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第1章

緒論

1・1　産乳量の遺伝評価における検定日記録の活用

　乳用雌牛の産乳能力は，伝統的に分娩後305日間の合計乳量（以下，305日乳量と略

す）として表現されてきた。305日乳量は，American　Dairy　Science　Associationが1935

年に推奨した指標であり（Nomlanら1985），それ以降，世界各国で共通に使用されてい

る。ところが，実際に雌牛の泌乳量を毎日測定することは，現実的ではない。現行の牛群

検定制度において，通常，各個体の日乳量は月に1度の頻度で測定されている。結果とし

て，305日乳量は，10個程度の検定日記録から推定されることとなる。

　推定305日乳量は，産乳形質の遺伝評価に長らく用いられており，乳期モデルと呼ばれ

ている。この遺伝評価モデルには，明らかな問題点が存在する。主な短所として，1）遺

伝評価モデルにおいて，検定日固有の環境効果を考慮できないこと，2）305日乳量の推定

精度が，あらゆる検定方式および搾乳回数に対して良好であるとは限らないこと，3）乳

期途中の個体について，利用可能な検定日記録から305日生産量への拡張が必要であるこ

とが指摘されていた（JamrozikとScaheffer　1997，　Swalve　2000）。これらは，いずれも遺

伝評価値に偏りを生じる原因である。

　検定日モデルは，305日乳量の代わりに検定日記録を直接使用する遺伝評価法であり，

前述の問題を回避することが可能である。この遺伝評価モデルの性質や方法論に関して，

Swalve（2000）およびJensen（2001）の総説が詳しい。検定日モデルは，各個体に固有

の泌乳曲線を説明することができるため，泌乳持続性など，泌乳パターンに関する育種価

が容易に得られる（Jamrozikら1998，増田2005）。泌乳パターンに関して，繁殖性なら

びに疾病との間に遺伝的関連が存在するとの報告（Muirら2004，　Harderら2006）もあ

り，有用な付加情報として注目されている。検定日モデルは，乳期モデルと比較して扱う

べき記録数が十倍以上になるため，計算コストの増加が実用化の足かせになると懸念され

ていたa現在では，計算機の能力が劇的に向上したことにより，この懸念は解消されっっ

ある。事実，2007年時点において，すでに10か国以上が国内遺伝評価に検定日モデルを

採用している（hnternational　BUI1　Evaluation　Service　2007）。それらの全てが，後述する変
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量回帰検定日モデルである。乳期モデルを採用している国においても多数の研究報告があ

り，今後，変量回帰検定日モデルへの移行が急速に進行することは確実である。

1　・2　遺伝評価における変量回帰モデルの応用

　変量回帰モデルは，経時測定データにっいて，変量効果を時間に対する回帰として数学

モデルに含めた分析法であり，Henderson（1982）およびLairdとWare（1982）によって

提案された。家畜育種の文脈においては，泌乳量や成長形質などに応用され，相加的遺伝

効果に対する変量回帰を含むモデルが一般的である。Schaeffer（2004）は，家畜育種にお

ける変量回帰モデルの応用に関して，さまざまな実例を総説している。

　SchaefferとDekkers（1994）は，検定日モデルに変量回帰を含めることを提案した。変

量回帰検定日モデルは，平均泌乳曲線および各個体に固有の泌乳曲線の両方を含む。これ

らの泌乳曲線は，しばしばサブモデルと呼ばれる。最適なサブモデルを決定するために，

多くの研究が行われてきた。初期の研究の多くは，サブモデルとして泌乳曲線関数を採用

していたが，i現在では，直交多項式を用いることが多い（Schaeffer　2004）。最適なサプモ

デルは，国または研究単位によって異なっており，その検討は現在も継続している。

　変量回帰検定日モデルにおいて，各個体の遺伝評価値は，分娩後日数に対する回帰係数

として計算される。すなわち，分娩後の特定の時点における育種価を求めることが可能で

ある。これにより，各日数における育種価を単に加減算することにより，乳期生産量およ

び泌乳持続性の遺伝評価値を算出できる。各分散成分は分娩後日数に対する関数として計

算されるため，乳期生産量および泌乳持続性に対しても，遺伝率の推定が可能である。

1．3　成熟性に対する遺伝評価法

　乳用牛の305日乳量は，70から80か月齢付近まで加齢に伴って増加し，それ以降は

減少に転じることが知られている（LushとShrode　1950）。泌乳量に対する平均的な成熟

曲線は，月齢補正係数を作成する過程において明らかとなっている（MillerとHenderson

1968，鈴木ら1983，萩谷ら1999）。しかし，産乳能力に関する遺伝的改良の見地からは，

以下の2つの理由により，むしろ各個体の遺伝的成熟曲線に興味がある。

　第1に，もし産次の進行にっれて育種価が大きく変化するならば，遺伝評価値が不安定

になる可能性が生じることである。これは，特に反復乳期モデル下における懸念である。

最近ではNormanら（2005）が，米国のホルスタイン集団において，成熟性を考慮する

モデルは遺伝評価の正確度を向上させると報告した。彼らは，各産次を異なる形質と見

なした多形質分析からの遺伝評価値を使用した。第2に，成熟性が生涯生産能力あるい

は長命性に関連していると期待できるからである。長命性は，産乳能力および体型形質

が遺伝的に寄与する総合形質であり，在群期間あるいは生産期間などとして観察される。

Neuenschwanderら（2005）は，スイスのホルスタイン牛に対して，成熟度と生産期間と
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の遺伝的関連を調査した。大橋（2007）は，わが国の乳牛集団に対して，成熟度と在群期

間の遺伝的関連性について検討した。

　これらの報告は，いずれも305日乳量に基づく分析の結果である。305日乳量には，前

述の問題が存在するため，検定日記録を利用することが理想である。しかしながら，検定

日記録を用いて成熟度の遺伝的能力を推定する試みは，ほとんど行われていない。問題点

は，ある時点において測定された検定日記録が，泌乳期内の分娩後日数および検定時月齢

の，両方の時間の影響を受けることである。分娩後日数効果は泌乳曲線として，月齢効果

は成熟曲線としてモデル化することが可能である。これは変量回帰検定日モデルの簡潔な

拡張として実現可能であり，有望な分析方法になると期待される。

1．4　わが国の乳牛集団に対する乳生産形質の遺伝評価法

　わが国では，乳用牛の産乳形質について，1992年に反復記録アニマルモデルBLUP法

を採用した（農林水産省家畜改良センター1993）。それ以来，この乳期モデルにはいくつ

かの改善が加えられたものの，大幅な修正なしに現在でも利用されているeジャージー種

の泌乳諸形質ならびにホルスタイン種の体細胞スコアに関してのみ，母数回帰のみを含む

検定日モデルを採用している。わが国の乳用牛評価の変遷と評価モデルは，独立行政法人

家畜改良センターの乳用牛評価報告（2006）に詳しいb

　ホルスタイン種の泌乳形質に対する検定日モデルの研究は，2002年以降に文献に登

場する（山口2002，Pereira　2002，藤井2004，増田2005，富樫ら2005，　FujiiとSuzuki

2006）eこれらの研究は，いずれも検定日モデルを用いて遺伝的パラメータを推定してい

る。一部の研究は，変量回帰に当てはめる共変量の検討を行っているが，母数効果も含め

たモデル全体の比較・検討を行った研究はない。De　Rootsら（2004）ならびにStrabelら

（2005）が示したように，当てはめる数学モデルが適切でない場合，変量回帰検定日モデ

ルから得られた遺伝的パラメータの推定値に偏りが生じる。合理的な検定日モデルを導く

には，検定日乳量そのものに寄与する要因について，詳細に検討する必要がある。

　さらに，わが国の採用する反復記録モデルは，産次間の遺伝相関を1と仮定している

ため，泌乳の成熟性を考慮することはできない。検定日モデルを利用する諸外国は，ほ

ぼ例外なく，移行と同時に複数産次モデルを採用している（ilternational　BUI1　Evaluation

Service　2007）。わが国の乳牛集団に関する泌乳成熟性に対する研究は少なく，遺伝的パラ

メータが未知であるばかりか，最適な数学モデルも提案されておらず，体型形質や長命性

形質等の遺伝的関連性も不明なままである。

　わが国は2003年にインターブルへ参加するに至り，各国の種雄牛を同一の基準で比較

できるようになった。一方で，わが国は独自の後代検定システムを構築しているため，国

内で選抜された種雄牛は，わが国の飼養環境においてよく能力を発揮することが期待され

る。国際競争にさらされる状況下において，生産者にとって国内種雄牛が第一の候補たり

えるには，遺伝評価値の信頼度を高めるばかりでなく，従来では知り得なかった情報を付

3



加することである。そのためには．変量回帰検定日モデルに基づく遺伝能力評価法の実用

化が急務である。

1．5　本研究の目的

　本研究の目的は，乳用牛の乳生産形質に対して検定日記録と変量回帰モデルを利用し，

わが国の乳牛集団に最適な遺伝評価モデルを構築することである。まず最初に，泌乳期内

の乳量の推移を説明する変量回帰検定日モデルを構築する。続いて，そのモデルに，月齢

に伴う乳量の増加を表す成熟曲線を加え，成熟度の遺伝評価が可能なモデルについて検討

する。本研究では，乳生産形質として一貫して乳量のみを分析の対象とする。

　本研究の構成は以下の通りである：第2章において，検定日モデルに関する総説を述べ

た後，新たに成熟度を説明するモデルを提案した。続く第3章において，検定日乳量に影

響を及ぼす諸要因を明らかにした。この分析で得られた知見は，検定日記録に基づく分析

を遂行する上で基礎的な情報となる。第4章では，2種の変量回帰検定日モデルを用いて

遺伝的パラメータの推定を行い，最適なモデルを提案した。第5章では，前出の検定日モ

デルを拡張し，成熟度に関する遺伝的パラメータを推定した。この章において，恒久的環

境効果に対する過程が異なる3種のモデルを提案し，最適なモデルを決定した。第6章で

は，生産量および成熟度の指標を提案し，それらの間の遺伝的パラメータを計算した。第

7章において，アニマルモデル肌UP法により実際に遺伝的成熟曲線を推定し，成熟度の

遺伝的趨勢を調査した。第8章では，在群期間と成熟度の遺伝的関連について調査した。
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第2章

検定日モデルによる遺伝評価法

　本章では，最初に，検定日モデルに関する発展と実用化の歴史について述べ，続いて，

その理論的基礎と諸問題を概説する。最後に，検定日モデルを拡張し，加齢に伴う泌乳の

成熟度に対する遺伝評価を可能とするモデル（以下，成熟モデルと略す）を提案する。

2．1　発展と実用化の歴史的概説

2．4．1　乳期モデルにおける検定日記録の利用

　乳用牛の泌乳能力は，伝統的に分娩後305日間の合計乳量として表され，検定日記録は

305日乳量を推定するために利用されていた（Sargentら1968）。305日乳量に基づく遺伝

能力評価法は，乳期モデルとして知られている．検定日記録に関する分析の主目的は，月

齢および分娩季節等に関する補正係数を構成することにあった（Searle　1961，　Van　Vleck

とHeロderson　1961，　Auran　1973，　Danell　1982，　Wilmink　1987）。この補正係数は，より正

確な305日乳量を推定することを目的としていた。

　Swalve（2000）によると，オーストラリアでは1984年に，検定日記録に対する補正を

実施した後に305日乳量を推定し，乳期モデルによる遺伝評価を行う方式が採用されたと

いう。その著者は，これをtWo－step　test　day　modeEと称し，検定日モデルとしての最初の

実装例として参照した。このモデルは，その後，ニュージーランドとアメリカ合衆国北東

部において採用された。

2．1．2　本格的な検定日モデルの提案

　PtakとSchaeffer（1993）は，泌乳期内の検定日乳量を反復記録とみなし，平均泌乳曲

線を母数回帰として含むアニマルモデルを提案した。彼らが提案した手法は，未補正の検

定日記録を直接用いるものであり，後に母数回帰検定日モデルと名付けられた（Swalve

2000）。その著者らは，検定日モデルが乳期モデルに対して優れていることを強調し，よ

り正確な遺伝評価が可能であることを示唆した。母数回帰検定日モデルは，1996年にカ
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表2－t．Interbull加盟国における変量回帰検定日モデルの採用状況

変量効果L

国（地域） 形質’産次 HTD　　HY　　AG　　PE

Belgi㎜（Walloon）

Canada

Czech

D・F－sa

G－A－Lb

Israel

Italy

N－B－LC

New　Zealand

Poland

United　Kingdom

3形質×3産（多産次）

4形質×3産（多産次）

i形質x3産（多産次）

3形質×3産（多産次）

1形質x3産（多産次）

1形質x5産（反復）

4形質×3産（多産次）

1形質x3産（多産次）

3形質×4産（多産次）

1形質x3産（多産次）

1形質x3産（多産次）

1

2

3

5

3

4

N／A

N／A

　3

N／A

　4

　5

　3

　3

　3

3

4

N／A

N／A

　3

N／A

　4

　5

　3

　3

　3

NIA：詳細が不明

1各効果（HTD　l牛群・検定日，　HY：牛群・分娩年，　AG：相加的遺伝効果，　PE：

恒久的環境効果）に対し，産次ごとに当てはめるパラメータ数

aDe㎜吐，　FinlandおよびSweden

bGe㎜any，　AustriaおよびLuxemburg

cNetberlands，　Belgiu皿（Flemish）およびLuxemburg

ナダとドイッにおいて，体細胞数スコアの遺伝評価に採用された（Swalvo　1998）。わが国

における体細胞スコアの遺伝評価も，このモデルに基づいて実施されている（家畜改良セ

ンター　2006）。

2，1．3　変量回帰分析を応用した検定日モデル

　SchaefferとDekkers（1994）は，育種価を変量回帰（Henderson　1982，　LairdとWare

1982）として含む検定日モデルを提案した。JamrozikとSchaeffer（1997）は最初に変量

回帰検定日モデルを応用し，カナダにおけるホルスタイン初産牛の泌乳量に対して遺伝的

パラメータの推定を行った。その後，カナダは1999年に泌乳形質の国内遺伝評価法とし

て，世界で初めて変量回帰検定日モデルを採用した（Schaefferら2000）。

　表2・1は，主なInterbull加盟国および地域における変量回帰検定日モデルの採用状況

をまとめたものである（international　Bull　Evaluation　S　erVice　2007）。フランス（Dnletら

2003）およびアメリカ合衆国（鶴田彰吾2007，University　of　Georgia，私信）も，将来的

に変量回帰モデルを採用することを決定している。このモデルは，現時点において最も正

確度の高い遺伝評価法であることから，世界的に採用が進むことは確実である。
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2．1．4　検定日モデルの利点と欠点

　検定日モデルの利点と欠点は，乳期モデルとの比較において数多く指摘されている

（JamrozikとSchaeffer　l　997，　Misztalら2000，　PoolとMeuwissen　2000，　Swalve　2000，

Jensen　2001）。主な利点は，1）数学モデルにおいて検定日の効果を考慮できること，2）

検定間隔および検定回数の異なる雌牛を同時に分析できること，3）各個体に対する泌乳

曲線の差異を説明できることである。最初の項目は，環境要因に対する補正がより正確に

なることを意味し，予測育種価の正確度の向上に寄与する。また，上記の1と2は，多様

な検定様式（AMPM検定，1または2か月おきの検定，自動搾乳システムによる検定等）

からの記録を直ちに利用できる可能性を示唆する。さらに，泌乳途中までしか記録をもた

ない雌牛に関して，305日乳量への“拡張”をせずとも，その記録を直接的に遺伝評価に

利用できることを意味する。最後の点にっいて，育種価を泌乳曲線として考慮することか

ら，泌乳持続性などの泌乳パターンに対する遺伝評価値を得ることができる。

　一方で，欠点として，1）記録数が10倍以上に増加すること，2）より複雑な数学モデ

ルを当てはめなければならないことが挙げられる。これらは，データ管理の手間が増加

し，さらに，遺伝的パラメータの推定ならびに遺伝評価値の算出に時間がかかることを意

味する。しかし，いずれの問題も，計算機の性能向上によって克服可能である。Pereira

（2002）が予想したように，計算機の能力は年を追うごとに改善しており，複雑なモデル

を扱うに足りるようになっている。ある種の検定日モデルは，すでに複数の国において公

式の遺伝評価法として採用されており，上記の欠点はもはや克服されたといえる。

2．2　検定日モデルの理論的基礎

本節では，特に断らない限り，乳用牛の特定の産次における検定日乳量のみを考慮する。

2．2．1　基本的な構成

　乳用雌牛の泌乳量は，1か月に1度の検定日において測定される。健康な雌牛は，分娩

後300日以上にわたって泌乳を継続するため，各個体あたり1泌乳期につき10個以上の

検定日記録を有することとなる。検定日記録は，分娩後日数に沿って採取される経時的測

定データであるため，その分析の際には，時間の効果を考慮しなければならない。

　検定日乳量を従属変数とする線形混合モデルは，一般に以下のように表記できる。

蹄～＝Fi＋fj（x）＋ak（x）＋Pk（x）＋θヴ田 （2．1）

ここで〃脚は検定日乳量，Fiは時間と独立な母数効果，　fj（X）は分娩後日数Xに対する線

形回帰であり，環境グループノに共通な母数効果，ak（x）およびPk（x）は，それぞれ個体k

に関する相加的遺伝効果および恒久的環境効果の線形回帰（変量効果），eiikiは残差であ
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る。これは基本的なモデルであり，追加の変量効果を含めてもよい。

　検定日モデルの主な特長は，検定日固有の環境効果を説明することができるため，より

正確な遺伝評価が可能になる点にある（PtakとSchaeffer　1993）。数多くの先行研究にお

いて，牛群×検定日の効果は，時間に独立なクラス変数として数学モデルに含められてい

る　（Swalve　2000，　Jensen　2001）。

　fl（X）は、時間に伴う泌乳量の平均的推移（すなわち平均泌乳曲線）を意味する。換言す

ると，この効果は，平均泌乳曲線の形状が特定の環境グループ（たとえば分娩時の季節，

月齢，牛群）によって異なるという事実を説明するものである。実際には，平均曲線には

複数の環境要因が寄与するため，これらを適切に考慮するモデルを当てはめる必要があ

る。PtakとSchaeffer（1993）およびJan皿ozikとSchaeffer（1997）は，環境グループと

して，各母数効果の相互作用クラスを使用した。このモデルは，平均曲線をよく説明する

が，パラメータ過剰になりやすい。もし各環境効果間に有意な相互作用がないと仮定する

と，平均曲線は，単にn個の環境グループによる泌乳曲線に分割できる。すなわち，

fj（x）＝fi（x）＋…÷f・（x） （2ユ）

である。このモデルは，Druetら（2003）および増田（2005）によって使用された．

　変量効果に対して切片（定数項）のみを考慮するとき，その効果は時間に依らず一定の

寄与をもたらすこととなる。これは古典的な反復記録モデルであり，母数回帰検定日モデ

ルとして参照されることもある（Swalve　2000，山口2002）。変量効果を分娩後日数に対

する回帰として含むモデルは，変量回帰検定日モデルとして知られている。変量回帰分析

は，泌乳量以外の量的形質に対しても応用されている。この分析法の家畜育種分野におけ

る応用について，Schaeffer（2004）の総説が詳しい。

2．2．2　共分散構造

乳量は典型的な生物学的観測値であり，多変量正規分布に従うと仮定できる。モデル

（2．1）に対して，その期待値および分散は以下のように表記できる。

Eωηω＝F’＋力（x）

・訂（yび、，）・V輌ω］＋・肛レ・（・）］・・肛［・・」司

　　　　＝留（Xl，x2）＋穿（x1，x2）＋〔夕（x1，x2）

（23）

（2．4）

ここでy，伊および8は，それぞれ相加的遺伝効果，恒久的環境効果および残差に関す

る共分散関数（KirkPanickとHeckman　1989，　K丘kpa垣ckら1990）である。共分散関数

は，2っの時点Xlおよびx2に関する共分散成分を，　Xl＝x2においては単に分散を返す

時間依存型の関数である。

　残差共分散関数は，しばしば以下のように仮定される。

8（Xl，　x2）＝O　∀x1≠x2 （25）
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また，変量回帰検定Erモデルにおいて，時間区分ごとに異なる残差共分散関数を仮定する

ことが多い。たとえば，JamrozikとSchaefrer（1997）は分散成分の推定において，分娩

後305日までを任意個のステージに分割し，残差分散が各ステージ内において一定であ

り，ステージ間の共分散はゼロであると仮定した。この仮定は，それ以降の多くの研究に

おいて用いられている。

　分散成分に関する仮定は，行列表記を用いるとより簡潔に表現できる。個体kの相加的

遺伝効果に対するp個の回帰係数を含むベクトルをakとし，対応する共変量を含む行列

をΦとすると，ak（X）＝Φakであり，その共分散は，

var（Φak）＝ΦGoΦ’ （2．6）

である。ここでGoは変量回帰係数に対する共分散行列であり，　pxpの対称行列である。

明らかに，Goは共分散関数の係数を含む行列である（MeyerとHill　1997）。恒久的環境

効果に対する共分散関数も，同様の形式となる。

2．2．3　遺伝評価値の計算

線形混合モデル（2．1）は，行列を用いて以下のように表記できる。

y＝Xb＋Zu＋Wp＋e
（2．7）

ここでyは検定日乳量のベクトル，bは母数効果のベクトル，　uおよびpはそれぞれ相加

的遺伝効果および恒久的環境効果に対する変量回帰係数のベクトル，eは残差のベクトル，

X，Z，　Wは各効果と観測値を関連づける計画行列である。yは多変量正規分布をなすと

仮定する。期待値と共分散構造は，以下のように仮定する。

ただしV＝ZGZ’＋WPW’＋R，　G＝Go⑧A，　P＝　po　X　Iである。ここでGoおよびpo

はそれぞれ相加的遺伝効果および恒久的環境効果の変量回帰係数に対する共分散行列，A

は分子血縁係数行列，XはKronecker積（Searle　1982）の演算子である。残差共分散に関

して，しばしばRニ1弓、と仮定される。これは，泌乳ステージsに対して残差分散が異

なることを表す。

　線形混合モデルに個体の相加的遺伝効果を含む数学モデルは，家畜育種の文脈におい

て，アニマルモデルとして参照される。このモデルにおいて，各個体の相加的遺伝効果

は，最良線形不偏予測値（BLUP）として予測される。分散成分が既知であるとき，母数

効果に対する最良線形不偏推定量（BLUE）ならびに変量効果に対するBLUPは，以下の
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混合モデル方程式の解として与えられる（Henderson　1984）。

竃ミ麗ぽ⊇姻1［i・羅i（2・9）

この方程式において．A－1は個体番号のリストから容易に構築できる（Henderson　1976，

Quaas　1976）。

　各個体の育種価は，回帰係数として予測される。個体kに対する相加的遺伝回帰係数の

BLUP解を含むベクトルをak，各分娩後日数に対応する共変量を含む行列をΦとすると，

各時点における予測育種価を含むベクトル輪は以下の式から得られる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　輪＝Φ飯

