
林木育種における選抜

　わが国の林木育種事業では、精英樹選抜育種事業と

して、人工林あるいは自然林で表現型の優れた個体（精

英樹）の選抜、クローンの保存と採種穂園の造成、そ

れらの実生後代あるいはクローンから成る次代検定林

の造成、検定結果に基づいた精英樹の中からの優良な

クローンの選抜および採種穂園の改良（体質改善）が

行われてきた（図—1）。さらに、この検定結果に基づき

優良品種の開発が実施されてきた。その後、さらに能

力の優れた個体を得るため、精英樹相互に交配を行い、

得られた実生個体により育種集団林を造成し、遺伝的

能力の評価を実施している。現在は、主に育種集団林

から優れた個体を第 2世代精英樹候補木および第 2世
代精英樹（エリートツリー）として選抜している。

　このように林木育種事業の中で、様々な場面におい

て系統あるいは個体の選抜が行われているが、選抜は

選抜の対象あるいは選抜手法の違いによって後方選抜

（backward selection）と前方選抜（forward selection）に大

別できる。前方・後方選抜のイメージを図—2 に示す。

ここでは話を単純にするため、図—2aは自然交配による

後代の場合を想定した図とした。後方選抜は系統の後代

（実生苗）あるいはラメートを用いて、その親である系

統あるいはクローンを評価（後代検定）して選抜する

方法である（図—1、図—2a, b）。親系統から得られる後代

集団の成長等の形質には、系統間および系統内でばら

つきがある（図—2a）。後代選抜では、後代集団の系統間

の変異を基に、優れた親（一般組み合わせ能力が高い親）

を選抜する。別の言い方をすれば、優れた後代を多く産

んだ親が優れた系統と判断して選んでいることになる。

後方選抜は、これまで採種穂園の体質改善、育種集団

林の造成のための交配親の選定あるいは品種開発で用

いられてきた手法である（図—1）。前方選抜は、系統間・

内の変異を統計的に吟味する中で優れた後代個体を選

抜する方法である（図—1、図—2a,c）。同じ両親に由来す

る後代（全兄弟）個体であっても、両親から各遺伝子座

についてランダムに半数を受け取る（メンデリアンサン

プリング）ためにその遺伝子型は異なり、遺伝的能力

にもばらつきが生じる。前方選抜では両親それぞれが

持つ後代に伝えることのできる平均的な遺伝的能力（一

般組み合わせ能力）の和とメンデリアンサンプリング

の効果を合わせて、優れたものを選んでいることになる。

前方選抜は、これまでにも第２世代精英樹あるいはそ

の候補木の選抜に用いられている。後方選抜に比べる

と評価の確度は低いが、集団としては能力の向上が図

られると考えられるため、今後は段階的に前方選抜さ

れた個体を品種開発の対象としていく。今年 1月に開

発した「初期成長に優れた第二世代品種」9系統のうち、

3系統は前方選抜による評価値による優良品種の開発で
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図− 1　我が国の林木育種の流れ。林木育種センターの

業務資料の図を引用。
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あり、前方選抜による品種開発の第一弾である。当面の

