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　　　　　　　　　　　　　　　　　　は　じ　め　に

　スギぱわが国の林業樹種としてもっとも重要な樹種であり，スギの育種は篤林家による過去数

百年の歴史をもち，スギさし木在来品種約200品種以上が育成され，造林されてきた経緯がある。

昭和32年度から国家的な育種事業「精英樹選抜育種事業」が発足し，また，昭和45年度から発足

した気象害抵抗性育種事業において，寒さの害及び雪の害に対してそれぞれ約3,400個体, 1,700

個体の抵抗性個体が選抜されている。

　現在，将来のスギの育種の新しい展開のため，将来世代の育種について交雑育種プロジェクト

が進行中である。このような育種事業の今後の進展を支えるためには，スギに開する遺伝・育種

に開する研究情報が必要であり，特に遺伝に開する研究を促進する必要がある。

　スギにおげる主働遺伝子の報告は，千葉（1953）のミドリスギの劣性遺伝が最初である。その

後，大庭ら(1967, 1969, 1973,1974），菊池(1977,1980）により精英樹等の自殖，人工交配

の結果，白子，黄子，淡緑色苗等の色素異常，楼性，幹や枝葉の異常形態，また胚致死をもたら

す劣性遺伝子が検出された。胚致死遺伝子は劣性ホモ接合型の場合，胚の発生途上のいずれかの

時点で胚形成を阻害し，不穏種子を生じると考えられるものであり，他の標識遺伝子との連鎖で

その存在が確認されている（大庭1979,河崎1990）。また，スギの針葉を試料としてアイソザ

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ー86 －



スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

イム分析が行われ，14酵素種で計20遺伝子座が検出され（Ｔｓｕｍｕｒａ ｄα/べし989,奥泉ら1990,

倉本1992），これらのアイソザイム遺伝子を利用してスギさし木在来品種のクローン分析，スギ

の天然林，人工林の類縁関係の研究が進められてレる。

　さらに分子遺伝学やＤＮＡの分析技術の発展にともない，スギにつレても白子，黄子等の標識

遺伝子，アイソザイム遺伝子，またＲＦＬＰ等ＤＮＡ多型の総合的な連鎖分析が可能になった。大

庭ら（1992）は劣性標識遺伝子ホモ個体を作出し，組換価の計算および胚致死遺伝子による組換

価の偏りを補正する計算方法を報告した。また，大庭ら（1993）はアイソザイム，ＲＦＬＰなどの

共優性遺伝子座間の連鎖分析において胚致死遺伝子による組換価の偏りを補正する計算方法を報

告した。さらにMukai d �｡(1993,1995（印刷中））はスギについてＲＦＬＰ座,ＲＡＰＤ座およ

びアイソザイム遺伝子座の18群の連鎖地図を報告し，数群に分離比の有意な偏りがある座群があ

ることを示した。松田ら［］［994］はスギについてＲＡＰＤ座の高密度連鎖地図を報告した。

　本報告では，急速に発展している標識遺伝子座,ＲＦＬＰ座およびＲＡＰＤ座の連鎖分析の際，致

死遺伝子が存在する場合に首座ごとに集計した期待分離比により首座と致死遺伝子の組換価を推

定する方法をとりまとめた。また，交雑時に遺伝子の拐引・拐反の配列が不明な交雑家系につレ

ても組換価の推定が可能な方法をまとめ，それらの適否はロッド得点（後述）で判定することと

した。連鎖分析にはFisher (1928), Mather (1963), Bailey (1961）の計算方法を利用した。

　本論文の作成にあたり詳細にわたりご検討をいただいた東京大学農学部鵜飼保雄教授に感謝中

し上げる。また，スギの連鎖解析の貴重な資料の提供をいただいた森林総合研究所向井譲主任研

究官にお礼を中し上げる。

　　　　　　　　　　　　　　　　｜。連鎖分析計算方法

｜）標識遺伝子座, RFLP座, RAPD座および致死遺伝子座の組換価の計算方法の組立

　優性・劣性あるいは共優性の標識遺伝子座,ＲＦＬＰ座とＲＡＰＤ座の連鎖分析において致死遺伝

子がない場合には表－１に示した６通りの分離型の計算方法を考えればよい。しかし，致死遺伝

子座が存在する場合には標識遺伝子座,ＲＦＬＰ座あるいぱＲＡＰＤ座および致死遺伝子座の３座の

配列順序ならびに相引付目反の配置関係を考慮する必要があり，組換価計算の一般式の誘導は今

後の課題とした。したがって，この報告においては，各遺伝子座の集計した分離頻度を用いて致

死遺伝子による分離比の偏りの有無の検定を行うこととした。

　な牡　ここでの致死遺伝子は胚致死遺伝子のほか白子，淡緑色苗，楼性苗など成熟樹に到達で

きない表現型をしめす遺伝子も含めることとした。これは，交雑による検定林等の資料を利用す

る場合，いわゆる異常個体は一般的には死滅してしまうため，致死遺伝子として検出される場合

があるためである。

　さらに，林木は他殖性のためヘテロ性が高く，かつ劣悪遺伝子を保有している場合が多く，自

殖後代では発芽率の低下，また標識個体の分離比の乱れが生じ易いことが知られている。そのた

め，種子発芽率が高く，また形質の分離比に偏りがないか，または少ない交雑後代においても組
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表－１　標識遺伝子２座と致死遺伝子座について自殖および交雑による期待分離比。致死遺伝子

　　　　　による分離比の偏りの有無は各遺伝子座の集計した分離比の項で検定する。

Table　１　Expected segregation ratio of two marker gene loci and ａlethal gene locus after

　　　　　　selfingand crossing。Deviation of segregation ratio by the presence of lethal gene

　　　　　　willbe tested on the summed segregation frequency for respective loci.

①　Segregation ratioand observed numbers of　　①

　　1:1×1:1

　　(cf.Table 2，lethal－Table 8)

AA(ルz)

Aaiaa)

Sum

DＤ(Ｂｄ)

　1 Ｃ11

　1 Ｃ21

　　b1

Dｄ(而)

　1 Ｃ12

　1 Ｃ22

　b2

Sum

１
　
ｎ
乙

ａ
　
ａ

ｎ

②　Segregation ratioand observed numbers of　　⑤

　　3:1×1:1

　　(cf.Table 3，lethal－Tables 8, 9)

AAiAa)

ｊα(凹)
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£)一
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bi

�
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ｎ
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ａ

ｎ

③　Segregation ratioand observed numbers of　　⑥

　　3:1×3:1

　　(cf.Table 4，lethal－Table 9)

ル
』
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£)一

一
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Segregation ratioand observed numbers of

1:2:1×1:1

(cf。Table5,lethal－Tables 8, 10)
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一
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Segregation ratioand observed numbers of

1:2:1×3:1

(cf.Table 6，lethal－Tables 9，10)

y1－

αα
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扨）
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Segregation ratioand observed numbers of

1:2:1×1:2:1

(cf.Table 7，lethal－Table 10)
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一
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換価の推定が可能なようにした。すなわち相引・相反の交雑組合せにおける集計した分離につい

て期待分離比をもとめ組換価の計算方法を組立てた。

　また上記の場合，①拐引（自殖・交雑），②相反（自殖・交雑）および③相引引目反（交雑）

の三者のなかでの最適性の判定は，推定した組換価によるロッドスコア（ロッド得点）の大小に

よって判定することとした。

　ｐッド得点法(Morton,1955）は次のような手順によって計算される。ｐを組換価とし，分離

区分が1～tあり，それぞれの期待頻度，またぱ生起確率をmi, m2, m3,・　・　．　ｍｔとし，各区分
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で観測された頻度がai, a2, a3, .... atで総計ｎの場合，次の多項分布の確率f(p)が導かれる。

f(p)を最大とするｐを求めることにより，組換価ｐが求められる(Mather, Kパ963)。ここで

ｍtは，組換価ｐの関数である。

f(p)＝
　　　ｎ!　　　　　　ai

a1!a2!a3!. . . at!　ｍ1

oddｓ:　fﾂﾞﾗﾑ）

LＯＤ: １ｏｇｺｿﾞﾘｻﾞｼ∇

n12
ａ2 nl3ａ3 rｎt

ａt

……（１）

（２）

Ｏ）

（４）

　上記の右辺の対数を対数光度(Ｌ)と呼ぶ。Ｌを微分したものをＯと等しいとおいた解かｐの推

定値となる。なお，分散ｖａｒ(p)はＬのｐについての２階微分により算出される。すなわち，情

報量I＝－Ｅ(d2L/dp2)よりｖａr(p)＝(1/I)として求められる。

　ロッド得点法は上火の多項分布の確率関数を利用するものである。例えば，２座の連鎖分析に

おいて，二重ヘテロ個体に戻し交雑した場合を考えるとロッド得点法は次のようになる。組換価

をｐとし，分離した４種類の表現型の観察数をai, 32, a3, a4,その総計をｎとすれば，つぎの確

率関数がえられる。

れp)ニa1!ａｽﾞ3!a4!((トp)/2)≒p/2)≒p/ゴ∩(1‾p)/2グ

　この式において，２因子が独立（連鎖していない:p＝1/2）と仮定した場合に比べ，連鎖し

ているとしたとき（p＝po）の確率が大きくなる。p＝1/2とした確率を分母とした比が光度比と

いわれるオッズ（odds）であり，これを用いた検定は光度比検定といわれる。式は次のようにな

り，係数のべき乗項は除算により消去される。また，計算の便宜上，オッズの対数（慣用として

常用対数）をとりＬＯＤ（Ｌｏｇａｒithmof odds）とする。

　通常，ヒトの連鎖分析ではロッド得点が３以上であれば連鎖が確実と判断されているので，そ

れを採用した。

　表－１に標識遺伝子座,ＲＦＬＰ座およびＲＡＰＤ座と致死遺伝子座を想定した自殖および交雑に

よる期待分離比を示した。すなわち，標識遺伝子座, RFLP座,ＲＡＰＤ座については，①１：１×

１：１，②３：１×１：１，③３：１×３：１，①１：２：１×１：Ｂ⑤１：２：１×３：仁⑥１：２：

１×１：２：１の６通りの組合せがある。

　本報告で用いた記号は，便宜的に標識遺伝子座(洙α)，ＲＦＬＰ座・ＲＡＰＤ座(μのおよび致

死遺伝子座(Ｌ，　I)とした。また，３遺伝子座が関与する場合の組換価の算出式の誘導に際し，

キアズマ干渉がないものと仮定した。すなわち，ＡＤＬＩａｄｌの遺伝子型の配偶子の分離について，

y1－Ｌ,　Ａ－Ｄ，　Ｄ－£の間の組換価をそれぞれP,r, sとした場合, P=r十s－ 2rs (Trow,1913)

が成立つと仮定した。

　表－１において，標識遺伝子座,ＲＦＬＰ座・ＲＡＰＤ座間に連鎖がある場合，さらに致死遺伝子

座(£)が関与している場合には，独立遺伝の場合から偏りをもった分離比を示すことになる。ま

89
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だ，両遺伝子座が独立であり，かっその両者がそれぞれ致死遺伝子座と連鎖してレる場合も考慮

する必要がある。

　標識遺伝子座とＲＦＬＰ座・ＲＡＰＤ座の２座(淮劫と致死遺伝子座(£)が関与している場合の

想定分離比のz2検定の有意差の有(SIG)，無(NS釧こよる連鎖の有無の検定は，次の手順によっ

て判定する。

　なお，遺伝子記号の表記の際，大文字を移動度の大きレ(速レ)もの，小文字を移動度の小さ

い(遅レ)ものに当てた。

Ｏ)Ａ，　Ｄの両遺伝子座が独立の場合

　①ｊについての分離比がNS

　②£)につレての分離比がNS

　③ｊ，£)につレての分離比がNS

(2) Aと£）の両遺伝子座が連鎖している場合

　①ｊにつレての分離比がNS

　②Ｄについての分離比がNS

　③淮刀につレての分離比がSIG

(3) A£)の両遺伝子座が独立で，致死遺伝子座が存在している場合

　Ｏ)y1遺伝子座と致死遺伝子座が連鎖してレる場合

　①y1につレての分離比がS](Ｇ

　②1)についての分離比がNS

　③淮£)についての分離比がNS

　(iO£)遺伝子座と致死遺伝子座が連鎖している場合

　①y1についての分離比がNS

　②£)についての分離比がSIG

　③庶召につレての分離比がNS

　(iii)A, Dの両遺伝子座に別々に致死遺伝子座が連鎖している場合

　①ｙ1についての分離比がS](Ｇ

　②£)についての分離比がSIG

　③A, Dについての分離比がNS

(４)淮£)の両遺伝子座が連鎖していて，かつ致死遺伝子も連鎖している場合

　①y1についての分離比がS](ＧまたぱNS

　②£)についての分離比がSIGまたはNS

　③淮£)についての分離比がS][Ｇ
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

２）致死遺伝子座が存在しない場合の標識遺伝子座, RFLP座,RAPD座の組換価の計算方法

　太一２～７に致死遺伝子がなレ場合の組換価の推定方法を示した。なお，以下にかレては煩雑

を避けるため,ＲＦＬＰ座,ＲＡＰＤ座は特記せず標識遺伝子（座）と包括した表現を用レる。

　太－２に２つの標識遺伝子座につレて，１：１と１：１の期待分離比で連鎖してレる場合の組換

価の計算方法を示した。組換価ｒをＲ＝［］［－r］と変換した。（５）式で組換価，（６）式で組換

価の分散を推定する。　ロッド得点の計算式は無変換の組換価ｒを用レて導レた（以下，同○。

そうして（７）式，（８）式でロツド得点を推定する。

　天一３に２つの標識遺伝子座につレて，３：１と１：１の期待分離比で連鎖してレる場合の組換

価の計算方法を示した。組換価の推定式は（10）式のように３次の多項式となる。

　太一４に２つの標識遺伝子座について，３：１と３：１の期待分離比で連鎖してレる場合の組換

価の計算方法を示した。ここでは，∩相引，２）相反あるレは３）相引・相反の３つの場合に

ついて，組換価の推定式を導レた。∩相引または２）相反の場合はR= (l-r)2の変換により，

組換価の推定式は（14）式のように２次式となった。交雑組合せが３）相引・相反の場合は，組

換価ｒの無変換で推定式を導き, (16)式のように５次の多項式となった。組換価の分散は(15)

式, (17)式およびロッド得点は，相引は（18）式，相反は（19）式，相引・相反は（20）六万

推定する。

　太一５に２つの標識遺伝子座について，１：２：１と１：１の期待分離比で連鎖してレる場合の

組換価の計算方法を示した。組換価は（21）式，その分散は（22）式で，ロッド得点は，相引は

　（23）式で相反は（24）式で推定する。

　太－６に２つの標識遺伝子座について，１：２：１と３：１の期待分離比で連鎖してレる場合の

組換価の計算方法を示した。　１）相引または２）相反の場合はＲ＝（1－r）の変換により，組換

価の推定式は（25）式のように５次の多項式となった。交雑組合せが３）拐引・相反の場合は，

組換価rの無変換で推定式を導き, (27)式のように７次の多項式となった。組換価の分散は（26）

式，（28）式およびロッド得点は，拐引は（29）式，相反は（30），相引付目反は（31）式で推定

する。

　太－７に２つの標識遺伝子座につレて］［：２：１と１：２：１の期待分離比で連鎖している場合の

組換価の計算方法を示した。　１］相引または２）相反の場合はＲ＝（1－r）の変換により，組換

価の推定式は（32）式のように３次の多項式となった。交雑組合せが３）相引・相反の場合は，

組換価rの無変換で推定式を導き, (34)式のように２次式となった。組換価の分散は(33)式，

　(35)式およびロッド得点は，相引は（36）式，相反は(37),拐引・相反は（38）式で推定す

る。

　なお，組換価の計算式が３次以上の高次の多項式の場合，パーソナルコンピュータを利用し，

Ｎｅｗtｏｎ-Raphsｏｎ法で解を求めることとした。

-
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　表－２①　２つの標識遺伝子座について１：１と１：１の期待分離比で連鎖している場合の

　　　　　　　　組換価の計算方法

Table　2　①　Calculation of recombination value(r) in expected segregation ratiosof 1 : 1 and

　　　　　　　　1: 1 in two loci.

　　　　　　　　　Ｒ＝(1－ｒ)

{1/2}

Aa{＼)

回申

DＤ(Ｄｄ）(1)　　Ｄｄ(＆幻出

AaD£)のぱ)

　　　R

　　　C11
aaDDiDd)

　　(1－Ｒ)

　　　Ｃ21

　　　b1

Oddｓ:{f(ｒ)/f(1/2)}

　Ｏ Coupling

　　　(1－ｒ)clけc22(ｒ)c12十ｃ21

AａＢｄ(�)

　(1－Ｒ)

　　　C12

aaDdidd)

Ｒ
心

b2

LＯＤｓｃｏｒｅ＝1oglo{f(ｒ)/f(1/2)]

a1

ａ２

-

ｎ

‥…(７)

（９）

R＝(c11十C22)/n　…………

O＜Ｒ＜0.5　r=R (Rep.)

V(Ｒ)＝{Ｒ(1－Ｒ)}/ｎ………

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

2 ) Repulsion

（Ｆｏｒlethal gene, see Table ８）（付属資料　121頁Al.)

C11 + C22 １－

O｡5

「 C12+C21

（５）

‥‥(６)

……(８)

　太一３②　２つの標識遺伝子座について３：１と１：１の期待分離比で連鎖している場合の

　　　　　　　　組換価の計算方法

Table　3　②　Calculation of recombination value(r) in expected segregation ratios of 3 : 1 and

　　　　　　　　1: 1　intwo loci.

　　　　　　　　　Ｒ＝(1－ｒ)

{1/4}

Ａ削1)

凹巾

£)-(3)

一

AaD-

(1十Ｒ)

　C11

aaD-

(2－Ｒ)

　C21

Oddｓ:{f(r)/f(l/2)}

　Ｏ Coupling

　　(2－r)c11(r)ｃ12 １十r

而山

一

y1α�

(1－Ｒ)

Ｃ12

ブ
①

c21(1－ｒ)ｃ22

　　　　　　(1.5)ｃにc21(0.5)c1匹ｃ２２

ＬＯＤｓｃｏrｅ＝loglo{f(ｒ)/f(1/2)}

a1

a2
一
ｎ

(12)

f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3………………(10)

　　　Ao＝　2C22

　　　AI＝　2clに2Ci2 － c21－ c22

　　　A2=-3Cii- Ci2　　　－ 2C22

　　　A3＝　c11十c12十c21十c22

　　　0＜Ｒく０．５　ｒ＝Ｒ(Ｒｅｐ．)

Ｖ(Ｒ)＝
2Ｒ 1十Ｒ)(1－Ｒ)(2－Ｒ)

ｎ(1＋2Ｒ－2R2)

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

2 ) Repulsion

　　(1十ｒ)c11(1－ｒ

巾５

（Ｆｏｒlethal gene, see Tables 8， 9）（付属資料　122頁Ａ２．）
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におげるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

　太一４③　２つの標識遺伝子座について３：１と３：１の期待分離比で連鎖している場合の

　　　　　　　組換価の計算方法

Table　4　③　Calculation of recombination value(r) in expected segregation ratios of 3 : 1 and

　　　　　　　3 : 1 in two loci.

O　Coupling or　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　Ｒ＝(1－ｒ)2

　　　　　　　　£)づ3)

　(1/肘　　　　A-D-

y1－(3)　　(2十Ｒ)

　　　　　　　　　C11

　　　　　　　　　皿Ｄ-

　回巾　　　(1－Ｒ)

　　　　　　　　　Ｃ21

心中

ｊ一心

(1－Ｒ)

　Ｃ12

　　　　　　　　　b1

－2c22－(c1に2Ci2 － 2C2l － C22)R

　　　十(Cu十c12十c21十c22)Ｒ２

Ｒ＝{(c1に2Ci2 － 2C2l － C22)

寸
言

3 ) Coupling and repulsion

{1/4}

y1-(3)

ai

ａ２

-

ｎ

(14)

　　　　　　　　　　　一　十(Cii － 2Ci2－ 2C21－c22)2＋8nc22}/2n

O＜Ｒ＜0.25　ｒニ√R (Rep.)

