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　　　　　　　　　　　　　　　　　　は　じ　め　に

　スギはわが国の林業樹種として最も重要な樹種であり，現在人工林面積約1,000万haのうち450

万ha（44％）を占めている。また，過去から現在までスギ材の利用・スギ育成林業の実績は多く，

またスギの学術研究も他樹種に比べて格段に進み，その技術と情報の蓄積は量・質ともに最もすぐ

れている。これは歴史的な見地から広大な天然スギ林分か存在したこと，スギ材の利用性が高いこ

と，さらにわが国の森林立地においてスギは広い適応性をもち，みしょう苗・さし木苗の養苗も容

易で人工造林し易い樹種であったことによる。また森林生態学的にみれば，スギはその適地におけ

る成長量，特に単位面積当たり幹材積の成長量，蓄積可能量はヒノキ，アカマツ，クロマツ，カラ

マツをぱるかに超えている。すなわち，スギは良質材の生産並びにバイオマス生産の両機能を合わ

せもった樹種である。

　スギの育種は篤林家による過去数百年の歴史をもったスギさし木在来品種約200品種以上の育成

にまで遡る。国家的な育種事業は昭和32年度から発足した「精英樹選抜育種事業」である。スギに

ついては，約3,600本の精英樹が選抜され，それらのクローンによる採種園，採穂園が造成され，

それらから生産された種苗は事業造林に普及されている。その平成元年度の普及率は新値造林面積

の67％を占めている。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。

　以上のような育種事業の今後の進展を支えるものは,スギの遺伝・育種に関する研究成果であり，

特に遺伝に関する情報である。もちろん精英樹選抜育種事業の発足以来スギ採種園の構成クローン

の着花結実習性，ジペレリン及び環状剥皮等による着花誘導の調査研究が精力的に行われてきた。

さらに採種園産の母樹別家系あるいは採穂園からのクローン家系をもちいた次代検定林の調査によ

る家系間の成長の相違，成長形質の遺伝率，また各種病虫害に対する抵抗性の家系間差等が明かに

されている。

　一方，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子が最初である。

その後，大庭ら(1967, 1969,1973），菊池［］［977,1980］により精英樹等の自値，人工交雑の結

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。そして，これらの劣悪遺伝子がかなりの数のスギ精英樹に隠しもたれている

ことが判明した。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，不穏種子を生ずると考えられるもので，直接目でみることはできない。しかし，他の標
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識遺伝子座との連鎖でその存在が確認されている（大庭，1979他）。また，スギの針葉を試料とし

てアイソザイム分析が行われ，10酵素種，計16遺伝子座が検出され（Ｔｓｕｍｕｒａ ｄ�｡, 1989,奥泉

ら1989, 1990,津村ら1990），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いる。

　本研究の目的はスギについて，①現在多数検出されている色素，形態等に関する標識遺伝子（以

後，標識遺伝子と呼ぶ）の劣性ホモ個体を作出し，それらを個体別にアイソザイム分析を行う。そ

れにより標識遺伝子座とアイソザイムの遺伝子座との連鎖分析を行い,連鎖群を推定する。ついで，

②これらのアイソザイムの遺伝子座を橋渡しとして標識遺伝子座間の連鎖分析をし,組換価の推定，

連鎖地図の作製手法を検討する。さらに，③劣性標識遺伝子ホモ個体の制限酵素断片最多型

（ＲＦＬＰ）分析を行いＲＦＬＰ座，標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座の連鎖分析へと進む。以上

の３段階の研究を行いスギゲノムの連鎖分析の基礎技術を確立しようとするものである。

　ちなみに標識遺伝子座とアイソザイム座あるいは標識遺伝子座とＲＦＬＰ座との連鎖計算の方法

は共通であり，劣性標識遺伝子ホモ個体を利用することにより，連鎖計算を簡易化できること，か

つアイソザイム分析, RFLP分析の分析作業量を軽減できることを考慮して本研究を計画した。な

お，スギの連鎖分析において留意すべき事項は胚致死遺伝子の存在であり，これによる分離の偏り

を修正しなければならない。その際，①標識遺伝子座と胚致死遺伝子座，②アイソザイム遺伝子座

と胚致死遺伝子座の連鎖の両者を検討する必要がある。

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

　本研究では当面，次の４項目を目標課題とした。

　①標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価を推定する計算方法

　②標識遺伝子座あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との連鎖の有無の判定方法

　③胚致死遺伝子座と連鎖している場合の標識遺伝子座及びアイソザイム遺伝子座との組換価を推

　　定する計算方法

　①実際の実験データを用いてこれらの計算方法の検証

　なお，表記・説明の便宜上以後，葉緑素・形態異常等の変異を示す標識遺伝子（標識遺伝子）と

アイソザイム遺伝子及び胚致死遺伝子とを書き分げて記載する。

　さらに，今後の全体計画としては「スギゲノムの連鎖地図及び制限酵素断片長多型（ＲＦＬＰ）の

連鎖地図の作成」を意図している。そのため，細部課題として，⑤各連鎖群内での組換価を用いて

遺伝子座の配列順序の計算方法，⑥染色体の分染技術によるゲノム構成染色体の識別，⑦核DNA

のＲＦＬＰの検出，⑧劣性標識遺伝子ホモ個体についてそれらの遺伝子座とＲＦＬＰ座との連鎖関係

の解明，⑨染色体とＲＦＬＰのin　ｓitｕhybridizationによるスギゲノム構成染色体の識別並びに連鎖

群との対応付けなどの基礎技術の開発を計画している。

　以上の総合的な支持研究の完了によって，スギゲノムの連鎖地図及びＲＦＬＰの連鎖地図の作成

のための本格的な連鎖分析を進めることが可能になるものと考えられる。

　本研究に際し，貴重な実験材料を提供いただいた森林総合研究所菊池秀夫実験林室長にお礼を中

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－142 －



　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）

しあげる。また，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長学部長業生物

学科鵜飼保雄教授，筑波犬学長林学系菊池文雄教授に感謝中しあげる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　１．研究計画の特色

　スギは2n＝22本の染色体をもっており，これから11の連鎖群の存在が予測される。通常，連鎖

の研究は当該形質をもった個体間の交雑，それに続く分離世代での分離比の異常の検定によって行

う。ついで，連鎖地図の作成はいわゆる「３点実験」によって行う。しかし樹木の交雑研究は長い

年月を要するため，スギのゲノム分析をすべて３点実験で実施することは極めて難しい。

　なお，スギではジベレリンによる着花促進が確実であり，苗木での交雑による世代促進が非常に

容易であり, Fi, Si, BCi,の育成は比較的に簡単である。また，その後数年を経ればこれらの交雑

苗の戻し交雑，白殖が可能である。すなわち大庭・岡田・村井（1971）はスギの播種から満２年で

採取した事例報告をした。これらの個体別戻し交雑あるいは白蟻によるF2育成払S1等の種子播

種後４～５年で可能である。しかし，現実に十分な研究用の交雑苗を育成・着荷するには数年以上

の年数と相当の苗畑面積，資材及び労力が必要である。そのため研究の効率をあげるため，慨の意

味の戻し交雑あるいは白蟻のほかに，異家系であっても劣性標識遺伝子のホモ個体のヘテロ個体へ

の戻し交雑も戻し交雑家系，また異家系間のヘテロ個体間の交雑も白蟻家系として利用することを

検討した。そして，交雑両親それぞれの標識遺伝子座の遺伝子型によって（Ａａ　ｘ　ａａ）を「戻し交

雑型」，また（ＡａｘＡａ）を「白埴型」と命名し，計算処理を整理した。

　以上のように本研究は厳密な意味での戻し交雑及び白蟻以外の交雑後代につレて払標識遺伝子

座，胚致死遺伝子座およびアイソザイム遺伝子座，さらにはＲＦＬＰ座の連鎖分析が可能な方式を

考え出して総合的にゲノム分析を実施しようと意図してレるところに特色がある。

｜）アイソザイム遺伝子座の橋渡し（ブリッジ）方式による標識遺伝子座の連鎖分析

　　（｜）利用可能な標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の数

　前記の方法の成否は，①使用する劣性標識遺伝子の座敷が多いこと，②使用するアイソザイム遺

伝子の座敷が多いことによって決まる。現在，スギの劣性標識遺伝子座は少なくとも20遺伝子座以

上が利用可能である（表－Ｏ。希望としては，30－50遺伝子座に増加させることを検討している。

また，アイソザイムについては10酵素種の計16遺伝子座の利用が可能である（図一白。当然のこ

とながら，これらのアイソザイム遺伝子座については，交雑親のレずれかがヘテロ遺伝子型の場合

にのみ分離が生じ，連鎖検定が可能になる。

　　（２）劣性標識遺伝子ホモ個体の活用

　白石・河崎（1986）は「アイソザイム遺伝子座と表現型を支配する遺伝子座間の組換価における

情報量」について報告し，分析調査をする個体数を一定とすれば，表現型におレて劣性ホモ個体の
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表－１　スギで報告された生傷遺伝子及びそれらの保持固体（未確認を含む）

　　Table１ Major genes reportedforsugi,Cryptom心的aponica D. Don

Description of gene

1 . Plastidvariation

（1）Chlorophｙll mutation

　1）Albino

　2) Xantha

　3) Light green seedling

4) White cotyledon seedling

　　(white-green seedl.)

5) White primary leaf seedling

　O Spring whitening type

　ii) Summer whitening type

6) White variegation

7) Midori sugi (Green leaves

　　even in winter)

2 . Morphological variation

(1) Varied primary leaves

(2) Varied mature leaves

(3) Varied stem form

(4) Varied tree form (linked

　with dwarf ism)

Host trees or clones

having the genes

1-57-2, Midori sugi ５

Hooshi 8

G-5, Kuma ｓｕが,1-57-7,

Kumotooshi

Inashiki 2

Kuma sugi

Iwao sugi

Okina sugi

Midori sugi,Kuma sugi

Hino 12，Imari 2

Yore sugi (twisted needles),

Cr-54, Bandai sugi

Mure ｓｕgけmulti-stemed

tree)

Kumotooshi, Kuma sugi,

Yore sugi

Number of sugi plus trees which

segregate similar variants

(Allelism testisremain to be made)

　　　　　　49

　　　　　　109

　　　　　　316

　　　　　　65

L
Ｏ

<
Ｘ
)

１
　
　
　
９
Ｊ

84

3 . Biochemical variation

　（1）Ｒｅｄｕｃｅｄwax coating of　　　　Kamiukena ｌ

　　　green tissues

　（2）lsｏｚｙｍｅ　　　　　　　　　　　　Plustrees of sugi　　　　　　　　　　　(See Fig. 1）

　(3) Diterpene hydrocarbons　　　　　Plus trees of sugi

4 . Embryonic lethal

　①Embryonic lethal gene　　　　Yore sugi

Remarks: Ohba's table（1980）iｓrearranged adding unpublished data of Ａ. Kanasashi (For. and For. Prod.

Res, Institute, Tsukuba, Japan)

みのアイソザイム分析が極めて情報量が多く，効率がよいことを報告した。

　本研究の特色は既知の劣性標識遺伝子についてホモ個体を作出し，その劣性遺伝子が座乗してい

る染色体において，その遺伝子座近傍のアイソザイム遺伝子座を検出し，これをブリッジとして連

鎖関係を明らかにしようとするものである。例えば，ミドリスギ劣性遺伝子座の近傍にシキミ酸脱
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　図一１　スギの針葉で検出されたアイソザイム遺伝子およびそれぞれの遺伝子型の電気泳動像の

　　　　　複式図（津村ら、1990を改変）

Ｆｉｇ。1　A11０zyme genes detected in needle samples of sｕ畝、Ｃｒｙptｏｍｅｒia丿ａｐｏｎｉｃａD.Don and their

　　　　schematically expressed genotypes and phenotypes

水素酵素の遺伝子座Ｓｈｄ-7が確認されているとする。ついで，他の標識遺伝子座，例えばある楼

性遺伝子座必の近傍にまたＳＭ-jが検出されたとすれば，ミドリスギとこの瑳性の両遺伝子座は

連鎖関係にあるものと推定できる。

　すなわち，標識遺伝子についての情報が明かな個体を利用し，戻し交雑や個体別の白埴，さらに

特にヘテロ個体間の交雑で分離する劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソザイム分析とその期待分離比

からの偏りによって，まず連鎖の有無の判定ができる。戻し交雑型家系の場合，両親のアイソザイ

ム遺伝子型の状態（ホモ・ヘテ○によってアイソザイムの分離比はそれぞれの遺伝子座につレて。
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無分離，１：１，１：２：１あるいは１：１：１：１の分離が期待される。白埴型家系の場合も同様な分

離比からの偏りの有無によって連鎖の判定が可能である。なお，アイソザイムについて，１：１：１：

１の分離比の検定が必要な場合があることは３個以上の対立遺伝子が関与している可能性があるた

めである。遺伝子座の配列順序はこれらの連鎖における組換価のデータを集積することにより判定

が可能になる。しかし，標識遺伝子座間の図距離が小さい場合には連鎖地図作成の方法としては難

点がある。

　一方,ＲＦＬＰ座の連鎖分析について払アイソザイム分析を行った劣性標識遺伝子ホモ個体ごと

に，それぞれＲＦＬＰ分析を行い，先のアイソザイムの連鎖の場合と同様の方式で解析する。なお，

ＲＦＬＰ座の連鎖分析においては標識となるＲＦＬＰが多数検出可能であり，それらの全組合せの分

離比が利用できる利点がある。

　表－２に，完全優性の１標識遺伝子座及び共優性の１アイソザイム遺伝子座の連鎖分析の場合の

遺伝分離の型を示した。①標識遺伝子座は普通，２通り（１：１，３：１）の分離があり，その組合

せにより３通りで，それぞれ４種類の表現型を生じる。②標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座間

の組合わせでは６通りの分離比が考えられ，それぞれ4, 6, 8種類の表現型（遺伝子型）が生じ

表－２　交雑実験における標識遺伝子座及びアイソザイム遺伝子座の連鎖分析の場合の遺伝分離の型

　Table ２　Types of genetic segregation in the linkage analysis of marker and isozyme genes

　　　　　　in cross testing.

①Linkage between marker genes in two loci
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る。③アイソザイム遺伝子座間の組合わせでは，６通りの分離比が考えられ, 4, 6, 8, 9, 12

及び16種類の表現型（遺伝子型）が生じる。連鎖分析においては，この表現型（遺伝子型）の分離

の種類歌が少ない方が連鎖計算が簡易である。

　表-3,4に標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖分析において劣性標識遺伝子ホモ個

体を利用することの有利さを示した。すなわち，劣性標識遺伝子ホモ個体のみを利用することによ

って分離の表現型（遺伝子型）の種類歌が半減され，分析作業量も削減できる。

　さらに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座が連鎖している場合には，表－４に示したように本来生ず

べき個体数の（1/4）が常に致死となり，劣性標識遺伝子ホモ個体におけるアイソザイム遺伝子の

分離比は１：２：１から偏ったものとなる。また，アイソザイム遺伝子で３個以上の対立遺伝子が関

与している場合には１：１：１：１の分離比からの偏りが生じることになる。

　　　　　　　　太一３　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の連鎖分析の手順

　　　　　　　Table３　Procedures oflinkage analysis of marker and isozyme genes.

1 ) Difference in phenotype of dominance and/or codominance of the genes.

　　Selfing or crossing of double heterozygotes.
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4）［1/］L6」

　AD

- － 一 一 一 一

- 一 一 一

- 一 一

Ad

-一一

aD

-一一

ad

１

２

一一

２

４

加-

１

２

－

１

２

AADD

AaDD

一一一一一一一一

AADd

AaDd

AAdd

Aadd

一

aaDD

一一---一一

aaDd

一一一一-一一

aadd

AD

AADD

AADd

一一-一一一一

AaDD

一一一一一一-

AaDd

　A/a.D/d
Ad　　　　aD

AADd

---一一一一

AAdd

-一一一一一一

AaDd

-一一一一一一

Aadd

AaDD
一 一 一 一 一 一

AaDd

一一一一一一-

aaDD

--一一一一-

aaDd

ad

AaDd

一一一一一一

Aadd

一一一一一一

aaDd

一一一一一一

aadd

一 一

Segregation in two heterozygous loci

A，Ｄ:Codominance　Ａ: Complete dominance　Ａ, Ｄ: Complete dominance
　　　　　　　　　　　　Ｄ:Codominance

１
　
９
／
｀

り
乙
　
４

Ｉ
　
り
＼
1

１

皿 j

2

- 一 一 一 一

－ 一 一 一 一

３　A-DD

６　A-Dd

3　A-dd

１

－

２

aaDD

一一一一一一-

aaDd

９　A-D-

3　A-dd

3　aaD- Phenotype
and genotype
of the
recessive

homozvff

　　16

(16 kind)
　16

(9 kind)
　16
(6 kind)

147

　16
(4 kind)



筑大演報第８号’92

表－４　標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座及び胚致死遺伝子座の連鎖分析で劣性標識遺伝子ホ

　　　　　モ個体を利用することの有利さについて

Table 4　Advantage of selective use of recessive marker homozygotes for linkage analysis of

　　　　　marker, isozyme and embryonic lethal genes。

　　　　　　　　　Expected segregation rate for３independent heterozygous loci

(1/8)

A,ａ:Marker gene,

ABd

B,b: Embryonic lethal gene,
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　アイソザイム遺伝子の分離比の偏りは，①標識遺伝子座との連鎖のほかに，②標識遺伝子座は独

立であり，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合及び③３者とも連鎖して

いる場合に生じる。アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との連鎖の有無は，同胞の優性標識遺

伝子個体におけるアイソザイム遺伝子の分離比と先の劣性標識遺伝子ホモ個体における分離比との

比較で検定できる。すなわち両者が一致しない場合には，①アイソザイム遺伝子座と標識遺伝子座

とが連鎖していると判断でき，一致した場合は，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖

していると判断される。

　　（３）標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座及び胚致死遺伝子座の想定連鎖構成

　標識遺伝子座の近傍及びアイソザイム遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子座が存在しなければ組換価

の計算は容易である。しかし，すでに大庭（1979），河崎ら（1984a,b),河崎（1990）は，スギに

胚致死遺伝子の存在を報告してレる。そして胚致死遺伝子（座）の存否については実験的に逐次分

析調査する以外に予測の方法がない。また，大庭（未発表），菊池（未発表）は斑入りスギの劣性

遺伝子ホモ個体において，浸透率が低いことを認めている。さらに斑入りスギの発現は個体間で表

現度に相違があることも観察している。これらの要因は劣性ホモ個体の実際の観察数に異常を与え，

ひいては連鎖群の判定，組換価の推定に誤りを生じさせる恐れがあり，十分な配慮が必要である。

すなわちスギの連鎖分析に際しては，胚致死遺伝子の存在，またその他の要因による標識遺伝子及

びアイソザイム遺伝子の分離様式の偏りの有無並びにその補正方法を検討する必要がある。

　図一２に標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座及び胚致死遺伝子座の連鎖について，胚致死遺伝

子また劣性標識遺伝子のホモ個体の生存率・浸透率・表現度の低下等による分離比の異常をもたら

す遺伝子座の想定構成を示した。ここでは標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座の各１対と胚致死

遺伝子座の染色体上の想定構成図を示したが，アイソザイム遺伝子座については３個以上の対立遺

伝子が存在する場合も考慮する必要がある。図一2Aには標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座がな

レ場合，図一2Bには劣性標識遺伝子ホモ個体の生存率の低下，あるいは浸透率，表現度が劣る場

合並びに胚致死遺伝子座が連鎖している場合を例示した。複数の胚致死遺伝子座が関与している場

合，遺伝子座の配列様式は遺伝子座の配列順序，相引・相反等によって複数種類の変化が生じる場

合があり，その結果，分離比にも変化が生じる。そして胚致死遺伝子座が２個以上関与している場

合には，一般に連鎖解析が不能となる（図一２参照）。

　なお，図一2A, B中のＸ-,Ｙ-,Ｗ-,Ｚ-,Ｔ-,Ｕ一等の記号付の番号は，以後，本文中，また図，

表，付属資料に示した連鎖計算の流れと計算方法の対応を示し，相互対照の便宜を図るためにつげ

たものである。

　　（４）『戻し交雑型』及び「自殖型」における形質の分離比の解析方法

　この連鎖分析において,標識遺伝子につレて異家系間の個体間交雑による家系をも利用するため，

本来の意味の戻し交雑と異家系個体で同じ劣性標識遺伝子のホモ個体とヘテ剛固体の交雑家系とを
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図一２　標識遺伝子，アイソザイム遺伝子各１座と胚致死遺伝子座の染色体上の想定構成図

　　Ｆｉｇバ　Expected configuration of ａ marker gene, an isozyme gene and lethal genes

　　　　　　on the chrｏｍｏｓｏｍｅs｡
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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）

まとめて「戻し交雑型」とした。劣性標識遺伝子ホモ個体（ａａ…｡）を「戻し交雑親」，他方の交雑

親で標識遺伝子ヘテ剛固体（Ａａ‥‥）を「検定交雑親」と呼ぶことにした。この戻し交雑親のアイソ

ザイム遺伝子型がホモの場合，連鎖計算が容易である。一方，異家系間の個体の組合わせにおいて

は，戻し交雑親と検定交雑親のアイソザイム遺伝子型，また相引付目反の遺伝子座の配列によって

は連鎖解析ができない場合がある。このため試行錯誤的な手法を取らざるを得ない場合がある。

　白埴型は個体別の自埴による家系のほか，標識遺伝子について異家系個体のヘテロ個体間の交雑

家系をも利用するため，それらをまとめて「白埴型」として組換価の計算を整理した。いずれの場

合もアイソザイム遺伝子型については不明，つまり可能な限りの型がありうるものと想定して組換

価の計算を考えた。

　太－５に戻し交雑型において連鎖分析が可能な交雑組合わせと遺伝子型を示した。な牡交雑親

間で拐引あるいは拐反の型が一致している必要がある。太－５で明らかなように，検定交雑親（標

識遺伝子ヘテロ個体）がアイソザイム遺伝子についてホモ接合型の場合は，戻し交雑親（劣性標識

遺伝子ホモ個体）のアイソザイム遺伝子型の如何にかかわらず，例え連鎖していたとして払分離

比は常に］［（無分離）あるいは１：１に適合して解析不能である。検定親がアイソザイム遺伝子に

ついてヘテロ接合型であれば，連鎖解析が可能である。無連鎖の場合のそれらの期待分離比は両親

の遺伝子型によって，それぞれ１：１，１：２：１および１：１：１：１の３通りとなる。

　太一６に白殖型において連鎖分析が可能な交雑組合わせと遺伝子型を示した。なお，前述のとお

り交雑親閲で拐引あるいは拐反の型が一致している必要がある。この場合，両親が共に同一のアイ

ソザイム遺伝子についてホモでない限り，連鎖分析が可能である。無連鎖の場合のそれらの期待分

離比は両親の遺伝子型によって，それぞれ１：払　１：２：１および１：１：１：１の３通りがある。

　以上，戻し交雑型及び白埴型における劣性標識遺伝子ホモ個体を利用してアイソザイム遺伝子座

との連鎖分析が可能な両親の遺伝子型の組合わせ示した。また，両文雅型家系とも連鎖分析は，ア

イソザイム遺伝子の分離比の１：１，１：２：１あるいは１：１：１：１からの偏りの有意性を検定する

ことから始まる。

（i）胚致死遺伝子等による標識遺伝子の分離比の偏りの検定

　図一３に完全優性の１標識遺伝子座を想定した戻し交雑型あるいは白埴型の家系におげる組換価

の計算の流れ図を示した。図一３の上段に戻し交雑型及び白埴型の交雑親の想定遺伝子型を示した。

表記の便宜上,Ａとａを標識遺伝子,Ｂとｂを胚致死遺伝子, D, d, Eおよびｅをアイソザイム遺伝

子とした。また,アイソザイムの移動度のファースト（Ｆ）をＤ，Ｅにスロー（S）をd，ｅに割付げた。

組換価はそれぞれＡ-Ｂ：ｐ，Ａ-Ｄ：ｒ，Ｂ-Ｄ：ｓとした。

　図一３の中段に標識遺伝子の分離比による分岐計算の流れを示した。標識遺伝子について，１：

１あるいは３：１の分離比に適合した場合には胚致死遺伝子等の関与はないものとして（Ｘ-2），

（Ｗ-2）へと進み，ついでアイソザイム遺伝子の分離比の検討をする。

　図一３中段の標識遺伝子の分離比が期待分離比に不適合の場合は，Ｏ胚致死遺伝子あるいは，

２）劣性ホモ個体の生存率・浸透率・表現度の低下が考えられる。太一７に標識遺伝子の単性雑種
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　　　　表－５　戻し交雑型家系において連鎖分析が可能な両親の遺伝子型と交雑組合せ。

　　　　　　　　　なお，交雑親閲で拐引あるいは拐反の型が一致している必要がある。

Table ５　In backcross type, genotypes of the parents and their cross combination those make linkage

　　　　　analysis possible. It also requires ａ consustency of their phases of coupling or repulsion.

　｢Backcross type｣

Marker: A,a

Isozyme genes: D,d,E,e

Embryonic lethal gene: Ｂ，ｂ
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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）

　　　　　太一６　自壊型家系において連鎖分析が可能な両親の遺伝子型と交雑組合せ。

　　　　　　　　　　なお，交雑親閲で相引あるいは相反の型が一致している必要がある。

Table 6　In selfing type, genotypes of the parents and their cross combination those make linkage

　　　　　analysis possible。 ][talso requires ａ consistency of their phases of coupling or repulsion。

　｢Selfing type｣

Marker gene:A,a
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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－７　標識遺伝子の単性雑種の遺伝分離，１：１あるいは３：１からの偏りの要因

Table ７　Factors resulting deviated segregation ratio of 1 : 1 or 3 :１ inａ marker gene｡
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の遺伝分離について戻し交雑型で１：１あるいは自殖型で３：１から偏る場合の要因を示した(計算

式等(Ｙ-2)，(Z-2)，(Ｕ-2)参照)。この原因究明のためには両者ともさらに１世代進める交雑が

必要である。

　すなわち交雑家系内の個体別自殖による後代で，元の家系と同じ偏りをもった１種類の分離比の

みが生じた場合は，２)劣性ホモ個体の生存率・浸透率・表現度の低下等が要因である。この場合，

胚致死遺伝子ぱ存在しないとして，図一３の流れにおいて(Ｘ-2)，(Ｗ-2)へ進み，ついでアイソ

ザイムの分離比の分析へ移る。

　い標識遺伝子座と連鎖した胚致死遺伝子座が存在する場合には３種類の分離比が生じる。すな

わち，①３：１，②元の家系と同じ偏りの分離比，③元の家系の組換型による偏った分離比の３通

りである。この標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の計算は，戻し交雑型の１：１は(Ｙ-3)

により，自殖型の３：１は(Ｚ-3)によって行い,拐引・拐反の遺伝子の配列型と組換価ｐを推定する。

　Ｏ戻し交雑型の１：１の期待分離比におげる胚致死遺伝子座との組換価の推定(Ｙ-3)

　　　　(付属資料:223頁(Ｙ-3)参照)

　　　分離比　　A-B-　　ａａＢ一　　計

　　　観察数　　　ai　　　　ａ２　　　ｎ。　　Ｐ＝(2a1－a2)/ｎ。

　　　Ｐ＜0.5　p＝Ｐ(相反)　　　ｐの分散の推定値　Ｖ(ｐ)＝(１十Ｐ)(2－Ｐ)/ｎ。

　　　Ｐ＜1.0　p＝1－Ｐ(拐引)　ｐの標準誤差　　　ｐ＝√∇で司‾

　㈲自殖型の３：１の期待分離比における胚致死遺伝子座との連鎖組換価の推定(Z-3)

　　　　(付属資料:245頁(Ｚ-3)参照)

　　　分離比　　A-B-　　ａａＢ一　　計　　Ｐ＝(a1－ 2a2)/n。

　　　観察数　　　ai　　　ａ２　　　ｎ。

　　　Ｐく0.25　p＝Ｐ : Ab/aB　　ｐ の分散の推定値　V9＝(2十Ｐ)(1－Ｐ)/ｎ。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Ｖ(p)＝Ｖr/４Ｐ

　　　Ｐ＞0.25　p＝1－ Ｐ: AB/ab　　pの標準誤差　VI,＝√P(p)

(ii)胚致死遺伝子等によるアイソザイム遺伝子の分離比の偏りの検定

　図一３の下段のアイソザイム遺伝子の分離比，１：１(Ｘ-)，１：２：1 (W- ), 1：１：１：１

(Ｔ-)に適合すれば，(Ｘ-3)，(Ｗ-3)，(Ｔ-3)へ進み連鎖関係はないと判定される。

　アイソザイム遺伝子の分離比が期待比に不適合であれば(Ｘ-4)，(Ｗ-4)，(Ｔ-4)へ進み，劣性

標識遺伝子個体の同胞の優性標識遺伝子個体のアイソザイム遺伝子の分離比を検討する。劣性標識

遺伝子個体と優性標識遺伝子個体との分離比が不一致であれば，(Ａ-Ｄ)連鎖が示唆され(Ｘ-5)，

(Ｗ-5)，(Ｔ-5)と進み，それぞれ組換価を算出する。分離比が同じであれば，アイソザイム遺伝

子近傍に胚致死遺伝子が存在すると推測され，(Ｂ-Ｄ)連鎖であり，(Ｘ-6)，(Ｗ-6)，(Ｔ-6)へ進み，

組換価を算出する。なお，関与している胚致死遺伝子座の数と配列の有様によっては組換価の算出

が不能となる場合があると考えられる。

　以上の計算の流れへの移行の判定基準を次に述べる。
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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）

　表－８，９にアイソザイム遺伝子型がヘテロの戻し交雑型における標識遺伝子座とアイソザイム

遺伝子座の連鎖，あるいは標識遺伝子座は独立でアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖

していることを判別する手法を示した。この場合，劣性標識遺伝子ホモ個体とは別に同胞の優性表

現型個体のアイソザイム分析を行う。この際，全数分析でなく，劣性ホモ個体と同数程度の分析で

よい。

　表－８に示したように，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合は，標識遺伝子の

表－８　戻し交雑において標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合，標識遺伝子の優

　　　　性あるいは劣性表現型個体群におけるアイソザイム遺伝子の期待分離比

Table ８　Expected segregation ratioin dominant or recessive phenotypes, when ａmarker gene and

　　　　an embryonic lethal gene are linked in the backcross。
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(1－r)

aaDd

(1－ｒ)

一一一一一一-

aadd

(レr)

Total

田4）

１．０

2.0

1.0

-

4.0
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表－９　戻し交雑において標識遺伝子座は独立で，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座とが逓

　　　　　鎖している場合，標識遺伝子の優性あるいは劣性表現型個体群におげるアイソザイム遺伝

　　　　　子の期待分離比

Table ｇ　Expected segregation ratio of dominant or recessive phenotypes, when ａmarker gene is

　　　　　independent and an isozyme gene and an embryonic lethal gene are linked in the

　　　　　backcross.

Marker gene: A,a

Isozyme genes: D,d

Embryonic lethal gene: B,b

Recombination value:ｒ

(1/4)　Ａ

　　　　DB

　　　(1－ｒ)

(1/2)ａＤＢ[1/8]Aa

　　　(1-r)
一 一

aDb

　r

adB

　r

　adb

(1－r)

Marker gene

Isozyme
genotype

DDB-

DdB-

ddB-

Tｏta1（1/3）

Ａ
肺
ｒ

DDBB　　DDBb

(１－ｒ)２　ｒ(１－ｒ)

DDBb

ｒ(１－ｒ)

DdBB

ｒ(１－ｒ)

DDbb

　　ｒ2

一一一一-

DdBb

　　r2

DdBb　　Ddbb

(1－ｒ)2　r(1－ｒ)

Ａ

一

DB

-db

Ａ
蔀
ｒ

　DdBB

ｒ(１－ｒ)

一一一一一一-

　DdBb

　　r2

一一一一一一-

　ddBB

　　ｒ2

一一一一一一-

　ddBb

r(1－r)

　　　Aa

田3)(2R －R2)

(2/お(1－Ｒ十R2)

田3)(1－R2)

　　　　3

Genotype　　　　Ratio

　A-DD　(1/3)(2R －R2)

aaDD　(1/3)(2R－R2)

A-Dd　（2坤（レＲ十R2）

aaDd　(2/3)(1－Ｒ十R2)

A-dd　(1/3)(1－R2)

aadd　（1/3）（1－R2）

Ｔｏta1（1/3）

ｒこO｡5

0.75

1.50

0.75

３

×

ａ

-ａ

３

(1/4) 　ａ

　DB

(1－r)

ａ
Ｓ
ｒ

[1/8]aa　DDBB　　DDBb

　　　　　　(1－r)2　r(1－r)

DDBb　　DDbb

r(1－r)

-一一一一一一

DdBB

ｒ(1－r)

　　ｒ2

-一一一一

DdBb

　　ｒ2

ａ
脂
ｒ

DdBB

ｒ(１－ｒ)

-一一一一一一

　DdBb

　　ｒ2

r = 0.3

O｡91

1.58

0.51

３

ddBB

　ｒ2

DdBb　　Ddbb　　　ddBb

(1－r)2　r(l-r)　ｒ(1－r)

　　　Total

　　　田3)

(2坤(2R－R2)

(4坤(1－Ｒ十R2)

(2/3)(レR2)

　　　　6

r = 0.2

0.96

1.68

0.36

３

r = 0.1

-

0.99

1.82

0.19

３

　　a

　db

(1－ｒ)

DdBb

(にr)2

-一一一一一一

　Ddbb

r(1－r)

一一一一一一-

　ddBb

r(1－r)

ddbb

(1－ｒ)2

Total

田3）

DB

-db

　A

　db

(1－ｒ)

一

DdBb

(1－ｒ)2

---一一一一

Ddbb

r(l-r)

一一一一一一-

　ddBb

r(1－r)

ddbb

(1一r)2

1 ) Expected segregation ratio　　R2＝(1－r)2　R＝(1－r)r＝(1－Ｒ)

Donimant phenotype　　Recessive phenotype

　　　aa

田3)(2R－Ｒ)2

(2坤(1－Ｒ十R2)

田3)(1－R2)

　　　　　3

2 ) Numerical example of the segergation on ＤＤ:Dd:dd in different values of r.

　As seen in the above table, the segregation of ＤＤ:Dd:dd in different values of r are similar in both

phenotype groups of Ａ. and aa.