各時点の予測育種価に対する線形関数は，重み付けベクトルwを用いて，w’毎から得ら

れる（Jamrozikら1997）。泌乳期の合計乳量に対する育種価を得るには，　w＝1とすれば

よい。ここで1は，すべての要素に1を含むベクトルである。

2．2．4　遺伝的パラメータの推定

　混合モデル方程式からBLUP解を得るためには，分散成分が既知でなければならない。

通常，この値は未知であるため，あらかじめ推定しておく必要がある。家畜育種分野で

は，線形混合モデル仮定下における分散成分の推定方法として，制限付き最尤法（REML

法；PattersonとThompson　1971）およびGibbs　Sampling（GemanとGe皿an　1984）が頻

繁に利用されている。変量回帰を含むモデルは，推定すべきパラメータ数が多いため，

REML法を用いると収束が困難になりやすい。当該モデル下では，　Gibbs　Samplingによ

る分析が主流である。この手法の家畜育種分野への応用について，Wangら（1993）およ

びSorensen（1997）が詳しい。

　モデル（2．7）と共分散構造（2，8）を仮定するe得られた分散成分推定値に対し，各分

娩後日数間の共分散行列は，いずれも式（2．6）から計算できる。すなわち，

　　　　　　　　　　　　　　　　　A　　　　　　　　　　　べ　　　　　　　　　　　　　　　　G’＝ΦGoΦ’　　　　　　　　　　　　　　　　（2．10）

　　　　　　　　　　　　　　　　f“＝ΦPoΦ’　　　　　　　　　　　　　　　（2．11）

である。また，これに対応する残差共分散行列は

R’＝血g周 （2．i2）

である。ここでSは特定の分娩後日数に対応する泌乳ステージ番号を意味する。これらの

結果を用いると，表型共分散行列Φ＊はむ＋か＋良’として計算できる。

　ある分娩後日数ゴにおける遺伝率推定値聾らは，各共分散行列の該当する対角要素か
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ら，以下のように計算できる。

　　　　　　　　　　　　　Al・，　・　ny．．竃．噴‘（）　　　（213）

ここで弓（の，δ傲めおよびδそ④は，それぞれある分娩後日数dにおける相加的遺伝分散，

恒久的環境分散および遺伝分散の推定値である。各分娩後日数における表型値の線形関

数wに対する遺伝率は，前述の共分散行列から容易に得られる（JamrozikとSchaeffer

1997）。

　　w’C・w
h2ニ
　　w’や・w

（2．14）

同様に，ある2つの線形関数vおよびw問の遺伝相関（rg）は，以下のように得られる。

v’C・w

rg＝
　　VVEi　VWRFW

（2ユ5）

表型相関は，倉が辛に置き換わることを除き，上式と同様に計算できる。

2．2．5　変量回帰検定日モデルに付随する問題

分散成分推定値の偏り

　JamrozikとSchaeffer（1997）およびKettUnenら（1998）は，泌乳初期および泌乳末期

において極端に高い遺伝率が推定され，各時点間の遺伝相関も生物学的に期待できない値

が推定されることを報告した。彼らのモデルは，恒久的環境効果に対して変量回帰を当

てはめなかったため，その効果と相加的遺伝効果が交絡していた可能性がある。Oloriら

（1999）およびKettUnenら（2000）は，恒久的環境効果に対しても変量回帰を当てはめる

ことにより，合理的な遺伝率が推定されることを実証した。

　Van　der　We㎡ら（1998），Meyer（1998），PoolとMeuw▲ssen（2000），De　Rootsら（2003）

は，変量回帰分析からの分散成分推定値に偏りが生じる理由について議論した。彼らの結

論は，1）各変量効果に対して，共分散構造を説明できるに足るモデルを仮定すること，2）

数学モデルに含めるべき母数効果と変量効果を注意深く選択すること，3）記録が疎にな

る区間において偏りが顕著になる点に注意すべきであること，である。上記の2にっい

て，含めるべき効果に関して数多くの提案があり，すでに変量回帰検定日モデルを採用し

ている国においても未だ研究が継続している。

回帰に当てはめる関数の選択

　回帰を含む検定日モデルにおいて，泌乳曲線を説明するための関数は，しばしばサプモ

デルと呼ばれる。変量回帰検定日モデルを応用するためには，母数効果と変量効果のそれ

ぞれに対してサブモデルを決定する必要がある。
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　母数効果に対するサプモデルとして，分娩後日数に対するクラス変数（Poolら2000），

線形の泌乳曲線関数（JamrozikとSchaeffer　1997，　Rekayaら1999），直交多項式（Olori

ら1999，StrabelとMiszta11999），スプライン曲線（Whiteら1999，　Druetら2003）が

用いられてきた。

　変量効果について，初期の研究においてはサプモデルとして泌乳曲線関数を使用してい

たが，分散成分の推定がしばしば困難になる問題を抱えていた（Strabe1ら2003）。　Olori

ら（1999）およびKettunenら（2000）は，恒久的環境効果に対して直交多項式を用いる

ことが好ましいことを示したe直交多項式は係数間の相関が低く，パラメータの推定に対

して頑健な傾向にある（Schaeffer　2004）。最近では，直交多項式としてLegendre多項式

が多用されている。これは，KirkPaUickら（1990）が，共分散関数の記述にLegendre多

項式を応用したことに端を発している。

　変量回帰にLegendre多項式を当てはめる際の最大の問題は，どの次数が最適なのか，

ということである。これを明らかにするために，各泌乳ステージを異なる形質と見なす多

形質モデルからの結果との比較（Poo1ら2000），共分散関数の係数行列に対する固有値の

比較（L6pez－RomeroとCarabado　2003），情報量規準によるモデル選択（Druetら2003，

L6pez－RomeroとCarabajio　2003，増田2005）などが検討されてきた。これらの研究から

は，相加的遺伝曲線は2次ないしは4次の多項式回帰で充分に説明できるが，恒久的環境

効果に対してより多くのパラメータが必要であることが明らかとなっている。しかしなが

ら，対象となる乳牛集団によって最適なパラメータ数が異なるため，決定的な結論は得ら

れていない。

混合モデル方程式の解決

　アニマルモデルにおける育種価の予測値は，混合モデル方程式（2，9）のBLUP解とし

て得られる。この方程式の係数行列は疎であることが知られておりt実用上は厳密な解を

得る必要がないことから，反復解法を用いることが妥当であるeところが，この方程式は

極めて巨大なため，標準的な計算環境において計算機の主記憶領域に納めることができ

ない。

　SchaefferとKemedy（1986）およびMisztalとGianola（1987）は，方程式を明示的に

構築することなく解を得る方法を示した。彼らの方法は，外部記憶装置上に保存しておい

たデータと血縁情報を読み込んで方程式の一部分のみを構成し，読み込みが終了すると同

時に当該反復が完了するものであった。この手法は，当初，indi「ect　approachと名付けら

れたが，現在では“iteration　on　data”　aOD）として参照される・この手法は・プログラミン

グが容易であることと，代入（absorption）に基づく旧来の手法よりも処理時間が短縮さ

れたことから，家畜育種の分野において広く利用されてきた。彼らの提案した10D技法

は，Gauss－Seidel法，　Jacobi法あるいは逐次過剰緩和（SOR）法をはじめとする定常反復

法と組み合わせたものであった（Miszta1とGianola　1987）。これらの反復法は収束が遅い

ため，検定日モデルにおいて構成される巨大な方程式を解決するには不適当であった・さ
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らに，変量回帰係数を含むモデルに対しては，複雑なアルゴリズムを利用する必要があっ

た（JamrozikとSchaeffer　2000）。

　Lidauerら（1999）およびStrand6nとLidauer（1999）は，前処理つき共役勾配法（PCG）

とIOD技法を組み合わせることが可能であることを示した。　PCGは，前述の定常反復法

よりも収束が早いうえ，プログラミングが極めて容易であることが知られている（Strandξn

とLidauer　1999，　Tsurutaら2001）。また，前処理過程を工夫することにより，収束を早

めることが可能である（Strand6nら2002）。　PCGの応用により，混合モデル方程式の解

決に関する問題は，完全に解消されたといえる。

2．3　成熟度を考慮する検定日モデル

2．3．1　複数乳期の変量回帰検定日モデル

モデルの概要

　表2－1に示したように，変量回帰検定日モデルを国内遺伝評価に採用する国のほぼす

べてが，各乳期を異なる形質と見なすモデル（以下，多産次モデルと略す）を採用してい

る。多産次モデルは，各泌乳期においてモデル（2．1）を当てはめた多形質分析である。相

加的遺伝効果および恒久的環境効果に対する変量回帰も各産次ごとに設定するが，通常，

それらの間には共分散が存在すると仮定する。たとえば，3産次までの多産次モデルにお

いて，ある個体kの初産，2産および3産の泌乳量に対する相加的遺伝回帰係数を含むベ

クトルを，それぞれak1，　aneおよびak3と表記する。これらの次元は異なっていても良い

が，実際の応用においては次数を統一することが多い。これらを連結したベクトルをak

とすると，その共分散Goは，

G・ニv…（・・）・ （2．16）

と表記できる。一般に，n産までを考慮し，分娩後日数に対してp個のパラメータを含む

線形回帰を当てはめたとすると，akの次元はnpとなる。恒久的環境効果と残差も，同様

の仮定を行うことにより，多産次モデルに拡張することができる。

　多産次モデルにおいても，分散成分が既知であれば，単産次の場合と同様の混合モデル

方程式（2．9）を解くことにより，相加的遺伝曲線のBLUP解を得ることができる・ある

雌牛の特定の泌乳期における記録が欠測であっても，既知の共分散構造を当てはめること

により，当該泌乳期における遺伝評価値を予測することができる。

モデルの特徴

　多産次モデルは，変量回帰検定日モデルに対する自然な拡張であり，分析者と酪農家の

両者にとって理解しゃすい分析法である。しかし，このモデルを用いて成熟度の遺伝的能
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表2－2．各産次の分娩時月齢に関する基礎統計量］

順序統計量

産次数 雌牛数　平均　SD　歪度　尖度25％点　中央値　95％点
1

2

3

4

5

1，254，041

1，002，059

738，913

503，031

308，048

265

39．9

53．2

66．3

79．0

2．9

4．0

4．8

55
5．8

O．70

0、97

0．99

0．94

0．65

0．42

1．94

1．86

1．45

0．26

22

35

47

59

71

26

39

52

65

78

32

47

62

76

90

1北海道において1975年から2005年までに分娩した雌牛のうち，分娩月齢が20か

　ら100の範囲にあり，最終検定日が270日以降にあるものを対象とした。

20に近いほど正規分布に近い分布をなす。

力を予測するには，少なくとも2つの欠点が存在する。

　第1の欠点は，最大の問題点であるが，パラメータ数が極めて多くなることである。こ

れは分散成分の推定を困難にするだけでなく，混合モデル方程式の解決に多くの時間を割

り当てる必要を生じさせる。したがって，実用上，多くの産次を同時に考慮することがで

きず，変量回帰に当てはめる多項式の次数も節約しなければならない。

　第2の欠点は，成熟段階を説明するために，不連続な区分（すなわち産次数）を用いて

いることであるe各産次における分娩時月齢の基礎統計量を，表2－2に示したeこの表か

ら，同一産次内に異なる月齢の個体が混在していること，そして，後の産次になるほど産

次数と月齢の対応が曖昧になることが明らかである。この理由は，分娩時月齢が前産次に

おける受胎の成否に依存していることから，産次を重ねるほどその結果が累積されるため

である。

2．3．2　産次と分娩後日数に基づく2次元モデル

　多産次モデルの欠点は，各産次を異なる形質として扱うため，パラメータ数が多くな

りすぎることであった。この問題を解決する一つの可能性は，産次数を共変量と見なし，

産次内（分娩後日数）と産次間（産次数）に関する2っの時間変量に対する変量回帰モ

デルを利用することである。これは，多次元変量回帰検定日モデルとして知られている

（Jensen　2001）。この場合は，2次元変量回帰検定日モデル（これ以降，2次元モデルと略

す）であるe分娩後日数と産次数を含む2次元モデルは，Guoら（2002）およびYangら

（2005）によって応用されている。さらに，このモデルにおいて，産次数以外の共変量と

して，牛群の生産レベル（Veerk肛npとGoddard　1998），暑熱指数（RavagnoloとMisztal

2000），バルク乳中の体細胞数（Calusら2005）を含めた研究がある。
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完全モデルの概要

　検定日モデル（2．1）は，分娩後日数xに加え，産次数の共変量tを追加することによ

り，以下のように拡張される。

　　　　　　　　　　Uijldニ」Fi＋ノ｝（x・t）＋ak（x・t）＋Pk（x，　t）＋eiJ・kl　　　　　　　　　　　　　　（2ユ7）

ただし，

fj（x，　t）＝fj（x）fj（t）

ak（x，　t）＝ak（x）ak（t）

」Pk（x，　t）＝　Pk（x）Pk（t）

（2．i8）

（2．19）

（2．20）

であり，これらの演算はtensor積である（Meyer　2005）。ここでfj（x），　ak（x），　Pk（x）は分

娩後日数に対する線形回帰であり，fJ（t），　ak（t），　Pk（t）は産次数に対する線形回帰である

（Y砲gら2005）。たとえば，相加的遺伝効果に関してak（x）＝Φainxおよびak（t）＝Ψak、t

と表記すると，式（2．19）は，以下のように表現できる。

　　　　　　　　　　　　　ak（x，　t）＝（Φak：x）⑧（Ψaたr）

　　　　　　　　　　　　　　　　＝（Φ㊤Ψ）（ak．　x　akt）

　　　　　　　　　　　　　　　　＝③a丘

ここで⑧はKronecker積の演算子である。上式において，分娩後日数に対してP個，産

次数に対してg個のパラメータを含む線形回帰を当てはめたとすると，akの次元はpgと

なる。その他の効果に関しても，上式のように行列で表記することが可能である。

　ここで示したモデルは，2次元の完全モデルであり，共変量間の全ての相互作用を含む。

Yangら（2005）は，このモデルを用いて，中華人民共掴のSinrmenta1牛に対する泌乳

量の遺伝的パラメータを推定した。

相互作用を無視するモデルの概要

　完全モデルは，共変量間の相互作用を含むため，パラメータ節約の視点からは支持でき

ない。この相互作用を無視するならば，より簡潔な縮約モデルとなる。このことは，完全

モデル（2．17）において，以下のように仮定したものと同値である。

方（x，り＝カ（x）＋」5ω

α克（x，t）＝ak（x）＋ak（t）

」Pk（エ，　t）＝、ρ斥（エ）＋ρ斥（’）

この仮定において，相加的遺伝効果に関する行列表記は，以下のようになる。

　　　　　　　　　　　　　ak（x，　t）　＝　¢ak：x＋Ψakt

　　　　　　　　　　　　　　　　＝「ee念1

　　　　　　　　　　　　　　　　　＝Orak

（2ユ1）

（2．22）

（2．23）
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泌乳量
▲

　1　・　　　　表型的泌乳曲線
　i　………・遺伝的泌乳曲線　　　　　　　　　　　　　　　・一．

1…一遺伝嶋曲線一、，．．、．．．．一．－

1　．　　　　　一・　．，二：二・コー・己一一一

　　　　　　　’・　　　”’：．：二二ニニ＝∴・v二二宇’

　　．i．一一一・：：：一，”一．一：1i…r．r－一一一’一゜

　1：．．．・・…　’’”　　　　　　㌔

　LL＿＿＿　　　＿＿一＿　　　　＿＿＿＿．＿＿＿＿．L＿．一＿＿＿．．一．．．－t＿一一＿＿＿＿＿一一←

　　　　初産　　　　　　　　　2産　　　　　　　　　3産　　　　　　　月齢

図2－1．遺伝的成熟曲線を考慮するモデルの模式図

分娩後日数に対してp個，産次数に対してg個のパラメータを含む線形回帰を当てはめた

とすると，akの次元はP＋qとなる。　Guoら（2002）は，305日乳量に対してこのモデル

を当てはめ，遺伝的パラメータの推定を行ったe

　実際には，さらに簡潔なモデルを導くことができるeakの分散は，

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Gエ　Gxt
　　　　　　　　　　　　　　　var（ak）ニ
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Gtx　Gt

である。もし共分散成分が、G．tニG〆x＝Oであると仮定するならば，このモデルは最小

モデルになる。

　縮約モデルは，パラメータの節約が期待できる半面，産次によって産次内分散成分が変

化する事実（De　Rootsら2004，増田と鈴木2008）が説明できない。もし遺伝評価に縮約

モデルを利用するならば，この不正確な仮定が，実用的な意味において許容できるかどう

かを精査しなければならない。すなわち，種雄牛の順位付けの変化，改良効率の減少の予

測，成熟度に対する遺伝評価値の精度に関する検討を要する。

モデルの特徴

　多産次モデルと比較して，2次元モデルの長所は，含めるべき産次数に実用上の制約が

ないことである。しかし，成熟度の基準が産次であることに差異はなく，前述の問題は残

されたままである。

2，3，3　月齢に基づく成熟モデル

成熟モデルの概要

　生物の成熟は，月齢に伴って徐々に進行するものであり，その生命現象をモデル化する

ことが理想である。産次に基づく成熟度の推定は，305日合計乳量に対しては妥当である

かもしれない。しかしながら，検定日モデルは，1日あたり泌乳量を対象とする分析であ
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る。日乳量は2っの時間効果，すなわち産次内の分娩後日数と月齢の両方の影響を受ける

ため，理想的な検定日モデルには，これらの両方を共変量として含むべきである。本研究

では，これ以降，この変量回帰検定日モデルを成熟モデルとして参照する。

　成熟モデルの模式図を，図2－1に示した。これは，式（2．17）のtを月齢とする他は，

前述の2次元モデルと同様である。すなわち，産次内の分娩後日数に対する回帰（泌乳曲

線）と月齢に対する回帰（成熟曲線）の両方を含む。また，2っの共変量間の相互作用を

無視することにより，縮約化することができる。縮約モデルには，月齢に伴う産次内共分

散の推移がうまく説明できない問題があるが，少なくとも離散的な変数である産次に基づ

く縮約モデルよりも，共分散成分をよく説明するであろう。

本研究で検討した成熟モデル

　本分析では，日乳量に対する相加的遺伝効果について，泌乳期内の遺伝的泌乳曲線を無

視し，成熟曲線のみで表現できると仮定したモデルについて検討した。増田と鈴木（2008）

は，2産までの泌乳曲線に関する遺伝的変異の大部分が，パターン（形状）よりもレベル

（高さ）にあることを示唆した。成熟曲線は，各月齢時点における生産レベルをよく説明

することができる。さらに，このモデルは，遺伝的泌乳曲線による泌乳持続性が，単に成

熟曲線を反映するという仮説に基づいているe

　検定日記録に対して成熟モデルを応用した先行研究には，下山（2006）がある。彼は，

日本のホルスタイン牛に対して，縮約成熟モデルを用いて泌乳量の遺伝的パラメータの

推定を行った。その研究によると，初産次において，2つの共変量の相関が極めて高くな

り，結果として推定値の誤差が増大する結果となった。また，泌乳曲線と成熟曲線の両方

に対してWood曲線（Wood　1967）を当てはめたことも，推定値の計算を困難にした原因

であった。本研究では，回帰曲線として直交多項式を応用し，さらにパラメータを滅少さ

せることによって，この問題を回避する。
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第3章

検定日乳量に影響を及ぼす諸要因の

検討

3．1　緒言

　毎月1回の牛群検定において測定された検定日乳量は，分娩後305日までの累積乳量

（以下，305日乳量と略す）を推定するために利用される。305日乳量は乳生産能力の指標

として重視され，わが国において遺伝評価に使用されている。近年，305日乳量の推定法

として多形質予測法（SchaefferとJamrozik　1996）が提案され，従来の方法よりも推定精

度が高いことが明らかとなった（萩谷ら2004）。また，305日乳量の代わりに検定日記録

を遺伝評価に利用する検定日モデル（PtakとSchaeffer　1993）が提案され，多数の国が採

用してきている（Togashiら2004）。多形質予測法と検定日モデルに共通する特長は，検

定日乳量の推移を説明する泌乳曲線を考慮することにより，各個体に固有の泌乳パターン

を得ることができる点にある。そのため，新たな泌乳能力の指標として泌乳パターンに注

目した研究が多数報告されている。Muirら（20（踏）およびHarderら（2006）は，泌乳パ

ターンと繁殖ならびに疾病形質の間に遺伝的関連が存在することを示唆した。Togashiと

L垣（2003，2006）は，泌乳曲線の形状を遺伝的に改善するための選抜指数を提案した。

カナダおよび欧州の一部では，すでに乳用牛の泌乳持続性に関する遺伝評価値を公表して

いる（Kistemaker　2003）。今後，わが国において乳用牛の泌乳形質に関する統計的分析を

遂行するにあたり，検定日記録を直接用いる機会が増加することは確実である。

　検定日乳量に影響を及ぼす環境要因として，牛群，産次，分娩月齢，分娩月，空胎期

間などが知られている。これらの効果の大きさは，各々の泌乳ステージにおいて異なる

（Danell　1990）ため，それらの寄与の総和である標準泌乳曲線も，環境要因ごとに異なる

パターンを示す。わが国においても，産次および分娩季節により，標準泌乳曲線が多様な

パターンを示すことが報告されている（鈴木と光本1976；城内ら1987）が，個々の検定

日記録における環境要因の影響を推定した報告は少ない。萩谷ら（2004）は，種々の環境

効果と検定日記録との関連を明確にすることが重要であるとした。
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　SchaefferとDekkers（1994）が提案した変量回帰検定日モデルは，育種価を泌乳曲線と

して予測する遺伝評価法である（Togashiら2004＞。このモデルにおいて，変量回帰に当

てはめる関数（サプモデル）が適切でない場合，推定される分散成分に偏りが生じ，予測

育種価の正確度も低下する（JamrozikとSchaeffer　1997　；Poolら2000）。　Poolら（2000）

は，変量回帰検定日モデルから推定された遺伝的パラメータと各泌乳ステージを異なる形

質と見なした多形質分析からの結果を比較検討し，サブモデルとして利用すべき関数につ

いて報告した。Pereira（2002）およびFujiiとSuzuld（2006）は，いずれもわが国のホル

スタイン集団に対して変量回帰検定日モデルによる遺伝的パラメータの推定を行ったが，

多形質モデルによる結果との比較は行っていない。

　本研究の目的は，北海道の初産または2産のホルスタイン牛から得られた検定日記録に

ついて，1）影響を及ぼす環境要因について検討を行い，2）遺伝的パラメータを推定し，

3）各環境および育種価に関する泌乳曲線を説明するための関数について検討することで

ある。

3．2　材料および方法

3．2．1データ

　分析に用いたデータは，（社）北海道酪農検定検査協会により1989年1月から2006年

7月までに集積された初産および2産のホルスタイン雌牛に関する乳量の検定日記録，な

らびに（社）日本ホルスタイン登録協会北海道支局が集積した血統記録である。検定日記

録は，泌乳日数が6日から335日までの範囲にあるものを用いた。さらに，初回検定が分

娩後45日以内に行われ，かつ，当該泌乳期における最終検定日が泌乳日数270日以降に

存在する雌牛，分娩月齢が初産において20から35ヵ月齢，2産において35から50ヵ月

齢である雌牛，父牛が明らかである雌牛の記録のみを抽出した。また，牛群検定への加入

期間が120ヵ月未満の牛群，または検定日あたりの平均搾乳牛が2頭以下の牛群に関す

る記録は除外した。データは，検定時の泌乳ステージに応じて分割された。泌乳ステージ

は，泌乳6日から35日までをステージ1とし，306日から335日のステージ11まで30

日間隔で定義した。ある雌牛の記録が同一泌乳ステージに2個以上含まれた場合は，泌

乳日数の最も早い記録のみを採用した。ゆえに，いずれの泌乳ステージにおいても，雌牛

あたりの記録数は0または1となった。最終的に作成された22個のデータセットにっい

て，その概略を表3－1に示した。以降の分析は，各産次における各々の泌乳ステージを異

なる形質とみなして実行した。

19



表3－4．検定日乳量に関する全データセットの概略

初産 2産

泌乳ステージ　泌乳日数 N 平均　SD N 平均　SD
1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