Ｖ(Ｒ)＝{2R(2十Ｒ)(１－Ｒ)打{n(l＋2Ｒ)}…(15)

Ｖ(r)＝Ｖ(Ｒ)/4Ｒ

Oddｓ:{f(r)/f(l/2)}

　　ｎ　Coupling

　　　　　(3－2ｒ十ｒ2)c11(2ｒ－ｒ2)c1リ‾c21(1－2ｒ十

.25
C11

0.75 0.25

2 ) Repulsion

　(2十ｒ2)c11(1－ｒ2)c12十c21(ｒ2)ｃ22

　　(2.25)ｃ財0.75)ｃダc21(0.25)c22

3 ) Coupling and repulsion

　　(2十r－ｒ2)c11(1－r十ｒ2)c12十c21(r－ｒ2)ｃ22

C22

凹巾

　1)-(3)

　A-D-

(2十ｒ－r2)

　　C11

　匹Ｄ-

(1-r十r2)

　　Ｃ21

　　b1

　�巾

　ﾒ1一心

(1－ｒ十ｒ2)

　　C12

　四�

　(ｒ－r2)

　　Ｃ22

　　b2

a1

ａ２

-

ｎ

f(r)＝Ao十Alr十A2r2十A3r3十A4r4十A5ｒ5……(16)

　　　Ao＝　2C22

　　　A1＝　　c11 －2Ci2－2C21－5C22

　　　A2＝－4c11＋5c12＋5c21＋2c22

　　　A3＝　6cii＋2c22

　　　A4＝－5c11 －5Ci2－ 5C21－5C22＝－5n

　　　A5＝　2cii＋2c12＋2c21＋2C22 ―　2n

　　　O＜ｒ　0.5　ｒ(Ｃｏｕｐ。andrep.)

V(r)＝乃1
2－r)(1－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)

ト2ｒ－6r2＋16ｒ3－8ｒ4)

　　　　　　(2.25)c11(0.75)c1にc21(0.25)c22

Lod sｃｏｒｅ＝loglo{f(ｒ)/f(1/2)}

　(Ｆｏｒlethal gene, see Table ９)(付属資料　124頁A3.)
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　表－５①　２つの標識遺伝子座について１：２：１と１：１の期待分離比で連鎖してレる場合の

　　　　　　　組換価の計算方法

Table　5　①　Calculation of recombination ｖalｕｅ(r)ｉｎexpected segregation ratios of 1 : 2 :｜

　　　　　　　and 1 : 1 in two ｌｏｄ。

O　Coupling or　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）

{1/4}

yｈバ1)

回申

DDiX)　　Dd{i)

AaDD

Ｒ
ら

皿ＤＤ

(1－Ｒ)

　Ｃ21

　b1

Oddｓ:{f(ｒ)/f(1/2)}

　　1) Coupling

AaDd

　　1

　C12

aaDd

　　1

　Ｃ22

　b2

(1－r)c11十c23(ｒ)c13十c21

　(0.5)ｃll　Cn　ｃ21　ｃ23

LOD sｃｏrｅ＝loglo{f(ｒ)/f(1/2)]

心中

Aadd

(1－Ｒ)

　C13

　皿�

Ｒ
ら

b3

a1

a2

-
ｎ

(23)

R＝(c11十c23)/ｎ　………

O＜Ｒ＜0,5　r=R (Rep.)

Ｖ(Ｒ)＝{2R(1－Ｒ)}/ｎ…

Ｖ(r)＝Ｖ(Ｒ)

2 ) Repulsion

(ｒ Cll＋Ｃ23

(0.5戸

１－ｒ

百石

C13＋Ｃ21

（Ｆｏrlethal gene, see Table ８，10）（付属資料　129頁A 4.)

一
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭娃）

　太一６⑤　２つの標識遺伝子座について１：２：１と３：１の期待分離比で連鎖している場合の

　　　　　　組換価の計算方法

Table　6　⑤　Calculation of recombination value(r) in expected segregation ratios of 1 : 2 : 1

　　　　　　　and 3 : 1 in two loci。

n　Coupling or　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　Ｒ＝(1－r)

　　　　　　ＤＤ(1)　　Ｄｄ(2)

{1/4}　y1-£の　　　ｊ-Ｄｄ

ｊバ3)(2R－R2)(2－2R＋2R2)

　　　　　　　C11　　　　　C12

　　　　　　皿ＤＤ　　　　皿Ｄｄ

回(い　(1－Ｒ)2　(2R－2R2)

　　　　　　　Ｃ21　　　　　　Ｃ22

　　　　　　　bi　　　　　b2

�巾

y1一心

(1－R2)

　C13

　皿ｄｄ

　　Ｒ2

　　Ｃ23

　　b3

f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十AsRS

Ao＝　2cii＋2c22＋4c23

A1＝－4c11一2Cl2 －4C21－ 5C22－ 6C23

A2＝　2cii＋5Cl2-4Ci3＋2c21＋2c22＋2c23

A3＝　2cii＋6c13＋2c22＋4c23

A4＝－4c11－5c12－6c13－4c21一5C22 ―6C23

A5＝　2cii＋2c12＋2c13＋2c21＋2c22＋2c23＝2n

　O＜Ｒ＜0.5　ｒ＝Ｒ(Ｒｅｐ｡)

Ｖ(Ｒ)＝
2Ｒ(2－Ｒ)(1－Ｒ十R2)(1－Ｒ)(1十Ｒ)

　　ｎ(4－5R－3R2＋16R3－8R4)

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

3 ) Coupling and repulsion

{1/4}

か(3)

a1

a2
一
二

(25)

(26)

Odds:{f(r)/f(l/2)}

　　ｎ　Coupling

　　　　　(1－ｒ2)c11(2－2r＋2r2)c12(2ｒ－ｒ2)c13(ｒ2)c21(2『

　ＤＤ(Λ)

　A-DD

(1－r十r2)

　　C11

　皿ＤＤ

回申　　（ｒ－r2）

　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　b1

　八八2）　　　�①

　ﾒ1一良/　　　ｙ1一心

（1＋2r－2ｒ2）（1－ｒ十ｒ2）

　　　C12　　　　C13

　皿Dd　　　　皿ｄｄ

（1－2ｒ＋2r2）（ｒ－ｒ2）

　　　Ｃ22　　　　　　Ｃ23

　　　b2　　　　　b3

ａ

ａ２

-

ｎ

れr)＝Ao十Alr十A2r2十A3r3十A4r4十A5r5十A6r6十Avr^

Ao＝

A1
-

　 一

一

C21十　C23

c1汁2c12－　c13－3c2に2C22 － 3C23

(27)

A2＝　3c1に12Ci2＋3c13－　c21＋4c22－　c23

A3＝　2cH＋32c12＋2c1汁18C21＋8c22＋18c23

A4＝－20c1に50ci2 －20ci3－40c2に30C22 －40C23

A5＝　36ci汁48ci2＋36c1汁44c2汁40C22＋44c23

A6＝一28ciに28ci2 －28ci3－28c2に28C22 －28c23＝－28n

A7＝　８ｃＨ＋8c12＋8咄＋8c21＋8c22＋8c23＝　8ｎ

O＜ｒ＜0.5　ｒ(Ｃｏｕｐ. and rep.)

V(r)＝
２(トr十r2)(1＋2r－2r2)(rゴ2)(ト2r＋2r2)

　ｎ(ト24r≒80r3－120r4＋96r5づ2r6)

2r2)ｃづ1－2r十r2押3

…(28)

…･(29)

…･(30)

………(31)

2 ) Repulsion

　　　(2r一ｒ2)cl1(2－2r＋2ｒ2)ｃづ1－ｒ2)c13(1－2r十r2)c21(2ｒ－2r2)c22(r2)ｃ23

3 ) Coupling and repulsion

　(1－ｒ十r2)ｃい‾c13(1＋2ｒ－ 2ｒ2)c12(ｒ－r2押汁ｃ聯1－2r＋2ｒ2)ｃ22

0.75)ｃ11 １．５

LＯＤsｃｏrｅ＝log1バf(r)/f(l/2)}

c12(0.25
C21 C23 0.5 C22

（Ｆｏｒlethal gene, see Table ９， 10）（付属資料　130頁Ａ５．）
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太一７⑥　２つの標識遺伝子座についてレ２：１と１：２：１の期待分離比で連鎖している場合

　　　　　　の組換価の計算方法

Table　7　⑥　Calculation of recombination value(r) in expected segregation ratiosof 1 : 2 : 1

　　　　　　　and 1 : 2 : 1 in two loci。

n　Coupling or　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）

　　　　　　£の（1）　　Ｄｄ（2）　　�（1）

{1/4}　AAn£）　　AADd　　　AAdd

AA{＼)　　（R2）　（2R－2R2）（1－Ｒ）2

　　　　　　　C11　　　　C12　　　　C13

　　　　　　y1α£迂）　　y1α£冠　　　Aadd

Aa{2) 2R(1-R) 2(1-2R＋2R2）2R（1－Ｒ）

　　　　　　　Ｃ２１　　　　Ｃ２２　　　　Ｃ２３

　　　　　　ａａＤＤ　　　　ａａＢｄ　　　　ａａｄｄ

四（1）　（1－Ｒ）2　（2R－2R2）　　Ｒ2

　　　　　　　Ｃ31　　　　　　Ｃ32　　　　　　Ｃ33

　　　　　　　bi　　　　　b2　　　　　b3

f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3

3 ) Coupling and repulsion

a1

a2

a3

-
Ｌ

(32)

Ao＝2c11十c1汁c21十c23十c32＋2c33

A1＝－6clに4Ci2 - 2Ci3- 4C2l- 2C22- 4C23- 2C3に4C32-6C33

A2＝　8cii＋6c12＋4c13＋6c21＋6c22＋6c23＋4c31＋6c32＋8c33

A3＝－4c1に4Cl2 - 4Ci3- 4C2l- 4C22- 4C23- 4C3に4c32-4c33=-4n

O＜Ｒ＜0.5　ｒ＝Ｒ(Ｒｅｐ.)

Ｖ(Ｒ)＝
Ｒ レ

ー
2ｎ

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

幻(1－2R＋2R2)

ト3R＋3R2)

Oddｓ:{f(r)/f(l/2)}

　Ｏ Coupling

　　　(1－2ｒ十ｒ2)c1汁c33(2ｒ

(0.25戸

2 ) Repulsion

　(ｒ2)c11十c33(2r－2ｒ2

　　　　　ＤＤ(じ1）

{1/4}　yL4£）7）

y1ボ1）　（ｒ－ｒ2）

　　　　　　C11

　　　　　y1α£）£）

Aa(2) (l-2r＋2ｒ2）

　　　　　　C21

　　　　　皿ＤＤ

四（1）（r－r2）

　　　　　　Ｃ31

　　　　　　b1

　£頃2)

　AADd

(レ2r＋2ｒ2)

　　C12

　ルフ£)j

　(4r－4r2)

　　C22

　　皿Ｄｄ

　�①

　AAdd

　(r－ｒ2)

　　C13

　　Aadd

(l-2r＋2r2)

　　C23

　　a�ｄ

(l-2r＋2ｒ2）（ｒ－ｒ2）

　　　Ｃ32　　　　　　Ｃ33

　　　b2　　　　　b3

Ａ－２(Ａ十Ｂ)ｒ＋２(Ａ十Ｂ)r2

　A=cii十c13十c22十c31十c33

　B＝c12十c21十c23十c32

r＝{ｎ十 ｎ 2ｎ

C11＋C13＋C22＋C31＋Ｃ33

O＜ｒ＜0.5　r (Coup, and rep.)

V(ｒ)＝

C13 C31

Ci2+ C2i + C23-rC32

　　　　　　　　　　(0.25)c11‾゛c13

3 ) Coupling and repulsion

　　(ｒ－ｒ2)ｃｕ十c13十c31十c33(4ｒ－4

C31

C22

(33)

(r一円(1－2ｒ＋2ｒ2)

　2n(1－4r＋4ｒ2)

c1汁c31(2－4ｒ＋4ｒ2

匹

C13＋Ｃ31 2－4ｒ＋4ｒ2

C12＋C21＋C23＋Ｃ32

96

C22

C22

a1

a2

a3
一
二

(34)

/2ｎ

…………(35)

(36)

(37)

(38)

c12＋c21＋c23＋c32（

c33(0.5)ｃ12

1－2ｒ十
c33(0.5)ｃ12

1－2ｒ十ｒ2

　　　　　　　　　(0.25)c1汗c13十c31十c33(0.5)clリ‾c21十c23十ｃ３２

LOD score=logio{f(r)/f( 1/2)}

　(Ｆｏｒlethal gene, see Table １０)(付属資料　137頁A 6.)
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３）致死遺伝子座が存在する場合の標識遺伝子座, RFLP座, RAPD座ごとの集計値による組換価

　　の計算方法

　太－１および太２～７において，各遺伝子座ごとに集計した分離比ぱ，交雑両親の遺伝子型に

よって１：１，３：１あるいは１：２：１の同じ分離比，またぱ異なる分離比の組合せとなる。標識

遺伝子座間の組換価をr,標識遺伝子座と致死遺伝子座との組換価をｐとして，遺伝子座ごとの

集計した分離比の期待値を利用すれば，その座と致死遺伝子座との組換価の計算のみとなり計算

式が非常に簡単になる。以下の太一8, 9, 10においては，標識遺伝子座（淮α）と致死遺伝子

座との組換価ｐについて，無変換のｐでとりまとめた。別の標識遺伝子座（μめについては，

遺伝子記号をｊ→μα→心こ変更することで対応できる。

　太－８に標識遺伝子座と致死遺伝子座の１：１の期待分離比の集計値につての般先決および口

ッド得点決による組換価の計算方法を示した。無変換の組換価ｐについて，∩拘引と２）拘反

における組換価（（39）式, (41)式），その分散（（40）式, (42)式）およびロッド得点の計算

式（（43）式, (44)式）を示した。具体的には，太一２，３および５の１：１の期待分離比の集

計値のz2検定が有意の場合に，この太－８の計算式を適用する。

　天一９に標識遺伝子座と致死遺伝子座が３：１の期待分離比で連鎖している場合の集計値によ

る最尤決およびロッド得点決による組換価の計算方法を示した。　１）相引，２）拘反のほかに交

雑後代の場合に予想される３）拐引・拘反の３通りについて，組換価（（45）式，（47）式, (49)

式），その分散（（46）式, (48)式，（50）式）およびロッド得点（（51）式，（52）式, (53)式）

の計算方法を示した。具体的には，太一３，４および６の３：１の期待分離比の集計値の戸検定

が有意の場合に，この太－９の計算式を適用する。そうして，１）拘引，２）相反および３）拐

引付目反の３通りの内の適合性はロッド得点の大きいもので判定する。

　太－10に標識遺伝子座と致死遺伝子座が１：２：１の期待分離比で連鎖している場合の集計値に

よる最先決およびロッド得点決による組換価の計算方法を示した。　１）拐引，２）拘反のほかに

交雑後代の場合に予想される３）拐引付目反の３通りについて，組換価（（54）式, (56)式，（58）

式），その分散（（55）式，（57）式, (59)式）およびロッド得点（（60）式. (61)式，（62）式）

の計算方法を示した。具体的には，太-5,6および７の１：２：１の期待分離比の集計値のz2

検定が有意の場合に，この太－10の計算式を適用する。そうして，０拘引，２）相反および３）

拘引・拘反の３通りの内の適合性は，前述のとおりロッド得点の大きいもので判定する。
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

　　　　　　　　　　　　　　２．連鎖分析の実例計算結果

　図一１にMukai d 混（印刷中）によるスギのゲノム地図を示した。これはスギのさし木在来

品種，クモトオシ（♀）とオキノヤマスギけ）の交雑によるF2家系で分析作成されたもので

ある。スギの染色体の基本数は11であるが, 166座を分析し135座（１０７RFLPs, ２６RAPDs, 1ア

ロザイム，１形態）が14連鎖群に図化された。その連鎖群の中で, 1 , 3, 4, 6, 8, 9,10,13の

８群で分離比が期待される比から有意に異なっている座が連なって存在している。これらの異常

分離の資料を用い，致死遺伝子との係わりあいの有無を調査した。

１）第10連鎖群において推定された致死遺伝子，２座

　太一11に各２座ごとの組合せの連鎖分析結果の一部を示した。太一11の［１］にCD 1545 と

CD 1067組合せで，致死遺伝子を考慮しない組換価は0.043で相引と推定され，そのロッド得点

は2］に77であった。両座の集計値を用いた計算では，いずれも１：２：１の期待分離比から１％水

準の有意な偏りがあり，致死遺伝子との連鎖が推定された。 CD 1545では組換価0.093で相引，

ロッド得点は4.35であった。 CD 1067では組換価O｡110で拐引，ロッド得点3.74であった。同じ

ような要領で，太一11の［２］～［６］に解析結果をまとめた。これらの結果から図一２に示した

ように, CD 1545の外側に約O｡09の組換価で，またCD 1067とCD 2036の中間に約O｡11と0.16の組

換価で２個の致死遺伝子座があることが推定された。

２）第８連鎖群において推定された致死遺伝子，２座

　表－12の［１］～［６］に各２座ごとの組合せの連鎖分析結果の一部を示した。表－12の［１］

のCD 1831とCD 470組合せで，致死遺伝子を考慮しない組換価は0.017で相引と推定され，その

ロッド得点は10.12であった。両座の集計値を用いた計算では，いずれも１：２：１あるいは３：１

の期待分離比から１％水準の有意な偏りがあり，致死遺伝子との連鎖が推定された。 CD 1831で

は組換価0.124で拐引，ロッド得点は2.68であった。 CD 470では組換価O｡158で相引，ロッド得

点2.36であった。［２］のCD 1831 とアイソザイム遺伝子座，Ｌ卯との組合せでは両座の組換価は

O｡063で相引，ｐッド得点は15.08であった。座ごとの１：２：１の期待分離比についての検定結果，

いずれも１％水準で有意であり，致死遺伝子座との連鎖が推定された。 CD 1831では組換価

0.137で拐引，ロッド得点は2. 15であった。£卯では組換価0.140で拐引，ロッド得点2.25であっ

た。同じ方法で表－12の［３］～［６］のようにとりまとめた。それらを総合し，図一３に示した

ように, CD 1425 とCD 1831の間でCD 1831から約O. 13，Ｌａｐの外側に約0.14の組換価で２個の致

死遺伝子座の存在が推定された。

３）第３連鎖群において推定された致死遺伝子，２座

　表13一仁　２の［11，［21，［31，［41，［51，［71，［91，［10],［12],［15],［21］およ

び［23］に各２座ごとの組合せの連鎖解析結果の一部を示した。［１］のCD 1237 とCD 1301の

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－101 －
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

　　　　　　　　　表－11　第10連鎖群のＲＦＬＰ座間の連鎖分析（図一２　参照）

　　Ｔａｂｌｅ］［１　Linkageanalysis among RFLP loci in the 10th linkage group (cf｡Fig. 2)
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第10連鎖群において推定された致死遺伝子，２座（▲印）の位置（表－11参照）