Segregation ratio of each genotype in coupling state

r=0.4

0.84

1.52

0.64
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優性および劣性の両表現型について，アイソザイム遺伝子型の分離比が異なり，それは組換価に従

い，表－８の２）に示したように変化する。

　すなわち，標識遺伝子について優性と劣性の表現型間でアイソザイム遺伝子の分離比が異なり，

この差異は組換価が小さいほど大きな違いになる（表－８，下段の敦夫を参照のこと）。なお，ア

イソザイム遺伝子ヘテロ個体の頻度は，常に1/2になる。また，劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソ

ザイム遺伝子が１：１あるいは１：１：１：１の分離から偏りがある場合も同様な手順で判定する。標

識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の連鎖が確認された場合，（Ｘ-5），（Ｗ-5），（Ｔ-5）へ進み，組

換価を推定する。

　表－９にアイソザイム遺伝子がヘテロの戻し交雑型において，標識遺伝子座が独立で，アイソザ

イム遺伝子座と胚致死遺伝子座が連鎖している場合の分離比を示した。

　アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座が連鎖している場合には，アイソザイム遺伝子の分離は

標識遺伝子の優性，劣性の両表現型個体間で同一になる。表一９の２）に組換価の違いによるアイ

ソザイム遺伝子型の分離比を例示した。また，アイソザイム遺伝子の分離が１：１あるいは１：１：

１：１から偏る場合も同様な手法で検定をおこなう。アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座の連

鎖が推定された場合は，（Ｘ-6），（Ｗ-6），（Ｔ-6）へ移り，組換価を推定する。

　表－10に戻し交雑型において標識遺伝子座あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との

連鎖の区別のための分割表方式でのχ2検定の方法を示した。戻し交雑であるので，標識遺伝子は

表－10　戻し交雑において標識遺伝子座あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座の連鎖の

　　　　　区別のためのZ2検定

Table 10　Chi-square test for linkage analysis of embryonic lethal gene with marker gene or

　　　　　　isozyme gene in backcross.

Marker gene : A,a

Isozyme gene: D,d,E,e

Embryonic lethal gene: B,b

Recombination value (Ａ-Ｄ)ｏr(Ｄ-Ｂ):『

①Isozyme segregationtype 1(IS贈

　(１：１)

　A DB　　ａＤ(ｄ)Ｂ

　Ｔ‾晶‾)(‾a‾‾胆吊Ｖ

②IS-2

　（1:2:1）

　Ａ DB 、

　a db‘

ａ　DB

③IS-3

　(1:1:1:1)

　査問。亘丿限

　ａ　　db　　　　ａ　eba　db

Genotypes and their observed frequencies (ai,a2,a3,a4.. . ･ ag, to, td･・・・・.Ｔ)

DD(Dd)Dd(dd) DD　　Dd　　dd DE　　De　　dE　　de

- - -

a3
一 一

A-　　ai　　a3　　a5

Total

-

- 一 一

A一

一一一一一

　aa

一

Total

a1

一一

a2

－

to

a4

－

td

Total

一

一一一一一

一

aa

一

Total

a2

-

tDD

a4　　　a6

一

tDd　　tdd

Total

-

一一-一一

一

A一

一一一一一

　aa

一

Total

a1

-一一

a2

-

tDE

a3　　　a5　　　a7

一一一一一一一一一一一一一一

a4　　　a6　　　a8

tDe　　tdE　　tde

ta

－
Ｔ
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連鎖がなければ１：１の分離比となる。一方，アイソザイム遺伝子は両親の遺伝子型によって，レ

１，１：２：１および１：１：１：１の分離比が期待される。胚致死遺伝子座と連鎖していれば，これ

らの分離比から偏りが生じる。表－10に掲げたように，標識遺伝子とアイソザイム遺伝子の表現型

について分割表方式で作表し,z2検定を行う。 Ａ-とａａの両群のアイソザイム遺伝子の分離比が一

致していれば，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは連鎖していない。両者の分離比が不一致

であれば標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座は連鎖していると判断される。

　なお，自殖型について，同様にして表-11, 12にアイソザイム遺伝子型がヘテロの場合の標識遺

伝子座とアイソザイム遺伝子座の連鎖，あるいは標識遺伝子座は独立でアイソザイム遺伝子座と胚

致死遺伝子座とが連鎖していることを判定する手法を示した。この場合も劣性標識遺伝子ホモ個体

表－11　自殖において標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合，標識遺伝子の優性あ

　　　　　るいは劣性表現型個体群におげるアイソザイム遺伝子の期待分離比

Table 11　Expected segregation ratio of dominant or recessive phenotypes, when ａ marker gene

　　　　　and an embryonic lethal gene are linked in the selfing。

Marker gene : Ａ，a

Isozyme genes: Ｄ，ｄ

Recombination value: ｒ

Marker gene

Isozyme
genotype

DD

Dd

dd

Tｏta1（1/4）

Genotype　　　　Ratio

　　　aa

(1/4) (レＲ)2

(2/4)Ｒ(1－Ｒ)

(1/4)Ｒ2

　　　　1

Total

(1/4)

１
１
^

Ｃ
Ｍ

T
―
(

４

Segregation ratio of each genotype in coupling phase
ｒ＝０．４ r = 0.2

Total

(1/4)

AD

一ad

O Expected segregationratio　　R2＝(1－r)2　R＝(1－r)r＝(1－Ｒ)

Donimant phenotype　　Recessive phenotype

　　　Ａ-

(1/4亘2R－R2)

(2/4) (レＲ十R2)

田4)(1－R2)

　　　　3

2 ) Numerical example of the segergation on ＤＤ:Dd:dd in differentvalues ofｒ

ｒ＝Ｏ｡５

A-DD

aaDD
-
A-Dd

aaDd

~A-dd

aadd
-
Total

(1/4)(2R-R2)　0.75

---一一一一一----一一------一一--･
(1/4)(1-R)2

(2/4)(1－Ｒ十R2)

-~---------------･
(2坤(Ｒ－R2)

田4)(1－R2)

(1/4)R2

-
(1/4)

一 一

１ ５

0.75

0.25

0.50

　　　0.25

3.0　1.0

0.84

１

０

一 一 一 一 一

52

64

０

- 一 一 一 一

16

0.48

　　　0.36

3.0　1.0

　ｒ＝0.3

0.91

一一一一一一一一一一一一

　　　　0.09

1.58

一一一一一一一一一一一一

　　　　0.41

0.51

　　　0.49

3.0　1.0

0.96

１

１

68

36

0.04

０

32

r＝O｡1
-

0.99
--

一
１ 82

0.19

　　　0.64

3.0　1.0　3.0

０

０

０

－

１

01

18

81

－
0

１．０

2.0

１

－

４

０

一

〇

一
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表－12　自殖において標識遺伝子座は独立で，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖し

　　　　ている場合，標識遺伝子の優性あるいは劣性表現型個体群におけるアイソザイム遺伝子の

　　　　期待分離比。この結果は，表－９の戻し交雑の場合と同じになる。

Table 1 2　Expected segregation ratio of dominant or recessive phenotypes, where ａmarker gene is

　　　　　independent and an isozyme and an embryonic lethal gene are linked in the selfing｡The

　　　　　results are consistent with those for backcross in Table 9.

Marker gene :Ａ ａ

Isozyme genes: D, d　今Jjt

Recombination value: r

1 ) Expected segregation ratio　　R2＝(1－ｒ)2　R＝(1－ｒ)ｒ＝(1－Ｒ)

Marker gene

Isozyme
genotype

DD

Dd

dd

Tｏtal（1/3）

Donimant phenotype

　　　　　Ａ-

　　(1/3)(2R－R2)

　　(2/3)(1－Ｒ十R2)

　　(1/3)(1－R2)

　　　　　　3

Recessive phenotype

　　　　　aa

　　田3)(2R － R2)

　　(2/3)Ｒ(1－Ｒ十R2)

　　田3)(1－R2)

　　　　　　3

　　　Total

　　　田3)

(2坤(2R－R2)

(4坤(1－Ｒ十R2)

(2坤(1－R2)

　　　　6

2 ) Numerical example of the segergation on ＤＤ:Dd:dd in different values of r。

　As seen in the above table, the segregation of ＤＤ:Dd:dd in different values of r are similar in both

phenotype groups of Ａ- and ａａ。

Genotype　　　　Ratio

　A-DD　(1/3)(2R－

Segregation ratio of each genotype in coupling phase

R2）

aaDD
-
A-Dd

aaDd
-
A-dd

aadd

Total

(1坤(2R－R2)

(2/3)(1－Ｒ十R2)

(2/3)(1－Ｒ十R2)

(1/3)(1－R2)
- 一 一

田3)(1－R2)

(1/3)

r＝0.5

　0汀5

1.50

0.75

３

r＝0.4

-

0.84

1.52

O｡64

３

ｒ＝０．３

0.91

1.58

O｡51

３

r = 0.2

　0.96

1.68

0.36

３

r＝0.1

0.99

1.82

0.19

３

Total

(1/3)

とは別に同胞の優性表現型個体のアイソザイム分析を行う。この際，全数分析でなく，劣性ホモ個

体と同数程度の分析でよい。表－11に示したように，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖して

いる場合は，標識遺伝子の優・劣の表現型について次のようなアイソザイム分離比が期待される。

　すなわち，標識遺伝子について優性と劣性の表現型間でアイソザイム遺伝子の分離比が異なり，

この差異は組換価が小さいほど大きな違いになる（表－11，下段の敦夫を参照のこと）。標識遺伝

子座と胚致死遺伝子座との組換価の推定は，（Ｘ-5），（Ｗ-5），（Ｔ-5）へ移り，計算する。
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　表－12にアイソザイム遺伝子がヘテロの白埴型において，標識遺伝子が独立で，アイソザイム遺

伝子座と胚致死遺伝子座が連鎖している場合の分離比を示した。

　これは表－９に示した戻し交雑型の場合と全く同一の期待分離比である。アイソザイム遺伝子座

と胚致死遺伝子座が連鎖している場合には，アイソザイム遺伝子の分離は標識遺伝子の優性，劣性

の両表現型個体間で同一になる。この組換価の推定は，（Ｘ-6），（Ｗ-6），（Ｔ-6）へ移り，計算する。

　以上により標識遺伝子座と胚致死遺伝子座あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との

連鎖の有無の判定が可能になり，先に掲げた図一３と次節に掲げた図一４，５の各記号の連鎖分析

へ移る。なお，標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座，胚致死遺伝子座の３者が同時に連鎖してい

る場合は，（Ｙ-5），（Z-5），（Ｕ-5）等で示した数値計算で推定することとした。

２。連鎖分析計算方法

１）戻し交雑型における組換価の計算方法

　　（１）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算

　図一４に標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合，また劣性標識遺伝子ホモ個体の

生存・浸透度等に異常がない場合の連鎖計算の流れを示した。この図は図一３の構成とほぼ同じで

あり，その左側の系列の計算方法を詳細に記載したものである。すなわち，この系列は標識遺伝子

の分離比が１：１に適合するものである。アイソザイム遺伝子の分離においては，無分離と１：１，

１：２：１及び１：１：１：１の４通りが期待される。無分離の場合は連鎖関係は不明である。　１：１

（Ｘ-３），１：２：１（Ｗ-３），あるいは１：１：１：１（Ｔ-３）に適合した場合には標識遺伝子座とアイ

ソザイム遺伝子座とは連鎖していないことが示唆される。

　期待分離比に不適合の場合は，１：１（Ｘ-４），１：２：1 (W-4), 1：１：１：１（Ｔ-４）へ進み，

劣性標識遺伝子個体の同胞の優性標識遺伝子個体のアイソザイム遺伝子の分離比を検討する（表－

8 , 9, 10参照）。劣性標識遺伝子ホモ個体と優性標識遺伝子個体との分離比が不一致であれば，

（Ａ-Ｄ）連鎖が示唆され（Ｘ-5），（Ｗ-5），（Ｔ-5）へ進み，それぞれ組換価を算出する。標識遺伝子

と胚致死遺伝子の連鎖がない場合には，最走法を用いて解析的な連鎖分析が可能である。

　両群の分離比が同じであれば，アイソザイム遺伝子近傍に胚致死遺伝子が存在すると推測され，

（Ｂ-Ｄ）連鎖であり，（Ｘ-6），（Ｗ-6），（Ｔ-6）へ進み，組換価を算出する。なお，胚致死遺伝子の有

様によっては組換価の算出が不能となる場合があるものと考えられる。

　なお，最走法(Mather. K。1963）は,ｐを組換価とし，分離区分が１～ｔあり，それぞれの期待

確率をmi,m2,m3,･・　・　．　ｍｔとし，各区分で実測された頻度がal,a2,a3,‥‥ａtで総計ｎの場合，次

の光度関数が導かれ，それを解く方法である。

f(y' m)ニa1! a2!jy
‥ａt!

　　　ai　　　ａ2　　　ａ3

mi　　ｍ2　　m3

162

　　　at

mt

上記関数の対数表示したものをＬと標記し，それを微分してＯとした解かｐの最適解となるもので
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ある。なお，分散は２回微分により算出される。
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(i)標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の推定((Ｘ-5)，(Ｗ-5)，(Ｔ-5))

　戻し交雑型において，アイソザイム遺伝子の分離比が１：１に不適合で(Ｘ-4)，かつアイソザイ

ム遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子座がないと判断される場合，(Ｘ-5)へ進む。交雑に用いた両個

体のアイソザイム遺伝子型のホモとヘテロの組合せによって，優性型(ＤＤ：Ｄｄ)と優性型・劣性型

(Dd:dd)の分離比が期待され，図一４のＢＣ-1とBC- 2の計算方法によってＡ-Ｄの組換価を推定

する。

（Ｘ-5）（ＢＣ-1，ＢＣ-2）

　　分離比　　DD　：

　　観察数　　b1

１：１の期待分離比の場合

　Dd　:　　dd　　計

　ｂ２　　　　　　　　　nn　R = b2/nD　（Ｘ-5）（ＢＣ-1）

　b2　　　　　b3　　Hd　　R=b3/nd　（Ｘ-5）（ＢＣ-2）

Ｏ　＜Ｒ＜Ｏ｡５　ｒ＝Ｒ　(相反)ｒの分散の推定値　Ｖ(ｒ)＝Ｒ(１－Ｒ)／ｎ

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ただし，ｎ＝ｎＤ　ｎ＝ｎd

　　　0.5＜Ｒ＜1.0　r＝1－Ｒ（相引）ｒの標準誤差　　　Ｖ,＝√Ｖ‾（汗

　また，アイソザイム遺伝子の分離比が１：２：１に不適合で（Ｗ-4），かつアイソザイム遺伝子座

近傍に胚致死遺伝子座はないと判断される場合，（Ｗ-5）へ進む。この場合，組換価の計算方法は，

戻し交雑型（Ｗ-５　ＢＣ-3）の方法になる（図一４参照）。

　（Ｗ-５）（ＢＣ-３）１：２：１期待分離比の場合

分離比　　DD　：

観察数　　b1

0　＜Ｒ＜0.5　r＝Ｒ

ｄ
　
　
２

Ｄ
　
ｂ
　　:　　dd　　計

　　　　b3　　nh　　R＝b3/(b1十b3)

(相反)ｒの分散の推定値　Ｖ(ｒ)＝２Ｒ(１－Ｒ)／ｎｈ

　　　O｡5＜Ｒ＜1.0　r＝1－Ｒ（相引）ｒの標準誤差　　　Ｖ，＝√Ｖで匠

　さらにアイソザイム遺伝子の分離比が１：１：１：１に不適合で，かつアイソザイム遺伝子座近傍

に胚致死遺伝子はないと判断される場合は（Ｔ-5）（ＢＣ- 4，-5）へ進み，標識遺伝子とアイソザイ

ム遺伝子座との組換価を推定する。

(ii)アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の推定（（Ｘ-6），（Ｗ-6），（Ｔ-6））

　表-8, 9, 10に示したように標識遺伝子の分離比が期待分離比に適合し，アイソザイム遺伝子

分離の期待分離比が不適合の場合，劣性標識遺伝子ホモ個体の同胞の優性標識遺伝子個体のアイソ

ザイム遺伝子分離比を比較して，①不一致であれば，（Ａ-Ｄ）連鎖が示唆され，②一致すれば, (A,

Ｄ-Ｂ）連鎖，すなわちアイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在するものと考えられる。

図一４の右・下段に②の場合の組換価の推定方法を示した。すなわち１：１に不適合の場合は，（Ｘ-６

ＢＣ-1，ＢＣ-2）（図一４および付属資料:232頁(BC-1), 234頁（ＢＣ-2）参照）。また１：２：１に

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　- 164 －
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不適合の場合は，(Ｗ-６　BC- ３)へ進み，１：１：１：１に不適合の場合には(Ｔ-６　ＢＣ-４，-５)

の方法によって，それぞれ組換価を推定する(図一４および付属資料:235頁(ＢＣ- 3), 240頁

(ＢＣ- 4，－5)参照)。

　(Ｘ-６　ＢＣ-１，-２)１：１の期待分離比の場合

　　　分離比　　ＤＤ(Ｄｄ)Ｂ-　　Ｄｄ(ｄｄ)Ｂ一　　　計

　　　観察数　　　　Cl　　　　　　ｃ２　　　　　ｎ。

　　　Ｒ二(2cにc2)/ｎ。Vp=(l十Ｒ)(２－Ｒ)／ｎ，Ｖ９＝Ｖ(ｐ)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ただし，０　くＲ＜０．５　ｒ＝Ｒ　　：Ｄｂ／ｄＢ(相反)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Ｏ｡５＜Ｒく１．０　ｒ＝１－ Ｒ：DB/db (相引)

　(Ｗ-６　ＢＣ-３)１：２：１の期待分離比の場合

　　　分離比　　DDB-　　DdB-　　ｄｄＢ一　　　計

　　　観察数　　　Ci　　　　ｃ２　　　　ｃ３　　　　nc

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Ａｏ＝2c1

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A1＝－4c1－ 2c2

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A2=2ci＋5c2－ 4c3

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A3＝2c1＋6c3

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A4＝－4c1－ 5C2― 6C3

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A5＝2c1＋2c2＋2c3＝２ｎｃ

　次の５次方程式を満たすＯ＜Ｒ＜１のＲがもとめる組換価ｒである

　　　f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十Ａ５Ｒ５＝０

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　ただし，０　＜Ｒく０．５　ｒ＝Ｒ　　：Ｄｂ／ｄＢ(相反)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　０．５＜Ｒ＜１．０　ｒ＝１－ Ｒ：DB/db (相引)

　この５次方程式は電子計算機(パーソナルコンピュータでも可)を利用し，Ｎｅｗtｏｎ-Raphsｏｎ法

により解を求める。

　(Ｔ-６　BC-4, -5) 1：１：１：１の期待分離比の場合

　　　分離比　DDB-　　DdB-　　DeB-　　ｄｅＢ一　　計

　　　観察数　　Cl　　　　ｃ２　　　ｃ３　　　　ｃ４　　　He

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　Ａｏ＝2c1

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A1＝－4cl－ 2c2－ 2c3

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A2＝2c1＋5c2＋5c3－ 4c4

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A3=2ci＋6c4

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A4＝－4c1－ 5c2－ 5c3－ 6c4

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　A5＝2c1＋2c2＋2c3＋2c4＝２ｎｃ

　次の５次方程式を満たすＯ＜Ｒ＜１のＲがもとめる組換価ｒである

　　　f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十Ａ５Ｒ５＝Ｏ　　(Ｔ-６)

165



ただし，０　くＲ＜0.5

　　　　0.5＜Ｒ＜1.0

筑犬演報第８号’92

rこＲ　　:Db/dB（相反）

r=l- Ｒ:DB/db （相引）

　　（２）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　図一５に標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合，また劣性標識遺伝子ホモ個体の生

存・浸透度等に異常がある場合の連鎖計算の流れを示した。この図は図一３の構成とほぼ同じであ

り，その右側の系列の計算手法を詳細に記載したものである。すなわち，この系列は標識遺伝子の

分離比が１：１に適合しないものである。先に記述したように，この標識遺伝子の分離比の異常が，

標識遺伝子ホモ個体の生存力,浸透率あるいは表現度の低下によるものであれば（（Ｘ-2），（Ｗ-2），

（Ｔ-2））から図一４へ戻り（Ｘ- 3， 4, 5, 6), (W- 3， 4, 5, 6), (T- 3， 4, 5, 6)の流れ図に沿っ

て計算処理を進める。

　標識遺伝子の分離の偏りがその遺伝子座近傍の胚致死遺伝子によるものであれば，まず図一５の

標識遺伝子と胚致死遺伝子の連鎖，（Ｙ-３）１：１の計算方法によって組換価ｐを推定する（推定式

は前述）。

　アイソザイム遺伝子の分離においては，無分離と１：１，１：２：１及び１：１：１：１の４通りが期

待される。無分離の場合は連鎖関係は不明である。（Ｘ-３）１：1 , (W- 3) 1：２：１あるいは（Ｔ-３）

１：１：１：１に適合した場合には標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは連鎖していない。

　期待分離比に不適合の場合は，表－8，9，10にしめした手順により，（Ｙ-４）１：１，（Ｚ-４）

１：２：１，（Ｕ-４）１：１：１：１へ進み，劣性標識遺伝子ホモ個体の同胞の優性標識遺伝子個体のア

イソザイム遺伝子の分離比を検討する。劣性標識遺伝子ホモ個体と優性標識遺伝子個体とアイソザ

イム遺伝子の分離比が不一致であれば，各遺伝子座の配列順序は不明であるが，（Ａ-Ｂ-Ｄ）連鎖が

示唆され（Ｙ-5），（Ｚ-5），（Ｕ-5）と進み，それぞれ組換価を算出する。一方，劣性標識遺伝子ホモ

個体と優性標識遺伝子個体の分離比が同じであれば，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座

が存在すると推測され，（Ａ-Ｂ，Ｂ’-Ｄ）連鎖であり，（Ｙ-6），（Z-6），（Ｕ-6）へ進み，組換価を算出

する。なお,ＢとＢ’は異なる胚致死遺伝子座の遺伝子を示し，図一２のLi, liとL2，12に対応する

と考えてよい。なお，図一２に示したように胚致死遺伝子座の数とそれらの配列の有様によっては

組換価の算出が不能となる場合があるものと考えられる。

田標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の推定（（Ｙ-5），（Z-5），（Ｕ-5））

　アイソザイム遺伝子の分離比の偏りがアイソザイム遺伝子座と連鎖した別の胚致死遺伝子座に起

因していないことを確かめた後，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の計算に移る。

この場合，（Ｙ-3）の計算により，すでに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価および拐引・

拐反の配列は判明している。

　なお，標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座および胚致死遺伝子座の３者の連鎖の場合，図一５

に示したように，１：１，１：２：１及び１：１：１：１の３通りの分離型別に次のような組合せがある。

第１群：標識遺伝子座が中間にある場合
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　筑大演報第８号'92

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の相引・相反(２通り)，標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の相引・相反(２通り)計４通り(①～④)

第２群：胚致死遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の相引・相反(２通り)，標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の相引・相反(２通り)計４通り(⑤～⑧)

第３群：アイソザイム遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の相引・相反(２通り)，標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の相引・相反(２通り)計４通り(⑨～⑩)

　すなわち，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価，相引・相反が判明している場合，標識遺

伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価の計算は第１～３群について，それぞれ２通り，計６通り

の計算を行い最適な解を求める手順が必要である。

　(ＢＹ-5①，②，③(ＢＣ-1，2))1:1の期待分離比の場合

　表－13の戻し交雑型において，戻し交雑親(ａａ)がアイソザイム遺伝子についてホモ型(ＤＤ,dd)

で，かつ遺伝子座の配列順序が,Ｂ-Ａ-Ｄ(第１群と命名，以下同じ)の場合のアイソザイム遺伝子

の期待分離比から偏った場合の組換価の計算式を示した。なお,Ａ-Ｂの組換価をｐ，Ａ-Ｄの組換価

をｒとした。胚致死遺伝子座のホモ型(bb)は致死として，劣性標識遺伝子ホモ型(ａａ)個体におげ

るアイソザイム遺伝子型の出現確率を，表－13に示した。検定交雑親(Ａａ)における各遺伝子座の

相引と相反の配列を考慮する必要があり，①，②を(Ａ-Ｂ)の相引，③④を(Ａ-b)の相反とした。

これにより交雑実験におけるアイソザイム遺伝子型の観察数の比，(ＤＤ)/(Dd)＝kあるいは(Dd)

/(dd)＝kとして式の計算を行い，(Ａ－Ｄ)の組換価rを推定した。ｐはすでに既知の数値であり，

標識遺伝子座との相引，相反関係も明かである。この第１群においては簡単な式,r＝k/(1十k)あ

るいはr＝1/(1十k)によってｒを推定できる。

　この標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合の戻し交雑型でのアイソザイム遺伝子

座との組換価の計算式を表－13(ＢＹ-5①(ＢＣ- 1， 2))にまとめて示した。すなわち３遺伝子座

におげる２遺伝子座の相引・相反の配列によって４通り，①，②，③，④の場合がある。このため

既知のｐとその相引あるいは相反関係および観察数の比ｋを用いて試行錯誤的に，適切な遺伝子配

列における組換価ｒを求める。

　また，表－14(ＢＹ-5②(ＢＣ- 1，-2))は胚致死遺伝子座が標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子

座の中間にある場合(Ｄ-Ｂ-Ａ)(第２群と命名，以下同○について，同様な方法で解析式を求め

たものである。 Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定した。多重組換を考慮し，干渉ぱないとした場合を仮定し，

r＝p十ｓ－ 2ps とした(Bailey 1961)。　これにより，s＝(r－p)/(1－2p)とし,ａａＢ-ＤＤ(Dd):aaB-

Dd(dd)の分離の確率を求めた。第１群と同様に相引，相反の関係により⑤，⑥，⑦および⑧の４

通りの配列があり，それぞれについて計算式を求めた。表－14に示したように組換価はｐとｋの一

次式で推定できる。

　さらに表-15 (BY-5③(ＢＣ- 1， -2))では，アイソザイム遺伝子座が中間に位置している場合

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－168 －
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　筑大演報第８号'９２

(Ｂ-Ｄ-Ａ)(第３群と命名，以下同じ)について４通りの遺伝子座の配列順序⑨，⑩，⑩および⑩

にわけて解析式を示した。この場合，Ｂ－Ｄの組換価ｓを設定した。　ｐ＝ｒ十ｓ－ 2rｓから

s＝(p－r)/(1－2r)とし,ａａＢ-ＤＤ(Dd):ａａＢ-Dd(dd)の分離の確率を求めた。両者の比ｋを用い，

またr＝(p－ｓ)/(1－2s)，(1－ｒ)＝(1－ p－ｓ)/(1－2s)としてｓについてk，pをまとめた。表－

15に示したようにｓの２次式となり，その根を求め,r＝(p－ｓ)/(1－2ｓ)で組換価が推定できる。

第１～３群のいずれについて払ｐが既知であり，且つ標識遺伝子との拐引・相反の関係が明かで

あるので，試行錯誤的に計算処理を行い適切な組換価ｒを推定する。

　この最適解の選定の一つの方法として，ロッド得点法(日下部・服巻，1989(Morton,1955)に

よる)を検討している。これは先に記載した尤度関数を利用するものである(付属資料:265頁，

ロッド得点法についてを参照)

f(ｙ，ｍ)＝
　　　　ｎ!

a1! a2!as!. ‥ａt!

　　　ai　　　ａ２　　　ａ３　　　　　　　at

mi　　n12　　n13　・　・　・　.　mt

　すなわち推定した組換価を組み込んだf(ｙ，ｍ)を組換価0.5(無連鎖)としたf(y，ｍ)での除算

大の対数(常用，自然のいずれでも可)をとり，その価が最大のものを選定する方法である。先述

の６通りの想定の計算式を導いたそれぞれの分離の確率を用いて前記の割り算式を作成する。なお

除算の際，係数は消去されるため，計算は容易になる。さらに，組換価の計算の際，不適切な推定

値がでたり，計算不能となる場合が生じるものと考えられるので，実際には６通りのすべてを検定

する必要はないものと推測される。

　(ＢＺ-５ ①，②，③(ＢＣ-３))１：２：１の期待分離比の場合

　太-16, 17, 18に結果をまとめて示した。これは両交雑親のアイソザイム遺伝子型が共にヘテロ

の場合で，その分離比１：２：１が期待されるものである。前項と同じく，３遺伝子座の配列順序に

より第１～３群を設定した。

　第１群においては,Ｂ-Ｄの組換価Ａ，Ａ＝ｐ十ｒ－ 2prを設定して(I)ａａＢ-ＤＤ:(II)ａａＢ-Dd:

　(Ⅲ) aaB. ddの分離の確率を求めた。これらの観察数について，(Ｉ／ｍ)＝ｋとして未知数Ａ

についてp，kを整理した。なお，この際r＝(Ａ－p)/(1－2p)，(1－r)＝(1－ p－Ａ)/(1－2p)と

して大の計算をまとめた。太－16 BZ- 5 ①(ＢＣ-3)に示したようにＡについての２次式となった。

　第２群においては,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し,r＝p十s－ 2pｓからｓ＝(ｒ－p)/(1－2p)として，ｓ

について大を計算した。太－17 BZ-5②(ＢＣ-3)に示したようにｓの２次式となった。

　第３群においては,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し, p = r十ｓ－2rsからｓ＝(ｐ－ｒ)バ１－２ｒ)として，ｓ

について大を計算した。太－18 BZ- 5 ③(ＢＣ-3)に示したようにｓの３次式となった。

　(ＢＵ-５①，②，③(ＢＣ- ４，-５))１：１：１：１の期待分離比の場合

　太一19, 20, 21に結果をまとめて示した。これは両交雑親のアイソザイム遺伝子型が共にヘテロ

で複対立遺伝子構成の場合で，その分離比１：１：１：１が期待されるものである。前項と同じく，

３遺伝子座の配列順序により第１～３群を設定した。

　第１群においては,Ｂ-Ｄの組換価A, A=p十ｒ－ 2prを設定して(I)ａａＢ-ＤＥ:(II) aaB-De:
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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）

　（Ⅲ）ａａＢ-dE:（Ⅳ）ａａＢ-deの分離の確率を求めた。これらの実測数について，（I/IV）＝kとし

て未知数Ａについてp，kを整理した。なお，この際r＝（Ａ－p）バ1－2p），（1－r）＝（1－ ｐ－Ａ）

/（1－2p）として式の計算をまとめた。太－19 BU- 5 ①（ＢＣ- 4， -5）に示したようにＡについて

の２次式となった。

　第２群においては,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し, r = p十ｓ－ 2psからｓ＝（r－p）/（1－2p）として，ｓ

について式を計算した。太一20 BU-5 ②（ＢＣ- 4， -5）に示したように,ｓの２次式となった。

　第３群においては,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し,p＝r十s－ 2ｒsからs＝（p－r）/Ｏ－2r）として，ｓ

について式を計算した。太－21 BU- 5 ③（ＢＣ- 4， -5）に示したように,ｓの３次式となった。

　以上，戻し交雑型において標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在し，かつアイソザイム遺伝

子座と連鎖している場合，アイソザイム遺伝子の分離比１：１，１：２：１あるレは１：１：１：１の場

合について，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との関係を明らかにした後，６通りの計算を行い，か

つロッド得点法により適切な組換価ｒを推定するものである。

(ii)アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の推定

　さらに，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖がなく，かつアイソザイム遺伝子座の近

傍に別の胚致死遺伝子座が存在する場合，その連鎖計算方法は図一４の（Ｘ-6）（Ｗ-6）（Ｔ-6）

と全く同じになる。

２）自殖型における組換価の計算方法

　　（１）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算方法

　図一６に標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合，また劣性標識遺伝子ホモ個体の

生存・浸透度等に異常がない場合の連鎖計算の流れを示した。この図は図一３の構成とほぼ同じで

あり，その左側の系列の計算方法を詳細に記載したものである。すなわち，この系列は標識遺伝子

の分離比が３：１に適合するものである。アイソザイム遺伝子の分離におレては，無分離と１：１，

１：２：１及び１：１：１：１の４通りが期待される。無分離の場合は連鎖関係は不明である。　レ１

（Ｘ-３），１：２：１（Ｗ-３）あるいは１：１：１：１（Ｔ-３）に適合した場合には標識遺伝子座とアイ

ソザイム遺伝子座とは連鎖していない。

　期待分離比に不適合の場合は，１：1 (X-4), 1：２：１（Ｗ-４），１：レ１：１（Ｔ-４）へ進み，

劣性標識遺伝子ホモ個体の同胞の優性標識遺伝子個体のアイソザイム遺伝子の分離比を検討する

　（表-8, 9, 10参照）。劣性標識遺伝子ホモ個体と優性標識遺伝子個体との分離比が不一致であ

れば，（Ａ-Ｄ）連鎖が示唆され（Ｘ-5），（Ｗ-5）（Ｔ-5）と進み，それぞれ組換価を算出する。分離

比が同じであれば，アイソザイム遺伝子近傍に胚致死遺伝子が存在すると推測され，（Ｂ-Ｄ）連鎖で

あり，（Ｘ-6）（Ｗ-6）（Ｔ-6）へ進み，組換価を算出する。なお，胚致死遺伝子の有様によっては

組換価の算出が不能となる場合があるものと考えられる。

（i）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の推定（（Ｘ-５），（Ｗ-５），（Ｔづ））

　自殖型において，アイソザイム遺伝子の分離比が１：１に不適合で（Ｘ-4），かつアイソザイム遺

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－179－
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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）

伝子座の近傍に胚致死遺伝子座はないと判断される場合，（Ｘ-5）へ進む。交雑に用いた両個体の

アイソザイム遺伝子型のホモとヘテロの組合せによって，優性型（ＤＤ：Ｄｄ）と優性型・劣性型

（Dd:dd）の分離比が期待され，図一６の（Ｘ-5），（SC-1）と（SC-2）の計算方法によってＡ-Ｄの

組換価を推定する。

　（Ｘ-5）（SC-1，SC-2）1:1の期待分離比の場合

　これは図一４の戻し交雑型の（ＢＣ- 1），（ＢＣ-2）の場合と全く同じである。

　（Ｗ-５）（ＳＣ-３）１：２：１の期待分離比の場合

　アイソザイム遺伝子の分離比が１：２：１となる交雑である。 Ａ-Ｄの連鎖がある場合,ａａ個体に

おけるアイソザイムの分離比から組換価は次の方法によって計算される。

　　　分離比　　Dd　:　Dd　:　　dd　　計

　　　観察数　　bi　　　　b2　　　　b3　　nh　R＝（b2＋2b3）/（2nh）

　　　O　＜Ｒ＜0.5　ｒ＝Ｒ　　:Ad/ａＤ（相反）ｒの分散の推定値　Ｖ（r）＝Ｒ（1－Ｒ）/（2n）

　　　0.5＜Ｒ＜1.0　ｒ＝1－ Ｒ:AD/ad （相反）ｒの標準誤差　　　ｖｒこ√∇‾（汗

　（Ｔ-５）（ＳＣ-４，-５）１：１：１：１の期待分離比の場合

　アイソザイム遺伝子の分離比が１：１：１：１となる交雑である。 Ａ-Ｄの連鎖がある場合,ａａ個体

におげるアイソザイムの分離比から組換価は次の方法によって計算される。

分離比　　DE

観察数　　b1

　
ｅ
　
　
２

Ｄ
　
ｂ

dE　　　:

b3

de　計

b4　　nh　Rこ(b2十b3＋2b4)/(2nh)