　6－35

36－65

66－95

96一玉25

126－－155

156－185

186－215

216－245

246－275

276・－305

306－335

773，942

794，884

795，863

793，691

794，286

795，191

793，803

793，899

793，701

762，238

528，167

27．1　5．6

28．8　5．7

27．7　5コ

26．5　5．6

25．4　55

24．5　55

23．7　5．4

22．8　5．4

21．7　5．4

2α4　55

19コ　　55

577，412　　35．5　　7．3

590，441　　36．6　　7．4

591，003　　34．2　　72

589，767　　31．9　　6．9

589，752　　30．e　　6．6

590，086　　28．3　　6．4

590，892　　26．7　　6．2

590，642　　25．0　　6、1

589，883　　22．9　　6ユ

566，260　　20．6　　6．3

387，719　　19．6　　6．2

雌牛数

牛群数

牛群・分娩年の水準数

849，349

　6，746

93，408

630，978

　6，499

90，174

3．2．2　環境要因の検討

　環境要因が泌乳量の変動をどの程度説明するかを明らかにするために，それぞれの泌乳

ステージについて，以下の数学モデルにより最小二乗分散分析法を行った。

　　　　　　姻m＝μ＋HYi＋A」＋嫉抽晦＋M巧÷b（Xs　一　tnt）÷・eijklm　　　（3ユ）

ここで，

y準加

μ

研フ

・4」

妬
A」晦

晒
占1

元

τ荊

：個体mの検定日乳量

：全体平均

：牛群・分娩年iの効果

：分娩月齢ノの効果

：分娩月kの効果

：分娩月齢と分娩月の相互作用

：分娩年月の効果

：偏回帰係数

：当該ステージsにおける平均泌乳日数

：検定時の分娩後日数

　　　　　　　　　　　　　　20



　ε脚m　：残差効果

である。Xsは，（s－1）x30＋20と定義した。分娩月齢は，初産において22ヵ月以下なら

びに33ヵ月以上，2産において35ヵ月以下，45以上46ヵ月以下ならびに47ヵ月以上

をそれぞれ同一月齢とみなした。Panderら（1992）は，モデルに牛群・検定日効果を含め

ることにより，残差の変動が有意に減少することを示した。しかし，本研究では副次級あ

たりの記録数を十分に確保する目的から，同期グループとして牛群・分娩年を含めるもの

とした。

　本分析に用いた記録数は極めて多いため，含めた効果が統計的に有意であっても，実際

の変動は小さいことが予想された。そこで，各効果に対する偏決定係数（以下，R；値と

略す）を計算し，その値を比較することとした。暗値は，全ての効果を含む完全モデル

による平方和と，ある効果を除いた縮小モデルによる平方和の差（リダクション）を，完

全モデルからの総平方和との比として表した数値である（Searle　1971）。この値が大きい

ほど，モデルの変動をよく説明する効果であると解釈できる。

　以上の分析には，SAS（2003）のGLMプロシジャを利用した。計算量を減少させるた

め，μ＋HYiの効果を方程式に吸収させた。　H｝7に対するR；値は，上記の方法に従って

計算した。

3．2．3　遺伝的パラメータの推定

モデル

　最小二乗分析の結果をふまえ，母数効果として牛群・分娩年，分娩月齢，分娩年月およ

び偏回帰係数を含む単形質アニマルモデルにより分散成分の推定を行った。分析に用いた

線形混合モデルは，行列を用いて以下のように表記できる。

　　　　　　　　　　　　　　　y＝Xb十Z皿＋e　　　　　　　　　　　　　　　　　　（32）

ここで，yは観察値のベクトル，　bは母数効果のベクトル，　uは相加的遺伝効果のベクト

ル，eは残差のベクトル，　XおよびZは計画行列である。各ランダム変数に対して，以下

の期待値および（共）分散を仮定した。

　　　　　　　　E闇胴iH鷲il（3・3）

ここでG＝Aσ一？a，R＝1｛弓，　Aは分子血縁行列，　diaは相加的遺伝分散dieは残差分散で

ある。y，　u，　eは，いずれも多変量正規分布に従うと仮定した。

　さらに，泌乳ステージ間の相関関係を調査するため，同時に2っの泌乳ステージを考慮

する2形質分析を繰り返し実行した。各泌乳ステージについて，単形質分析と同様の数

学モデルを仮定した。2形質モデルの一般的表記は，式（3．2）と同様の形式となる。ただ

し，yの分散に関してG＝A⑧GoおよびR＝IxRoであると仮定した・ここで・⑧は

konecker積，　GoおよびRoはそれぞれ遺伝および残差共分散行列である。
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サブセット

　コンピュータの主記憶容量の限界により，すべての記録を用いた分析は可能ではなかっ

た。ゆえに，各泌乳ステージに対して，単形質分析について少なくとも10万記録，2形

質分析について最低5万記録に達するまで牛群番号を無作為に抽出し，それらの牛群に含

まれる個体を含むサブセットを作成して分析に使用した。2形質分析に用いたサブセット

は，欠測値を含んでいた。いずれの分析においても，記録をもつ個体から3世代まで遡っ

た血統記録を使用した。

統計的手法

　分散成分の推定には，制限付き最尤法（REML；PattersonとThompson　1971）を利用

した。最尤法（ML）が観測値yを直接分析に使用するのに対し，　REMLは観測値の線形

結合K’yに基づく最尤法である。ここでK’は，前出の線形混合モデル（3．2）において

K’X＝0を満たすものとする。分散成分のREML推定量は，　ML推定量と同様の漸近的

性質を持ち，さらに母数効果の推定による自由度の減少を考慮しているため，特に残差分

散において偏りのない推定値が得られる（Searleら1992）。

　実際の計算には，AIREMLF90プログラム（Miszta1ら2002）を使用した。これは，

Jensenら（1996）が記述したAI行列の計算手順を実装iしたソフトウエアである・さら

に，収束時のAI行列を利用して，遺伝率ならびに遺伝相関に対する標準誤差も計算した

（Druetら2003）。

3．2．4　泌乳曲線の適用

　環境効果に対する最良線形不偏推定量（BLUE）は，分散成分の推定に用いたモデルに

全体平均を加えた単形質アニマルモデルにより推定した。この分析には，表3－1に示した

データセットおよび最大で3世代まで遡った血統記録を使用した。分散比は，直前の単形

質分析から得た値を使用した。

　ある泌乳ステージSにおける牛群分娩年，分娩月齢，分娩年月に対して，得られた

BLUEと各効果の最初の副次級に関するBLUEとの偏差を計算し，一意な解を得た。全

体平均に対する解は，BLUEそのものとした。泌乳ステージの進行に伴う解の推移を平滑

化することにより，各々の環境効果に対する平均泌乳曲線を得ることができるe各々の解

は泌乳日数元において観察された記録であるとみなし，10種の異なる線形関数をそれぞ

れ当てはめた。使用した関数は，1次から5次までのLegend「e多項式（それぞれL1か

らL5と略す），　L　lからL4にそれぞれ・Wilmink（1987）の項exp←O・05xs）を加えた多項

式（それぞれLlWからL4Wと略す），　AliとSchaeffer（1987）の関数（ASと略す）で

ある。Legendre多項式は，各係数に砲を乗じて定数項を1（すなわち切片）としたもの

（Genglerら1999）を使用した。　k次のLegendre多項式は・定数項を含めるとk＋1個の
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パラメータを含む関数であり，泌乳日数6日から335日までの範囲を考慮した。平滑化に

は，各々の水準から枝分かれする重回帰モデルを利用し，算出された決定係数により当て

はまりの良さを検討した。

　育種価曲線の説明に必要なパラメータ数を検討するため，多形質モデルから得た遺伝共

分散行列に4次のLegendre多項式（L4）を適用して共分散関数（Kirkpa垣ckら1990）を

推定した。この共分散関数は，変量回帰モデルにおいて相加的遺伝効果にL4関数を当て

はめたモデルからの遺伝共分散成分と本質的には同じ（MeyerとHil！　1997）であるeは

じめに，Meyerら（1989）にならい，単形質分析から推定された分散成分，および多形質

モデルから推定された相関係数から，遺伝および残差共分散行列（それぞれGlおよびRl

とする）を構成したe算出されたGlは正定符号ではなかったため，‘bending∋法（Hayes

とHill　1981）により，　Glの固有値がすべて正となるようにRiを用いて修正した。修正

後のGlに対し，各ステージの平均泌乳日数に相当するL4関数の共変量を含む行列Φを

用いて共分散関数を計算した。共分散関数の範囲は，泌乳fi数6日から335日までとし

た。Φは11　×5の行列であるが，その一一部を以下に示す。

Φ＝

1．000　　－1．585　　1．690　　－1．434　　　0．904

1．000　　一輻269　　e．682　　　0．307　　－1．133

1．000　　　1258　　0．652　　－0．347　　－L157

1．000　　　1574　　1．652　　　L358　　　0．787

共分散関数の推定値Cは，以下の式から得られる（Tijaniらig99）。

　　　　　　　　　　　　　e＝（Φ’Φ）－1Φ’GlΦ（Φ’Φ）－1

　　　　A最後に，Cに関する固有値と固有ベクトルを計算したが，これは主成分分析を実施するこ

とと等価である（MeyerとKirkPatrick　2005）。各固有値の寄与率および固有ベクトルの重

みから，この共分散関数に対して寄与の大きいLegendre多項式の係数を調査した。

3．3　結果

3．3．1　環境要因の検討

　各泌乳ステージにおける検定日乳量について，種々の環境要因に対するR；値を百

分率として表3－2に示した。モデルに含めた効果は，ほとんどが高度に有意であった

（P＜O．Ol）。モデル全体が説明する変動は，初産において43e／・から52％，2産におい

て41％から57％の範囲にあった。これらの結果は，諸外国における報告（Aur紐翰？3：

Danell　1982；Meyerら1989；Pa且derら1992）の範囲にあった．いずれの産次について

も，分娩直後および泌乳後期において，モデルで説明できる変動が小さくなった。

　最も変動を説明した要因は牛群・分娩年であり，そのRl値は初産および2産において

それぞれ31％から44％，30％から49％の範囲にあったa分娩直後の偏回帰係数に対す
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表3－2． 最小二乗分析における各効果によるR；値（％）

泌乳ステージa

産次 変動因
b

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 ll

N

初産 モデル

HY
A
AM
M
MY
b

43．08

31．62

1．62

0．02

0．37

0．07

6．49

46．72

39．84

L86

0．02

0．80

0．08

0．08

50．25

42．08

1．57

0．03

0．99

0．09

0、38

51．41

43．08

1．20

0，02

0．88

0．08

0．28

5158

42．98

0．96

0．03

0．77

0．07

0．19

5L26

42．32

0．77

0．02

0．71

0．06

0．18

50．83

41．35

0．63

0．02

0．71

0．06

0．16

50．30

40．31

0．54

0．02

0．76

0．05

0．21

49．38

38．71

0．46

0．02

0．77

0．05

0．41

47．25

36．51

0．38

0．02

0．70

0．05

0．16

48．30

38．32

0．32

0．02

0．63

0．06

0．07

2産 モデル

HY
A
AM
M
MY
b

49．00

40，13

1．46

0．04

1．10

0，12

4，39

55．02

47．81

1．85

0．03

1．97

0．12

0．49

56．91

48．58

1．73

0．03

2．18

0，IO

O．82

56．00

47．86

1．40

0．03

1．88

0．10

0，59

54．25

45．99

1．18

0．03

L56

0．08

0．49

52．10

43．70

LO1

0．03

L30

0．08

0．47

49．93

41．00

0．92

0，03

1．02

0．08

0．49

47．60

37．87

G．85

0．03

0．87

0．07

0．62

45．02

34，05

0．82

0．03

0．87

0．06

0，97

41．88

30．88

0．78

0．03

1．00

0．07

0．31

44．35

34．44

0．60

0，03

LO6

0．07

0．14

a表3－1を参照
bモデルニモデル全体，

HY：牛群・分娩年，　A．分娩月齢，　AM　分娩月齢・分娩月，M　分娩月．　MY　分娩年月，　b：偏回帰係数



表3’3・検翻乳量に対する相加搬伝分散残差分散および遺伝率の綻値

初ma　b
2産b

泌乳ステージa 弓 h2 弓 h2

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

11

4．08

5，33

5．61

5．61

5．81

5．77

6．07

6．00

6．16

5．77

5．32

17、04

15．41

13．87

12．91

12．21

12，11

1工68

三156

11．69

13．32

14．44

0，193

0．257

0、288

0．303

0．322

0．323

0．342

0．342

0．345

0．302

0．269

3．79

4．80

5．73

5．82

6．30

6．16

7．04

7，0尋

7，15

7．37

659

29．22

25．49

22．Ol

20．34

19．29

18，75

17．68

17．89

18．90

2158

21．89

0．115

0，158

0．206

0．222

0．246

0．247

0．285

0．282

0．275

0255

0231

a表3－1を参照
bσrla：相加的甜伝分散，σ三：残差分散，炉：遺伝率

るR；は大きく，この時期における泌乳量の急激な増加を反映した。それ以外の要因は，

いずれのステージにおいても小さな変動しか説明しなかった。分娩月齢と分娩月に対す

るR；値は，泌乳のピークに相当するステージ2および3において最も高く，その後は減

少したeAuran（1973）の報告と同様に，分娩月齢と分娩月の相互作用による変動は小さ

かった。これ以降の分析では分娩月と分娩年の相互作用を考慮したが，分娩月の効果がよ

り変動を説明した。

3．3．2　遺伝的パラメータの推定

　各泌乳ステージの検定日乳量に関する各分散成分と遺伝率の推定値を表3－3に示した。

遺伝率推定値の標準誤差は，いずれも0．001未満であった。遺伝率は，初産においてO．193

から0．345，2産において0．115から0285の範囲にあり，いずれのステー一ジにおいても2

産において一貫して低い値が推定された。分散成分の比較から，2産における遺伝率の低

下は，残差分散の増大に関連することが示唆された。いずれの産次においても，遺伝分散

は分娩直後において最も低く，ステージ7から9付近まで増加し，その後は減少した。一

方で残差分散は，遺伝分散と正反対の推移を示すことが認められた。結果として，遺伝分

散が最大または残差分散が最小となるステージにおいて，遺伝率も最大となった。

　各泌乳ステージに対する検定日乳量間の遺伝ならびに表型相閏の推定値を，初産およ

び2産に関して表3－4および表3・5にそれぞれ示した。遺伝相関推定値に対する標準誤差
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表3・4． 初産の検定日記録に対する遺伝（上三角）ならびに表型（下三角）相関係数

泌乳ステージa
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

　1

　2

　3

　4

　5

　6

　7

　8

　9

10

11

O．65

0．56

051

0．48

0．45

0．43

0AI

O．38

0．33

0．29

0．96

0．72

0，66

0．62

0．58

0，55

0．53

0．49

0．44

0．38

0．88

0．97

0．73

0．69

0．65

0．62

059

0，55

0．48

0、43

0．85

0．95

0．99

O．74

0．70

0．66

0．64

0．59

053

0．46

0．82

0．94

0．98

1．00

0．75

0．71

0．67

0、63

0．56

0．50

0．78

e．90

0．96

0．98

0．99

0．76

0．72

0．67

0．60

0．53

0．76　　0．75

0．88　　0．85

0．94　　0．93

0．97　　0．96

0．99　　0．98

1‘0〔）　　　Os99

　　　　　1．00

0．77

e．71

0．64

058

0．77

0．70

0．62

0．70　　0．67

0．84　　0．81

0．91　　0．87

0．95　　0．92

0．96　　0．94

0，98　　0．94

0．99　　0．97

1．00　　0．98

　　　　　0．99

0．76

0．68 O．77

0，66

0．77

0．82

0．88

0．91

091

0．94

0．96

0．98

0．99

a表3－1を参照

表3・5・2産の検定日記録に対する遺伝（上三角）ならびに表型（下三角）相関係数

泌乳ステージa

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11

　1

　2

　3

　4

　5

　6

　7

　8

　9

10

11

O．62

0．52

0．46

0．42

0．38

0．35

0．31

0．27

0．21

0．18

0．93

0．68

0．61

0．56

0．52

0．47

0．43

0．37

0．30

0．25

0．86

0．98

0．70

0．64

0．60

0．55

050

0．44

0．36

0．31

0．78

0．94

0．99

0．72

0．67

0．62

0，57

0，51

0．42

0．36

0．69

e．87

0．95

0．98

0．74

0．69

0．64

0．58

0．48

0．42

0．69

0，84

0．92

0．97

1．00

O．76

0．71

0．64

0，54

0．47

O，63

0．78

0．87

0．94

0．98

0．99

e．77

0．71

0．61

0．54

0．57

0．72

0．84

0，89

0．96

0．98

0，99

0．79

0．69

0．60

0．45

0．61

0．74

0．83

0．91

0．95

0．96

0．99

O．79

0，69

0．39

0．53

0．69

0．74

0．84

0．89

0．91

0．97

0．98

0．81

037

0．51

0．63

0．71

0，81

0，86

0．88

0．93

0．96

0、99

a表3－1を参照
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表3－6・母数効果の推定値に当てはめた10の回帰モデルに対する決定係数

初産eb 2産ψ

パラメータ数　モデルc　μ　　HY　　A　　MY μ　　HY　　A　　MY
2

3

4

5

6

Ll

LIW
L2

L2W
L3

L3W
L4

AS

L4W
L5

955

99．4

97、1

99．5

98．1

99．7

98．9

99．9

99．9

99．8

89．2

92．2

92．7

94ユ

94．4

95．7

95．7

95．5

96．6

96．7

98．7

98．8

98．9

99．9

99．4

99．9

99．8

99．9

99．9

99．9

67．1

76．4

88．7

91．4

91．7

95．3

97．0

93．9

975

97．5

98．6

99．5

98．8

99．7

99．2

99．7

99．4

99．8

99．9

99．9

76．8

79．5

83．7

89．1

93．1

94．6

94．8

94．1

95．7

95．7

97、8

98．0

98．2

99．7

98．7

99．9

99．9

99．8

99，9

99．9

59．3

72．8

88．2

91」

91．6

94．6

96．9

93．4

97．8

975

a百分率（％）で表記した

bμ：全体平均，HY：牛群・分娩年，　A：分娩月齢，　MY：分娩年月

cLn：n次のLegendre多項式，　LnW：n次のLegendre多項式にexp（－0．05’）を加えた関数（tは泌乳日

　数），AS：AliとSchaeffer（1989）の関数

は，初産および2産に対してそれぞれ0．030未満および0，035未満であった。遺伝相関な

らびに表型相関は，すべて正の値であった。遺伝相関は，隣接するステージ間において両

産次ともほぼ1であり，ステージが離れるにつれて低くなった。この減少の程度は，2産

においてより顕著であった。ステージ1と他のステージとの遺伝相関は相対的に低かっ

たe最も離れたステージ11との遺伝相関は，初産および2産においてそれぞれO．66およ

び0．37であった。表型相関は，遺伝相関より低い値が推定された。ステージの距離と表

型相関の低下との関連は，遺伝相関と類似した傾向を示したe

　推定された遺伝的パラメータは，諸外国において多形質モデル（Meyerら1989；Pander

ら1992；Poo1ら2000）および変量回帰モデル（Druetら2003；De　Rootsら2004）を用

いた分析による文献値の範囲にあった。わが国では初産牛に対し，変量回帰検定日モデル

からの遺伝率（FujiiとSuzuki　2006）ならびに遺伝相関（TogashiとLin　2006）に関する

報告があり，分娩後300日までの結果に関して，いずれも本研究と同様の値が推定されて

いる。しかしながら，FujiiとSuzuki（2006）は，分娩後300日以降において遺伝分散が

上昇することを示唆し，本研究とは反する傾向を報告している。
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3．3．3　泌乳曲線の適用

　表3－6には・各環境効果の推定値に複数の泌乳曲線関数を当てはめた場合の決定係数

（％）を示した。いずれの産次においても，牛群・分娩年および分娩年月効果の推移を十分

に説明するためには・多くのパラメータが必要であった。これらの効果と比較して，全体

平均および分娩月齢の効果は，より少ないパラメータ数で十分な当てはまりを示した。す

なわち・各分娩月齢における泌乳曲線のパターンには大きな差異がないと推察された。全

体平均を除く各効果に関して，当てはめる関数に関係なく，2産において決定係数が低下

する傾向にあった・このことは，泌乳曲線の形状は，同じ要因であっても産次ごとに異な

ることを示唆している。推定値の平滑化を行う限りでは，wil皿inkの項を含む関数および

AliとSchaeffer関数は，決定係数の向上に寄与しなかったe

　多形質モデルから得られた共分散関数に関して，各主成分の寄与率（％）および対応す

る固有ベクトルを表3－7に示した。初産および2産において，第1主成分に関する寄与

率はそれぞれ91・9°／・および84．4％と極めて大きく，最初の3個までの主成分に対する累

積寄与率はそれぞれ99．3％および98．5％であった。第1主成分に対応する固有ベクトル

に関して，最大の寄与は切片に関係するものであり，その他の回帰係数からの寄与はほと

んど無かった。同様に，第2および第3主成分に関して，それぞれ1次および2次の回

帰係数が最も寄与した。これらの結果は，いずれの産次についても育種価の推移および変

動を説明するためには，少なくとも2次のLegendre多項式が必要であることを示してい

るe初産牛に関する同様の報告はKirkpatrickら（1994），　Poolら（2000），　FujiiとSuzuki

（2006），TogashiとLin（2006）に見られる。第1主成分の寄与率は，初産から2産にか

けて約7％減少したのに対し，第2主成分に関して約5％増加した。一方で固有ベクトル

の値には産次間の変化がほとんど無かったことから，産次によって育種価の泌乳曲線に関

する性質が異なることが示唆された。

3．4　考察

　検定日記録は各個体に対して繰り返し測定されるが，泌乳ステージの進行に伴って平

均および分散が変化することから，経時測定データ（longitudinal　data）として扱われる。

一般に，longitUdinal　dataに関する統計分析を適切に行うには，観察値に関連する既知の

要因について，その変化を時間の関数（すなわち回帰）としてモデルに含めることが推

奨される（Mrode　2005）。しかしながら，北海道で集積された大規模な検定日記録につい

て，種々の環境要因の影響を調査した報告は少なく，2産次における遺伝的パラメータ

の推定はほとんど行われてこなかった。本研究で明らかとなった結果は，検定日乳量を

longitUdna1　dataとみなす分析，すなわち多形質予測法および変量回帰検定日モデルによ

る分析を実行する際に，最適な数学モデルの構築を行うための基礎的な情報になると考え
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8