２　Location of two lethalloci estimated（▲mark) in the 10th linkage group

　　(cf.Table 11）

組合せでは，致死遺伝子を考慮しない組換価はO｡021と推定され，そのロッド得点は23.47であっ

た。両座の集計値を用いた計算では，いずれも１：２：１の期待分離比から１％または５％水準の

有意な偏りがあり，致死遺伝子との連鎖が推定された。両座のロッド得点は小さかったが,ＣＤ

1237では組換価0.257,CD 1301でぱ組換価0.191で致死遺伝子座との連鎖が推定された。［21］の

CD 3623とCD 1613の組合せでは致死遺伝子を考慮しない組換価は0.163で相引と推定され，その

ロッド得点は9.16であった。両座の集計値を用いた計算では, CD 3623のみが１：２：１の期待分

離比から５％水準で有意な偏りがあり，致死遺伝子との連鎖が推定された。CD 3623では組換価

0.153で相引，ロッド得点2.12であった。以下，同様にして致死遺伝子の有無と位置を推定した。

これらの結果を総合し，図一４に示したようにCD 1066とCD 2045の間にO｡17とO｡16の組換価で

致死遺伝子１座およびCD 15とCD 3623の間にO｡17と0.15の組換価で致死遺伝子１座の計２座の

致死遺伝子座があるものと推定された。
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

　　　表－12　第８連鎖群のＲＦＬＰ，アイソザイム遺伝子座間の連鎖分析（図一３　参照）

Table １２　Linkageanalysisamong RFLP and isozyme lociin the 8th linkage group（cf｡Fig. 3)｡
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３　Location of two lethalloci estimated（▲mark) in the 8th linkage group

　　(cf.Table 12）
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

　　　　　表－］［3－1　第３連鎖群のＲＦＬＰ，ＲＡＰＤ座間の連鎖分析（図一４　参照）

Table １３　１　Linkage analysisamong RFLP and RAPD lociin the 3rdlinkage group (cf.Fig. 4)

［1］ＣＤ1237 and ＣＤ1301

CＤ1237

CＤ1301 AA{＼)

　　　　Aa{2)

　　　　凹巾

Sum

ＤＤ(ﾚ1）

4
1
0

1

15

　Frequency

Ｄｄ(2) dd巾

0

47

　0

－

47

Ｏ
り
-
j
　
ｅ
ｎ

11

［2］ＣＤ1237 and ＣＤ1066

CＤ1237

CＤ1066ん4①

　　　　Aa{2)

　　　　回巾

Sum

DD{＼)

　14
１
０

15

　Frequency

Ｄｄ(2)�(1)
ｌ
ｒ
ｏ
ｏ

　
　
　
４

47

Ｏ
り
ｏ
　
ｏ
ｏ

11

［3］ＣＤ1237 and ＣＤ2045

CＤ1237

CＤ2045AA{1)

　　　　ルバ2）

　　　　回申

ＤＤ(Λ)

1
1
4
0

1

　　　　　　　　Sum　　　15

［4］ＣＤ1237 and CD15

　　　　　　ＣＤ1237

CD　Ｈト/L4(1)

　　　　Aa{2)

　　　　回申

Sum

瓦川）
1
4
0

1

15

　Frequency

Ｄｄ(2)心(1)
１
（
９
い
Ｉ

　
　
　
Ｃ
Ｏ

41

C
Ｏ

Ｃ
ｖ
l

≪
Ｄ

11

Frequency

Dｄ(2) dd①

［5］ＣＤ1237 and ＣＤ3623

CＤ1237

CＤ3623 AA{＼)

　　　　Aa{2)

　　　　回申

Sum

£址八1）

Ｏ
・
’
Ｄ
Ｏ

Ｉ

15

6

40

　1

－

47

り
／
a
　
(
＞
ｊ
　
t
>
.

11

　Frequency

Ｄｄ(2)�(1)
7

38

　2

－

47

［7］ＣＤ1301 and ＣＤ2045

CＤ1301

£)£べ1)

ｎ
／
ハ
】
４
ｒ
Ｄ

CＤ2045ん似1）

　　　　Aa{2)

　　　　回申
Sum

１
Ｃ
Ｏ

<
O

１

14

11

　Frequency

Ｄｄ(2)心(1)
2

41

　1

－

44

り
／
】
１
ｒ
ｎ
）

９

Sum

一
　14

　50

　9

-
　73

Sum

-
　15

　50

　8

-
73

Sum
-
　15

　45

　7-
　67

Sum
-
　19

　46

　8-
　73

Sum
-
　19

　47

　7
-
　73

Sum
一
　15

　45

　7-
67

Without lethal gene ＣＤ1237＊ＣＤ1301

　　　　　　Z^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　92.15＊＊0.021（Ｃｏｕp.）0.000143　23.47

Wit:h a lethal gene

ＣＤ1237　　6.48＊　0.257(Ｃｏｕｐ.)

ＣＤ1301　10.67＊＊　0.19且Coup.)

0｡007091

0.004769

０

１

51

10

べA^'ithoutlethal gene ＣＤ1237＊ＣＤ1066

　　　　　　z^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　83.33＊＊0.035（Ｃｏｕｐ.）0.000241　20.71

With a lethal gene

ＣＤ1237　　6.48＊　0.257(Ｃｏｕｐ.)

ＣＤ1066　11.33＊＊　0.166(Ｃｏｕｐ.)

0｡007091

0.003988

０

１

51

57

Without let:halgene ＣＤ1237＊ＣＤ2045

　　　　　Z^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　52.43＊＊0.114（Ｃｏｕp.）0.000863　　9.58

With a lethal gene

ＣＤ1237　　3.84NS　　　－　　一　　　　　一

ＣＤ2045　　9.81＊＊0.159(Coup.)　0.004117　　1.66

Without lethal gene ＣＤ1237＊CD15

　　　　　　y^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　44.32＊＊O.128(Coup.)0.000893　　9.83

With a lethal gene

ＣＤ1237　　6.48＊　0.257(Ｃｏｕｐ.)

CD　15　　8.26＊　0.173(Ｃｏｕｐ｡)

0｡007091

0.004201

０

１

51

78

Without lethal gene ＣＤ1237＊ＣＤ3623

　　　　　　y^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　28.23＊＊O.172（Ｃｏｕｐ.）0.001220　　7.00

With a lethal gene

ＣＤ1237　　6.48＊　0.257(Ｃｏｕｐ.)

ＣＤ3623　　9.99＊＊0.148(Ｃｏｕｐ.)

0｡007091

0.003468

０

２

51

25

Without lethal gene ＣＤ1301＊ＣＤ2045

　　　　　　;(2-test　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　56.46＊＊0.088（Ｃｏｕｐ.）0.000660　11.77

With a lethal gene

ＣＤ1301　　7.33＊　0.217(Ｃｏｕp.)

ＣＤ2045　　9.81＊＊0.159(Ｃｏｕｐ.)
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表－13－ 2　第３連鎖群のＲＦＬＰ，ＲＡＰＤ座間の連鎖分析（図一４　参照）（第13表の続き）

Table １３　２　Linkage analysis among RFLP and RAPD loci in the 3rd linkage group（cf｡Ｆｉｇ｡4）｡

［10］ＣＤ1066 and ＣＤ2045

CＤ1066

CＤ2045AA{＼)

　　　　Aai2)

　　　　回申

ＤＤ(し1)

-

ｊ
４
０

　　　　　　　Sum　　　19

［11］ＣＤ1066 and CD15

　　　　　　ＣＤ1066

CD　15尤似1）

　　　　Aai2)

　　　　回申

£の①
C
ｖ
l
　
　
Ｃ
Ｏ
　
　
Ｃ
５

Ｉ

　　　　　　　Sum　　　15

「13」ＣＤ2045 and CD15

　　　　　　ＣＤ2045

CD　15ん似1）

　　　　Aai2)

　　　　回申

ＤＤ(ｿ1）

4
0
1

1

　　　　　　　Sum　　　15

［15］CD15 and ＣＤ3623

　　　　　　CD15

CＤ3623 AA{＼)

　　　　/1α(2)

　　　　回申

Sum

ＤＤ(､|1)

4
0
1

1

15

　Frequency

Ｄｄ(2)必(1)
ｎ
Ｊ
Ｏ
″
ｈ
Ｕ

　
　
　
Ｃ
Ｏ

45

Ｏ
Ｃ
Ｋ
Ｉ

Ｌ
Ｏ

７
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Ｄｄ(2)心(1)
７
Ｑ
乙
Ｉ

　
　
　
４

50

0
1
7

８
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ｎ
／
』
り
ハ
】
Ｉ

　
　
　
４

45

１
０
≪
Ｕ

７

Frequency

Dd(2)心中

［21］ＣＤ3623 and ＣＤ1613

CＤ3623

CＤ1613ﾒL4(1)

　　　　Aa{2)

　　　　回申

Sum

DD{＼)
ｒ
Ｄ
４
０

１

19

2

42

　1

－

45

１
０
ｕ
Ｕ

７

　Frequency

Dd{2) ddil)

［22］ＣＤ3623 and ＣＤ1583

CＤ3623

CＤ1583AA(＼)

　　　　Aa{2)

　　　　回申
Sum

DDil)
!
Ｘ
)
　
ｏ
ｇ
　
^
-
1

　
　
　
１

19

Ｏ
Ｊ
Ｏ
ｐ
ｏ

　
　
　
３

45

Ｏ
Ｃ
Ｖ
ｌ

Ｌ
Ｏ

７

　Frequency

Ｄｄ(2)�(1)
９
Ｊ
７
ａ
Ｕ

ｌ
Ｃ
Ｍ

46

０
４
Ｃ
Ｏ

７

Sum
４
”
り
Ｉ

Ｃ
Ｍ

Ｏ
Ｏ

>
―
I

71

Sum
-
　19

　46

　8-
73

Sum
一一　17

　42

　8-
　67

Sum
-
　17

　42

　8-
67

Sum

４
ｒ
０
１

Ｃ
Ｍ

Ｃ
Ｏ

.
―
I

71

Sum

-
　19

　43

　10
-
72

Without lethal gene ＣＤ1066＊ＣＤ2045

　　　　　　;f2-test　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　59.63＊＊0,071（Ｃｏｕp.）0.000530　13.88

With a lethal gene

ＣＤ1066　　8.05＊　0.187(Ｃｏｕp.)

ＣＤ2045　10.70＊＊0.183(Ｃｏｕp.)

O｡005063

　0.00493

１

１

23

28

Without lethal gene ＣＤ1066＊CD15

　　　　　　;(2-test　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　52.95＊＊0.087（Ｃｏｕｐ.）0.000604　13.69

With a lethal gene

ＣＤ1066　11.33＊＊　0. 166(Ｃｏｕp.)

CD　15　　8.26＊　0. 173(Ｃｏｕp.)

0｡003988

0.004201

１

１

57

78

Without lethal gene ＣＤ2045＊CD15

　　　　　　X^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　72.25＊＊0.054(Coup.)0.000406　15.86

With a lethal gene

ＣＤ2045　　9.81＊＊0.159(Ｃｏｕｐ.)

CD　15　　6.73＊　0.191(Ｃｏｕp.)

0｡004117

0.005192

１

１

66

34

Without lethal gene ＣＤ１５＊ＣＤ3623

　　　　　　χ2-tｅｓt　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　82.73＊＊0.050（Ｃｏｕp.）0.000340　18.93

With a lethal gene

CD15　　　8.26＊　0. 173 (Coup.)

ＣＤ3623　　9.99＊＊0. 148(Ｃｏｕp.)

0｡004201

0.003468

１

２

78

25

Without lethal gene ＣＤ3623＊ＣＤ1613

　　　　　y^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　37.56＊＊0. 163（Ｃｏｕp.）0.001186　9.16

With a lethal gene

ＣＤ3623　　9.14＊　0.153 (Coup.)　0.003735　　2.12

ＣＤ1613　　4.78NS　　　－

Without lethal gene ＣＤ3623＊ＣＤ5833

　　　　　　χ2-tｅｓt　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　　4.75NS　　　－

With a lethal gene

ＣＤ3623　　9.56＊　0.151（Ｃｏｕｐ.）　0.003598

ＣＤ1583　　4.97NS　　　－
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第３連鎖群において推定された致死遺伝子，２座（Ａ印）の位置（表－13参照）

４　Location of two lethalloci estimated（▲mark) in the 3rd linkage group

　　（cf｡Table 13）

４）第13連鎖群において推定された致死遺伝子座

　表－14の［１１，［２］および［３］に各２座ごとの解析結果を示した。図一５に示したように

CD 423とCD 857の中間に約0.26と0.14の組換価で致死遺伝子座が推定された。

５）第１連鎖群において推定された致死遺伝子座，２座

　表－15の［１１，［２１，［４１，［７］および［９］にロッド得点が2.0以上あるいは比較的大き

い２座の組合せ結果を示した。図一６に示したようにCD 917とCD 334ｘの間に組換価0.20と

O.14，さらにCD 1712の近傍に組換価0.13でそれぞれ致死遺伝子座があるものと推定された。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－109 －
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　　　　　　表一14　第］［3連鎖群のＲＦＬＰ，ＲＡＰＤ座間の連鎖分析（図一５　参照）

Table １４　Linkage analysisamong RFLP and RAPD lociin the 13thlinkage group (cf.Fig. 5)

［1］CD423 and CD857

CD423

CD857　AA{＼)

　　　　Aa{2)

　　　　回申

DD{＼)
り
Ｏ

Ｃ
Ｖ
ｌ

Ｃ
５

１

　　　　　　Sum　　14

［2］CD423 and 002ａ

　　　　CD423

002a　　AAil)

　　　　回申

ＤＤ（1)

　11

　　0

　　　　　　　Sum　　　11

［3］CD857 and 002ａ

　　　　　　CD857

002a　　y1-(3)

回申

　Sum

図一5

Fig。5

初耳1）

　　7

０

一
７

　Frequency

Ｄｄ(2)面(1)
４
Ｃ
Ｏ

Ｃ
Ｄ

　
　
　
４

47

０
４
７

11

Frequency

瓦灯2）�①
ｌ
　
　
ｒ
ｎ
）

４

47

　3

11

－

14

　Frequency

荻/(2)心(1)

　　47　　　　1

　　2　　　16

　　49　　　　17

Sum
-
　16

　49

　7
一一　72

Sum
-
　55

　17
-
72

Sum
-
　55

　18
-
73

Recombination values

obtained under the

assumption of no lethal

gene

　[3]¨

3･7(3.8)

Figures within

Figures without

Figures within

[2]¨[1]”

ふ75 79

(147)(？)
１ 3.9

Without lethal gene CD423*CD857

　　　　　　;{2-test　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　59.00** 0.073(Coup.)0.000511　14.91

With a lethal gene

CD ４２３　6.97＊　0.262(Ｃｏｕp.)

CD 857　11.64** 0.145(Coup.)

Without lethal gene ＣＤ４２３＊002a

　　　　　　z2-t:est　Ｒｅｃｏｍｂ。value

　　　　　　23.73** 0. 127 (Coup.)

0｡007405

0.003446

０

２

42

04

Variance LOD score

0.001726　　6.04

With a lethal gene

CD ４２３　6.97＊　0.263（Ｃｏｕp.）0.007405

002ａ　　　0.07NS　　－

ぺA^ithout lethal gene ＣＤ８５７＊002a

　　　　　　;(2-test　Recomb. value

　　　　　　56.59＊＊0.037(Ｃｏｕp.)

With a lethal gene

CD ８５７　11.30＊＊0.144(Ｒｅｐ.)

002a　　　0.01NS　　一

13

Recombination values with

lethal gene(s)

CD423*

26(36.7)

器品，

O02a

[2]　[1]

T26.3　T
＊

26.2(37.1)
○(37.1)S?

1４.5(17.1)

^NS　　　寧゛

0.42

Variance LOD score

0.000500　12.40

0.003371

(31

壮a

)
ふNS

2.16

　[]:Index numbers of２loci combination

　():Recombination values (%)

　():Map distance (cM) by Haldane's map

　　　　function

Ｏ:Lethai locus estimated

※，※※:Significant a1 5% or 1% level of probabilities

第13連鎖群において推定された致死遺伝子座（Ａ印）の位置（太一14参照）

　Location of ａlethal locus estimated （Ａ mark) in the 1 3th linkage group

　(cf. Table 14）
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　　　　　　太一15　第１連鎖群のＲＦＬＰ，ＲＡＰＤ座間の連鎖分析（図一６　参照）

Table １５　Linkage analysisamong RFLP and RAPD lociin the firstlinkage group (cf.Fig. 6)
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Sum
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０
７
り
乙

　
　
　
４

49

Ｏ
Ｏ
ｃ
ｒ
.

Sum

-
　9

　47

　14

-
　70

Without lethal gene ＣＤ９１７＊ＣＤ1778
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　　　　　　20.30＊＊0.164（Ｃｏｕp.）0.001188　　5.75
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0｡005268

0.003245

０

１

83

20　　　　　　　　Sum　　　12

［月　ＣＤ1778 and ＣＤ1712

　　　　　　ＣＤ1778

CＤ1712yＬ似1）

　　　　Aa{2)

　　　　回申

Sum

£)/)(l)

-
　3

　10

　1__

　14

Frequency

長打2）�①
3

41

　4

－

48

o
ｏ
　
Ｌ
ｎ
　
ｃ
ｓ
i

９

Sum
-　8

　56

　7一
　71

Without lethal gene ＣＤ1778＊ＣＤ1712

　　　　　　Z^-test　Recomb. value Variance LOD score

　　　　　　11.45＊　0.262（Ｃｏｕp.）　0.001985　　2.76

With a lethal gene

ＣＤ1778　　9.51＊＊　O｡199(Coup｡)

ＣＤ1712　23.70＊＊0.134(Ｃｏｕｐ.)
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Without lethal gene ＣＤ３３４ｘ＊ＣＤ1712

　　　　　　;(2-test　Recomb.value Variance LOD score

　　　　　　50.56＊＊0.058（Ｃｏｕp｡）O｡000407　14.17

With a lethal gene

CD334×　24.53＊＊0. 154 (Coup.)

ＣＤ1712　24.53＊＊0. 131 (Ｃｏｕｐ.)

