
�½Y�ËY�Ê»Y{�¹Â¸��Ä¸n»��
�Ã�Á{���Ã�Z¼��,��,�������������� 

*µÂX�»�Ã|À�ËÂ¿���{Y�¿�½YÂ���¹ZÆ·Y����¨¸e¾�����������������rezvannejad2002@yahoo.com� E-mail: 

�{ÂmÁ�Ê���]QTL¨��Z]��^e�»�ÉZÅZ�¾��Ze�½|]�½�Á�c�����{��Ê³�Á��
|Ë|¿Z¯�ÊuYÂ¿YÊÀaY��¾Ìq�|¸]��{�¹Â¿���Y� 

��
{Y�¿�½YÂ���¹ZÆ·Y˺µ|¯Za��Z^��,˻Ê¿ZÌf�M�ÊËY�Ì»�Z���|Ì��,˼�,Ä¿Z´Ë�Ê¿Z]�Æ»�¾�u�˻

�ÁÊ]Â¬ Ë�É|Æ»�|¼v»��
��

�,���,��,�f¯{�ÉÂn�¿Y{É�,ZË{Zf�YY��½Á,{Zf�Y��Ê Ì^���]ZÀ»�Á�É��ÁZ�¯��Ë{�a½Y�Æe�ÃZ´�¿Y{��,k�¯��
��½Z»�¯�Ê�Ìv»�¹Â¸��Á�Äf§��Ìa�É�Â·ÂÀ°e�Á�¹Â¸���¯�»�,�ZË{Zf�Y�,��

��xË�Zed§ZË�{��������±�xË�Ze�\ËÂ�e����������
��

Ã|Ì°q��
��

�[Zzf¿Y�Ä¯�d�Y��ÂÌ���{�Ã|ÌrÌa�µZu�¾Ì���{�Á�É{Z�f«Y�ºÆ»�cZ¨��Ä¸¼m��Y�½|]�½�Á
�´¿Z�¿�®¼¯� Ä]˺�MAS� �|�Z]� Äf�Y{� ÊÆmÂe� ¶]Z«��¬¿� ½M� {Â^Æ]� �{� |¿YÂe� Ê»� ���Y�¥|Å

Ê¼¯�cZ¨��ÉZÆÅZ´ËZm�¾ÌÌ e���Zu�Ä ·Z�»˻�QTL���Z]�¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á�Z]��^e�»
|�Z]�Ê»�ÊÀeZ¿�s����Y� Ã{Z¨f�Y� �����ÉY�]�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]���c�|«� Z]� Ã�YÂÅZ»� �Ë�� �´¿Z�¿�

�ÉZÆ»Á�Â»Á�¯�ÉÁ���]�ÓZ]�Ê³|ÀÅ{��Ô�Y�Ã�Z¼���,��Á����Á��Ä]�Á�Ã|��`ÌeÂ¿��¾ÌÌ e��
�¾ÌÌ e�ÉY�]�ÉY�Ä¸�Z§�Ê]ZË�Ä�¬¿QTL�½�Á�¶»Z��¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á��]��iÂ»�ÉZÅ�

�,|·Âe��,��,��Á��|¿|��Ã{Z¨f�Y�Ê´f¨Å���¾���{�½|]�½�Á��Ì¿�Á�|·Âe�½Z»���{�½|]�½�Á�ÉY�]��
� ,Ê´f¨ÅQTL�É�iÂ»�ÉZÅ�����P<���Ã�Z¼��¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ���]�|��ÊËZ�ZÀ�����½�Á�ÉY�]

� ¾ÌÀ�� �{� ½|]�� Á��� � �Ì¿� Ê´f¨Å�QTL� µZ¼fuY� Z]� \Ìe�e� Ä]� É�iÂ»� ÉZÅ�����P<� ��Á
����P<���Ã�Z¼��¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ���]�|��ÊËZ�ZÀ�����¾���{�½|]�½�Á�ÉY�]�¾ËY��]�ÃÁÔ���

� Á{�Ê´f¨ÅQTL�ÉZÆ»Á�Â»Á�¯�ÉÁ���]���Á�|��{ZÆÀ�Ìa�� �QTL�½�Á�ÉY�]� Ã|��ÊËZ�ZÀ��
�|·Âe�����{Â¼¿�tË��e�Y��ÊbÌeÂÀ§��¿ZË�YÁ��Y���Ä¯�d�Y�Ê·Zu��{�¾ËYQTL�Ã|��ÊËZ�ZÀ��

�½�Á�ÉY�]��Ê´f¨Å�������,QTL�¾���{�½�Á�ÉY�]�Ã|��ÊËZ�ZÀ���Ê´f¨Å�������ÁQTL�
�¾���{�½�Á�Ã|��ÊËZ�ZÀ���Ê´f¨Å������ZË�YÁ��Y|¿{Â¼¿�tË��e�Y��ÊbÌeÂÀ§��¿��QTL�ÉZÅ�

� �{�½|]�½�Á�ÉY�]� Ã|��ÊËZ�ZÀ��Ã|ÀËM�cZ ·Z�»� �{�|À¿YÂe�Ê»�ªÌ¬ve�¾ËY� �{�¦¸fz»�¾ÌÀ�
��´¿Z�¿�®¼¯�Ä]�[Zzf¿Y�¹Zn¿Y��Ì¿�Á� Y|Ë|¿Z¯�ÉZÆ¿��Ê���]�dÆm�MAS���½�Á�d¨��ÉY�]

|À�Z]�|À»{Â��Á�|Ì¨»�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]��{�½|]���
��

É|Ì¸¯�ÉZÅ�Ã�YÁ��QTLÊÀaY��¾Ìq�|¸]�,ÊÀeZ¿�s���,Ã�YÂÅZ»�Ë��ÉZÅ�´¿Z�¿�,½|]�½�Á�,��
 

�
�Ä»|¬»��

�cZ¬Ì¬ve� �{� Ä¯� d�Y� ÉY� Ã|¿�a� ÊÀaY�� ¾Ìq�|¸]
�{�Â»� \�ZÀ»� ÊÅZ´�ËZ»�M� µ|»� ®Ë� ½YÂÀ�� Ä]� Êf�Ë�
��ÌyY�ÉZÆ·Z���{�¾ËY��]�ÃÁÔ��Á�d�Y�Äf§�³��Y�«�Ã{Z¨f�Y
�Ã|�� ¥Â� »� É�f�Ì]� ÄmÂe� ��Y�»� �{� ½M� ��Á�a� Ä]

d�Y��Ä]��ÌyY�ÉZÅ�ÄÅ{��{�|���w�¿�Á�½|]�½�Á�cZ¨��

�Äf§�³��Y�«�[Zzf¿Y�{�Â»�c|��É{Z�f«Y�cZ¨���Y�Á�|¿Y
Á�|¿Â��Ê»�[Â�v»��ÂÌ��ÊuÔ�Y�ÉZÅ�Ä»Z¿�]��{�ºÆ»�
½�|»� ÉZÆ�Á�� Z]� ÊfÀ�� [Zzf¿Y� ÉZÆ�Á�� ½{�¯� ¹YÂe�

� {�Y{�dÌ¼ÅY� �ÂÌ��{Y�¿�sÔ�Y� �{�Ê·Â°¸»�Liu et al., 

2007���  ����
 
1. Marker Assisted Selection 
2. QuantitativeTrait Loci 

id6959406 pdfMachine by Broadgun Software  - a great PDF writer!  - a great PDF creator! - http://www.pdfmachine.com  http://www.broadgun.com 

mailto:*��X����|���¿���{Y����Y����ZƷY������e������������������rezvannejad2002@yahoo.com�


���� ������������Ä¸n»�Ê»Y{�¹Â¸��½Y�ËY�Ã�Á{���Ã�Z¼��,��,���� 

���{�É{Y�¿�sÔ�Y�Ä»Z¿�]�Y�q�d�Y�Ã|ÌrÌa��ZÌ�]��ÂÌ
�Ä¸¼m� �Y� É{ZË�� cZ¨�� Êf�ËZ]� ZÅ� Ä»Z¿�]� ¾ËY� �{� Ä¯
��Zv·� Y�� |Ì·Âe� ÄÀË�Å��ÅZ¯� Á� d»Ô�� ,|Ì·Âe� dÌ¨Ì¯

{Â¼¿���Ã|ÌrÌa��ZÌ�]��cZ¨��¾ËY�¾Ì]�Ä�]Y���´Ë{�¥����Y
�Ê»�¶°�»��Ì¿�cZ¨��¾ËY� �Y�Ê� ]�É�Ì³�Ã�Y|¿Y� Á� Ã{Â]

|�Z]� �uYÁ� �{� |Ì·Âe� ½Y�Ì»��ËY�§Y� �Â�À»� Ä]�Á� t��� |
,�f Ë��� Ê°Ìf¿�� d§��Ìa� Ä]� ½|�� ¶WZ¿��ÊËZ�ZÀ�

QTL�Ä»Z¿�]� �{� ZÆ¿M� �Y� Ã{Z¨f�Y� Á�cZ¨�� Z]��^e�»�ÉZÅ
��Â�y�¾ËY� �{� É|Ì¨»� �Z°ÅY�� |¿YÂe� Ê»�[Zzf¿Y� ÉZÅ

|�Z]�Liu et al., 2007�����
��{� Ä¯� ÊeZ¨�� �{� É{ZË�� �ÂÀe� Ä°ÀËY� º£�� Ê¸�

�{ÂmÁ�,|¿Y�Äf§�³��Y�«�Ä ·Z�»�{�Â»�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]�{�Y{
�ÉZÆÅÁ�³� ÊËZ�ZÀ�� �Â�y� �{� Ê¯|¿Y� cZ ·Z�»� Z»Y
�¾Ì¼Å�Ä]�Á�d�Y�Ã|��¹Zn¿Y�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]��{�Ê´f�ÂÌa
�ºÆ»�cZ¨�� Ã|ÀÀ¯� µ�fÀ¯� ÉZÆ¿�� �Y� Ê¯|¿Y� {Y| e� ¶Ì·{

�d�Y�Ã|��Ê]ZË�Ä�¬¿�Ä¿Â³�¾ËY��{�É{Z�f«Y�Tsudzuki, 

2008����É{Á|v»�cZ��Y�³�¾ÌÀr¼Å�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]��{
� ÊËZ�ZÀ�� �Â�y� �{QTL�ÉZÅ�´¿Z�¿� �Y� Ã{Z¨f�Y� Z]�

DNAd�Y�Ã|��ÄWY�Y�� �d¿Â»ZÌ]˺��½Y�Z°¼Å�Á������ ��Z]
�ÉZÅ�´¿Z�¿��Y�Ã{Z¨f�YAFLP�Ô^«�Ä¯�cÁ�Á����Âe˻�Á�

½Y�Z°¼Å������� �� Ê���]� Ä]� {Â]� Ã|�� ÊËZ�ZÀ�QTL�
�Á�½|]�½�Á��]��iÂ»�ÉZÅ��É�Zf§��d¨����Ä¯�|ÀfyY{�a

e� Á���e��Y�Ê�Z¿��ve�¹|��ºfË�Z´·�cZ¨��ÉY�]�{Y| 
� ,�ve� ¹|��¾ËY�ÉY�]� ¹�Ó�cZ°Ë�veQTL,�Y{�ÊÀ »��
�½{��{ZË�§�½Y�Ì»�d¨��ÉY�]�¾ÌÀr¼ÅQTL�Ä]�®Ë{�¿�

��ve��Y�¶^«�½Â°��d¨��ÉY�]�Á�É�Y{�ÊÀ »QTL��{�
�ÊËZ�ZÀ�� ®Ë� Ã�Z¼�� ¹Á�Â»Á�¯� ÉÁ�� É{ZÆÀ�Ìa� |u

|¿{�¯���
��¶ÌËÂÀÌ»˼�� ½Y�Z°¼Å� Á������ ���Y� Ã{Z¨f�Y� Z]