表3－7．多形質モデルから推定された相加的遺伝共分散行列に対する4次のLegendre多項式を用いた共分散関数の固有値と固有ベクトル

初産 2産

固有値a

5．302

（91．9）

O．340

（5．9）

固有ベクトル

O．995

0．058

0．075

－0．013

0．009

0．046

－0．984

0，166

0．035

－0．012

0．084

（1．5）

一〇．078

0，164

0．944

0．259

0．092

0．034

（0．6）

0．Ol7

－O．027

－0．215

0．507

0．834

O．013

（0．2）

一〇．028

－0．008

0．172

－0．821

0．544

5．633　　　　0．800

（84．4）　　　（12．0）

O．987

0．110

0．115

－O．OI2

0．004

0．111

－0．991

－0．007

－0．060

0．035

O．140

（2．1）

一〇．113

0．OOO

O．936

－O．333

－O．028

0．060

（0．9）

0．Ol3

0．071

－0，285

－0．844

0．448

O．038

（0．6）

一〇．019

0．003

0．172

0．416

0．893

a括弧内は寄与率（％）である



られる。

　本研究では’すべての泌乳ステージに対して共通のモデルを使用したが，分娩直後にお

いて残差分散が顕著に大きく推定された（表2，3）。この結果は，他の多くの報告と一致

した（DanelU　982；Meyerら1989　；　Rekayaら1999，萩谷ら2004）。これは，各個体の

分娩直後の泌乳量に強く関連する要因，すなわち分娩直前の栄養状態および分娩直後のボ

ディコンディション等の情報がモデルに含まれないことによる（Rekayaら1999）。泌乳

末期において残差分散の増加が観察された原因として，本研究では妊娠（あるいは空胎）

による泌乳量の減少を考慮していないことが考えられる。一般に，妊娠の進行に伴って日

乳量は減少する（Druetら2003）。現在，北海道では牛群検定の際に各雌牛の授精情報を

集積している（社団法人北海道酪農検定検査協会2000）ことから，今後それらの情報を

活用し，妊娠または空胎期間が検定日乳量に及ぼす影響について調査する必要がある。

　検定日乳量に影響を及ぼす主な環境要因として，いずれの産次に対しても牛群・分娩

年，分娩月齢，分娩年月が示唆された（表2）。分娩月齢と分娩月の相互作用は，わずかな

変動しか説明しないことが明らかとなった。萩谷ら（2000）は，305日乳量において，こ

の相互作用が存在することを報告した。各泌乳ステージの泌乳量に対し，分娩月齢と分娩

月がほぼ独立に異なる大きさで寄与するため，その累積量には相互作用として反映すると

推察される。

　共通の環境要因グループに対する標準泌乳曲線は，個々の要因に関連した泌乳曲線へと

分割できる。本研究では，それぞれの産次において，前述した3つの環境要因が標準泌乳

曲線の形状に寄与すると推察された。各分娩月齢に対する泌乳曲線間には形状に大きな差

異がないと推察され，Wilmink（1987）の報告と一致した。分娩年月の各水準に対する泌

乳曲線の説明に多くのパラメータが必要であったことは，北海道において分娩季節によ

り泌乳曲線が二峰性を示す現象（鈴木と光本1976；城内ら1987）を反映していると推察

される。分娩年月と同様に，牛群・分娩年に対する泌乳曲線も複雑な形状を示したことか

ら、各泌乳ステージに対する飼養管理レベルは牛群によって大きく異なると考えられる。

　同期グループには，牛群・分娩年の効果を考慮した。Meyerら（1989）およびPander

ら（1992）は，各泌乳ステージに対して牛群・検定日の効果を含めることにより，残差分

散が有意に減少することを示した。本研究で使用した各泌乳ステージに関するデータにっ

いて，牛群・分娩年あたりの平均記録数は初産において10，2産において7を下回って

いた。より細かな同期グループを設定すると，副次級あたりの頭数が確保できず，分散成

分の推定値に偏りが生じる可能性がある（Meyerら1989）。この理由から，検定日記録に

対する牛群・検定日の効果は，泌乳ステージごとの分析に含めることは適切ではない。し

かし，検定日モデルにおいては牛群・検定日あたり一定の頭数が確保できることから，む

しろ考慮することが望ましい。乳用牛の遺伝評価に検定日モデルを採用している国の大部

分は，数学モデルの中に同期グループの母数効果として牛群・検定日をクラス変数として

含めている。この効果は，その検定日に搾乳された雌牛に対して・当該日に特有の牛群内

環境効果を説明するものであるが，各個体の泌乳ステージの違いを考慮していない。ゆえ
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に牛群・検定日の効果は，各牛群の乳生産レベルを説明することは可能であるが，牛群に

固有の泌乳曲線パターンを説明することはできない。さらに，わが国では検定日あたりの

搾乳頭数が少ない小規模な牛群も多数存在し，前述の問題が発生する可能性が高い。これ

らの問題を回避するため，牛群・検定日を変量効果とし，さらに各々の牛群・分娩年に回

帰を適用することが提案されている（De　Rootsら2004；Strabe1ら2005）。　De　Rootsら

（2004）は，変量回帰モデルに牛群ごとの泌乳曲線を含めない場合に，牛群効果と遺伝効

果が交絡し，結果として遺伝分散が過大推定されることを示した。本研究で明らかとなっ

たように，わが国における牛群固有の泌乳パターンは複雑かつ多様であるため，検定日モ

デルにおいても牛群曲線を高次の回帰として含める必要がある。FujiiとSuzuki（2006）

は，泌乳末期に遺伝分散が上昇する結果を報告したが，この一因として牛群曲線を考慮し

なかったことが挙げられる。国内で集積された検定日記録に対し，これらの効果を含む検

定日モデルを適用した報告はほとんどない。今後，わが国の乳牛集団に対して適切な検定

日モデルを設定するためには，同期グループの効果をどのように数学モデルに含めるかに

ついて検討する必要がある。

　本研究において推定された遺伝率，遺伝相関ならびに表型相関に対し，産次による差

異が観察された。共分散関数に対する主成分と固有ベクトルから，育種価の泌乳曲線と

して，産次に関係なく最低でも2次のLeg㎝dre多項式が必要であることが示唆された。

Kifkpatrickら（1994）およびTogashiとLin（2006）が示したように，共分散関数の第1

および第2主成分はそれぞれ乳期の累積乳量および泌乳持続性の遺伝的変動に関連してい

る。初産から2産にかけて第2主成分の寄与率が増加した（表7）ことからt育種価曲線

の形状は2産において，より多様であると推察される。すなわち，各産次における検定日

乳量は，互いに異なる形質として扱うことが適切であると推察される。わが国の乳用牛に

関して，Pereira（2002）は3産までの検定日記録を反復記録として遺伝的パラメータの推

定を行ったが，各産次に対する多形質分析はほとんど行われていない。今後は，複数産次

を多形質として考慮した変量回帰検定日モデルに関して検討する必要がある。
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第4章

変量回帰検定日モデルによる泌乳量

に対する遺伝的パラメータの推定

4、1緒言

　乳用牛の泌乳形質に関する遺伝評価法として，従来の305日合計乳量の代わりに検定日

記録を用いる検定日モデルが提案されている（PtakとSchaeffer　1993）。変量回帰を含め

た検定日モデル（SchaefferとDekkers　1994）は統計学的に優れた方法であり，数々の好ま

しい長所をもつことが知られている（Jensen　2001；Togashiら2004）。そのため，2006年

までに10か国以上が国内遺伝評価に変量回帰検定日モデルを採用しており（血temational

Bull　Evalua60n　Service　2007），その他の国においても移行に向けて研究が行われている。

わが国では，体細胞スコアに対して検定日モデルによる遺伝評価を実施しており（家畜改

良センター2006），乳生産形質へ応用した研究も報告されている（Pereira　2002　；　Fujiiと

Suzuki　2006）。

　検定日モデルを採用する大部分の国では，その数学モデルに同期グループの母数効果と

して牛群・検定日（HTD：herd－test　day）のクラス変数を含めている。これは，検定日に

固有な一時的環境効果を補正するものである（Jensen　2001）。しかしながら，わが国の乳

牛集団に対して検定日モデルを当てはめる場合に，母数クラス変数としてHTDを含める

と，いくつかの間題が発生する可能性がある。第一・に，わが国では搾乳頭数が少ない小規

模牛群が多数存在するため，副次級あたり記録数が十分に確保できず，母数効果の推定値

に偏りが生じることである（Mayeresら2002；Strabelら2005）。第二の問題は，　HTD内

に泌乳ステージの異なる複数の雌牛が含まれることである。すなわち，当該検定日におけ

る乳生産レベルは説明できるが，牛群ごとの泌乳曲線の差異は考慮されない。増田と鈴木

（2008）は，北海道における各牛群の泌乳パタ・一一ンには著しい変異が存在することを示唆

し，検定日モデルにおいてこの効果を考慮するべきであるとした。

　これらの欠点を解消するため，De　Rootsら（2004）およびStrabelら（2005）は，　HTD

を変量効果とし，さらに牛群・分娩年グループごとの泌乳曲線（以下，牛群曲線とする）
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をモデルに含めることを提案した・De　RootSら（2004）およびGenglerら（2004）は，牛

群曲線が表型分散の一部を説明することを示し，検定日モデルにおいて各牛群の泌乳曲線

を考慮することを推奨した・poo1とMeuWi　ssen（2000）は，少ないパラメータ数で表型

共分散を適切に説明するためには，不均一な牛群内分散（Meuwissenら1996）を補正す

ることが有効であることを示唆した・彼らはDe　Rootsら（2004）と同様にオランダの牛

群を対象としたが，牛群曲線を考慮しなかった。牛群曲線を含めたモデルを使用すること

により，牛群内分散の影響を軽減させることが可能であるかもしれない。一方，わが国で

は牛群曲線を含めた検定日モデルによる遺伝的パラメータの推定は行われていない。

　本研究の目的は，北海道の初産検定日乳量について，牛群ごとの泌乳曲線を含む，ある

いは含まない変量回帰検定日モデルから推定された遺伝的パラメータを比較することで

ある。

4．2　材料および方法

4．2．tデータ

　分析に用いたデータは，（社）北海道酪農検定検査協会により1989年1月から2006年

7月までに集積された初産のホルスタイン雌牛に関する乳量の検定日記録，ならびに（社）

日本ホルスタイン登録協会北海道支局が集積した血統記録である。検定日記録は，泌乳日

数が6日から305日までの範囲にあるものを用いた。さらに，初回検定が分娩後45日以

内に行われ，かつ，当該泌乳期における最終検定日が泌乳日数270日以降に存在する雌

牛，分娩月齢が20から35か月齢である雌牛，父牛が明らかである雌牛の記録のみを抽出

した・また，牛群検定への加入期間が120か月未満の牛群，または検定日あたりの平均搾

乳牛が2頭以下の牛群に関する記録は除外したe

　コンピュータの主記憶容量の限界により，すべての記録を用いた分析は可能ではなかっ

た。ゆえに，少なくとも10万記録に達するまで牛群番号を無作為に抽出し，それらの牛

群に含まれる個体を含むサプセットを作成して分析に使用した。そのサブセットについ

て，概略を表4・1に示した。血縁情報は，記録をもつ雌牛から最大3世代までさかのぼっ

たものを使用した。

4．2，2　モデル

　増田と鈴木（2008）は，牛群・分娩年，分娩月齢，分娩年月効果が検定日乳量に影響す

る環境要因であることを示した。ゆえに本研究において用いる数学モデルには，これらの

効果から枝分かれする回帰係数を含めるものとした。以下の2種のモデルから，それぞれ

遺伝的パラメータを推定した。
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表4・1．分析に使用したデータセットの概略

観察値数

記録をもつ雌牛数

血縁個体数

牛群・検定日の水準数

牛群・分娩年の水準数

101，929

10，498

23，000

14，028

　1，166

検定日乳量に対する基礎統計量

平均値（kg）

標準偏差（kg）

25．2

6．18

　　　　　　　　　2　　　　　　　　4　　　　　　　　　●　　　　　　　9
　　y・jkin　＝・HTDi＋Σ与ω。＋ΣM㌦る＋Σ　a・pZp＋ΣPlpz，＋eijkbn（HTD）

　　　　　　　　p＝O　　　　　p＝O　　　　　　p＝O　　　　p弍b

　　　　　　　　2　　　　　　　　4　　　　　　　　　9　　　　　　　9　　　　　　　4

　　Uijha・・＝嫡＋ΣA・pwp＋Σ嶋奇＋Σ　・・pz，＋ΣPlp・p＋Σ職・。＋・綱n（HYC）

　　　　　　　P＝O　　　　　　　　　　　　p＝O　　　　　　p＝O　　　　　pab　　　　　p＝O

ここでgり此傾。）は検定日乳量，HTDiおよびhtdiは牛群・検定日の母数および変量効果，

Aiは分娩月齢グループの母数回帰係数，　MYkは分娩年月の母数回帰係数，　alpおよびPtp

はそれぞれ相加的遺伝効果および恒久的環境効果に対するp次の変量回帰係数，HY．は

牛群分娩年の母数回帰係数，e揃1mωは残差である。　WpおよびZpは，それぞれWilmink

関数（Wi㎞ink　1987）および定数項を1に標準化したLegendre多項式（Genglerら1999）

のp番目の共変量である。gは変量回帰に当てはめるLegendre多項式の次数であり，両

モデルに対して3または4とした。分娩月齢グループは，22か月齢以下および33か月齢

以上をそれぞれ同一月齢と見なし，1か月齢ごとに設定したeいずれのモデルも，行列を

用いて以下のように表記できる。

y＝Hh＋Xb＋Zu＋Wp＋e

ここでy，h，　b，　u，　p，　eは，それぞれ観察値，牛群・検定日の変量効果，母数効果，相

加的遺伝効果，恒久的環境効果，残差のベクトルであり，H，X，　Z，Wはいずれも計画

行列である。Hhは，モデルHYCにおいてのみ考慮される。このモデルにおいて，以下

の共分散構造を仮定した。

　　　　　　　　　　　　h　　I弓　0　　0　0
　　　　　　　　　　　　u　　　　O　G⑧A　　O　　　O
　　　　　　　　　　Va「P＝0　0　P⑧・・
　　　　　　　　　　　　e　　　O　　O　　O　Iσ：（s）

ここで⑭はKronecker積，1は単位行列，　Aは分子血縁行列，　GおよびPはそれぞれ相

加的遺伝効果および恒久的環境効果の変量回帰係数に対する（g＋1）x（g＋1）の共分散行

34



列・　・i（s）はステージsにおける残差分散である．本研究では，分搬日数を3。日ごとに

区切って10のステージを設定し，各ステージ間では残差分散が異なると仮定したe

　分散成分の推定値Gおよび♪は共分散関数（MeyerとHill　1997）であるため，各分娩

後日数に関する共分散成分は，以下の式に基づいて計算した（Kirkpat配kら1990）。

　　　　　　　　　　　　　　　　　A　　　　　　　　　　　A
　　　　　　　　　　　　　　　　■＝ΦGΦ’

　　　　　　　　　　　　　　　　　P㌔：ΦPΦ’

ここでG’およびPは・分娩後6日から305日までに関する相加的遺伝および恒久的環

境共分散行列（いずれも300x300）であり，Φは9次の標準化したLegendre多項式に

関する共変量を含む300x（q＋1）の行列であるeこれらの分散成分に基づき，各分娩後

日数における遺伝率ならびに各日数間の遺伝および表型相関を計算し，モデル間で比較を

行った。さらに，各共分散関数に対する固有値と固有ベクトルを計算した。共分散関数の

固有値と固有ベクトルは，その変動に寄与する要因を表し，変動を説明するために必要な

パラメータ数を決定する指標にもなる（KirkPanickら1994；L6pez・RomeroとCarabaho

2003；増田と鈴木2008）。

　推定された遺伝的パラメータが妥当かどうかを判断するため，各泌乳ステージの乳量

を異なる形質と見なした多形質分析（増田と鈴木2008）からの結果を引用して比較した。

この分析における泌乳ステージは，変量回帰モデルにおける残差分散の区分と同一であっ

た。多形質分析の詳細は増田と鈴木（2008）を参照のこと。

　本研究では，305日累積乳量（305日乳量）および泌乳持続性に関する遺伝率と，それ

らの間の遺伝および表型相関も比較した。305日乳量は分娩後6日から305日までの乳量

の合計，泌乳持続性は分娩後280日目の乳量から60日目の乳量を減じた値と定義した。

これらの形質に対する（共）分散成分は，変量回帰分析から得られた分散成分の線形関数

として計算した（JamrozikとSchaeffer　1997）。

4．2．3　分散成分の推定

　各モデルに対する分散成分は，Gibbs　Samplingによって推定した。各分散成分につい

て，最初の5万サンプルをbum・inとして捨て，それ以降の10万サンプルを10個おき

に採取し，それらの平均値を推定値とした。分散成分の推定には，Misztalら（2002）の

GIBBS3F90プログラムを使用した。

4．3　結果

　各変量回帰モデルから推定された残差分散を図4．2．3に示した。残差分散は，いずれの

モデルにおいても泌乳開始直後において最も高く，泌乳ステージを経るにつれて徐々に

減少した。変量回帰の次数（9）が等しい場合，HTDならびにHYCモデルから推定され

た残差分散は，いずれのステージにおいてもほぼ一致した。同期グループの定義に関わ

35



8．0

7．0

6．0

C5・o
ぎ

埋4・0

繋　3．0

2．0

1．e

0．0

0

HLfD（q＝4｝　一一一一

HTD　q＝3
HYC　q＝4　・一……・

HYC　q＝3

50 100　　　　　150　　　　　200

　　　　泌乳日数

250 300

図4－1・3次（σ＝3）または4次（q＝4）のLegendre多項式を当てはめたHTDなら

びにHYCモデルおよび多形質分析（MT）からの残差分散推定値

らず，次数qの高いモデルほど残差分散の推定値は低くなった。この傾向は，ステージ3

（分娩後96日）までの泌乳前半において顕著であったが，その差は最大でも1kg2未満に

すぎなかった。

　図4．3には，各モデルから推定された相加的遺伝分散ならびに恒久的環境分散と残差分

散の和（以下，環境分散と略する）を示した。残差分散の推定値と同様に，変量回帰の次

数による結果の差異は小さいことが明らかとなった。HTDモデルからの環境分散は，分

娩後50日以降において，HYCモデルによる推定値よりも一貫してわずかに低かった。そ

の一方で，HTDモデルから推定された相加的遺伝分散は，乳期を通してHYCモデルから

の推定値よりも高かった。環境分散に関して，両モデルとも泌乳初期において最も高く，

分娩後280日付近まで緩やかに減少し，泌乳末期において急激な上昇傾向を示した。相加

的遺伝分散は，HTDモデルにおいて泌乳開始直後に高い値が推定されたが，分娩後50目

以降は，いずれの変量回帰モデルに対してもほぼ平坦である点において一致していた。多

形質モデルから推定された分散成分は，いずれもHYCからの結果とほぼ一致していた。

　図4．3には遺伝率の推定値を示した。分散成分の推定結果から予想されたように，

Legendre多項式の差異が遺伝率に及ぼす影響はほとんど観察されなかった。両モデルと

も，遺伝率は泌乳開始直後において最も低く、分娩後260日付近の最大値にかけて緩やか

に上昇し，その後は減少したe遺伝率が最大値になる分娩後日数は，環境分散が最も抵く

なる時点と一致した。分散成分の推定値を反映し，HTDモデルにおいて一・一・一貫して違P遺

伝率が推定された。多形質分析から得られた遺伝率は，泌乳ステー－tY　2と3を除き．　HYC
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表4－2・変量効果に3次のL・g・ndre多項式を当てはめたHTDモデルから推定された，

特定の分娩後日数間の遺伝（上三角）ならびに表型（下三角）相関係数

泌乳日数

20　　　50　　　80　　　110　　　140　　　170　　200　　230　　260　　290

20

50

80

110

140

170

200

230

260

290

0．66

0．57

050

0．45

041

0．39

0．37

0．35

0．31

0．89　　0．70

　　　0．95

0．70

0．67

0．63

0．58

0．54

050

0．47

0．43

0．76

0．73

0．69

0．65

0．60

056

0．51

056

0．88

0．98

0．79

0．76

0．72

0，67

0，63

0．56

0．47

0．81

0．95

0．99

0．79

0．77

0．73

0．68

0．60

0．42

0、76

0．91

0．97

0．99

O，79

0，77

0．73

0．64

0．40

0，72

0，87

0．94

0．97

0．99

0．80

0．77

0．69

0．40

0．69

0．83

0．90

0．94

0．97

0．99

0．81

0．74

0．42

0．67

0．79

0．85

0．89

0．93

0．97

099

0．80

0．45

0．67

0．77

0．81

0．86

0．90

0．94

0．98

1．00

モデルからの結果により近かった。

　表4－2および表4－3には，それぞれHTDおよびHYCモデル（いずれもq＝3）から

推定された，特定の泌乳日数間の遺伝および表型相関係数を示した。ここで考慮した日数

は・各泌乳ステージにおける平均泌乳日数である。HTDモデルから得られた遺伝相関は，

HYCモデルの結果よりも低い傾向を示した。一方で，表型相関の推定値は，両モデルと

も同様の値となった。HYCモデルからのパラメータは，多形質分析により得られた結果

（増田と鈴木2008）と同様であったe

　各モデルから推定された共分散成分ならびに遺伝的パラメータは，いずれも過去の報告

の範囲内にあった（Brotherstoneら2000；Druetら2003；D㊥Rootsら2004；FujiiとSuzuki

2006）・遺伝率に関する報告は，0．1から0．3までの範囲（Rekayaら1999：Brotherstone

ら2000；Druetら2003；De　Rootsら2004）あるいは0．2から0．5の範囲（Poolら2000；

Jakobsenら2002；L6pez－RomeroとCarabaiio　2003）にあり，本研究によるいずれのモデ

ルからの結果もその範囲内にあった。

　各モデルから推定された相加的遺伝共分散ならびに恒久的環境共分散行列に対する固有

値と固有ベクトルを，それぞれ表4－4および表4－5に示した。以前の研究から，第1固

有値は乳期の総生産量を，第2および第3固有値は泌乳持続性または泌乳パターンを意

味すると解釈できる（KirkrpaUickら1994）。また，9番目の固有値の寄与率は，それぞれ

9－1次のパラメータの寄与の程度を表す（L6pez－RomeroとCaraba60　2003；増田と鈴木

2008）。相加的遺伝共分散において，HTDモデルはHYCモデルと比較して第1固有値の

寄与率が相対的に低く，第2ならびに第3固有値の寄与率が高かった。最初の2つの寄
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表4・3・変量効果に3次のLegendre多項式を当てはめたHYCモデルから推定された，

