ らの う ち 四 つ の 候 補 遺 伝 子(BTG2、EDG1、

XM611598お よ びWBP2)に つ いて 、 クロー ニ ングお よ

び塩 基 配列 の決定 、並 び にデ ー タベ ー スの検 索 を行 う

こ とに よ りウ シゲ ノ ム構 造 を明 らか に した。 さ らに、

ゲ ノム構 造 に基づ き、 エ キ ソ ンお よび プ ロモ ー ター領

域(約2kb)を カ バ ーす る プ ラ イマ ー の 設 計 を 行 い 、

PCRダ イ レク トシーケ ンス に よる高脂肪 交雑 能力 牛 と

低 脂 肪交 雑能 力牛間 のゲ ノム塩基 配 列の比 較 を行 っ た

とこ ろ、EDG1(5'非 翻 訳 領域 の+166bpと3'非 翻 訳領

域 の+3,698bp)、XM611598(プ ロ モ ー ター 領 域 の

一1 ,723bp、 翻 訳 領 域 の+524bp、3'非 翻 訳 領 域 の

+1,192bp)、 お よびWBP2(プ ロ モー ター領域 の-72bp

と-1,702bp)に 一 塩 基 多型(SNP)が 検 出 された。

これ らのSNPと 脂肪 交雑 との関連性 を、 フィール

ド方式での育種価評価によ り育種価が推定されている

黒毛和種種雄牛 「糸福」とその後代雄牛17頭 について、

遺伝子型間で脂肪交雑に関す る育種価 を比較 したとこ

ろ、EDGIの み において比較的大きい差が認め られた。

そこで、EDG1に おいて検出 されたSNP(一 方をG対

立遺伝子、他方 をA対 立遺伝子 とする)に つ いて は、

頭 数を増や して63頭 の種雄牛 について脂肪交雑 に関

する育種価 との相関解析 を行った結果、第1エ キ ソン

内の+166bpに おけるSNPの 遺伝子型問の変動が5%

有意水準に近かった。 また、脂肪交雑の育種価上位20

頭 と下位20頭 との間 で、遺伝子頻度に有意 な差が認

め られ(P<0.01)、G対 立遺伝子頻度は上位群で高い
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ことが分かった。これ らの結果か ら、G対 立遺伝子が

脂肪交雑形成 に対 してプラスに働いていることが示唆

された。

しか し、63頭 の種雄牛は色々な系統 に属 してお り、

SNPと 脂肪交雑 との問の相関が集団の構造化(Shamら

2002)と 関連 しているこ とが考え られたので、EDGl

遺伝子 に関 してヘテロ型の種雄牛の後代肥育牛 を用い

て相関解析 を行 った。種雄牛 「糸福号」を父 に持つ種

雄牛4頭 の後代肥育牛283頭 の脂肪交雑お よび皮下脂

肪厚 の育種価 について、遺伝子型を母数効果、種雄牛

を変量効果 とするモデルで最小二乗分散分析 を行 った

ところ、脂肪交雑 についてのみ遺伝子型問の変動が有

意であった(P<0.05)(表4)。 また、脂肪交雑の育種価

にもとづ き上位85頭 と下位85頭 における遺伝子型頻

度および遺伝子頻度の独立性検定を行 った ところ、後

者では有意性が認め られた(P<0.05)(表5)。 以上の結

果か ら、G対 立遺伝子が脂肪交雑形成に対 してプラス

の効果をもっていることが示された(Sasakiら2006c)。

EDGlの+166bpに おけるSNPは 、PCR-RFLP分 析

法によ り簡便 に遺伝子型判定を行 うことができ、検体

としては、被毛、血液、皮膚等の生物体の一部を使用

するこ とがで きる。 こうして、当SNPの 遺伝子型判

定を種牛、肥育牛に適用 してい くことで、肉用牛産業

に多大 な貢献が期待される。

ここで用 いた戦略(図7)で は、脂肪交雑形成にかか

わる責任遺伝子の多 くに網がかけられていると考えら

れるので、今後、得 られたEDGl以 外の候補遺伝子に

おけるSNPの 検 出、相 関解析、 さらには42個 の未知

遺伝子についての解析をすすめることによって、第2、

第3の 脂肪交雑責任遺伝子を同定す ることがで きると

考 えている。未知遺伝子についてはすべてRHマ ッピ

ングされている(Yamadaら2006)の で、既 に報告 され

表4.半 きょうだい肥育牛を用いた脂肪交雑と皮下脂肪厚に関する最小二乗分散分析によるEDGI遺 伝子との相関解析

表5.半 きょうだい肥育牛を用いた独立性検定によるEDGI遺 伝子との相関解析(脂 肪交雑)
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て いる脂 肪 交雑QTL領 域(三 宅 ら2004;Mizoshitaら