間は、前方選抜による品種開発であることが分かるよう、

品種名に「（Ｆ）」を付すこととしている（例：初期成長

に優れた第二世代品種（Ｆ）スギ林育２－７０）。

　なお、選抜の目的は、採種穂園を構成するため、つ

まり普及のための「生産集団」を形成するための選抜

と、育種を長期的に継続していくための集団、つまり

「育種集団」を形成するための選抜に分けられる。前者

では育種の効果を早期に普及するために選抜強度は高

めすることが好ましく、後者では育種効果を中長期的

に持続するために多様性も重視する必要がある。今回、

「初期成長に優れた第二世代品種」の開発にあたり、前

方選抜をはじめて品種開発に適用するにあたり、生産

集団として改良効果を高めるため、従来の育種集団形

成のための選抜の場合と比べて高い選抜強度での前方

選抜を行っている。

選抜のための統計手法

　選抜においては、いかに精度良く系統・個体評価で

きるかが重要であり、それを実現するために検定林等

で得られるデータの統計解析手法が発展してきた。それ

ぞれの解析手法の詳細については、他の解説書等を参照

されたい。例えば、栗延・久保田（2012）は、林木育種

における代表的な統計解析手法を取り上げており、具

体的な計算方法が理解しやすい。また、佐々木（2007）は、

変量効果（random effect）や BLUP（best linear unbiased 
prediction）法の解説書として優れている。

　これまで系統評価は、母数モデル（fixed model）を仮

定した解析による最小二乗推定値や、分散分析・共分散

分析等により得られた分散共分散成分を利用した選抜

指数法によって行われてきた。中でも前方選抜におい

ては、わが国の林木育種では主として個体の選抜指数

法が用いられてきた。ただし母数モデルによる解析では、

不釣り合いなデータを適切に扱うことが困難であった。

それに対して、近年では変量モデル（random model）を

仮定したBLP（best linear prediction）法や、母数効果と変

量効果の両方を含む混合モデルを仮定して変量効果を

予測するBLUP法が系統評価に用いられるようになっ

てきた。これらは家畜育種において開発された手法で

あり（栗延・久保田 2012）、系統や個体の効果を変量効

果として扱うことができ、母数モデルでは不向きなアン

バランスデータにも適用できるため、林木育種で扱う

データの解析にも適する。特にBLUP法は、これまで

の統計解析手法の欠点を克服できる方法である。しか

し、BLUP法は大きな計算量を要するため、以前はコン

ピュータの性能等の制約により簡単に利用することが

困難であった。また同様の理由で、以前はBLUP法に

おける分散共分散成分の推定についても、計算が容易

な母数モデルによる分散・共分散分析が利用されていた。

図−2　前方選抜と後方選抜のイメージ。a) 概念図、b) 
後方選抜、c) 前方選抜 。林木育種センターの

業務資料の図を引用。
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最近のコンピュータ性能の向上や計算アルゴリズムの