特定の分娩後日数間の遺伝（上三角）ならびに表型（下三角）相関係数

泌乳日数

20　　　50　　　80　　　110　　　140　　170　　200　　230　　260　　290

20

50　0．67

80　0，61

110　055

140　0．50

170　0．47

200　0．45

230　0．43

260　0、40

290　0．36

0、96　　0．89

　　　0．98

0．71

0．68　　0．76

0．64　　0．73

0．60　　0．69

0．56　　0．65

0．53　　0．61

0，50　　0．57

0．46　　053

0．81　　0．75

0．94　　0．90

0．99　　0．97

　　　0．99

0．78

0．75　　0．78

0．72　　0．76

0．68　　0．73

0、63　　0．68

058　　0．61

0．70　　0．67

0．87　　0．85

0．95　　0．93

0、98　　0．97

1．00　　0．99

　　　1．00

0．79

0．77　　0．80

0．73　　0．77

0．65　　0．69

0．65　　0．66

0．83　　0．83

0．92　　0．9i

O．96　　0．95

0．98　　0．97

0．99　　0．98

1．00　　0．99

　　　1．00

0．81

0，74　　0．80

0．68

0．83

0．90

0．94

α96

0．97

0．98

0．99

1．00

表4－4・変量効果に3次のLegendre多項式を当てはめたHTDならびにHYCモデル

から推定された相加的遺伝共分散行列に対する固有値および固有ベクトル

HTDモデル HYCモデル
固有値a　　　　85．95　10．18　　3．87　　0．00

固有ベクトル

Ao

Al

A2

13

0．99

0．13

－0．09

0．05

一〇．16

0．92

－0．37

e．e正

一〇．05

－0．37

－O．88

0．29

0．04

－0．09

－O．28

－0．96

93．13　　　5．99　　　0．84　　　0．04

0．99

0．10

－0．05

0．04

一〇，11

0．92

－0．37

0．00

0．01

0．37

0．93

－0．02

一〇．04

－0．00

0．02

　1．00

a固有値は寄与率（％）として表記した

与率の合計は，HTDモデルにおいて96．13％であったが，　HYCモヂルにおいて99．12％

までを占め，2つの特性値が変動のほぼすべてを説明した。その一方で，固有ベクトルに

はモデル間に顕著な差は観察されなかった。以上の結果から，HTDモデルにおいて，育

種価の泌乳パターンに関する変異がより大きいために2次の多項式が必要だが，HYCモ

デルにおいて育種価の変動を説明するには1次の多項式で十分であることが示された。恒

久的環境共分散に対する固有値および固有ベクトルは，両モデルにおいてほぼ同様の値と

なった。すなわち，いずれのモデルにおいても，変動に寄与する要因の重みは同程度であ

り，変量回帰に対して3次の多項式が必要であることが示された。
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表4・5．変量効果に3次のLegendre多項式を当てはめたHTDならびにHYCモデル

から推定された恒久的環境共分散行列に対する固有値および固有ベクトル

HTDモデル HYCモデル

固有値a　　　78．67　13．95　4．85　253

固有ベクトル

Al

A2

λ3

1．00

－O．05

－O．03

－0．00

一〇．05

－1．00

0．07

－0．02

O．03

0．07

0、98

－O．19

一〇．01

0．01

－O．19

－O．98

77．73　　14，25　　　559　　　2．42

1．00

－0．03

－0．05

0．00

一〇．03

－1．00

0．04

0．03

005

0．04

0．98

－O．i8

一〇．01

－0．03

－0．18

－o．98

a固有値は寄与率（％）として表記した

表4－6．HTDおよびHYCモデルから推定された305日乳量と泌乳持続性の遺伝率

（対角要素）および遺伝（上三角）ならびに表型（下三角）相関係数

HTDモデル HYCモデル

形質 1 2 1 2

1　305日乳量　O．4S　O．36

2　泌乳持続性　0．09　0．14

0．42　　　033

0．07　　　0．07

　変量回帰モデル（9＝3）から推定した分散成分を使用して，間接的に計算した305日合

計乳量および泌乳持続性に対する遺伝的パラメータを表4－6に示した。305日乳量の遺伝

率はいずれも0．4をわずかに上回り，Pereiraら（2001）が305日累計乳量から推定した

値（O．40）と同程度であった。泌乳持続性の遺伝率はHTDモデルにおいて0・14であり，

これは諸外国における報告の範囲内にあった（Jamrozikら1998；Van　der　Lindeら2000；

Jakobsenら2002）が，　HYCモデルから推定した遺伝率はその半分であった。

4．4　考察

　推定された遺伝的パラメータの比較から，本研究で考慮したいずれのモデルについて

も，変量回帰に当てはめるLegendre多項式の次数は3次（すなわち，切片を含めて4個

のパラメータをもつ多項式）で十分であることが示唆された。固有値と固有ベクトルの値

から，相加的遺伝効果の変動を説明するには，より低い次数でも十分であった。この現象

について，Poolら（2000）およびL6pez－RomeroとCarabafio（2003）も同様の報告をし

ている。

　多形質モデルからの推定値は，一貫してHYCモデルによる結果と類似していた。当て

はめた数学モデルに相違があるため，多形質モデルに近いパラメータを推定したモデルが
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必ずしも最善とは限らない。しかしながら，Van　der　Werfら（1998）は，多形質分析が特

定の時点における（共）分散を得るための直接的で頑健な方法であり，その推定値が参考

値として利用できると結論づけた。Rekayaら（1999）およびPoo1ら（2000）は，変量回

帰モデルを比較する際に多形質モデルからの結果を参照し，より近い結果をもたらすモデ

ルを採択した。

　本研究では，HYCモデルにおいて相加的遺伝分散が泌乳期を通してより低く，その減

少した部分が恒久的環境分散に移行した。De　Rootsら（2004）も，オランダの牛群にお

いて同様の結果を報告した。また，HTDモデルでは，相加的遺伝分散が泌乳初期におい

て極端に高く推定された。変量回帰検定日モデルでは，数学モデルに適切な効果が含まれ

ない場合，泌乳初期と後期における相加的遺伝分散が過大推定されることが報告されてい

る（V㎞der　Werfら1998）。ゆえに，　HTDモデルは適切ではない可能性があるものと推

察された。

　相加的遺伝効果に関して，HTDモデルはHYCモデルと比較して第2および第3固有

値の寄与率が高かった。すなわち，HTDモデルでは，遺伝的泌乳曲線のパターンがより

多様であるかのように推定されている。そのため，このモデルでは結果として泌乳初期と

後期間の遺伝相関が相対的に低く，泌乳持続性の遺伝率が高く推定された。一方で恒久的

環境共分散に対する固有値と固有ベクトルについて，モデル間の差異は観察されなかっ

た。以上の結果から，変量回帰モデルに牛群曲線を含めない場合，牛群効果と相加的遺伝

効果が交絡するものと推察された。ゆえに，北海道の乳用牛に対する変量回帰検定日モデ

ルには，牛群曲線を含めることが必要である。

　牛群曲線と相加的遺伝効果の交絡について，De　Rootsら（2004）は，母牛とその娘牛が

同一の牛群で飼養されているが，アニマルモデルでは牛群効果と遺伝効果を分離すること

が難しいためであるとした。前述したように，相加的遺伝効果は泌乳期の両端において他

の効果と交絡しやすいが，本研究では，全泌乳期にわたって交絡が認められた。これは，

いずれの泌乳ステージにおいても，牛群効果が検定日乳量に対する変動を最も説明する要

因であり，その推移に関して変異が大きいためである（増田と鈴木2008）。また，泌乳後

期において，HTDおよびHYCの両モデルともに相加的遺伝分散が若干増加する傾向が

認められた。この現象は，本研究において妊娠（あるいは空胎日数）の効果を考慮してい

ないためであると推察される。

　諸外国では，本研究におけるHTDモデルと同等の検定日モデルを用いた研究がほとん

どであるが，得られた遺伝的パラメータの多くは，本研究のHYCモデルからの結果とほ

ぼ同じであった。これは，地域によっては牛群曲線の変異が小さいため，あるいは乳牛集

団の遺伝的構成が異なるためである。すなわち，わが国独自の適切な検定日モデルを検討

する必要性があることを意味するものである。

　現在，検定日モデルを採用している大部分の国では，各産次を異なる形質とみなす多産

次モデルを採用している（lnternati皿al　BUI1　Evaluation　Service　2007）・わが国でも検定日

乳量に関する遺伝的パラメータは産次によって異なる（増田と鈴木2008）ことから，多産
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次モデルを採用することが好ましい．その際には，牛群曲線を当てはめる同期グループに

ついて検討する必要がある。本研究では，牛群・分娩年（1年ごと）の母数効果を同期グ

ループとした。しかし，もし産次別に同期グループ効果を定義するならば，副次級あたり

の記録数を確保するために，分娩年の区切りを広くする，あるいは牛群曲線を変量回帰に

する必要がある。De　Rootsら（2004）およびGenglerら（2004）は，牛群・分娩年を2年

区切りとし，さらに牛群曲線を変量効果としてモデルに含めた。De　Rootsら（2004）は

3産までの多産次モデルにおいて，牛群曲線と各変量効果にいずれも4次のLegendre多

項式を当てはめたため，推定すべきパラメータ数が極めて多くなった。Strabelら（2005）

は，ポーランドの乳牛集団に対して，本研究と同様に母数牛群曲線を含むモデルから遺伝

的パラメータを推定した。わが国においても，牛群曲線を説明するには比較的多くのパ

ラメータを必要とする（増田と鈴木2008）。したがって，これを母数回帰として扱うこと

が，計算負荷を減少させる意味において好ましい。母数効果として牛群曲線を含むモデル

は，現在わが国で乳用牛の泌乳形質に対して用いられている遺伝評価モデル（家畜改良セ

ンター2006）と類似した環境要因を含むため，その推定値の解釈が容易である。今後は，

多産次モデルにおける最適なモデルを検討し，遺伝的パラメータを推定する必要がある。

　泌乳形質に対する遺伝評価を実施する際には，牛群内表型分散が不均一であることが問

題になる。これは推定育種価の偏りをもたらす原因となるため，種々の補正方法が提案さ

れており，検定日モデルにも応用されている。PoolとMeuWissen（2000）は，　MeuWissen

ら（1996）を用いて牛群内分散を補正することにより，変量回帰モデルに当てはめる多項

式の次数を減少させても表型共分散構造を適切に説明できるとした。彼らのモデルには牛

群曲線が含まれておらず，相加的遺伝効果と交絡していた可能性が高い。この状況下では

牛群内分散の不均一性がさらに高まったと考えられ，結果として，その補正によって交絡

の影響が軽減したものと推察される。しかしながら，牛群曲線を含むモデルが不均一性の

増大を抑制する可能性があるにしても，補正が必要であることに変わりがない。Gengler

ら（2004）は，牛群曲線を考慮したモデルであっても，なお牛群内分散の不均一性が存在

することを明らかにした。彼らは牛群内分散が不均一になる効果として，副次級あたり記

録数，泌乳ステージ，生産レベル，搾乳頻度，年次を挙げ，複数の要因が独立に影響する

ことを示唆した。したがって，推定したパラメータに基づいて遺伝評価を実施する前に，

牛群内分散の補正法について検討を行う必要がある。
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第5章

検定日記録を利用した成熟モデルに

よる遺伝的パラメータの推定

5．1緒言

　従来，泌乳成熟性の遺伝評価に関する大部分の研究は，305日合計乳量に対して各産次

を異なる形質として分析するものであった（Hargrove　1974，　CassellとMcDaniel　1983，

Normanら2005）。この手法の利点は，主に実用面にある。すなわち，既存の遺伝評価モ

デルをわずかに拡張するのみで達成でき，モデルが比較的単純で分析にかかる計算コスト

が低い。この多形質モデルの簡潔な拡張として，各産次の育種価を平滑化する目的で変量

回帰モデルを用いた研究もある。Guoら（2002）は，産次数を共変量と見なす変量回帰モ

デルを提案した。WiggansとVat　［Raden（2004）も，同様のモデルによる分析を行ってい

る。さらに，Guoら（2002）およびYangら（2005）は，乾乳時期が異なる雌牛からの拡

張305日乳量にっいて，産次数ならびに乾乳時日数の2つの共変量を含む多次元変量回帰

モデルを応用した。

　これらの分析の問題は，産次に基づいて成熟性を定義していることである。一般に乳牛

では，特に後の産次において，2頭の雌牛が同一の月齢であっても同じ産次である可能性

は低い。この問題の回避策は，数学モデルにおいて，各要因を月齢に対する回帰として含

めることである。相加的遺伝効果ならびに恒久的環境効果は，いずれも変量回帰としてモ

デルに含められる。MasudaとSuzuki（2006）と大橋（2007）は，わが国の乳牛集団にお

いて，305日乳量の分娩時月齢に対する変量回帰を含むモデルを応用し，遺伝的パラメー

タを推定した。

　より理想的なモデルは，305日乳量の代わりに検定日記録を用いることである。著者

は，第2章において，泌乳成熟度の遺伝評価を実施するために検定日モデルを拡張し，こ

れを成熟モデルと称した。このモデルを用いると，産次内の泌乳曲線と月齢に対する成熟

曲線を分離して推定することが可能である。以前の章において提案した簡潔な成熟モデル

では，相加的遺伝効果に対して成熟曲線のみを考慮することにより，分散成分の推定が容
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表5－1．ヂータセットの概略

データセット

1 2

記録数

雌牛数

血縁個体数

牛群数

牛群・検定日数

1，011，634　　1，002，019

　39，954　　　　39，307

　66，428　　　　　64，799

　　219　　　　225
　120，075　　　　123，349

表5・2．各データセットに対する検定日乳量の基礎統計量

データセット1 データセット2

産次数 記録数　平均（kg）　SD（kg） 記録数　平均（kg）　SD（kg）
1

2

3

4

5

全体

336，093

267，839

　196，819

　132，071

　78，812

1，011，634

24．2

28，5

29，9

30．2

29．9

27．7

6．1

8．5

9．2

9．4

9．3

8．5

331，849

264，664

　194，455

　132，258

　78，793

1，002，019

24．2

28．4

29．8

30．1

29．9

27．6

6．1

8．5

9，1

93
9．2

85

易になるものと期待される。しかしながら，恒久的環境効果に対して，泌乳曲線と成熟曲

線のどちらを含むべきかは，明らかとなっていない。本章の目的は，恒久的環境効果に対

する仮定の異なる複数のモヂルを用いて，それぞれ泌乳量に対する成熟曲線に関する遺伝

的パラメータを推定することである。

5．2　材料および方法

5．2．1データ

　分析に用いたデータは，（社）北海道酪農検定検査協会により1985年1月から2005年

12月までに集積された初産から5産までのホルスタイン雌牛に関する乳量の検定日記録，

ならびに（社）日本ホルスタイン登録協会北海道支局が集積した血統記録である。検定日

記録は，泌乳日数が6日から305日までの範囲にあるものを用いた。さらに，初回検定が

分娩後45日以内に行われ，かつ，当該泌乳期における最終検定日が泌乳日数270日以降

に存在する雌牛，分娩月齢が20から35か月齢である雌牛，父牛が明らかである雌牛の記

録のみを抽出した。

　コンピュータの主記憶容量の限界により，すべての記録を用いた分析は可能ではなかっ
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たeゆえに，少なくとも100万記録に達するまで牛群番号を無作為に抽出し，それらの

牛群に含まれる個体を含むサプセットを作成した。サプセットは独立に2つ作成し，そ

れぞれを分析に使用した。各サプセットについて，概略および基礎統計量を表5－1および

5－2に示した。血縁情報は，記録をもっ雌牛から最大3世代までさかのぼったものを使用

した。

5．2．2　モデル

　第2章におけるモデル（2．17）に基づき，相加的遺伝効果に対する成熟曲線のみを考慮

する変量回帰モデルを当てはめた。モデルには，第3および4章において有意もしくは有

用であると判断した効果を含めた。

　　　　　4　　　　　　　　　4　　　　　　　　　　　　　　　3

細輌＝Σ田，ω，＋ΣM巳giPe（・）＋山＋Σ」t・fir・gx4

　　　　●＝0　　　　　　9＝0　　　　　　　　　　　　・＝0

　　　　　　　　　ヨ
　　　＋HTDm＋Σ・・。φ，（・）＋P．（x，　t）＋・働叩

　　　　　　　　　9＝o

（5．1）

ここで，

UiJ’klmnop

HYig

MC」q

Ak

ハ4Mlg

．研τD刑

ang

e匡声刷oρ

検定日乳量

牛群・分娩年グループ・産次ごとのDIMに対する母数回帰係数

分娩月・産次ごとのDIMに対する母数回帰係数

分娩時月齢の母数効果

分娩年月ごとの検定時月齢に対する母数回帰係数

牛群・検定日・産次の変量効果

相加的遺伝効果の検定時月齢に対する変量回帰係数

残差

であり，p。（x，t）は恒久的環境効果に対する変量回帰である。分娩年グループは2年区切

りとして設定した。また，3産以降を同一産次とみなした。共変量は，

φ・（x）

φ召（t）

Wg

x4

検定時の分娩後日数xに関する9次のLegendre多項式に関する項

検定時月齢tに関するq次のLegendre多項式に関する項

9≦3および9ニ4に対して，それぞれφ9（x）およびexp（－e・05x）

q≦2および9＝3に対して，それぞれφ・（t）および1n（t）

である。いずれのLegendre多項式も，　Genglerら（1999）にならって，切片を1に標準化

した。産次内の平均泌乳曲線をよく説明するために，山口ら（2007）の報告に基づき，牛群

ごとにLegendre多項式とWilmink（1987）の泌乳曲線を組み合わせた関数を当てはめた。

平均成熟曲線は，305日乳量に対する平均成熟曲線を推定した萩谷ら（2000）に基づき，

多項式および自然対数項を含む関数を使用した。また，検定時月齢は，検定時日齢÷30．5

45



により計算し，小数点以下を切り捨てた整数として定義したe

　本分析では，p。（x，t）に対して以下の3種の仮定を行った。

　　　　　　　　　　　　　　ヨ
　　　　　　　　　　　　　　ΣP。，φ，ω　　　　　　　　　　（モデルA）

　　　　　　　　　　　　　　q；°

　　　　　　　　　　　　　　Σ蹄φ，ω　　　　　　　　　　（モデルB）

　　　　　　　　　　　　　　9＝0

　　　　　　　　　　　　　　3　　　　　　　　　3
　　　　　　　　　　　　　　Σ與φ，ω＋ΣP・，・φ，ω　　　　　　（モデルc）

　　　　　　　　　　　　　　9＝O　　　　　　　q＝O

ここで添え字rは産次数（r＝1，2，3，4，5）である。すなわち，モデルA，BおよびCは，

それぞれ恒久的環境効果に対する成熟曲線泌乳曲線およびその両方を含む。モデルC

において，p。qとp。σr間の共分散はゼロであると仮定した。

　このモデルは，行列を用いて以下のように表記できる。

　　　　　　　　　　　　　y＝Xb＋Hh＋Zu＋Wp＋e　　　　　　　　　（5．2）

ここでy，b，　h，　u，　P，　eは，それぞれ観察値，母数効果，牛群・検定日・産次効果，相加

的遺伝効果，恒久的環境効果，残差のベクトルであり，X，　H，　Z，　Wはいずれも計画行

列である。このモデルにおいて，以下の共分散構造を仮定した。

　　　　　　　　　　迦lilニ1腎設

ただし，R＝　lo－1（s）である。ここで⑧はKronecker積，1は単位行列，　Aは分子血縁行

列，GoおよびPoはそれぞれ相加的遺伝効果および恒久的環境効果の変量回帰係数に対す

る共分散行列，吋ωはグループSにおける残差分散である。本研究では，残差分散はグ

ループ内で一定であると仮定した。グループは，初産，2産および3産以降の3っの産次

区分に対し，それぞれ分娩後65日以前および66日以降の2つの泌乳ステージを考慮し

たため，合計6つを設定した。それぞれの産次において，各ステージからの推定値に対し

てそれぞれ60および240の重みをつけた加重平均を計算した。この重みは，各ステージ

に含まれる泌乳日数である。

5．2．3　特定の検定時月齢における遺伝率

　本分析で用いた成熟モデルには産次区分を含むため，検定時の月齢に対する絶対的な遺

伝率は定義できない。本分析では，産次と特定の検定月齢を関連づけることにより，便宜

的に遺伝率を推定した。最初に，ある検定時月齢tにおける表型分散δ孟，）を，以下の式か

ら推定した。

　　　　　　　　　　　　弓ω＝瞳，）＋古，）＋砲．）＋己．）　　　　　　（5・3）
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表5－3・各産次・泌乳ステージaにおける残差分散の推定値b

モデルA モデルB モデルC
産次　　1 2　　平均c 1 2　　平均c 1 2　　平均c

1　　　　6．8　　　4．7　　　5ユ

217．58．410．2
3－5　　22．3　　10．1　　12．6

4．7　　　3．2　　　3．5

8．0　　　4．6　　　53

10．6　　　5．6　　　6．6

4．7　　　3．2　　　3．5

8ユ　　　4．6　　　5．3

10．6　　　5．6　　　6．6

a泌乳ステージ区分1：泌乳日数6日以降65日まで．区分2：泌乳日数66日以降305日まで

b各サブセ・トから推定された結果の平均値（kめ

e各ステージに含まれる日数を重みとする加重平均

ここで鴫ωおよび∂三姻は，それぞれ検定時月齢tにおける相加的遺伝分散および恒久的

環境分散・弓…）は産次内の恒久eseei」分散｝・対する平均値，己．，は龍次内の麟分散

に関する加重平均である・本分析では，初産，2産，3産以降が，それぞれ20から30，31

から45・46から100か月齢に相当すると見なし，加算すべき残差分散の値を決定した。

最終的に，ある検定時月齢tにおける遺伝率推定値Al，）は，以下の式から計算した。

　　　　　　　　　　　　　　　　　ii？’・＝藷　　　（5・4）

残差分散は月齢に対して連続していないので，表型分散ならびに遺伝率も不連続な推移を

示す。

5．2．4　分散成分の推定

　各モデルに対する分散成分は，Gibbs　Samplingによって推定した。各分散成分につい

て，最初の3万サンプルをbunz－inとして捨て，それ以降の7万サンプルを10個おき

に採取し，それらの平均値を推定値とした。分散成分の推定には，Misztalら（2002）の

GIZBBS3F90プログラムを使用した。各サブセットから得られた推定値は，ほぼ同一で

あったため，最終的なパラメータは，それらの平均値とした。

5．3　結果および考察

5．3．1　各検定時月齢における遺伝的パラメータの推定値

　本分析において推定された分散成分は，すべて章末の表5－Aに示した。表5・3には，残

差分散の推定値と加重平均を示したe残差分散推定値は、いずれのモデルにおいても，各

産次内の泌乳初期グループにおいて高く，第4章において得られた結果と同様であった。

産次が進行するにつれて残差分散が大きくなる現象は，De　Rootsら（2004）も報告して

いる。モデルBとCからの結果はほぼ同一であったが，モデルAからの推定値は，他の
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図5－f．恒久的環境効果の仮定が異なる各モデルから推定された相加的遣伝分散の検