0｡003703

0.003063

１

１
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草本

聯
－
ｏ

7）

第１連鎖群において推定された致死遺伝子，２座（▲印）の位置（表－15参照）

６　Location of two lethallociestimated（▲mark) in the firstlinkage group

　　（cf｡Table 15）

６）第11連鎖群において推定された致死遺伝子座

　表－16の［１］～［３］にロッド得点が比較的大きい２座の組合せ結果を示した。図一７に示し

たようにCD 485とCD 491 の中間に約O｡17と0.15の組換価で致死遺伝子座があるものと推定され

た。
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　　　　　　　　表－16　第11連鎖群のＲＦＬＰ座間の連鎖分析（図一７　参照）

　　Table １６　Linkage analysis among RFLP lociin the l1th linkage group (cf.Fig. 7).
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第11連鎖群において推定された致死遺伝子座（Ａ印）の位置（表－16参照）

　Location of ａlethal locus estimated （Ａ mark) in the l l th linkage group

　(cf. Table 16）
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７）第４および第９連鎖群において推定された致死遺伝子座

　ロッド得点は低い値であったが，両連鎖群でそれぞれ１座の致死遺伝子座が推定された。

　　　　　　　　　　　　　　　　　３．結果の検討

　大庭ら（1992）は「劣性標識遺伝子ホモ個体の利用と胚致死遺伝子による分離比の偏りの補正」，

また大庭ら（1993）は「其優性遺伝子座間の連鎖分析における胚致死遺伝子による分離比の偏り

の補正」を報告した。この際，組換価の計算式を標識遺伝子座２座と致死遺伝子座の３座の配列

およびそれらの拐引付目反関係をも考慮しているため，計算式が複雑であり，また最適解の選定

に難しさがともなった。近時，ＲＦＬＰ分析に加え，さらに効率的に連鎖地図の作成が可能な

ＲＡＰＤ分析が進められているので，多量なデータ処理が可能なように，また解の適否を的確に

行う方法の案出が必要である。

　本報告は，致死遺伝子の検出には座ごとの集計値を用い，通常，３：１の分離を示す優性・劣

性遺伝子座(A a;以下，標識遺伝子（座）と呼ぶ）およびレ２：１あるいは３：］［の分離比を

示すＲＦＬＰおよびＲＡＰＤ座間(D, d)の連鎖分析で，各座と致死遺伝子座との組換価を推定する

方法をまとめた。また，当該遺伝子座が拐引・拐反の交雑家系の組換価の計算式をまとめ，解の

適否はロッド得点の大きさで判定することとした。

　まず，表－１に示したように，標識遺伝子の２座について自殖および交雑による①～⑥の６通

りの期待分離をまとめた。すなわち優性づ劣性遺伝子座（淮α）について戻し交雑型（１：１）と

自殖型（３：Ｏおよび共優性遺伝子座（Ｄ，めにおげる（１：Ｏと（１：２：１）の組合せに整

理した。これらの６通りの組合せは表－２～７におレて，各セルの分離頻度を用いて，致死遺伝

子がなレ場合の組換価を最走法で求める計算式およびロッド得点の計算式をまとめた。この際，

自殖家系またぱ戻し交雑家系のほかに交雑家系の分析計算が可能なように，当該遺伝子座につレ

て両親の遺伝子型が拐引と拐反と別々の場合の期待分離比をもとめ，計算式を導いた（表－４，

６，７参照）。

　致死遺伝子による分離比の偏りの補正は，表－１の①～⑥の６組合せにおいて各遺伝子座ごと

に集計した分離頻度を使用することとした。すなわち，表－8，9，10に示したように，１：１，

３：１および１：２：１の分離における致死遺伝子座を考えればよい。これは標識遺伝子座２座と

致死遺伝子座１座の計３座の組換価を想定した場合，各遺伝子座の配列順序およびそれぞれの相

引・相反関係がからみ各セルの分離頻度を用いて組換価計算の一般推定式を導くことが困難なた

めである。この集計値の利用により，表-8, 9, 10に示したようにレ１，３：１あるいは１：

２：１の期待分離比を座ごとにもとめればよいことになり，非常に筒単になる。また，交雑家系

を利用できるように,交雑親の遺伝子型が拐引・相反の場合も計算できるようにした（表9, 10)。

さらに，それぞれの場合について，ロッド得点の計算式をまとめた。

　現在，計算手順は，６通りの分離比の組み合わせごとに期待分離比の２元表を作成し，①致死

遺伝子座がないものとして分離比を使用した組換価の推定，②２つの座ごとに巣計した分離比を
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使用した組換価の推定の構成としている。具体的には，パーソナルコンピュターを利用し，該当

する分離比の座ごとの分離比および連鎖分離比のz2検定，有意な場合は組換価の推定，その推

定値によるロッド得点の計算を行う方式をとっている。

　以上の組換価の計算式を用いて, Mukai d α/｡（印刷中）が報告したスギのゲノム分析のデー

タで，分離比が有意な連鎖群の遺伝子座群につレて致死遺伝子座との組換価を推定した。このゲ

ノム地図はクーモト才シとオキノヤマスギの交雑F1の白埴によるF2の１家系を分析したものであ

る。クモトオシは，現在，淡緑色苗，白菜苗（大庭；未発表）および楼性苗を生じる劣性遺伝子

をそれぞれヘテロで保有していることが判明してレる。また，オキノヤマスギはクモトオシカ几

っている楼性苗と同じ劣性遺伝子を保有してレる。そしてこのゲノム解析に利用したF1は自棄

苗と楼性苗の両劣性遺伝子を保有してレた。

　ＤＮＡ分析時のF2家系は７年生であり，白菜苗はすべて枯死し，楼性苗の生存数も少なくな

っていた。このため，この白菜苗を生じる遺伝子座が致死遺伝子座として検出される可能性があ

る。

　なお，スギについては，大庭（1979）は優性形質ヘテロのョレスギの白埴家系で，正常針葉遺

伝子近傍に胚致死遺伝子が0.30の組換価で位置していることを報告した。また，大庭ら（1992）

はスギの白殖家系でアイソザイム遺伝子座のＳｋｄ-２で0.23（相反) , Lapでは0.22（相反）と0.31

　（相引），さらに大庭ら（1993）はDia-3で0.262（相反）の組換価で胚致死遺伝子座があるこ

とを報告した。現在のところ，スギにおいて，特定花粉の選択受精，受精胚の発有期における選

択的致死の有無，また半致死遺伝子等についての生物学的情報はない。一方，種子発芽後にみら

れる白子，淡緑色苗，楼性苗などは披蔭，防寒などの処置により生存期間（週，月，年数）に相

違があることが知られている（大庭1973）。

　以上により，スギには少なくとも若干数の胚致死遺伝子座および色素変異・形態変異などの広

い意味での致死遺伝子座があるこは確かである。 ＤＮＡ分析によるゲノム分析での致死遺伝子座

の報告はBradshaw and Stettler (1992）のＰｏｐｕlｕｓ　tｒｉｃｏｃａｒpaの苗での例示ある。

　Mukai d �｡（印刷中）のゲノム地図（図一１参照）の13連鎖群の中の８群に異常な分離比が

見られる。これらの異常分離比には胚致死遺伝子座，また広レ意味での劣性致死遺伝子座が関係

している可能性があるものとして，致死遺伝子座との連鎖の有無・組換価の推定を行った。まず

ロッド得点が２以上で致死遺伝子座との組換価が推定された第10，第８および第３連鎖群の事例

を示した。第10および第８連鎖群では，それぞれ２座の致死遺伝子座の存在する可能性がある。

いずれの場合払致死遺伝子座を考慮しなレ２座間の組換価にたレして，致死遺伝子を想定した

組換価でぱ中間に致死遺伝子座がはレるため地図距離が大きく推定された。また，ロッド得点は

２より小さレ値もあった第13，第１および第11連鎖群の事例も示した。，なお，実際の計算数値

は記載しなかったが，異常な数値（マイナス）の算出例があり，２座の致死遺伝子座が絡んだ場

合，１座を想定した計算式では不十分な場合があるものと考えられる。これについては今後の検

討課題である。なお，第８連鎖群において，Ｌ卯と致死遺伝子座が0.14（相引）の組換価で連鎖

してレたが，これは大庭ら［］L992）示Ｌ卯座の近傍に胚致死遺伝子座があることを報告したこ
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とと符合するものである。

　なお，本報告では致死遺伝子座の順序決定を手作業で実施したが，多次元尺度構成法（鵜飼ら，

1990）などの手法の利用による順序決定の自動化は計算関係で残された課題である。今後，標識

遺伝子，アイソザイム，ＲＦＬＰ，ＲＡＰＤなどの遺伝子座の分析を進め，スギのゲノム地図を完成

を図りつつ，致死遺伝子座の検証を行う予定である。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　要　　　　　11

　スギの色素・形態変異などの標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座および制限酵素断行長多型

のＲＦＬＰ座，また,ＲＡＰＤ座の連鎖地図作製の基礎研究として，優性・劣性遺伝子座,ＲＦＬＰ座

とＲＡＰＤ座を想定し，かつ致死遺伝子座が連鎖している際の組換価の推定計算方法をまとめた。

２個の未知の組換価がある場合，最先決による組換価推定の一般式の誘導ぱ困難である。まず，

致死遺伝子座がないものとして２座間の組換価は２元表のセルの分離比を用いて計算した。つい

で致死遺伝子座の関与の有無と組換価の推定は個別の座で集計した分離比を用いて計算した。ま

た，自殖のほか，交雑家系の分析を可能にするため，交雑親の遺伝子型が拐引付目反の場合も期

待分離比をもとめ，計算式を導いた。以上の組換価の推定での①拐引，②相反，あるいは③拐引

・相反の適合度の判定はロッド得点の大小によって判定することとした。

　Mukai d �｡（印刷中）が報告したスギゲノム地図の13連鎖群について，個々の遺伝子座で分

離比に異常がある８連鎖群の分離比のデータを使用し，致死遺伝子座の検出をした。ロッド得点

が２以上を一応の目安として，第10連鎖群，第８連鎖群，第３連鎖群および第１連鎖群でそれぞ

れ２座，第13連鎖群および第11連鎖群でおのおの１座の致死遺伝子座の存在を推定した。また，

致死遺伝子が存在しないとして計算した地図距離は，致死遺伝子座を組み入れた地図距離よりも

縮小していることを示した。
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Sumniary

　　Studies were made on the methods for estimation of recombination values between

marker loci including isozyme, RFLP and RAPD loci with or without the presence of ａ

lethal factor｡

　　If there are two recombination values to be simultaneously estimated, it is difficult to

make ａ generalized formula for getting maximum likelihood estimate｡

　　Firstly, recombination value between two loci were estimated assuming no lethal locｕs。

Then, existence of ａ lethal locus was examined by the magnitude of deviation of the

observed　segregaton　ratio　from　expected　one　for　each　locus　separately.][ｎ　forest　tree

species, formulae were obtained for both coupling and repulsion phases。The fitness of the

model involving estimated recombination values between markers and ａ lethal factor were

evaluated by LOD scores。

　　][ｎthe data of １３linkage groups of sugi genome reported by Mukai d�｡(in press), 8

groups had loci with significant deviation from the expected segregation ratios. With ａ

criterion of LOD score more than 2.0, a set of two lethal loci were detected in ｘ， ⅦI，Ⅲ

and　ｌ　linkage groups, and also ａ single lethal locus in　ｘⅢ　and　xr　linkage groups.][t is

also shown that the map distance estimated without ａ lethal gene is shorter than that with

a lethal gene。
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3) Coupling and

　　　　　　　　　　　　　　　　　　説　　　　　明

　この資料では,Ａ　致死遺伝子座が存在しない場合とＢ　致死遺伝子が存在する場合について，

最尤法を用いて組換価およびその分散の計算式の誘導を示した。通常，連鎖分析は白埴家系で行

われ，相引付目反の組換価が一つの式で計算できる。しかし，連鎖分析を効率化するため，交雑

家系についても両交雑親が相引と相反の遺伝子配列であっても組換価を計算できる式を誘導し

た。なお，推定した組換価の相引，相反，相引と相反の判定はロッド得点が最大のものによるこ

ととした。

Ａ　致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算方法

　致死遺伝子が存在しない場合は，２つの遺伝子座(浪浪)の組換価をｒとして期待分離比を算

出した。その際，対立遺伝子間の働きを優性と劣性，また共優性の場合を考え，座ごとの１：１，

３：１，あるいは１：２：１の期待分離比を組合わせて期待分離比を求めた。

Ｂ　致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　ＡＤＬＩａｄｌの遺伝子型で致死遺伝子座が存在する場合はo4座と致死遺伝子座（£）との組換価

をp，Ｄ座と致死遺伝子座（£）との組換価をs, A座と£）座の組換価をｒとして期待分離比を求め

た。この場合３座が関与する場合の組換価の算出式の誘導に際し，キアズマ干渉がないものとし

て数式の整理をした。すなわち，　ＡＤＬＩａｄｌの遺伝子型における配偶子の分離について，

p＝ｒ十ｓ－2rs (Trow,1913）となるものとした。座ごとの分離の集計値を用いて計算する場合，

この資料のＢ「致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法（付属資料　143頁～157頁）」，

２つの標識遺伝子座と１つの致死遺伝子座が存在する場合の首座の集計分離比によって推定する

こととした。集計した期待分離比はｐあるいぱｓの一次式と二次式で表現できる(B 1.)。　3つ

の遺伝子座の配列順序は３通りあるが，座ごとの分離比の集計値の場合には首座の配列順序にか

かおりなく数式化できる利点がある。しかし，対立遺伝子の拐引あるいは拐反に対しては期特大

が異なるものとなる。すなわち，１）拐引，２）相反あるいぱ３）拐引と拐反のそれぞれに対し

て，ｐあるいはｓについて同仁一次式と二次式で表記できる。これらの３つの遺伝子座が連鎖し

ている場合，３座の配列順序は３組の組換価について，３点法の原則により判定できる。

　なお,ｒについてはセル内の期待分離比を一般式化することが困難であるので，当面は致死遺

伝子座がないものとして，組換価ｒを求めることとした。

120－



スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

Ａ　致死遺伝子が存在しない場合の組換価の計算方法

１

２つの標織遺伝子息について１：１と１：１の期待分離比で連鎖している場合の組換価およ

びその分散の計算方法
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２つの標識遺伝子座について３：１と１：１の期待分離比で連鎖している場合の組換価およ

びその分散の計算方法
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　C11

皿Ｄ－

aa(l)　　（2－Ｒ）

　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　b1

(1－Ｒ)

　C12

　皿ｄｄ

　　Ｒ

　Ｃ22

　b2

a1

ａ２

-

ｎ

L＝ｃ111０ｇ(1十Ｒ)十ｃ121０ｇ(1－Ｒ)十ｃ211０ｇ(2－Ｒ)十ｃ221０ｇ Ｒ十Const.

dL
-
dR

一

一

一

一

　C11

(1十Ｒ)

｛

ﾄ1)C12

(1－Ｒ)

ト1)c2

(2－Ｒ)

　　　　　１

Ｒ(１十Ｒ)(1－Ｒ)(2－Ｒ)

｝

内

　　Cii(

　－c12(

1

－c21(

　　c22(2

＋ 臼
Ｒ

{c11R(1－Ｒ)(2－Ｒ)－c12R(1十Ｒ)(2－Ｒ)－c21R(1十Ｒ)(1－Ｒ)

十ｃ。(1十Ｒ)(１－Ｒ)(２－Ｒ)}

2Ｒ－3R2十R3）

2R十Ｒ２－Ｒ３）

　Ｒ　　　－Ｒ３）

　Ｒ－２Ｒ２十R3）

｜
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　　　ｎ

４(１十Ｒ)

こ

4Ｒ

　　　n

4(2－Ｒ)

　　　n

4(1－Ｒ)
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以上により

　　ｆ(Ｒ)＝Ａｏ十ＡＩＲ十A2R2十AsR^

　　　　　　Ao =　2c22

　　　　　　AI‾　2c11 － 2c12－ c21－ c22

　　　　　　A3 一－ 3Cn － C12　　－ 2Ｃ22

Ａ４

　０

一

一

C11＋C12＋C21＋C22＝ｎ

＜Ｒ＜０．５

　　　　　　0.5＜Ｒ＜1.0

推定値の分散

IＨ(Ｒ)

][12(Ｒ)

][21(Ｒ)

][22(Ｒ)

一

一

一

一

d^L

-

dW

d^L

一dW

ｄ 2Ｌ

dR

d2

２

Ｌ

dR
２

ニーj(1十Ｒ)

r＝Ｒ(Ｒｅｐ.)

ｒ＝(1－Ｒ)(Ｃｏｕｐ.)

d2
-
dR^

＝一白1十Ｒ)首

＝－l(1十Ｒ)

一

一 ÷レｋ）

log ｌ (1十Ｒ)

１

dＲ(1十Ｒ)

一山

(1十Ｒ)(1十Ｒ)

d2
-
dW

log ﾚll）

d（－1）
＝ぐ(1－Ｒ)斐

一

一

一

一

-

旦

４

旦

４

ｎ
一
４

　
一

　
＝

一

一

-

ｎ

４

一

一

[]L－Ｒ)

一

一

(2－Ｒ)

dＲ(1－Ｒ)

（

(1－

d2
-dW

1）（

R)(1

1・べ

d（－1）
(2－Ｒ)毎

(2－Ｒ)

dＲ(2

－（

-
（2－

-

1）

－
Ｒ）

(2－Ｒ)

Ｒ）

－1)(

Ｒ)(2

　
Ｒ

硝　
Ｉ
且
作

ド

　
Ｒ

ｎ
一
４

　
Ｒ

ｎ
一
４

　
一

　
一
一

４　１

一一dRR

ト1）
一
Ｒ｡Ｒ

一

一

こ

4Ｒ

-

][(Ｒ)＝][11(Ｒ)十][12(Ｒ)＋121(Ｒ)＋122(Ｒ)

ｎ
-

-

4(1十Ｒ)

　　　n

4(1－Ｒ)

　　　ｎ

４(２－Ｒ)

1）

－
Ｒ）

＋



ｎ

4R(1十Ｒ)(１－Ｒ)(２－Ｒ)

｛ ｝

内

　　　2R－3R2十R3

　　　2R＋R2－R3

1　　

R　　　－R3

　2－ Ｒ－2R2十Ｒ3

｜

　　　　(2＋4Ｒ－4R2)

　　　　ｎ(2＋4Ｒ－4R2)
一
一　4R(1十Ｒ)(１－Ｒ)(２－Ｒ)

　　　　ｎ(１＋2Ｒ－2R2)

一　2R(1十Ｒ)(1－Ｒ)(2－Ｒ)

　2R(1十Ｒ)(1－Ｒ)(2－Ｒ)
Ｖ(Ｒ)＝

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

n(1＋2Ｒ－2R2)

筑犬演報第11号’95

{Ｒ(1－Ｒ)(2－Ｒ)十Ｒ(1十Ｒ)(2－Ｒ)十Ｒ(1十Ｒ)(1－Ｒ)

　十(1十Ｒ)(1－Ｒ)(2－Ｒ)}

３．２つの標識遺伝子座について３：１と３：１の期待分離比で連鎖している場合の組換価およ

　　びその分散の計算方法

1) Coupling or　2) repulsion

　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）2

{1/4}

ノレ(3)

£)-(3)　心巾

A-L:)一　　y1一心

(2十Ｒ)

　C11

皿Ｄ一

aail)　　（1－Ｒ）

　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　b:

(1－Ｒ)

　C12

　皿ｄｄ

　　Ｒ

　Ｃ22

　b2

a1

ａ２

-

ｎ

Ｌ二ｃ111０ｇ(2十Ｒ)十c12 1og(1－Ｒ)十ｃ211０ｇ(1－Ｒ)十ｃ221０ｇＲ十Const.

dL＿　　c11　　　(－1)c12　(－1)c21　　c22
服‾百二に証十(1－Ｒ)十万工匠十盲

一

一

　　　１

Ｒ(２十Ｒ)(１－Ｒ)
{ｃ。Ｒ(1－Ｒ)－(ｃ。十C2i)R(2十Ｒ)十C22(2十Ｒ)(１－Ｒ)}
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｛ ｝

　

］E］

2C22-　c22R‾ｃ22Ｒ2

以上により

　　　2C22＋

　　－2C22－

(cii-2ci2 － 2c21 － c22)Ｒ－(c11＋cl2＋c21＋c22)R2＝0

(c1 1－ 2c12 － 2c2, － c22)Ｒ＋(c11＋c12＋c21＋c22)R2＝0

Ｒ＝

111(Ｒ)

112(Ｒ)

(c11 － 2c12 － 2C21 － C22)十

　Ｏ＜Ｒく0.5

0.5＜Ｒ＜1.0

(c11 － 2c12 － 2C21 － c22)2＋8nc22

2ｎ

ｒ＝Ｒ(Ｒｅｐ．)

ｒニ(1－Ｒ)(Ｃｏｕｐ.)