� Ä¯� Ã�YÂÅZ»�Ë�� ÉZÅ�´¿Z�¿� ��Âe²¿ZËZ¯˽��½Y�Z°¼Å� Á
��������¶Ì¸ve�Á�ÄË�ne�Ä]�{Â]�Ã|��ÊËZ�ZÀ�QTL�ZÅ�

� Ä¯� |ÀfyY{�a� É{Z�f«Y� cZ¨�� Êy�]� ÉY�]QTL�ÉZÅ
��{�½|]�½�Á�,µZ´Àq�µÂ��cZ¨��ÉY�]�,�Y{�ÊÀ »��ZÌ�]

��¹Á�Â»Á�¯� ÉÁ�� �]� Ê§��»� ÉY~£� ½Y�Ì»� Á� Ê´f¨Å�

                                                                                  
1. Beaumont 
2. Roussot 
3. Minivielle 
4. Kayang 

Ã�Z¼���{Y| e�Á�É�Y~´¼ze�¾Ì·ÁY��{�¾��cZ¨��ÉY�]�Á�
]�ºze�Ã�Z¼��¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ����|��ÊËZ�ZÀ�����ÊËZn¿M��Y

��{�½|]�½�Á�ÉY�]��n]�Ã|»M�¶¼ ]�ÉZÅ�Ê���]�ª^��Ä¯
� ¾���� ÊËZ�ZÀ�� ÉY�]� É�´Ë{� Ä ·Z�»� ,Ê³�Á��QTL�

�¾Ìq�|¸]� �{� ¾ÌÀ�� �ËZ�� �{� ½|]� ½�Á� Z]� �^e�»� ÉZÅ
�Ä ·Z�»� ¾Ì·ÁY� ��Zu� ªÌ¬ve� ,d�Y� Ã|�¿� ¹Zn¿Y� ÊÀaY�

�{ÂmÁ�Ê���]�dÆmQTL��]��iÂ»�ÉZÅ��Y�½|]�½�Á�cZ¨�
�¾��Ze�|·Âe�|�Z]�Ê»�Ä¿Â³�¾ËY��{�Ê´f¨Å�� 

��
�Á��Á�{YÂ»���ZÅ 

�ËZ»�M�s����
� dÌ ¼mF2�¾ËÓ� Á{� ¾Ì]� Ê«Ôe� �Y� Ã{Z¨f�Y� {�Â»�

��ËY�§Y� ÉY�]� ÊÀaY�� ¾Ìq�|¸]� Ã|�� [Zzf¿Y�¾ËÓH� ��Á
��ÅZ¯�¾ËÓL��½�Á�{Â]�Ã|��¶�Zu�Ê´f¨Å����¾ËÓ�Á{
�ÊÀË|·YÁH�Á�LÁ��{�É�Y{�ÊÀ »�¥ÔfyY�,�¾���{�½|]�½�

��|Àf�Y{� �´Ë|°Ë� Z]�Ê³�Á������P<� �����¾ËÓ��Y� �¿�
� ½�Á�¾Ì´À��H� �� Z]���½�Á�®^��¾ËÓ� �Y� Ã{Z»��L��Á

�¾ÌÀr¼Å��� Z]�½�Á�®^��¾ËÓ��Y��¿����¾ËÓ��Y� Ã{Z»�
� ¶�¿� ÉZÆÀÌq�|¸]� |Ì·Âe� dÆm� ½�Á� ¾Ì´À�F1�{�Â»�

|Àf§�³� �Y�«� Ã{Z¨f�Y�ÉZÅ�Ê«Ôe� �H×L , L×H� ���ÉZÅ�¿
F1,¶�Zu�� Z]� ¹Y|¯� �Å��� ZË���Ä¯� |ÅZ�� ÃÁ�³� �Y� Ã{Z»�

�Ã|��Ã{Y{���Ì»M�|Àf�Y|¿��´Ë|°Ë�Z]�É|¿ÁZ�ËÂy�Ä�]Y�
� ¶�¿� ÁF2|¿{�ÁM� {ÂmÂ]� Y��� ���±��]� ÊÀeZ¿� Ã{YÂ¿Zy�

�� {Y| e� Ã{Z¨f�Y� {�Â»� ÉZÅ� Ã{YÂ¿Zy��� ,��� ,��Á����
� �Y� ¶�Zu� ¾Ìq�|¸]�|¿|�� Ê»� ¶»Z�� Y�� pÅ�� ��¾Ì]� �Y

� Ã|�� |Ì·Âe� ÊÀeZ¿� ÉZÅ� Ã{YÂ¿Zy� �Ì·Z¿M� ÉY�]QTL�{�Â»�
|Àf§�³� �Y�«� Ã{Z¨f�Y� �� ½Z³|¿�aF2�¨«�¶yY{� �{���]� Á�

�c�Â�� Ä]�[M� Á� Y~£� Ä]� ZÆ¿M�Ê��f�{� Ä¯�É�f�]�ÉÁ�
¶»Z�� ÊËY~£� Ã�Ìm� Z]� Á� {Â]� {Y�M����¹Zy� ¾ÌXeÁ�a

Á�����º�Ì·Â]Zf»� ¶]Z«� É��¿Y� ¹�³Â¸Ì¯� �]� É�·Z¯Â¸Ì¯
|¿|��Ã{Y{���Á�a����

�Ê���]�{�Â»�cZ¨���
� ,|·Âe�½�Á�cZ¨���,���,���Á���Ê´f¨Å���\Ìe�e�Ä]

BW0� ,BW1� ,BW2� ,BW3� Á�BW4� ��É�Ì³� Ã�Y|¿Y
|¿|�� ��d¨��ÉY�]� É�Ì³� Ã�Y|¿Y� {�Â»�ÉZÅ� Ã|¿�a� {Y| e

�¾���{�½�Á�,pÅ�½Z»���{�½|]�½�Á���{�½�Á�Á�Ê´f¨Å�
�¾���\Ìe�e�Ä]�Ê´f¨Å�����,���Á�����ÉY�]�Á�Ä �«�

�¾���{�½|]�½�Á�Á���Ê´f¨Å����{Â]�Ä �«����



� �{Y�¿�½YÂ��½Y�Z°¼Å�Á����{ÂmÁ�Ê���]QTL�^e�»�ÉZÅ���� ���� 

�Á�ÄË�neÊ°Ìf¿��¶Ì¸ve��
�ÉZÅ�Ê´f�^¼Å��Ì¿�Á�É�Ë~a�diY�Á�{�ÁM�]��Â�À»�Ä]
�¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á� cZ¨�� ¾Ì]� ÊbÌeÂÀ§� Á� Ê°Ìf¿�
��Y�§Y� ¹�¿� Á� Ê¿YÂÌu� µ|»� Äf¨�� Á{� �Ì·Z¿M� �Y� ¦¸fz»

ASREML��Gilmoure et al., 2002��|��Ã{Z¨f�Y���

��
©Â§� µ|»� �{Y1 Á Y2 �¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á� d¨�
�,|�Z]�Ê»�¦¸fz»b1 Á� b2]��,d]Zi�cY�iY�Ä]��Â]�»��Y{�a1 

Á� a2��Å� ÉY�]� Ê�ËY�§Y� Ê°Ìf¿��cY�iY� Ä]� �Â]�»� �Y{�]�
Á�d¨�e1 Á� e2��Y{�]�{�Â»�cZ¨��ÉY�]�Ã|¿Z¼Ì«Z]�cY�iY�

|À�Z]�Ê»���¿���\ËY����Ë�eZ»X1 Á� X2�Á{���ZÀ��¾Ì]�
�Y{�] b1 Á� b2�Ë{Z¬»� Z]� Y1 Á Y2|À¯�Ê»��Y�«�]��Z^e�Y��

Ê�ZË��|Ì»Y Y1 �,X1 b1 Á�Ê�ZË��|Ì»Y�Y2 �,b2� X2�Ê»�
|�Z]� ��cY�iY� ¶»Z�� ½|]� ½�Á� cZ¨�� ÉY�]� d]Zi� cY�iY
�Àm�Ã{Z»�Á��¿���pÅ�Á��Á�����Z]�¹Y|¯��Å�{Â]�t���� 

½Z³|¿�a�`ÌeÂ¿��¾ÌÌ e��
��Y�ªÌ¬ve�¾ËY��{���Ô�Y�c�|«�Z]�Ã�YÂÅZ»�Ë���´¿Z�¿�

Ê³|ÀÅ{˺� ÉÁ�� �]� �¬f�»� ÓZ]��� ¹Á�Â»Á�¯��� ,�� Á���
|Ë{�³� Ã{Z¨f�Y� �¿Y�ZÆÀe� �Z�Y� �]� ZÅ�´¿Z�¿� ¾ËY� [Zzf

�Ê���]� ÄÀÌ»�� �{� Ã|�� ¹Zn¿Y� Ä ·Z�»QTL�cZ¨��ÉY�]�
�Ä¯�{Â]�½|]�½�ÁQTL�½�Á�d¨��ÉY�]�É�Y{�ÊÀ »�ÉZÅ�
� ¾�� �{� ½|]��ZÅ�´¿Z�¿� ¾ËY� �Y� Ã{Z¨f�Y� Z]� Ê´f¨Å�

�{Â]�Ã|��ÊËZ�ZÀ��Minivielle et al., 2005����É�Ì´¿Ây
¿�a� Ê¿{�³� |Ë�Á� ªË��� �Y� Á� �Zf�¯� �Y� | ]�{�Â»� ½Z³|

|�� ¹Zn¿Y��ËZ»�M� �DNA�ÉZÅ� Ä¿Â¼¿� �Y� ¶�Zu�Ê»Â¿��
� Ê°¼¿� �Á�� Ä]� ,� Ã|»M� d�|]� ½Ây�Helms, 1990��

|Ë{�³�kY�zf�Y� ���À¯YÁ��ÅPCR�¶»Z��ng�������� �
DNA�À¯YÁ��Å��{� ��§Z]� ,PCR�X�� ,M������Å��Y�

� ,�³�Z£MM�����cZ¨�§� É�e� |ÌeÂX¸¯Â¿� Ê�¯Y�{�
�dNTP�� ,mM��ºË�ÌÀ»�|Ë�¸¯�MgCl2�Á ����Y�|uYÁ�

�À¯YÁ��Å��{��Y�¼Ì¸a�®e�ºË�¿M]�{Â���cÓÂ�v»PCR�Z]�
� µ�� �Y� Ã{Z¨f�Y�� �|¿|�� ��Â§Á�f°·Y� |Ì»M� ¶Ë�¯Y� Ê¸a��

� �Y�§Y� ¹�¿� �Y� Ã{Z¨f�Y� Z]� � ZÅ|¿Z]� Ã�Y|¿YTOTAL Lab�
�http:// www.totallab.com��|Ë{�³� ¾ÌÌ e� ���Â�� Ä]

�Ê¸¯��¶�¿��Y�Ã|¿�a�F1����|a���¿M�½Y|¿��§��Ì¿�Á��{�ZÆ
�¶�¿F2�����Ã|¿�a���|¿|��`ÌeÂ¿��¾ÌÌ e� 

                                                                                  
1. Informative 

��Ì·Z¿MQTL� �
� �Y�§Y� ¹�¿� �Y� Ã{Z¨f�Y� Z]� ÊbÌeÂÀ§� ÉZÅ� Ã{Y{ 

SAS�SAS Institute, 2000� ��,¾Ì´¿ZÌ»� Á� |�� �Ì·Z¿M
�¾ÌÌ e�cZ¨���Y�®Ë��Å�cY�ÌÌ¤e�\Ë���Á��ZÌ »�¥Y�v¿Y

|�� �� �Y�§Y� ¹�¿� �YQTL express�
�http://qtl.cap.ed.ac.ukl�eZ¿� µ|»� Á��Á� ÄË�ne�ÉY�]�ÊÀ

