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【特	 集】ゲノム情報に基づく林木育種の可能性 －スギを対象として－ 

スギの育種形質に対するゲノムワイド関連解析 
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はじめに	 

 
	 林木の遺伝的改良はその長命性、個体サイズの大きさ、

稚樹期間の長さなどにより大きく制限されている。特に、

稚樹の間は多くの育種形質を安定して測定することがで

きないことが、育種サイクルを完結させる世代時間を長

期化させている（Zobel and Talbert 1984）。また、大規模検
定林の維持コスト、育種形質の遺伝性の低さなども林木

の遺伝的改良を妨げてきた。育種形質を支配するマーカ

ーを用いたmarker-assisted selection（MAS）は、野外にお
ける形質測定を必要とせず、育種を加速させる手段の一

つとして期待される。しかしながら、実際には林木にお

ける MAS の利用は単純な遺伝性の形質のみに限られて
きた（Strauss et al 1992）。これは、QTLマッピングを行う
場合でも、林木の場合、育種集団の作成には上記のよう

な困難さがある他、交配家系内で検出されるQTLは用い
た親間にある違いに依存するため、他の集団ではマーカ

ーとして用いることが難しいことも理由の一つである。

育種素材（精英樹や自然集団）を対象に、QTLを検出し、
有効に利用するためには bi-parental base を越えたマッピ
ングが不可欠となる。 
近年、モデル生物やその他の重要な生物種において、

対象となる形質を支配する遺伝子の検出にゲノムワイド

アソシエーション解析（genome-wide association study、
GWAS）が急速に用いられるようになってきた
（Hirschhorn and Daly 2005；Atwell et al 2010；Huang et al 

2011）。GWASにはQTL解析にはない以下のような利点
がある。1）特別な分離集団の作成が必要ないこと、2）
候補遺伝子の事前情報が必要なく、より大きく、代表的

な gene-poolを対象に、材料内に多型のあるすべての変異
に対してQTLの探索ができること、3）QTLマッピング
よりも高い解像度で解析が可能であること、などがあげ

られる。また、既に取得された形質データを利用するこ

ともでき、形質測定の時間とコストを最小化することが

可能である。以上のように、アソシエーション解析は

QTL-based MAS特有の制限に打ち勝つ有用な方法として
注目されている（Neale and Savolainen 2004）。一方で、針
葉樹に対してGWASを適応するには、そのゲノムサイズ
の巨大さ（> 10 Gb；Murray et al 2004）と連鎖不平衡
（Linkage disequilibrium、LD）の程度の低さ（数千 bp；
Neale and Savolainen 2004）が大きな問題となる。原因遺伝
子とDNAマーカーとの LDを利用してQTLを検出する
GWASでは、非常に大量の DNAマーカーをゲノム内に
配置する必要がある。しかしながら、最近の次世代シー

クエンサーやSNPタイピング機器の高度化により、この
問題はほぼ解消されてきている。森林総合研究所では

GWASのスギ（Cryptomeria japonica）への適応を目指し
た研究が進められており、本稿ではその結果の一部を紹

介する。詳細はUchiyama et al（2013）を参照されたい。 
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GWASの対象形質とSNPマーカー	 

	 

GWASにはスギのコアコレクション（Miyamoto et al in 
press）113クローンを含む関東精英樹 427個体を用いた。
対象形質は雄花着花量（坪村ら 2013）、材質（応力波伝播
速度）（三嶋ら 2011）を用いDNAマーカーにはスギの遺
伝子配列断片情報から取得した 1,032 の一塩基多型
（ Single nucleotide polymorphism、 SNP）を用いた
（Uchiyama et al 2012）。スギのゲノム内から広く遺伝子を
スクリーニングするために、１遺伝子内に１つのSNPを
設計した。スギのコアコレクションの選抜方法について

はMiyamoto et al.（in press）を、使用したSNPマーカー
の探索については、Uchiyama et al.（2012）を、形質デー
タの取得についての詳細は坪村ら（2013）、三嶋ら（2011）
の各論文を参照されたい。 
 
 

集団構造解析とアソシエーション解析	 

	 

集団構造はアソシエーション解析においてしばしば擬

陽性を導き、解析結果に大きな影響を与える（Lander and 
Schork 1994；Pritchard et al 2000）。作物種ではしばしば栽
培化の過程や、地理的に起源が多様な材料を使用したこ