訃こ－7(2十Ｒ)ル

一

一
-

旦

４
(2十Ｒ)こ

＝－7(2十Ｒ)

log

言作
画

121(Ｒ)＝

][22(Ｒ)ニ

一

一

][12

d2

一

一

一

一

(Ｒ)

Ｌ
一

-

dW

-

旦

４

旦

４

(1－Ｒ)

１

1(2十Ｒ)

dＲ(2十Ｒ)

　　ト1)

(2十Ｒ)(2十Ｒ)

d2
-
dW

log ﾚll）

d（－1）
(1－Ｒ卜

(1－Ｒ)

dＲ(1－Ｒ)

一
一
(1

ト1)(－1)

－Ｒ)(1

　　　ｎ

４(２十Ｒ)

　
Ｒ

硝　
１
圭
作

頴

　
Ｒ

ｎ
一
４

　
一

　
一
一

　
Ｒ

ｎ
一
４

　
一

　
＝

　　　ｎ

４(２十Ｒ)

-

-

＋

乱

4Ｒ

九

4Ｒ

ｎ

　　一
一
　　一

一Ｒ）　4（1－Ｒ）
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d1
一一dRR

(－1)
一
Ｒ｡Ｒ

Ｉ(Ｒ)＝][１１(Ｒ)＋112(Ｒ)＋121(Ｒ)＋122(Ｒ)

　2n

4(1－Ｒ)



一

一

一

一

Ｖ(Ｒ)＝

V(ｒ) 一

一

　　　　　　　ｎ

4R(2十Ｒ)(１－Ｒ)

　　　Ｒ－ R21　　

4R＋2R2

1

　2- Ｒ－ Ｒ2

　(2＋4Ｒ)

2n(l＋2Ｒ)

4R(2十Ｒ)(1－Ｒ)

2R(2十Ｒ)(１－Ｒ)

　　ｎ(1＋２Ｒ)

Ｖ(Ｒ)

4Ｒ

{Ｒ(1－Ｒ)＋2Ｒ(2十Ｒ)十(2十Ｒ)(1－Ｒ)}

3 ) Coupling and repulsion

｛

y1

]L/4}

－(3)

　£)－(3)

　ﾒ1－£)－

(2十ｒ－ｒ2)

　　C11

　皿Ｄ－

回（1）　　（1－r十ｒ2）

　　　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　　　b1

　石田

　y1一心

(1－r十ｒ2)

　　C12

　四石

　(ｒ－ｒ2)

　　Ｃ22

　　b2

a1

ａ２

-

ｎ

Ｌこclllog(2十ｒ－ｒ2)十(Cl2十c21)ｌｏｇ(1－r十ｒ2)十ｃ221０ｇ(ｒ－ｒ2)十Const.

dL　　　　　l-2r　　　　　　　　　－1＋2ｒ

盲ニcll2＋ｒ一ｒ2＋（c12＋c21）1－ｒ＋ｒ2

一

一

　　　　　　1

(2十r－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)

＋Ｃ22
l-2r

r-r^

{ｃ。(1－2ｒ)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)

　［1－ｒ十ｒ21　

－2ｒ＋2ｒ2－2ｒ3

］
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十(Cl2十c21)(－1＋2ｒ)(2十ｒ－ｒ2)(ｒ－ｒ2)十c22(1－2ｒ)(2十r－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)}

　ト2－ r十ｒ21　　　

＋4ｒ＋2ｒ2－2ｒ3

］

ドブレノ
以下{　}内

　　　　　＝{c11(1－3ｒ＋3ｒ2－2ｒ3)(ｒ－r2)十(Cl2十c21)(－2＋3ｒ＋3ｒ2－ 2ｒ3)(ｒ－ｒ2)

　　　　　　　　(ｒ－3ｒ2＋3ｒ3 － 2ｒ4　　　　　　　　　　　ト2ｒ＋3ｒ2＋3ｒ3－2ｒ4　　　　　　　1　

－ｒ2＋3ｒ3－ 3ｒ4＋2ｒ51　　　　　1　　　＋2r^-3r^ － 3ｒ4＋2ｒ5]
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十c22(2－3ｒ－3ｒ2＋2ｒ3)(1－ｒ十r2)}

(2－3r－3ｒ2＋2ｒ3

　－2r＋3ｒ2＋3ｒ3 － 2ｒ4

　　　＋2r2 － 3ｒ3 － 3ｒ4 ＋2ｒ5)

一

一

一

一

{cll(ｒ－4ｒ2＋6ｒ3－ 5ｒ4＋2ｒ5)＋(c12＋c21)(－2ｒ＋5r2－ 5ｒ4＋2r5)

十c22(2－5r＋2ｒ2＋2ｒ3 － 5ｒ4＋2ｒ5)}

{2c22＋(c11 － 2c12－ 2c2i－ 5c22)r十(－4c11＋5c12＋5c21＋2c22)ｒ2＋(6c11＋2c22)ｒ3

＋(－5c11 －5ci2－ 5c2i － 5c22)r4＋(2c11＋2c12＋2c21＋2c22)ｒ5}

以上により

　　　f(ｒ)＝Ao十Alｒ十A2ｒ2十A3ｒ3十A4ｒ4十Asr^

　　　　Ao＝　2C22

　　　　A1ニ　　c11 － 2c12 － 2c2i － 5C22

　　　　A2＝－4c11＋5c12＋5c21＋2c22

　　　　A3二　6cii＋2c22

　　　　A4＝－5c11 － 5ci2 － 5c2i － 5C22 ＝－5n

　　　　A5＝　2cii＋2c12＋2c21＋2C22 ―　2n

　　　　　　　O　＜ｒ＜0.5　　　　ｒ(Ｃｏｕｐ.ａｎｄ rep.)

推定値の分散

111(ｒ)＝諮＝－
ｎ
一
４ (2十ｒ－ｒ2)浪logT(2十『

＝－7(2十r－ｒ2)

一

一

112(ｒ)
d^L

dr^

d　1－2『
－ｒ2)＝一早(2十ｒ－ｒ2)万万

－2(2十r－ｒ2)－(1－2ｒ)(1－2ｒ)

　　　　　(2十ｒ－r2)2

n{(4＋2r－2が)十(1－4r＋4ｒ2)}

ｎ
一
４
‘

　
一

　
＝

一

一

一

一

][21(ｒ)＝][12(ｒ)

][22(ｒ)
d2L

dr^

一

一

一

一

　　　4(2十ｒ－ｒ2)

(1－r十ｒ2)工log
1

7(1－ｒ十ｒ2)

n(5－2ｒ＋2ｒ2)

　4(2十ｒ－ｒ2)

dｒ2十r-r^

d　－]L＋2r
[]L－ｒ十ｒ2)＝－7(1－ｒ十ｒ2)万万

drl-r十ｒ2

2(1－ｒ十ｒ2)－(－1＋2ｒ)(－1＋2r)

(1－ｒ十ｒ2)2

n{ト２＋2ｒ－2ｒ2}十(l-4r＋4ｒ2)}　ｎ(－1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　　　　　　　　　　　　　－　　　　　　　　　　　　　　　－

-

-

　　　4(l-r十ｒ2)}

ｎ(－1－2r＋2ｒ2)

4(l-r十r2)

l(ｒ－ｒ2)

l(ｒ－ｒ2)

d2

-
dr^

２

log

4(l-r十ｒ2)

ﾚｒ-r2)＝－l(ｒ-ｒ2)ﾕ↓子音

(ｒ－ｒ2)－(1－2ｒ)(1－2ｒ)ｎ{(2ｒ－2r2)十(1－4ｒ＋4ｒ2)}

(r－ｒ2)2

　　　－

4(ｒ－ｒ2)
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I(ｒ)

一

一

n(l-2r＋2ｒ2)

　　　4(ｒ－ｒ2)

＝lll(ｒ)＋112(ｒ)＋121(ｒ)刊22(r)

一

一

一

一

n(5－2ｒ＋2ｒ2)

　4(2十ｒ一ｒ2)

n(－2－4ｒ＋4ｒ2)

　4(l-r十ｒ2)

　　　　　　　　　　　ｎ

４(２十r－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)

n(l-2r＋2ｒ2)

　4(ｒ－ｒ2)

{(5－2ｒ＋2ｒ2)(1－ｒ十r2)(ｒ
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r2）

∩レノ
十ト2－4ｒ＋4ｒ2)(2十ｒ－ｒ2)(ｒ－ｒ2)十(1－2ｒ＋2ｒ2)(2十ｒ－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)}

　［2ｒ＋ｒ2－ｒ31　　

－2ｒ2－ｒ3十ｒ4

］
(2十ｒ－ ｒ2

　－2ｒ－ r2＋ｒ3

　　　＋2ｒ2＋ｒ3－ｒ4)

以下{　}内

　　　　＝{(5－2ｒ＋2ｒ2)(ｒ－2ｒ2＋2ｒ3－ｒ4)十(－2－4ｒ＋4ｒ2)(2r－ｒ2－2ｒ3十ｒ4)

5ｒ－10ｒ2＋10ｒ3－5ｒ4

　－2「2＋4「3－4「4＋2「5　　　

」

　　　　＋2r3－4ｒ4＋4ｒ5－2ｒ6

十(1－2ｒ＋2ｒ2)(2－ｒ＋2ｒ3－ｒ4)}

　　　2－ｒ　　　＋2ｒ3－ ｒ4　　1　

－4r＋2 ｒ2　　　－4ｒ4＋2ｒ5

　　　　＋4r2 －2 r3　　　＋4ｒ5－ 2ｒ6

－4ｒ＋2ｒ2＋4ｒ3－2ｒ4

　　－8ｒ2＋4ｒ3＋8ｒ4－4ｒ5

　　　　　＋8ｒ3－4ｒ4－8ｒ5＋4ｒ6

一

一 {(5ｒ－ 12ｒ2＋16ｒ3 － 13ｒ4＋6ｒ5－2ｒ6)十ト4ｒ－6ｒ2＋16ｒ3＋2ｒ4－12ｒ5＋4ｒ6)

十(2－5ｒ＋6ｒ2－5ｒ4＋6ｒ5－ 2ｒ6)}

ニ｛2－4ｒ－12ｒ2＋32ｒ3－16㈹

以上により

　　　][(ｒ)＝

V(ｒ)

n(2－4ｒ－12r2＋32ｒ3－16ｒ4)

4(2十ｒ－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)

2ｒ(2－ｒ)(1－ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)

n(1－2ｒ－6ｒ2＋16ｒ3－8ｒ4)

　　ｎ(1－2ｒ－6ｒ2＋16ｒ3－8ｒ4)

2(2－ｒ)(1十ｒ)(1－ｒ十ｒ2)ｒ(1－ｒ)
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４

２つの標識遺伝子座について１

およびその分散の計算方法

1) Cupling or　　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）

{1/4}

Aail)

α削1）

　Ｌ

dL

-dR

DＤ(1)　　Ｄｄ(2)

ＡａＤＤ　　　ＡａＤｄ

　R

　C11

皿ＤＤ

(1－Ｒ)

　C21　__

　b1

　1

　C12

皿Dd
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ｅ
一

ｎ
／
｀一

ｅ

�巾

-
Ａ�ｄ

(1－Ｒ)

　C13

皿ｄｄ

　Ｒ

　Ｃ２３__

　b3

１と]Ｌ：１の期待分離比で連鎖している場合の組換価

a.

ａ２

-

ｎ

一

一 c111０ｇＲ十ｃ131０ｇ(1－Ｒ)十ｃ211０ｇ(1－Ｒ)十ｃ231０ｇＲ十Const

= (Cn 十c23)T11十(c1汁C2l)

一

一

一

一

Ｒ

　　1

R(1－Ｒ)

　　1

R(1－Ｒ)

ト1)
-
(1－Ｒ)

{(Cn十C23)(l-R)-(Cl3十C2l) R}

{(c11十c23)－(cl1十cl3＋c21十C23)R}

(c11＋c23)

(c11＋C13＋C21＋C23)

　　　　　　O＜Ｒ＜0.5

　　　　　　0.5＜Ｒ＜1.0

推定値の分散

111(Ｒ)＝

Il3(R)

d'L

- - -
-

dR'

-

一

一

一

ｎ
一
４

Ｒ
d2

-dW

ｄ
服

頴

r = R(Rep.)

ｒ＝(1－Ｒ)(Ｃｏｕｐ.)

　
Ｒ

ｎ
一
４

Ｉ
一
４
‘

　
　
ｇ

　
ｌ

１

－Ｒ

ト1）
-
R.R

一

一

Ｒ

乱

4Ｒ

訃＝－l(1－Ｒ)ルlog

一

一

123(Ｒ)＝111(Ｒ)

ﾚR)

d（－1）
一子(1－Ｒ)こ

一 一
- 7(1－ｋ)

dＲ(1－Ｒ)

－（
-

（1-

－1)(
-
Ｒ)(1 -
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－
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　　　n

4(1－Ｒ)
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I(Ｒ) 一

一

一

一

一

一

Ｖ(Ｒ)＝

][11(Ｒ)＋113(Ｒ)十](2バＲ)＋123(Ｒ)

2ｎ

-
4Ｒ

＋
　2n

4(1－Ｒ)

　　ｎ

２Ｒ(１－Ｒ)

２Ｒ(１－Ｒ)

　　ｎ

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

{1－Ｒ十Ｒ}＝
　　　　ｎ

２Ｒ(１－Ｒ)

５。２つの標識遺伝子座について１：２

　　およびその分散の計算方法

］L)Coupling or　2 ) repulsion

　　　　　　　　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）

{1/4}

ノレ(3)

　ＤＤ(1)

　/1－ＤＤ

(2R－R2)

　　C11

　皿ＤＤ

aa(l)　（1－Ｒ）2

　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　b1

　　Ｄｄ(2)

　　/1－Ｄｄ

(2－2R＋2R2)

　　　C12

　　皿Ｄｄ

　(2R－2R2)

　　　Ｃ22

　　　b2
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一
Ｓ

１と３：１の期待分離比で連鎖している場合の組換価

　心巾

A-dd巾

　(1－R2)

　　C13

　　皿ｄｄ

　　Ｒ2

　　Ｃ23

　　b3

ａ

ａ２

-

ｎ

L＝C11 1og(2R－R2)十C12 1og(2－2R＋2R2)十C13 1og(1－R2)十C21 1og(1－2R十R2)

　　十C22 1og(2R－2R2)十C23 1ogR2十Const.

dL
-
dR

一

一

-

一

　　　２－２Ｒ　　　　　　－２＋4R
C112R－R2十C122－2R＋2Ｒ2

C11
　2－２Ｒ

Ｒ(2－Ｒ)
十^12

　－１＋2Ｒ

]L一Ｒ十Ｒ2

十Ｃ13

－２Ｒ

１－Ｒ２ 十Ｃ21

　－２＋２Ｒ

１－２Ｒ十Ｒ2
十Ｃ22

　　　　　　－2R　　　　　　－2(1－Ｒ)
十C13[]L－Ｒ)(1十Ｒ)十C21(1－Ｒ)2

　　　　　　　　　　１

Ｒ(２－Ｒ)(１－Ｒ)[]Ｌ十Ｒ)(１－Ｒ十R2)

{ＣＨ(2－2R)[]トR2)(1－Ｒ十R2)十C12ト1＋２Ｒ)Ｒ(２－Ｒ)(トR2)
←

(2－2R－2R2＋2R3)

2－2R－2R2＋2R3

　－2R＋2R2＋2R^-2R^

　　　　　＋2R2－2R3－2R4＋2Ｒ5

２－４Ｒ＋2R2＋2R3－2R4＋2Ｒ5

　2－4R

2R-2R2
十Ｃ23

2Ｒ

-
Ｒ2

十Ｃ22

→　　　→

(一Ｒ＋2R2)(2－Ｒ－2R2十R3)

　　　　－2R十R2＋2R^-R^

　　　　　　　＋4R2－2R3－4R4＋2Ｒ5

－2R＋5R2　　　－5R4＋2Ｒ5

－]L30 －

2(1－2R)

2Ｒ(1－Ｒ)
＋ｃ渥
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十Ｃ,３(－２Ｒ)Ｒ(２－Ｒ)(１－Ｒ十R2)十C21(－2)Ｒ(2－Ｒ)(1十Ｒ)(１－Ｒ十R2)
→

(－4R2＋2R3)

　　－4R2＋4R3－4R4

　　　　　　＋2R3－2R4＋2Ｒ5

－4R2＋6R3－6R4＋2Ｒ5

十C22(1－2R)(2-Ｒ)(1十Ｒ)[][－Ｒ十Ｒ
　－－

レップニレニこ?]

　→

ト4R＋2R2)(1

→

Ｒ十R2

　　十Ｒ－Ｒ２十R3)

　　　　||

(1十R3)

－4R＋2R2－4R4＋2Ｒ5

2)十c23(2)(2－Ｒ)(1－R2)(1－Ｒ十R2)于

(4－2R－4R2＋2R3)

　　　　　　　　　　4－2R－4R2＋2R3

　　　　　　　　　　　－4R＋2R2＋4R3－2R4

　　　　　　　　　　　　　　＋4R2 － 2R3 － 4R4＋2Ｒ5

4－6R＋2R2＋4R3－6R4＋2Ｒ5

　　　以下{　}内

＝{C11(2－4R＋2R2＋2R3－4R4＋2R5)十C12(－2R＋5R2－5R4＋2R5)

　十C13(－4R2＋6R3－6R4＋2R5)十C3i(-4R＋2R2－4R4＋2R5)

　十C22(2－5R＋2R2＋2R3－5R4＋2R5)十C23(4－6R＋2R2＋4R3－６Ｒ４＋2R5)}

＝{2Cll＋2C22＋4C23十(－4C1 1－ 2C12 － 4C21 － 5C22 －6C23)Ｒ

　十(2C11＋5C12 － 4C13 ＋2C21＋2C22＋2C23)R2十(2C11＋6C13＋2C22＋4C23)R3

　十(－4C11 － 5C12 － 6Ci3 － 4C21 － 5C22 － 6C23)R4十(2C11＋2C12＋2C13＋2C21＋2C22＋2C23)R5}

以上により

　　　ｆ(Ｒ)＝Ａ。十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十AsR^

　　　　　Ao＝2C11＋2C22＋4C23

　　　　　A1＝－4C11 －2C12 － 4C21 － 5C22 －6C23

　　　　　A2＝2C11＋5C12 － 4C13 ＋2C21＋2C22＋2C23

　　　　　A3＝2C11＋6C13＋2C22＋4C23

　　　　　A4＝－4C11 － 5C12 －6Ci3 － 4C21 － 5C22 －6C23

　　　　　A5＝2C11＋2C12＋2C13＋2C21＋2C22＋2C23 = 2n

　　　　　　　　　　　　O＜Ｒ＜0.5　r = R(Rep.)

　　　　　　　　　　0.5＜Ｒ＜1.0　ｒ＝(1－Ｒ)(Ｃｏｕｐ.)