� ¶Ì¸veQTL|�� Ã{Z¨f�Y�� ��½YÂÀ ]� pÅ� Á� �Àm� cY�iY
|Ë{�³��Â�À»�µ|»��{�d]Zi�cY�iY����Â¼n»�¥ÔfyY�|��{

�Ä]� Äf§ZË��ÅZ¯� Á�¶»Z¯�µ|»� Á{�¾Ì]� Ã|¿Z¼Ì«Z]�cZ ]�»
� ��Âe� Ä¯� ÊbÌeÂÀ§� �¿ZË�YÁ� �Y� É|��{� ½YÂÀ�QTL�
|�� Äf§�³� ��¿� �{� ,{Â�� Ê»� ÄÌmÂe� ��¿� {�Â»� ��t��

]�É�Y{�ÊÀ »d�´ËZm�½Â»�M��Y�Ã{Z¨f�Y�Z˻��Churchill, 

1994�and�Doerge��|�� Ä^�Zv»� ������dÆm� �Y�°e�
� {ÂmÁ� ¹|����§�ÊÀ Ë� �¨����§�É�Z»M�½Â»�MQTL�

d§�³� �Y�«� Ä ·Z�»� {�Â»� ��t��� Ä�� ¹Á�Â»Á�¯� �Å� �{
¶»Z�� É� �Y{� ÊÀ »� �� t��� �{� É{ZÆÀ�Ìa� t������,

�t����{�É�Y{�ÊÀ »����t����{�É�Y{�ÊÀ »��ZÌ�]�Á
����d§�³��Y�«�Ã{Z¨f�Y�{�Â»� 

��
hv]�Á�lËZf¿��

ZÅ�Ã{Y{�É�Z»M�¦Ì�Âe��
�Ê���]�{�Â»�cZ¨���ZÌ »�¥Y�v¿Y�Á�¾Ì´¿ZÌ»��Ë{Z¬»

�¶�¿� �{F2� Ã�Z¼��µÁ|m� �{��d�Y� Ã|�� Ã{Y{�½Z�¿���
��Y�½|]�½�Á�cZ¨��cY�ÌÌ¤e�\Ë���������½�Á�ÉY�]��

�Ê´f¨Å���Ze��������½�Á�ÉY�]��Ê´f¨Å���|��{�ÁM�]��
�ËZ¬»� �{�,d§�³� c�Â�� É|·YÁ� ÉZÆÀËÓ� ¾Ì]� Ä¯� ÉY� Ä

�¾�� �{� � ½|]� ½�Á�¾Ì´¿ZÌ»� ¾Ì]� É�Y{� ÊÀ »�cÁZ¨e��
� ½�Á�®^��¾ËÓ� Á{� �{� Ê´f¨Å�g���������� � ��Á

� ½�Á� ¾Ì´À�� �g����������� ��|�� Ã|ÅZ�»
����p<����

Ê°Ìf¿��ÉZÅ�f»Y�Za�{�ÁM�]��
��Ì¿�Á�¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á�d¨��É�Ë~a�diY�Á

f¿��ÉZÅ�Ê´f�^¼Å�µÁ|m��{�cZ¨��¾Ì]�ÊbÌeÂÀ§�Á�Ê°Ì
�Ã�Z¼��d�Y�Ã|��ÄWY�Y����ÉY�]�Ã|��{�ÁM�]�É�Ë~a�diY�Á

��Y�¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á����Ze����{Â]��Ì¤f»���
�,¾���ËY�§Y�Z]�Ä¯�{Y{�½Z�¿�ªÌ¬ve�¾ËY��Y�¶�Zu�lËZf¿

                                                                                  
2. Permutation test 
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Ì»///a�diY�Á� ½Y�///Ë~///]� ½�Á�É�//Ì¿� ½|//��ËY�§Y� �
Ë�Ê»//�]�|]Z//°Ë�Â//]�Ä//Ë~a�diY�Á�¾Ë�eÓZ/]�É�/�{�ÁM���
��

Ä]��Â]�»�Ã|���¾���{�½|]�½�Á��|�Z]�Ê»�Ê´f¨Å���
��

�

µÁ|m����¿�{�Â»�cZ¨��É�Z»M�¦Ì�Âe� 
�j¯Y|u(g) ¶«Y|u(g) cY�ÌÌ¤e�\Ë����� �ZÌ »�¥Y�v¿Y�g�� � ¾Ì´¿ZÌ»�g�� � {Y| e d¨�� 

�� � ���� ��� ��� ��� BW0 

���� ��� ��� ��� ���� ��� BW1 

��� ���� ���� ��� ���� ��� BW2 

����� ���� ���� ��� ����� ��� BW3 

��� �� ���� ��� ����� ��� BW4 

����|·Âe�½Z»���{�½|]�½�Á�BW0��Ê´f¨Å�®Ë�,�BW1��Ê´f¨Å�Á{�,�BW2��Ê´f¨Å�Ä��,�BW3��Ê´f¨Å��ZÆq�,�BW4���
�

�d^j»���¿�{�Â»�cZ¨��Ä¼Å�¾Ì]�ÊbÌeÂÀ§�Ê´f�^¼Å
{�³� {�ÁM�]|Ë� ��Ã|�� {�ÁM�]�ÊbÌeÂÀ§�Ê´f�^¼Å�¾Ë�eÓZ]

¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á�d¨�� Á{� Ä]� �Â]�»�� Á���Ê´f¨Å�
��������� ��{�ÁM�]� ÊbÌeÂÀ§� Ê´f�^¼Å� ¾Ë�f¼¯� Á

�½�Á� Á�pÅ�½Z»�� �{�½|]�½�Á�d¨��Á{�Ä]��Â]�»� Ã|�
� ¾�� �{� ½|]�� Ê´f¨Å���������� �{Â]� ��®Ìf¿�� �iY