　　　O　＜Ｒ＜0.5　ｒ＝Ｒ　　:Ad/ａＤ(相反)ｒの分散の推定値　Ｖ(r)＝Ｒ(1-Ｒ)/(2nh)

　　　0.5＜Ｒ＜1.0　r＝1－Ｒ:AD/ad (相反)ｒの標準誤差　　　ｖr＝√Ｖ‾(紆‾

(ii)アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の推定((Ｘ-6)，(Ｗ-6)，(Ｔ-6))

　表-8, 9, 10に示したように標識遺伝子の分離比が期待分離比に適合し，アイソザイム遺伝

子の分離が期待分離比と不適合の場合，劣性標識遺伝子ホモ個体の同胞の優性標識遺伝子個体のア

イソザイム遺伝子分離比を比較して，①不一致であれば，(Ａ-Ｄ)連鎖が示唆され，②一致すれば，

(Ａ，Ｄ-Ｂ)連鎖，すなわちアイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在するものと考えられ

る。図一６の右・下段に②の場合の連鎖組換価の推定方法を示した。すなわち１：１に不適合の場

合は，(Ｘ-6 SC-1，SC-2)(図一６および附属資料:232頁(SC- 1), 234頁(SC-2)参照)。また

１：２：１に不適合の場合は(Ｗ-6SC-3)へ進み，１：１：１：１に不適合の場合には(Ｔ-6SC-4, -

5)の方法によって，組換価を推定する(図一６および附属資料:235頁(SC-3)，240頁(SC- 4,－

5)参照)。なお，この場合の計算方法は，図一４の戻し交雑の場合と全く同じである。

　　（２）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　図一７に標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合，また劣性標識遺伝子ホモ個体の生

存・浸透度等に異常がある場合の連鎖計算の流れを示した。この図は図一３の構成とほぼ同じであ

り，その右側の系列の計算方法を詳細に記載したものである。すなわち，この系列は標識遺伝子の

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－181 －
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分離比が３：１に適合しないものである。先に記述したように，この標識遺伝子についての分離比

の異常が，劣性標識遺伝子ホモ個体の生存力，浸透率あるいは表現度の低下によるものであれば

((Ｘ-2)，(Ｗ-2)，(Ｔ-2))から図一６へ戻り(Ｘ- 3， 4, 5, 6) , (W- 3，4, 5, 6) , (T- 3，4, 5, 6)

の流れ図に沿って計算処理を進める。

(i)標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の推定((Ｙ-5)，(Ｚ-5)，(Ｕ-5))

　アイソザイム遺伝子の分離比の偏りがアイソザイム遺伝子座と連鎖した胚致死遺伝子座に起因し

ていないことを確かめた後,標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖計算に移る。この場合，

(Ｙ-3)の計算により，すでに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価および拐引・拐反の配列

は判明している。

　なお，標識遺伝子座，アイソザイム遺伝子座および胚致死遺伝子座の３者が連鎖している場合，

図一７に示したように１：１，１：２：１及び１：１：１：１の３通りの分離型別に３つの遺伝子座配列

群がある。

　すなわち，戻し交雑型の場合と同じく，第１群，第２群，第３群の遺伝子座配列がある。標識遺

伝子座と胚致死遺伝子座との組換価，相引付目反が判明している場合，標識遺伝子座とアイソザイ

ム遺伝子座の連鎖計算は拐引あるいは拐反の第１～３群について，それぞれ２通り，計６通りの計

算を行い最適な解を求める手順が必要である。

　(SY- 5 ①，②，③(SC- 1，－2))1:1の期待分離比の場合

　表－22に自殖型において,一方の交雑親(Ａａ)がアイソザイム遺伝子についてホモ型(ＤＤ,dd)で，

かつ遺伝子座の配列順序が,Ｂ-Ａ-Ｄ(第１群と命名，以下開白の場合のアイソザイム遺伝子の期

待分離比からの偏りによる連鎖分析の式を示した。なお,Ａ-Ｂの組換価をｐ，Ａ-Ｄの組換価をｒと

した。胚致死遺伝子ホモ型(bb)は致死として，劣性標識遺伝子座ホモ型(ａａ)個体におげるアイソ

ザイム遺伝子型の出現確率を，表－22に示した。交雑親(Ａａ)における各遺伝子座の拐引と相反の

配列を考慮する必要があり，①，②を(Ａ-Ｂ)の相引，③④を(Ａ-b)の相反とした。これにより交

雑実験におけるアイソザイム遺伝子型の観察数の比，(ＤＤ)／(Ｄｄ)＝ｋあるいは(Dd)/(dd)＝kとし

て式の計算を行い,Ａ-Ｄの組換価ｒを推定した。ｐはすでに既知の数値であり，標識遺伝子座との

相引，相反関係も明らかである。この第１群においては簡単な式,ｒ＝k/(1十k)あるいはｒ＝Ｕ(１

十k)によってｒを推定できる。この標識遺伝子座と胚致死遺伝子座とが連鎖している場合の自煩

型でのアイソザイム遺伝子座との組換価の計算式を表－22(SY-5①(SC- 1， -2))にまとめて示

した。すなわち３遺伝子座におげる２遺伝子座の拐引付目反の配列によって４通り，①，②，③，

④の場合がある。このため既知のｐとその相引あるいは相反関係および観測数の比ｋを用いて試行

錯誤的に，適切な遺伝子配列における組換価rを求める。

　また，表－23(SY- 5 ②(SC- 1， -2))は胚致死遺伝子座が標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子

座の中間にある場合(Ｄ-Ｂ-Ａ)(第２群と命名，以下同じ)について，同様な方法で計算式を求め

たものである。 Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定した。 Bailey (1961)の組換に干渉が働かないとした仮定

を用い, r = p十s－ 2ps とした。これにより，s＝(ｒ－p)/(1－2p)とし,ａａＢ-ＤＤ(Dd):ａａＢ-Dd(dd)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－183 －
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の分離の確率を求めた。第１群と同様に相引，相反の関係により⑤，⑥，⑦および②の４通りの配

列があり，それぞれについて計算式を求めた。太一23に示したように組換価はｐとｋの一次式で推

定できる。

　さらに太－24(SY- 5 ③(SC- 1， -2))はアイソザイム遺伝子座が中間に位置している場合(Ｂ-

Ｄ-Ａ)(第３群と命名，以下同じ)の４通りの遺伝子座の配列順序⑨，⑩，⑩および⑩にわげて計

算式を示した。この場合,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定した。p＝ｒ十ｓ－ 2ｒsからs＝(p－r)/(1－2ｒ)とし，

ａａＢ-ＤＤ(Dd):ａａＢ-Dd(dd)の分離の確率を求やだ。両者の比ｋを用い，またｒ＝(p－ｓ)/(1－2s)，

(1一ｒ)＝(1－p－s)/(1－2s)としてｓについてk，pをまとめた。太－24に示したようにｓの２次

式となり，その根を求め,r＝(p－ｓ)/(1－2ｓ)で組換価を推定できる。第１～３群のいずれについ

ても，ｐが既知であり，且つ標識遺伝子座との相引・相反の関係が明らかであるので，試行錯誤的

に計算処理を行い適切な組換価ｒを推定する。

　(ＳＺ-５ ①，②，③(ＳＣ-３))１：２：１の期待分離比の場合

　太-25, 26, 27に結果をまとめて示した。これは両交雑親のアイソザイム遺伝子型が共にヘテロ

の場合で，その分離比１：２：１が期待されるものである。前項と同じく，３遺伝子座の配列順序に

より第１～３群を設定した。

　第１群においては,Ａ-Ｂ，Ａ-Ｄの組換価p，ｒを設定して(Ｉ)ａａＢ-ＤＤ：(豆)ａａＢ-Dd:(ｍ)

ａａＢ-ddの分離の確率を未めた。これらの観察数について，(ｎ/I)＝k1，(ｎ/ｍ)＝k2，(I/ｍ)

＝k3として未知数ｒについてp，kを整理した。真一25 sz- 5 ①(SC-3)に示したようにｒについ

ての１次式となった。

　第２群においては，Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し,r＝p十s－ 2pｓからｓ＝(ｒ－p)八１－２ｐ)として，ｓ

について式を計算した。太－26 sz- 5 ②(SC-3)に示したように,ｓの２次式となった。

　第３群においては，Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し, p = r十s－ 2rｓからs＝(p－ｒ)/(1－2ｒ)として，ｓ

について式を計算した。太－27 sz- 5 ③(SC-3)に示したようにｓの３次式となった。

　(ＳＵ-５①，②，③(ＳＵ- 4, -5)) 1：１：１：１の期待分離比の場合

　太-28, 29, 30に結果をまとめて示した。これは両交雑親のアイソザイム遺伝子型が共にヘテロ

で複対立遺伝子構成の場合で，その分離比１：１：１：１が期待されるものである。前項と同じく，

３遺伝子座の配列順序により第１～３群を設定した。

　第１群においては,Ａ-Ｂ，Ａ-Ｄの組換価p，rを設定して，(I)ａａＢ-ＤＥ:(韮)ａａＢ-Ｄｅ:(ｍ)

ａａＢ-dE:(Ⅳ)ａａＢ-deの分離の確率を未めた。これらの観察数について，(ｎパ)＝k1，(ｍ/Ⅳ)

＝k2，(T/Ⅳ)＝k3として未知数ｒについてp，kを整理した。太－28 su- 5 ①(SC- 4， -5)に

示したようにＡについての１次式となった。

　第２群においては,Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し,r＝p十s－ 2pｓからｓ＝(ｒ－p)バ1－2p)として，ｓ

について式を計算した。太－29 su- 5 ②(SC- 4， -5)に示したように,ｓの２次式となった。

　第３群においては，Ｂ-Ｄの組換価ｓを設定し,p＝r十s－ 2rsからｓ＝(p－ｒ)八１－２ｒ)として，ｓ

について式を計算した。太－30 su- 5 ③(SC- 4， -5)に示したようにｓの３次式となった。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－186 －
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　以上白殖型において標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在し，かつアイソザイム遺伝子座と

連鎖している場合，アイソザイム遺伝子の分離比１：１，１：２：１あるいは１：１：１：１の場合につ

いて，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との関係を明らかにした後，６通りの計算を行い適切な組換

価ｒを推定するものである。

(ii)アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の推定

　さらに，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖がなく，かつアイソザイム遺伝子座の近

傍に別の胚致死遺伝子座が存在する場合，その連鎖計算方法は図一４の（Ｘ-6）（Ｗ-6）（Ｔ-6）

と全く同じになる。

３）アイソザイム遺伝子座間の組換価の計算方法

　標識遺伝子座を考慮しないで，アイソザイム遺伝子座間の連鎖分析も可能である。まず，両遺伝

子座の遺伝子型の分離観察数について２元表を作成し，分離比のz2検定を行い連鎖のz2値が有意

であることを確認する。もしも片方のアイソザイム遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子座があって分離

比に偏りが生じる場合は，他の座の遺伝子型の分離比は正常である。

　　(１)アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体への２重ホモ個体の戻し交雑(附属資料254頁参照)

　この場合，組合せが(ＤＦ/df)×(dF/dF)あるいは(ＤＦ/df)×(df/df)の場合は組換価の計算が可

能である。もしも(ＤＦ/Fd)×(ＤＦ/Df)のようにホモ，ヘテロの遺伝子型が相互に１個づつの場合

は配偶子の遺伝子型の期待が1/2の定数となり分離の偏りが生じない。

　表－31に示したように，この場合の組換価は次の計算により推定される。

　　　DDFF

　　　DdFF

　　　　ａ１

０　＜Ｒ＜0.5

0.5＜Ｒ＜1.0

DDFf

DdFf

　ａ2

DdFF

ddFF

　ａ3

Df/dF（相反）

ＤＦ/df（相引）

DdFf

ddFf

　ａ4

計　Ｒ＝(a1十a4)/n

　　　ｖＥ＝Ｒ(１－Ｒ)／ｎ　Vr = VR

ｎ　ｒの標準誤差:√Vr

　　（２）アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体へのホモ・ヘテロ個体の戻し交雑

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　（附属資料255頁参照）

　表－32に示したようにこの場合は６種類の遺伝子型が分離する。組換価およびその分散，標準誤

差は次の計算により推定される。

　　　DDFF　DDFf　DdFF　DdFf　ddFF　　ddFf　　計

　　　　ai　　　　ａ２　　　　ａ３　　　　ａ４　　　　ａ５　　　　ａ６　　　ｎ　　Ｒ二（a1十a6）/（a1十a2十a5十a6）

　　　O　＜Ｒ＜0.5　ｒ＝Ｒ　　　Ｄｆ/dF（相反）ＶＥ＝２Ｒ（１－Ｒ）／ｎ　Vr = VR

　　　0.5＜Ｒ＜1.0　ｒこ（1－Ｒ）ＤＦ/df（相引）ｒの標準誤差:　　　√Vj‾
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　　　　　太一31　アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体への２重ホモ個体の戻し交雑

Table ３１　Backcrossofａdouble homozygote (tester) to double heterozygote in the isozyme loci.

Isozyme gene: D,d

Isozyme gene: F,f

Recombination ｖalｕｅ:r

1/1

1/2

－
dF

DF

(1－r)
-
DdFF

(1－r)

Gｅｎｏtype詰ｅｇａtiｏｎ

DdFF

DdFf

ddFF

ddFf

1/2(1－r)

1/2『

l/2r

1/2(1－r)

計

ｆＤ
　
ｒ

DdFf

　r

DF

一df

肝
ｒ

ddFF

　　r

×

dF

一dF

　df

(1－ｒ)

ddFf

(1－r)

1/1

1/2

－
df

DF

-df

DF

(1－r)

一
DdFf

(1－r)

R＝(レr),r=(l-R)Observed　　Ｇ　　　　　Segregation
Expectedratio number　　　enotype ratio

1/2R

1/2(レＲ)

1/2(1－Ｒ)

1/2R

1.0

１
　
９
４
　
Ｑ
り
　
４

ａ
　
ａ
　
ａ
　
ａ

ｎ

DdFf　1/2(1－r)

Ddff　　l/2r

ddFf　l/2r

ddff　　1/2(1－r)

　　　　計

×

ｆＤ
　
ｒ

df

－df

Ddff

　r

肝
ｒ

ddFf

　　r

df

(1－r)
-
ddff

(1－r)

R＝トr),r=(トR)Obsｅｒｖed

Expected ratio number

1/2R

1/2(1－Ｒ)

1/2(1－Ｒ)

1/2R

1.0

Ｉ
　
N

ａ
　
ａ

り
Ｊ
　
４

ａ
　
ａ

ｎ

　The observed numbers in the following two way tables is tested for deviation with linkage or an

embryonic lethal genes by z2 test. If the test is significant for the linkage, recombination value of

both isozyme loci is ｃｏｍｐｕted。IfX^-value is significant for the embryonic lethal gene, linkage

analysis is made for the loci。

FF

　　Dd

1/2Ｒ

　　ａ1

1/2

dd

(レＲ)

ａ3

Ff　1/2(1-

　　　　　　a2

計　1/2

Ｒ）
1/2R

　　当

1/2

計

-
1/2

1/2

Ff

１．０

　　Dd

1/2R

　　ai

ff　1/2(ト

　　　　　　a2

計　1/2

Ｒ）

　　dd

1/2(1－Ｒ)

　　a3

1/2R

　　a4

1/2

計

一

1/2

1/2

１．０
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　　　表－32　アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体へのホモ・ヘテロ個体の戻し交雑

Table ３２　Backcross ofａ homo- and heterozygote (tester) toａ double heterozygote in the

　　　　　　isozymeloci。

Isozyme gene: D,d

Isozyme gene: F,f

Recombination value:ｒ

　　　　　　　　DF

　　　　１/2　(1－r)

1/２　DF　DDFF

　　　　　　　(1－ｒ)

1/２　　dF　　DdFF

　　　　　　　(1－r)

Gｅｎｏtype詰ｅｇａtiｏｎ

DDFF

DDFf

一一一一一一一一

DdFF

DdFf

ddFF

ddFf

1/4(1－ｒ)

l/4r

一一一一一一一一一一一一一一

l/4(l-r十ｒ)

1/4(1－r十r)

l/2r

1/2(1－r)

計

　　　　　　DD

FF　　1/4R

　　　　　　a1

Ef　1/4(1－

　　　　　　a2

計　1/4

ｆＤ
　
ｒ

DDFf

　　ｒ

DdFf

　　r

DF

-df

胚
ｒ

DdFF

　　ｒ

ddFF

　　r

R＝(1-r),r＝(1-R)

Expected ratio

　1/4R

　I/4(1－Ｒ)

-一一一一一一一-一一一一

1/4

1/4

DF

一dF

　df

(1－ｒ)

DdFf

(1－r)

ddFf

(1－ｒ)

Observed
number

１
　
(
M

ａ
　
ａ

Ｑ
り
　
４

ａ
　
ａ

1/4（1－Ｒ）　a5

1/4R　　　　ａ6

1.0　　　　　ｎ

　　　Dd

　　1/4

　　　a3

R) 1/4

　　　a4

　　2/4

　　dd

l/4(トＲ)

　　ａ5

1/4R

　　　a6

1/4

計

-

2/4

×

　　　1/2

1/2　Df

1/2　df

DDFf

DDff

･一一一一一一

DdFf

Ddff

･一一一一一-

ddFf

ddff

　　　　DD

Ff　1/4R

　　　　ａ1

2/4　　ff

１．０ 計　1/4

ｆＤ
　
ｒ

Df

一df

DDff

　r‘

Ddff

　r

胚
ｒ

DdFf

　　ｒ

ddFf

　　ｒ

R＝い),r＝(1-R)

Expected ratio

1/4R

1/4(1－Ｒ)

Dd

1/4

1/4

一一一一一一

1/4(1

1μＲ

一

1.0

1/4

Ｒ）

dd
-
(1－

ａ5

1/4R

._　　
a6

1/4

　df

(1－ｒ)

-

Ddff

(1－ｒ)

ddff

(1－r)

Observed

number

１
　
ｎ
乙

ａ
　
ａ

３
　
４

ａ
　
ａ

i
ｎ

　
t
ｏ

ａ
　
ａ

Ｒ）

ｎ

計

-
2/4

2/4

１．０

DF

-df

DF

(1－ｒ)

-

DDFf

(1－ｒ)

DdFf

(1－ｒ)

Gｅｎｏtype詰ｅｇａtiｏｎ

1/4(1－ｒ)

l/4r

一一-一一一一一一一一一一･

l/4(l-r十ｒ)

l/4(l-r十ｒ)

1/4『

1/4(1－ｒ)

計

　The observed numbers in the following two way tables is tested for deviation with linkage or an

embryonic lethal genes by χ2test。If the test is significant for the linkage, recombination value of

both isozyme loci is computed. lfχ2-ｖalｕeis significant for the embryonic lethal gene, linkage

analysis is made for the loci.

1/4

　ａ3

1/4(1-R) 1/

　ａ2

４

ａ４

2/4

　　（３）アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体の自殖あるいは交雑（附属資料256頁参照）

　交雑の場合には両親の遺伝子の配列が相引，相反のいずれかで一致している必要がある。

　この場合，表－33に示したように９種類の遺伝子型が分離し，その組換価およびその分散，標準

誤差は次の計算により推定される。
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　　　表－33　2重ヘテロアイソザイム遺伝子座間の連鎖分析計算

Table 33　Selfing or crossing of double heterozygotes in the isozyme loci.

Isozyme gene: D,d

Isozyme gene: F,f

Recombination value: r

(1/2)

田2)

　DF

(1－r2)

　　　DF

　　(1－ｒ1)

{1/4}

　　DDFF

(1－r1亘卜

　
ｊ
門胱

巧

征
Ｑ

df

　DdFF

r2(1－r1)

-一一一一一一一一

　DdFf

(1

１

r2）

DF

-df

ｍ
ｎ

selfing or
df

肝
ｎ

　DDFf

r1(1－r2)

DDff

　rirp

一一一一一一

DdFf

　rir2

一一一一一一

Ddff

　DdFF

r1(トｒ2)

DdFf

　rir2

-一一一一--

ddFF

　rir2

ddFf

DF

一df

　　　df

　　(1－ｒ1)

　　DdFf

(1－ｒ1)(1－ｒ2)

　Ddff

r2(1－r1)

-----一一一一

　ddFf

r2(l-ri)

一一一一一一一一一一

　ddff

r2）（レrい（1－r2）ｒ1（1－r2）r1（トｒ2）（1－ｒい（1－r2）

D,Ｆ: Codominance　ｒ: Ｒｅｃｏｍ｡value　r1＝ｒ2＝ｒ　R2＝(1－r)2　R＝(1－r)ｒ＝(1－Ｒ)

DDFF

２　DDFf

一一-一一一一一一一-

１　DDff

２　DdFF

4　DdFf

一一一一一一一一一一

2　Ddff

l　　ddFF

2　　ddFf

　1

－

16

(1

-一一

ｒ1

田4) Segregation ratio

－ｒ1）（トｒ2）　{1/4} (1

(1 r2)十ｒ2(1

rir2

ｒl(1－r2)十r2(l

------------一一一一-

2(1－rい(1－r2)
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)

r1）

-ri)

-一一一一

＋2『

一一--一

一ｒ1』
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-
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１
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(1－r)
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２

Expected ratio　　Ob.number
{1/4}R2
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　　　2R(1 Ｒ）

(1－Ｒ)2

2R(1－Ｒ)

2－4R(1－Ｒ)

　　　　2R(1－Ｒ)

　　　　(1－Ｒ)2

--------一一---------
　　　　2R(1－Ｒ)

-------------------
　　　　Ｒ２

Probability　1.0

(1/4)

(2/4)

(1/4)

a1

一一

a2

－－

a3

-

a4

一一

ａ5

- 一 一

ａ６

-

ａ７

一一

ａ８

一一

ａ９

-

ｎ

　　The observed numbers in the following two way table is tested for deviation with linkage or an

embryonic lethal genes by z2 test。If the test is significant for the linkage, recombination value of

both isozyme loci is computed. lfχ2-ｖalｕe is significant for the embryonic lethal gene, linkage

analysis is made for the loci。

(1/4)

FF

Ff

DD

即
剛
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ff (1
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-一一一一一
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　　　2/4

Ｒ）

Ｒ）

(1

dd
一
一Ｒ)2

…

渋

2R(ト

　　ａ8

Ｆ
恥

Ｒ）

Total
-
1/4

1/4

2/4

1/4

1.0

一

197 －



DDFF DDFf　DDff　DdFF　DdFf　Ddff　ddFF　ddFf　ddff

　ai　　　　a2　　　　a3　　　　a4　　　　a5　　　　a6　　　　a7　　　　a8　　　　a9

A＝2a1十a2　十a4　十a6　十a8＋2ａ９

Ｂ＝－6a1－ 4a2－ 2a3－ 4a4－ 2a5－ 4a6－ 2a7- 4a8- 6a9

C=8ai＋6a2＋4a3＋6a4＋6a5＋6a6＋4a7＋6a8＋8ａ９

Ｄ＝－4a1－ 4a2－ 4a3－ 4a4― 4a5－ 4a6－ 4a7－ 4a8－ 4a9=― 4n

　f(Ｒ)＝Ａ十ＢＲ十ＣＲ２十DR3

　　Ｏ　＜Ｒく0.5　r＝Ｒ　　　Ｄｆ/dF(相反)

　　0.5＜Ｒ＜1.0　r＝(1－Ｒ)ＤＦ/df(相引)

　　　Ｖ,＝{Ｒ(1－Ｒ)(1－2R＋2R2)}/{2n(l-3R＋3R2)}

以上の計算方法によりアイソザイム遺伝子座間の組換価が推定される。

計

ｎ

筑大演報第８号’92

４）連鎖分析の実例計算結果

　表－34に標識遺伝子，ョレスギ（優性）と正常のスギのヘテｐｌ個体および冬季の針葉の色につ

いてアカスギ（優性）とミドリスギのヘテロ２個体の自殖による標識遺伝子とアイソザイム遺伝子

{Shd- 2，Ｌａｉ)，　Ｍｎｒ，　Ａａｌ)-1，Ｐｘ）の分離を示した。いずれの家系も標識遺伝子については期待どお

りの３：１の分離比に適合した。アイソザイム遺伝子は習々, Aap-1および行で期待分離比の１：

２：１に適合した拓，Ｓｋｄ- 2，Ｌａｐ（２家系）で期待分離比に適合しなかった。この連鎖分析は図一

６の自殖型において「標識遺伝子近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の連鎖分析」の流れを適

用することになる。すなわち，（Ｗ-1）→（Ｗ-2）→（Ｗ-4）へ進む。 ＳＨｄ-2，Ｌａｐは１：２：１の

期待分離比に不適合であったので，それらの同胞の標識遺伝子について優性個体群と劣性個体群に

おげるShd- 2, Lapそれぞれの分離比の差異を分割表方式で作表し，χ2検定をした。　３家系とも標

識遺伝子の優性：劣性の両群間の分離に差異はなく，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座

が存在することを示した。このため（Ｗ-6）へ進み，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座の組

換価を次の５次式で計算した。計算はパーソナルコンピューターを使用し, Newton-Raphson法で

実行した。なお，この計算方法において組換価ｒが小さい場合も常に解がえられるか否かについて

は今後の検討課題である。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　A5R5十A4R4十A3R3十A2R2十ＡＩＲ十Ａｏ＝０

　　　　　　　遺伝子型　　観察数　　　式の係数

　　　A-aa　　ＤＤＢづＦ）　　c1　　A5二(2ci＋2c2＋2C3）　Ｒｅｐ.0＜Ｒ＜0.5

　　　　　　　DdB-　　　　　c2　　A4＝（－4c1－ 5c2－ 6c3) Coup.0.5<R< 1.0

　　　　　　　ddBづS）　　　c3　　A3＝（2c1＋6c3）

　　　　　　　計　　　　　　　ｎ。　A2＝（2c1＋5c2－ 4C3)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　A1＝（－4cに2c2）

　　　　　　　　　　　　　　　　　　Ao＝2ｃ1

- 198 －



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）

　
　
　
　
　
　
　
ｐ
Ａ
ａ
ｉ
　
％
ｉ
　
；
ｂ
　
；
ｕ
ｂ
ｏ
ｉ
ｉ
ｔ
ｕ
Ｓ
ｔ
ｃ
　
:
　
　
　
　
　
　
　
＊
＊

　
　
　
　
　
　
　
ｐ
Ａ
ａ
ｉ
　
％
Ｓ
　
Ｖ
＾
　
；
ｕ
Ｂ
ｏ
ｉ
ｉ
ｉ
ｕ
Ｓ
ｉ
ｃ
　
:
　
　
　
　
　
　
　
　
＊

ｊ
ａ
＾
r
ａ
Ｂ
ｕ
ｉ
　
ａ
ｕ
；
　
ａ
ｏ
ｉ
　
９
；
ｏ
Ｓ
Ａ
ｚ
ｏ
ｕ
ｉ
ｏ
ｕ
　
９
Ａ
ｉ
ｓ
ｓ
９
Ｄ
９
＾
　
:
-
ｕ
"
Ｓ
９
＾
　
:
ｓ
ｎ
ｊ
ｂ
ｕ
ｉ
９
＾

－199 －

s
Ｎ
８
ｒ
ｉ

s
Ｎ
ｉ
ｒ
９

Ｉ

１

‐

－

―

Ｉ

１s
ｎ
９
Ｓ
-
０

s
ｎ
Ｓ
Ｓ
-
９
　
　
　
　
ｓ
ｎ
Ｉ
Ｔ
Ｉ
　
　
　
　
ｓ
Ｒ
ｆ
Ｚ
-
ｆ

ｓ
ｎ
£
Ｚ
'
６
　
　
　
　
ｓ
ｎ
Ｓ
Ｚ
'
Ｉ
　
　
　
　
ｓ
ｎ
苫
■
Ｖ

ｓ
ｎ
６
Ｚ
-
６
　
　
　
　
ｓ
Ｎ
Ｏ
ｒ
Ｓ
　
　
　
　
　
＊
Ｉ
＾
-
９

Ｓ
Ｎ
苫
･
'
Ｌ
　
　
　
　
ｓ
ｎ
２
６
'
＾
　
　
　
　
ｓ
ｎ
２
Ｚ
'
Ｏ

　
＊
２
０
-
９
Ｉ
　
＊
＊
Ｉ
＾
-
Ｏ
Ｉ
　
　
　
＊
９
９
-
８

－

Ｉ

Ｉ

１

－

－

Ｉ

蒼
→

(Ｘ)

(Ｎ

←

－

Ｉ

１

１

－

Ｉ

Ｉ

S
Ｎ
苫
■
ｚ

ｓ
ｎ
Ｉ
＾
Ｏ
-
Ｚ

ｓ
ｎ
８
８
-
Ｉ

Ｓ
Ｎ
＾
８
-
Ｉ

Ｓ
Ｎ
＾
８
-
Ｉ

s
ｎ
９
８
-
Ｉ

　
■
Ｉ
Ｊ
-
Ｓ
９
＞
Ｔ

*

ｉ
７
£
-
８
　
　
　
　
ｓ
Ｎ
ｔ
'
Ｚ
'
Ｓ

　
｛
ｊ
ｏ
’
｛
｀

tヽヽ

(Nl

CM

こ

r一一

r-H OO

←

CｙバYつ

CSI C＼l

←

Ｃつ

y一一

←

(Ｘ)

→

（｀りQO Lf‘）（Ｘ）

μ

叫

C/)

μ4

ぴ)

(/)

－

Ｉ

１

(
■
Ｊ
ｌ
）
３
ｌ
ｐ
８
３
Ｕ
Ｕ
９
ａ
ｊ
ｒ
)

CM

←

←

'寸

oo CO LO

←　C｀り　→

Ｌr‘:> o C3

ばいｆ in

Ｉ｀ヽべヽヽ’寸

.一心－4　り､1

(､こ)

C｀く1

(､!⊃

'吻４

<T>

←

七

→

Ｃ）

LO

Ｉヽヽ

Ｃべl

μ

μ

･，

C/)

μ

４

(/つ

C/つ

(
ａ
）
９
Ｉ
ｐ
９
９
Ｕ

'てコ

ぶ

→

←

lヽヽ

'寸

ｔヽヽ

CJ

:
９
Ｕ
Ｉ
Ａ
Ｚ
０
Ｓ
Ｔ

‥
ａ
９
２
＾
Ｊ
Ｂ
W

(Ｘ)

ぎ1

→

en

<>a

←

(恥

き､l

←

C｀り

←

←

CＯ

←

←

　
　
Ｘ
Ｊ

Ｉ
-
Ｑ
Ｗ

　
ｄ
ｖ
昌

　
湊
ミ

　
苛
昌

･
ｉ
ｐ
ｓ
　
８
首
Ｂ
Ｍ
Ｂ
Ｎ
Ｂ
Ｓ
Ｖ

　
　
×
＼
　
Ｂ
Ｍ
Ｂ
５
［
Ｂ
Ｓ
Ｖ
］

j
］
９
ｓ
ｎ
*
（

　
　
×
祠
）

回
？
Ｊ
日
△
超
ハ
戸
谷

　
　
　
　
　
　
Ｊ
９
５
[
Ｊ
Ｂ
Ｕ
Ｉ
　
１
０
　
Ｓ
＾
ｉ
Ｏ
ｑ
Ｏ
こ
り
三
一
コ
］

９
Ａ
１
Ｓ
Ｓ
９
３
９
Ｊ
　
ｐ
Ｕ
Ｂ
　
＾
Ｕ
Ｂ
Ｕ
Ｉ
Ｕ
Ｉ
Ｏ
Ｄ
　
Ｕ
Ｉ
　
　
　
　
　
　
３
Ｕ
ｌ
Ａ
Ｚ
０
Ｓ
Ｔ

９
ｕ
ｉ
Ａ
ｚ
ｏ
ｓ
ｉ
　
１
０
　
ｕ
ｏ
＾
Ｂ
Ｓ
ａ
ｊ
Ｓ
ａ
ｓ
　
ｓ
ｓ
ｏ
ｊ
＾
　
ｄ
ｕ
ｂ
　
ａ
ｇ
ｊ
ｆ
Ｊ
Ｂ
w

（
｛
‥
？
｛
｝

９
Ｕ
Ｉ
Ａ
Ｚ
０
Ｓ
Ｔ

　
（
｛
‥
言

Ｊ
９
５
Ｔ
ａ
Ｂ
W

M
　
　
　
　
Ｓ
ｄ
　
　
　
　
Ｓ
Ｓ
　
　
　
　
M
　
　
　
　
Ｓ
ｄ
　
　
　
　
Ｓ
Ｓ
　
^
＾
ｕ
ｉ
＾
ｚ
ｏ
ｓ
ｉ
　
＾
＾
ｑ
^
＾
ｕ

a
Ｔ
ｄ
ｕ
ｉ
Ｂ
Ｑ

s
ｎ
ｏ
ｏ
ｑ

A
ｔ
ｉ
ｕ
ｉ
ｂ
ｊ

9
ｎ
Ｔ
Ｈ
Ａ
　
９
ａ
Ｂ
ｎ
ｂ
ｓ
-
ｉ
ｑ
３

(
＾
）
９
ｉ
ｐ
９
９
ｕ
　
ｉ
Ｂ
ｒ
ａ
ｊ
Ｏ
｜
s
ｊ
　
　
（
Ｑ
）
９
ｉ
ｐ
９
９
ｕ
　
ｐ
９
:
|
Ｓ
ｉ
Ｍ
ｊ
Ｌ
　
ｕ
ａ
ｉ
＾
ａ
Ｂ
ｉ
＾

ｊ
ｓ
Ａ
r
e
ｕ
Ｂ
　
ａ
Ｓ
Ｂ
＾
Ｔ
ｕ
ｑ
　
ｕ
ｉ
　
Ｉ
　
:
　
ｇ
　
ｊ
ｏ
　
ｏ
ｐ
ｅ
ａ
　
ｐ
ａ
ｐ
ａ
ｄ
ｘ
ａ
　
ｊ
ｏ
ｉ
　
ｐ
ａ
；
；
ｉ
ｉ
　
ｂ
；
ｂ
ｐ
　
｜
Ｂ
；
ｕ
９
ｕ
ｉ
ｕ
９
ｄ
ｘ
ａ
　
　
　
＾
£
　
ａ
ｉ
ｑ
＾
Ｘ

や
Ｉ
ド
盛
砂
（
昌
予
回
端
唄
‥
べ
Ｊ
妬
頭
逗
Ｊ
｛
簑
φ
昶
囃
Ｇ
ニ
‥
回
や
到
簑
φ
（
ｙ
附
既
鯛
鵬
転
　
昆
－
裾



　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　筑大池報第８号’92

　三好９×ョレスギのF1の白殖のShd-2と胚致死遺伝子座の組換価は0.21（相反）,同じく浅川24×

目黒１のF1の£卯では0.22（相反），浅川１×浅川８のF1の£卯では0.31（拐引）であった。こ

の両£卯と連鎖している胚致死遺伝子座が同じものか，あるいは異なるものかは,現在のところ不

明である。新たに２個の胚致死遺伝子を検出したが，このまとめを表－36に示した。

　表－35にョレスギのヘテロ２個体の白埴におげるョレスギと正常スギの分離比が３：１に適合し

ない事例を掲げた。ョレスギ優性遺伝子ヘテロ個体のョレスギについては，大庭（1979）は胚致死

遺伝子座との組換価0.30（相引）を報告した。河崎・大庭（1984 ａ，1984 b），河崎（1990）ほかが

ョレスギ遺伝子座と胚致死遺伝子座の連鎖をさらに詳細に報告している。表－35の２例は図一７の

　「白殖型において標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の連鎖分析」の流れを進み，

（Ｚ-3）で，ョレスギ遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価と相引・相反を判定する。那珂17×ョ

レスギのF1の白埴家系では0.32（相引），周桑18×ョレスギF1の白埴家系ではO｡23（相引）の推

定値がえられた。また，前者ではＳｈｄ-2が期待分離比１：２：１から有意に偏り，かつ標識遺伝子

とＳｈｄ-2の２元分割表のz2検定でも有意であり，ョレスギ標識遺伝子座・Shd-2及び胚致死遺伝

子座の連鎖が示唆された。図一7 sz- 5の①，②，⑤，⑥，⑨および⑩の拐引における組換価の計

算式を使用して，試算した。その結果，①で0.44が推定されたほか，妥当と考えられる組換価の推

定値がえられなかった。これは劣性ホモ個体（正常型）実験データSS:FS:ＦＦが12:19: 1 であり，

ＦＦの頻度の偏りが過大であったためと考えられる。ちなみにョレスギ遺伝子座とアイソザイム遺

伝子座の間に連鎖がなく，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在すると想定して，図

一６（Ｗ-６）の５次式でその組換価を計算した結果，0.27（相反）がえられた（表36①）。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　３．結果の検討

　従来から遺伝子地図の育種利用への重要性は認められていた。そして農作物の遺伝子地図作成は

まず色素変異，形態異常等の特異形質から始まった。ついで梓長，病害抵抗性，虫害抵抗性に関す

る主働遺伝子の遺伝子分析へ進んだ。そしてバイオテクノロジー，遺伝子操作技術の発展に伴い，

それらの遺伝・育種研究への応用, DNAの制限酵素断片長の多型を利用した遺伝地図作成が可能

になった。現在，イネ，ムギ類，トマトなどで詳細な遺伝子地図,ＲＦＬＰ地図の作成が進められて

いる。

　スギはわが国の重要林業樹種であり，スギの遺伝・育種に関する情報の蓄積は他樹種に比べはる

かに多い。スギについての主働遺伝子に関する報告は，千葉（1953）のミドリスギ劣性遺伝子が最

初である。その後，塚原（1964）はスギのさし木在来品種ニンジンバの葉緑素変異が劣性遺伝子に

よることを示した。大庭らはクマスギから淡緑色苗と白初生葉苗（1967），イヮオスギから白葉苗

　（1969），スギの白子（1971），クモトオシから楼性苗(1971,1973），タアサほかからミドリスギ

　（1972）を報告した。さらに大庭ら（1973）はスギ精英樹約236個体の自殖の結果，白子，黄子，

淡緑色苗，白初生葉苗，様々な外観を示す形態異常苗，ヮックスレス苗等の分離を認め，いずれも

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－200 －
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　　太一36　標識遺伝子座，胚致死遺伝子座およびアイソザイム遺伝子座の連鎖関係

Table ３６　Linkage relationship among loci of marker, embryonic lethal and isozyme

　　　　　　genes.