推定値の分数

111(Ｒ)＝
ル＝ 旦

４
(2R-R2)ルlogT(2R-R2)ニーぐy(2R-R2)孟jjしﾌﾞﾙ

＝-ｽﾞy(2R－R2)

一

一

n(4－4R＋2R2)

4Ｒ(2－Ｒ)

－2(2R－R2)一(2－2R)(2－2R)　ｎ{(4R－2R2)十(4－8R＋4R2)}

　　　　　　　　　　　　　　　－　　　　　　　　　　　　　　　－　　　　　(2R－R2)2　　　　　　　　　　　　　　4(2R－R2)
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2R6
-
2Ｒ6

－132 －

][12(Ｒ)

d^L

一
dR'

＝－1し(2－2R＋2R2)

＝一言(2－2R＋2R2)

d2

一

一

113(Ｒ)＝

][21(Ｒ)

一

一

一

一

dR
２
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1０９万(2－2R＋2R2)こ－jy(2－2R＋2R2)

4(2－2R＋2R2)－(－2＋4Ｒ)(－2＋4Ｒ)

(2－2R＋2R2)2

n{ト8＋8Ｒ－8R2}十(4－16R＋16R2)}

d'L

-dW

　ｎ

　4

d^L
一
dR'

一

一

- 旦

４

4(2－2R＋2R2)

(1－R2)

(1－R2)

d2
-
dR2

log

１

－４

n(－4－8R＋8R2)

　4(2－2R＋2R2)

(1－R2)＝－

－2(1－R2)－ト2R)(－2R)

(1－R2)2

＝一子(1－2R十R2)

ニー言(1－2R十R2)

一

一

122(Ｒ)ニ

d2
-
dR2

d　　－2＋4Ｒ

dR2-2R＋2Ｒ2

n(－2－4R＋4R2)

　4(1－Ｒ十R2)

ｄ　－２Ｒ

早(1一回斐
dRl-R2

n{(2－2R2ド(4R2)}

4(1－R2)

log
Ｔ

(1－2R十R2)＝－7

2(1－2R十R2)－(－2＋2Ｒ)(－2＋2Ｒ)

(1－2R十Ｒ２)２

n{ト2＋4Ｒ－2R2}十(4－8R＋4R2)}

d^L
一
dR'

4(1－2R十R2)

＝一言(2R－2R2)

ニづ(21゛

一

一

123(Ｒ)

I(Ｒ)

][(Ｒ)

一

一

一

一

一

一

一

一

2R2）

n(4－8R＋8R2)

４(２Ｒ)(１－Ｒ)

d^L

一dW

一

一

ｎ
一
４

R2

d2

-
dR'

-

n(2－4R＋2R2)

4(1-2R十R2)

lｏｇ言(2R－2Ｒ2

n(2＋2R2)

4(1－R2)

d　－2＋2Ｒ
(1－2R十R2)三

一

一

２ｎ

－
４

dRl-2R十Ｒ2

ｄ　２－４Ｒ

)＝一早(2R－2R2)塵

－4(2R－2R2)－(2－4R)(2－4R)

(2R－2R2)2

n(2－4R＋4R2)

　4R(1－Ｒ)

d2

-
dR2

log
１

－４
R2－ 一旦
　‾　４

R2

dR2R-2R2

n{(8R－8R2)十(4－16R＋16R2)}

９
乙
２
言

　
Ｆ

ｎ
】
４

亘
Ｒ

豆
煎

][11(Ｒ)＋112(Ｒ)＋113(Ｒ)＋121(Ｒ)＋122(Ｒ)＋123(Ｒ)

n(4－4R＋2R2) ｎ(－２－４Ｒ＋4R2)

　　４Ｒ(２－Ｒ)　　１　　4(1-R十R2)

　　　　　　　　　　　ｎ

４Ｒ(2－Ｒ)(1－Ｒ)(1十Ｒ)(１－Ｒ十R2)

一

一

4(2R－2R2)

２ｎ

－４

　　　ｎ(2＋2R2)　　　ｎ(2－4R＋4R2)
ト4(1－Ｒ)(1十Ｒ)十　　4R(1－Ｒ)

{(4－4R＋2R2)(1－R2)(1－Ｒ十R2)

　　　　　　　　１－Ｒ十R2

　　　　　　　　　　－R2十R3 － R4

(4－4R＋2R2)(1－Ｒ十Ｒ３－Ｒ４)

　　　　　　　　４－４Ｒ＋4R^-4R'

　　　　　　　　　－4R＋4R2　　　－

　　　　　　　　　　　＋2R2-2R^

＋ｎ

4R4＋4R5

　　　＋2Ｒ5

４－８Ｒ＋6R2＋2R3－8R4＋6Ｒ5
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十(－2－4R＋4R2)(2R一R2)(1－R2)十(2＋2R2)(2R－R2)(1－Ｒ十R2)

(－２－４Ｒ＋4R2)(2R－R2－2R3十R4)

　　　－4R＋2R2＋4R3-2R^

　　　　　　－8R2＋4R3＋8R4－4R5

　　　　　　　　　　　＋8R3－4R4－8R5＋4Ｒ6

4Ｒ－6R2＋16R3＋2R4一12R5＋4Ｒ6

(4R－2R2＋4R3－2R4)(1－Ｒ十R2)

　4R－2R2＋4R3－2R4

　　　－4R2＋2R3－4R4＋2Ｒ5

　　　　　　＋4R3

4R－6R2＋10Ｒ3

2R4＋4R5

8R4＋6Ｒ5

十(2－4R＋4R2)(2－Ｒ)(1十Ｒ)(１－Ｒ十R2)十(8R－4R2)(
　　　　　　　　　　　→

　　　　　　　　　　(2十Ｒ－Ｒ２)(１－Ｒ十Ｒ２)

　　　　　　　　　　２十R-R2

　　　　　　　　　　　－２Ｒ－Ｒ２十R3

　　　　　　　　　　　　　　＋2R2十R3-R4

(2－4R＋4R2)(2－Ｒ　　　＋2R3－R4)

　　　　　　　　　　4－2R　　　＋4R3－2Ｒ4

－8R＋4Ｒ2 8R4＋4Ｒ5

１

→

R2)(1－Ｒ十R2)}

一

一

一

一

2Ｒ

2Ｒ

６

６

(8R－4R2－8R3＋4R4)(1－Ｒ十R2)

　　　　　8R－4R2－8R3＋4R4

　　　　　　　　－8R2＋4R3＋8R^-4R^

　　　　　　　＋8R3－4R4－8R5＋4Ｒ6

8Ｒ－12R2＋4R3＋8R4－12R5＋4Ｒ6

＋8R'-AW　　　＋8Ｒ5

4－10R＋12R2　　　－10R4＋12Ｒ5

ｎ

4Ｒ(2－Ｒ)[]L－Ｒ)(1十Ｒ)(１－Ｒ十R2)

n(4－5R－3R2＋16R3－8R4)

　2R(2－Ｒ)(1－R2)(1－Ｒ十R2)

　　　　　2R(2－Ｒ)(1－R2)(1－Ｒ十Ｒ２)
Ｖ(Ｒ)二　ｎ(4－5R－3R2＋16R3－8R4)

3) Coupling and repulsion

｛

ｊ

1/4}

－(3)

　DDil)

　ﾉﾚﾌ迫

(1－r＋2)

　　C11

　皿ＤＤ

aa(l)　　（r－ｒ2）

　　　　　　　　Ｃ21

　　　　　　　　b1

　　Ｄｄ(2)

　ﾒﾄＤｄ

(1＋2ｒ－2ｒ2)

　　　C12

　　皿Ｄｄ

(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　Ｃ22

　　　b2

｜

4Ｒ6

4Ｒ6

４－８Ｒ＋6R2＋2R3－8R4＋6R^-2R≪

　－4R－6R2＋16R3＋2R4－12R5＋4R6

　＋4Ｒ－6R2＋10R3－8R4＋6R^-2R≪

4－10R＋12R2　　　－10R4＋12R5-4Re

　＋8R－12R2＋4R3＋8R4－12R5＋4R6　

于

8－10R－6R2＋32R3-16R'

　心巾

ﾒﾚ�巾

(1－ｒ十ｒ2)

　　C13

　　心心

　(ｒ－ｒ2)

　　Ｃ23

　　b3

a.

ａ２

-

ｎ

一

133 －
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L＝CIl log(1－ｒ十ｒ2)十C12 1og(1＋2ｒ－2ｒ2)十C13 1og[]トｒ十ｒ2)十C21 1og(r－r2)

　　十C22 log(l-2r＋2ｒ2)十C23 1og(ｒ－ｒ2)十Ｃｏｎｓt。

dL
-
dr

一

一

一

一

(ＣＨ十C13)

－1＋2ｒ

1－ｒ＋ｒ2
十Ｃ

]L

2－4『

12 1＋2ｒ－2ｒ2
十(C21十C23)

十C12(2－4ｒ)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

2－2ｒ＋2ｒ2

　－4ｒ＋4ｒ2－4ｒ

〕

二三。。」

　ｒ－2ｒ2＋2ｒ31　

－ｒ2＋2ｒ3－2r

〕

]L－2ｒ＋2ｒ2

　＋2ｒ－4ｒ2＋4r3

　　　－2ｒ2＋4ｒ3－4ｒ4

十C22(－2＋4ｒ)(1－ｒ十ｒ2)[]L＋2ｒ－2ｒ2)(ｒ－ｒ2)}

－2＋2r－2ｒ2

　＋4ｒ－4ｒ2＋4ｒ

〕 　ｒ＋2ｒ2－2ｒ31　

－ｒ2－2ｒ3＋2ｒ

〕

r＋3ｒ2－4ｒ3＋2ｒ4

　　　＋6ｒ3 － 18ｒ4＋24ｒ5－12ｒ6

　　　　　　－4ｒ4＋12ｒ5－ 16ｒ6＋8ｒ7

1－3ｒ＋3ｒ2－2ｒ3

　　　－4ｒ2＋12ｒ3－12ｒ4＋8ｒ5

　　　　　　＋8ｒ3－24ｒ4＋24ｒ5－ 16ｒ6

　　　　　　　　　－4r４＋12ｒ5－ 12ｒ6＋8ｒ7

一

134 －

2ｒ

　　　　－2＋4『
十C221－2ｒ＋2ｒ2

　r－2ｒ2＋2ｒ31　

－r2＋2ｒ3－2ｒ

〕

１

－

『 r2

(1－r十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(r－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　{(C11十C13)ド１＋2r)(l＋2ｒ－2ｒ2)(ｒ－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

ﾚｿﾞニﾉ

十(C21十C23)(1－2ｒ)(1－ｒ十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

以下{　}内

＝{(C11十C13)(－1＋6ｒ2－ 4ｒ3)(ｒ－3r2＋4ｒ3－2r4)十C12(2－6ｒ＋6ｒ2－ 4ｒ3)(ｒ－3ｒ2＋4ｒ3－2ｒ4)

2r－6ｒ2＋8ｒ3－4ｒ4

　－6ｒ2＋18ｒ3－24r4＋12ｒ5

　　　　＋6ｒ3－18ｒ4＋24ｒ5－12ｒ6

　　　　　　　－4ｒ4＋12ｒ5－16ｒ6＋8r7

十(C21十C23)(1－3ｒ＋3ｒ2－2ｒ3)(1－4ｒ2＋8ｒ3－ 4ｒ4)十C22(－2＋6r－6ｒ2＋4r3)(r十ｒ2－4ｒ3＋2r4)}

－2ｒ＋6ｒ2－6ｒ3＋4ｒ4

　　－2ｒ2＋6ｒ3－ 6ｒ4＋4r5

　　　　　＋8ｒ3－24ｒ4＋24ｒ5－16ｒ6

　　　　　　　－4r4＋12ｒ5－12ｒ6＋8ｒ7
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＝{((八十C13)(－ｒ＋3ｒ2＋2ｒ3－20ｒ4＋36ｒ5－28ｒ6＋8ｒ7)十C12(2ｒ－12ｒ2＋32ｒ3－50ｒ4＋48ｒ5－28ｒ6＋8ｒ7)

　十(C21十C23)(1－3ｒ－r2＋18r3－40ｒ4＋44ｒ5 － 28ｒ6＋8ｒ7)

　十C22(－2ｒ＋4r2＋8ｒ3－30ｒ4＋40ｒ5 － 28ｒ6＋8ｒ7)}

二{(C21十C23)十(－C11－C13＋2C12 － 3C21 － 3C23 － 2C22)『

　十(3Cu＋3C13 － 12C12 － C21 － C23 ＋4C22)ｒ2

　十(2Cn＋2C13＋32C12＋18C21＋18C23＋8C22)ｒ3

　十(－20C11 － 20C13 － 50C12 － 40C21 － 40C23 － 30C22)ｒ4

　十(36Cn＋36C13＋48C12＋44C21＋44C23＋40C22)ｒ5－28nｒ6＋8ｎr7}

以上により

　　f(ｒ)＝Ao十Alｒ十A2ｒ2十A3ｒ3十A4ｒ4十A5ｒ5十A6ｒ6十A,r^

　　　　Ao ―C21十C23

　　　　A1＝一C11＋2C12 － C13 － 3C21 － 2C22 － 3C23

　　　　A2＝3C11－12C12＋3C13－C21＋4^22 ^23

　　　　A3＝2C11＋32C12＋2C13＋18C21＋8C22＋18C23

　　　　A4＝－20C11 － 50C12 － 20Ci3 － 40C21 － 30C22 － 40C23

　　　　A5 = 36Cu＋48C12＋36C13＋44C21＋40C22＋40C23

　　　　A6＝－28C11 － 28Ci2 － 28Ci3 － 28C21 － 28C22 － 28C23 ＝－28n

　　　　A7＝8C11＋8C12＋8C13＋8C21＋8C22＋8C23＝8n

　　　　　　O＜ｒ＜0.5　ｒ(Ｃｏｕp.ａｎｄ ｎｅｐ.)

推定値の分数

111(ｒ)

][12(ｒ)

d^L
一
dr^

一

一

一

一

旦
４

＝一万y(1－ｒ十ｒ2)謳ｌｏｇ言(1－ｒ十ｒ2)
一

一

旦

４

ｄ －１＋2『

(1-r十r2)亘
drl-r十ｒ2

(1－ｒ十ｒ2)

ｎトl-2r＋2ｒ2）

4(l-r十ｒ2)

d^L
一
dr^

2(l-r十ｒ2)－(－1＋2ｒ)(－1＋2ｒ)　ｎ{ト２＋2ｒ－2r2}十(l-4r＋4ｒ2)}

　　　　　　　　　　　　　　　　　－　　　　　　　　　　　　　　　　　－

(1－ｒ十ｒ2)2

＝一子(1＋2r-2rﾘ玉１ｏｇ÷(1＋2ｒ－

＝一昔(1＋2ｒ－2r2)

4(l-r十r2)

2ｒ2）

ニ‾･ご(1＋21dr 1万言≒ｒ2

－4(1＋2r－2ｒ2)－(2－4ｒ)(2－4ｒ)

　　　　　(1＋2ｒ－2ｒ2)2

n{(4＋8ｒ－8ｒ2)十(4 － 16ｒ＋16ｒ2)}　ｎ(8－8ｒ＋8ｒ2)
一

_

-

113(ｒ)＝111(ｒ)

　4(1＋2r－2ｒ2)

ｎ(－1－2ｒ＋2ｒ2)

４(１一一ｒ十ｒ2)

4(1＋2ｒ－2ｒ2)

一

一
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121(ｒ)

一

一

一

一

d2L＿　ｎ
－一一　－dr　　　4

--}(ｒ－ｒ2)

(ｒ－ｒ2)
d2
-
dr^

－2(ｒ－ｒ2)

n(1－2ｒ＋2ｒ2)

d l-2r
lｏｇ÷(ｒ－ｒ2)ニー子(ｒ－ｒ2)子

dr r―r^

筑大演報第11号’95

－(1－2ｒ)(1－2ｒ)　ｎ{(2ｒ－2ｒ2)十(1－4ｒ＋4ｒ2)}

　　　　　　　　－　　　　　　　　－

(ｒ－ｒ2)2

　　　　　　4(ｒ－ｒ2)

122(ｒ)＝懸＝一今(1－2ｒ＋2ｒ2)告logT(1－2『

4(ｒ－ｒ2)

ｄ　－２＋4ｒ
＋2ｒ2)ニーjy(1－2ｒ＋2ｒ2)芋

＝--}(1－2ｒ＋2ｒ2)
4(l-2r＋2ｒ2)－(－2＋4ｒ)(－2＋4ｒ)

　　　　　　(1－2ｒ＋2ｒ2)2

　ｎ{ト４＋8ｒ－8ｒ2}十(4-16r＋16ｒ2)}　ｎ(－8ｒ＋8ｒ2)

－　　　　　　　　　　　　　　　一一　　　　　　　　　　　　　　　－

123(ｒ)＝121(r)

　　4(l-2r＋2ｒ2)

n(l-2r＋2ｒ2)

4(ｒ－ｒ2)

4(l-2r＋2ｒ2)

I(ｒ)＝111(ｒ)＋112(ｒ)刊13 (r)＋121(ｒ)刊22 (r)＋123(ｒ)

一

一

n(－2－4ｒ＋4ｒ2)

4(l-r十ｒ2)

n(8－8ｒ＋8ｒ2)

4(1＋2ｒ－2ｒ2)

　ｎ

n(2－4ｒ＋4r2)

　4(ｒ－ｒ2)

drl-2r＋2ｒ2

n(－8ｒ＋8ｒ2)

4(l-2r＋2ｒ2)

一一
　4(l-r十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(r－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　{(－2－4ｒ＋4ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ)(ｒ－r2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

十(8－8ｒ＋8ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(ｒ－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

8－8ｒ＋8ｒ2

　－8ｒ＋8j.2_gj.3

　　　＋8ｒ2－8ｒ3＋8ｒ4

2－4ｒ＋4ｒ2

　－4ｒ－8ｒ2＋8r3

　　　＋4ｒ2＋8r3－8ｒ4

　ｒ－2ｒ2＋2ｒ31　

－ｒ2＋2ｒ3－2ｒ

〕

十(2-4r＋4ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(1－2r＋2ｒ2)

2－4ｒ＋4ｒ2

　－2ｒ＋4ｒ2－4ｒ3

　　　＋2ｒ2－4ｒ3＋4ｒ4

1＋2ｒ－2r2

　－2ｒ－4r2＋4ｒ3

　　　　＋2ｒ2＋4ｒ3－4ｒ4

十ト8ｒ＋8ｒ2)(1－ｒ十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(ｒ－ｒ2)}

　　－8ｒ＋8j.2_Oj.3　　　　　　　ｒ＋2j-2_2r3　1　　　

＋8「2－8「3＋8「4

｣　|　

－ｒ2－2ｒ3＋2ｒ

〕

－136－

　ｒ－2ｒ2＋2r31　

－「2＋2「3－ 2「4
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

以下{　}

　＝{(－2－8ｒ＋16ｒ3－8ｒ4)(ｒ－3ｒ2＋4ｒ3－ 2ｒ4)十(8 － 16ｒ＋24ｒ2－16ｒ3＋8ｒ4)(r－3ｒ2＋4ｒ3－2ｒ4)

－2ｒ＋6ｒ2－8ｒ3＋4ｒ4

　　－8r2＋24ｒ3－32ｒ4＋16ｒ5

＋16ｒ4－48r5＋64r6－32ｒ7

8r－16ｒ2＋24ｒ3－ 16r4＋8ｒ5

－24ｒ2＋48ｒ3－72r4＋48r5-24r^

一8ｒ5＋24ｒ6－32r7＋16ｒ8

＋32ｒ3－64ｒ4＋96ｒ5－64ｒ6＋32ｒ7

　　　－16ｒ4＋32ｒ5－48ｒ6＋32ｒ7－ 16ｒ8

十(2－6ｒ＋10ｒ2－8ｒ3＋4ｒ4)(1－4ｒ2＋8r3一 4ｒ4)十ト8ｒ＋16ｒ2 －16ｒ3＋8ｒ4)(ｒ十ｒ2－4ｒ3＋2ｒ4)}

2－6ｒ＋10ｒ2－8ｒ3＋4ｒ4

　　　－8r2＋24ｒ3－40ｒ4＋32i.5_i6r6

　　　　　　＋16ｒ3－48ｒ4＋80ｒ5－64ｒ6＋32ｒ7

　　　　　　　　　－8ｒ4＋24ｒ5－ 40ｒ6＋32ｒ7－ 16ｒ8

一

一

一

一

－8ｒ2＋16ｒ3－ 16ｒ4＋8ｒ5

　　　－8ｒ3＋16r4－ 16ｒ5＋8ｒ6

　　　　　＋32r4－64ｒ5＋64r≪-32r^

　　　　　　　　　－16ｒ5＋32ｒ6－32ｒ7＋16ｒ8

｛－2ｒ －2ｒ2 ＋16r3 － 12ｒ4 － 40ｒ5＋88r6－ 64ｒ7＋16ｒ8

　＋8ｒ－40ｒ2＋104ｒ3－168ｒ4＋184ｒ5 － 136ｒ6 ＋64ｒ7－ 16ｒ8

　2-6r＋2ｒ2＋32ｒ3 －92ｒ4＋136ｒ5 － 120ｒ6 ＋64r^-16r≪

　　　　－8ｒ2　＋8ｒ3＋32ｒ4 －88ｒ5＋104ｒ6－64ｒ7＋16ｒ8｝

｛2　　　－48ｒ2＋160ｒ3 － 240r4 ＋192ｒ5－64内

以上により

I(ｒ)＝

V(ｒ)

n(1－24ｒ2＋80ｒ3－120ｒ４＋96r5－32ｒ6)

２(１－ｒ十ｒ2)(1＋2ｒ－2ｒ2)(r－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

　2ｒ(1－r)(1－ｒ十ｒ2)(1＋2ｒ－2r2)(1－2ｒ＋2ｒ2)
一

一

n(1－24ｒ2＋80ｒ3－120ｒ4＋96ｒ5－32ｒ6)

６。２つの標識遺伝子座について１：２：１と１：２：１の期待分離比で連鎖している場合の組

　換価およびその分散の計算方法

1) Coupling or 2 ) repulsion

　　　　　　　　　Ｒ＝（1－ｒ）

{1/4}

AA(3)

DＤ(1)

AADD

　(R2)

　Ｃ11

ＡｆｌＤＤ

/1α(2)　2R(1－Ｒ)

　　　　　　　　C21

　　　　　　　皿ＤＤ

aail)　(1－Ｒ)2

　　　　　　　　Ｃ31

　　　　　　　　b1

　　Dd{2)

　　ＡＡＤｄ

　(2R－2R2)

　　　　C12

　　　AaDd

2(1－2R＋2Ｒ)

　　　　C22

　　　皿Ｄｄ

　(2R－2R2)

　　　　Ｃ32

　　　　b2

　�巾

　AAdd

　(1－Ｒ)２

　　Ｃ１３

　Ａａｄｄ

２Ｒ(1－Ｒ)

　　C23

　　皿ｄｄ

　　Ｒ2

　　Ｃ33

　　b3
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a2

ａ３

-
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Ｌ＝(ＣＨ十C33)ｌｏｇＲ２十(C12十C32)ｌｏｇ(Ｒ－R2)十(C13十C31)ｌｏｇ(1－Ｒ)2

　　十(C21十C23)lOgR[]L一Ｒ)十Ｃ221０ｇ(1－2R＋2R2)十Const.