2004;Mizoguchiら2005;Takasuga2007)に 相 当す る

もの な どを重 点 的 に探索 す る予定 であ る。

c)将 来展望

今回同定されたEDGl遺 伝子だけでなく、い くつか

の脂肪交雑責任遺伝子が同定され、それ らの遺伝子型

判定 によって脂肪交雑 に関する遺伝的変異のかな りの

部分が把 えられるようになると、脂肪交雑形成能力 の

高い個体 とそうでない個体 を遺伝子診断によって判定

することがで きる。

いま、ある量的形質の発現を支配する多数の責任遺

伝子のうち、Q1遺 伝子座か らQ5遺 伝子座 までの責任

遺伝子が、図8に 模式的に示す ように同定されたと考

えてみ よう。Q1遺 伝子座 は最 も大 きい効果 をもった

QTLで 、遺伝子の作用 は相加的である。次 に大 きい効

果のQ2はQ3と の問にエピスタシスがある。すなわち、

Q3遺 伝子座 の遺伝子型がQ3Q3あ るいはQ3q3の 場合 に

のみQ2遺 伝子座 は発現する。Q3、Q4と 段々効果の小

さいQTLが あ り、Q3は 部分優性で、Q4は 完全優性、

さらにQ5は 超優性 など種 々の優性効果を示す。 その

他に、多数のポリジー ン(Q6～Qn)が あると考 えられ

るが、これ らポリジーンについて個々に同定す ること

は容易でない。

従来の統計遺伝学的育種では確率論的予測が中心 に

なっている。育種価に基づいて後代の能力 を予測す る

ということは、前述 した ように、すべ ての後代がそれ

だけの遺伝的能力 をもっているはずであるとい う期待

値を予測 している。 しか し、実際に個々の後代は異 な

る遺伝的能力 をもっている。今後、遺伝子診断を取 り

込むことによって、 これ を決定論的予測 に変 えること

がで きるのではないか と考え られる。た とえば、図8

におけるQ1遺 伝子座において、Q1q1の 父とQ1q1の 母

との問に生まれた後代 について、Q1遺 伝子型 を判 定

することによって、個々の後代 におけるQ1に よ り説

明される遺伝的能力を決定論的に知ることができる。

さ らに、従来エピス タシスはない ものと仮定 され、

実際の育種では余 り顧み られることはなかった。 しか

し、ある一つの形質 を多数の遺伝子座が支配する以上、

それらの遺伝子座間 に相互作用はあると考えるのが妥

当である(CarlborgとHaley 2004)。 実際、分子生物学

的手法の進展 によって遺伝子の作用がDNAの 変異 と

して把えられるようになり、量的形質に関与するエピ

スタシス偏差が明 らかになりつつある。図9は ニワ ト

図8.量 的形質の発現を支配する遺伝子座とそれらの作用モデル
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図9.ニ ワ トリの孵化時体重に対するエピスタシス効果
遺伝子座1は1番 染色体の337cMの 位置に、遺伝
子座2は14番 染色体の11cMの 位置にある二つの