Marker gene

Twisted needle

(Ｄ)ｖs.Ｎｏｒｍａlｎ

“Red needle ①) vs.

Green ｎ.

No embryonic lethal

with marker

Isozyme gene

Linkage with marker

Isozyme gene

No linkage with marker

Isozyme gene

Linkage with embryonic

lethal

①Ｓｈｄ-2{r= 0.23, rep.)

Isozyme gene

Linkage with marker

　　　Embryonic lethal

　　　withmarker

Isozyme gene

Linkage with marker

Isozyme gene

No linkage with marker

　　Ｅｓt一j

　　£卯

　　y㈲『

　Isozyme gene

　Linkage with embryonic

　lethal

　④ＳＨｄ-2(r= 0.27, rep.)

Isozyme gene

Linkage with marker

Isozyme gene

No linkage with marker

　　醤卯-ｱ

　　ﾙ『

　　Px-1

　　　　　　　　　　　　　　Linkage with embryonic

　　　　　　　　　　　　　　lethal

　　　　　　　　　　　　　　②£卯(ｒ＝0.22，rep.)

　　　　　　　　　　　　　　③£卯(ｒ＝O｡31, coup.)

Remarks: Circled figures correspond to those in Table 34，35.

劣性遺伝子によるものと報告した。また，田淵・古越（1973）もスギ精英樹の劣性遺伝子の出現の

報告をした。菊池(1977,1980）は形態異常，白緑苗の劣性遺伝を，菊池（1981), Kikuchi and

Ohba（1980）はスギ針葉の外向鈎形の形態の補足遺伝を報告した。黒木ら（1979），甲斐ら（1988）

はスギ４枚子葉の劣性遺伝を報告した。これらは大庭ら（1973），村井・田淵（1974），0hba（1974），

大庭（1980），近藤ら（1980）により総括された。なお，大庭ら（1974）はスギのヨレ・白子・ミ

ドリの無連鎖を報告した。
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　胚致死遺伝子については, Sorensen (1967）が標識遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子（座）が連鎖

していると分離に偏りが生じることを予測した。 Koski (1971）はョーロッパアカマツ及びョーロ

ッパトウヒでしいな種子の発生率から胚致死因子を計算算出した。供試したョーロッパアカマツの

個体あたり1 －21個，平均8.9個，ョーロッパトウヒでは平均9.6個の胚致死因子を保有していると

推定した。

　スギ種子にはシブ種子が多く通常の発芽率は約30％であり，マツ類に比べ低い価である。横山

　(1975,1977）はスギの胚の形成過程の顕微鏡観察を行い，幾つかの発育段階で胚の成長がとまり，

不穏種子になることを報告した。大庭（1979），大庭・河崎・福原（1981），大庭・河崎（1982）は

ョレスギ（ョレ優性遺伝子ヘテロ）の自埴によって生じたョレ：正常の分離比においてョレが異常

に多いことから，正常型遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子（座）が存在するものと推定した。この組

換価を大庭（1979）は0.30と推定した。また，河崎ら（1984 a,b,1985 b），河崎（1985）は胚致死

遺伝子の連鎖解析に赤池(1976, 1979, 1981,1982）の情報量基準ＡＩＣを導入して解析手法をよ

り高度化した。さらに河崎（1990）は周到な実験及びＡＩＣを用いて詳細な計算方法を開発し，ス

ギにおげる胚致死遺伝子座の検出法を報告した。また，河崎・白石（1985 ａ），白石・河崎（1986），

河崎ら（1990）は標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖分析について，その計算手法，情

報量について詳細な研究を行い，分析作業量が限定されている場合，劣性ホモ個体の分析の方が情

報量が非常に多いことを報告した。

　一方，スギのアイソザイムの遺伝分析は，黒丸ら（1983）のパーオキシダーゼの遺伝子の報告か

らはじまり，津村ら（1985) , Tsumuraら（1989），津村ら（1990）奥泉ら(1989,1990）によって，

10酵素種，16遺伝子座の利用が可能になった（図一２参照）。

　以上の結果を基礎として，劣性標識遺伝子ホモ個体を利用してアイソザイム遺伝子座との連鎖検

定および組換価の計算の方法を示した。まず，標識遺伝子について「戻し交雑型」，「白埴型」とに

仕分げて，交雑の場合も含めて標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価を推定する計算手

順をまとめた。また,劣性標識遺伝子ホモ個体におけるアイソザイム遺伝子の分離比の偏りは，０）

標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している，（２）標識遺伝子座は独立で，アイソザ

イム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座があるの２つの場合があるので，両者を判定する方法をまとめ

た。なお，胚致死遺伝子座が２個以上関与している場合の連鎖群の判定及び組換価の推定計算は困

難である。さらに，両親の各遺伝子座の配列が相反，相引のいずれかに一致していない場合は計算

不能（結果の異常）あるいは誤った判定や推定値を与えることが考えられるので，胚致死遺伝子座

がある場合，また異家系間の交雑による場合には試行錯誤的なアプローチが必要である。

　以上を系統的にまとめ，下記のような連鎖分析計算方法をとりまとめた。

１　戻し交雑型における組換価の計算方法（図一４（Ｘ-１）（Ｙ-１）参照）

　標識遺伝子について，１：１の分離比を検定し，標識遺伝子座近傍の胚致死遺伝子座，あるいは

表現度，浸透度の劣る遺伝子座の存在を検討する。
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1）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算方法

　　　（図一4（Ｘ- 1， -2）参照）

　１：１の分離比に適合した場合には，劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソザイム遺伝子の分離比を

検定する。両親の特定のアイソザイム遺伝子座のホモ，ヘテロ，また複対立遺伝子の関与などによ

って①無分離，②１：1 (X-3, 4),③１：２：1 (W-3, 4),④１：１：１：１（Ｔ- ３，４）の分離比が

期待される。①のアイソザイム無分離の場合は連鎖の有無の判定はできない。②，③，④，の期待

分離比のいずれかに適合した場合は，そのアイソザイム遺伝子座と標識遺伝子座とは連鎖していな

い。

　②１：１（Ｘ-４），③１：２：１（Ｗ-４），④１：１：１：１（Ｔ-４）の期待分離比と不適合の場合，（１）

標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している，（２）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝

子座は独立で，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座の存在の可能性がある，の２つの場合

がある。この両者の区分けは，劣性標識遺伝子ホモ個体とその同胞の優性遺伝子表現型個体のアイ

ソザイム遺伝子の分離の２元表を作成し,χ2検定を行う。両群のアイソザイム遺伝子の分離比が不

一致の場合は，（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している。もし一致した場合

は，（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在すると判定される。

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の組換価の推定

　アイソザイム遺伝子の分離比②１：１（Ｘ-５,ＢＣ- １，２），③１：２：１（Ｗ-５,ＢＣ-３），④１：１：

１：１（Ｔ-５,ＢＣ- ４，５）の３通りの場合について最尤法を用いて，標識遺伝子座とアイソザイム遺

伝子座との組換価を推定する計算式を求めた。またその組換価の分散，標識誤差の計算式をまとめ

た。（図一４参照）

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の推定

　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝

子座の連鎖の期待分離比，②】：１（Ｘ-６,ＢＣ- １，２），③１：２：１（Ｗ-６,ＢＣ-３），④１：１：１：１

（Ｔ- ６, BC- ４，５）の３通りの場合について，それぞれ最尤法を用いて組換価，その標準誤差の計

算式をまとめた。（図一４参照）

２）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　　（図一5（Ｙ-1，-3）参照）

　標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合は，その組換価，拐引・相反の配列を決定す

る計算を行う。ついで劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソザイム遺伝子の分離比，①無分離，②１：

１（Ｘ-３,Ｙ-４），③１：２：1 (W-3, Z-4),④１：１：１：１（Ｔ-３,Ｕ-４）を検討する。

　②１：１（Ｘ-３,Ｙ-４），③１：２：1 (W-3, Z-4),④１：１：１：１（Ｔ-３,Ｕ-４），の期待分離比の

いずれかに適合した場合は，そのアイソザイム遺伝子座と標識遺伝子座とぱ連鎖していない。

　②１：１（Ｙ-５），③１：２：１（Ｚ-５），④１：１：１：１（Ｕ-５）の期待分離比に不適合の場合，（１）

標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している，（２）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝
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子座は独立で，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座の存在の可能性がある，の２つの場合

がある。この両者の区分けは，劣性標識遺伝子ホモ個体とその同胞の優性遺伝子表現型個体のアイ

ソザイム遺伝子の分離の２元表を作成し,z2検定によって判定を行う。両群のアイソザイム遺伝子

の分離比が不一致の場合は，（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している。もし

一致した場合は，（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在すると判定される。

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の組換価の推定

　すでに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p），相引・拐反の遺伝子配列が判明している。

アイソザイム遺伝子の分離比②１：１（ＢＹ-５），③１：２：１（ＢＺ- ５），①１：１：１：１（ＢＵ-５）の

３通りの場合について，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p）と標識遺伝子座とアイソザイ

ム遺伝子座との組換価（ｒ）とその配列を想定して，アイソザイム遺伝子の分離の確率を未めた。

　この場合，標識遺伝子座，胚致死遺伝子座およびアイソザイム遺伝子座の配列，各遺伝子座の拐

引・相反を考慮して次のような組合せを作成し，計算処理をした。

　アイソザイム遺伝子の分離比②１：１（ＢＹ-５）の場合

第１群：標識遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の拐引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の相引・相反（２通り）計４通り（ＢＹ-５①，①～④）

第２群：胚致死遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の拐引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の拐引吋目反（２通り）計４通り（ＢＹ-５②，⑤～⑧）

第３群：アイソザイム遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の拐引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の相引り目反（２通り）計４通り（ＢＹ-５③，⑨～⑩）

　アイソザイム遺伝子の分離比，③１：２：１（ＢＺ- ５）および④１：１：１：１（ＢＵ-５）の場合も前

記と同様である。すなわち，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価，相引・相反が判明してい

る場合,標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖計算は第１～３群についてそれぞれ２通り，

計６通りの計算を行い，最適な組換価（r）の解を求める手順が必要である。そして各アイソザイム

遺伝子型についての実際の分離観察数の間で比（k）をもとめ，両遺伝子型の分離の確率の割り算を

行い，未知数（ｒ:組換価）の推定式を導いた。第３群ではｒについて２次式となった。表－13～21

に組換価の推定式をまとめた。アイソザイム遺伝子についての分離型と遺伝子座の配列（第１～３

群）により推定式は，１次式から３次式になった。

　また，この６通りの推定計算結果のなかから最適解を求める方法として，尤度比の対数値が最大

をとるロッド得点法を用いることとした。

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の推定

　これぱ，図一４の標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合と全く同じ計算方法とな

る。標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－205 －



　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　筑大演報第８号’92

伝子座の連鎖の期待分離比，②１：１，③１：２：１，④１：１：１：１の３通りの場合について，それ

ぞれの最尤法を用いて組換価，その標準誤差の計算式をまとめた。（図一４，Ｘ-６,Ｗ-６,Ｔ-６参照）

２　自殖型における組換価の計算方法

　自殖型における組換価の計算方法の誘導は，戻し交雑型におげる計算方法の誘導と全く同じであ

る。ただ，期待分離確率が違う場合があり，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価の推定

式に相違がある場合がある。

１）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算方法

　　　（図一６（Ｘ-１,Ｗ-１）参照）

　標識遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子座が存在しないので，劣性標識遺伝子ホモ個体と同胞の優性

標識遺伝子表現型個体におけるアイソザイム遺伝子の分離比の一致と不一致のχ2検定を行う。こ

れにより標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座と

の連鎖を判別し，次の計算に進む。

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の組換価の推定

　②１：１（Ｘ-５,ＳＣ- １，２），③１：２：１（Ｗ-５,ＳＣ-３），④１：１：１：１（Ｔ-５,ＳＣ- ４，５）に最尤

法による標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価およびその標準誤差の推定式を示した。（図

一６参照）

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の推定

　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，図一４に示した戻し交雑型の場合と

全く同じ計算方法（Ｘ-6,Ｗ-6,Ｔ-6）となる。すなわちアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座

との連鎖計算は，②１：１（Ｘ- ６，sc- １,２），③１：２：１（Ｗ-６，ＳＣ- ３），④１：１：１：1 (T-6,

sc- ４，５）の最尤法による計算で組換価およびその標準誤差を推定する。（図一６参照）

２）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　　　（図一7（Z- 1， -3）参照）

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の連鎖分析計算

　戻し交雑型における場合と同様な方法で標識遺伝子座との組換価を推定する。

　すでに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p）,相引・相反の遺伝子配列が判明している。

アイソザイム遺伝子の分離比②１：１（ＳＹ- ５），③１：２：１（ＳＺ-５），④１：１：１：１（ＳＵ-５）の３

通りの場合について，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p）と標識遺伝子座とアイソザイム

遺伝子座との組換価（ｒ）とその配列を想定して，アイソザイム遺伝子の分離の確率を求めた。

　この場合，標識遺伝子座，胚致死遺伝子座およびアイソザイム遺伝子座の配列，各遺伝子の相引

・相反を考慮して次のような組合せを作成し，計算処理をした。

　すなわち②1:1（SY- 5, sc- 1，2），③1:2:1（SZ- 5, SC-3),④1:1:1:1（SU- 5, sc- 4。
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5）のそれぞれの分離型にたいして３座の遺伝子座の配列に，第１～３群を設定した。標識遺伝子

座とアイソザイム遺伝子座との連鎖計算は第１～３群についてそれぞれ２通り，計６通りの計算を

行い，最適な組換価（r）の解を求める手順が必要である。そして各アイソザイム遺伝子型について

の実際の分離観察数の間で比（k）をもとめ，両遺伝子型の分離の確率の割り算を行い，未知数（ｒ:

組換価）の推定式を導いた。表－22～30にその組換価の推定式をまとめた。アイソザイム遺伝子に

ついての分離型と遺伝子座の配列（第１～３群）により推定式は，１次式から４次式になった。

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の連鎖分析計算

　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，図一４に示した戻し交雑型の場合と

全く同じ計算方法（Ｘ-6,Ｗ-6,Ｔ-6）となる。すなわちアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座

との連鎖計算は，②１：１（Ｘ- ６, sc- １，２），③１：２：１（Ｗ-６,ＳＣ- ３），①１：１：１：１（Ｔ- ６，

sc- ４，５）の最尤法による計算で組換価およびその標準誤差を推定する（図一6（Ｘ-6,SC- 1，2），

（Ｗ-6,SC-3），（Ｔ- 6, sc- 4， 5）参照）。

　針葉についてョレスギ（優性）と正常スギの交配F1および冬季の針葉色の赤（褐色）（優性）と

ミドリスギの交配F1の自殖による後代について，両標識遺伝子の分離を調べ，同時にアイソザイ

ム分析をした。その実験データについて本研究における連鎖計算方法を検証した。標識遺伝子・ア

イソザイム遺伝子ともに期待分離比に一致したのはョレスギに対して万が一1， Ｌａｉ)，Ｍｎｒ，ミドリス

ギに対してAap, Mnrおよびハーjであり，これらは両標識遺伝子座と連鎖していないと判断され

た。

　標識遺伝子について，期待分離比３：１に適合した３家系において，ＳＭ-2と£卯（２家系）が期

待分離比１：２：１から５％水準で有意に不適合であった。同胞の標識遺伝子について優性個体群，

劣性個体群の間でアイソザイム分離比には相違がなかったので，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致

死遺伝子座が存在すると判定した。その組換価ぱＳＨｄ- 2 : 0. 23（相反),Lap:0.22（相反), Lap:

0.31（拐引）と推定された。現在，両家系の£卯で検出された胚致死遺伝子が同じものが否か不

明である。

　ョレスギについての分離異常は２家系でみられ，その胚致死遺伝子との組換価は，0.32（拐引）

と0.23（相引）であった。前者においてＳｈｄ-2の分離比が期待分離比から５％の有意差で偏りが

みられた。また,標識遺伝子とShd-2の２元表でのZ2検定でも有意差があり,標識遺伝子ヽＳＨｄ- 2お

よび胚致死遺伝子の連鎖が示唆された。その組換価0.32（p）を使用して,ョレスギ遺伝子とＳｋｄ-2と

の組換価を推定したところ，妥当な結果がえられなかった。これはたまたま使用した実験データの

分離比に過大な実験誤差が含まれていたものと推測される。標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が

存在する場合，その組換価（p）に実験誤差が含まれている。そのためその組換価を使用して，次段

階の計算へ移る際にはさらに実験誤差が追加される。この実験誤差を十分に小さくするため分離比

を求める際，多数の試料（例えば，劣性ホモ個体を100個体以上）を供試する必要がある。

　以上，標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合，また標識遺伝子座とアイソザイム

遺伝子座とが独立の場合は，最尤法により組換価の算出が可能である。実験データを用いた試算に
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おいても妥当な結果がえられた。

　標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合は，各遺伝子座の配列および各遺伝子座の相

引・相反を考慮した条件のもとで，組換価を算出する１次，２次，３次あるいは４次の多項式を導

いた。そして６通りの計算結果を照合して，組換価の最適解を求めるものである。実験データの解

析では不満足な結果となったが，これは分桁数が少なく，かつ実験誤差が加わることに一因がある

ものと考えられた。

　実際の連鎖分析にあたり，まず標識遺伝子についての分離に偏りのない組合せのみを利用するの

が得策であることは当然である。もし，その分離に偏りがある場合は，胚致死遺伝子のほかに，劣

性標識遺伝子ホモ個体の生存力，浸透度，表現度を確かめる必要があり，それだけ時間と仕事量が

多くなる。また，組換価のみの推定が可能で，その分散・標準誤差の推定ができない欠点がある。

　いずれにして払スギの白蟻あるいは交雑により多くの種類の劣性標識遺伝子ホモ個体を作出す

ることが先決である。ついで戻し交雑型および白蟻型の別に計算・判定の流れを電子計算機により

自動化する必要がある。さらにロッド得点法あるいは赤池情報量基準(ＡＩＣ)を利用し，設定条件

を十分に考慮した計算方法を開発する必要がある。こうして実験データ組換価の集積とデータベー

ス化によって順次，スギゲノム分析の方法が確立されるものと考えられる。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　要　　　　　旨

　スギゲノムの遺伝子およびＲＦＬＰの連鎖分析において，標識遺伝子座と連鎖しているアイソザ

イム遺伝子座あるいはＲＦＬＰを検出し，標識遺伝子座間の連鎖を解明する橋渡し方式を研究した。

すなわち，スギではすでに多数の個体で色素異常，形態異常などを生ずる劣性標識遺伝子が検出さ

れている。そして劣性標識遺伝子ホモ個体を利用することにより，連鎖計算方法が簡易化できるこ

とに着目した。さらに，この劣性ホモ個体の利用は分離項数を低減できることから，スギで報告事

例がある胚致死遺伝子による分離比の偏りを補正する計算式の誘導が可能になる。

　スギの交雑はジペレリンによる着花誘導の容易さ，また２～３年生の苗でも交雑に利用できる利

点がある。　しかし，イネ，オオムギ，トマトのような世代促進はできないので，１回，多くとも２

回の交雑で分離調査が可能な実験仕組みが必要である。このため，正規の戻し交雑あるいは白埴の

ほかに，同じ変異体を生ずる劣性遺伝子をヘテロで保有している個体間の交雑家系も利用できるよ

うにした。

　そうして標識遺伝子について「戻し交雑型（１：１の分離）」，「白埴型（３：１の分離）」の２系列

につレて，それぞれ１）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合と２）標識遺伝子座近

傍に胚致死遺伝子座が存在しなレ場合を設定した。つレでアイソザイム遺伝子についての期待分離

比の①無分離，②１：１，③１：２：１，①１：１：１：１の偏りを検討した標識遺伝子座とアイソザイ

ム遺伝子座との連鎖の有無の判定を行い，計算の流れ図を作成し，それぞれの条件における組換価

の推定計算式を導レだ。
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連鎖計算方法の概要は次のとおりである。

１　戻し交雑型における組換価の計算方法

　標識遺伝子について，１：１の分離比を検定し，標識遺伝子座近傍の胚致死遺伝子座，あるいは

表現度，浸透度の劣る遺伝子の存在を検討する。

１）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合の組換価の計算方法

　１：１の分離比に適合した場合には，劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソザイム遺伝子の分離比を

検定する。両親の特定のアイソザイム遺伝子座のホモ，ヘテロまた複対立遺伝子の関与などによっ

て①無分離，②１：１，③１：２：１，①１：１：１：１の分離比が期待される。①のアイソザイム無分

離の場合ぱ連鎖の有無の判定はできない。②，③，①，の期待分離比のいずれかに適合した場合は，

そのアイソザイム遺伝子座と標識遺伝子座とは連鎖していない。

　②，③，①の期待分離比に不適合の場合，（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖

している，（２）標識遺伝子とアイソザイム遺伝子座は独立で，アイソザイム遺伝子座近傍に胚致

死遺伝子座の存在の可能性がある，の２つの場合がある。この両者の区分けは，劣性標識遺伝子ホ

モ個体とその同胞の優性遺伝子表現型個体のアイソザイム遺伝子の分離の２元表を作成し,Z2検定

を行う。両群のアイソザイム遺伝子の分離比が不一致の場合は，∩）標識遺伝子座とアイソザイ

ム遺伝子座とが連鎖している。もし一致した場合は，（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺

伝子座が存在すると判定される。

　以上の条件に基づき，

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の組換価の推定

　アイソザイム遺伝子の分離比②１：１，③１：２：１，④１：１：１：１の３通りの場合につレて最王

法を用いて，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価を推定する計算式を求めた。またそ

の組換価の分散，標準誤差の計算式をまとめた。

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の推定

　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝

子座の連鎖の期待分離比，②１：１，③１：２：１，①１：１：１：１の３通りの場合について，それぞ

れ最尤法を用いて組換価，その標準誤差の計算式をまとめた。

２）標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の計算方法

　標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合は，その組換価，相引・相反の配列を決定す

る計算を行う。ついで劣性標識遺伝子ホモ個体のアイソザイム遺伝子の分離比，①無分離，②１：

１，③１：２：１，④１：１：１：１を検討する。

　②，③，①，の期待分離比のいずれかに適合した場合は，そのアイソザイム遺伝子座と標識遺伝

子座とは連鎖していない。
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　②，③，④の期待分離比に不適合の場合，（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖

している，（２）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座は独立で，アイソザイム遺伝子座近傍に胚

致死遺伝子座の存在の可能性がある，の２つの場合がある。この両者の区分けは，劣性標識遺伝子

ホモ個体とその同胞の優性遺伝子表現型個体のアイソザイム遺伝子の分離の２元表を作成し,z2検

定を行う。両群のアイソザイム遺伝子の分離比が不一致の場合は，（１）標識遺伝子座とアイソザ

イム遺伝子座とが連鎖している。もし一致した場合は，（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死

遺伝子座が存在すると判定される。

　　（１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とが連鎖している場合の組換価の推定

　すでに標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p），相引・相反の遺伝子配列が判明している。

アイソザイム遺伝子の分離比②１：１，③１：２：１，④１：１：１：１の３通りの場合について，標識

遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価（p）と標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価（r）と

その配列を想定して，アイソザイム遺伝子の分離の確率を求めた。

　この場合，標識遺伝子座，胚致死遺伝子座およびアイソザイム遺伝子座の配列，各遺伝子座の拐

引・拐反を考慮して次のような組合せを作成し，計算処理をした。

第１群：標識遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の拐引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の拐引・相反（２通り）計４通り（①～④）

第２群：胚致死遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の相引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の拐引・相反（２通り）計４通り（⑤～⑧）

第３群：アイソザイム遺伝子座が中間にある場合

　　　　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の拐引・相反（２通り），標識遺伝子座とアイソザイム遺

　　　　伝子座の拐引・相反（２通り）計４通り（⑨～⑩）

　すなわち，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価，拐引・相反が判明している場合，標識遺

伝子座とアイソザイム遺伝子座との連鎖計算は第１～３群についてそれぞれ２通り，計６通りの計

算を行い，最適な組換価（ｒ）の解を求める手順が必要である。そして各アイソザイム遺伝子型につ

いての実際の分離観察致の間で比（k）をもとめ，両遺伝子型の分離期待確率の割り算を行い，未知

数（r:組換価）の推定式を導いた。

　　（２）アイソザイム遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在する場合の組換価の推定

　これは，先の標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座が存在しない場合と全く同じ計算方法となる。

標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるので，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子

座の連鎖の期待分離比，②１：１，③１：２：１，④１：１：１：１の３通りの場合について，それぞれ

最走法を用レて組換価，その標準誤差の計算式をまとめた。
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２　自殖型における組換価の計算方法

　自殖型における連鎖分析計算の流れ図および計算方法の誘導は戻し交雑型における場合と全く同

じである。ただ，期待分離の確率が違う場合があり，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換

価の推定式に相違があった。

３　実験データによる連鎖計算方法の検証の結果

　標識遺伝子のョレスギ（優性）およびミドリスギ（劣性）をそれぞれ片親とした交雑F1の自殖

後代について，両標識遺伝子について期待分離３：１に適合した家系，または不適合の家系につい

て, Aap-1,Ｅｓt一1，Ｌａｐ，Ｍｎｒ及び万一jのアイソザイムを分析した。ョレスギ遺伝子座と万が一7，

Ｌａｐ，Ｍｎｒ遺伝子座，またミドリスギ遺伝子座とAap- 1,Ｍｎｒ，Ｐｘ一７遺伝子座は無連鎖であった。

一家系でＳｋｄ-2遺伝子座と連鎖した胚致死遺伝子座が検出され，その組換価は0.23（相反）であ

り，さらに£卯遺伝子座については２家系で胚致死遺伝子座との組換価O｡22（相反）と0.31（相

引）が推定された。すなわちＳＭ-2と£卯遺伝子座の近傍に新たに２個の胚致死遺伝子座が検出

された。

　ョレスギと正常スギの分離比が３：１から偏りがある２例のうち１例ではＳｋｄ-2の分離比が期待

分離比の１：２：１から有意（５％水準）な偏りがみられた。ョレスギ遺伝子座と胚致死遺伝子座の

組換価（p＝0.32,ｃｏｕp.）を使用して，ョレスギ遺伝子座とＳｋｄ-2遺伝子座の組換価の推定を試み

たが妥当な推定値ぱえられなかった。
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　　Studies on the methods for estimation of recombination values between marker, isozyme

and embryonic lethal genes were made taking sugi, Ｃりφか扨一面ﾉ昴匹敵zＤ。Don as sample

material with special consideration to the use of recessive marker homozygotes for isozyme

analysis. Many recessive marker genes which control plastid or morphological anomalies, and

several isozyme genes have so far been found among genetic stocks of sugi. Moreover, an

embryonic lethal gene which provokes early death of embryo in the condition of recessive

homozygote, was detected.

　　We obtained calculation formulae applicable even to outcrossing families in which ａ

marker gene segregates with　1：1 (designated as backcross type) or　3:1 (designated as

selfing type) ratio。The use of recessive marker homozygotes was quite effective in saving

labor in both for electrophoresis experimentation and statisticalanalysis。

　　For each type of cross, calculation procedures are as follows. Firstly,check the involve-

ment of an embryonic lethal gene in segregation ofａ marker gene, and then proceed to the

calculation of linkage between the marker gene and an isozyme gene or between the isozyme

and embryonic lethal genes。

　　If there is no embryonic lethal gene is involed, segregation ratio of isozyme genes are

tested for one of the four cases, namely,①1 : 1 segregation, ②1 : 2 : 1 segregation, ③1:

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－214－
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1 : 1 : 1 segregation and ④no segregation, according to the genotypes of parents. If the ob-

served ratio shows ａ good fit to the expected ratio, there is no linkage between ａ marker

and an isozyme genes. Meanwhile, if significantly deviated ratio is found, then compare ISO-

zyme segregation ratios in recessive marker homozygotes and dominant cohorts with each

other in ａ two-dimensional table. If they do not fit each other, （1）tｈｅ marker gene and the

isozyme genes are linked. If they fit,（2）tｈｅ marker and the isozyme genes are mutually in-

dependent, and the isozyme gene is linked with (an) embryonic lethal gene｡

　　For the case of (1), recombination values ｒ can be estimated by the maximum likelihood

method for three sorts of isozyme segregation ratio, ①1:1，②1:2:1 and③1:1:1:1.

For the case of (2), recombination value between an isozyme and an embryonic lethal gene

are also obtained by the maximum likelihood method for three isozyme segregation ratio

types｡

　　If the marker gene is linked with （ａｎ）ｅｍｂryｏｎｉｃlethal gene, construction of generalized

formulae are difficult because two recombination values p:(marker-lethal) and ｒ:(marker-iso-

zyme), and their order on ａ chromosome are usually unknown. Therefore, we tried to calcu-

late r fixing, firstly, a value of p and its phase of coupling or repulsion, and then changing

arrangement　of　ａ　marker, an　isozyme　and　an　embryonic　lethal　gene　in　three　ways。

Moreover, these three arrangements were combined with coupling or repulsion phase of the

marker, the isozyme and the embryonic lethal genes. For each of the cases, formulus for cal-

culation of recombination value were presented。

　　Experimental data on segregation frequency in sugi were analysed using some of the

above mentioned formulae. It is already reported that twisted needle of sugi is inherited by ａ

dominant gene. Reddish brown needle color in winter is controlled by ａ single gene and is

dominant over green color. Selfed families from heterozygous mono-hybrid plants for these

markers were analysed with respect to their allozyme segregation for Aap-1，　Ｅｓt-1，　Ｌａｐ，

Ｍｎｒ，　Ｐｘ-LShd-2 loci。Firstly, they were tested for the expected ratio　3 : 1 . Then allozyme

segregation was tested for the segregation ratio of ａ codominant gene　１ : 2 : 1 for each fami-

1ｙ.It was found that Shd-2 locus was linked with (an) embryonic lethal gene with recombi-

nation value of 0.23 in repulsion phase. Two F2 families showed recombination values of 0.22 in

repulsion and ０.31 in coupling for the linkage of Lap loci with (an) embryonic lethal gene.