で呈ニ=(C11十C33)普十(Ｃ,2十C32)

一

一

　　　　－２＋4Ｒ
十C221－2R＋2R2

　　　　　　1

R(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)

1-2R
一
R-R2

十(C13十C31)
－2

-
1－Ｒ

十(C2汁C23)

{2(Cu十C33)(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)

　卜

-
Ｒ[]L

筑犬演報第11号’95

２Ｒ

一
一Ｒ）

　　十(C12十C21十C23十C32)(1－2R)[]L－2R＋2R2)－2(C13十C31)Ｒ(1－2R＋2R2)

　　十C22(－2＋４Ｒ)Ｒ(１－Ｒ)}

　以下{　}内

　　こ{２(ＣＨ十C33)(1－2R＋2R2 －Ｒ＋2R2－2R3)

　　　　十(Ｃ,2十C21十C23十C32)(1－2R＋2R2－2R＋4R2－4R3)

　　　　－2(C13十C31)(Ｒ－2R2＋2R3)十C22(－2R＋4R2＋2R2－4R3)}

　　＝{2(C1訣C33)(1－3R＋4R2－2R2)十(C12十C21十C23十C32)(1－4R＋６Ｒ２－４Ｒ３)

　　　　－２(Ｃｎ十C3ｴ)(Ｒ－2R2＋2R3)十C22(－2R＋6R2－4R3)}

　　＝{(2C11＋2C33十C12十C21十C23十C32)

　　　　十(－6C11 － 6C33 － 4C12 － 4C21 － 4C23 － 4C32 － 2C13 － 2C31 － 2C22)Ｒ

　　　　十(8Cn＋8C33＋6C12＋6C21＋6C23＋6C32＋4C13＋4C31＋6C22)R2－4nR3

以上により

　　ｆ(Ｒ)＝Ａｏ十ＡＩＲ十A2R2十AsR^

　　　　Ao＝2C11十CI2十C21十C23十C32＋2C33

　　　　A1＝－6C11 － 4C12 －2C13 －4C21 － 2C22 － 4C23 － 2C3Z － 4C32 － 6C33

　　　　A2＝8CI1＋6C12＋4C13＋6C21＋6C22＋6C23＋4C31＋6C32＋8C33

　　　　A3＝－4n

　　　　　　　OくＲ＜０．５　ｒ＝Ｒ(Ｒｅｐ．)

　　　　　　０．５＜Ｒ＜１．０　ｒ＝(１－Ｒ)(Ｃｏｕｐ．)

推定値の分散

111(Ｒ)＝
ルェーズyR2ルlog 1

R2

　　　　　　　　　　n　　d
2R

　　　　　　　一一－Ｒ２-一一　　　　　　　‾　　４　　dR Ｒ２
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Ｆ
ｎ
Ｔ

　
一

-

一

112(Ｒ)

][13(Ｒ)

][22(Ｒ)

d^L

dR2

d^L
-
dW

d^L

-dw

一

一 -

(2R2－4R2)

　R2.R^

n －2R2　　2n

　　　　　－
一
４

２ｎ

-
４

R2
一

R(1－Ｒ)

－4

d2
-
dR'

][33(Ｒ) ＝111(Ｒ)

1ｏｇ言(Ｒ－R2)

d（1－2R）
＝一子Ｒ(1－Ｒ)三

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

２ｎ

－
４

(Ｒ－Ｒ２)

ｄＲ(Ｒ－Ｒ２)

－２(Ｒ－Ｒ２)一(1－2R)(1－2R)

(Ｒ－Ｒ２)(Ｒ－Ｒ２)

2ｎ２Ｒ－2R2＋1－4R＋4Ｒ2
-
４ (Ｒ－R2)

2ｎ(1－2R＋2R2)
-
４

-

旦
４

旦
４

旦

４

(Ｒ－R2)

(1－Ｒ)2ル

(1－Ｒ)2

(1－Ｒ)2

ｄ
－dR

づ

log

(1

＝一万(1－2R＋2R2)

121(Ｒ)＝][23(Ｒ)＝132(Ｒ)

ﾚ1－Ｒ)2

-2(1-R)

(1－Ｒ)2

2)(－1)

-Ｒ)2

d2

-

一

一

dR2

＝一亨(1－2R＋2朋子

＝一万(1－2R＋2R2)

一

一

一

一

２ｎ

－４

＝][12(Ｒ)

][31(Ｒ)こ][13(Ｒ)

1ｏｇ言[]L－2R＋2R2)

　ト2＋4Ｒ)

dＲ(1－2R＋2R2)

4[]L－2R＋2R2)－(－2＋4Ｒ)(－2＋4Ｒ)

(1－2R＋2R2)(1－2R＋2R2)

2ｎ(4－8R＋8R2－4＋16Ｒ－16R2)
一一
　４

(1－2R＋2R2)

2ｎ　（8R－8R2）
－
4［］L－2R＋2R2）

][(Ｒ)＝][ll(Ｒ)十][12(Ｒ)＋113(Ｒ)刊21(Ｒ)刊22(Ｒ)刊23(Ｒ)十][31(Ｒ)刊32(Ｒ)十][33(Ｒ)

一

一

一

一

2nX4
４

2ｎ(1－2R＋2R2)×4

4ｎ

4Ｒ(1－Ｒ)

4Ｒ(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)

2ｎ(8R－8R2)

　　　4[]L－2R＋2R2)

{2R(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)

＋2(1－2R＋2R2)[]L－2R＋２Ｒ２)－４(Ｒ－Ｒ２)(Ｒ－Ｒ２)}
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｛
｝

｜

内

　　2R－6R2＋8R3-4R^

2－8R＋16R2－16R3＋8R4

　　　　－4R2＋8R3－4R4

2－6R＋6Ｒ2

以上により

　　　　　ｎ(2－6R＋6R2)
一

一

R(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)

　Ｒ(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)
Ｖ(Ｒ)＝

2ｎ(1－3R＋3R2)

V(ｒ)ニＶ(Ｒ)

3) Coupling and repulsion

{1/4}

ｊボ1)

DＤ(1)

AADD

(ｒ－ｒ2)

　Cii

ＡａＤＤ

Aa{2) (l-2r＋2ｒ2）

　　　　　　　　　C21

　　　　　　　　皿ＤＤ

aail) (ｒ－ｒ2)

　Ｃ31

　b:

｜

　　Ｄｄ(2)

　　AADd

(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　Ｃ１２

　　ＡａＤｄ

　(4ｒ－4ｒ2)

　　　C22

　　皿Ｄｄ

(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　　Ｃ32

　　　b2

　　�巾

　　ＡＡｄｄ

　　(ｒ－r2)

　　　C13

　　A�ｄ

(l-2r＋2ｒ2)

　　　C23

　　心心

　　(ｒ－ｒ2)

　　　Ｃ33

　　　b3

a.

a2

ａ３

-

ｎ

筑大演報第11号’95

L＝(C11十C1汁C31十C33十C22)ｌｏｇ(ｒ－ｒ2)十(C12十C21十C23十C32)log(l-2r＋2ｒ2)十Const.

　　Ａ＝CI1十C13十C31十C33十C22

　　B＝C12十C2汁C23十C32

dL　A(1－2ｒ)　Ｂ(－2＋4ｒ)

盲二(ｒ－r2)十(1－2ｒ＋2r2)

一

一

｛

　　　(1－2ｒ)

(ｒ－ｒ2)(1－2ｒ－2ｒ2)

(1－2ｒ)

(ｒ－ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

　}内により

{A(l-2r＋2ｒ2)－2B(ｒ－ｒ2)}

{Ａ－２(Ａ十Ｂ)ｒ＋2(Ａ十Ｂ)ｒ2}
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『

ｎ＋ n2－2n(C11十C13十C31十C33十C22)

　　　　　　O＜ｒ＜0.5

推定値の分散

][11(ｒ)＝

112(Ｒ)＝

122(ｒ)

d^L

dr^

d^L

一
dr^

d'L
-
dr^

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

-

旦

　４

悲

４

旦

４

　2n

r(Coup. and rep.)

(ｒ－ｒ2)

(ｒ－ｒ2)

(ｒ－ｒ2)

d2
-
dr^

d

－
dr

log

(1

－
(r

1

－

4

2ｒ）

一

ｒ2）

(ｒ－ｒ2)

－2(ｒ－ｒ2)－(1－2r)(1－2ｒ)

　　　(ｒ－ｒ2)(ｒ－ｒ2)

n －2ｒ＋2ｒ2－1＋4r－4ｒ2
一
４ (ｒ－ｒ2)

n 1－2r＋2ｒ2
一
４ (ｒ－ｒ2)

113(Ｒ)＝131(Ｒ)＝133(Ｒ)＝111(Ｒ)

＝一万(1－2ｒ＋2ｒ2)匹1０９万(1－2ｒ＋2ｒ2)

＝一子(1－2ｒ＋2ｒ2)子

こ一一ご(1－2ｒ＋2ｒ2)

　ト２＋4ｒ)

(1－2ｒ＋2ｒ2)

4(l-2r＋2ｒ2)－(－2＋4ｒ)(－2＋4ｒ)

(1－2ｒ＋2ｒ2)(1－2ｒ＋2ｒ2)

一

一

一

一

一

一

一

一

n　4－8r＋8ｒ2－4＋16ｒ－16ｒ2
一一
　４

-

旦

　４

旦

４

悲
４

(1－2ｒ＋2ｒ2)

　(8ｒ－8ｒ2)

(1－2ｒ＋2ｒ2)

(4ｒ－4戸)已ｌｏｇ÷(4r-4rり

(4ｒ－4ｒ2)

＝一子(4ｒ－4ｒ2)

ｄ

一

d『

一

一

(4－8ｒ)

(4ｒ－4ｒ2)

－8(4ｒ－4ｒ2)－(4－8ｒ)(4－8ｒ)

(4ｒ－4ｒ2)(4ｒ－4ｒ2)

n（－32ｒ＋32ｒ2－16＋64ｒ－64ｒ2）
一一
　４ 4(ｒ－ｒ2)

121(ｒ)＝123(ｒ)＝132(ｒ)＝112(ｒ)

　　　　　　　　　ｎ　－４＋8r-Sr^　n(4-8r＋8ｒ2)

　　　　　　－　　　　　　　　　－　　　　　　　一一　　　　　　－　　　　　　　　－　　　　　　　　　4　　(ｒ－ｒ2)　　　　4(ｒ－ｒ2)

I(ｒ)＝111(ｒ)刊12(ｒ)＋113(r)刊21(ｒ)刊22 (r)＋123(ｒ)刊31(ｒ)刊32 (r)刊33(ｒ)
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一

一

-

一

一

-

一

一

n(1－2ｒ＋2ｒ2)×4

　　4(ｒ－r2)

n(l-2r＋2ｒ2)

　　(ｒ－r2)

2n(1－2ｒ＋2ｒ2)

　　(r－ｒ2)

n(8ｒ－8ｒ2)×4

4[]ト2ｒ＋2ｒ2)
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におげるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

２．標識遺伝子座と致死遺伝子座が１：１の期待分離比で連鎖している場合の集計値での致死遺

　　伝子座との組換価およびその分散の計算方法

1) Coupling

Genotype　Sum of expected

　　　　　　　　frequency

ぶ
心

Total

(1/3)(2－ｐ)

(1/3)(1十p)

　　　1

Observed

　number
　
１
　
２

ａ
　
ａ

ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(2－ｐ)十ａ21０ｇ(1十p)十Const.

dL
-
ap

一

一

一

一

a1(－1)

(2－p)

a2(1)
-
(1十p)

　　　1

(2－p)(1十ｐ)

推定値の分散

11(ｐ)＝

12(p)＝

d^L

dp^

匹

dp2

｛

a(1十ｐ)十a2(2－p)}

2a2－a1－(a1＋a2)pニ0

　　(2a2－a1)
ｐ

一

一

一

一

-

- -
-

一

一

旦

　３

丑

３

旦

３

ｎ

(2－p)

(2－p)

(2－p)

3(2－p)

　　　n

O＜p＜0.5　p(Ｃｏｕｐ.)

0.5＜ｐ＜1.0　(1－ｐ)(Ｒｅｐ.)

d2
-
dp^

d
-
dp

log
１

一
３

ト1)

一
(2－ｐ)

(2－p)

　(－1)

(2－p(2－ｐ)

＝一首(1十p)已ｌｏｇ首(1十

＝一蔓(1十p)こ

＝一首(1十p)

一

一

　　　n

3(1十p)

　1

(1十p)

ト1）

(1十p)(1十ｐ)



I(ｐ) ＝
　
　
　
　
＝

一

一

11(p)＋12

　ｎ

3(2－ｐ)

V(p)＝

(ｐ)

　　　ｎ

３(１十ｐ)

　　　　n

3(2－ｐ)(1十p)

　(2－ｐ)(1十ｐ)

　　　　ｎ

{1十ｐ＋2－p}＝
　　　　　ｎ

(2－p)(1十ｐ)

2) Repulsion

　Genotype　Sum of expected　Observed

　　　　　　　　　　frequency　　　number

　Ａａ

　aa

Total

(1/3)(1十ｐ)

(1/3)(2－ｐ)

　　　1

　
１
　
２

ａ
　
ａ

ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(1十ｐ)十ａ21０ｇ(2－ｐ)十Const.

dL
-
ap

一

一

一

一

一

一

ｿﾞ11

(1十p)

a2(－1)

(2－ｐ)

　　　1

(1十ｐ)(2－ｐ)

　　　1

(1十ｐ)(2－p)

推定値の分散

{al(2－ｐ)十a2(1十p)}

{2a1－a2－(al十a2)p}

　　　(2ai-a2)
ｐ

　　　n

Oくｐ＜O｡5　p(Rep.)

0.5くp＜1.0　(1－ｐ)(Ｃｏｕp.)

11(p)こ回j＝--}(1十p)ﾙlog-し(1十ｐ)

d（1）
一

一

-

一

一首(1十p)芒
dｐ（1十p）

　　ト1）

(1十p)(1十p)

3(1十p)

12(ｐ)＝諮＝一昔(2－ｐ)工log
T

(2－p)

-
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

一

一

一

一

一

一

旦
３

旦
３

ｎ

d（－1）
(2－ｐ)苓

(2－ｐ)

I(ｐ) 一
一
　
　
　
　
一
一

一

一

　　　　3(2－ｐ)

11(ｐ)＋12(p)

　　ｎ

３(１十p)

　　　　ｎ

V(p)＝

　　　n

3(2－ｐ)

3(1十p)(2－p)

　(1十p)(2－p)
ｎ

dｐ（2－ｐ）

　　ト1）

(2－p)(2－p)

{2－p＋1十ｐ}＝
　　　　　ｎ

(1十ｐ)(2－ｐ)

３．標識遺伝子座と致死遺伝子座が３：１の期待分離比で連鎖している場合の集計値での致死遺

　　伝子座との組換価およびその分散の計算方法

1) Coupling

Genotype　Sum of expected　Observed

　　　　　　　　　frequency　　　number

　　/1-　　（1/3）（3－2p十p2）　　a1

　　政7　　　　（1/3）（2p－p2）　　　　　ａ２

　Total　　　　　　　l　　　　　　　　ｎ

Ｌ＝

dL

allog(3－2p十p2)十ａ21０ｇ(2p－p2)十Const.

ai(-2＋2p)
-　－
ap　（3－2p十p2）

一

一

一

一

a2(2－2p)

(2p－p2)

　　　　　2

(3－2p十p2)(2p－p2)

　　　　　2

　　　(3－2p十p2)(2p－p2)

以上により

トa1(1－2p)(2p－p2)十a2(1－p)(3－2p十p2)}

{3a2-(2a汁5a2)p＋3(a1十a2)p2－(a1十a2)p3}

ｆ(ｐ)＝Ａｏ十Ａｌｐ十A2p2十AaP^

　　　　Ao＝3a2

　　　　A1＝－2a1－5a2

　　　　A2＝3a1＋3a2＝3n

　　　　A3 ― 3.1－ a2 ‾－ｎ
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Oくｐ＜O｡5　p(Ｃｏｕp.)

0.5＜ｐく1.0　(1－ｐ)(Ｒｅｐ.)

推定値の分散

11(ｐ)ニ享ニー－1(3－2p十p2)ﾙｌｏｇｽｰ(3－2p十p2)

　　　　＝言(3うづ)昌三言)

　　　　＝一旦(3－2p＋2)2(3‾2p十p2)‾トg＋2p)ト2＋2p)

　　　　　　3　　　　　p　　　　(3－2p十p2)(3－2p十p2)

-

-

12(ｐ)＝
d^L

dp2

一

一

-

-

一

一

一

一

一

一

一

一

-

悲
３

2ｎ

－
3

旦

３

(6－4p＋2p2－4＋8ｐ－4p2)

　　　　(3－2p十p2)

(1＋2ｐ－p2)

(3－2p十p2)

(2p－p2)

1･(2p－p2)

旦
３

旦
３

2ｎ

－3

I(p)＝11(ｐ)＋12(p)

一

一

一

一

一

一

一

一

２ｎ

－
３

(2p－p2)

d2

-
dp^

旦

dp

log
１

－３
(2p－p2)

(2－2p)

(2p－p2)

－2(2p一p2)－(2－2p)(2－2p)

(2p－p2)(2p－p2)

ﾄ4p＋2p2－4＋8p－4p2)

　　　　　(2p－p2)

(2－2p十p2)

　(2p－p2)

(1＋2ｐ－p2)

(3－2p十p2)

　　2ｎ

2ｎ(2－2p十p2)

3(3－2p十p2)(2p－p2)

　　　　　2n

3(3－2p十p2)(2p－p2)
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3(2p－p2)

{(2－2p十p2)(3－2p十p2ト(1＋2ｐ－p2)(2p－p2)}

{6-12p＋6p2}

　4n(1－2p十p2)

(3－2p十p2)(2p－p2)

＿(3－2p十p2)(2p－p2)
V(p)＝

4ｎ(1－2p十p2)



スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におけるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

2) Repulsion

Genotype　　　Sum of expected

　　　　　　　　　　　frequency

ん
』

Total

(1/3)(2十p2)

(1/3)(1－p2)

　　　1

Observed
　number

　
１
　
２

ａ
　
ａ

ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(2十p2)十ａ21０ｇ(1－p2)十Const.

dL
-
dp

一

一

一

一

一

一

a1(2p)

(2十p2)

a2(－2p)
一
(1－p2)

　　　2p

(2十p2)(1－p2)

　　　2p

(2十p2)(1－p2)

p2＝

{ａ,(1－p2)－a2(2十p2)}

{ai―2a2― (ai十a2)p2}

(ai-2a2)
(ａ汁a2)

　　　　　O＜p＜0.5

　　　　　0.5＜p＜1.0

推定値の分散

11(ｐ)＝

12(ｐ)＝

匹

dp2

d^L

dp2

　　p＝　√ｙ

p(Rep.)