]� �Y{� ÊÀ »� |¿YÂe� Ê»� ºÅ� �ÂÌ�� �{� Ä¯� É�{Z»�Ä]� |�Z
�ZÅ�ÄmÂm��Y��Y��fÆ]�d�Z¨u�ZË��f³��]�ºze�Ã�Y|¿Y�c�Â�

d�Y�Ã|ÅZ�»�¶]Z«��Ì¿��¿ÓZ]�¾ÌÀ��Ze���
�®Ë�¾��Ze�É�{Z»�®Ìf¿���ÌiZe��Ì¿���Zu�ªÌ¬ve��{�
�Á{� ¾�� �Y� Á{Â]� �Y{� ÊÀ »� ZÅ� ÄmÂm� ½�Á� �]� Ê´f¨Å

{Â]� �Y{� ÊÀ »� �Ì£� | ]� Ä]� Ê´f¬Å� ���¿ZË�YÁÂ¯� ÃÁÔ ]
Y�§Y�®Ìf¿��Á�É�{Z»�®Ìf¿��½�Á�Á�pÅ�½�Á��{��Ì¿�Ê�Ë

�{�ÁM�]�d^j»��Ì¿�½M��Y|¬»�Á�{Â]� �Y{�ÊÀ »�Ê´f¨Å�®Ë
|����Ä¯�ÊËZÅ�É�Ì³�{�Â¯���{�d�Y�Ã|����Y�³�Z»Â¼�

�¶ËZ¼e�Ê´f�^¼Å�¾ËY{Â��Ê»�¹Zn¿Y�Ê�ËZ»�M��ËY����{
�d^j»�Ä]]//»Y�{�Y{�½{Â///���{�Z////���»��ËY�//��{�Á�Ä��

��

�Zu� ÉZÅ� Ã{Y{� �ZfyZ�� d¸�� Ä]� �Ì�Á� t���¾ËY� ¶
�Ê»�¶Ì»�½|��Ê¨À»� Á� �e�®qÂ¯�d¼��Ä]�Ê´f�^¼Å

|À¯�Grosso et al., 2010� ���{�½Y�Ì»� Ä¯� Ê�ËY���
�d^j»�Ê�ËY�§Y�®Ìf¿�� Á�É�{Z»�®Ìf¿��¾Ì]��¿ZË�YÁÂ¯
��ÅZ¯� �ZÌ�]�É�{Z»�®Ìf¿��½Y�Ì»� Ä¯�Ê¿Z»�� ,|�Z]�Ê»
�®Ìf¿�� �¿ZË�YÁ� ½Y�Ì»� {Â�� Ê»� ¥~u� ZË� Á� |]ZË� Ê»

Ë~a�diY�Á��^�·Z]�Á�Ê�ËY�§Y�É��h²���|]ZË�Ê»��ÅZ¯��Ì¿
�Grosso et al., 2010� ���ÉY�]� ��Zu� ªÌ¬ve� �{� Är¿M

�½�Á�Ä]�d^�¿�Ê´f¨Å�Á{�½�Á�É�Ë~a�diY�Á��{��ÅZ¯
\¸�»� ¾ËY� �Y� Ê�Z¿� |¿YÂe� Ê»� {Y{� w�� Ê´f¨Å� ®Ë�
�cZ¨��¹Z¼e�¾Ì]��Ì¿�ÊËÓZ]�Ze���Âf»�Ê°Ìf¿��Ê´f�^¼Å

|�� Ã|ÅZ�»��¿� {�Â»� ��¾Ì]� Ê°Ìf¿�� Ê´f�^¼Å�¾Ë�eÓZ]
{¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á� d¨�� Á�� Á���Ê´f¨Å�
����±���� �|Ë{�³� {�ÁM�]� ��Ä¯� d�Y� Ê·Zu� �{� ¾ËY

�Á{�¾Ì]�Ã|��{�ÁM�]�Ê°Ìf¿��Ê´f�^¼Å�½Y�Ì»�¾Ë�e�¾ÌËZa
� ¾�� �{� ½|]� ½�Á� Á� pÅ� ½Z»�� �{� ½|]� ½�Á� d¨���

{Â]�Ê´f¨Å����±�������
�

µÁ|m����\ËY���{�ÁM�]��É�Ë~a�diY�Á�É��«��Âv»�ÉÁ���]��f¿��Ê´f�^¼Å�Ê°Ì��Âv»�ÉÓZ]��{É��«����ÊbÌeÂÀ§�Ê´f�^¼Å�Á���{
É��«��Âv»�¾ÌËZa��¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á�ÉY�]�Äf¨��Á{��Ì·Z¿M��Y�Ã{Z¨f�Y�Z]��

BW4 BW3 BW2 BW1 BW0 d¨�� 

���±��� ���±��� ���±��� ���±��� ���±��� BW0 

���±��� ���±��� ���±��� ���±��� ���±��� BW1 

���±��� ���±��� ���±��� ���±��� ���±��� BW2 

���±��� ���±��� ���±��� ���±��� ���±��� BW3 

���±��� ���±��� ���±��� ���±��� ���±��� BW4 

������|·Âe�½Z»���{�½|]�½�Á�BW0��Ê´f¨Å�®Ë�,�BW1��Ê´f¨Å�Á{�,�BW2��Ê´f¨Å�Ä��,�BW3�Ê´f¨Å��ZÆq�,��BW4���

 

�Ã�Z¼��µÁ|m��{�Ä¯��Â�¿Z¼Å��Z]�{Â��Ê»�Ã|ÅZ�»�
�ÄnÌf¿��{�Á�cZ¨��Ê�ËY�§Y��¿ZË�YÁ�½Y�Ì»�,¾���ËY�§Y

�Ä¯�|]ZË�Ê»��ËY�§Y�|���cZ¨��ºÌ¬f�»�É�Ë~a�diY�Á
��ËY�§Y�Á��É�{Z»��Ìv»�Á�®Ìf¿���ÌiZe��ÅZ¯�½M�d¸�



� �{Y�¿�½YÂ��½Y�Z°¼Å�Á����{ÂmÁ�Ê���]QTL�^e�»�ÉZÅ���� ���� 

|�Z]�Ê»�{�§��Å�ÉY�]�¾���ËY�§Y�Z]�ºÌ¬f�»�®Ìf¿���iY��
Ä¯�Zn¿M��Y�|�Z]�Ê»�ÓZ]�ÊÀaY��¾Ìq�|¸]��{�|���d����

�Ê¼�m�¡Â¸]�Ä¸u�»�Ä]� ÃZ»�®Ë�c|»�Ê��Ä¯�É�Â��Ä]
�Ã|¿�a�¾ËY��{�ºÌ¬f�»�®Ìf¿���ÌiZe��ËY�§Y� Y~·�|���Ê»
�diY�Á� |·Âe� µÁY� ÃZ»� Ê�� �{� Á� |�Z]� Ê»� �Ë��� �ZÌ�]
�|]ZË�Ê»�ÊÆmÂe�¶]Z«��ËY�§Y�½|]�½�Á�ºÌ¬f�»�É�Ë~a

Toelle et al., 1991)�.¬ve� �{��ÄÀ»Y{� Äf�~³� cZ¬Ì
��{�|���Ä]��Â]�»�cZ¨��ÉY�]�É�Ë~a�diY�Á��Y�Ê Ì�Á

d�Y� Ã|�� ��Y�³� ÊÀaY�� ¾Ìq�|¸]� ��cZ ·Z�»� ¾ËY� �{
�Z]� �Ì¿� Á� ¦¸fz»� ¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á� É�Ë~a� diY�Á

d�Y� Ã|��{�ÁM�]�¦¸fz»�ÉZÆ�Á�� �Y� Ã{Z¨f�Y� �¶ÌËÂÀÌ»�
������ ��{�ÁM�]� É�Ë~a� diY�Á� É�Á�»� Ê���]� ®Ë� �{

�½�Á�ÉY�]�Ã|��¾ÌÀ���{�½|]��Ze���ÄÀ»Y{��{�Y��Ê´f¨Å�
��Y�É����Ze����d�Y�Ã{Â¼¿���Y�³���Ê·Á˺��½Y�Z°¼Å�Á

������ �� ¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á�d¨��É�Ë~a�diY�Á���,
���,���Á����ÄËÂ��ÉY�]�Y��Ê³�Á��Coturnix japonica�

�\Ìe�e�Ä]��������Á���������Á���������Á�
��������¯�{�ÁM�]|¿{���¿Â°·Z§�Á�ÉZ¯�®»˻��������

�Ê»��Zy�d¨��®Ë�É�Ë~a�diY�Á� Ä¯� |ÀÀ¯�Ê»�½ZÌ]
�,Ê�Ìv»��ËY��� Z]�Ä¯|�Z]�Äf�Y{�ÊeÁZ¨f»��Ë{Z¬»�|¿YÂe
�Ã{Y{��{�É�Y{�]�Ä¿Â¼¿�ÃZ^f�Y�Á�ÊeZ^�Zv»��Á��,dÌ ¼m

d�Y��^e�»�®qÂ¯�ÉZÅ���Ê»�½Z�¿�lËZf¿� Ä¯� �Â�¿Z¼Å
� |ÀÅ{�Ê���]� {�Â»� cZ¨�� Ä¼Å� ¾Ì]� Ê´f�^¼Å� ½Y�Ì»

»|Ë{�³�{�ÁM�]�{ZË��Ze���Âf���

�,ºÅ� Ä]� ®Ë{�¿� ¾ÌÀ�� �{� ½|]� ½�Á� ¾Ì]� ¾ÌÀr¼Å
�lËZf¿� �]� ª^�À»� Ä¯� |�� Ã|ÅZ�»� É�eÓZ]� Ê´f�^¼Å

Äf�~³�cZ¬Ì¬ve�Toelle et al., 1991)� |�Z]�Ê»���
�¶Ì¸ve�Á�ÄË�neQTLÊÀeZ¿��µ|»��Y�Ã{Z¨f�Y�Z]�� �

QTL��{�½|]�½�Á�cZ¨��ÉY�]�Ã|��ÊËZ�ZÀ��ÉZÅ�
�|·Âe�¾ÌÀ��pÅ� �e� Z��µ|»��Ì·Z¿M� �Y� Ã{Z¨f�Y� Z]�Ê´f¨Å�

�µÁ|m��{�ÊÀeZ¿�d�Y�Ã|��ÄWY�Y���QTL�¾Ì]�É�Y{�ÊÀ »�
� ÉZÅ�´¿Z�¿����CUJÁ�����CUJ�¹Á�Â»Á�¯� ÉÁ�� �]�

� Ã�Z¼����|Ë{�³�ÊËZ�ZÀ��pÅ�½Z»�� �{�½|]�½�Á�ÉY�]
����p<� ��� ÉZÅ�´¿Z�¿� ¾Ì]� ¾ÌÀr¼Å����CUJ�
Á����CUJ� ¹Á�Â»Á�¯� ¾Ì¼Å� ÉÁ�� �]� Á�QTL�ÊÀ »�

�Y{�|��ÊËZ�ZÀ��Ê´f¨Å�®Ë�¾��{�½|]�½�Á�ÉY�]� �É
����p<�.�Ã�Z¼��¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ���]���ÉZÅ�´¿Z�¿�¾Ì]�Á�

����CUJÁ������CUJ� �Ì¿�QTL�ÉY�]� É�Y{� ÊÀ »�
�|��ÊËZ�ZÀ��Ê´f¨Å�Ä��¾���{�½|]�½�Á����p<���

� Ä�� ªÌ¬ve� ¾ËY� �{� ¾ÌÀr¼ÅQTL��{� ½|]� ½�Á� ÉY�]�
� ¾��|�� ÊËZ�ZÀ�� Ê´f¨Å�� �� ®ËQTLY{� ÊÀ »���]� �

� Ã�Z¼��¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ���ÉZÅ�´¿Z�¿�¾Ì]� Á�����CUJ�
Á����CUJ�����p<� �� Á{� ÁQTL�É{ZÆÀ�Ìa� |u� �{�

� Ã�Z¼�� ¹Á�Â»Á�¯� ÉÁ��� ÉZÅ�´¿Z�¿� ¾Ì]�����CUJ�
Á����CUJ� Ã�Z¼�� ¹Á�Â»Á�¯�ÉÁ�� �]� ¾ÌÀr¼Å� � Á���,

� ÉZÅ�´¿Z�¿� ¾Ì]����CUJÁ�����CUJ��Ä�uÔ»
|�����p<����

 
��

�µÁ|m�-�Ê���]�QTLÂ»�ÉZÅ��ÉÁ���]�ÊÀeZ¿�µ|»��Y�Ã{Z¨f�Y�Z]�¦¸fz»�¾ÌÀ���{�½|]�½�Á�cZ¨���]��i
�Ã�Z¼��ÉZÆ»Á�Â»Á�¯��,�Á����

QTL �¿ZË�YÁ�%� Fratio̅ ÃZ´ËZm(cM) É�¯�Z»�Ã{Á|v»� � ¹Á�Â»Á�¯ d¨���
��� ����� �� CUJ����,CUJ���� � BW0 

��� ����� �� CUJ����,CUJ���� � BW1 

��� ���� �� CUJ����,CUJ���� � BW3 
��� ����� �� CUJ����,CUJ���� � BW4 
��� ���� �� CUJ����,CUJ���� � BW4 
��� ���� � CUJ����,CUJ���� � BW4 

̅�� �t����{�É{ZÆÀ�Ìa�|u��{������,��t����{��Y{�ÊÀ »����,¹Á�Â»Á�¯�t����{�����t����{��Y{�ÊÀ »����
¹Á�Â»Á�¯�t����{��

� ��|��{mÂe��¿ZË�YÁ�¶¯����Âe�Ã|��ÄÌQTL 
�

�Ê���]��{�Ê¸¯��Â��Ä]QTLZÅ��ZÆÀËÓ�Ê«Ôe�s���,
s��� Ä]� d^�¿�|¿�Y{�Ây�]� É�eÓZ]� c�|«� �Y� ÊÀeZ¿�

�dÌ^je�Ê���]� {�Â»�ÉZÆÀËÓ� �{� ZÆ¸·M� Ä°ÀËY� Ä]��Á��»

�|À�Z]�Ã|��Weller, 2001����ÉZÆÀËÓ����Zu�ªÌ¬ve��{
¨f�Y�{�Â»//]�½�Á�ÉY�]�,Ã{Z/�¾���{�½|�f¨Å�//]�Ê´//Ä���
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�Á� |¿{Â]� Äf§�³� �Y�«� [Zzf¿Y� {�Â»� c|»� ÃZeÂ¯� c�Â�
�ÉZÆ¸·M�Ä°ÀËY�µZ¼fuY�¾ËY�]ZÀ]QTL�dÌ^je�ZÆÀËÓ�¾ËY��{�

�ªÌ¬ve� ¾ËY� �{� Y~·� ,|��� Ê»� ��À]� |Ì ]� |À�Z]� Ã|�
��Y�Ã{Z¨f�Ys���Ä]�d^�¿�ÊÀeZ¿�s���tÌm�e�ZÆÀËÓ�Ê«Ôe�
|��Ã{Y{���

¶¯YÂ¯˺�½Y�Z°¼Å� Á������� ��½�ÂÆ´·�ÉZÅ�d·Âa� �{
|¿|��Ê»�ÄË~¤e�{Y�M�c�Â��Ä]�Ä¯�|Ì¨�,��É|����Z§�Á{

Ä¯� |¿{�¯� ¦Ë� e� ¦¸fz»�|��� ¶»Z�� |��� µÁY� �Z§�
�ÉZÆ¿Z³�Y� ¶Ì°�e� Á� É�Z�� ÄrÌÅZ»� ,É�ÁM�{�a� ,d¸°�Y

�¾��Ze��j¯Y|u�Ä¯�|�Z]�Ê»�½|]�É�Á������Y�Ê´f¨Å�
|Å{�Ê»� w�� ¡�»� |��� �Ê�Àm� ¡Â¸]� Z]� Ä¯� ¹Á{� �Z§� Z»Y�

�,d�Y�ÃY�¼Å�¾��Ze��j¯Y|u��|Å{�Ê»�w��Ê´f¨Å����¾ËY
ZÅ�Z§� Z]� ª]Z�»�QTL��{� ½�Á�ÉY�]� Ã|��ÊËZ�ZÀ��ÉZÅ

|�Z]� Ê»� ¡�»� �{�¦¸fz»�¾ÌÀ�� �¾ÌÀr¼Å� ÂÌ�˻��Á
�½Y�Z°¼Å��������Á��Y~´¼ze�¾ËÓ�Á{�¾Ì]�Ê«Ôe��{�Ä¯

��Ì£�ÉZÆ¿��Êf¿M� Ä]�ÊÀ¼ËY�x�Za��Z�Y� �]� Ã|��[Zzf¿Y
Ê¿Â¨�˼� �,�|¿{Y{�½Z�¿��½�Á�cZ¨��Ã|ÀÀ¯�µ�fÀ¯�ÉZÆ¿�

�½�Á�cZ¨��Ã|ÀÀ¯�µ�fÀ¯�ÉZÆ¿�� Z]�ÄÌ·ÁY�¾ÌÀ���{�½|]
� Á� |�Z]� Ê»� cÁZ¨f»� �eÓZ]� ¾ÌÀ�� �{� ½|]QTL�ÉZÅ�

�ÉÁ�� �]� cZ¨�� �Y� Äf�{� Á{� ¾ËY� ÉY�]� Ã|�� ÊËZ�ZÀ�
|¿Y�Äf§�³��Y�«�ÊeÁZ¨f»�ÉZÆ»Á�Â»Á�¯���Ä�¬¿��{�lËZf¿�¾ËY

�Ê]ZËQTL�¾ËÓ�Á{�Ê«Ôe��{�½|]�½�Á�ÉY�]��Êf�Â³�¡�»
|´¼ze�ÁY���Âe�Ä¯��º·YÂ�˽��½Y�Z°¼Å�Á��������¹Zn¿Y

|��|ÌËZe��Ì¿�|����¾ÌÀ���{�½|]�½�Á�ÉY�]�¾Ì¬¬v»�¾ËY
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