Twisted needle gene showed no linkage with Eｓt-1，　Ｌａｐ，　Ｍｎｒ，　ａndthe needle color gene

was not linked with Aap-1,双脚･and Px-1.
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連鎖分析計算方法

筑大演報第８号’92

Ａ　分離比のχ2検定と連鎖分析

１．１：１，３：｜，１：２：１及び１：１：１：１の分離比のz2検定計算

　分離系統が既知の場合，異なる遺伝子型間の交雑後代の系統における分離の場合には，一般に，

調査対象の系統は分離することが予め知られており，かつ少なくとも２倍体では遺伝的に期待され

る分離比が存在する。

　いま，系統内にA, B, 2種類あるいはＡ，Ｂ，Ｃ‥の種類の表現型がそれぞれａ:b，あるいはａ:b:

ｃ…の頻度で分離するとき，実測数の分離比の期待値への適合度は次式によりz2検定できる。

表現型が２種類に分かれる場合の分離比のZ2検定の公式

　　　(参照記号)

　　　　　　交雑例

(X-1,3,4,5,6)(Y-1,3,4,5,6)

単性雑種:戻し交雑

(Ｗ－1亘Ｚ－1,3)

　　　　　完全優性

両性雑種:重複遺伝子

　　　　　補足遺伝子

表現型の肋鴻比

　　　Ａ：Ｂ

　3

－

15

　9

１

－

１

７

観察数

　ａ:b

ａ：ｂ

　ａ：ｂ

　ａ：ｂ

　ａ：ｂ

ａ十ｂ＝ｎ

χ2の式

(ａ－b)2/ｎ

(ａ－3b)2/3n

(ａ－15b)2/15n

(7a－9b)2/63ｎ

表現型が３種類以上に分かれる場合の分離比のz2検定の公式

　　　　　　　　　　　　表現型の期待分離比
　　　　　　　　　　　　　Ａ：Ｂ：Ｃ　　　観察数

(W~3,4,5)(Z-4,5)

単性雑種:不完全優性遺伝

　　　　　またぱ共優性

(T-3,4,5,6)(U-4,5,6)

両性雑種:“　　　”

ａ：ｂ：ｃ ａ十ｂ十ｃ＝ｎ

{a2/0.25ｎ十b2/0.5n十c2/0.25n}―n

表現型の願=鴻比

　Ａ：Ｂ：Ｃ：Ｄ

1:1:1:1

観察数

ａ：ｂ：ｃ：ｄ ａ十ｂ十ｃ十ｄ＝ｎ

{a2/0.25ｎ十b2/0.25ｎ十c2/0.25ｎ十d2/0.25n}―n

218 －

有意性の検定

　　χ2値

自由度

　１

　２

　３

確率

0.05 0.01

3.841　6.635

5.991　9.210

7.815 11.34
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２。２対の遺伝子による９：３：３：１の分離比の検定計算（数値解析例）

　直交性にもとづく連鎖分析の式（９：３：３：１の期待分離比の偏りの検定）

Ｂづアカ， R-）

bbOド
ｊ
汀り

計

　　　　　　　表現型と観察数

Ａづヨレ型，Ｔ-）

　
ｌ
　
ｎ
乙

ａ
　
ａ

2－（a1十a2－ 3 a3 3a4)2
χＡ“二

χＢ

χＬ

３ｎ

2－（a1－ 3a2十a3－ 3a4)2

　－　　　　　　　3ｎ

2－（a1－
3a2－ 3a3＋9a4）2

　－　　　　　　　　9ｎ

χＴ2

ZＲ４＝

ＺＬ２＝

147

　49

196

aａ(正常型，tt)

９
Ｊ
　
４

ａ
　
ａ

147＋49－3×18－3×3

　　　　　3×217

147-3×49＋18－3×3

　　　　　3×217

２

２

(147-3×18－3×49＋9×3

　　　　　　9×217

18

　3

21

＝27.172＊＊

0.124

２

＝０

３。９：３：３：１の分離に適合しない場合の組換価の計算

　２因子の連鎖遺伝（相引）（２因子ヘテロ個体の自殖あるいは相互交雑）

　　Ａ，ａ:標識遺伝子

B，b:標識遺伝子

p:　　組換価

田2）

(1/2)

　AB

　(1-

-一一一一一一

　Ab

　p2

p2）

　AB

(1－p1)

　　AABB

(1－pl)(1-

　AABb

p2(1－p1)

　
　
　
　
　
い

　
　
　
　
　
ｐ

Ｂ
２
ｂ
に
＾

ａ
　
Ｄ
‘
　
ａ
ぐ

p2）

　　AaBB

　ｐ２(1－p1)

　　AaBb

(1－pい(1－p2)

AB
-
ab

AB
-
ab

ｂ
　
ｌ

Ａ
　
ｐ

　AABb

p1(1－p2)

　AAbb

__烈?し

　AaBb

　PlP2

　Aabb

pl(I－p2)

認
上
川

　AaBB

ｐ１(1－p2)

AaBb

　PlP2

　aaBB

　PlP2

　aaBb

pl(1－p2)

(1

(1

373

b

-p1）

AaBb

Pl)(l-

計

-
165

52

217

Z2の計27.669＊＊

p2）

　　　Aabb

　p2(1－pl)

･一一-一一一一一一一一一一一一

　　　aaBb

　p2(1－p1)

　　　aabb

(1－pl)(1－p2)



A:完全優性,Ｂ:完全優性,p:組換価

　　　　(通常;9:3:3:1の分離)

(1/4)期待確率

１

２

２

４

－

１

２

AABB

AaBB

AABb

AaBb

aaBB

aaBb

一 一 一 一 - 一 一

１

２

AAbb

Aabb

1 aabb

１＝

(1－p1)(1－p2)

p1(1－p2)十p2(1－pl)

Ｗ

こ こで, Pl=P2 = P

　　　　　　　　　　　筑大演報第８号'92

P＝(1－p)2、、/Ｐ＝(1－p)、p＝(1－､/P)

　　　　　期待確率

3 A-BB　(㈲(1-2p十p晦2p-2pり

　　　　＝(1/○(1－p2)

p1(1－p2)十p2(トPi) 6 A-Bb

2(1-pl)(1-p府2陥

PlP2

p1(トp2トp2(トp1)

PlP2

p1(トp2)十p2(トp1)

(1－pl亘1－p2)

　　ｎ!

a1!a2!a3!a4!

1 aaBB

2 aaBb

3 A-bb

1 aabb

　萌)(p-p坪I-2p万万)

＝(2/4)(1－p十p2)

(1/4)p2

(2/4)p(トp)

　(1/4)p陪(2/4)(pづ)

＝(1/4)(p2＋2p－2p2)

＝(1/4)p(2－p)

----一一------一一-----一一

　(1/4)(1－p)2

変換した期待確率　観察数

＝(1/4)(2浬－P)

　バ2/4)(1一汗十P)

＝(1/4)(2十Ｐ)

田4)(2十P)ａ1

＝(1/4亘卜浬)2(1/4)(1

　十(2/4)浬(卜冲)

＝(1/4)(1－Ｐ)

＝(1/○(1－浬)2

　十(2/4)(浬-P)

＝(1/む(1－Ｐ)

＝(1/4)Ｐ

小計(4/4)

{(1/4)(2十Ｐ)}31{(1/4)(1－Ｐ)戸{(1/4)(1－Ｐ)ド3{(1/4)Ｐ}３4

L＝log l=ailog{(l/4)(2十Ｐ)}十ａ21０ｇ{(1/4)(1－Ｐ)}十ａ31０g{(l/4亘1－Ｐ)}

　　　　　十ａ41０g{(l/4)P}十Const.

dＬ＿　　ai　　　　　　a2　　　＿　　　a3　　十立　　Ｊよ

dP (2十Ｐ）‾（1－Ｐ）　（1－Ｐ）　Ｐ　　dp
＝Ｏより

a1P(1－Ｐ)－ａ２Ｐ(2十Ｐ)－ａ３Ｐ(2十Ｐ)十a4(2十Ｐ)(1－Ｐ)＝0

aiP － aiP2 － 2 agP － a2P2 － 2 asP － a3P2 ＋2 a4 － a4P － a4P2}＝0

(a1十a2十a3十a4)P2－(a1－ 2 a2－ 2 a3－a4)Ｐ－2a4＝0

Ｐ ＿(a1－ 2 a2－ 2 a3－a4)土(a1－ 2a2－ 2a3-a4)2＋8(a1十a2十a3十a4)a4
‾　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　2ｎ

拐引(p＞0.25)

　　AB/ab

組換価

ｐの標準誤差

相反(p＜0.25)

　　Ab/aB

ｐ＝１－√でp　組換価

べ ｐの標準誤差

p＝浬
べ

ＶＰ＝

一 一 一 一 -

-P）

一

a2

(1/4)(1-P)ａ3

　(1/4)Ｐ

確率小計1.0

ａ４

ｎ

2Ｐ(2十Ｐ)(1－Ｐ)

　　ｎ(1＋2Ｐ)

Vp=Vp/ ４Ｐ
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dＬ＿　　ai　　　　　a2　　　　　a3　　　　a4
-　　　　　　　-一一-＋-dP (2十Ｐ）　（１－Ｐ）　（１－Ｐ）　Ｐ

ｄ２Ｌ＿　　一ai　　　　a2十a3　　－a4
-　　　　　　　＋　　　　　　一一dP2‾（2十Ｐ）2　（1－Ｐ）2　　P2

　　　＿　　　　ai　　　　l　　　　　a2　　　　1　　　　　a3　　　　1　　　a4　1

　　　‾

ﾉ
（2十Ｐ）百年‾匹十（レＰ）（１－Ｐ）十つTニ‾F汀で

）-

こ

｀≫ -

に ＿ でai, a2, a3, a4の期待値，(ｎ/4亘2十Ｐ)，(ｎ/4)(1－Ｐ)，(ｎ/4)(1－Ｐ)および(ｎ/4)Ｐを代

入する。

E｛

４

づ☆寸☆☆寸

一

一

ｎ

{Ｐ(1－Ｐ)十Ｐ(2十Ｐ)十Ｐ(2十Ｐ)十(2十Ｐ)(1－Ｐ)}

　　4P(2十Ｐ)(1－Ｐ)

－P2＋４Ｐ＋2P2＋2－ Ｐ一P2}

１－Ｐ

ｎ ＋4Ｐ

2Ｐ(2十Ｐ

ｎ

１－Ｐ

1＋2Ｐ

P＝(1－p)2

〔

＝{(－Ｄ(1

＝ト2(1－

＝4(1－p)2

－p)

p)}2

＝４Ｐ

　＿ＶＰｖｐ‾‾汀

標準誤差:ヽ/∇j

AB

-ab

AB

-
ab

- 221

　相反

Ｐ＝p2

十トｎ(1－p)}2〔葺〕2＝{(p)'(p)十p(p)'}2

　　　　　　　　　ニ(2p)2

　　　　　　　　　ニ4p2

　　　　　　　　　＝4Ｐ

V

I）

標準誤差:ヽ/∇j

d2L

一dP2

１

－--べ蜃ド

VＰ＝
4Ｐ(2十Ｐ

ｐの分散はＰの分散から計算する。

　　　　　　　　　　　　　　　相引

VI)ニ

，９：３：４の分離比に適合しない場合の組換価の計算

２因子の連鎖遺伝（相引）（２因子ヘテロ個体の自殖あるいは相互交雑）

　Ａ，ａ:標識遺伝子

B，b:標識遺伝子

p:　組換価



田2）

(1/2)

　AB

　(1－
一 一 -

協
心
Ｂ
　
２

ａ
　
ｐ

p2）
一 一 一 一 一 一

ab

(1－p2)

(1

　AB

(1－p1)

AABB

ｐｌ)(1－p2)

　AABb

p2(トpl)

　　AaBB

　ｐ２(1－pl)

　　AaBb

(1－pl)(1－p2)

ｂ
　
ｌ

Ａ
　
ｐ

　AABb

pl(1－p2)

------一一一一-

　AAbb

.__

烈?し

　AaBb

　PlP2

　Aabb

Pl(l-P2)

aB

p1

　AaBB

ｐ１(1－p2)

一一一一一一一一一一-

　AaBb

フ？し

　aaBB

　P]P2

　aaBb

Pl
(l-P2)

A:完全優性,Ｂ:完全優性,ａ:上位性,p:組換価

　　ここで,pl＝p2＝p，Ｐ＝(1－p)2，，/Ｐ＝(1－p)，p＝(1－,/P)

　　　　(通常;9:3:4の分離)

1 AABB

2 AaBB

2 AABb

4 AaBb

田4)期待確率

(1－p1)(トp2)

pl(1-p府pﾊﾞI-p1)

pl(1-p府pパレpl)

2(1-pl)(トp証2PlP2

1 AAbb　PlP2

2 Aabb　　p1(1-p府pﾊﾟ1-pl)

１

１

aaBB

aaBb

1 aabb

PlP2

pl(1-pよ卜pバトpl)

(1－p1)(1－p2)

組換え価の算出

　＿　ｎａ!
1‾a1!a2!a3!

３ A-BB

6 A-Bb

3 A-bb

１

２

aaBB

aaBb

1 aabb

　期待確率

　(1/則-2p十p伴2p-2pり

＝田4)(トp2)

　萌)(p-p伴卜2p万万)

＝(2/4)(トp十p2)

　(1/4)p坪(2/4)(pづ)

＝田4亘p2＋2p－2p2)

＝(1/4)p(2－p)

田4)p2

(2坤p(トp)

田4)(レp)2

{(1/4)(2十Ｐ)ド1{(1/4)(レＰ)戸(1/4戸

　ab

(1－pl)

筑大演報第８号’92

　　AaBb

(1－pl)(1－p2)

　Aabb

p2(1－pl)

　　aaBb

　p2(トpl)

　　aabb

(匹pl)(1－p2)

変換した期待確率　観察数

＝田4)(2､/P－P)

　バ2/4)(卜冲十P)

＝田4)(2十P)

＝(1/お(1－､/P)2

　絹/4)(孝一P)

＝(1Λ1)(1－P)

(1/4)(2-ﾄP)ａ

べ1/4)(卜浬)2

　十(2/4)亀卜Ｊ)

＝田4)(トP)

＝(1/4)Ｐ

小計(4/4)

(㈲(トP)ａ2

田4）
a3

確率小計1.0 n。

L = log l＝ａｌｌｏｇ{(1/4)(2十Ｐ)}十ａ21０g{(l/4亘1－Ｐ)}十ａ31０g(l/4)

　（IL＿　　a1　　＿
dP (2十Ｐ）

　　a2
(匹Ｐ)

‾百万‾鴇‾‾（1－Ｐ）‾0 (2十Ｐ)≒－Ｐ){31(1‾Ｐ)－a2(2十Ｐ)}＝0

－222 －
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ai-aiP- ２ａ２－ａ２Ｐ＝０

(a1十a2)P＋2a2－a1＝0

分散の算出

　　　　１

　　　　　　　－一　　　　　　　一　　ぺ蜃｝

＿a1－ 2a2
－
　　a1＋ａ2

相引(Ｐ＞0.25)

　　AB/ab

相反(Ｐ＜O｡25)

　　Ab/aB

組換価

標準誤差

ｐ＝１－√Ｐ　組換価

ヽ/∇j　　　　標準誤差

dＬ＿　　ai　　　　　a2

-　一一dP‾（2十Ｐ）　（1－Ｐ）

d2L＿a1（－1）　a2｛一汗1｝｝
-　　-dP2‾（2十Ｐ）2　　（1－Ｐ）2

　＝土石四辻匹⊃1‰）Ｔ=ト｝

寸トレャ尚）｝

一
一

一

一

{(1－Ｐ)十(2十Ｐ)}

　　相引

　　Ｐ＝(1－p)2

上

Vp

Vp

〔

健
dp
〕2　〔

　　＿　７「
ｖｐ‾て汗

dP
一dp

×

aB

一ab

卜圧

　＝ト

　＝4(1

　＝4Ｐ

Ab

一aB
×

－223 －

p＝浬

ぺ

相反

Ｐ＝p2

1亘1－p)十いい(トp)}2〔葺〕2＝{2p}2

2(1－p)}2

－p)2

ab

一aB

二４ｐ２

＝４Ｐ

VI)ニ
五.
4Ｐ

一
－ １の

･

Vp

　＿4(2十Ｐ)(1－Ｐ)
Vp =　　　　3na

･

VI）

VI)ニ

Ｂ　戻し交雑における連鎖分析

　　(Ｙ-3)

1.戻し交雑において標識遺伝子座のごく近傍に胚致死遺伝子座があり，Ａ-:ａａが１

　　分離比に適合しない場合の組換価の計算

２因子の連鎖遺伝（相引と相反）（２因子ヘテロ個体への劣性標識遺伝子ホモ個体の戻し交雑）

Ａ，ａ:標識遺伝子

B，b:胚致死遺伝子

p:　　組換価

AB

一ab



p＝Ｐ: Ad/aD (相反)

ｐ＝１－Ｐ：AD/ad (拐引)

田2）

　　(1/4)

(1/2)ａＢ

　AB

(1－p)

AaBB

(1－p)

(1/2)ａｂ　AaBb

　　　　　　(1－p)

期待確率

1 AaBB

2 AaBb

l aaBB

2 aaBb

１

１

Aabb

aabb

１＝ぞ！
　a1!a2 ■

巾4)(トp)

田4)

田4)p

田4)

(相引)
-
　Ab

AaBb

　　ｐ

一一-----

Aabb

　　p

　
ｊ
油
つ
　
吋

認
ｐ

aaBB

　p

aaBb

　p

aaBb

(1－p)

一一一一一一-

aabb

(1－p)

P＝(1－p)

変換した期待確率　観察数

田4)P　(1/3)(1十P)a1

田4)

(1Λ|)(1-P)(1/3)(2－P)a2

田4)

田4)p　(1/4)(レP)

田4)(トp)(1坤Ｐ

確率計1.0

(1坤

n

a3(致死)

(不可視)

{(1/3)(1十Ｐ)}≒(1/3)(2－Ｐ)戸

(1/2)

　　(1/4)

(1/2)ａＢ

田2） ab

1 AaBB

2 AaBb

l aaBB

2 aaBb

１

１

Aadd
aabb

AB

　ｐ

AaBB

　　ｐ

一一-一一一一

AaBb

　　p
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（相反）

　Ab　　　aB

　（1－p）（1－p）

AaBb

(1－p)

-一一一一一一

Aabb

(1－p)

一

Ｐ＝ｐ

aaBB

(1－p)

aaBb

(1－p)

ab

p

aaBb

　p

----一一

aabb

　p

変換した期待確率　観察数

田4)P

田4)

(1-3)(1十P)ａ

巾4)(1-P)田3)(2-P)

(国)

　　　確串計1.0

(1/4)(レP)

田4)P

田4）

L＝log l=ailog{(l/3亘1十Ｐ)}十ａ21０g{(l/3亘2－Ｐ)}十Const.

dL　　ａ１　（－1）a2
jp‾二（1十Ｐ）十（2－Ｐ）

a2

n

巾4)(致死)

(不可視)

二(1十Ｐ)≒－Ｐ)悩1(2‾Ｐ)－a2(1十Ｐ)}二(1十Ｐ)１(2－Ｐ){‾32＋2３1-(ai＋３2)Ｐ}

　　組換価

P＝（2 ai-a2) p^ (2ai-a2)
al＋ａ2 ｎ

組換価の分散および標準誤差の計算

Ｐ
O　＜Ｐ＜0.5

0.5＜Ｐ＜1.0

　＿(1十Ｐ)(２－Ｐ)
ＶＰ‾　　　ｎ

　　　　　　　　　匹)標準誤差√焉

VI)ニVp
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分散の計算手順

dＬ＿　a1　　（－1）a2

dP (1十Ｐ）十（2－Ｐ）

d2L

一dP2

al） １十Ｐ)－a1(1十Ｐ)'

　(1十Ｐ)2

dＬ＿　　a1　　＿　　a2

dP (1十Ｐ）　（2－Ｐ）

＿　　－a1　　　　十a2　＿　　　　ai　　　　　l　　　　　a2　　　　　1
‾（1十Ｐ）2‾（2－Ｐ）2‾

パ
（1十Ｐ）（1十Ｐ）十（2－Ｐ）百二P)

}

‾Ｅ{蜃}ニ-(n/3){l/(l十Ｐ)＋1/(2‾Ｐ)}

　士ニ3(1十Ｐy(2－Ｐ){(2‾Ｐ)十(1十Ｐ)}

有ニ3（1十Ｐ y
（2－Ｐ）｛3｝

ｐの分散はＰの分散から計算する。

　1　　　1　dP　2　　　　　　Vp
て＝匹〔石〕Ｖげ〔葺〕2

＿(1十Ｐ)(2－Ｐ)VI)ニ
ｎ

　拐引

Ｐニ１－ｐ

⑤２＝１

　　　　　ｖｐニVp

　　　Ｉ)の標準誤差√焉

Ｐ

相反

二ｐ

〔葺 〕2＝1

２。標識遺伝子座，あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との連鎖の判定

　戻し交雑型において，劣性標識遺伝子ホモ個体におげるアイソザイム遺伝子の分離比が１：１，

１：２：１あるいは１：１：１：１から偏るのは次のふたつの場合がある。

　①　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座が連鎖している。

　②　アイソザイム遺伝子座だけが胚致死遺伝子と連鎖している。標識遺伝子座は独立である。

　両者を区別するには，表現型が優性標識遺伝子の個体のアイソザイム分析を行い，そのアイソザ

イム遺伝子の分離比が，１：１，１：２：１あるいは１：１：１：１の３型について劣性ホモ個体の分離

比と不一致の場合は，①であり，一致する場合は②である。

１）標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座がヘテロで連鎖している場合（１：２：１の分離比の検定）

　　なお，組換価：ｐは原則として標識遺伝子と連鎖している胚致死遺伝子に，また組換価：ｒは

　アイソザイム遺伝子との連鎖に使用した。

　Ａ,ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

r:　　　組換価

AD

一ad
×

aD
-
ad

－225 －

Ad

一aD
×

ad

一aD



(1/2)

　　(1/4)

(1/2)ａＤ

－ 一 一

１

２

１

１

２

１

(1/2)ａd

AaDD

AaDd

Aadd

aaDD

aaDd

aadd

AD

(1－r)

AaDD

(相引)

Ｊ
ｒ

旭
ｒ

AaDd

（1－r）　r

aaDD

　ｒ

AaDd　Aadd

（1－r）　ｒ

　期待確率

------------･
田4)(トr)

(岡)(r+1-r)

(l/4)r

aaDd
　ｒ

　ad

(1－ｒ)

aaDd

(1－r)

aadd

(1－ｒ)

(目)r

(旧)(r+1-r)

(1/4)(1-r)

(1/2)

　　(1/4)

(1/2)ａＤ

(1/2)ａd

Ｒ＝１－ｒ，ｒ＝１－Ｒ

　　　　　　変換した期待確率

(1/4)(1

(1/4)

田4)r

r

）

巾4）

田4）

田4）

「

(1/4)R

(1/4)

(1/4)(1-R)

(1/4)(トR)

(1/4)

（1-r）（1/4）R

　　(1/2)R

(2/4)(1/2)

　　(1/2)(トR)

小計1.0
- 一 一 一 一 一 一

(2/4)

(1/2)

巾2)

(1/2)

一一

(1

Ｒ

　　　　　　　　　　　　　　　　　小計□

　　　　　　　　　　確串総計1.0　　　　　　　　　n

戻し交雑型のＡ－，とａａにおけるＤＤ:Dd:ddの分離比

A-DD

　aaDD

-一一一一一一一一

A-Dd

　aaDd

田4)Ｒ

田4)(1－Ｒ)

一一一一一一一一一一一一一一

田4)

田4)

1/4

AaDD

　　ｒ

AaDd

　　ｒ

観察数

- 一 一 一 一 一 一

R）

2/4

1
2
11

　
２
　
３

ｎ
ｄ
　
ｎ
ａ
　
ｎ
ａ

　
ａ
一
　
ｌ
　
り
／
ｉ
　
ｇ
ｉ
り
　
ｂ

ｎ
一
ｂ
　
ｂ
　
ｂ
　
ｎ

１

２

１
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（相反）

　Ad　　　aD

　（1－ｒ）（1－r）

AaDd

(1－r)

Aadd

(1－r)

R＝r

　期待確率

AaDD

AaDd

Aadd

aaDD

aaDd

aadd

(1/4)r

(1/4)

(1/4)(1-r)

田4)(1

田4)

田4)r

-r）

相引における各遺伝子型の期待分離比

r = 0.5

0.5

１ ０

０

１

５

０

r = 0.4

0.6

１．０

0.4

１．０

ｒ＝０．２

0.8

１．０

0.2

１ ０

aaDD

(レｒ)

ad

ｒ

aaDd

　r

aaDd　　aadd

（r－r）　　『

変換した期待確率

----一一一一----------
　　　㈲)R

(2坤(1/2)

　　　(1/2)(1-R)

小計　1,0

-一一------------一一-

　　　㈲)(1-R)

(2/4)(1/2)

　　　㈲)R

小計　1,0

　ｒ＝0.1

0.9

　　　0.1

１．０

１．０

合計

(1/4)

１．０

2.0

A-dd　（1/4）（1一Ｒ）　　　　　0.5　　　　　0.4　　　　0.2　　　　　0.1

aadd　（1/4）R　　　　1/4　　　0.5　　　0.6　　　0.8　　　0.9　1.0

　もし,A-D連鎖がある場合にはＤＤ:Dd:ddの分離比はａａとＡ－の両群間で異なるもの

となる。そして,全体をまとめた場合は１：２：１の分離比になる。

　ａａとＡ－の両群間で分離比の有意性の検定は分割表を作成し,z2検定によって行う。

２）標識遺伝子座が独立で，アイソザイム遺伝子座がヘテロで胚致死遺伝子座と連鎖している場合

　（１：２：１の分離比の検定）

　Ａ，ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

Ｂ，b:胚致死遺伝子

ｒ:　　組換価

Ａ

- ×
ａ

-ａ

DB

-db

DB

-db
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一 一 一 一 一 一 一 一

田4）

　Ａ

一一一一一一-

　DB

(1－rl)

（1/2）　　　Aa

ａ DB　　　DDBB

Ａ

ｂ
　
ｌ

Ｄ
　
ｒ

A

-一一

dB

ri

DDBb　　DdBB

(レr2)(トr1)(1－r2)r1(トr2)r1(レr2戸1

aDb

　r2

-一一一一

adB

　r2

adb

　DDBb

r2(1－rl)

一一一一一一一一一一

　DdBB

r2(1－r1)

･一一一一-一一一一

　DdBb

DDbb　　DdBb

　rir2　　　　rir2

-一一一一一一一一一一一一一一

DdBb　　ddBB

　rir2　　　　rir2

Ddbb　　ddBb

　Ａ

一一一一一--

　db

(レr1)

DdBb

rい(レr2)

　Ddbb

r2(トr1)
一 一 一 一 一 一

　ddBb

r2(レrl)

-一一一一一一一一

　ddbb

　ａ

一一一一

DB

ａ

一 一 一 一 一 一

---･

Db

　　(1－r1)　　ri

　　　aa

　　DDBB　　　DDBb

(1－r1)(トr2) ri(トr2

　DDBb

r2(1－rl)

･一一一一一一一一

　DdBB

r2(トrl)

･一一一一一一一一

　DdBb

DDbb

　rir2

一一一一一一

DdBb

　rlr2

一一一一一一

Ddbb

ａ

- -

Ｓ
ｎ

　DdBB

)r1(トr2)(l

DdBb

　riT?
一 一 一 一 一 一

ddBB

　rir2

一一一一一一

ddBb

　ａ

･一一一一一一

　db

(l-r.)

DdBb

r1)(レr2)

　Ddbb

r2(レr1)

r2

ddBb

(1－r

一一一一一一

ddbb

）

(1－r2)(トr1)(1－r2)r1(1－r2)r1(1－r2)(レrl)(1－r2)(レr1)(トr2)r1(レr2)r1(トr2バレrJ(1－r2)

Ａ一個体とａａ個体におけるアイソザイム遺伝子の期待分離比が一致する。

　ａａホモ個体におけるアイソザイム遺伝子の期待分離比　R2＝(1－ｒ)2,Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

１

２

１㎜

２

４

■㎜

１

２

Ａ,Ｂ：完全優性　Ｄ:共優性

　「ａａ」（1/4）期待確率

DDBB(1－r1)(レr2)

DDBb r1(1－r2トr2(l

DdBB

DdBb

r1）

3 DDB-

r1(トrO十r2(レr,) 6

2(1-r1)(卜り)＋2rlrl

ddBB hry

ddBb ri(l-r2トrバレr1)

1　DDbb　rir2

2 Ddbb　r1(レrO十r2(レr1)

1 ddbb　(1－r1)(トr2)

16

(9種類)

DdB-

3 ddB-

１

２

１

DDbb

Ddbb

ddbb

16

(6種類)

　　　　　　　r:組換価

期待確率

　(1/8)(レ2r十r伴2r-2r2)

＝(1/8)(レrり

　(2/8)(rづ十レ2r仔十絢

＝(2/8)(レr十内

　田8)(r2十(2坤(r-r2))

＝田8)(r2＋2r-2r2)

バ1/8)r(2-r)

(1/8)r2

(2/8)r(トr)

田8)(レr)2

確率計

ri= r2-r変換した期待確率

一

一 田8)(2R－R2)
一 一 一 一 一 一

一

一

観察数

巾3)(2R-Rり
- － - - － － - - - - - - - － - － - - - - - － - － - - -

ａ

- - － - 一 一

(2/8)(トR十則(3/8∩2/3)(トR十則ａ2

づ1/8)(レRり

＝田8)(レR)l

＝(2/8)Ｒ(レＲ)

＝田8)Ｒ2

田3)(卜拓)ａj

　　　小計1.0

-一一一一一一一一一一一一一一一一

　　　(レ2R十則

田8)2R(レＲ)

　　　R2

　　　小計1.0

Ha
一 一 一

　
１
　
２

ｂ
　
ｂ

　
り
Ｊ
　
ｂ

ｂ
　
ｎ

1.0
ｎ

　標識遺伝子座が独立で，アイソザイム遺伝子座の近傍に胚致死遺伝子がある場合のＡ－とａａ個体

におげるアイソザイム遺伝子型の分離比。両群における期待分離比が一致する。

遺伝子型

AaB-DD　　aaB-DD

ＡａＢ一Dd

AaB-dd

aaB-

aaB

Dd

一一一一

dd

期待分離比

(1/3)(2R－R2)

-------------------
(2/3戸1－Ｒ十R2)

田3)(1－R2)

一 一 一 一
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観察数

aaDd

　r

色

b

i

b

2

-一一

ｌ

ｎ

１
　
２

ａ
　
ａ

ad

ｒ

３
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戻し交雑において，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価の計算

（Ｘ-5）（ＢＣ-1）（SC-1）

１）戻し交配親（検定親）のアイソザイム遺伝子がファースト（Ｄ）ホモの場合

　２因子の連鎖遺伝（相引と相反）（２因子ヘテロ個体への劣性標識遺伝子ホモ個体の戻し交雑）

A，ａ:標識遺伝子

Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

r:　　　組換価

(1/2)

　　(1/2)

(1/1)ａＤ

　AD

(1－r)

AaDD

(1－r)

１

１

AaDD

AaDd

１

１

aaDD

aaDd

(1/2)(トr)

田2)r

田2)r

(1/2)(1-r)

Ad

　ｒ

AaDd

　ｒ

(1/2)Ｒ

(1/2)(トR)

田2八ドR)

(1/2)r

確率計1.0

１ニb3ら（1‾Ｒ六R1）2

dＬ＿　-bi　　　b2

‾JRブ（1－Ｒ）十玉‾

　＿　b2R‾‾玩‾ﾆ戸愕

分散の計算

　＿b2
R一一
　　nb

d2L＿b1（－1）　b2（－1）
-　　-
dR2‾（1－Ｒ）2　　　Ｒ2

(相引)

×

aD
-
aD

(相反)
Ad

一aD
×

aD

一aD

Ｊ
ｒ

aaDD

　ｒ

- - 一 一 一 一

(1/2)

　　(1/2)

(1/1)ａＤ

観察数

　ａ1　　1

　ａ2　　1

や

b

i

b

2

---

や

ｎ

AD

　ｒ

AaDD

　　ｒ

　Ad　　　aD

（1－ｒ）（1－ｒ）

AaDd

(1－r)

aaDD

(1－r)

R＝r　変換した期待確率

AaDD

AaDd

1 aaDD

l aaDd

田2)Ｒ

(1/2)(1-R)

(1/2)(1-R)

(1/2)Ｒ

(1/2)　Ｒ

　　　(レＲ)

確率計　1.0

田2）（1－Ｒ）

　　　　Ｒ
一 一 -

確率計　1.0

確率計1.0

Ｏ　＜Ｒ＜０．５　ｒ＝Ｒ： Ad/aD

０．５＜Ｒ＜１．０　ｒ＝１－ Ｒ： AD/ad
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AD

一ad

　ad

(1－ｒ)

aaDd

(1－r)

期待確率　Ｒ＝（1－r）変換した期待確率

（1/2）　Ｒ

　　　　（1－Ｒ）

一一-----------一一

確率計　1.0

（1/2）（レＲ）

　　　　　Ｒ

確率計　1.0

Ｌ二log 1＝bllog(1－Ｒ)十b21０ｇＲ十Const.

ニＲ(
Ａ
Ｒ)トb1R十b2(1－Ｒ)}＝Ｒ(1しＲ){b2‾(b汁b2)R}

組換価
　　Ｒ
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　　b1　　（－1）
－
‾（1－Ｒ）（1－Ｒ）

･

Vr

　b2（－1）
十‾瓦‾　Ｒ

= nb{l八1－Ｒ}＋1/Ｒ}

　Ｒ(1－Ｒ)

－ＶＲ＝
Hh

　　（Ｘ-5）（ＢＣ-2）（SC-2）

2）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子がスロー（d）ホモの場合

　２因子の連鎖遺伝（拐引と相反）（２因子ヘテロ個体への劣性標識遺伝子ホモ個体の戻し交雑）

A，ａ:標識遺伝子

Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

r:　　　組換価

(拐引)

×

ad

-
ad

　(相反)

Ad ad

aD　　　ad

AD

-ad

田2）

　　(1/2)

(1/1)ａd

AD

(1－ｒ)

AaDd

(レr)

Ｊ
ｒ

助
ｒ

Aadd

　r

aaDd

　r

　ad

(1－ｒ)

aadd

(1－ｒ)

(1/2)

　　(1/2)

(1/1)ａd

AD

　ｒ

AaDd

　ｒ

　Ad

(1－r)

Aadd

(1－r)

　aD

(1－r)

aaDd

(1－r)

ad

ｒ

aadd

　ｒ

期待確率　Ｒ＝（1－r）変換した期待確率

1 AaDd

1 Aadd

１

１

aaDd

aadd

巾2)(1

田2)r

r）（1/2）Ｒ　（1/2）　Ｒ

　　（1/2）（トR）　　（1－Ｒ）

田2)r

巾2)(トr)

(1/2)(1-R)

田2)Ｊ

確率計1.0

１＝ｽﾞWﾚ(1－Ｒ六R1)3

確率計　1.0

田2）（レＲ）

　　　　Ｒ

確率計　1.0

L＝1og 1＝b21０g(1－Ｒ)十b31０ｇＲ十Const.