(1－ｐ)(Ｃｏｕｐ.)

ニー昔(2十p2)谷1０９万(2十p2)

d（2p）
＝一今(2十p2)呉

＝一首(2十p2)

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

　ｎ（4－2p2）

‾百（2十ｐり

　2n（2－p2）
一一
　3（2十p2）

-

旦

３
(1－p2)

旦
３

旦

dp(2十p2)

2(2十p2)－(2p)(2p)

　(2十p2)(2十p2)

d2

　３

旦

３

dp2

(1－p2)

(1－p2)

－2－2p2

(1－p2)

d
－
dp

log
１

－３

ト

ー
(1-

2(1

(1－p2)

2ｐ）

一
一p2）

-p2）

　(1－p2)

2n(l十p2)

3(1－p2)

ト2p)ド2p)

(1－p2)

一
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I(ｐ)二ll(p)＋12(ｐ)

　　　2n(2－p2)
一

一

-

-

一

一

一

一

V(ｐ)＝

3(2十p2)

　　2ｎ

2n(l十p2)

3(1－p2)

3(2十p2)(1－p2)

　　　　2ｎ

3(2十p2)(1－p2)

　　　　2ｎ

3(2十p2)(1－p2)

　(2十p2)(1－p2)

4np^

ﾄ(2－p2)(1－p2ト(1十p2)(2十p2)}

ト２＋3p2－p4＋２＋3p2十p4}

{6p2}

3) Coupling and repulsion

Genotype

ル
』

Total

Sum of expected

　　frequency

(1/3)(2十ｐ－p2)

(1/3)(1－ｐ十p2)

　　　　1

Observed

　number
　
１
　
２

ａ
　
ａ

ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(2十ｐ－p2)十ａ21０ｇ(1－ｐ十p2)十Const.

dＬ

＿

a1(1－2p)

-　一

dp

一

一

一

一

(2十ｐ－p2)

　　　　　　1

a2(－1＋2p)

　(1－p十p2)

(2十p－p2)(1－ｐ十p2)

　　　　　　1

　　　　(2十ｐ－p2)(1－ｐ十p2)

以上により
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{ａバ1－2p}(1－ｐ十p2)－a2(1－2p)(2十ｐ－p2)}

{ａ山一3p＋3p2－2p3}十ａバー2＋3p＋3p2－2p3)}

　　　　f(p)ニAo十Ａｌｐ十A2p2十AaP^

　　　　　　　Ao＝a1－2a2

　　　　　　　A1＝－3a＋3a2

　　　　　　　A2＝3a1＋3a2 = 3n

　　　　　　　A3＝－2a1－2a2＝－2n

　　　　O＜Op＜0.5　　p(Ｃｏｕp.ａｎｄ rep.)

推定値の分散

II(ｐ)＝竺ニー昔(2十ｐ－p2)言1０９万(2十p－p2)

150
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スギゲノムの遺伝子及びＲＦＬＰの連鎖分析におげるアイソザイム遺伝子座の橋渡し方式に関する研究（大庭他）

d　（1－2p）
＝一八(2十ｐ－p2)芸

dｐ(2十p－p2)

＝一一y(2十ｐ－p2)
－2(2十ｐ－p2)－(1－2p)(1－2p)

　　　(2十ｐ－p2)(2－p十p2)

　　　ｎ（－4－2p＋2p2－1＋4ｐ－4p2）

－　一一一

３ (2十ｐ－p2)

＿　ｎ（－５＋2p－2p2）
　一一

一

一

12(ｐ)＝

ｄ 2Ｌ

dp

一

一

3　（2十p－p2）

ｎ（5－2p＋2p2）

一

- 一
一

3(2十p－p2)

昔(1－p十p2)告１ｏｇｽｰ(1－ｐ十p2)

‾

g
‾(1‾ｐ十p2)

こﾑ三l + 2p)

＝一一y(1－p十p2)

一

一

n（2－2p十
一
３

2(1－ｐ十p2)－(－1十 ）（－1＋2ｐ）

(1－ｐ十p2)(1－p十p2)

－１＋4ｐ－4p2）

(1－ｐ十p2)

　　　ｎ（1＋2p－2p2）

－
　－一
一
　　　3　（1－p十p2）

I(p) ＝11(p)＋12(ｐ)

　　ｎ(5－2p＋2p2)
一

一

3(2十ｐ－p2)

V(p)＝

　ｎ(1＋2p－2p2)
－
　　3(1十ｐ十p2)

＿　　　　　　　　　ｎ

‾３(２十p－p2)(1－ｐ十p2)
{(5－2p＋2p2)(1－p十p2ト(1＋2p－2p2)(2十p－p2)}

　　　　　　　n　　　　　　　　　5-7p＋9p2‾4p3＋2p4

二3(2十ｐ－p2)(1－ｐ十p2)

{j

－2－5p＋3p2＋4p^-2p^
^

n(3－12p＋12p2)

3(2十ｐ－p2)(1－ｐ十p2)

一

一

n(l-4 ＋4p2）

(2十ｐ一p2)(1－p十p2)

(2十p－p2)(1－p十

　　ｎ(1－4p＋4p2)
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4.標識遺伝子座と致死遺伝子座が１：２：１の期待分離比で連鎖している場合の集計値での致死

　　遺伝子座との組換価およびその分散の計算方法

1) Coupling

Genotype

　AA

　Aa

ゴ弼

Total

Sum of expected

　　frequency

　(1/3)(1－p2)

　(2/3)(1－p十p2)

　(1/3)(2p－p2)

　　　　　1

Observed

　number
　
１
　
２

ａ
　
ａ

ａ３

-

ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(1－p2)十ａ21０ｇ(1－p十p2)十ａ31０ｇ(2p－p2)十Const.

dＬ＿al(－2p)　a2(-l＋2ｐ)

マー　．．　　．、　＋　．．　　　．､、
dp　　（I－p2）

一

一

(I－p十p2)

1

　a3（2－2p）
十（2p－p2）

(1－p2)(1－p≒p2)(2p－p2){‾231p(1‾ｐ十p2)(2p‾p2)‾212(1‾2p)(1‾p2)(2p‾p2)

　　　　　　　　　　　　　　　　　＋2a3(1－ｐ)(1－p2)(1－ｐ十p2)}

　　　　　　－4alp2＋6alp3－6alp4＋2aip^1　　

－2a2p＋5a2p2　　　　－ 5a2P^ ＋2a2p5

1

　2a3－4a3p＋2a3p2＋2a3p3－4a3p4＋2ａ3p5

以上により

　　　　f(p)＝Ao十Ａｌｐ十A2p2十A3p3十A4p4十AsPs

　　　　　　　Ao＝2a3

　　　　　　　Ai――2a2 ―4a3

　　　　　　　A2 = -4ai＋5a2＋2a3

　　　　　　　A3＝6a1＋2a3

　　　　　　　A4＝－6a1 －5a2－4a3

　　　　　　　A5＝2a1＋2a2＋2a3 = 2n

　　　　O＜ｐ＜0.5　　p(Ｃｏｕｐ.)

　　　　0.5＜p＜1.0　　(1－ｐ)(Ｒｅｐ.)

推定値の分散

11(p)＝窓＝

-

一 一

旦３

悲３

(1－p2)

(1－p2)

d2

-
dp2

旦

dp

log
１

－３

ト2p)

(1－p2)

(1－p2)
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一

一

一

一

12(ｐ)＝
匹

dp2

13(p)＝
d'L
一
dp2

一

一

旦

３
(1－p2)

2(1－p2)一汗2p)ト2p)

　　(1－p2)(1－p2)

n（－2－2p2）　ｎ（2＋2p2）

　　　　　　　一
一
３ (1－p2)

-

3(1－p2)

一司(1－p十p2)洽ｌｏｇ普(1つ十p2)

d（－1＋2ｐ）
ニーで(1－ｐ十ｐっこ

＝一言(1－p十p2)

dｐ(1－p十p2)

2(l-p十p2)－(－1＋2ｐ)(－1＋2p)

(1－ｐ十p2)(1－p十p2)

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

一

　2n2－2p＋2p2－1＋4p－4p2
一一
　3　　　　（1－p十p2）

　2n (1＋2p－2p2）
一一
　３　１－ｐ十p2）

旦

３
(2p－p2)

d2

dp2
log

１

－３

I(p)

-

(2p－p2)

-?-(2pづ寸言隻

旦

３
(2p－p2)

dp(2p－p2)

－2(2p－p2)－(2－2p)(2－2p)

　　　(2p－p2)(2p－p2)

n（－4p＋2p2－4＋8p－4p2）
一
３

(2p－p2)

n(4－4p＋2p2)

　　　　　　　　3(2p－p2)

＝II(p)＋12(p)＋13(ｐ)

一

一

一

一

｛

n(2十p2)

3(1－p2)

2n(l＋2p－2p2)

　3(1－ｐ十p2)

　ｎ

3(1－p2)(1－ｐ十p2)(2p－p2)

｝

n(4－4p＋2p2)

　　3(2p－p2)

{(2十p2)(1－ｐ十p2)(2p－p2)－(2＋4ｐ－2p2)(1－p2)(2p－p2)

　　　　　十(4－4p＋2p2)(1－p2)(1－p十p2)}

内

　　　4p－6p2＋10p3－8p4＋6p5－2p61

－4p－6p2＋16p3＋2p4－ 12p5＋4ｐ］

　　4－8p＋6p2＋2p3－8p4＋6p'-2p'

　　　　4－8p＋6p2＋28p3－14ｐ4
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以上により

一

一

2ｎ(2－4p＋3p2＋14p3－ 7p4)

3(1－p2)(1－ｐ十p2)(2p一p2)

V(p)＝
3(1－p2)(1－p十p2)(2p－p2)

2n(2－4p＋3p2＋14p3－7p4)

2 ) Repulsion

Genotype　　　Sum of expected

　　　　　　　　　　　frequency

　AA

　ﾒ1α

　砥Ｚ

Total

　(1/3)(2p－p2)

(2/3)(1－ｐ十p2)

　(1/3)(1－p2)

　　　　1

Observed

　number

　　　ai

　　　ａ２

　　　ａ３

　　　ｎ

L＝ａｌｌｏｇ(2p－p2)十ａ21０ｇ(1－ｐ十p2)十ａ31０ｇ(1－p2)十Const.

dL＿a1(2－2p)　a2(－1＋2ｐ)　a3(－2p)
‾７‾－　z.、　　　、､、　＋　｡。　　　　。、＋　｡。　｡､、
dp　　（2p－p2）

一
一

　(1－ｐ十p2)

1

(2p－p2)(1－ｐ十p2)(1－p2)

｛ ｝

(1－p2)
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{2ai(l-p)(l-p十p2)(1－p2)十ａバー1＋2p)(2p－p2)(1－p2)

　　－2a3p(2p－p2)(1－p十p2)}

内

　2al－4alp＋2alp2＋2alp3 － 4aip' ＋2alp51　

－2a2p＋5a2p2　　　　　－ 532?" ＋2a2p5

　　　　　　－4a3p2＋6aaP' － 6a3P* ＋2asP'

以上により

　　　　f(ｐ)＝Ao十Ａｌｐ十A2p2十A3p3十A4p4十Asp^

　　　　　　　　Ao＝2al

　　　　　　　　Ai = ―4ai―2a2

　　　　　　　　A2＝2a1＋532 ―433

　　　　　　　　A3＝2a1　　　＋6a3

　　　　　　　　A4＝－4a1 － 5a2 － 6a3

　　　　　　　　A5二2a1＋2a2＋2a3 = 2n

　　　　O＜ｐ＜0.5　　p(Rep.)

　　　　O｡5くｐく1.0(1－ｐ)(Ｃｏｕｐ.)

推定値の分散

ll(ｐ)＝享ニ 旦
３

(2p－p2)
巫

dp2
log

１

－
３

(2p－p2)
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一

一

一

一

一

一

悲
３

丑
３

(2p－p2)

(2p－p2)

d(2－2p)
－
dp(2p－p2)

－2(2p－p2)

n(4－4p＋2p2)

　3(2p－p2)

d^L　　　2ｎ

(2－2p)(2－2p)

(2p－p2)(2p－p2)

12(ｐ)＝笠＝一首(1－p十p2)右ｌｏｇ普(1－ｐ十p2)
dp2　　　　　3

　　　　　　　2ｎ d（－1＋2p）
＝一石(1－p十が)呉

＝一言(1－p十p2)

一

一

13(ｐ)＝
懸

dp'

一

一

一

一

一

一

一

一

dp(1－ｐ十p2)

2(1－p十p2)－(－1＋2ｐ)(－1十

(1－p十p2)(1－p十p2)

2ｎ(2－2p＋2p2－1＋4ｐ－4
一一
　３ (1－p十p2)

2ｎ（1＋2ｐ－2p2）
－
3　（1－p十p2）

-

旦
３

(1－p2)

-

巫

dp2
log

１

－３

d（－2p）
昔(1－p2)具

dｐ(1－p2)

(1－p2)

）

旦(1－ 2)‾2(1‾p2)‾ド2p)ト2p)

2n(l十p2)
-

(1－p2)(1－p2)

　　　　　　　3(1－p2)

I(ｐ)＝11(p)＋12(p)＋13(ｐ)

　　＿ｎ(4－4p＋2p2)　ｎ(1＋2p－2p2)　ｎ(2＋2p2)
　　一　｡､、｡、　。、　一一。　　。、十一　。､、

-

一

｛

3(2p－p2) ３(１－ｐ十ｐ２)

　　　　　　　　　　　n

3(2p－p2)(1－p十p2)(1－p2)

｝内

3(1－p2)

）

{(4－4p＋2p2)(1－p十p2)(1－p2)

－(2＋4p－4p2)(2p－p2)(1－p2)十(2＋2p2)(2p－p2)(1－ｐ十p2)}

　4-8p＋6p2＋2p3－8p4＋6p^-2p≪1

－4p－6p2＋16p3＋2p4－12p5＋4p6

1

　4p－6p2＋10p3－8p4＋6p'-2p≪

　　　4－8p＋6p2＋28p3－14ｐ4
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以上により

n(4－8p＋6p2＋28 －１
）

㎜　　　　　　皿　　－　　　　W　　　　-一
一
　　3(2p－p2)(1－p十p2)(1－p2)

一

一

V(ｐ)＝

2ｎ(2－4p＋3p2＋14 －7
）

3(2p－p2)(1－p十p2)(1－p2)

3(2p－p2)(1－ｐ十p2)(1－p2)

2n(2－4p＋3p2＋14p3－7p4)

3) Coupling and repulsion

Genotype　　　Sum of expected

　　　　　　　　　　frequency
ｊ
　
α

ｊ
ｊ
心

Total

　(1/3)(1－ｐ十p2)

(1/3)(1＋2p－2p2)

　(1/3)(1－ｐ十p2)

　　　　　1

Observed

　number

　
１
　
２

ａ
　
ａ

ａ３

-

ｎ

L＝(a1十a3)log(l-p十p2)十ａ21０ｇ(1＋2p－2p2)十Const.

dL

-dp

一

一

(a1十a3)ト１＋2p)

　　(1－p十p2)

　　　　　　　1

＋
　a2(2－4p)

(1＋2p－2p2)

－
‾(1－p十p2)(1＋2p－2p2)

　　　　　　　1
-

-

(1－ｐ十p2)(1＋2p－2p2)

筑大演報第11号’95

{(ａ汁a3)(-l＋2p)(1＋2ｐ－2p2)十a2(2－4p)(1－ｐ十p2)}

{(a1十a3)ト１＋6p2－4p3)十a2(2－6p＋6p2－4p3)}

{(－a1＋2a2 ―a3) ―6a2P十(6a汁6a2＋6a3)p2－(4a1＋4a2＋4a3)p3}

以上により

　　　　f(ｐ)＝Ao十Ａｌｐ十A2p2十AsP^

　　　　　　　Ao＝－a1＋2a2－a3

　　　　　　　Ai = ―6a2

　　　　　　　A2＝6a1＋6a2＋6a3 = 6n

　　　　　　　A3＝－4a1 － 4a2 － 4a3 ＝－4n

　　　　O＜p＜0.5　　p(Ｃｏｕｐ.ａｎｄ rep.)

推定値の分散

11(ｐ)＝
匹

dp2

一

一

- 旦

３
(1－ｐ十p2)已ｌｏｇ音(1－ｐ十p2)

d（－1＋2ｐ）
＝一首(1－ｐ十p2)そ

dp(1－ｐ十p2)
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＝一一y(1－p十p2)

一

一

一

一

- 悲
３

2(1－ｐ十p2)－(－1十 ）（－1＋2

(1－ｐ十p2)(1－ｐ十p2)

(2－2p＋2p2－1＋4ｐ－4p2)

　　　　(1－p十p2)

n（1＋2ｐ－2p2）
一一
　３

12(p)＝
d^L
-
dp2

一

-

(1－p十p2)

）

-

13(ｐ)＝II(p)

昔(1＋2p－2p2)告1０９万(1＋2p－2p2)

＝一今(1＋2p－2p2)呉
(2－4p)

dｐ(1＋2p－2p2)

＝一昔(1＋2ｐ－2p2)‾4(万万

一

一

－2 )－(2－4p)(2－4p)

(1＋2p－2p2)(1＋2p－2p2)

　　ｎ（－4－8p＋8p2－4＋16ｐ－16p2）

一一
３

(1＋2ｐ－2p2)

　　　ｎ －8＋8p－8p2
ニ3

(1＋2ｐ－2pり

一

一

n(8－8p＋8p2)

3(1＋2ｐ－2p2)

I(p)＝11(p)＋12(ｐ)＋13(p)

　　＿　2n(l＋2p－p2)　n(8-8p＋8p2)
　　一一　.､．.　、、．、＋.､..‥、　.、.､、

3(1－pl十p2)

　　　2ｎ

3(1＋2p－2p2)

3(1－p十p2)(1＋2p－2p2)

{　}内

{(4－4p＋4p2)(1－ｐ十p2)－(1＋2p－p2)(1＋2p－2p2)}

4－8p＋12p2－8p3＋4p4

1－∠1n　　　　半只n3－∠

}

1 －1－4p　　　　＋8p3－4p4/

　　　　3－12p＋12ｐ2

以上により

　　＿　　2n(3-12p＋12p2)

　　－　　　3(1－p十p2)(1＋2ｐ－2p2)

　　＿　　　2n(l-4p＋4p2)

　　－　　　(1－ｐ十p2)(1＋2p－2p2)

V(ｐ)＝
(1 ｐ十p2)(1＋2ｐ－2p2)

2n(l-4p＋4p2)