定時月齢に対する推移（モデルA：成熟曲線，モデルB：泌乳曲線，モデルC：両方を

含む）

モデルからの値よりも最大で約2倍程度も大きかった。この傾向は，牛群・検定日・産次

に関する分散に対しても観察された。

　図5－1には，各モデルから推定された相加的遺伝分散の検定日月齢に対する推移を示し

た。モデルBからの推定値は，25か月齢時において，他のモデルからの結果と同程度で

あった。その後，検定時月齢とともに単調に増加し，80か月齢時における値は，他のモデ

ルによる推定値と比較して，2倍以上も過大推定される結果となった。モデルAとCは，

30か月齢時から80か月齢時にかけて，同程度の値が推定された。しかし，モデルAから

の分散成分推定値は，月齢の両端において極端に上昇した。

　恒久的環境効果に対する成熟曲線を含むモデルAとCにおいて，その分散成分の推移

を図5－2に示した。モデルCからの推定値は，20か月齢時にはほぼゼロであり，その後

80か月齢付近まで緩やかに上昇した。モデルAによる推定値は，モデルCからのそれよ

りも常に2倍以上も大きく，相加的遺伝分散と同様に，月齢の両端において極めて大きな

値が推定された。

　泌乳曲線として恒久的環境効果を当てはめたモデルBとCにおいて，その分散成分推

定値の分娩後日数に対する推移を図5－3に示した。両モデルから推定された値は，ほぼ同

一であった。産次内平均値は，モデルBおよびCに対して，それぞれ10．6および10．2で

あった。分娩直後および泌乳後期において推定値が上昇する傾向は，本研究の検定日モデ

ルから推定された結果（第4章）と類似していた。
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図5－2．恒久的環境効果の仮定が異なる各モデルから推定された恒久的環境分散の検

定時月齢に対する推移（モデルA：成熟曲線，モデルC二成長曲線と泌乳曲線の両方を

含む）

30．0
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品
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　　　分娩後日数
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．≦．
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図5・3．恒久的環境効果の仮定が異なる各モデルから推定された相加的遺伝分散の分

娩後日数に対する推移（モデルB：泌乳曲線，モデルC：成長曲線と泌乳曲線の両方を

含む）
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図54．恒久的環境効果の仮定が異なる各モデルから推定された表型分散の検定時月

齢に対する推移（モデルA：成熟曲線，モデルB：泌乳曲線，モデルC：両方を含む）

0．6

　　　モデルA
　　　モデルB・一“……

　　　モデルC－一一
〇，5

0．4

坦　0．3

嘱

0．2

0．1

0．0

20 30 40

！㌘⊇　≡三∵：二二二1

50　　　60

検定時月齢

70 80 90

図5－5．恒久的環境効果の仮定が異なる各モデルから推定された遺伝率の検定時月齢

に対する推移（モデルA：成熟曲線，モデルB：泌乳曲線，モデルC：両方を含む）
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表5－4・モデルCから推定された各検定時月齢間の遺伝相関係数

検定時月齢

35　　　45　　　55　　　65　　　75　　　　85

25

35

45

55

65

75

0，93　　0．86　　0．80

　　　0．98　　0．95

　　　　　　0．99

0．74

0．89

0．95

0．99

0．68

0．83

0．90

0．96

0．99

0．64

0．80

0．88

0．94

0．98

0．99

　各モデルから推定された表型分散および遺伝率の推移を図5－4および5－5に示した。す

べてのモデルに対し，表型分散は，30から80か月齢時にかけてほぼ同一であった。推定

遺伝率は・モデルAとCについて0．1から0．3の範囲においてほぼ一定であるのに対し，

モデルBに関して，40か月齢においてO．4を超え，月齢の進行とともに徐々に増加したe

　モデルAについて，時間軸の両端における極端に高い表型分散は，相加的遺伝および

恒久的環境分散の推移を反映したものである。表型分散が極端に高くなることは不自然で

あり，他のモデルからの結果にはその傾向が現れていないことから，その時点におけるモ

デルの当てはまりの悪さを反映したものと推察される。Van　der　werfら（1998）および

L6pez－RomeroとCarabaiio（2003）は，検定日モデルによる分析において，恒久的環境効

果の泌乳曲線を説明するには多くのパラメータが必要であるとした。このパラメータを省

略したモデルAは，分散成分の偏りを招いたことから，成熟度を説明するモデルとしては

不適切である。

　モデルBについて，モデルCとほぼ同一の表型分散が推定されたが，遺伝率は2倍以

上も高くなった。両モデルにおいて，相加的遺伝分散以外の分散成分推定値は一致してい

た。これらの結果は，モデルBにおいて，相加的遺伝ならびに恒久的環境効果による成

熟曲線が交絡し，相加的遺伝分散が過大推定されたことを示唆する。De　Rootsら（2004）

およびTogashiら（2007）は，多産次検定日モデルによる分散成分の推定を行い，泌乳期

内の恒久的環境分散が産次の進行とともに上昇する傾向を示した。モデルBにおいて，月

齢に対する推移が許容されたのは相加的遺伝効果のみであったため，本来ならば分離すべ

きであった恒久的環境効果が吸収されたものと推察される。

　以上から，検定日記録を用いた妥当な成熟モデルには，恒久的環境効果に対して泌乳曲

線と成熟曲線の両方を含むべきであると結論する。したがって，これ以降は，モデルCか

らの結果のみを考察する。
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表5－5・相加的遺伝効果の共分散関数に対する固有値と固有ベクトル

固有値a

対応する固有ペクトルの要素

Ao

Al

A2

23

92．03　　　6．09　　　　1．12　　　0．75

0．98

0．20

－O．05

0．07

0．19

－0．97

0．05

0．13

一〇．05

0．13

0，54

0．83

一〇．08

0．01

－0．84

0．54

a固有値は，寄与率（％）として表記している

5．3．2　遺伝相関の推定値

　モデルCから推定された遺伝相関はすべて正であり，最も離れた20と100か月齢間の

遺伝相関は0．35であった。特定の検定時月齢間の検定日乳量に対する遺伝相関推定値を

表5－4に示した。遺伝相関は，月齢が離れるにつれて徐々に減少する傾向にあった。こ

の減少の程度は，初産時相当の25か月齢とそれ以降の月齢間で大きかった。本分析の結

果は1日乳量に対する結果であるが，直接比較可能な結果は文献には見つからなかった。

Norrnanら（2005）は，各乳期の合計乳量間の遺伝相関について，多産次検定日モデルか

らの結果に関する文献値をまとめた。その報告によると，遺伝相関は，初産と2産，初産

と3産，および2産と3産との間において，それぞれ0．77からO．98，0．68からO．94，お

よびO．83から0．99の範囲にあり，いずれも初産との遺伝相関が相対的に低かった。複数

産次を考慮した乳期モデルからの遺伝相関も，この報告を支持するものであった（Cassel1

とMcDaniel　1983，　SwalveとVan　Meck　1987）。　MasudaとSuzUICi（2006）は，305日乳

量の分娩時月齢に対する変量回帰を含むモデルを用いて，ある産次数に相当する月齢間の

遺伝相関を推定した。彼らの結果も，Norrnanら（2005）の示した文献値の範囲内にあっ

た。日乳量と乳期合計乳量との違いがあるにもかかわらず，泌乳量に対する月齢間の遺伝

相関は，類似する傾向を示した。

5．3．3　固有値による解釈

　モデルCから推定された相加的遺伝共分散関数に対する固有値ならびに対応する固有

ベクトルは，表5・5に示してある。変量回帰分析における固有値と固有ベクトルの解釈

は，第3および4章を参照のこと。最初の2っの固有値に対する寄与率は98％を超え，

変動の大部分を説明した。これらに対応する固有ベクトルは，それぞれ切片および1次回

帰係数に対して極めて大きな重みを含んでいる。すなわち，遺伝的成熟曲線の変動を説明

するには，1次式で充分である。
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　固有値および固有ベクトルの値は，通常の検定日モデルからの結果と類似していた（第

4章）．第4章における固有値の解釈を，本章の成熟モデルに置き換えると，第1および

第2固有値は，それぞれ成熟曲線の高さと傾きを説明する因子である。成熟曲線の高さと

傾きは・それぞれ切片と1次回帰係数と深く関係しており，それぞれ生涯生産量と成熟

度の指標となり得る。ゆえに，これらの形質に対する遺伝評価値として，回帰係数そのも

の，あるいは各主成分に対する総合特性値が利用可能であろう．
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表5－A，各モデルから推定された分散成分の推定値a

効果 モデルA モデルB モデルC

K

牛群・検定日・産次

相加的遣伝効果
（成熟曲線）

恒久的環境効果
（成熟曲線）

恒久的環境効果
（泌乳曲線）

残差b

初産・ステージt
初産・ステージ2

2産・ステージ1
2産・ステージ2
3産以降・ステージ1
3産以降・ステージ2

1．4226

6．9063　　　1．9253　　　　0，1667　　　e．9931

L9253　　　15394　　　　0．3027　　　0．7285

0．1667　　　0．3027　　　　0．4436　　　0．3553

0．9931　　0．7285　　0．3553　　0．5932

7．9694　　4．7397　　　3．1226　　　1．6954

4．7397　　　9．4192　　　7．1136　　4．6843

3．1226　　7．1136　　　10．1725　　4．6874

L6954　　4．6843　　　4，6874　　5．9479

6．7778

4．7132

17．4650

8．3849

22．3105

10．1140

1，0886

lL9620　　　　2．4333

2．4333　　　　L5333

－L4394　　　－0』821

0．1689　　　－・・0」324

6．3451　　－0．3014

－0．3014　　　2．8797

－0．3870　　　－0．0086

0．1073　　　－0．0480

4．6608

3．2045

8．0844

45917
10．6290

5．5758

一14394　　　0．1689

－0．0821　　－0．1324

0．3177　　－0．0264

－0．0264　　　　0．1196

一〇．3870　　　　0．1073

－0．0086　　　－O．0480

0．9824　　－0，1348

－0．1348　　　　0．3459

1．0892

5．8235　　　　1．0871

　1．0871　　　　0．6135

－0．2976　　　－0．0757

0．3942　　　　0．0340

一〇．2976　　　　0．3942

－0．0757　　　　0．0340

0．0736　　　－O．0067

－0．0067　　　　0．0987

3．4972　　　　0．7163　　　－0．7747　　　－02392

0．7163　　　　0、7724

－0．7747　　　　0．ll22

－02392　　－0．1954

0．1122　　　－0，1954

03333　　　　0．Ol35

0．0135　　　　0．0664

59872　　　－0．3154　　　－0．3782　　　0．1061

一〇．3154　　　　2．8732

－O．3782　　　－0．0094

0．1061　　　－0．0479

4．6601

3．2044

8．084e

4．5916

10．6285

5．5752

一〇．0094　　　－0．0479

0．9821　　　－0．1349

－0．1348　　　　03460

a2つのデータセットからの推定値の単純乎均

b泌乳ステージ1：泌乳日数6日以降65日まで，2：泌乳日数66日以降305日まで



第6章

成熟度の指標

6．1緒言

　生物の平均的な成長は，Brody曲線をはじめとする非線形の成長曲線関数としてモデル

化されている（Brownら1976）。成熟度の指標は，その関数に含まれるパラメータとして

容易に表現される。しかし，非線形成長曲線は体重形質のモデル化には適するが，加齢に

伴う泌乳量の変化に対しては適していない。産次に基づく遺伝評価モデルにおいて，成熟

度は，初産と後の産次に対する乳期乳量間の差として定義されることが多い（Cassellと

McDaniel　1983）。成熟モデルは，育種価を線形回帰係数として予測するため，成熟度を定

量的に表現するには，簡易な指標を定義する必要がある。

　多項式回帰を用いた育種価曲線からの有効な指標について，泌乳持続性に関する議論が

参考になる。Gengler（1996）は，泌乳持続性はピーク乳量を維持する能力であり，その

指標が生産レベルと独立であることが望ましいと述べた。Kistemaker（2003）および増田

（2005）は，変量回帰係数の線形関数として表現できる指標について検討し，各指標間の

遺伝相関および総乳量との遺伝的関連について検討した。成熟曲線に基づく泌乳成熟性の

定義については，大橋（2007）の提案があるが，よく調査されていない。

　本章における分析の目的は，生産量および成熟度に関する複数の指標を提案し，それら

の間の遺伝相関ならびに遺伝率を調査することである。本分析では，各個体に対する遺伝

成熟曲線を予測することなく，遺伝的パラメータを通して成熟度の性質を議論する。ま

た，本分析で考慮する指標は，計算の容易さから，相加的遺伝回帰係数の線形関数に限る。

6．2　材料および方法

6．2．1　生産量に対する指標

　初産から5産までの各産次における台計乳量（それぞれA1，　A2，　A3，　A4，　A5とす

る）は，平均分娩月齢から1か月おきに抽出した10個の成熟曲線の高さの総和であると

定義した。各産次に対する平均分娩月齢は，それぞれ24，38，50，64，78か月齢と仮定
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した。この分娩月齢は，わが国の乳用雌牛に対する平均的な分娩月齢（第2章）よりも早

いが・最近の雌牛に対しては妥当な値である。生涯合計乳量（T）は，24から84か月齢ま

での範囲において，産次ごとの合計乳量と同様の手願により算出したe事前分析により，

抽出の間隔を狭めても最終的な結論は変わらなかった。また，相加的遺伝回掃係数の切片

（ao）を，総生産量に関係する単純な指標とした。

6．2．2　成熟度に対する指標

　本研究では，成熟度を“加齢に伴う産乳量の増加量または増加速度の程度”と定義する。

以下に提案する遺伝的成熟度の指標は，育種価の回帰係数に対する線形関数であり，連続

量として表現される。いずれの指標も，その値が大きいほど，成熟度が“高い”ことを意

味する。すなわち，月齢に伴う泌乳量の増加量または割合が大きいことを反映する。

生産量の差

　最も単純で解釈が容易な成熟度の指標は，ある2つの月齢時における生産量の差であ

る。本分析では，3産と初産および5産と初産における合計乳量の差（すなわちA3－Al

およびA5－A1）を考慮し，それぞれA3－1およびA5－tとした。さらに，50および84か

月齢と24か月齢における成熟曲線の高さの差を，それぞれPso－24およびPs4－24とした。

1次回帰係数

　第5章において，相加的遺伝回帰係数の共分散行列に対する固有値の解釈から，そ

の1次回帰係数は成熟度の指標となり得ることが明らかとなった。実際に，変量回帰に

Leg㎝dre多項式を当てはめた検定日モデルにおいて，その1次回帰係数が泌乳持続性の

指標として利用されることがある（Ja皿rozikら2002）。この回帰係数は，固定した2つの

時点における曲線の高さの差を意味し，ある範囲における成熟速度の指標となり得る（増

田2005）。

第2主成分得点

　相加的遺伝回帰係数の共分散行列に対する第2主成分は，成熟性を表すことが期待され

る（第5章）。ゆえに，対応する固有ベクトルを重みとする主成分得点は，成熟度の指標

として利用可能である。この指標の計算に使用した固有ベクトルU2を以下に示す。

・・十α190・97－0・05－0・13　］’

個体kの相加的遺伝回帰係数を含むベクトルをOPとするとき，その主成分得点は

PC2　＝　uSakと計算できる。この指標は，統計学的に厳密で好ましい性質を持つと考えら

れる。一方で，その絶対値が意味する生物学的な特徴については未知であるため，解釈は

容易ではない。
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VanRadenの指標

　vanRaden（1998）は，泌乳持続性について，分娩後の各時点における泌乳量くまたは

育種価）に対する線形関数のうち，総生産量との遺伝相関が完全にゼロとなる指標を提案

した。彼は，ある分娩後日数を境界として泌乳期を前後に分け，泌乳前期と後期の総量の

差を持続性とした。本分析では，これを成熟度に応用するa

　個体kの相加的遺伝回帰係数を含むベクトルをak，20から100か月齢まで1か月おき

の共変量を含む行列をΦとするとき，各月齢における育種価は輪＝Φa正から計算でき

る。さらに，var（ik）＝Gホとする。ある範囲において1の重みを含む線形関数をvとする

と，その期間における合計量の育種価はv’9kであるetは，vと同じ次元であり，20から

100までの整数を順に含むベクトルとする。このとき，成熟性の指標を表す線形関数は，

q＝t－　tovと表記できる（Vat　Raden　1998）。ここでtoは，生涯を二分する境界点を表す

定数であるeこのqは，境界点よりも前には負の，後には正の重みを含み，さらに，境界

点から離れるほど，その重みの絶対値は大きくなる。成熟度および合計量に対する育種価

間の共分散は，

cov（qt£斥，　v’　Ak）＝q’G＊v

　　　　　　　＝（ピーtov’）G申v

　　　　　　　＝ピG＊v－’oプG’v

となる。この共分散をゼロとおくとtoに関する方程式となり，その解は以下のように求

めることができる。

VGホv
to＝
　　vt■V

本分析では，vを24から84か月齢までの合計量を求めるように設定した結果，　toは56．1

となった。これを用いた指標はv＝q’9kから計算した。

　この成熟度の指標は，総生産量と遺伝的に独立であることが理論的に保証されている。

しかし，その絶対値には直接的な意味はないため，個体間の比較における目安として有用

である。

6．2，3　遺伝的パラメータ

6．2．4　泌乳期内の恒久的環境共分散

　第2章において述べたように，ある時点の表型値および育種価に対する線形関数につ

いて，その遺伝的パラメータは容易に計算することができる。成熟度に対する遺伝的パラ

メータの算出には，前章のモデルCから推定された分散成分を用いた。モデルCは，産

次内の恒久的環境共分散を含むため，これを各月齢間の環境共分散として割り当てなけれ

ばならない。これは，以下の手順に沿って便宜的に対応づけた。産次内の恒久的環境回帰
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係数に対する共分散行列をPo，分娩後6から305までに対応するLegendre多項式の共変

量を含む行列をΦとする。このとき，各分娩後日数に対する共分散行列は，ΦPoΦ’とし

て得られ・その欄行列はR・＝糊である．n（1≦n≦9）か月離れた月齢間の産次内

恒久的環境相関㌫は，Rxに対して，　i一ノ＝　3enを満たす要素の平均値として推定した。

ただし，n＝0およびn≧10に対するFnの値は，それぞれ1および0である。以上の計

算により・2°から100か月齢までの各月齢間の恒久的環境欄を含む行列Rr・｛司を以

下のように構成した。

㍉＝ア。　ただし　η＝1‥プ1

これは帯行列となる。最終的な共分散行列Vwの，全ての対角要素は乳期内の平均恒久的

環境分散（102）とし，非対角要素は鳥から計算した。

6．2．5　遺伝率と遺伝相関

　表型値の線形関数に対する遺伝率，ならびに線形関数間の遺伝相関は，第2章の式によ

り算出した。しかしながら，ao，　a1およびPC2は，相加的遺伝回帰係数を時間の共変量

で展開することなく利用しているため，その表型分散を得ることができない。ゆえに，こ

れらの指標に関する遺伝率は計算しなかった。一方，遺伝相関は，全ての指標に関して算

出した。

6．3　結果および考察

6．3．t　遺伝率

　各生産形質ならびに成熟度の指標に対する遺伝率を表6－1に示した。産次内の合計乳

量に対する遺伝率は，いずれも0．3以上の中程度の値であった。この値は，初産において

0．30と相対的に低く，2産以上においてほぼL定（0．34から0．36）となった。わが国の乳

牛集団に対する305日乳量の遺伝率は，いずれも初産において0．40近辺の値となり，産

次の進行とともに徐々に減少する傾向が報告されている（Pereiraら2002，萩谷ら2002，

MasudaとSuzuki　2006，大橋2007）。また，検定日モデルからの結果も，初産において

0．40に近い値が推定されている（第4章）。本研究では，泌乳曲線と成熟曲線の両方に対

して恒久的環境効果を考慮した。ところが，初産次においては2つの共変量間の相関が高

いうえ，初産記録しか持たない雌牛も含まれるため，特に成熟曲線を適切に分離すること

が困難であろう。初産において推定されたやや低い遺伝率は，成熟曲線に対する恒久的環

境分散が過大に推定されたものと推察される。しかしながら，各産次に対する遺伝率はよ

く類似しており，生物学的にも妥当な範囲に含まれていることから，予測育種価の偏りに

及ぼす影響は小さいと考えられるe

　生涯合計乳量に関する遺伝率は，極めて高い値（0．53）となった。本分析における生涯
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表6－t生産量および成熟度に対する遺伝率

生産量a 遺伝率 成熟度b 遺伝率

Al

A2
A3

A4
A5

T

0．30

0．35

0．35

0．34

0，36

0．51

A3＿1

A5＿1

Pso＿24

Ps4＿24

　V

0．09

0．17

0．25

0．08

0．三6

e　Al，　A2，　A3，　A4，　A5：それぞれ初産から5産までの各産次に相当する月

齢区間における合計乳量；T：24から84か月齢までの合計乳量

bAヨー1，　As－i：それぞれ3産および5産合計乳量と初産合計乳量の差；Pso－24．

Psc－24150および84か月齢と24か月齢における成熟曲線の高さの差；V：

vatiRadenの式による成熟度

合計乳量は，84か月齢まで絶え間なく生産するという仮定における見込みの量であるこ

とに留意すべきである。実際には，淘汰および分娩による生産の中断が頻繁に発生するた

め，この指標は表型値に反映しにくい。萩谷ら（2002）は，淘汰および分娩間隔を考慮し

た実際の生涯合計乳量について，0．15という低い遺伝率を報告している。

　成熟度の遺伝率は，0．08からO．25の範囲にあり，その定義によって遺伝的変異の割合

が大きく異なった。各産次の305日乳量間の差に基づく成熟度の遺伝率は，0．10近辺の

値が報告されており，本研究のA3－1と同等であった（Hargrove　1974，　Neuenschwander

ら2005，大橋2007）

6．3．2　遺伝相関

　各生産量および成熟度間の遺伝相関を，表6－2に示した。各生産量間の遺伝相関は，い

ずれも0．73から1．00の範囲にあり，非常に高かった。しかし，初産とそれ以降の産次

における合計乳量との相関は相対的に低かった。同様の傾向は，前章において推定した

2時点間の遺伝相関においても示されたほか，305日乳量および検定日モデルに基づく分

析において多数報告されている（CassellとMcDaniel　l983，　SwalveとVan　Vleck　1987，

Norman　2005）。

　成熟度間の遺伝相関は，いずれも正であったが，0．39から0．98までの広い範囲に分布

した。特に，2値の差をとる指標（A3．1，　A5－1，　Pso－24，　Ps←24）において，その相互の遺

伝相関が高くなる傾向にあった。1次回帰係数alは，それらの指標との遺伝相関が高かっ

たが，これは，alが本質的に成熟曲線の高さの差を意味することによる（増田2005）e一

方，PC2およびVには，他の成熟度との間に中程度から高い正の相関が存在したが，前

述の指標間よりも低い傾向にあった。
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　2値の差をとる成熟度の指標について，生産量と高い正の相関が推定され，初産よりも