亘しー　‾b2　十九Ｌ

ｄＲ‾（1－Ｒ）　Ｒ

観察数

り
乙
　
り
ａ

ａ
　
ａ

一 一

一 一 一 一 一 一

Ha

　
２
　
３

ｂ
　
ｂ

- - 一 一 - 一 一 一 一

nb
-
ｎ

R＝r変換した期待確率

1 AaDd

1 Aadd

１

１

aaDd

aadd

(1/2)Ｒ

(1/2)(1-R)

(1/2)(トR)

(1/2)Ｒ

ニＲ(1

し
Ｒ)レb2R十b3(1－Ｒ)}＝Ｒ(1しＲ){b3‾(b2十b3)R}

　＿　b3
R‾茎ﾆに柘‾

　＿b3
R‾て

組換価
　　Ｒ

O　＜Ｒ＜0.5

0.5＜Ｒ＜1.0
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田2）　Ｒ

　　　（1－Ｒ）
一 一 一 一

確率計　1.0

田2）（1－Ｒ）

　　　　Ｒ

確率計　1.0

確率計1.0

ｒ＝Ｒ：Ad/aD

ｒ＝１－ Ｒ： AD/ad

観察数

　
り
１
　
９
Ｊ

ａ
　
ａ

na

　
Ｑ
乙
　
Ｑ
Ｊ

ｂ
　
ｂ

nh
一
ｎ

一 一



分散の計算

d2L＿b2（－1）　－b3（－1）

一　　-dR2‾（1－Ｒ）2　　　　R2

　　＿　b2　　（－1）　b3（－1）

　　‾（1－Ｒ）（1－Ｒ）十‾Ｒ‾工

･

Vr
＝nh{1/(レＲ)＋1/Ｒ}

＿Ｒ(1－Ｒ)

－ＶＲ＝
nh

筑大演報第８号’92

　　（Ｗ-5）（ＢＣ-3）

3）戻し交雑親（検定親）のアイソザイムがＤ，ｄヘテロの場合

　２因子の連鎖遺伝（相引と相反）（２因子ヘテロ個体への劣性標識遺伝子ホモ個体の戻し交雑）

A，ａ:標識遺伝子

Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

一
雨2）

組換価

　　(1/4)

(1/2)ａＤ

１

２

１

１

２

１

田2） ad

AaDD

AaDd

Aadd

aaDD

aaDd

aadd

AD

(1－r)

AaDD

(1－ｒ)

一一一一一一一

AaDd

(1－r)

　期待確率

(1/4)(トr)

㈲)ド1-r)

田4)r

田4)r

(1/4)(ド1-r)

巾4)(トr)

Ad

　ｒ

AaDd

　ｒ

Aadd

　r

Ｒ

(1

(1

(1

＝１

/4）

/4

（1-r）

）

坤r

田4)r

田4)

巾4)(1

確率計

Ｊ
ｒ

aaDD

　ｒ

aaDd

　r

Ｌこ１ｏｇ　レailog(R/2)十ａ21０ｇ(1/2)

　　　　　　十ａ31０ｇ{(1－Ｒ)/2}

(相引)

×
aD
-
ad

(相反)
Ad

一aD

(1/2)

　　(1/4)

田2)ａＤ

(1/2)ａd

観測数

-

　　ai

　　a2

　　a3

一一一一--

　　na

≒詐

AD

　ｒ

AaDD

　　ｒ

AaDd

　ｒ

　Ad　　　aD

（1－r）（1－r）

AaDd

(1－r)

Aadd

(1－r)

aaDD

(1－ｒ)

--一一一一

aaDd

(1－ｒ)

ad

ｒ

aaDd

　ｒ

aadd

　ｒ

期待確率　Ｒ＝r変換した期待確率

1 AaDD

2 AaDd

1 Aadd

１
２
１

　
１
　
２
　
３

ｂ
　
ｂ
　
ｂ

nb
一
ｎ

aaDD

aaDd

aadd

田4)r

(1/4)

(1/4)(1-r)

確率計

田4)(1-r)

田4)

田4)r

確率計

　　田2)Ｒ

(2/4バ1/2)

　　(㈲(1-R)
- 一 一

1.0

　　(1/2)(トR)

(2/4バ1/2)

　　田2)R
- 一 一 - 一 一

1.0

Ｉニb1!回b3!{(トＲ)/2戸(1/2戸(Ｒ/2戸

L＝log　l＝bllog{(1－Ｒ)/2}十b21０ｇ(1/2)

　　　　　十b31０ｇ(Ｒ/2)
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AD

一ad

　ad

(1－ｒ)

aaDd

(1－r)

一一--一一｡

aadd

(レｒ)

r、r＝1－Ｒ変換した期待確率

(1/4)Ｒ

(1/4)

(1/4)(1-R)

　　(1/2)R

(2/4バ1/2)

　　(1/2)(1-R)
一 一 一 一

確率計　　　1.0

　　田4)(1-R)

　　田4)

r) (1/4)R

　確率計

　1.0

　　　(1/2)(1-R)

(2/4∩1/2)

　　　巾2)R

1.0

Ｉ＝凪1回心y(Ｒ/2戸(1/2戸{(1－Ｒ)/2ド3



aade

(1－r)

　ad

(1－r)

aadE

(1－ｒ)

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）

L＝(a1/Ｒトa3パ1－Ｒ)

ニR(l-R) ■{ai(l-R)-a3R}

ニＲ(1
し
Ｒ)悩に(31＋３3)Ｒ}

{ai-(a汁a3)Ｒ}＝0

分散の計算

　＿　　ａ１

ai-+二‾石‾

　　　　　　　Ｒ

吏Ｌ＿Ｒ(ａｎ－a1(Ｒ')＿(1一旦
dR2

一 一 -

－ 一 一

－ 一 一 一 一

R2

＿－a1　　－a3(－1)

一一‾R2　(1－Ｒ)2

１

R)2

　　　Ｌ＝一bｼﾞ(1－Ｒ)十(b3/Ｒ)

　　　　二Ｒ(1
し
Ｒ){‾b1R十b3(1‾Ｒ)}

　　　　二Ｒ(1

し
Ｒ){b3‾Ｒ(b1十b3)}

　　　　　{b3－(b汁ｂ３)Ｒ}＝Ｏ　　Ｒ＝一司乃≒y

O　＜Ｒ＜0.5　r＝Ｒ: Ad/ａＤ(相反)

0.5＜Ｒ＜1.0　r＝1 －Ｒ: AD/ad (相引)

(１－Ｒ)ｊ

　１　＿ａｌ　ｌ　　　ａ３　　　　１
-　一一＋Vr R　Ｒ　（１－Ｒ）（１－Ｒ）

＝子{1/Ｒ＋1/(レＲ)}ｖｎ＝

AD

(1－r)

AaDd

(1－r)

一一一一一一一

AaDe

(1－ｒ)

Ｊ
ｒ

Ｊ
ｒ

AaDd

　ｒ

Aade

　ｒ

R＝1－r
一
期待確率

l/2r

一一一一･

l/2r

1/2(1－r)

一一一一一一一一一-

1/2(1－r)

1.0

aaDD

　ｒ

aaDe

　ｒ

２Ｒ(レＲ)

　　na

　2R(1－Ｒ)

－またはＶＲ＝

巾（ＢＣ-4）

ad

(1－r)

-

aaDd

(1一ｒ)

aade

(1－r)

AD

-
ad

×

aD
-
ae

1/2

l/2aE

　　1/4

l/2ae

　　1/4

r＝1－Ｒ

変換した期待確率観察数

1/2(1－Ｒ)

1/2(1－Ｒ)

b

1

一一

b

2

1/2R

--一一一一

1/2R

　1.0

- 一 一 一 一 -

b

3

一一･

b

4

-

nb
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nb

② (ＢＣ-5)

　AD
‾ご

AD

(1－r)
一
AaDE

(レr)

AaDe

(1－r)

Ad

　ｒ

aE
-
ae

AadE

　ｒ

Aade
　ｒ

Ｊ
ｒ

aaDE

　ｒ

aaDe

　ｒ

上
Vr

　　（Ｔ-5）（ＢＣ-4）（ＢＣ-5）

4）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子が複対立遺伝子でＤ，ｅあるいはＥ，ｅヘテロの場

　合　　期待分離比は１：１：１：１となる。

A，ａ:標識遺伝子

D, d, E, e:アイソザイム遺伝子

ｒ:　　　組換価

1/2

l/2aD

　　1/4

l/2ae

　　1/4

ａａＤＤ(ＤＥ)

aａＤｅ(Ｄｅ)

一一一一一一---一一

ａａＤｄ(dE)

－ - - 一 一 一 一

aade(de)

確率計



１ニb1!b
回

3!b4!（匹Ｒ

六(1-R六R1）3 R1）4

L＝bllog(1－Ｒ)十b21０ｇ(1－Ｒ)十b31０ｇＲ十b41０ｇＲ十Const.

dＬ＿b1（－1）　b2（－1）　b3　b4
dR百二‾RT十（1－Ｒ）十Ｔ十‾k‾

ニＲ(臣Ｒ)トblR一b2R十b3(1－Ｒ)十b4(l-R)}

ニR(l-R)トbiR-bzR －bsR －b4R 十b3十b4}

　　＿b3十b4
　R‾マ

　Ｏ　くＲ＜０．５　ｒこＲ:Ad/aD

　０.5＜Ｒ＜1.0　r＝1－ Ｒ: AD/ad

組換価の分散の計算

＿　－b1　　　　－b2　　　b3　　b4＿　　b1十b2　　b3十b4
‾フＴニ‾RT八十（1－Ｒ）十Tｒ十玉‾‾‾（1－Ｒ）十工

づ午ノ匹寺引

nh

ｒの標準誤差:、/Ｖ↓

筑大演報第８号’92

dL

-dR

d2L＿　－（b汁b2戸－1）　－（b汁b4パ1）
-　-　　　　　　　　＋
dR2　　　　　（1－Ｒ）2　　　　　　　　　　R2

　　＿　　b1十b2　　1　　b3十b4　1

　　‾‾

ド

j‾ニ‾RT（1－Ｒ）十工Ｔ
｝

有ニＲ(iやtＲ){Ｒ十(1‾Ｒ)}

＿Ｒ(1－Ｒ)
－ＶＲ＝

Vr ニVr

４。戻し交雑において，アイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子座との組換価の計算

　　（Ｘ-6）（ＢＣ-1）（SC- 1）

1）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子がファースト（Ｄ）ホモの場合

　標識遺伝子座（Ａ,ａ）とアイソザイム遺伝子座（Ｄ，d）が独立で，（Ｄ，d）と胚致死遺伝子座（Ｌ，D

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　- 232 －
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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）

とが連鎖している。 ａａ及びＤＤのホモ個体の戻し交雑で，標識遺伝子，アイソザイム遺伝子とも

１：１の期待分離比になる。

　Ａ，ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

Ｌ，1:胚致死遺伝子

r:　　　組換価

　　　　　　Ａ

(1/2)　　　DL

　　　　　(1－r)

(1/2)　Aa

　　ａDL　　DDLL

　　　　　　　(1－r)

　　ａDl　　　DDLl

　　　　　　　(1－r)

(1/4)期待確率

１

２

－

１

２

－

１

１

DDLL

DDLl

-一一一一一一

DdLL

DdLl

-

DDU

Ddll

Ａ
ｍ
ｒ

DDLl

　「

DDll

　「

-一一----一一-

　　　　　　　「

r十（1－r）

　　「

(1－r)

　2ai-a2
Ｒ－
　　　　na

Ａ
乱
ｒ

DdLL

　　r

DdLl

　　「

Ａ

－
ａ

DL

一d1

　A

　d1

(1－ｒ)

DdLl

(1－ｒ)

Ddll

(1－r)

ａ　DL

3　DdL-　　1/4(2一Ｒ)

2　Ｄ- 11　1/4致死

　　　　　　(不可視)

確率計　　1.0

dL

-dR

ただし，0　＜Ｒ＜0.5

　　　　0.5＜Ｒ＜1.0

普ニパ（1侃）吋｛2ざ即｝ 上
Vr

　
　
Ｉ

ａ
Ｄ
　
ｒ

DDLl

　ｒ

DDU

　「

1/3

一一

(2

１．０

ａ
乱
ｒ

DdLL

　　r

DdLl

　　「

Ｒ）

観察数

a2

na

　a

　d1

(1－ｒ)

DdLl

(1－r)

Ddll

(1－r)

ａ　Ｄ１

　ａ

　DL

(1－ｒ)

-

　aa

DDLL

(レr)

DDLl

(1－ｒ)

aａホモあるいはＡａヘテロ接合体におげる(Ｄ,d)と(Ｌ,1)の２遺伝子対による分離比

　Ａ,Ｌ：完全優性,Ｄ:共優性,r:組換価　Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

｢ａａ｣あるいは｢Ａａ｣

変換した期待確率

　(1－r)　　３　DDL-　　1/4(1十Ｒ)　　　1/3(1十Ｒ)　　ａ

ｒ十(1－r)

１＝ﾐぶ宍r(1十Ｒ)31(2一Ｒ)３２　Ｌ＝1og l = ailog (1十Ｒ)十ａ21０ｇ(2－Ｒ)

ﾆてﾄﾞﾄﾞR) (2万作Ｒ)ニ(1十Ｒ)し－Ｒ){‾(31＋212)Ｒ十(2ai-a2)}

r＝Ｒ　　ＤＩ/dL（相反）

ｒ＝（1－Ｒ）ＤＬ/dl（相引）

＝－(ｎ。/3亘1/(1十Ｒ)＋1/(2－Ｒ)}



有ニ3（1十iか（2－Ｒ）｛3｝

筑大演報第８号’92

分散　‰＝（1十R)(2-R)　VR = Vr　　ｒの標準誤差:√∇7

注記：Ａａヘテロ型におげる上記の期待確率はａａホモ型と全く同じである。

　　（Ｘ-6）（ＢＣ-2）（SC-2）

2）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子がスロー（d）ホモの場合

　標識遺伝子座（Ａ，ａ）とアイソザイム遺伝子座（Ｄ，d）が独立でパＤ，d）と胚致死遺伝子座(L, 1)

とが連鎖している。 ａａ及びddのホモ個体の戻し交雑で，標識遺伝子，アイソザイム遺伝子とも１：

１の期待分離比になる。

　Ａ，ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

Ｌ，１：胚致死遺伝子

ｒ:　　　組換価

　　　　Ａ

(1/2)　DL

　　　(1－r)

(1/2)

adL

１

２

～

１

２

－

１

１

adl

　Aa

DdLL

(1－r)

DdLl

(1－ｒ)

(1/4)期待確率

DdLL
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-一一一一一一

ddLL

ddLl
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ddll
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DdLl

　「

Ddll

　「

　　　「

ｒ十（1－ r）
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(1－r)

Ａ
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ｒ

ddLL

　　ｒ

ddLl
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-

(1

3　ddL-

２ Ｄ- 11

DL
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ａ
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ａ
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一dl
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　DL

(1－r)
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DdLL

(1－r)

DdLl
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Ｉ

ａ
Ｄ
　
ｒ

DdLl

　「

Ddll

　「

１

一 一

／

ａ
乱
ｒ

ddLL
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ddLl
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観察数

－ 一 一 一 一 一 一

3（2－Ｒ）　ａ2

１．０

- - - 一 一 一 一

na

　a

　dl

(1－r)

ddLl

(レr)

ddll

(1－ｒ)

a　d1

Ａ
�

- r）

ddLl

(1－r)

ddll

(1－r)

aａホモあるいはＡａヘテロ接合体における(Ｄ,d)と(Ｌｊ)の２遺伝子対による分離比

　Ａ,Ｌ：完全優性,Ｄ:共優性,r:組換価　Ｒ＝(1－ｒ)，r＝(1－Ｒ)

｢ａａ｣あるいは｢Ａａ｣

変換した期待確率

　(1－r)　　　3　DdL-　　1/4(1十Ｒ)　　　1/3(1十Ｒ)　a.

ｒ十(1－r)

1/4

1/4致死

(不可視)

確率計　　1.0
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(1

DDll

　rir2

DdLl

　r.ro

DDLl　　DdLL DdLl

　Ddll

r2(レr1)

　ddLl

rバレrl)

　ddll

－rl)(レr2)

DdLl

　rirv

ddLL

　rir2

a

d1

－r1）「

Ddll　　　ddLl

ａ
乱

　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）

組換価，その分散，標準誤差の計算方法は（Ｘ-6）の（ＢＣ-1），（SC-1）と同様である。

　_ 2ai ―a2
Ｒ－
　　　　na

ただし，0　＜Ｒ＜0.5　ｒ＝R

　　　　0.5＜Ｒ＜1.0　ｒ＝（1－Ｒ）

＿（1十Ｒ）（2－Ｒ）
分散ｖｎ＝

na

ｒの標準誤差:√∇7

DI/dL(相反)

　ＤＬ/dl(拐引)

ＶＲ＝Ｖ

注記：Ａａヘテロ型における上記の分離確率はａａホモ型と全く同じである。

　　（Ｘ-6）（ＢＣ-3）（SC- 3）

3）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子がＤ，ｄヘテロの場合

　標識遺伝子座(A, a)とアイソザイム遺伝子座（Ｄ，d）が独立で，（Ｄ，d）と胚致死遺伝子座(L, 1)

とが連鎖している。 ａａホモ個体の戻し交雑で標識遺伝子は１：１，アイソザイム遺伝子は１：２：１

の期待分離比になる。

　Ａ，ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

Ｌ，1:胚致死遺伝子

r:　　組換価
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　DDLl

r2(1－r1)

　DdLL

r2(1－r1)

　DdLl

岫(レr1)(レr2)r1(レr2)r1(トr2バレrい(レr2) (レri)(トr2)ri(トr2) ri(レrい(1
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aａホモあるいはＡａヘテロ接合体での(Ｄ,d)と(L,l)の２遺伝子対による分離比

　Ａ,Ｌ：完全優性,Ｄ:共優性,ｒ:組換価,ｒl＝r2＝r,R2＝(1－r)2，Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

｢ａａ｣あるいは｢Ａａ｣

　　　　　(1/4)期待確率　　　　　　　　　　　期待確率　　　　　変換した期待確率

１

２

■皿

２

４

■皿

１

２

DDLL

DDLl

一一一一一一

DdLL

DdLl

--一一一一

ddLL

ddLl

１

－

２

－

１

DDll

一一一一･

Ddll

一一一一･

ddll

16

(9種類)

(1/4)期待確率

(1-r1)(1-r2)

r1(1-rO十r2(トr1)

r1(

2(1

トr2)十r2(トr1)

-ri)(l-r2)＋2hh

hVo

r1(トr2トr2(レr1)

慰

ri

d

一一一一

(1-

一 一

r2ドr2(トr1)

r1)(レr2)

Ao=2ai

A1＝－4a1－ 2a2

A2＝2al＋5a2－ 4a3

A3=2ai＋6a3

A4＝－4a1－ 5a2－ 6a3

A5＝2a1＋2a2＋2a3= 2na

3 DDL-

6 DdL-

3 ddL-

１

〃ｊ

２

－

１

DDU

一一一一-

Ddll

一一-一一

ddU

　16

(6種類)

≒ζ

一

一

(1/8)(ト2r仔＋2r-2r2)

(1/8)(トr2)

(2/8)(r-r腫卜2r十r伴rり

(2/8)(1－r十r2)

　(1/8)r2十(2/4)(r-r2)

＝(1/8)(r2＋2r－2r2)

＝(1/8)r(2－r)

(1/8)r2

一一一一一一一一

(2/8)r(1

--一一一一--

(1/8)(1-

-r)

-一一

r)2

一 一

確率計

＝(1/8)(2R－R2)

一

一 (2/8)(1-R十R2)

＝田8)(1－R2)

＝(1/8)(レＲ)2

---------------
＝(2/8)Ｒ(トＲ)

一

一
(1/8)Ｒ2

1.0

次の５次方程式を満たすO＜Ｒ＜1のＲが

求める組換価ｒである

f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十Ａ５Ｒ５＝０

(3/8)

(1/3) (2Ｒ

観察数

2）

ａ

(2/3)(1-R十Rりａ2

(1/3)(トR2)ａ3

一 一 -

　　　　確率小計1.0

　　　　(1－2R十R2)

-一一------一一------

田8)2R(1－Ｒ)

--一一一一一一-一一--一一一一

　　　　R2

-----------------

　　　　確率小計1.0

色

b

1

一一

b

2

一 一 一 一

b

3

一一

吋

ｎ

　　ただし，0＜Ｒ＜0.5　　ｒニＲ: Ad/aD

　　　　　　　0.5<R< 1　　ｒ＝1－Ｒ: AD/ad

注記：上記の確率はＡａヘテロ型についてもａａホモ型と全く同じであり，Ａａヘテロ型については，

総体比はホモ型の２倍であるが，ヘテロ個体内部の各遺伝子型，表現型の比率はホモ型の場合と同

じである。
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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）

遺伝子型

　DDL-

DdL-

ddL-

計

Ｌ

dL

-dR

変換した期待確率　観察数

ｿﾞﾄ（2R－R2）　　　ai

j-（1－Ｒ十R2）　　ａ2

１
－３

１

(1－R2) ａ
　
　
　
ｎ

(2R－R2)十ａ21０（L(1－Ｒ十R2)十ａ31０ｇ{(1－ R2)十Const.

　　　２－２Ｒ　　　　－１＋２Ｒ　　　　－２Ｒ

二a12R－R2十a2 1－ Ｒ十R2十a3‾F二‾ＲＦ

Ｒ(２－Ｒ

一

一

１

１

－
Ｒ２ １－Ｒ十R2）

{(2－2R)(1－ R2)(1－Ｒ十R2)a1十(－1＋2Ｒ)

Ｒ(2－Ｒ)(1－ R2)a2－ 2 R･Ｒ (2－Ｒ)(1－Ｒ十R2)a3}

上火の分子｛　　｝内について

第１項：（２－２Ｒ）（１－ Ｒ２）（１－Ｒ十R2）

　　　　　＝（2－2R－ 2R2＋２Ｒ３）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　＝２－２Ｒ－ ２Ｒ２＋２Ｒ３

　　　　　　－２Ｒ＋２Ｒ２＋２Ｒ３－ ２Ｒ４

　　　　　　　　＋２ Ｒ２－ ２Ｒ３－ ２Ｒ４＋２Ｒ５

２－４Ｒ＋2R2＋２Ｒ３－ ４Ｒ４＋２Ｒ５

第２項：（－１＋２Ｒ）Ｒ（２－Ｒ）（１－ Ｒ２）

　　　　　＝（－Ｒ＋2R2）（2－Ｒ－ 2R2十Ｒ３）

　　　　　＝－２Ｒ十R2＋２R3-R4

　　　　　　　　＋４Ｒ２－ ２Ｒ３－ ４Ｒ４＋２Ｒ５

－２Ｒ＋５Ｒ２　　－５Ｒ４＋２Ｒ５

第３項：－２Ｒ２（２－Ｒ）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　＝（－４Ｒ２＋２Ｒ３）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　＝　　　　　－４Ｒ２＋４Ｒ３－ ４Ｒ４

　　　　　　　　　　　　＋２Ｒ３－ ２Ｒ４＋２Ｒ５

　－４Ｒ２＋６Ｒ３－ ６Ｒ４＋２Ｒ５

以上から
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普ニＲ(2－Ｒ)(1－ k2)(1－Ｒ十Ｒ２){(２‾４Ｒ＋２Ｒ２＋２Ｒ３－
４Ｒ４＋2R5)a1

　　十(－２Ｒ＋５Ｒ２－ ５Ｒ４＋2R5)a2十(－４Ｒ２＋６Ｒ３－６Ｒ４＋2R5)a3}

盤＝Ｏより，上火分子｛　｝内の火を

f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十Ａ５Ｒ５＝０

とすると，Ao～A5の係数は以下のようになる。

Ａｏ＝２ａ１　　　　　　　　　　　　　　　　　　　０　＜Ｒく０．５のときｒ＝Ｒ: Ad/aD

Ａ１＝－4a1 －2a2　　　　　　　　　　　　　　0.5＜Ｒ＜1のときｒ＝1－ Ｒ: AD/ad

A2=2ai＋5a2－ 4ａ3

A3

Ａ4

Ａ5

= 2ai ＋6ａ3

一

一

－4a1－ 5a2- 6a3

2a1＋2a2　＋2a3= 2na

Fisher情報量

11(Ｒ)＝一寸(2R－R2)
d2
-dR2

d

log寸(2R－R2)

　2－2Ｒ
＝一言2R－R2)詣T　渥傾于2

＝一寸(2R－R2)

一

一

-

-

－２ R－R2)－(2－2R)(2－2R)

　　　(2R－R2)2

(４Ｒ－２Ｒ２)十(4－8R＋4R

　　　　　3(2R－R2)

4-4R＋２Ｒ２

3(2R－R2)

12(Ｒ)＝一万宍(1－Ｒ十R2)↓ｌｏｇｿﾞL(1－Ｒ十R2)

＝一寺(1－Ｒ十R2)七

＝一寸(1－Ｒ十R2)

－1＋2Ｒ

dR　1－ Ｒ十R2

2(1－Ｒ十R2)－(－1＋2Ｒ)(－1＋2Ｒ)

(1－Ｒ十R2)2

＿－４(１－Ｒ十R2)＋2(1－4R＋４Ｒ２)

３(１－Ｒ十R2)
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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）

　　　　　　－２－４Ｒ＋４Ｒ２

　　　　－　　　　‾　３（１－Ｒ十R2）

13(Ｒ)＝－{(1－ R2)ル１ｏｇご卜(1－ R2)

一

一

一
一

一寸(1- R2)沓

１

－
３
(1－ R2)

２

－２Ｒ２)＋４Ｒ２

‾　　3(1－Ｒ

＿　2＋2R2

‾3(1－ R2)

I(Ｒ)＝11(Ｒ)＋12(Ｒ)＋13(Ｒ)

4-4R＋２Ｒ２

－２Ｒ

一
１－ Ｒ２

１－ Ｒ２） ＋２Ｒ

１－Ｒ

－２－４Ｒ＋4Ｒ2

－2Ｒ

２＋２Ｒ２
　　　‾Ｘ　‾ＸλゝI　£一jX●，　●　　　Q　　XAゝ｜　・ A●-　● £JI&-j晶ゝ

二　３Ｒ(２－Ｒ)十　３(１－Ｒ十R2)＋3(1－ R2)

１

‾3R(2－Ｒ)(1－ Ｒ2 １－Ｒ十Ｒ
{(4－4R＋2R2)づ1－ R2)(1－Ｒ十R2)十

(－2－4R＋4R2)･Ｒ(2－Ｒ)(1－ R2)　十(2＋2R2)･Ｒ(2－Ｒ)(1－Ｒ十R2)}

　　　　　　　　　　　(2－Ｒ－ 2R2十R3)

二3R(2－Ｒ)(1一

石
)(1－Ｒ十R2){(4‾4R＋2R2)(

(2R－R2)

１－Ｒ十R2

　　－R2十R3－ R4）

十（－２一４Ｒ＋４Ｒ２）（２Ｒ－Ｒ２－ ２Ｒ３十R4）

十（４Ｒ－２Ｒ２＋4R3－ 2R4）（1－Ｒ十R2）｝

上大の分子｛　　｝内の展開

第１項：(4-4R＋２Ｒ２）（１－Ｒ十Ｒ３ － Ｒ４）

　　　　　＝４－４Ｒ　　　　＋４ Ｒ３－ ４Ｒ４

　　　　　　　－４Ｒ＋４Ｒ２　　　　－４Ｒ４＋４Ｒ５

　　　　　　　　　　＋２Ｒ２－ ２Ｒ３　　　　＋２Ｒ５－ ２Ｒ６　　　　＋２Ｒ２－２Ｒ３　　　　＋２R5-2R

４－８Ｒ＋６Ｒ２＋2R3－ 8R4＋６Ｒ５－ ２Ｒ６
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第２項：(－２－４Ｒ＋４Ｒ２)(２Ｒ－Ｒ２－ ２Ｒ３十Ｒ４)

　　　　　＝－４Ｒ＋２Ｒ２＋４Ｒ３－ ２Ｒ４

　　　　　　　　　－８Ｒ２＋４Ｒ３＋８Ｒ４－ ４Ｒ５

　　　　　　　　　　　　　＋８ Ｒ３－ ４Ｒ４－ ８Ｒ５＋４Ｒ６

－４Ｒ－６Ｒ２＋16 R3＋2R4－ 12R5＋４Ｒ６

第３項：（４Ｒ－２Ｒ２＋４Ｒ３－ ２Ｒ４）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　　＝４Ｒ－２Ｒ２＋４Ｒ３－ ２Ｒ４

　　　　　　　　　－４Ｒ２＋２Ｒ３－ ４Ｒ４＋２Ｒ５

　　　　　　　　　　　　＋4R3－ 2R4＋４Ｒ５－ ２Ｒ６

｛

４Ｒ－６Ｒ２＋10R3－ 8R4＋６Ｒ５－ ２Ｒ６

｝内計＝４－８Ｒ－ ６Ｒ２＋28 R3－ 14 Ｒ4

以上からI(Ｒ)は，

Ｉ(Ｒ)＝

Ｖ(Ｒ)＝

一

-

　２(２－４Ｒ－３Ｒ２＋14R3－ 7R4

3R(2－Ｒ)(1－ R2)(1－Ｒ十Ｒ

１

-ｎ。I(Ｒ)

3R(2－Ｒ)(1－ R2)(1－Ｒ十Ｒ2

2na ４Ｒ－３Ｒ２＋14R3－ 7R4）

ｒとＲは同じ１次のオーダーだから

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

筑大演報第８号’92

　　（Ｔ-6）（ＢＣ-4,－5）（SC- 4,－5）

4）戻し交雑親（検定親）のアイソザイム遺伝子が複対立遺伝子でＤ，ｅあるいはＥ，ｅの場合

　標識遺伝子座（Ａ，ａ）とアイソザイム遺伝子座(D, d, E, e)が独立で, (D, d, E, e)と胚致死遺

伝子（Ｌ，1）とが連鎖している。ａａホモ固体の戻し交雑で標識遺伝子は，１：１，アイソザイム遺伝

子は１：１：１：１の期待分離比になる。

　　　　　　　　　　　　　（1）（ＢＣ-4）　　　　　　　　　（2）（ＢＣ-5）

A，ａ:標識遺伝子

Ｌ，1:胚致死遺伝子

Ａ　DL
- ×

ａ

一ａ

DL

-ｅ1
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Ａ　DL

ａ dl
ｘ且且し
　ａ　eldl

D, d, E, e:アイソザイム遺伝子

ｒ:組換価



一 一

　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）

　標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座とは独立であるため，Ａ-とａａの両個体群におげるアイソ

ザイム遺伝子の分離比は同一になる。

｢Ａ－｣あるいは｢ａａ｣

　1/2

1/2

　DL

(1-r)

１Ｄ
　
ｒ

ｄ
ｒ

　DL

(1-r)

(1

此
ｒ

ｍ
ｒ

DDLL　　　DDLl

－r)(1－r)r(1－r)

DDLl

r(l-r)

-一一一一一一･

　DeLL

r(l-r)

DDU

　r2

DeLl

　r2

dDLL

r(トrパ1

dDLl

　r2

-一一一一-

deLL

　r2

- 一 一

　e1　　　DeLl　　Dell　deLl

(1－r)(1－r)(1－r)r(トr) r(トrパ1

[1

　　　遺伝子型

／４]

１１　ＤＤ(ＤＥ)ＬＬ

２２　ＤＤ(ＤＥ)Ｌ１

３１

４２

-

５１

６２

一一一一

７１

８２

９

10

11

12

１

１

１

１

Dｅ(Ｄｅ)ＬＬ

Ｄｅ(Ｄｅ)LI

Dd(dE)ＬＬ

Ｄｄ(dE)Ｌ1

dｅ(de)ＬＬ

ｄｅ(de)Ｌ1

DＤ(ＤＥ)11

De(Ｄｅ)11

Dd(dE)11

de(de)11

　dl

(1-r)

dDLl

-r)(1-

･一一一一一一-

　dDU

r(1-r)

r）

　deLl

r(レr)

･-一一一一一一一一-

　dell

－r)(トr)

｢Ａ－｣あるいは｢ａａ｣

1/2

1/2

　EL

(1－r

１Ｅ
　
ｒ

- 一 一

　DL

(1－r)

乱
ｒ

ｍ
ｒ

　　　　DELL　　　DELI

)(1－r)(1－r)r(トr)

　DELI

r(トr)
一一--一一一一一一一--一一

eL　　　　DeLL

(1

「

el

r(トr)

一一一一一一一一

　DeLl

DEU

　r2

-----

DeLl

　r2

　dELL

r(トrバ1

-一一一一-一一一一

　dELl

　　r2

一一一一一一一一一一

　deLL

　　r2

Dell　　deLl

　d1

(1－r)

dELl

-r)(トr)

　dEU

r(l-r)
一 一 - 一 一

　deLl

r(トr)

･-一一一一一一

　dell

－r)(1-r)(トr)r(トr)r(トrパレr)(レr)

R2＝(1－r)2,Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

　　　　　　　　　　　　変換した期待確率

(1－r)2

2r(l-r)

-一一一一一一一一一一一一

r(l-r)

ｒ2十(1－ｒ)2

r(l-r)

ｒ2十(1－r)2

一一一一一一一一-一一一一

r2

2r(l-r)

r2

ｒ(ト

ｒ(ト

(1－

-r)

-r)

ｒ)2

R2

2R(1－Ｒ)

R(1－Ｒ)

(1-2R十ま)

Ｒ(1－Ｒ)

(1-2R十Ｊ)

(1－Ｒ)2

2R(1－Ｒ)

確率小計

(1－Ｒ)2

R(1－Ｒ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

(2R－R2)

(1－Ｒ十R2)

(1－Ｒ十R2)

(1－R2)

3.0

(1-2R十R2)

Ｒ(トＲ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

1/3(2R－R2)

1/3(トR十Rり

1/3(1-R十Rり

1/3(1－R2)

1.0

(1-2R十R2)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

　　　　　　　　　　　　　　　　確率小計　　　1.0　　　　　1.0

　　　　　　　　　　　　　　　　確率合計　　　4.0

胚致死遺伝子により,Ｄ－(Ｅ－)11遺伝子型をもった(1/4)は致死となる。

241

観察数

a1

a2

a3

a4

na

　
１
　
ｎ
乙

ｂ
　
ｂ

　
Ｑ
Ｊ
　
４

ｂ
　
ｂ

Hb
-
ｎ



遺伝子型

　DDL-

DdL-

DdL-

deL-

計

Ｌ＝

一一

dL

-dR

変換した期待確率　観察数

１
－３

１
－３

１
－３

１
－３

(2R－R2)

(1－Ｒ十R2)

(1－Ｒ十R2)

(1－R2)

　1

ａ

ａ
　
　
　
ａ

ａ
　
　
　
ｎ

筑大演報第８号’92

ailog-卜(2R－R2)十ａ21０ｇす(1－Ｒ十R2)十ａ31０ｇﾌﾄ(1－Ｒ十R2)十ａ41０ﾀﾄ(1－R2)十Const.

ailogy(2R-R2)十(a2十a3)ｌｏｇす(1－Ｒ十R2)十ａ41０ｇ{(1－ R2)十Const.