改善により、BLUP法だけでなく、分散共分散成分の最

尤推定法であるREML（restricted maximum likelihood）法

の適用も容易になった。近年では、これらを合わせた

REML/BLUP法が当たり前にできるようになっている。

　BLUP法の特徴として以下のことが挙げられる（White 
et al. 2007；栗延・久保田 2012）。1） 最小二乗推定値は使

用回数の少ない系統の場合、推定値が上下に振れるが、

BLUP法では平均に近づくため、誤った評価が避けられ

る。2） BLP法と異なり、母数効果の推定も同時に行う

ことができる。3） 予測値は遺伝率に応じて平均値に収

縮し、質の低いデータではより平均に近づくため、育種

における適切な選抜を行うことができる。4） 異なる交

配設計（ダイアレル交配や要因交配等）による検定林デー

タを単一のデータセットとして解析できる。5） 予測値

として育種価が得られるため、そのまま遺伝獲得量の計

算に用いることができる。6） 血縁関係に基づき、異な

る世代（例えば親と子）の育種価を同時に予測するこ

ともできるため、世代を超えた個体の能力を比較でき

る。これらのうち 6）が、BLUP法で前方選抜を可能に

する特徴といえる。BLUP法は血縁後代の測定データを

利用して親の能力を変量効果として推定する「親モデル」

（parental modelあるいは sire model）と、測定された個体

そのものとその血縁個体（個体としてはデータセット

に存在しない親やさらにその祖先）の能力を変量効果

として予測する「個体モデル」（individual tree modelある

いは animal model）に大別される。前方選抜においては、

後者の個体モデルのBLUP法により個体間の血縁情報

を利用し、個体そのものの遺伝的能力（育種価）を予

測し選抜に利用することにより、従来の方法よりも相

対的に高い精度で新たな遺伝子型を持った個体の選抜

を行うことができる（同時に後方選抜も可能である）。

　このような統計解析手法による前方選抜では、血縁

関係を利用した個体の育種価の推定をしているが、こ

の手法ではメンデリアンサンプリングの効果を正確に

予測できないことが問題として挙げられる。作物や果

樹の育種では検定が完了した後に新品種を普及する「決

定論的育種法」が採用されているのに対し、林木育種で

は優良である確率が高いと普及した後に検定結果が明

らかになる「確率論的育種法」であるといわれている（白

石 2012）。その中でも、後方選抜による開発品種は決定

論的育種に近い考え方が用いられてきたといえるが、前

方選抜品種はやや確率論的育種に近いと位置付けるこ

とができる。前方選抜に含まれるこうした不確定性を

できるだけ排除するための工夫が必要である。このた

め、前方選抜品種の開発では、上述したとおり選抜強

度を高く設定することや、単一クローンで利用するの

ではなく複数の親を含めた採種園での利用を考えるこ

と、立地環境等に起因する誤差を統計的な除去により

育種価の予測精度を高めることなどの工夫をしている。

最後の項目については次項で詳しく説明する。

空間構造のある誤差への対応

　個体の表現型値のバラツキは、遺伝的変異とそれ以外

の環境変異（環境誤差）に分けられる。林木育種にお

いて個体やクローンの遺伝的能力を評価する目的で試

験地に個体を植栽する場合、そこに現れる測定値の優

劣は個体の遺伝的能力の優劣だけではなく、それ以外の

要因による効果も混入している。遺伝的能力は直接測

定できないため、予測を行う必要がある。個体の表現

型値に影響を与える遺伝的能力以外の要因には、土壌

栄養や土壌水分、斜面方位、傾斜や隣接木の影響によ

る光条件や温度条件の違い、さらには測定者の効果な

ど多くの要因が考えられる。土壌水分量等を測定して

予測モデルに環境パラメータとして利用しないのであ

れば、このような要因はすべて誤差として取り扱われる。

誤差の影響を取り除いて遺伝的能力を評価するために、

クローンや後代検定の試験地であれば評価したい個体

と同じ遺伝子型の別の個体（クローン）や評価したい

個体の後代個体の測定値の情報、前方選抜の試験地で

あれば兄弟個体・血縁個体の測定値の情報、ゲノム育

種であれば同じアレルをもつ別の個体の測定値の情報

を使って、その血縁度に応じて重み付けをして解析す

ることにより測定したい個体・クローンの遺伝的能力

である育種価や遺伝子型値を推定することになる。

　もし誤差が個体の置かれた位置に関係なく完全にラ

ンダムに発生している場合、血縁情報を使った予測が

最良となると考えられる。しかし、多くの場合、これ

らの誤差は何らかの空間的な傾向をもって存在する（空

間構造がある）ことが多い。RJ Fisherの実験計画法の 3
原則の 1つである局所管理の考え方に基づき、空間的

にまとまった反復区を作る乱塊法では、広域に存在す

る空間的偏りはある程度除去できる。実際に林木育種

における次代検定林においては複数の反復区が設けら

れており、乱塊法により広域に存在する誤差の空間的

傾向を除去する設計となっている。しかしながら多く

の系統が広い面積で植栽される試験地においては、同

一反復区内においても誤差の大きな空間的偏りが存在
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することがあり、遺伝的能力の評価に影響することが

ある。一般に親の育種価やクローンの遺伝子型値の予

測を目的とする後代検定の試験地においては、従来の

反復区を用いた乱塊法により空間的な誤差の影響は十

分にキャンセルされる場合が多いと考えられる。一方、

個体の育種価の予測を必要とする前方選抜においては、

ある個体について親の育種価の平均からの偏差の一部

をメンデリアンサンプリングの効果として個体の育種

価の予測に用いるため、誤差に空間的な偏りが含まれ

ている場合にはその影響が大きいと考えられる。

　林木育種における空間解析では、個体の位置情報を

解析に利用することにより予測したい個体の遺伝的能

力の検出精度を上げることを目的としている。誤差に空

間的な偏りが存在する場合、近接する個体は類似した測

定値を示すことになる。このような状態を空間自己相

関が存在する状態と呼ぶ。図—3は次代検定林の樹高を

濃淡で表した図であるが、隣接した個体が類似した樹

高を示しており、空間自己相関が存在することがわかる。

　これまでに林木育種分野でもこのような空間自己相

関を考慮した解析は取り組まれていた。例えば大庭・下

錦田（1974）や松崎・明石（1987）は移動平均や重回帰

を用いた立地修正について報告している。これらの手

法は次代検定林の解析に定着しなかったが、その理由

は当時の計算機環境では計算が煩雑であったことが考

えられる。

　海外での林木育種分野における空間解析の種類や考

え方についてはWhite et al.（2007）で一節を設けて詳し

く解説されている。そこでは空間解析の方法が二つに

大別されている。一つは測定値を空間的な偏りに基い

て直接調整する方法で、前述の大庭・下錦田（1974）や

松崎・明石（1987）の方法はこちらに分類される。も

う一つは隣接個体や隣接プロット間の空間自己相関を

線型混合モデル等の誤差の分散共分散行列にモデル化

する方法である。後者は個体の育種価を求める線型混

合モデルに組み入れることができ、この手法をデータ

に適用できるソフトウェア、ASReml（Gilmour 2009, VNI 
international）が市販されている。以下で後者の方法の概

要について紹介をする。

　個体の育種価の予測のために、以下の線型混合モデ

ルを仮定する。

　y=Xb+Zu+e

ここで yは測定値のベクトル、Xは固定効果に関する計

画行列、bは固定効果のベクトル、Zは変量効果に関す

る計画ベクトル、uは変量効果のベクトルで、推定した

い遺伝的効果はこちらに含まれる。eは誤差ベクトルで

ある。uおよび eに関して、その分散・共分散はそれぞ

れGとRとする。

　 Var (ue ) =[G  0
R ]