とによる強い遺伝的構造が検出されることがある

（Matsuoka et al 2002；Garris et al 2005）。そこで、まずス
ギの遺伝的構造について解析し、解析モデル内に組み込

んだ。アソシエーションには、集団構造およびよりミク

ロな家系構造をモデルに組み込んだ efficient mixed model
を使用した（Yu et al 2006；Bradbury et al 2007；Kang et al 
2008）。検出された遺伝子について、NCBIの nrデータベ
ースに対して相同性検索を行い、機能を推定した。 
 
 

集団構造解析の結果	 

 
針葉樹は集団間の遺伝的分化度も低く（Robledo- 

Arnuncio et al 2005；González-Martínez et al 2007）、スギの
天然林における解析においても、集団間の分化度は非常

に低いことが報告されている（FST = 0.0391）（Tsumura et al 
2012）。しかしながら、STRUCTURE解析（Pritchard et al 
2000）の結果、スギのコアコレクションには日本海側と
太平洋側で分かれる大きな二つのクラスターが、さらに

北東北および屋久島を分けるクラスターがあることが示

された（図−1）。この結果は、スギの天然林の解析結果
（Tsumura et al 2012；Uchiyama et al 2014）と一致するもの

であると考えられ、スギのコアコレクションは自然変異

の分布を強く反映する遺伝的構造を示していると考えら

れた。スギは古くから人に利用されており、広く造林が

行われてきたが、 精英樹の選抜は最近 2世代目からの選
抜が始まったところであり（林木育種協会 2004）、スギ
の栽培化と育種は初期の段階にあるためと考えられた。

また、スギのコアコレクション内には天然林と同程度に

高い遺伝的多様性が保持されており、栽培化による遺伝

的多様性の低下（Hamblin et al 2011）は認められず、現在
の精英樹は自然集団の変異を十分に保持していることも

示されている（Uchiyama et al 2014）。 
	 

	 

	 

図−1	 スギの天然林（左）およびコアコレクション（右）
で検出された遺伝的クラスター。各色はクラスター

の種類を示す。Uchiyama et al（2014）より改変。	 
	 

	 

アソシエーション解析の結果	 

 
今回の解析では、種の持つ遺伝的な集団構造の補正に

STRUCTURE解析の Qmatrixを用いた。一方で、共通の
親や兄弟などの血縁構造もまた擬陽性の原因となる

（Astle and Balding 2009）。Yuら（2006）によって集団構
造と血縁構造を組み込んだ混合モデルによる解析が提唱

され、多くの作物種（Casa et al 2008；Ghavami et al 2011；
Mamidi et al 2011）や樹木種（González-Martínez et al 2007）
でのアソシエーション解析において用いられている。そ

の多くの場合で、集団構造と血縁構造のどちらも組み込

んだモデルが最もよい結果を得ているが（Ghavami et al 
2011；Mamidi et al 2011）、適したモデルは場合によって異
なるため（Atwell et al 2010；Mamidi et al 2011）、今回は複
数のモデルをテストした。アソシエーション解析の各モ

デルにおける擬陽性が含まれる程度について調べるため、 
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図−2	 アソシエーション解析の各モデル（naïve, Q, Q+K）
における偽陽性の推定 

 
 
P 値の期待値と観察値を各モデルについてプロットした
ものが図—2である。 
このP−Pplotでは、擬陽性のない理想的な場合には、y = 

x のラインで示される一様な分布が得られる（Yu et al 
2006；Mamidi et al 2011）。雄花着花量、材質ともに naïve
モデルではy = xから大きく逸脱し、擬陽性が認められた。
集団構造をモデルに組み込むことで（Q）、その程度は大
きく改善したが、さらに血縁構造をモデルに組み込むこ

とで（Q＋K）、ほぼ y = xのラインに乗るよい近似分布が
得られた。 
このことは、スギにおいては、集団構造だけでなく血

縁構造もアソシエーションモデルに組み込む必要がある

ことを示している。しかしながら、集団構造と家系構造

を組み込むことで改善した程度は、形質によって大きく

異なっていた。 雄花着花量では、集団構造を考慮するこ
とで擬陽性が大幅に減少しており、この形質が材質より

も強く遺伝的構造の影響を受けていることを示している。

1,032 座のアソシエーション解析の各モデルで検出され
た有意な遺伝子座数を表−1に示す。P-P plotで示されたよ
うに、雄花着花量との解析で有意なアソシエーションが

認められた遺伝子座数は集団構造を考慮することで大き

く減少しており（87座から 28座）、その程度は材質での
減少（17から 12）にくらべて非常に高い（表−1）。 

 
 