＝ａ1
２－２Ｒ　　　　　　　　－１＋２Ｒ　　　　－２Ｒ

2R-R2十（32＋３3）1－Ｒ十R2＋３4‾F二玉Ｆ

ニ(2R一R2)(1－拓)(1－Ｒ十R2){(2‾2R)゜(1‾R2)(1－Ｒ十R2)a1十(－1＋2Ｒ)･(2R－R2)

　　　　　　　　　　　　　　　　　　(1－R2)(a2十a3)－2R･(2R－R2)(1－Ｒ十R2)a4}

上火の分子｛　　｝内について

第１項：（２－２Ｒ）（１－ Ｒ２）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　＝（２－２Ｒ－ ２Ｒ２＋２Ｒ３）（１－Ｒ十Ｒ２）

　　　　　＝２－２Ｒ－２Ｒ２＋２Ｒ３

　　　　　　－２Ｒ＋２Ｒ２＋2R3－ 2R4

　　　　　　　　　＋２Ｒ２－ ２Ｒ３－ ２Ｒ４＋２Ｒ５

２－４Ｒ＋２Ｒ２＋２Ｒ３－ ４Ｒ４＋２Ｒ５

第２項：（－１＋２Ｒ）（２Ｒ－Ｒ２）（１－ Ｒ２）

　　　　　＝（－１＋２Ｒ）（２Ｒ－Ｒ２－２Ｒ３十R4）

　　　　　＝　－2R十　R2＋2R3－　R4

　　　　　　　　　　＋４Ｒ２－ ２Ｒ３－ ４Ｒ４＋２Ｒ５

－２Ｒ＋５Ｒ２ －５Ｒ４＋２Ｒ５

第３項：－２Ｒ（２Ｒ－Ｒ２）（１－Ｒ十R2）

　　　　　＝（－4R2＋２Ｒ３）（１－Ｒ十R2）

-

- －４Ｒ２＋４Ｒ３－ ４Ｒ４

　　　　＋２Ｒ３－ ２Ｒ４＋２Ｒ５

－４Ｒ２＋6R3－ 6R4＋２Ｒ５
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以上から

農

‾ニ（2R－R2バ1－

k2）（1－Ｒ十Ｒ２）｛（２‾４Ｒ＋２Ｒ２＋２Ｒ３‾４Ｒ４＋2R5）31

　　　　　　　　　　　　　　　十（－２Ｒ＋5R2－ 5R4＋2R5）（a2十a3）

　　　　　　　　　　　　　　　十（－４Ｒ２＋６Ｒ３－ ６Ｒ４＋2R5）a4｝

盤＝Ｏより，上火分子｛　｝内の火を

　　　f(Ｒ)＝Ao十ＡＩＲ十A2R2十A3R3十A4R4十A5R5二〇

とすると，Ao～A5の係数は以下のようになる。

Ａｏ＝２ａ１　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　０　＜Ｒ＜０．５＜のとき1‘ニＲ: Ad/aD

Ａ１＝－4a1－ 2a2－ 2a3 0.5＜Ｒ＜1のときr＝1－ Ｒ: AD/ad

A2=2ai＋5a2＋5a3－ 4a4

A3二2a1＋6a4

A4＝－4a1－ 5a2－ 5a3－ 6a4

A5=2ai＋2a2＋2a3＋2a4＝2ｎａ

Fisher情報量

　　11(Ｒ)ニー寸(2R－R2)

-

-

＝一寸(2R－R2)

一

一

一

一

一

一

4R-2R2

－２

log-卜(2R－R2)

R-R2 ト（２－２Ｒ）
-
２Ｒ－Ｒ２）２

－1＋2Ｒ

１－Ｒ十Ｒ2

－2

－（－1＋２Ｒ）
-
１－Ｒ十R2)2

1-4R＋４Ｒ：
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－1＋2

d2

-
dR2

一寸(2R-R2)長子必回ﾚ

２

＋ 4-8R＋４Ｒ２）
　　　　　３(２Ｒ－Ｒ

4-4R＋２Ｒ２
一
・　3(2R－R2)

12(Ｒ)＝－{(1－Ｒ十R2)ル１ｏｇ寸(1－Ｒ十R2)

＝一寸(1－Ｒ十R2)jk一汀ゴ必H汗

－{(1－Ｒ十R2)-

１－Ｒ十R2)十

　　　　　３(１－Ｒ十Ｒ

－１－２Ｒ＋２Ｒ２

ニ匹二回耶‾



１３(Ｒ)＝１２(Ｒ)

14(Ｒ)＝二卜(1－ R2)ルｌｏｇ-}(1－ R2)

-

-

一

一

一

一

寸(1べ2)萱

一寸(1－ R2)

２ １－Ｒ
３

２

＋４Ｒ２

１－Ｒ

＿　２＋2R2

‾3(1－ R2)

一

一
ト

２Ｒ

一
一Ｒ２

ﾄR2)＋2Ｒ
-
(1－ R2)2

I(Ｒ)＝11(Ｒ)＋12(Ｒ)＋13(Ｒ)＋14(Ｒ)

　　4-4R＋２Ｒ２

二　３（２Ｒ－Ｒ２）十

一

一

一

一

3(2R－Ｒ

３

2R-R2

１

－2Ｒ

　　－１－２Ｒ＋２Ｒ２　　　２＋２Ｒ２
２｀　３(１－Ｒ十R2)＋3(1－

R2)

１

－Ｒ

　１
-
１－Ｒ

以下，先のI(Ｒ)と同じ

したがって，

I(Ｒ)＝

Ｖ(Ｒ)＝

一

一

2（2

-
3R（

１－Ｒ十Ｒ2

１－Ｒ十Ｒ2

-4R-3R2＋14R3－ 7R4）

2－Ｒ）（1－ R2）（1－Ｒ十Ｒ2

-
ｎ。I(Ｒ)

3R(2-

2na 2－4

１－Ｒ

－３Ｒ

１－Ｒ十Ｒ2

＋14R3－ 7R4）

ｒとＲは同じ１次のオーダーだから

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

筑大演報第８号’92

{(4-4R＋2R2)(1－ R2)(1－Ｒ十R2)

　十(－2－4R＋4R2)(2R－R2)(1－ R2)

　十(2＋2R2)(2R－R2)(1－Ｒ十R2)}

{(4－4R＋２Ｒ２)(１－Ｒ十R3－R4)

　十(－２－４Ｒ＋４Ｒ２)(２Ｒ－Ｒ２－ ２Ｒ３十R4)

　十(４Ｒ－２Ｒ２＋４Ｒ３－ ２Ｒ４)(１－Ｒ十R2)}
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Ｃ　自殖における連鎖分析

　　（Ｚ-3）

｜.標識遺伝子座近傍に胚致死遺伝子座があり，Ａ-:ａａの分離比が３：１の分離比に適合し

　ない場合の組換価の計算

１）２因子の連鎖遺伝（相引）（２因子ヘテl==･個体の自殖あるいは相互交雑）

　Ａ,ａ:標識遺伝子

B，b:胚致死遺伝子

p:　　組換価

AB

-
ab

　AB

(1－p1)

ｂ
　
ｌ

Ａ
　
ｐ

認
狗

　ab

(1－p1)
　田2)

一
(1/2)

　AB

　(1－p2)

‥
一
回
乙
ツ
出
面

(1 p2）

　　AABB

(1-Pl)(l-P2)

　　AABb

　p2(1－p1)

　　AaBB

　ｐ２(1－p1)

　　AaBb

(1－pい(1－p2)

　AABb

p1(1－p2)

　AAbb

　　PlP2

　AaBb

　PlP2

　Aabb

p1(1－p2)

　AaBB

ｐ１(1－p2)

　AaBb

　PlP2

　aaBB

　PlP2

　aaBb

p1(トp2)

　　AaBb

(1－pJ(1－p2)

　　Aabb

　p2(トp1)

　　aaBb

　p2(1－pl)

　　aabb

(1－pい(1－p2)

A:完全優性,Ｂ:完全優性,p:組換価　ここで,p1＝p2＝p,Ｐ＝(1－p)2とする(1－p)＝浬,p＝(1－冲)

田4)期待確率 変換した期待確率　観察数

1 AABB

2 AaBB

2 AABb

4 AaBb

１

２

aaBB

aaBb

一 一 一 一 一

(卜p1)(1－p2)　　　3 ABB

Pl(l-P2)十p2(1－p1)

Pl(l-P2)十p2(1－p1)6 A-Bb

2(1-Pi)(l-P2)＋2PlP2

-一一---一一---一一--一一----------一一-

PlP2　　　　　　　　　　1 aaBB

pl(トp2)十p2(トPi) 2 aaBb

- 一 一 一 一 -

　期待確率

　(1/4)(レ2p十p伴2p-2が)

＝田4)(トp2)

　(2/4)(pづ+1-2p十p呼pり

＝(2/4)(トp十p2)
一 一 - 一 一 -

(1/4)p2

(2/4)p(トp)

- 一 一 一 一

- 一 一 一 一 一 一

- 一 一 一 一

＝(1/4)(2浬－Ｐ)

　十(2/4)(ト浬十P)(1/3)(2十P) ai

= (1/4) (2十P)

----一一---------一一一一-一一----一一一-----

＝(1/4)(1－､/p)2(1/3)(1－P)a2

　十(2/4)､/P(l-VP)

＝(1/4)(1－P)

一一一一一一一一一 - - - 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 - 一 一 - 一 一 一 一 一 一 一 一 一

- 一 一 - - - -

確率小計1.0 Ha

1 AAbb

2 Aabb

1 aabb

PlP2

Pl(l-P2トp2(トp1)

(レp1)(レp2)

3 A-bb

1 aabb

確率小計(3坤

　(円)p2十(2坤(p－p2)

＝田4亘p2＋2p－2p2)

＝(1/4)p(2－p)

　(1坤(1－p)2

＝(1/4)(1-

　十(1/4)P

＝1/4

P）

常に(1/4)ｶ峨死

　不可視

最尤法による組換価の推定

こﾐぶﾚ{(2十Ｐ)/3ド1{(1－Ｐ)/3ド2

組換価ｐの分散の推定

匹_＿　ａレ__＿　a2
dP‾（2十Ｐ）　（１－Ｐ）
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L＝log l = ailog (2十Ｐ)十ａ21０ｇ(1－Ｐ)十Const.

dL　　－a1（－1）　－a2汗1）
‾aF二（2十Ｐ）十（1－Ｐ）

　　ai　　　　　　a2　　＿‾屡に‾町‾（1－Ｐ）‾0

{1/(2十Ｐ)(1－Ｐ)且a1(1－Ｐ)－a2(2十Ｐ)}＝0

a1－ 2a2- (a1十a2)Ｐ＝0

P＝j1‾.2a2＝j■二丿燧z
　　　a1＋ａ2　　　　na

筑大演報第８号’92

d2L＿a1(－1)　a2{-(-l)}
aF一万不二p)2 (1-P)2

　＿　　　ai　　　　　l　　　　　a2　　　　　1　　---　-　‾　（2十Ｐ）（2十Ｐ）　（1－Ｐ）（1－Ｐ）

1　＿na　　　1　　　　　1
天一Ｔ｛Ｔ匹寸＝万｝

V＿（2十Ｐ）（1－Ｐ）
　Ｐ－　　　　　　na

･

VI）

ｐ

　１

－一一
　Vp

(1

ト

P)2

〕2Vに士

ト2(トp)}2

＝4(1－ｐ)2＝4Ｐ

相引(Ｐ＞0.25)　相反(Ｐ＜0.25)

AB/ab　　　　　　　Ab/aB

組換価ｐ＝１－Ｐ　組換価ｐ＝Ｐ　Vp=Vp/ ４Ｐ

ｐの標準誤差√焉　I)の標準誤差√Vp
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自殖における標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座との組換価の計算

（Ｗ-5）（SC-3）

１）２因子の連鎖遺伝（相引）（２因子ヘテロ個体の白埴あるいは相互交雑）

標識遺伝子,ａａホモ個体におけるアイソザイム遺伝子は１：２：１が期待分離比になる。

　Ａ,ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイふ遺伝子

r:　　　組換価

　田2)

(1/2)

　AD

　(1－r2)

<
二
ム
回
１
９
ふ

(1－ｒ2)

　AD

(1－rl)

１

２

－

２

４

－

１

２

　　AADD

(1－r1)(1－r2)

　　AADd

　r2(1－ｒ1)

　　AaDD

　r2(1－r1)

　　AaDd

(レrい(レr2)

AADD(1－r1)(トr2)

AaDD r1(レ０十r2(l

3 A-DD

r1）

AADd r1(トr2トr2(トr1)　6

AaDd 2(1 r,)(レrい＋2rif?

AAdd rir2

Aadd r1(卜印十r2(レr1)

1　aaDD　rir2

Ａ Dd

3 A-dd

l aaDD

2 aaDd　r1(レr2トr2(トr1)　2 aaDd

－ 一 一

1 aadd　(1－r1)(1

16

(9種類)

r2） 1 aadd

16

Ｊ
ｎ
‐

r）

(6種類)

247

　AaDD

r1(1－r2)

　AaDd

　　rir2

　aaDD

　　rir2

　aaDd

ｒl(1－ｒ2)

）

確率数

(1

ad

－r1）

一
一

一

一

(1

一一

　　AaDd

(レr1)(トｒ2)

　　Aadd

　ｒ2(レrl)

　　aaDd

　r2(トr1)

　　aadd

(1－ｒ1)(1－r2)

坤 (2R－Ｒり

(2/4)(トR十則(3/4)

＝田4)(トR2)

バ1/4)(1 R)1

田3)(2R－R2)

(2/3)(1-R十則

a1

a2

田3)(トR2)a3

確率小計1.0 na

(1－2R十R2)　　b1

(2/4)Ｒ(トR) (1/4) 2R(トＲ)

＝田4す

1.0

R2

確率小出.0

b2

b

3

-一

隻

ｎ

AD

-ab

１
ａ
　
１

Ａ
　
ｒ

　AADd

r1(1－r2)

　AAdd

　　rir2

　AaDd

　　riTo

　Aadd

r1(レr2)

A:完全優性,Ｄ:共優性,r:組換え価

　(1/4)期待確率

一

一

ここで,r1＝ｒ2＝ｒ,R2＝(1－ｒ)2,Ｒ＝(1－ｒ)，r＝(1－Ｒ)

　　　期待確率　　　　　変換した期待確率　　観察数

巾4)(l-2r十r2＋2r-ｙ)

田4)(1-r2)

　(2/4)トr伴l-2r十rＥげ

＝(2/4)(トr十r2)

　田4)r伴(2/4)(r－rり

＝田4)(r2＋2r－2r2)

＝田折(2－r)

田4)r2

(2/4)r(1

田4)(レr)2



筑大演報第８号’92

　　（Ｗ-5）（SC- 3）

2）2因子の連鎖遺伝（相反）（２因子ヘテロ個体の自殖あるいは相互交雑）

標識遺伝子,ａａホモ個体におけるアイソザイム遺伝子は１：２：１が期待分離比になる。

　Ａ，ａ:標識遺伝子

D，d:アイソザイム遺伝子

r:　　　組換価

田2）

　
　
　
　
　
、
リ

幻
皿
‰
七

田

　
Ｏ

Ｄ
１
‐
‘
ｄ
２

ａ
ぐ
　
ａ
　
ｒ

１

２

－

２

４

－

１

２

(1/4)

AD

　ri

　AADD

　　rir2

　AADd

rl(1－r2)

　AaDD

ｒ1(1－r2)

　AaDd

　　rir2

Ad

-aD

　Ad

(1－r1)

　　AADd

　r2(1－ｒl)

　　AAdd

(1－r1)(1－ｒ2)

　　AaDd

(1－r1亘1－r2)

　　Aadd

　r2(1－ｒ1)

　　Ａ:完全優性,Ｄ:共優性,r:組換価

期待確率　　　　　　期待確率

AADD rir2

AaDD r1(レr2)十r2(l

３ A-DD

AADd

AaDd

-一一-一一

AAdd

Aadd

r1） 一
一

　aD

(1－ｒ1)

　　AaDD

　r2(1－ｒl)

　　AaDd

(1－ｒl)(1－r2)

　　aaDD

(1－rl)(1－r2)

　　aaDd

　ｒ2(1－r1)

Ｗ

こ

一
八

　AaDd

　YiTo

　Aadd

rl(1－r2)

　aaDd

r1(1－r2)

　aadd

　riTz

こで,ri = r2= r,R2 = r2,r = R

　　　　　　　　変換した期待確率

(1/4)r2十(2/4)(r-r2)

(l/4)r(2-r)

-一一一一一---一一一一一-------

(2/4)(r犀十ト2r十r'十rり

(2/4)(トr十r2)

r1(レr2トr2(l-ri)　6 A-Dd　(2/4)(rゴ2十卜2r掃十内

2(トr1)(1－rj＋2rir2　　　　＝(2/4)(1－r十r2)

一一一一---一一一一-一一一一一--一一-------------一一-一一-----一一一------

(レri)(トr2)　　　3 A-dd　　(円)(1－2r十r2＋2r－2r2)

r1(トr2トr2(レr1)　　　　＝(1/4)(トr2)

1 aaDD (レr1)(レr2)

- - - 一 一 一

2 aaDd

１

1 aaDD

16

r1(卜印十r2(レr,) 2

aadd　rir2

(9種類)

１

16

aaDd

-一一一一･

aadd

　田4)(レr)2

＝(1/4)(レ2r十r2)

--一一一一-一一一一一一一一一一

　(2/4)r(レr)

一一一一一一一一一一一一一一一一-

　r2

(6種類)

＝(1/4)(2R－R2)

＝(2/4)(トR十犯)

＝田4)(トR2)

バ1/4)(ト2R十Rり

一

一

(2/4)Ｒ(1

一一一一一一一一一

雨4)Ｒ2

R）

確率小計1.0

(3/4)

確率

田4）

確率

観察数

田3)(2R－R2)ａ1

(2/3)(1-R十Rり

田3）

a2

（1－R2）a3

小計1.0

(レ2R十R2)

2Ｒ(1－R)

R2

一一一一一一一一

小計1
.0

jと

b

1

b

2

一一

b

3

一一

や

ｎ

Ｒに変換した期待確率は,相引の場合と同一となる。そのため組換価,その分散の計算は同じ結果に

なる。
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(Ｗ-5)(SC-3)

劣性標識遺伝子ホモ型(aa)を用いた組換価の推定値の計算方法

１

－

２

－

１

遺伝子型

　aaDD

aaDa

-----･

aadd

凹

_

ｒ1(1

-一一一一

(1－

rl＝r2＝r,R2＝(1－r)2R＝(1－r)

　　期待確率

r2)十r2(1－ｒ1)

(1/4)ｒ2

(2/4)

r>)(l-r2)

r(1

(1/4)(1

－r)

一一一一一

一r)2

１ニb1!
回

b3!(1-2R十R2六{2(Ｒ‾R2)六R21)3

（

r＝(1－Ｒ)

　変換した期待確率

1/○(1－Ｒ)2 (1－2R十R2)

＝(2/4)Ｒ(1－Ｒ) (1/4) 2Ｒ(1－Ｒ)

＝(1/4)Ｒ2 　　　　R2

一一-----------

確率小計1.0

L＝1og 1＝bllog(1－2R十R2)十b21０g{2(R一R2)}十b31０ｇＲ２十Const.

　＝bllog(1－2R十R2)十b21０ｇ(Ｒ－R2)十b31０gR2十Const.

dＬ＿b1（－2＋2Ｒ）　b2（1－2R）　b3（2R）

dR (1-2R十R2）十　　R-R2　　＋　　R2

　　＿　－2b1（1－Ｒ）　　b2（1－2R）　　2b3
　　‾（1－Ｒ）（1－Ｒ）十Ｒ（１－Ｒ）十‾Ｒ‾

　　＿　－2 bi　　b2（1－2R）　2b3
　　‾（1－Ｒ）十Ｒ（１－Ｒ）十工

）-Ｗ

ＬＵ

ニＲ(臣Ｒ帽-2biR十b2(1－2R)＋2b3(1－Ｒ)}

ニＲ(臣Ｒ){(b2＋2b3)‾2(b汁b2十b3)Ｒ}

で，次の１次方程式を満たすO＜Ｒ＜1のＲが求める組換価ｒである。

　　　(b2＋2b3)－2(b1十b2十b3)Ｒ＝0

ただし，

　＿　　b2＋2b3　　＿b2＋2b3
R‾2（b1十b2十b3）‾　2nb

Ｒ
O　＜Ｒ＜0.5

0.5＜Ｒ＜1.0

＿Ｒ(1－Ｒ)
分散Ｖ(ｒ)＝

2nb

ｒ＝Ｒ： Ad/aD

ｒ＝１－ Ｒ： AD/ad
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観察数

　b,

一一一一一一一一

　b

2

b

3

-一一

nb

- 一 一 一 一 一 一



Fisher情報量

11(Ｒ)＝－(1－2R十R2)
d2

-dR2

d

1ｏｇ(1－2R十Ｒ２)

　－２＋２Ｒ
二‾（1‾2R十R2）jF　1一匹いｻﾞJLV.

＝－（１－２Ｒ十R2）

一

一

一

一

２

－２＋４R~2R2

1-2R十Ｒ

＋

－（－2＋２Ｒ

1-2R十R2リ

4-8R＋４Ｒ２）

1-2R十Ｒ2

２－４Ｒ＋２Ｒ２

　1-2R十Ｒ2

＝２

12(Ｒ)＝－(2R－2R2)誼江１ｏｇ(2R－2R2)

＝－(２Ｒ－２Ｒ２卜

＝－(２Ｒ－２Ｒ２)

2－4Ｒ

－2＋2Ｒ）

dR　2R-2R2

－4(2R－2R2)－(2－4R)(2－4

2R~2R

一

一

一

一

一

一

(８Ｒ－８Ｒ２)十(4－16R＋１６ Ｒ２

　　　　　　2R-2R2

４－８Ｒ＋８Ｒ２

2R-2R2

２
１－２Ｒ＋２Ｒ２

Ｒ(１－Ｒ)

13(Ｒ)＝－R2↓lｏｇＲ2

　　　　　ｄ　　２Ｒ

＝－Ｒ２- -　　　　dR　　Ｒ２

一

一

-

-

－R2エユ
　　　dR　Ｒ

２

万言　Ｒ2

２
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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）

I(Ｒ)＝11(Ｒ)＋12(Ｒ)＋13(Ｒ)

＝４十

２ １－２Ｒ＋２Ｒ２
一
Ｒ(１－Ｒ)

二Ｒ(1
し
Ｒ){(4R‾4R2)十(2-4R＋4R2)}

　　　2
　　－　　‾Ｒ(1－Ｒ)

Ｖ(Ｒ)＝玉ぷｊＴ＝j虻仁言ぐし:Ｖ(r)＝Ｖ(Ｒ)

　　　（Ｔ-5）（SC- 4,－5）

3）2因子の連鎖遺伝（標識遺伝子がヘテロで，アイソザイム遺伝子が３個以上ある場合のヘテロ

　個体の相互交雑）

　標識遺伝子,ａａホモ個体におけるアイソザイム遺伝子は１：１：１：１が期待分離比になる。

A，ａ:標識遺伝子

D, d, E, e:アイソザイム遺伝子

ｒ:組換価

①（SC-4）

AD　　AD
-×-　ad　　　ae

②（SC-5）

AD　　AE
-×一一　ad　　　　ae

AD

(レr)
一 一

尨
ｒ

Ｊ
ｒ

　1/２ AD

　(1－r)

　AADD

(1－r)(レr)

------------

　AADe

　r(l-r)

一一一一一一一一一一一一

　AaDD

　r(l-r)

Ｊ
ｒ

Ｍ
ｒ

AADd

r(l-r)

一一一一一一一一

　AAde

　　r2

一一一一一一一一

　AaDd

　　r2

AaDD

ｒ(レrバ1

ad

(レr)

一
AaDd

-r)(1-
r）

一 一 一 一 一 一

AaDe　　　Aade

　r2　　　r(1－r)

aaDD

　r2
一 一 一 一 一 一

aaDd

r(レr)

　ae　　AaDe　　Aade　aaDe　　aade

(1－r)(レr)(レr) r(トr)r(レr)(1－r)(1－r)

AE

(レr)

一 一

- 一 一

尨
ｒ

認
ｒ

　1/２ AD

　(1－r)

　AADE

(l-r)(l-r)

一一一一一一一一一一一一

　AADe

　r(レr)

-一一一一一一一一一一一一

　AaDE

　r(l-r)

Ｊ
ｒ

刈
ｒ

AAdE

r(レr)

一一一一一一一一

　AAde

　　r2

一一一一一一一一

　AadE

　　r2

　ad

(レr)

AaDE　　AadE

r(1－r)(レr)(トr)

AaDe

　r2

一一一一一一

aaDE

　r2

Aade

r(トr)

･-一一一一一一

　aadE

r(レr)

- - － － － －

- - - - - - - - － － － 一 一 - - - - 一 一 一 - - － - - － - - - - － - - － - － － － - - － －

　　ae　　　　AaDe　　　Aade　　aaDe　　　aade

(レr)(1－r)(トr) r(トr) r(レr)(1－r)(レr)
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a3

a2

－ 一 一 一 一

nb

-
ｎ

na

　
１
　
９
ね
　
９
Ｊ
　
４

ｂ
　
ｂ
　
ｂ
　
ｂ

a4

観察敬

一

- -

１

２

一一

３

４

--

５

６

一一

７

８

　9

10

11

12

一 一 一 一

１

２

㎜-

１

２

■㎜

１

２

１㎜

１

２

１

１

１

１

一一一一

遺伝子型

ＡＡＤＤ(ＤＥ)

ＡａＤＤ(ＤＥ)

AＡＤｅ(Ｄｅ)

ＡａＤｅ(Ｄｅ)

AＡＤｄ(dE)

R2＝(1－r)2,Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

期待確率

(1－ｒ)2

2r(l-r)

･-一一一一--一一一一-

r(l-r)

r2十(1－r)2

- - - -

r(1 r）

AａＤｄ(dE)　ｒ2十(1-

一一---------一一-------一一----

ＡＡｄｅ(de)　ｒ２

Aade (de)　2ｒ(1－r)

aａＤＤ(ＤＥ)

aaDe(De)

ａａＤｄ(dE)

ａａｄｅ(de)

r2

ｊ
４
ノ
ｚ

ｒ
　
ｒ
ｊ

一
　
　
一
　
ｒ

ｌ
ｌ
一

ぐ
ぐ
Ｉ

ｒ
　
ｒ
ぐ

R2

2R(1－Ｒ)

一一一一一一一一一一一一

Ｒ(1－Ｒ)

(1-2R十謬)

　　　Ｒ(1－Ｒ)

r)2(1-2R＋2R2)

(1－Ｒ)2

2R(1－Ｒ)
- 一 一 一 一 一 一

確率小計

(1－Ｒ)2

R(1－Ｒ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

確率小計

確率合計

筑大演報第８号’92

変換した期待確率

　　　　　-　(2R－R2)　　(1/3)(2R-Rり

- - 一 一 一 一

(1－Ｒ十R2)

－ 一 一 一 一 一 一

(1－Ｒ十R2)

(1－R2)

3/4

(1-2R十R2)

Ｒ(トＲ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

1/4

-

1.0

（Ｔ-5）（SC- 4,－5）劣性ホモ個体を用いた組換価の計算

遺伝子型

aaDD

aaDe

aaDd

aade

　計

変換した期待確率

1-2R十Ｒ２

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

　　　1

観察数

　
ｌ
　
ｎ
／
』
９
Ｊ

ｂ
　
ｂ
　
ｂ

　
４
　
ｂ

ｂ
　
ｎ

Ｉニb1!b
回

3!b4!(1-2R十R2六{Ｒ(１‾Ｒ)六{R(l-R)六

Rb4

(1/3)(1-R十Rり

(1/3)(レR十Rり

(1/3)(1 Rり

1.0

(1－2R十R2)

Ｒ(トＲ)

Ｒ(1－Ｒ)

Ｒ2

１．０

L＝bllog(1－2R十R2)十b21０g{R(l-R)}十b31０g{R(l-R)}十b41０ｇＲ２十Ｃｏｎst。

　=bilog(l-2R十R2)十(b2十b3)log{R(l-R)}十b41０gR2十Const.

dL
ﾏ面＝b1

　－２＋２Ｒ

１－２Ｒ十Ｒ2 十(b2十b3卜がづR2 十b4
２Ｒ

一Ｒ2

づ寸佞卜川=い七言几)台嶮

ニＲ(臣Ｒ帽-2biR十(b2十b3パト2R)＋2b4(1－Ｒ)}
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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)

　二Ｒ(1

し

Ｒ){(b2十b3＋2b4)-
(2bi＋2b2＋2b3＋2b4)R}

したがって，

　＿　　b2十b3＋2b4　　＿b2十b3＋2b4
R‾2（b1十b2十b3十b4）‾　　2nb

Fisher情報量

11(Ｒ)＝－(1－2R十R2)ル１ｏｇ(1－2R十R2)

＝－（１－２Ｒ十R2）

ニー(1-2R十R2）

ｄ －2＋2Ｒ
-
dR　　１－２Ｒ十Ｒ2

－2＋４R-2R

2(1－2R十Ｒ

＋

)一汗2＋2ＲΓ二ＴＦ淳平

4－8R＋４Ｒ

　　　　　　　１－２Ｒ十Ｒ

２－４Ｒ＋2Ｒ2

一

一

－
‾　1-2R十R2

二２

12(Ｒ)＝一Ｒ(1－Ｒ)ル１ｏｇ{Ｒ(1－Ｒ)}

=-Ｒ(1-Ｒ)沓ふ⊇kW

＝－Ｒ(１－Ｒ)

一

一

２Ｒ－２Ｒ２）

‾‾瓦

－２

＋

Ｒ一R2)－(1－2R

　　　{Ｒ(1－Ｒ)}2

１－４Ｒ＋４Ｒ

１－

　　　　１－２Ｒ＋２Ｒ２

　　ニR(lニ‾Ｒ▽

13(Ｒ)＝12(Ｒ)

14(Ｒ)＝－R2ルlｏｇＲ2

一一R2エユ旦

‾　　　　dR　　Ｒ2

一

一 R2よ祀二王肛
　　　Ｒ4

。一匹言
‾　　　　Ｒ２

＝２

(1一2R)

- 253 -

O＜Ｒ＜0.5のときｒ＝Ｒ: Ad/aD

０.5＜Ｒ＜1のときｒ＝1－ Ｒ: AD/ad

－2＋2



I(Ｒ)＝11(Ｒ)＋12(Ｒ)＋13(Ｒ)＋14(Ｒ)

＿　　（1－2R＋2R2）

‾4十　　Ｒ（１－Ｒ）

ニＲ(臣Ｒ){4R(1‾Ｒ)十(2－4R＋4R2)}

一

一

Ｖ(Ｒ)＝

　　2

R(1－Ｒ)

　　1
nl(Ｒ)

＿Ｒ(1－Ｒ)

－　　　2ｎ

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)

Ｄ　アイソザイム遺伝子座の連鎖分析

１．アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体への２重ホモ個体の戻し交雑

　Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

F，f:アイソザイム遺伝子

ｒ　：組換価

DF

一df
×

dF

一dF
×

df

－df

筑大演報第８号’92

DF

一df

ｆＤ
　
ｒ
胚
ｒ

ｆＤ
　
ｒ
評
ｒ

　df

(レｒ)

1/1

1/2

-
dF

DF

(レr)
一
DdFF

(レr)

DdFf

　r

ddFF

　　r

df

(レｒ)　　　1/2

　　-ddFf　1/1 df

(レｒ)

DF

(レr)

~DdFf

(レr)

Ddff

　r

ddFf

　　r

ddff

(レｒ)

観察数 観察数

DDFF

DdFf

ddFF

ddFf

Ｒ＝(レｒ),r＝(レＲ)

期待確率変換した期待確率

1/2(レr) 1/2 Ｒ

1/

1/

２　ｒ

２　ｒ

1/2 (1－r)

1/2（レＲ）

1/2（レＲ）

1/2 Ｒ

１
　
９
｀
　
Ｑ
り
　
４

ａ
　
ａ
　
ａ
　
ａ

DDFf

Ddff

ddFf

ddff

Ｒ＝（レr）,r＝（レＲ）

期待確率変換した期待確率

1/2（レr) 1/2 R

1/2　r　　1/2（レＲ）

1/2　ｒ　　1/2（レＲ）

1/2（レr) 1/2 Ｒ

１
　
Ｃ
Ｏ

ａ
　
ａ

Ｑ
り
　
４

ａ
　
ａ

　　計　　　　　　　　1.0　　　　　　n　　　　計　　　　　　　　1.0　　　　　　n

　前記の分離観察数を，次の二元表のz2検定行う。有意差がなければ両遺伝子座は連鎖していない。

有意であれば，両遺伝子座別に分離比を検定し，胚致死遺伝子との連鎖関係を推定し，アイソザイ

ム遺伝子座間あるレはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子との連鎖分析を行う。

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－254－



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）

FF　1/2

Ff　　1

計

Dd
-
(レ

七

/2r

七

1/2

r）1

1/2

dd

一

/2

懲

(1

ａ4

「

計

一
1/2

－ｒ）1/2

1/2 １．０

Ff　1/2

ff　　　1

計

Dd
一
(1一

匹

/2r

匹

1/2

r）1

1/2

dd
-
/2r

犬

(1一

犬

1/2

計

－

1/2

r）1/2

１．０

両遺伝子座が連鎖している場合の組換価とその分散，標準誤差の計算方法

係数（1/2）は省略。

１ニa1!a
ja

3!a4!