QTLで ある。両遺伝子座において、それぞれ二
つの対立遺伝子JとLと がある。

リの孵化 時体重 に関する2遺 伝子座間にみ られたエピ

スタシス効果の一 例である(Carlborgら2003)。 この例

では、遺伝子座1がJ1J1遺 伝子型の時には遺伝子座2

における遺伝子の作用 は.12が 乙2に対 してプラスに働

くのに対 して、遺伝子座1がL1L1遺 伝子型の時には逆

にL2がJ2に 対 してプラスに働いている。

い ま、図8に 示 されているようにQ2の 遺伝子座 と

Q3の 遺伝子座 との間にはエピス タシスが存在す る場

合、従来の統計遺伝学的育種 においては望ましい遺伝

子型の個体 を正確 に選抜することは難 しい。ところが、

遺伝子診断が可能 となれば、遺伝子型Q3q3Q2q2の 個

体 とQ3q3Q2q2の 個体 との間で交配 し、生 まれた後代

について遺伝子座Q3に ついてはQ3Q3の ものを選び、

さらにQ2遺 伝子座 についてQ2Q2を 選ぶ ことによっ

て、最 も遺伝的能力の高い遺伝子型の個体 を正確 に選

抜することがで きることになる。

そこで、脂肪交雑 について遺伝子診断が可能になる

と、和牛生産にどのように利用できるかについて考え

てみ よう。 まず、最初 に考えられるのが肥育への応用

である。わが国では脂肪交雑が枝肉価格決定の最重要

因子であるために、肥育農家は脂肪交雑の よく入 った

牛肉の生産 を目指 して種々の取 り組み を進 めている。

しか し、脂肪交雑 に関する遺伝的能力をもっていない

素牛 にい くら高エネルギー飼料 を給与 し、長期間肥育

しても、十分脂肪交雑を入れることは難 しい。そこで、

肥育開始前に、脂肪交雑に関する遺伝子診断 を行い、

それ らの能力 に合 った肥育計画 を立て ることがで き

れば、効率的な牛肉生 産をすす める上で非常 に望 ま

しい。

肥育への利用はすでに同定 されているEDGl遺 伝子

だけについて も応用が可能である。 この遺伝子の対立

遺伝 子 につい て両 ホモ型間 の、脂 肪交雑 に関す る

BMSナ ンバーの差は0.3と 推定 されている(表4)。 い

ま、BMSナ ンバーが1.0だ け上が ると枝肉単価が100

円上が ると仮定す ると、EDGl遺 伝子 についてGG型

の ものを選べ ば、AA型 の ものに比べて、枝肉価格で

約13,500円 の増加 となる(枝 肉重量 を450kgと 仮定)。

素牛 を選ぶだけで、1頭 ごとにこれだけの差が生 じる

ことの意義は大 きい。ただ問題になるのは、素牛購入

の時点でEDG1遺 伝子型の判定がで きていないことで

ある。その意味で、今後遺伝子型判定の簡便化、迅速

化が求め られる。

もう一つの利用が育種改良への応用である。脂肪交

雑 など屠殺 しない と測定で きない形質について、生体

のまま、 しか も生育のご く初期の段 階で遺伝 的能力 を

判定できることは肉牛改良関係者の悲願であった。い

ま、まさにその扉が開かれようとしている。

遺伝子診断が可能 となることの育種への第一のメリ

ットは、従来和牛改良の最大のネックとなっていた雌

牛 の遺伝的能力評価 が容易 かつ正確 になることであ

る。これによって、雌牛側か らの選抜が種雄牛候補生

産のための雌牛選 びだけでなく、更新用雌牛生産 にも

適用することができるようになる。特に、肉質の点で

黒毛和種 に及ばない とされている褐毛和種や 日本短角

種の改良に大 きく貢献すると期待 される。

さらに、種雄牛選抜 についても、計画交配によ り生

まれた産子について、それが前述 したAで あるか、B

であるか、あるいはCで あるかを、生まれたす ぐにあ

るいは胚の段階で も判定でき、能力検定を受ける雄牛

を予備的に選抜することが可能 となる。これによって、

能力検定 を行 う候補雄牛の頭数を大幅に減少 させるこ

とができる。

しか し、量的形質に関する遺伝子診断を育種改良 に

利用す ることについてはいまひとつ慎重を要す る。量

的形質は多数の遺伝子座 にある遺伝子の支配を受けて

いるので、遺伝子型判定が可能 となった遺伝子につい

ては望 ましい遺伝子型でな くて も、同定されていない

遺伝子座 の遺伝子が非常に望 ましい ものであるかもし

れない。にもかかわらず、同定された一部の遺伝子の

みについて選抜を進めると、他の遺伝子座にある望ま

しい遺伝子 を淘汰 して しまう危険性がある。そのよう
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な意味か ら、育種へ の本格的利用 には遺伝子診断によ

り遺伝分散のかな りの部分 を捉えることがで きるほ ど

多 くの責任遺伝子が同定される必要がある。その場合

で も、すべての責任遺伝子 を同定することは不可能に

近いと考 えられるので、それ ら同定 されていない遺伝

子座 にある遺伝子の相加的遺伝子効果 と責任遺伝子型

の効果 とを取 り込んだ混合遺伝モデルにより、総合的

に評価するべ きであると著者は考 える。

6.ま と め

家畜、特 に肉牛の育種 に関する技術 はこの40年 間

に急速に発展 してきた。それ らの、実際面への応用に

関しては、現在 フィール ド方式の育種価評価 はほぼ全

国的に行 きわたっているが、その育種価情報 を利用 し

た肉牛改良 システムの普及 は今後の課題の ようであ

る。量的形質に関す る遺伝子診断については、今漸 く

トンネル工事で言えば、導坑が完成 した段階に相当し、

分子育種 の光明が射 してきている段 階の ようである。

今後、 この トンネルを完成 させるためには、先に本誌

主張記事(佐 々木2006)で も述べた ように、統計遺伝

学分野 と分子遺伝学分野 とが益々連携 を計 ってい くこ

とが肝要か と思われる。
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