表−1	 各モデルで検出された有意なアソシエーションを
示した遺伝子座の数 

モデル モデルの説明 材質 雄花着花量 
naïve 単回帰 17 87 
Q 集団構造を考慮 12 28 

Q + K 
集団構造と 
家系構造を考慮 
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P-Pplot の結果と合わせ、この雄花着花量の naïve モデル
の結果には遺伝的構造が生み出した多くの擬陽性が含ま

れていると考えられ、その数は集団構造と血縁構造をモ

デルに組み込むことで大きく減少し、1座のみが有意とな
った。材質では 5 座で有意なアソシエーションが検出さ
れた。検出された遺伝子の詳細を表-2 に示す。材質との
解析で有意な相関が認められた gSNP01986は、微小管に
関わるタンパクをコードする遺伝子と相関があった。こ

れは表層微小管の安定性を左右し、植物の細胞骨格の変

化を調整すると考えられている（Staiger 2000）。その他に
も、リグニン形成に関わる遺伝子や（gSNP01022）、コル
ク質の形成に関わる遺伝子などとの相同性が認められた

（gSNP01196）。実際の遺伝子の機能を明らかにするため
には、さらなる解析が必要である。今回検出された SNP
のモデル上での説明力はいずれも数%程度と低く、これ
らの形質が多遺伝子支配であるという従来の報告と一致

している（Thumma et al 2005；González-Martínez et al 
2007；González-Martínez et al 2008；Ingvarsson et al 2008；
Thumma et al 2009；Dillon et al 2010；Beaulieu et al 2011）。 
 
 

針葉樹におけるGWASの可能性	 

 
これまで、LDの低い針葉樹でのGWASは、大量のSNP
マーカーが必要となることから（Neale and Kremer 2011）、
現実的ではないとされており（Neale and Savolainen 2004）、
主に候補遺伝子を対象としたアプローチがとられてきた

（たとえばGonzález-Martínez et al 2007；González-Martínez 
et al 2008；Beaulieu et al 2011；Cumbie et al 2011）。しかし
ながら、最近の報告では、針葉樹においても、非常に長

いLDが報告され始めている（Eckert et al 2010；Pyhäjärvi et 
al 2011）。Moritsuka et al.（2012）によれば、スギにおいて
非コード領域では 100kbpを越えて、LDが保たれる例も
報告されている。また、多くの植物種では組み換え価は

ゲノムの領域により幅がある（総説として Gaut et al, 
2007）。もし、スギのゲノム内の多くが長いLDのブロッ
クとして存在しているのであれば、アソシエーション解

析に必要なSNPマーカーはゲノムサイズが大きい針葉樹
でもこれまでの予想より少ない数となり、GWASも実現
可能と考えられる（Ohri and Khoshoo 1986）。一方で、効
果の小さなQTLの情報をいかに育種に利用するかについ
てはまだハードルがあるが、最近の genomic selection（GS）
（Meuwissen et al 2001）がそのひとつの解決策になるかも
しれない。スギを含めた林木育種におけるGSの利用につ
いてはすでに議論されている（Grattapaglia and Resende 

2011；Iwata et al 2011；Resende Jr et al 2012a；Resende Jr et al 
2012b；Resende et al 2012）。GSでは目的とする形質と多
数のマーカーの遺伝子型との間で回帰モデルを作成する

が、原因遺伝子の特定は必ずしも必要なく（Meuwissen et 
al 2001；Iwata et al 2011）、GWASのために作成したゲノ
ムワイドマーカーを直接 GS のモデル作成に使用するこ
とができる。MASは GWASで形質との関連が検出され
た SNP のみを利用するが、GS ではゲノムワイドに設定
した高密度のマーカー全てを形質の予測モデルに使用す

るため、多くのQTLの効果を組み込むことができると考
えられる。候補遺伝子の遺伝的多型の解析に基づくMAS
は主働遺伝子によって支配されている形質に適し、育種

形質が効果の小さな多くの多型によってコントロールさ

れている場合はGSがより大きな可能性を持つ。よって、
GSとGWASは相補的にお互いの欠点を補う関係にあり、
針葉樹の育種においても両方からのアプローチが有用で

あると考えられる。多検体を大量のDNAマーカーでタイ
ピングするコストの問題は、次世代シークエンサーを利

用した遺伝子型の決定が急速に普及してきている現在

（Davey et al 2011；Elshire et al 2011；Kilian and Graner 
2012；Edwards et al 2013）においては、遠からず解決され
るだろう。 
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