誤差の共分散Rは、乱塊法モデルでは

　

R I

0
0

0

= =σ 2e
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0

0
0

0

σ 2e

σ 2e
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とされるのが一般的である。σ 2eは残差分散を示す。こ

こで Iは大きさが測定個体数と等しい単位行列である。

R の非対角成分は 0であることから、各個体の測定値

に付随する誤差は互いに独立であることを示している。

　誤差の空間自己相関を仮定する方法はいくつかある

が、ここでは個体が方型に植栽され、個体間の距離が

均一である試験地において、列方向と行方向で異なる

程度の空間自己相関を仮定した例を示す。誤差の分散・

共分散共分散は以下のように独立した誤差分散と空間

自己相関誤差分散の和とする。

　 1(    )R IAR 1(    )AR= +r cσ ⊗2
η σ 2eρ ρ

右辺の前項は空間自己相関を持った誤差、後項は独立

したランダム誤差である。

ここで
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図− 3　実生検定林における 10年次樹高の例。各セルは

個体を示し、色は樹高（m）を示す。林木育種セ

ンターの業務資料の図を引用。
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　である。ここでAR1は 1次の自己回帰モデルを示し、

rρ は行方向の自己相関係数、 cρ は列方向の自己相関係

数、σ 2ηは空間自己相関を持った誤差の分散、 rn および

cn は列数及び行数、⊗はクロネッカー積を示す。結果

として得られるR行列は大きさが列数×行数の正方行

列となる。データは rn × cn 行で、存在しない個体はダ

ミーデータで埋められ、行と列の順でソートされている。

これにより、各個体に付随する誤差は独立の誤差に加え、

隣接する個体と共分散をもった誤差で表現されること

になる。自己相関係数は隣接個体の影響の度合いを示

すパラメータであり、－ 1から 1の値をとる。隣接個

体間の距離単位に応じて累乗の値を仮定しているので

距離が長くなるにつれて共分散の値は減少し、影響度

合いは小さくなる。乱塊法モデルと比較すると、推定

されるパラメータは空間相関を仮定した分散と 2個の

自己回帰パラメータとで合計 3つ増えることとなる。

　ASRemlでは誤差の空間構造の指定が容易にでき、制

限付き最尤法（REML法）の 1つであるAIアルゴリズ

ムを用いた方法によるパラメータの推定を行うことが

できる。また、BLUP法により個体や親の育種価等の変

量効果の推定を行うことができる。空間自己相関のパ

ラメータの推定から、それを考慮した育種価の推定ま

でを同時に行うことができるため、事業的に育種を推

進する上で有益である。

　九州育種基本区の検定林での解析例を示す。図—4は、

図—3の測定値から空間解析により推定された空間自己

相関をもった誤差の値を示している。図—3と類似して

おり、試験地内のバラツキの大部分が空間自己相関を

持った誤差として抽出されている。推定されたρの値は

0.855と 0.844であり、近接個体で空間自己相関が存在

していることが示されている。分散はσ 2eは 0.343、σ 2η
は 1.28であり、空間自己相関を持った誤差はランダム

誤差よりも大きい。図—5は、測定値から空間自己相関

を持った誤差を取り除いた値を示している。この値は

遺伝的効果とランダム誤差の和であり、ここから個体

の育種価等の遺伝的効果を予測することとなる。

　個体の育種価を予測するにあたり、空間解析により

血縁情報に加えて個体の位置情報を加えることにより

その予測の精度は向上することが多い。Dutkowski et al 
（2006）は乱塊法や誤差の空間自己相関を仮定した解析

等、複数の解析結果を比較し、誤差の空間自己相関を

仮定したモデルが優れていることを示した。将来的に

は水分条件や斜面方位等の環境データもモデルに加え

ることにより、更なる予測精度の向上や現段階は誤差

として扱っているバラツキを科学的に理解することが

可能になると考えられる。優れた統計パッケージの普

及により日常業務として空間解析を行うことができる

ことから、現段階では位置情報を加えた解析により林

木育種を進めていくことが良いと考えられる。

海外の林木育種における前方選抜の活用

　前方選抜は、海外の林木育種プログラムでは 1980年
代から導入されている。アメリカ南東部のロブロリー

パイン（Pinus teada）やスラッシュパイン（Pinus elliottii）
では、林木育種を進めるにあたり、後方選抜と前方選

抜の両方を組み込んだ育種プログラムを推進している

（White et al. 1993；Mckeand and Bridgewater 1998）。そこでは、

交配親の精度の高い育種価の推定のために（後方選抜）、

混合花粉を用いた交配家系で単木混交設計の試験地が

図− 4　推定された空間自己相関をもった誤差。各セル

は個体を示し、色は平均からの偏差（m）を示す。

林木育種センターの業務資料の図を引用。

図− 5　測定値から空間自己相関を持った誤差を取り除

いた樹高。各セルは個体を示し、色は樹高（m）

を示す。林木育種センターの業務資料の図を引用。
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複数箇所設定される一方で、次世代の精英樹候補木を選