Ｒ３１(1‾Ｒ)32(1‾Ｒﾀﾞ3Ｒ３4

Ｌ二log l=ailogR十ａ21０ｇ(1－Ｒ)十ａ31０ｇ(1－Ｒ)十ａ41０ｇＲ十Const.

　dL _ ai

一一　－＋dR R

仏工よ士仏工よ士唇＝a1抑ご痢香
（1－Ｒ）　（1－Ｒ）　Ｒ‾　Ｒ　　（1－Ｒ）

ニＲ(1ﾄj^{ai(l-R)-a2R-a3R＋３4(1‾Ｒ)}

＿　　a1＋a4　　＿a1＋a4

　　　　　－－　　　　　　　　　　－
　a1＋a2＋a3＋ａ4　　　ｎ

分散と標準誤差

d2　　－（ａ汁a4パ1）　－
一一　　　　一一-
dR2 R2

＝ソ↓＋(1几)}

＿Ｒ(1－Ｒ)
ＶＲ＝ ｖｒ＝ＶＲ

Ｒ
O＜Ｒ＜0.5:

0.5＜Ｒ＜1.0:

２

ｎ

･

Vr
一

一

一

一

Df/dF(相反)

ＤＦ/df(相引)

一円円
１

－Ｒ +宗介（1九）｝

べ士寸言匹}ニーｎ(1yｎ)

ｒの標準誤差：√∇ｼ

。アイソザイム遺伝子座２重ヘテロ個体へのホモ・ヘテロ個体の戻し交雑

Ｄ､d:アイソザイム遺伝子

F，f:アイソザイム遺伝子

ｒ　：組換価

DF

-df

DF

-dF

－255 －

×

Df

- df

DF

一df



　　　　　　DF

　　Ｉ/2(レｒ)

1/２DF　DDFF

　　　　　(レｒ)

1/２　dF　DdFF

　　　　　(レｒ)

ｆＤ
　
ｒ

DDFf

　　ｒ

DdFf

　　ｒ

評
ｒ

DdFF

　　ｒ

ddFF

　　ｒ

R＝(I一ｒ)，r＝(レＲ)

期待確率

DDFF　　１/4

DDFf　　1/4

DdFF　　1/4

DdFf　　1/4

ddFF

ddFf
-　計

1/2

1/2

（レｒ）

「

　df

(レｒ)

一
DdFf

(レｒ)

ddFf

(I－ｒ)

顛した諒解観察数

1/4 Ｒ　　　ａ1
1/4

４
　
ｊ
４

口
回

り
、
1
9

＋
　
＋

ｒ
　
ｒ

一
　
　
一

ａ
、
Ｇ

「

（I r）

1/4

1/4

－

1.0

(1-

　　　　　DF

　　１/2(I－ｒ)

1/２DF　DDFf

　　　　　(レr)

1/2　df　DdFf

　　　　　(レr)

ｆＤ
　
ｒ

DDff

　r

Ddff

　ｒ
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胚
ｒ

DdFf

　　r

ddFf

　　r

Ｒ＝(レr),r=a-R)
　　　　期待確率

DDFf　　１/4（1－r）

　df

(レr)

一
Ddff

(レr)

ddff

(レr)

顛した諒解観察数

1/4 Ｒ　　　ａ1
R）　　a2　　　　　DDff　　1/4 r　　　　　　1/4

-------一一一一一一　-一一一-------------一一--------------

(レＲ)

Ｒ

９
Ｊ
　
４

ａ
　
ａ

　
ｒ
ａ
　
一
り

ａ
　
ａ

ｎ

DdFf　　1/4（レr十r）　1/4

Ddff　　1/4 (レr十r）　1/4

ddFf

ddff

一一一一一一

　計

1/4

1/4

「

（I－r）

(1 R）

1/4（1－R

1/4 Ｒ

１ ０

a2

-一一

３
　
４

ａ
　
ａ

　
i
n

Ｃ
Ｄ

　
ａ
　
ａ

ｊ
ノ

ｎ

一 一 -

　前記の分離観察数を，つぎの二元表のχ2検定行う。有意差がなげれば両遺伝子座は連鎖してい

ない。有意であれば，両遺伝子座別に分離比を検定し，胚致死遺伝子との連鎖関係を推定し，アイ

ソザイム遺伝子座間あるいはアイソザイム遺伝子座と胚致死遺伝子との連鎖分析を行う。

　　　　　DD

FF　１/4（1－r）

　　　　　　a1

Ff　　1/4 r

　　　　　　a2

計　　1/4

Dd

-

1/4

ａ3

dd

-

1/4 『

ａ5

計

-
2/4

庄
‐
恥

1
7
4

川�
恥
�

r) 2/4

１．０

Ff　1/4

ff

計

Dd
-
(レ

ａ1
1/4

　ａ2

1/4

胴
�
剛

４／Ｉ�
に

2/4

両遺伝子座が連鎖している場合の組換価とその分散，標準誤差の計算方法

係数（1/4）は省略。

１＝
　　　　ｎ!

a1!a2!a3!a4!a5!a6!
R31(1－Ｒﾀﾞ2(1/4戸(1/4パ4(1－Ｒﾀﾞ5R｀

L＝1og l = ailogR十ａ21０ｇ(1－Ｒ)十ａ51０ｇ(1－Ｒ)十ａ61０ｇＲ十Const.

dL ai　a2（－1）　a5（－1）　a6
dR R十（1－Ｒ）十（1－Ｒ）十‾Ｒ‾

256 －

dd　　計

/4ｒ　　2/4

a5

（1－r）2/4

ケ

1/4 1.0



Ｒ

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）

　a1＋a6
－一一‾　Ｒ

a2＋a5
(1－Ｒ)

＿　　　a1＋a6
－
　　a1＋a2＋a5＋ａ6

分散と標準誤差

＝ＪＴｊ二二肛{(a1十a6パ1－Ｒ)一(a2十a5)R}

昏＝上分社こ(付石-1二八(ヅ6)士首乍て＝y肝}
dR2 Iぴ‾‾‾　(1-Ｒ)2　‾　　Ｒ　　Ｒ(1-Ｒ)(1-Ｒ)

　　＝八号(1/Ｒ)＋1/(1-Ｒ)トーフ瓦ﾊﾞﾄR)

＿二
‾2R(1－Ｒ)

　　2R(1－Ｒ)

一一ＶＲ＝
ｎ

ＶＲ＝ｖｒ
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ｒの標準誤差√∇↓･

Vr



３

２重ヘテロアイソザイム遺伝子座間の組換価の計算方法

１）２因子の連鎖遺伝（相引）（２因子ヘテロ個体の自殖あるいは相互交雑）

　Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

F，f:アイソザイム遺伝子

r:

筑大演報第８号’92

DF

一df

組換価

一
(1/2) 　DF

(1－ｒ1)

附
ｎ

胚
ｎ

　df

(1－r1)

田2) 11/4}

　　　DF

　　（レr2）

附
巧

託
巧

　df

(1－r2)

　　DDFF

(I－ｒl)(1－ｒ2)

一一一一一一一一一一一一一一一一

　　　DDFf

　　r2(l-ri)

一一一--一一一一一一一一一一

　　DdFF

　　r2(l-ri)

- - 一 一 一 一

　　　DdFf

(1－ｒ1)(1－ｒ2)

　DDFf

ｒl(1－r2)
一 一 一 一 一 一

　DDff

rirし

　DdFf

_ゴウ___

　Ddff

ｒ1(1－r2)

　DdFF

ｒ1(1－r2)

DdFf

　rir2

　ddFF

_ゴリ]し

　ddFf

rl(1－r2)

　　　DdFf

(l-ri)(l

r2

Ddff

(1－r1)
一 一 一 一 一 一

2

）

　　ddFf

　r2(1－ｒ1)

一一一一一一一一一一-一一一一

　　ddff

(1－ｒ1)(1－ｒ2)

- 一 一

Ｄ,Ｆ：共優性,r:組換価　ri = r2 = r R2＝(1－r)2，Ｒ＝(1－r)，ｒ＝(1－Ｒ)

観察数

{1/

　変換した期待確率

4}R2
- 一 一 一 一 一 一

田4）

a1

一一-

ａ
1

　　　田4)　　　　　　　　期待確率

DDFF　(1－r1)(1－r2)　　　　　　{l/4}(l-r)2

一一----一一-----~一--一一-一一----~--一一一-----------一一---一一･

DDFf　r1(1－ｒ2)十r2(l-ri)　　　　　2r(1－ｒ)

DDff　rir2

- - - 一 一

１

一一

２

--

１

－

２

~ 一 一

DdFF　r1(レｒ2)十r2(1－ｒ1)
- 一 一 一 一

DdFf　2(1－r1)(1－r2)＋2rir2

r2

-

2ｒ（
トr）

- 一 一 一 一

2r2 (2/4)

a4

一一-

ａ5

- 一 一 一 一

- 一 一 一 一

2Ｒ(1－Ｒ)

一一一一一一一一一一--一一

(1－Ｒ)2

~

2R(1－Ｒ)

一一一一一一-一一一一-一一

2－4R(1－Ｒ)

-一一一一-一一一一一一一一

2R(1－Ｒ)

(1－Ｒ)2

-一一一一一一--一一-一一･

2R(1－Ｒ)

一一

4）

a7

４

－

２

－

１

－

２

－

１

Ddff　rl(トｒ2)十r2(レｒl)

ddFF　rir2

---一一---一一-一一一----一一-一一---一一--

ddFf　rl(1－ｒ2)十r2(l-ri)

一-一一一一一一--一一---一一---------一一一-

ddff (l-ri)(l-r2)

２(卜ｒ)2十

一一一-一一一一--一一

2r(l-r)

-

r2

-一一--一一一一一一

2ｒ(トｒ)

-一一一一-一一一一一

(1－r)2

　16

（9種類）

　R2
-
確率計 1.0 ｎ

１＝
　　　　　　ｎ!

al!a2!a3!a4!a5!a6!ａ7

係数の{1/4}あるいは{2/4}を省略

a8!a9!
R2刎2R(1－Ｒ)ド2{(1－Ｒ)2ド312R(1－Ｒ)ド412－4R(1づド5

　　12R(1－Ｒ)ド6{(1－Ｒ)2ド712R(トＲ)戸Ｒ2219

L＝log l= ailogR2十ａ21０g{2R(l-R)}十ａ31０ｇ{(1－Ｒ)2}十ａ41０g{2R(l-R)}十ａ51０g{2-4R･

　　　　　　(1－Ｒ)}十ａ61０g{2R(l-R)}十ａ71０ｇ{(1－Ｒ)2十ａ81０g{2R(l-R)}十ａ91０ｇＲ２十Const.
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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）

dＬ－(2R)31　　as (2-4R)　十
dR　R2　　十{2R(1-R)}

２）２因子の連鎖遺伝（相反）（２因子ヘテロ個体の自殖あるいは相互交雑）

　Ｄ，d:アイソザイム遺伝子

　Ｆ，f:アイソザイム遺伝子　　　畳

「

田2）

１

－

２

－

１

－

２

－

４

－

２

－

１

一 一

２

－

１

組換価
一
(1/2)

　　{1/4}

　DF

-一

旦

-一一一一

　Df

(1－r2)

　dF

(1－ｒ2)

″
↓
１
　
２

ｄ
　
ｒ

田4）

DF

r1

DDFF

…

？し

　DDFf

ri(l-r2)

-一一一一一一一一

　DdFF

r1(1－r2)

一一一一--一一一一

　DdFf

　　rir2

DDFF　rir2

DDFf

DDff

DdFF

r1（
１

　Df

(1－ｒ1)

　DDFf

r2(l-ri)

　　DDff

(1－ｒい(1－r2)

-一一一一一一一一一一一一一一

　　DdFf

(1－ｒ1)(1－r2)

　Ddff

r2(1－r1)

　dF

(1－ｒl)

　DdFF

ｒ2(1－r1)
－ 一 一 一 一 一 一

　　DdFf

(1－r1)(1－r2)

一一一一一一一一一一一一一一-

　　ddFF

(1－r1)(トr2)

一 一 一 一 一 一 -

　ddFf

ｒ2(1－r1)

Ｄ, Ｆ：共優性　r:組換価　ｒ1＝r2＝ｒ，R2＝ｒ2

　　　　　期待確率

r2)十r2(l-ri)

(1－rい(1－ｒ2)

r1(レr2)十r2(1－r1)

{l/4}r2
~ - - 一 一

2r(

-一一

(1-

- 一 一

2r
一 一

DdFf　2(1－r1)(1－r2)＋2rir2

Ddff　　r1(トr2)十r2(1－ｒ1)

ddFF (l-ri)(l-r2)

ddFf asri(1－r2)十r2(レr1)

ddff　　rir2

　16

（9種類）

１＝

係数の{1/4}を省略

　　　　　　　ｎ!

a1!a2!a3!a4!a5!a6!a7!ａ8 a9!

２

（

一 一

１

１

r）

r)2

一
一r)

一 一

(1－r)2＋2r2

2r(l-r)

(1－r)2

･一一一一一一-一一

2r(l-r)

一一一一一一一一一一

ｒ2

M
―
I

｡
-
1

d
　
ｒ

DdFf

　rir2

　Ddff

r1(トｒ2)

　ddFf

ｒ1(1－ｒ2)

ddff

rir2

　Ｒ＝r

変換した期待確率

{1/4}R2

一一一一一一一一一-

　　　2R(1 Ｒ）

- - - 一 一 一 一

(1－Ｒ)2

2R(1－Ｒ)

一一一一一一一一一一一･

2-4R(l-

2Ｒ(1－Ｒ)

(1－Ｒ)2

2Ｒ(1－Ｒ)

　　R2

確率小計

Ｒ）

１．０

観察数

一一一一一一一一一

燈

(1/4) a2

-一一一一-一一一一一一

　　　　　ａ3

　　　　　ａ4

（2/4）ａ5
- - 一 一 一 一

田4）

a6

-

ａ7

ａ９

-

ｎ

R2２112Ｒ(1－Ｒ)戸{(1－Ｒ)2ド312R(1－Ｒ)ド412－4R(1－Ｒ)戸

　　{2R(1－Ｒ)ド6{(1－Ｒ)2ド712R(1－Ｒ)戸R2゛19

L＝１ｏｇレailogR2十ａ21０g{2R(1－Ｒ)}十ａ31０g{(1－Ｒ)2}十ａ41０g{2R(1－Ｒ)}十ａ51０g{2-4R･

　　　　　(1－Ｒ)}十ａ61０g{2R(l-R)}十ａ71０ｇ{(1－Ｒ)2}十ａ81０g{2R(l-R)}十ａ91０gR2十Const。
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dＬ＿（2R）al　　a2（2－4R）‥‥‥‥‥‥‥‥

‾辰‾‾　R2　　十｛2R（1－Ｒ）｝‥‥‥‥‥‥‥‥

遺伝子型　変換した期待確率　観察数

　DDFF　てﾚＲ２　　　　　　　ａ１

　DDFf　子Ｒ(1－Ｒ)　　　　a2

　DDff　士(1－Ｒ)２　　　　　ａ３

　DdFF　子Ｒ(1－Ｒ)　　　　a4

　DdFf　子{R2十(1－Ｒ)2}　ａ5

Ddff

ddFF

ddFf

ddff

一
計

于Ｒ(1－Ｒ)

士(1－Ｒ)2

子Ｒ(1－Ｒ)

押
１

ａ
　
　
　
ａ

0
０

<
ｙ
>

ａ
　
　
　
ａ

ｎ

L=ailogで卜R2十ａ21０ｇ子Ｒ(１－Ｒ)十‥・十ａ91０ｇで卜R2十Const.

　＝(a1十a9)log寸R2十(a2十a4十a6十a8)logづyＲ(1－Ｒ)十(a3十a7)ｌｏｇ{(1－Ｒ)2

dL

一dR

十ａ51０ｇ言{R2十(1－Ｒ)2}十Const.

= (ai十a9)jj芦十(a2十a4十a6十a8)ことコ1

＋

＿2(a1十a9)
‾　　Ｒ　　十

筑大演報第８号’92

＋(a3＋a7)2(1斤‰ﾚ1)

(1－2R)　－2(a3十a7)　a5(－2＋４Ｒ)

，　　　　　＋　　　１－Ｒ　　＋１－２Ｒ＋２Ｒ２

ニＲ(1－Ｒ)(1し2R＋2R2){2G11十岫(1‾Ｒ)(1－2R＋２Ｒ２)十(a2十a4十a6十a8)(1－2R)･

　　　　　　　　　　　　　　　(1－2R＋2R2)－2(a3十a7)R (1一2R＋2R2)－2a5(1－2R)Ｒ･

　　　　　　　　　　　　　　　(1－Ｒ)}

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－260 －



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

Ｒ
１

Ｒ

　1

1－2R＋２Ｒ
{2(ai十゛19)(1ニぴに匯2R3)十G12＋３4＋216＋３8)'

【1ニt】
R+4R2- 4R3) 2 (as＋３7)(Ｒ‾2R2＋2R3)

－235(Ｒﾂﾞ‰2＋2R3)}

二Ｒ(1－Ｒ)(1し２Ｒ＋2R2){2(31＋３9) (1-3R＋４Ｒ２－２Ｒ３)十(a2十a4十a6十a8)(1－4R

　　　　　　　　　　　　　　　＋6R2－4R3)－2(a3十a7)(Ｒ－2R2＋２Ｒ３)－２ａ５(Ｒ－３Ｒ２＋２Ｒ３)}

上火の分子{　}内の展開

2(ai十a9)(1－3R＋４Ｒ２－ ２Ｒ３)十(a2十a4十a6十a8)(1－4R＋６Ｒ２－ ４Ｒ３)－２(ａ３十a7戸Ｒ－２Ｒ２

＋２Ｒ３)－２ａ５(Ｒ－３Ｒ２＋２Ｒ３)＝０

上火を以下の形式で表現すると

ｆ(Ｒ)＝Ａ十ＢＲ十ＣＲ２十ＤＲ３＝０

となり，Ａ～Ｄの係数は次のようになる。

　　Ａ＝　2a1十a2　　　十a4　　　十a6　　　十a8＋2ａ９

　　Ｂ＝－6a1－ 4a2－ 2a3－ 4a4 ― 2a5－ 4a6－ 2a7－ 4a8－ 6a9

　　C＝　8a1＋6a2＋4a3＋6a4＋6a5＋6a6＋4a7＋6a8＋8ａ９

　　Ｄ＝－4a1－ 4a2－ 4a3－ 4a4 ― 4a5－ 4a6－ 4a7－ 4a8－ 4a9＝－4n

　　　　　O＜Ｒく0.5のときｒ＝Ｒ：Df/dF

　　　　　Ｏ｡５＜Ｒ＜１のときr＝1－ Ｒ:DF/df

Fisher情報量

11(Ｒ)＝寸R2畜１ｏｇで卜Ｒ2

=-

１

－４匹ん

＝一丁万言

　２

－　一一　４

２Ｒ

-Ｒ２
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12(Ｒ)＝一寸Ｒ(１－Ｒ)畜log-|-R(l-R)

＝一寸Ｒ(１－Ｒ)

＝一言Ｒ(1－Ｒ)

4R-4R2

　d　(1－Ｒ)－Ｒ

dR　Ｒ(1－Ｒ)

－２Ｒ １－ - (レ2R)(1－2R)
１－Ｒ

＋2(1-4R＋４Ｒ２)
一

一

　　　　　　　　4R

　　2－4R＋4R2
－
‾　4R(1－Ｒ)

１－Ｒ

13(Ｒ)＝－{(1－Ｒ)2↓１ｏｇ寸(レＲ)2

一

　 一

一

一

一

一

一

・(1－Ｒ)2立‾2(トＲ)

4　　　dR(レＲ)2

‾
±1‾ｌ)≒1三1を)2

ユ
４

14(Ｒ)＝12(Ｒ)

２

15(Ｒ)＝一寸{R2十(1－Ｒ)2}ルｌｏｇ寸{R2十(1－Ｒ)2}

＝二戸2＋(レい音資恍仁漆

＝一寸{R2十(1－Ｒ)2

一

一

８

1-2R＋2R2)

　　　　41R2十

　　＿　－16R＋16 R2
　　－　　　4{R2十(1－Ｒ)2}

16(Ｒ)＝12(Ｒ)

17(Ｒ)＝13(Ｒ)

18(Ｒ)＝12(Ｒ)

19(Ｒ)＝11(Ｒ)

以上から，

４

＋２

-(卜

R2十 １ Ｒ 2}－(－2＋4Ｒ){2R－2(レＲ)}

{Ｒ２十(1－Ｒ)2}2

4-16R＋16 R2）

v^2＼
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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)

I(Ｒ)＝Σli(Ｒ)

　　　＝{11(Ｒ)＋19(Ｒ)}十{12(Ｒ)＋14(Ｒ)＋16(Ｒ)＋18(Ｒ)}十{13(Ｒ)＋17(Ｒ)}＋15(Ｒ)

　　　　２－４Ｒ＋４Ｒ２　　　　　－４Ｒ＋４Ｒ２

二１十　Ｒ（１－Ｒ）　＋１十R2十（1－Ｒ）2

二Ｒ(1－Ｒ){

ふ

十(1－Ｒ)2}[2R(1‾Ｒ){R2十(1－Ｒ)2}十(2－4R＋4R2)
{R2十(1－Ｒ)2}

　　　　　　　　　　　　　十(－4R＋4R2)Ｒ(1－Ｒ)]

ニＲ(1－Ｒ){Ｒ

も

十(1－Ｒ)2}[{2R‾2R2バ1-2R＋2R2}十(2-4R＋4R2バ1-2R＋２Ｒ２}

　　　　　　　　　　　　　　　十(－4R＋4R2)(Ｒ一R2)]

上火の分子［　］内の展開

　第１項：（２Ｒ－２Ｒ２）（１－２Ｒ＋２Ｒ２）＝２Ｒ－４Ｒ２＋４Ｒ３

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－２Ｒ２＋4R3－ 4Ｒ4

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　２Ｒ－６Ｒ２＋８Ｒ３－ ４Ｒ４

第２項：（２－４Ｒ＋４Ｒ２）（１－２Ｒ＋２Ｒ２）＝２－４Ｒ＋４Ｒ２

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－４Ｒ＋８Ｒ２－ ８Ｒ３

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＋４Ｒ２－ ８Ｒ３＋８Ｒ４

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　２－８Ｒ＋16R2－ 16 R3＋8R4

第３項：(－４Ｒ＋４Ｒ２)(Ｒ－Ｒ２)＝－４Ｒ２＋４Ｒ３

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　＋４Ｒ３－４Ｒ４

　　　分子［　］内合計

以上から

Ｉ(Ｒ)＝
Ｒ

　　2-6R＋６Ｒ２

１－Ｒ）（１－２Ｒ＋２Ｒ

Ｖ(Ｒ)＝ミでけRＴ

一

一

Ｒ

　　－４Ｒ２＋８Ｒ３－ ４Ｒ４

２－６Ｒ＋６Ｒ２

１－Ｒ)(１－２Ｒ＋２Ｒ２)

2n(l-3R＋３Ｒ２)

Ｖ(ｒ)＝Ｖ(Ｒ)
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個体あたりの情報量の比較

ところで，一般に，

V(r)＝ミTtＦより

I(r)＝
ゴ

(卜

ト3√Ｒ＋3Ｒ）

√Ｒ）（1－2√R＋２Ｒ）
(個体あたりの情報量)

上式において√Ｒ＝r(Ｒ＝r2)を代入すると，

(Oくｒく0.5の時：ＡＩＢ２／Ａ２Ｂ１，０．５＜ｒ＜１の時:AIB1/A2B2)

　　　　　　2－6ｒ＋6r210（幻二r（1－ｒ）（1－2ｒ＋2ｒ2）

となる。

　前の資料（表現形質と遺伝子型分離の資料）

で，全体（優性，劣性表現型の両方）を用いた

場合の情報量は，

　　　　　4－5r－ 3r2＋16r3－ 8r4
11(r)＝2r(2－ｒ)(1一雨(トr十r2)

であったから，これら2つの情報量io(r)とi1

(ｒ)を通常の戻交配(Ab/ａＢ(またはＡＢ/ab)

ｘab/ab)の場合の情報量

(r) 一

一

　　１

ｒ(１－ r）

と比較すると，右表のようになる。

元親

A1B2/A2B1

　　相反

独立

元親

A1B1/A2B2

　　相引
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　　　　個体あたりの

組換価　９遺伝子型

　　　　　　io(r)

０

０
　
０

０

０

０

０

０

０

０

－
０

一
〇

00

05

10

15

20

25

30

35

40

45

－
50

－

55

Ｏ
　
Ｌ
Ｏ

Ｃ
Ｏ
　
　
　
ｙ
Ｕ

０
　
０

０

０

０

０

０

０

１

70

75

80

85

90

95

00

2｡00000

1.89503

1.78049

1.65772

1.52941

1.40000

1.27586

1.16514

1.07692

1.01980

1.00000

1.01980

1.07692

L 16514

1.27586

1.40000

1.52941

1.65772

1.78049

1.89503

2.00000

情報量の比較

　６遺伝子型

　　ii(r)

　1.00000

　0.96000

　0.91624

　0.87070

　0.82540

　0.78242

　0.74380

　0.71145

　0.68703

　0.67183

　0.66667

　0.67183

　0.68703

　0.71145

　0.74380

　0.78242

　0.82540

　0.87070

　0.91624

　0.96000

　1.00000



　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）

Ｅ　ロッド得点法について

　日下部・服巻(1989, Morton (1955））の報告に従い，連鎖解析におげる確かさを判定するロッ

ド得点法の概要を記載する。

　遺伝分離の推定・予測においては多くの場合，多項分布モデルが利用される。すなわち，ある事

象Ａがおこる確率がp，事象Ｂがおこる確率がq,事象Ｃがおこる確率がr, ･ ･ ･･であれば,ｓ回の試

行でＡがａ回,Ｂがｂ回,Ｃがｃ回，‥・おこる確率は次の式で表される。

Ｐニａ!b!豚‥p3qbrｃ‘゙゚

　連鎖解析ではp，q，rの確率が組換価（率）として入れ替わることになる。

　たとえば，２因子連鎖の場合，組換え価をθとすれば特定の表現型の出現頻度は次の尤度関数で

表される。

f(yi･θ)ニａ!bTjE!d!((1‾θ)/2戸　(θ/2戸　(θ/2)ｃ　((1‾θ)/2)(1

　この式において，独立(連鎖していない:θ＝1/2)と仮定した場合に比べ，連鎖しているとし

たとき(θ＝θo)の尤度関数値が大きくなる。そのため，尤度比といわれるオッズ(odds)であり，

これを用いた検定は尤度検定といわれる。式は次のようになり，係数のべき棄損は除算により消去

される。また計算の便宜上，対数尤度の差をとる。

f(ｙ，θo)

f(y,θ1/2)

1ｏｇ工(yげo)、
ｏｇｆ(y、θ1/2)

　標識遺伝子座と胚致死遺伝子座が連鎖し，かつアイソザイム遺伝子座が連鎖している場合の標

識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価の計算方法を，図一５の戻し交雑型及び図一７の白埴

型について示した。その際，標識遺伝子座と胚致死遺伝子座の組換価と相引・相反の情報を推定し

た後，標識遺伝子座とアイソザイム遺伝子座の組換価を計算する方法を提示した。すなわち遺伝子

座の配列に次のような６通りの場合が考えられる。この中から最適な組換価と遺伝子座の配列を選

択する必要がある。

　第１群　標識遺伝子座が中間にある場合

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相引

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が①相引，②相反

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相反

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が③相引，①相反

　第２群　胚致死遺伝子座が中間にある場合

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相引

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が⑤相引，⑥相反

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相反

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が⑦相引，⑧相反

　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　－265 －
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　第３群　アイソザイム遺伝子座が中間にある場合

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相引

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が⑨拐引，⑩相反

　　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子が相反

　　　　　　　　　　　標識遺伝子とアイソザイム遺伝子が⑩拐引，⑩相反

　すなわち，標識遺伝子と胚致死遺伝子とが相引の場合，

　　　　　　　　　第１群の①，②，第２群の⑤，⑥，第３群の⑨，⑩

　　　　　　標識遺伝子と胚致死遺伝子とが相反の場合

　　　　　　　　　第１群の③，④，第２群の⑦，⑧，第３群の⑩，⑩

　戻し交雑型において，標識遺伝子と胚致死遺伝子とが拐引の場合で，アイソザイム遺伝子が１：

１の分離確率の場合についてｐッド計算方法を示した。

　　　　　　　　　　　観察数　期待確率（確率を正規化するための母数（分母）：（１十p））

第１群

l ａａＢ-ＤＤ(Dd)

11 ａａＢ-Dd(dd)

第２群

　　ｌ ａａＢ-ＤＤ(Dd)

　　II ａａＢ-Dd(dd)

第３群

　　ｌ ａａＢ-ＤＤ(Db)

　　IT ａａＢ-Dd(dd)

ai

ａ2

nia

a3

恥
　
1
1
2

a5

恥
　
1
1
3

①r(1十p)

　(匹ｒ)(1十p)

⑤２ｐ十ｓ－ 3ps

　１－ｐ－ｓ＋3ps

⑨ｒ(2－s)

　(レr)(1十s)

②(1－r)(1十p)

　ｒ(1十p)

⑥レp－ｓ＋3ps　ただし,ｓ＝(r－p)/(レ2p)

２ｐ十s－ 3ps

⑩(1－r)(トs)

　r(2－ｓ)

r二ｐ十ｓ－ 2ps

Ｓ＝

ｒ＝

(p－

(p－

r)/(

ｓ)/(

レ

１－

2ｒ）

2ｓ）

　上記の６組の確率変数群について，それぞれ尤度関数f（y,θ）をｒの推定値およびｒ＝O｡5として

求め，それらの対数（自然あるいは常用）の差を比較してその最大のものを最適解として採用する。

　　f(ｙ,θo)
log
f(y,鮭2)

　なお，衣13～21及び衣22～30に示した確率の割り算による係数を用いて導いた数式のうちには，

数値解がでないもの，あるいは不適切な数値解がえられるものなどがあると考えられるので，常に

６群を比較検討することにはならないと考えられる。また，前記の冬衣にはアイソザイム遺伝子の

分離確率を正規化する母数（分母）を記載したが，実際には除算の際に消去されるので正規化に固

執する必要はない。
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　　　　　　　　　　　　皿　地図距離の計算早見表

Haldaneの地図関数に基づく干渉がない場合の地図距離の早見表
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Kosambiの地図関数に基づく干渉がある場合の地図距離の早見表
　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　(単位:centimorgan, センチモルガソ）
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　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　筑大演報第８号’92

　　　　　　　　　　　　　　Ⅲ　林木の遺伝子記号の標準化

　1987年，筑波犬学，関東林本育種楊，森林総合研究所の遺伝育種関係者14名によって構成された

遺伝子記号検討委員会が発足した。委員会は1987年から1988年にかげて，すでに遺伝子分析が行わ

れた形質について，その分類・標記法と遺伝子記号の命名法等につして検討し，その報告をまとめ

た。その概要を「林本の遺伝子記号の標準化」の表題で「林本の育種」149号1－4頁（1988）に発

表した。その総括表を掲げる。

　　　　　　　　　　　　　　　表－１　色素形質及び形態形質

�

こ
こ
ら

叫７

公

知S

冷

片’

押ｓ

Z商

品ｙ

μ

Plastidtrait
Chlorophylltraits
Albino

Xantha
Light green leaves

White (primary) leaves
Summer white leaves
Variegation

Other plastidtraits
･Winter green　needles

Morphological traits
Whole tree
Dwarf

Multi‘stemwith bush type
Polyploid　type
Polyploidtype with deformity

Poljrploidtype with stout needles
Polyploidtype with long needles

Witches' broom type with stout needles
Himuro type,juvenileleaves

心
よ
ぶ
亡
二
加
0１０ ｋ

ｎｃｒ

Bole

Shibo, wavy bole surface
Branch or leaf
Short　needles

Short　needles
Long needles
Slender　needles

Spruce　type　needles
Curved　needles
Twisted needles

Outward hooked needles
Shoot　apex　necrosis

１。色素形質
(1)葉緑素形質
　白子

　黄子
　淡緑葉

　白菜・黄葉
　夏期白化葉
　斑入り

②その他の色素形質

　ミドリスギ
２．形態形質

由樹型全体
　楼性

　ブッシュ型
　倍数体型
　奇倍数体型
　厚葉倍数体型

　火薬倍数体型
　厚葉てんぐ巣病型

　ヒムロ型
　ューンコウスギ型
②幹

　シボ
(3)枝・葉
　短葉型
　厚葉型

　火薬型
　細葉型

　トウヒ型
　湾曲葉型
　ョレ葉型

　外向カギ型針葉
　成長点九死型
　しだれ
(4)初生葉・子葉

　四枚子葉
　細葉初生葉

110000

111000

111010

111020

111030

111040

111050

111060

112000

112010

120000

121000

121010

121020

121030

121040

121050

121060

121070

121080

121090

122000

122010

123000

123010

123020

123030

123040

123050

123060

123070

123080

123090

123100

124000

124010

124020

涙

Cotyledon or primary leaf

Four　cotyledons

－272 －



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－２　生理・生化学的形質及び細胞質遺伝

Ｉ核内 による遺伝

131000

131010

131020

131030

131040

131050

131060

131070

131080

131090

131100

131110

131120

131130

131140

131150

131160

131

131

170

180

Adh

S�

ＳＭ

Ｇ２ｄ

茄仙

Me

Isozyme
Alcohol dehydrogenase
Sorbitol　dehydrogenase
Shikimaate dehydrogenase

Glycerate dehydrogenase
Malate dehydrogenase
Malic enzyme

碍公　　6－ phosphogluconate dehydrogenase

Ｇ印

Ｇｄｈ

行

乃θ

G�
Ｑ

乃薄
色j
ル町

£卯

Ｆ附

Glucose － 6－ phosphate dehydrogenase

Glutamate dehydrogenase

Peroxidase

Tetrazolium oxidase

Glutamate oxialoacetatetransaminase

Glucokinase
Phosphogulcomutase

Esterase
Amylase

Leucine aminopeptidase

Fumarase

巾アイソザイム

　アルコール脹水素酵素

　ソルビトール脱水素酵素

　シキミ鼓脹水素酵素

　グリセリン酸脱水素酵素

　リンゴ鼓脹水素酵素

　リンゴ鼓酵素

　6－ホスホグルコン鼓

　　脹水素酵素

　グリコースー6－リン酸脱

　　水素酵素

　グルタミソ酸脱水素酵素

　パーオキシダーゼ

　テトラソリウム酸化酵素

　アスパラギン鼓アミノ

　　転移酵素

　　グルコキナーゼ

　　ホスホグルコムターゼ

　　非特異性エステラーゼ

　　アミラーゼ

　　l==zイシンアミノベプチ

　　　ダーゼ

　　フマラーゼ

　　グルコースリン鼓イソ

　　　メラーゼ

(2)化学成分

　　ジテルペン炭化水素

　　デジルペン炭化水素

132000

132110

132111

？
瓦

Chemical components

Diterpene hydrocarbon (phyllocladene)

Diterpene hydrocarbon (kaurene)

且細胞質遺伝
１．色素形質

(1)枝・葉

　黄金スギ

210000

211000

211010

Plastidtraits
Branch or leaf
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