後の産次における生産量と強い遺伝的関連が存在した。その理由として，この指標は，成

熟後の生産レペルに強く依存しているためであると考えられる。すなわち，初産乳量と後

の産次の乳量間には高い遺伝相関が存在しているが，成熟時の泌乳量に対する遺伝分散は

若齢時よりも大きいため（第5章），加齢後における遺伝的能力の向上が起きやすいから

である。PC2およびVは，いずれも若齢時および成熟時の合計量に対して，それぞれ負

および正の遺伝相関が推定された。この理由として，各時点の生産量に対する重みの符号

が遺伝相関に反映されたものと推察される。総生産量との遺伝相関は，PC2およびVに

対してほぼゼロであったが，その他の指標については中程度から高い相関が推定された。

　Gengler（1996）は，泌乳持続性に対する指標について，乳期合計乳量と独立であること

が好ましいと主張し，多数の研究者らに支持された（Jamrozikら1998，　Jakobsenら2002，

Kistemaker　2003　，　ColeとVan　Raden　2006）。しかしながら，この主張は，成熟性の指標

に対しては当てはまるとは限らない。持続性の育種価は，産乳量に対する遺伝評価の副産

物として計算される値であり，乳期を終了した多数の雌牛の記録に基づいて推定される。

ゆえに，産乳量および持続性に対する遺伝評価値は，同程度の正確度を持つため，それぞ

れ生産レベルおよび泌乳パターンの改善に対する選抜の指標として利用することが可能で

ある。一方，成熟度に対する精度の高い遺伝評価値を得るには，長命性形質と同様に，記

録を収集するまでに長い年月が必要である。目下のところ，成熟度は，選抜の指標として

よりも，長命性や頑健性などの機能的形質との遺伝的関連を調査する目的に利用すること

が有効である。本分析において提案した成熟度の指標は，いずれも，ある時点における産

乳量と高い相関をもつことが明らかとなった。ゆえに，各指標は，目的に応じて使い分け

るべきである。たとえば，単に各種雄牛の成熟度を比較する際には，分かりやすさの点か

ら，単に2値の差をとる指標がよい。一方で，他の形質との遺伝的関連を調査する目的に

は，その記録が収集された時期の生産量と遺伝相関の低い指標を用いるべきであろう。

　本分析の結果は，初産乳量に基づく長年の選抜が，どのような相関反応を引き起こすか

を暗示している。初産合計乳量に対する選抜は，生涯を通した泌乳能力を向上させる。そ

の遺伝的改良量は，初産よりも後の産次における総乳量に対して大きく，結果として成熟

度の変化をもたらす。この仮説を実証するには，実際にアニマルモデルBLUP法による

遺伝評価を行い，成熟度に対する遺伝的趨勢を調査する必要がある。もし成熟度にトレン

ドが生じているならば，より正確な遺伝評価値を得るために，成熟性を考慮した評価モデ

ルを採用すべきである。
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表6－2．各生産量aおよび成熟度b間の遺伝相関

法

生産量 成熟度

A1 A2 A3 A4 A5 T α0 A3＿1 A5＿1 P50＿24 P84＿24 α1 PC2 V
A1 LOO 0．94 0．88 α79 0．73 0．90 0．87 0．28 0．07 0．41 0．17 0．11 一〇．52 一〇．42

A2 1．00 0．98 092 0．87 α98 0．97 0．57 0．33 0．69 0．45 0．37 一〇．28
一・ O．19

A3 1．00 0．98 0．94 1．00 0．99 0．70 0．50 0．78 0．60 052 一〇．11 0．00

A4 1．00 α99 0．98 0．98 0．79 α66 0．81 0．72 0．66 0．08 020

A5 1．00 0．95 0⑨6 0．82 0．74 0．81 0．80 0．76 0．20 0．31

T 1．00 1．00 0．67 0．49 0．74 058 0．52 一〇，11 0．00

α0 LOO 0．70 054 0．76 0．63 058 一α05 0．05

A3＿1 1．00 α91 0．96 096 0．89 0．56 0．64

A5＿1 1．00 0．78 0．98 0．98 0．80 0．86

P50＿24 1．00 0．87 0．79 0．39 0．44

P84＿24 LOO 0．98 α73 0．78

α1 LOO 0．79 0．81

PC2 LOO 0．96

V LOO

a　Al，　A2，　A3，　A4，　A5：それぞれ初産から5産までの各産次に相当する月齢区間における合計乳量；T：24から84か月齢ま

での合計乳量，ao：変量回帰係数の定数項

b　A3－：，　As－i：それぞれ3産および5産合計乳量と初産合計乳量の差；P50．24，　pM．24：50および84か月齢と24か月齢におけ

　る成熟曲線の高さの差；al：変量回帰の1次回帰係数；PC2：第2主成分得点；V：VanRadenの式による成熟度



第7章

遺伝的泌乳成熟曲線の予測

7，1緒言

　乳用牛の泌乳能力に対する遺伝能力評価は，長らく反復記録の乳期モデルに基づいて実

施されてきた。世代間隔を短縮して改良効率を高める目的から，候補種雄牛の選抜には，

その娘牛の初産次乳量のみを利用した遺伝評価値が利用されているe初産記録に基づく選

抜は，相関反応を通して生涯乳量の向上が期待できる半面，予期しない早熟化をもたらす

可能性がある。さらに，産次間の遺伝相関は実際には1よりも低いため，泌乳の成熟性に

対して遺伝的変異が存在する可能性がある。もし，成熟度に対する遺伝的趨勢が明確にな

れば，遺伝評価において成熟性を考慮する必要が生じる。Nomlanら（2005）は，泌乳成

熟度を考慮することにより，種雄牛の遺伝評価値の揺らぎを減少させると述べた。

　本研究において提案した成熟モデルは，変量回帰検定日モデルの簡潔な拡張であり，各

個体の遺伝的成熟曲線を予測することが可能である。遺伝的成熟曲線を用いることによ

り，生涯乳生産量，成熟性，ある産次における合計乳量の遺伝評価値を計算することがで

きる．成熟モデルによる合計乳量の遺伝評価値は，従来の乳期モデルから推定した値よ

りも精度が高いことが期待できる。これまでの研究から，これら2つのモデルは利用す

るデータと数学モデルが全く異なるが，各モデルから得られた遺伝評価値間には強い正

の相関関係が存在することが明らかとなっている（Jamrozikら1997，　Schaefferら2000，

Lidauerら2000，　Pereiraら2002）。　Pereira（2002）は，当てはまりの悪いモデルを採用す

ると，その相関が著しく滅少することも示唆した。この相関係数は，成熟曲線に対する推

定精度の簡易な目安となるであろう。

　本章における研究の目的は，成熟モデルを用いて日乳量に対する各個体の遺伝的成熟曲

線を予測したうえで，1）成熟曲線から305日乳量の遺伝評価値を算出し，その値と乳期

モデルからの育種価を比較すること，2）種雄牛の成熟曲線および成熟度に対する遺伝的

趨勢を調査することである。
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7．2　材料および方法

7．2．tデータ

　分析に用いたデータは，（社）北海道酪農検定検査協会により1975年1月から2005年

12月までに集積された初産から5産までのホルスタイン雌牛に関する乳量の検定日記録，

ならびに（社）日本ホルスタイン登録協会北海道支局が集積した血統記録である。検定日

記録は，泌乳日数が6日から305日までの範囲にあるものを用いた。さらに，初回検定が

分娩後45日以内に行われ，かつ，当該泌乳期における最終検定日が泌乳日数270日以降

に存在する雌牛，分娩月齢が20から35か月齢である雌牛，父牛が明らかである雌牛の

記録のみを抽出した。牛群・分娩年・産次グループを2年ごとに区切って岡期グループと

し，その中に雌牛が2頭以上存在することを必須の条件とした。産次グループにおいて，

3産以上を同一のグループに割り当てた。

　また305日乳量は，（社）北海道酪農検定検査協会により1975年1月から2005年12

月までに集積された初産から5産までのホルスタイン雌牛に関する公式記録を使用した。

（独）家畜改良センター（2007）が実施している乳用種雄牛評価法にならい，初産分娩月

齢が20から35の範囲にあり，父親が明らかで，牛群・分娩年’産次グループ内に同期牛

が存在する雌牛の記録のみを分析に供した。さらに，初産牛のみを抽出したデータセット

も作成した。

　いずれの分析にも，記録が採用された検定雌牛から3世代祖先までの2，065，164頭に関

する血統情報を抽出して使用した。最終的なデータセットには，1，594，707頭の検定雌牛

からの42，134，381の検定日乳量を含んだ。

7．2．2　モデル

　成熟モデルによる育種価の予測には，第5章において記述したモデルCを当てはめた単

形質アニマルモデルを利用し，分散成分は，同章において推定された値を使用した。解く

べき混合モデル方程式は，第5章の表記を用いると，以下のように記述できる（Henderson

1984）。

欝撒叶竃一撒P、，，，Q，1［1 ＝闇1

　また，305日乳量に対する育種価を予測するための数学モデルは，わが国の遺伝評価モ

デルに準じた（家畜改良センター2007）。

吻万用。＝HYPi＋班｝・＋毒＋μr＋P川＋θ脚端
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ここでy脚m・は305日乳量・HYPiは牛群・分娩年・産次の母数効果，　MVj・は分娩月・

分娩年の母数効果，Akは分娩時月齢の母数効果，　U1は個体の育種価，　Pmは恒久的環境

効果，e滴励は残差である。これは単形質の反復記録アニマルモデルである（以下，反復

記録乳期モデルとする）。初産記録のみを含むデータセットに対しては，上記の恒久的環

境効果を含まない単形質アニマルモデルを当てはめた（以下，初産乳期モデルとする）。

混合モデル方程式に含めた分散比は，牛群内分散を補正しないモデルから推定された値

を使用した（家畜改良センタ・一一　2004，萩谷ら2002）。すなわち反復記録モデルに対して

σ噺σス＝1・4212およびdi，／dip＝2・3500であり，単形質モデルに対してdi。／σia＝1．4108

である。ここで，σ’la，　dip，　dieは，それぞれ相加的遺伝分散，恒久的環境分散，残差分散

である。

　泌乳形質に対する遺伝評価において，牛群内分散を補正することがある（MeuWissenら

1996）・この補正は，母牛の育種価を順位付けする際には重要であるが，種雄牛の順位に

はほとんど関係がない（Robert・Grani6ら1999）。本分析では，種雄牛の結果のみを抽出

して分析に使用したため，牛群内分散の補正は行わなかった。

　いずれのモデルに対しても，混合モデル方程式に含めるべき分子血縁行列の逆行列の

計算には，近交係数を考慮するQuaas（1976）の方法を使用した。近交係数の計算には，

MeuWissenとLuo（1992）のアルゴリズムの修正法（SargeiZaeiとIwaisaki　2004）を使用

した。不明な両親に対しては，その子の誕生年グループ（197e年以前，1971年から1975

年，1976年から1980年，1981年から1985年，1986年から1990年，1990年以降）お

よび不明個体の性別に基づき，遺伝グループ（Quaas　1988）を割り当てtc。

7．2．3　計算技法

　本章では，混合モデル方程式を解くための反復解法としてPCG法を採用し，　iteration

o且data技法と組み合わせて使用した（第2章）。　PCG法のアルゴリズムは，　Shewchuk

（1994，　Appendix’ a．3）によって記述されている。本分析ではプログラミングの簡便のた

め，係数行列の対角要素のみを含む行列を前処理行列とした。これはJacobi　PCG法とし

て知られている。

　混合モデル方程式Ax＝bに対して，収束基準値Crは，以下の式から計算した。

　　llb－A量ll2
Cr＝
　　　libl12

ここでfiは，当該反復回数における解であり，　llbUは価である。本分析では，　C，が

10－12を下回るまで反復を繰り返した。
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72．4　遺伝評価値の計算

　予測育種価の精度を保つため，一定数以上の検定娘牛をもつ種雄牛の成熟曲線のみを抽

出して分析に供した。最初の1産，3産，5産以前の全産次において，検定娘牛を50頭以

上もつ種雄牛グループをそれぞれSGI，　SG2，　SG3とした。後者のグループほど高産次の

娘牛が含まれるため，成熟時における遺伝評価値の精度がより高いであろう。各グループ

に含まれる種雄牛頭数は，それぞれ1114，960および668頭であった、これ以降の分析

は，各種雄牛グループに対して別個に実施した。

　成熟モデルにおいて．初産から5産までの各産次における合計乳量の遺伝評価値（それ

ぞれA1．　A2，　A3，　A4，　A5とする）は，ある月齢範囲において1か月おきに抽出した

成熟曲線の高さの総和であると定義した。各産次における月齢の範囲は，それぞれ24か

ら33，38から47，50から59，64から73，78から87か月齢であると仮定した。生涯

合計乳量（T）は，24から84か月齢までの範囲において，産次ごとの合計乳量と同様の

手順により算出した。相加的遺伝効果に対する変量回帰の切片及び1次の回帰係数（そ

れぞれaoおよびalとする）は，それぞれ総乳量と成熟度に関する簡易な指標として考慮

した。乳期モデルによる遺伝評価値は，初産記録および反復記録乳期モデルから予測され

た育種価（それぞれLlおよびL5とする）とした。最終的に，それらの間の積率および

Speamanの順位相関係数を計算した。

　遺伝的成熟曲線の遺伝的趨勢を明らかにするため，種雄牛を誕生年ごとに分類し，各グ

ループ内において平均曲線を算出した。ただし，1969年以前に誕生した種雄牛は，基礎

個体とみなして同一の誕生年グループに割り当てた。ある誕生年群における平均曲線は，

基礎個体群の平均曲線（遺伝べ一ス）からの偏差として表現した。その平均曲線から，特

定時点における曲線の高さおよび成熟度に関する統計量を算出し，そのトレンドを調査

した。

7．3　結果および考察

7．3．1　成熟曲線の実例

　考察に先立ち，遺伝的成熟曲線の実例を示す。図7・1は，SG3グループに属し，1984

年に誕生した3頭の種雄牛に関する成熟曲線を図示したものである。成熟曲線に対する

回帰係数は，遺伝ベースからの偏差として算出した。よく知られた月齢と泌乳量の表型的

関係は，60から80か月齢をピークとする泌乳曲線様の軌跡である（Freeman　1973）。本

分析の遺伝的成熟曲線は育種価の性質を有しているため，各時点における遺伝能力は平均

（ゼロまたは遺伝ベース）からの偏差として表される。ゆえに，表型的曲線と異なる形状

になることも珍しくない。

　図7－1において，種雄牛Aは典型的な早熟型である。その娘牛は，初産において平均よ
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図7・・1・1984年に誕生した3頭の種雄牛に対する成熟曲線の実例

りも多くの乳生産が期待できるが，後の産次においては平均的な生産能力に留まる。同様

に，種雄牛BおよびCは，それぞれ生涯を通して，および後の産次において平均以上の

乳生産が期待できる。平均乳量は，産次の進行につれて増加する。ゆえに，たとえ遺伝的

に早熟型の個体であっても，見かけの生産量は加齢とともに増加する可能性があることに

注意すべきである。

7．3，2　遺伝評価値間の相関

　成熟および乳期モデルからの遺伝評価値間の相関を表7・1に示したe推定された相関係

数は，いずれも正の値となり，大部分が0．9以上の極めて高い値となった。いずれの種雄

牛グループにおいても，積率相関と順位相関はほぼ同一の値となった。ゆえに，今後は，

特に断らない限り積率相関係数のみを考慮する。各評価値間の相関は，成熟後の娘牛をも

つ種雄牛グループほど高くなる傾向にあった。この傾向は，特に乳期モデルからの育種価

（LlおよびL5）ならびに成熟度（al）との相関係数について顕著であった。しかしなが

ら，差の絶対値は最大でも0．08であり，解釈が異なるほどの明確な差は存在しなかった。

　いずれの種雄牛グループにおいても，初産乳期モデルによる予測育種価（L1）は，成熟

モデルによる初産合計量（Al）と高い相関（0．95または0．96）を示したが，加齢が進むに

つれて相関は徐々に低くなった。一方，反復記録乳期モデル（L5）に関して，2産（A2）お

よび3産（A3）の評価値との相関が高くなった。過去の多数の研究から，変量回帰検定日

モデルから推定された乳期合計量の遺伝評価値は，乳期モデルによる予測育種価とO．9以
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図7・2．特定の誕生年における平均遺伝的成熟曲線（かっこ内は該当する種雄牛数）

上の高い相関をもつことが知られている（Jamrozikら1997，　Schaefferら2000，　Lidauer

ら2000，Pereiraら2002）。本分析の結果は，これらの報告と合致した。この事実は，成

熟モデルが最も精度の高い遺伝評価モデルであることの直接の証拠にはならないが，少な

くとも乳生産能力に関する合理的な遺伝評価値を与えることを示唆するものである。

　各泌乳量間の相関係数は，第6章において分散成分から算出した遺伝相関とよく一致し

た。しかしながら，1次回帰係数（al）と生産量との間には，遺伝的パラメータよりも高

い相関が存在した。すなわち，乳量レベルだけでなく成熟度も高いものが，影響力のある

種雄牛として利用されてきたと推察される。

7．3．3　成熟曲線の遺伝的趨勢

　それぞれの種雄牛グループについて，各誕生年における遺伝的成熟曲線の平均回帰係数

を，章末の表7－Aに示した。各誕生年において，種雄牛グループ間の平均曲線は類似して

おり，実際の差はわずかであると判断した。ゆえに，これ以降は，成熟曲線の推定精度が

高いと推測されるグループSG3からの結果のみを考察する。

　特定の誕生年に対する平均遺伝成熟曲線を図7－2に示した。成熟曲線は，1980年以降

において上にシフトする傾向にあった。特に1984年を契機に，平均泌乳量と成熟速度に

関する遺伝的改良量が増大した。この理由として，泌乳量に対する種雄牛の選抜が的確

に実行された結果であると推察される。この年に誕生した種雄牛は，MGSモデルBLUP

法による全国的な遺伝評価事業の開始直後における候補牛であった（家畜改良センター
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図7・3・種雄牛グループSG3における日乳量の育種価に対する遺伝的趨勢

1993）。

　各誕生年の平均曲線に対する24，84か月齢時の高さ，および24から84か月齢までの

平均の高さ（生涯の平均生産能力）に関するトレンドを図7－3に示した。この図には，参

考のために，反復記録乳期モデルから推定された育種価を305で除した値も含めている。

いずれの値も，年次の進行とともに右肩上がりの推移を示した。乳期モデルによるトレン

ドは，公式の乳用牛遺伝評価による結果とほぼ一致していた（家畜改良センター2007）。

84か月齢における成熟曲線の高さのトレンドは，1984年以降，24か月齢のそれと比較し

て，より急激な上昇を示した。これは，24と84か月齢間の能力差が広がってきているこ

とを表し，成熟度にも遺伝的トレンドが存在することを意味している。生涯の平均生産能

力および乳期モデルからの育種価は，ともに上向きのトレンドであるが，いずれも成熟時

のトレンドにより近かった。この理由は，これらの値が，後の産次における遺伝能力とよ

り高い関連をもつためである（表7－1）。

　1983年以降の各誕生年の平均曲線に対する24，84か月齢時の高さ，その差ならびに比

を表7・2に示した。図7・3からも明らかなように，2つの月齢における平均育種価間の差

は広がってきており，成熟度の遺伝的トレンドが明確に示された。成熟度が向上してきて

いることは，表7－Aにおけるalの値からも明らかである。平均育種価の比は，1984年以

降は2．0近辺で推移しており，成熟による泌乳能力の伸び率が一定であることを意味して

いる。

　大橋（2007）は，305日乳量に対して分娩月齢を共変量とする成熟モデルを用いて，成

熟度の遺伝的趨勢を調査した。彼は，成熟度の指標を，遺伝成熟曲線の50および25か月
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齢における高さの差と定義した・彼の報告によると，年を追うごとにピークは早まり．生

産レベルも向上したが滅熟度は減少してVlた．また，　25か月齢分娩時の龍価と成鞭

の評価値間の相関は一〇・38であった・それらの成熟度に関する結果は，本研究で得られた

値とは異なるものであるeしかしながら，その研究は3・5日乳量に基づいており，モデル

が異なるため，直接の比較は出来ない。月齢に対する回帰を含めた成熟性の変量回帰分析

は，広く実施されてはおらず，今後の知見の積み重ねが必要である。

　以上の結果から，成熟度に遺伝的トレンドが存在することが明らかとなった。前章にお

いて予想したように，これは初産の泌乳量に対する選抜の相関反応である。現在，わが国

において実施されている反復記録モデルは，各個体の成熟度を無視しているが，生産レベ

ルに対して妥当な遺伝評価値を生み出す。しかしながら，成熟度を無視することは，初産

以降の記録を含めた場合に，種雄牛の遺伝評価値が変動する可能性をもたらす（Norman

ら2005）。産次あるいは月齢に基づく成熟モデルを採用することにより，より安定した遺

伝評価値を得ることが可能になるe検定日モデルを用いた成熟モデルには，本研究におい

て利用した2次元変量回帰モデルのほか，世界的に主流となりつつある多産次の検定日モ

デルがある。今後，合理的な遺伝評価法の選定を行う前に，各候補モデルに対する詳細な

分析を行う必要がある。
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表7’1・舗雄牛グループに樹る各遺伝評価値間の解（上側）ならびにSp，。，m。n

の順位相関（下側）a

種雄牛群b
遺伝評価値C

Ll　　L5
SG1 Ll

L5

T
Al

A2
A3
A4
A5

T　　Al　　A2　　A3　　A4　　As　　ao al

ao

al

0．96

0．93

0．95

0．94

0．92

0．89

0．87

0．92

0．55

0．96　　0．93

　　　0．92

0．92

0．90　　0．93

0．91　　0．99

0．91　　1．00

0．90　　0．99

0．89　　0．97

0．92　　1．00

0．63　　0．73

0．95　　0，94

0．90　　0．91

0．93　　0．99

　　　0．95

0，95

0．9正　　0．99

0．88　　0．96

0．85　　0．94

0．92　　0，98

0．48　　0．66

O．92　　0．89

0．91　　0，90

1．00　　0．99

0．92　　0．88

α99　　0．96

　　　　0．99

0．99

0．97　　0．99

0．99　　0．99

0．73　　0．80

0．86　　0．92

0．89　　0．92

0．97　　1．00

0．85　　0．92

0．93　　0．98

097　　0．99

0．99　　0．99

　　　　0、98

0．98

0．85　　0．76

053

0．62

0．72

0．46

0．64

0．72

0．80

0．85

α76

SG2 Ll

Ls

T

Al

A2
A3
A4
A5

ao

al

0．96

0．94

0．96

0．96

0．94

仕91

0．88

e．93

0，57

0．96　　0．94

　　　　0．95

O．94

0．91　　e．93

0．93　　0．99

0．94　　1．00

0．93　　0．99

0．92　　0．97

0．94　　1．00

0．67　　0．73

0．96　　0．96

0．91　　0．94

0．93　　0．99

　　　　0．95

0．95

0，92　　　0，99

0．88　　0．96

0．85　　0．93

0．92　　0、98

0．48　　0．66

0．93　　0、91

0．94　　0，93

1．00　　0．99

0．92　　0．88

0．99　　0．96

　　　　0．99

0．99

0．97　　0．99

0．99　　0．99

0，73　　0，80

0．88　　0．93

0．91　　0，94

0．97　　1．00

0．85　　0．92

0．93　　0．98

0．97　　0．99

0．99　　0．99

　　　0．98

0．98

0．85　　0．77

055
0、65

0．73

0．46

0．64

0．73

0．80

0，85

0．76

SG3 Ll

Ls

T
Al

A2
A3

A4
A5

ao

al

0．96

0．95

0．96

0．96

e．94

0．92

0．90

0．94

0，59

0．96　　0．95

　　　　0．96

0．96

0．90

0．95

0．95

0．95

0．94

0．96

0．71

0．93

0，99

1．00

0．99

0．98

1．00

0．74

0．96

0．91

0．93

0．94

0．91

0，89

0．86

0．92

0．48

0．96

0．95

0．99

0．94

0．99

0．97

0．95

0．98

0．68

0．94

0．95

1．00

0．91

0．99

0．99

0．97

0．99

0．74

0．92

0．95

0．99

0、89

0．97

0．99

0．99

0．99

0．80

0．89

0．94

0．98

0．85

0．94

0．97

0，99

0．99

0．85

e、94

0．96

1．00

0，92

e．98

0．99

0．99

0．99

0．77

057

0、70

0．73

0．47

0．67

0．74

080
0．85

0．77

aいずれの相関係数も，帰無仮説Ho：ρ＝0に対して高度に有意（P＜0．0001）

b初産（SG1：1，114頭），3産まで（SG2；960頭）および5産まで（SG3；668頭）の全産次において、検定

　雌牛を50頭以上もつ種雄牛に関する統計量

cL1：乳期モデルによる初産乳量の育種価，L5：反復記録乳期モデルによる育種価，T：24から84か月齢ま

　での合計量，Al，　A2，　A3，　A4，　A5：それぞれ初産から5産における乳期合計量，　ao，　al：それぞれ相加

　的遺伝変量回帰係数の切片と1次回帰係数
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表7－2・種雄牛グループSG3における24および84か月齢時の