抜するため（前方選抜）、全兄弟交配家系で 30～ 50本
のプロット植栽設計の試験地が設定され、優良な交配組

合せの中から、さらに表現型に優れた最優良個体が選

抜されている。後方選抜は、前方選抜の交配親の選抜や

生産集団である採種園の改良に用い、前方選抜は次世

代の育種集団を構成する個体の選抜に用いられている。

後代選抜はいくら繰り返しても既存の集団に属する個

体を評価しているだけで、より良い遺伝子の組み合わ

せを持った個体は選ばれない。海外では前方選抜を積

極的に行うことにより、ロブロリーパインやスラッシュ

パインではすでに第 4世代の育種を推進している。

　近年では、DNA 解析技術の発展により、混合花粉

の交配家系の花粉親が同定され、後方選抜の試験地を

用いた前方選抜が、テーダマツで行われ（Lambeth et 
al. 2001）、その後スウェーデンでドイツトウヒ（Picea 
abies）やヨーロッパアカマツ（Pinus sylvestris）などで

も同じ手法が導入されている（Rosvall 2011）。スギでは

Moriguchi et al（2011）は、前方選抜までは行っていない

が、その有効性を実証している。海外の林木育種の場合、

前方選抜で選ばれた個体は、次世代の推進のために育

種集団の構成メンバーとして選抜されるとともに、ア

メリカやカナダ、スウェーデンでは採種園への導入も

行われている。

前方選抜を導入するメリット

　これまでの後方選抜による品種開発は、候補となる個

体の実生苗（後代）やさし木苗の成長等を調べる必要が

あるため、普及するまで長い年月を要してきた。例えば、

初期成長に優れた品種を開発する場合、候補となる個

体を選抜した後に交配等で後代の実生苗やクローン苗

を作り、試験地を作って初期成長（5年次樹高）を測定

するため、10年以上の開発期間が必要だった。後方選

抜で開発された品種は、開発まで長い年月を要するが、

実際に後代やクローンの植栽試験により性能を確認す

るため、選抜の確度は高いと考えられる。これに対して、

前方選抜では、候補となる個体やその親、兄弟等の血

縁関係のある個体の特性調査結果から、当該個体の遺

伝的能力を表す指標である育種価を推定して優良な個

体を選抜する方法であり（図—2）、候補となる個体の後

代やクローン苗の増殖と調査を伴わないため、後方選

抜より短期間で品種を開発することができ、時代のニー

ズに応じた品種を早期に開発できるメリットがある。前

方選抜には個体の育種価をいかに精度よく推定するか

という点が課題であるが、林木育種センターは血縁情

報に基づいた 50年以上にわたる検定データの活用、測

定精度の高度化、前述したBLUP法に代表される統計

解析手法の高度化、空間自己相関法による環境誤差へ

の対応によって、個体の育種価の推定精度の向上といっ

た取り組みを進めて、育種価の推定精度の向上に努め

ている。

まとめ

　林業の成長産業化が求められている中で、育林経費

の中で大きな割合を占める下刈りコストを削減するこ

とが求められている。これまでの第 1世代精英樹よりも

成長等が優れる第 2世代精英樹の中から初期成長に優

れた品種を開発することによって、下刈り期間を短縮

できる可能性がある。また、スギ等の主要な造林樹種

は主伐期を迎えており、その伐採跡地の再造林のために、

今後優良種苗の需要が高まると考えられている。一方で、

林木育種においては、第2世代精英樹の後代苗（第3世代）

によるスギの試験地の造成が開始されたばかりであり、

後方選抜による第2世代品種の開発が本格化するまでに

は、10年以上の時間を要する。前方選抜による評価値

を品種開発に利用することにより、第 2世代品種を早期

に普及することが可能であり、第 1世代の品種と合わせ、

優良種苗の原種の一つとして、優良種苗の需要拡大に

応えていくことができると考えている。
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