日乳量に対する平均育種価とその差および比の遺伝的趨勢

日乳量の平均育種価に対する統計量a

誕生年　　個体数 P24 Ps4 Ps4－P24　　Ps4／P24

1983

1984

1985

1986

1987

1988

1989

1990

1991

1992

1993

19

27

38

52

24

26

32

41

49

33

10

1．47

1．65

1．76

2．17

2．16

2．59

2．72

2．64

2．66

2．93

2．80

2，09

3．25

3．41

3．93

3．78

4．30

5．44

5．29

5．3工

5．45

5．47

O．62

1．60

1．65

1．76

1．62

1．71

2．73

2．65

2．65

2．52

2．67

L4
2．O

L9
1．8

1．8

1．7

2．0

2．0

2．0

1．9

2．0

aP24，　PM：それぞれ24，84か月齢時の平均曲線に対する高さ
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辻

表7－A．各種雄牛グループaにおける誕生年ごとの遺伝成熟曲線の回帰係数の平均値b

SGI
誕生年

SG2
ao al

SG3

1969年以前　　106　－0．541　－0．162
a2 a3 ao al

0．163
a2

0．057 89　　　－O．544　　　－O．142　　　　0．162
a3 ao al a2 al

1970

1971

1972

1973

tg74

1975

1976

1977

1978

1979

1980
1981

1982

1983

1984

1985

1986

1987

1988

1989

1990
1991

1992

1993

1994

1995

1996

1997

1999

13

12

19

21

26
22

20
28

26

30

25

32

23

30
31

47
66

34

41

47
61

73

52
3t

62

64

44
26

　2

一〇．038

－0、160

0．678

0．148

0．847

0．701

0．416

0．712

α995
］．180

L266
2，323

L789
2，394

2．842

2．946

3．533

3．327

3．731

4．507

4，514

4549
4．514

5．006

4．945

5．296

5．138

5．874

L682

0，088

0．057

0．172

－0．088

0．227

0．279

－0．OIO

O．214

0．221

0．240

0．272

0．276

0．487

0．317

0．539

0．629

0．644

0570
0．633

0．898

0，929

0．959

0．816

0．920

0．903

α992

0．825

1．032

0．026

α052
　　0．067

　　0．047

－0．055

　　0．026

－0つ14

－0．Ol7

　　0，045

　　0、054

－0．031

－0．124

－0．Il9

－0．ll9

－O．e40

－0．184

－0．158

－0，145

－0．169

－O．195

－O．139

－0．177

－0．135

－0．131

－0．174

－0、336

－0．191

－O，228

－0．140

－0．270

0、375

　　0．Ol5

－0．008

　　0．066

－O．101

　　0．009

　　0．039

－0．040

　　0．006

　　0．oe4

－0．023

　　0．043

　　0．020

－O．018

　0．106

　0．133

　0．032

　0．106

　0．086

　0．099

　0」41

　0．127

　0．128

　0．110

　0．173

　0．182

0．220

0．205

0．183

－0．143

12

12

19

20
26
21

19

27

26
29
25

32

22

25

30

45
61

33

36
39

58

66

47
25

53

52
11

一〇．069

－0．157

0．680

0．139

0．850

0．S29

0．361

0．610

0．998

1．224

1．269
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第8章

成熟度と在群期間の遺伝的関連

8．1緒言

　乳用牛の長命性を高める方向への選抜は，健康，生産，繁殖性の改善につながることが

期待され，酪農家の収益を増加させることになる（Weigelら1998）。長命性形質のうち，

在群期間は，雌牛の過排卵処置等による分娩間隔の長期化の影響を受けにくいことから，

その指標として適切である（萩谷ら2005）。在群期間は，表型値の収集に長い年月がかか

るだけでなく，遺伝率が非常に低いため，この形質に対する直接選抜は非効率である（河

原1998，萩谷2001）。一方，在群期間と初産の泌乳形質ならびに体型形質との間に遺伝

相関が存在することから，早期の情報に基づく間接選抜が有効であると期待される。

　在群期間と産乳能力との間に，低から中程度の正の遺伝相関が存在するという多数の報

告がある（河原1998，萩谷2001，藤田と鈴木2006）eこれらの研究は，主に初産の泌乳

形質を対象としている。その理由として，間接選抜において世代間隔の短縮をはかるこ

と，初産と後の産次の乳量間には高い遺伝相関があること，淘汰直前の産次には健康上

の問題で低乳量になる可能性が存在することが挙げられる（ShortとLawlor　l　992，萩谷

ら2002）。Neuenschwanderら（2005）は，305日乳量に基づく成熟度を定義し，その指

標が長命性と遺伝的関連を持つことを示唆した。本研究で提案した成熟モデルは，成熟度

を自由に定義でき，さらに生涯生産能力に対する理想的な遺伝評価値を算出することがで

きる。

　本章における研究の目的は，成熟度と在群期間との遺伝的関連を明らかにすることであ

る。なお，成熟度に対する評価するためのモデルが複雑であり，在群期間との多形質分析

が困難であった。したがって，本分析では，各モデルによる遺伝評価値間の相関を計算す

ることで遺伝的関連を調査した。
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8・2　材料および方法

8．2．1データ

　分析に用いたデータは・（社）北海道酪農検定検査協会により1975年1月から2006年

7月までに集積された初産から5産までのホルスタイン雌牛に関する牛群検定記録，なら

びに㈲日本ホルスタイン登録協討ヒ海道支局が集積した血統記録である．在群期間

は・萩谷ら（2005）に倣い・除籍までに牛群に滞在した期間の長さと定義した。ただし，

5産次以降に除籍された個体は，5産の乳期終了時の月齢を，5産次以前に除籍された個

体は・除籍時月齢または84か月齢のいずれか短い方の値を採用した（萩谷ら2005）。在

群期間は，表型値が観測されるまで84か月間を要するため，1999年7月までに初産分娩

した1・321・658頭からの記録のみを使用した。血縁情報は，検定娘牛から最大で3世代ま

でさかのぼった1，735，334頭の記録を使用した。

　成熟度の計算に使用した予測育種価曲線は，第7章において推定したものである。予測

育種価の推定に用いたアニマルモデルは，第7章を参照のこと。

8．2．2　モデル

　在群期間に対する育種価は，以下の単形質アニマルモデルより推定した（萩谷ら2005）e

　　　　　　　　　　　　　　助是＝」HYi＋Aゴ＋Uk＋eiik

ここで〃準は在群期間，HYiは牛群・初産分娩年の母数効果，　Ajは初産分娩月齢の母数効

果，Ukは相加的遺伝効果，　e漠は残差である。混合モデル方程式に含めた遺伝率は，萩谷

ら（2005）が推定した値（O・08）を使用した。遺伝グループは，遺伝成熟曲線の推定の場

合と同じ手順で設定した（第7章）。

　本分析における観測値は，5産終了時または84か月齢までの打ち切りを含む，生存時

間に関する記録である。このような記録に対して，生存時間解析を応用することが理想で

ある。しかしながら，萩谷ら（2005）は，多数の研究者らが，生存時間分析よりも線形モ

デルによる分析に利点が多いことを報告しているとし，線形混合モデルを採用した。ゆえ

に，本研究でも線形モデルによる分析を遂行した。

8．2．3　成熟度との相関

　第7章において設定した3つの種雄牛グループについて，それぞれ成熟度と在群期間

に対する遺伝評価値間の積率およびSpearmanの順位相関を計算したe事前分析の結果，

在群期間との各相関係数は，各グループ間における実質的な差は観察されなかった。ゆえ

に，最も育種価の精度が高いと考えられるSG3（5産までの全産次に，それぞれ50頭以

上の検定娘牛をもつ種雄牛）に属する662個体に対する結果のみを示した。
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　本分析で考慮した遺伝評価値は，初産および5産までの305日乳量に対する乳期モデル

による推定育種価（それぞれL1およびL5とする），初産から5産までの各産次に相当す

る月齢区間における合計乳量（それぞれAl，　A2，　A3，　A4，　A5とする），24から84か

月齢までの合計乳量（T），5産および3産合計乳量と初産合計乳量の差（それぞれAs－1

およびA3－1とする），相加的遺伝効果に対する変量回帰係数の1次回帰係数（a1），相加

的遺伝回帰係数に対する第2主成分得点（PC2），　VatiRaden（1998）による成熟度の指標

（V）である。それぞれの評価値に関する定義および計算手順は，第6および7章を参照

のこと。

＆3　結果および考察

　各生産量，成熟度および在群期間の遺伝評価値間の積率およびSpearmanの順位相関係

数を表8－1に示した・積率相関と順位相関は，ほぼ同一の結果を示したため，これ以降は

積率相関係数について議論する。生産量間の相関は，第7章において示した結果とほぼ同

一であった。同様に，成熟度間の相関も，分散成分から推定した遺伝相関（第6章）と類

似した結果となった。生産量と成熟度間の相関は，その大部分が，遺伝的パラメータとし

て推定した遺伝相関よりもかなり高い正の相関を示した。両者間には，中程度の正の遺伝

相関が存在していることから，種雄牛の乳生産量に対する強い選抜を通して，成熟度の高

いものが間接的に選ばれてきたためであると推察される。成熟度の指標のうち，PC2およ

びVと生産量との相関は，相対的に低い正の値であった。

　在群期間と諸形質の遺伝評価値間の相関は，いずれも正の値となった。最も高い相関

は，反復記録乳期モデルによる遺伝評価値（L5）であり，初産乳期モデルによる評価値が

続いた（L1）。成熟モデルから推定された各産次内乳量および生涯乳量との相関は，いず

れもO・6付近の高い正の値を示した。在群期間と乳生産量との遺伝相関は，河原（1998）

の総説によると，これまでに0．27から0．79まで，広い範囲の値が推定されている。わが

国の乳牛集団において，在群期間と初産乳量との間の遺伝相関について，河原ら（1996）

がサイアモデルを用いて0．6以上の高い遺伝相関を報告したが，アニマルモデルを用いた

萩谷ら（2002）および藤田と鈴木（2006）は，それぞれO．30付近および0．14という低い値

を示した。これらの報告に基づくと，本分析の積率相関は遺伝相関とみなすには高すぎる

値である。この現象は，種雄牛に対する選抜の影響を反映したものであると推察される。

　在群期間と成熟度の指標との相関は，生産量との値より低かった。2点間の差に関する

指標について，中程度の正の相関が推定されたが，これは成熟性よりも生産量を反映した

ものであると推察される。一方，生産量と遺伝的に独立な指標であるPC2およびVとの

相関は，最も低い正の値（0．19および0．23）に留まった。さらに，これらの指標も生産

量との間に低い正の相関が存在するため，生産量の影響を分離できない。他の研究にお

いて，Neuenschwanderら（2005）は，スイスのホルスタイン牛に対して，成熟度と生産

期間との聞に，正の相関が存在することを示唆したが，その値は非常に低かった。大橋
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（2°°7）は・特定の分娩月齢にお｝ナる3・5日乳量の値は在醐間と遺伝醐連をもつが，

成鞭との欄はほぼゼ・であることを報告した．いずれも嘘鞭と長命性と剛の低

唖伝欄を示唆している・以上の結果Vま，在醐間に関して誠鞭よりも生産レペル

との間により強い遺伝的関連が存在することを意味するものである。

本分析において・　lise熟度と在醐間との遺伝的関連は明確にならなかった。その一一因

は・k定の難牛における遺伝評価値間の相関を計算したことにある．理想的に｝ま2磯

分析を応用して，遺伝的パラメータを直接推定することが好ましい。本研究で提案した成

熟モデルは，近年の計算機で扱うことが比較的容易であり，2形質分析も可能であるeこ

の分析モデルは，泌乳の成熟性と，在群期間以外の長命性形質，体型形質，繁殖形質およ

び健康形質との遺伝的関連を調査するための合理的な手法となるであろう。
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表8－1．各生産量a，成熟度bおよび在群期間（HL）の遺伝評価値問の積率（上側）およびSpeamanの順位（下側）相関

1

生産量 成熟度 在群期間
LI L5 A1 A2 A3 A4 A5 T A5＿1 Aヨ＿1 α1 PC2 V HL

L1 0．96 0．96 0．96 0．94 0．92 0．90 0．95 0．58 0．63 α58 α02 0．06 0．67

L5 0．96 0．91 0．95 0．95 0．95 0．94 0．96 0．71 0．74 0．71 0．19 025 0．73

Al 0．96 0．90 0．94 0．91 0．88 0．85 0．93 0．48 0．52 0．48 一〇，11 一〇．06 0．57

A2 0．96 0．95 0．94 0．99 0．97 α94 099 0．68 0．76 0．68 0．11 0．17 0．60

A3 0．94 0．95 0．91 0．99 0．99 0．97 1．00 0．75 0．82 0．74 0．21 0．27 α61

A4 0．91 095 0．89 0．97 0．99 0．99 0．99 0．81 0．83 0．80 0．29 0．37 0．62

A5 0．89 0．94 0．86 0．95 0．97 099 0．98 0．85 0．84 0．85 0．37 0．43 0．62

T 0．95 0．96 093 0．99 1．00 0．99 0．98 0．74 0．79 0．73 0．22 0．28 0．62

A5＿】 0．57 0．71 0．46 0．67 0．75 0．82 0．86 α74 0．93 0．99 0．80 0．84 0．50

A3司 0．63 0．73 0．52 0．76 0．82 0．84 0．85 0．79 0．92 0．90 0．62 0．68 0．48

α1 0．57 0．70 0．46 0．67 0．74 0．80 0．85 0．73 099 0．90 0．82 0．82 0．49

PC2 0．02 0．20 一〇．11 0．12 0．22 0．32 0．41 0．20 0．77 0．60 0．79 0．95 0．19

V 0．06 0．26 一〇．06 0．17 0．29 0．39 046 0．26 0．81 α66 0．79 0．95 0．23

肌 0．65 0．73 0．56 0．60 0．61 0．62 0．62 0．61 0．52 0．50 0．51 0．20 0．23

aL1，　L5：それぞれ初産のみおよび5産までの記録を用いた乳期モデルからの305日乳量の育種価，　Al，　A2，　A3，　A4，　A5：そ

れぞれ初産から5産までの各産次に相当する月齢区間における合計乳量；T：24から84か月齢までの合計乳量

bA5－i，　A3－11それぞれ5産および3産合計乳量と初産合計乳量の差；al：変量回帰の1次回帰係数；PC2：第2主成分得点；V：

VimRadenの式による成熟度



要約

　わが国において，乳用牛の産乳能力に対する遺伝評価には，分娩後305日間の合計乳

量に基づく反復記録アニマルモデルが採用されている。このモデルは簡潔ではあるが，泌

乳期内の環境要因を充分に説明できず，加齢に伴う遺伝的能力の推移を考慮していない。

この問題は，305日乳量の代わりに検定日記録を使用し，さらに複数の産次を考慮するこ

とによって解消することが可能である。変量回帰分析を含む遺伝評価法（変量回帰検定日

モデル）は，より正確な遺伝評価値を得ることができるという理由から。各国において採

用が進んでいる。本研究の目的は，わが国の乳牛集団に最適な変量回帰検定日モデルを構

築することであった。さらに，これを拡張し，各個体に対する泌乳量の成熟度を説明する

モデルについても検討した。本研究の各分析において用いたデータは，いずれも（社）北

海道酪農検定検査協会が集積した北海道のホルスタイン牛に関する検定日記録，ならびに

（社）日本ホルスタイン登録協会が保持する血縁記録である。

検定日乳量に影響を及ぼす諸要因の検討

　乳牛の各泌乳ステージにおける検定日乳量に関して，環境効果の大きさおよび遺伝的パ

ラメータを推定し，各要因の泌乳パターンへの寄与について調査した。データは，1989年

1月から2006年7月までに集積された初産および2産牛からの検定日記録であった。泌

乳ステージは分娩後6日から30日間隔で設定した。牛群・分娩年は乳期を通して泌乳量

の変動を最も説明したが，分娩月齢および分娩年月による変動は相対的に小さかったe遺

伝率は初産において0．19から0．35，2産において0．12からO．29の範囲にあった。牛群・

分娩年および分娩年月による泌乳曲線を説明するには，高次の多項式関数が必要であっ

た。相加的遺伝曲線を説明するには，両産次とも2次のLegendre多項式で十分であった

が，泌乳パターンは産次によって異なることが示された。

変量回帰検定日モデルによる泌乳量に対する遺伝的パラメー

タの推定

　牛群に固有の泌乳曲線を含む，または含まない変量回帰検定日モデルから推定された遺

伝的パラメータを比較したeデータは，北海道において1989年1月から2006年7月ま
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でに分娩した10・498頭の初産のホルスタイン雌牛に関する101，929の検定日記録であっ

た・牛群’検定日を母数効果とするHTDモデルと，牛群・検定日を変量効果とし，さら

に牛群・分娩年に対する母数回帰を含めたHYCモデルの2つの統計モデルを用いた。両

モデルとも・相加的遺伝および恒久的環境効果に対して3次または4次のLegendre多項

式を当てはめた。分散成分の推定にはGibbs　Samplingを使用した。推定値には次数間の

差は認められなかった。牛群曲線を含めないモデルから推定された相加的遺伝共分散に関

して，牛群効果との交絡が示唆された。北海道の牛群に対して検定日モデルによる遺伝評

価を行う際には，牛群ごとの泌乳曲線を考慮する必要があるものと推察された。

泌乳成熟性を考慮した検定日モデルによる遺伝的パラメータ

の推定

　変量回帰検定日モデルを拡張した3種のモデルから，泌乳の成熟性に関する遺伝的パラ

メータをそれぞれ推定し，最適なモデルを決定した。データは，1985年1月から2005年

12月までに集積された初産から5産までのホルスタイン雌牛に関する乳量の検定日記録

である。恒久的環境効果に対して，泌乳時月齢に対する変量回帰のみを含むモデル（A），

泌乳期内の泌乳日数に対する変量回帰を含むモデル（B），両方の回帰を含むモデル（C）

の3っの数学モデルを仮定し，それぞれ遺伝的パラメータを推定した。いずれのモデルに

も，各泌乳期内の牛群泌乳曲線および加齢に伴う泌乳量の推移を説明する母数回帰を含め

た。相加的遺伝効果には，泌乳時月齢に対する3次のLegendre多項式を当てはめたe分

散成分の推定にはGibbs　Samplingを使用した。泌乳期内の分散成分は，当該泌乳期にお

ける平均的な月齢において推定されたものとみなした。モデルAおよびCについて，検

定時の月齢に対する遺伝率は30から80か月齢にかけてほぼ」定であり，その値はおお

むね0．20から0．25の範囲にあった。一方，モデルBにより推定された遺伝率は相対的に

高く，加齢に伴って0．30から050まで上昇した。各月齢間の遺伝相関は，モデルBとC

において常に正の値が推定され，月齢が離れるにつれて減少する傾向にあったが，モデル

Aにおいては一貫した傾向が観察されず，負の値も推定された。以上の結果から，泌乳の

成熟性に対して偏りのない遺伝的パラメータを得るには，恒久的環境効果に関して泌乳日

数および月齢に対する変量回帰を含める必要があると推察された。

泌乳成熟曲線に対する遺伝評価値の算出

　変量回帰検定日モデルを拡張した遺伝評価モデルにより，加齢に伴う日乳量の遺伝的

成熟曲線を推定し，泌乳成熟性に対する遺伝的趨勢を調査した。データは，1975年から

2005年までに分娩した1，594，707頭の雌牛からの42，134，381の検定日記録であったe本

分析の推定値のうち，検定娘牛を50頭以上もつ種雄牛の予測育種価のみを抽出して分析

に供した。24から84か月齢までの累積育種価と，乳期モデルから推定された育種価との
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積率相関係数およびSpea抽anの順位相関係数はいずれもO．95であった。遺伝的成熟曲

線は，年次の進行とともに上にシフトし，加えて成熟速度が加速する傾向にあった。24か

月齢時に対する84か月齢時の泌乳量の差も，年代とともに上昇しており，成熟時の泌乳

量が増加していることが認められた。本分析の結果は，成熟性を考慮する検定日モデルが

従来の乳期モデルの代替となる可能性を示唆した。さらに，泌乳の成熟度に遺伝的トレン

ドが認められたことから，遺伝評価モデルにおいて成熟性を考慮することが合理的である

ことが示された。

泌乳量の成熟度と在群期間との遺伝的関連

　泌乳量の遺伝的成熟曲線から成熟度に対する複数の指標（総合育種価）を算出し，それ

らと在群期間との遺伝的関連を調査した。成熟度として，3産および5産と初産相当月齢

との乳量の差（Aヨー1およびA5－1），遺伝成熟曲線の1次回帰係数（al），各月齢の泌乳量

に対する線形関数で，若齢時には負の，成熟後には正の重みを含むもの（V），相加的遺

伝共分散行列の第2主成分に基づく総合特性値（PC2）を考慮した。　A3．．i，　A5－1，　al，　V，

PC2の各指標と生涯生産乳量との遺伝相関は，それぞれO．67，0．49，0．52，0．00，－O．11で

あった．泌乳レベルと独立であることから，本研究ではVとPC2・について分析を実行し

た・在群期間の育種価との相関係数は，VおよびPC2に対してそれぞれO．23および0，19

であった。一方で，生涯生産量の育種価との相関係数は，両指標に対してそれぞれ0．28

および0・22であった。在群期間と生涯生産量の育種価間の相関は0．60であり，他の報告

よりも高かった。本分析の結果から，長命性に対して成熟度よりも乳生産レベルの遺伝的

寄与が大きいことが推察された。
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