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 0R< ��  ZR< �� ���v9 1�$� 4 ����   �q���� � $�%��+

��     4$�:�� ������ 
����� 1= ��� �@� .$<��
 
���  ��� ����   1= ��@� � ���A+��� �� 
��3  ���

 � ��A+����� �� 
�3 $%:�� ������<  ����� �� 1= �
 �@� 45�k� ���� .$%+�@A  �a    4;��:�� ���:�


  %�+ ��A+��� 8�< �
AA  �aa   %�+ ��A+����� 8�< [+ �Aa 1= �q�� *+� .$<��
 
���  ���

 � 0(2 ����7 
��� *6� ]�9�<= �& 40(2 ��� [+ �� .$%��< �	 �:�
 $%���   �����AA 4Aa  �

aa  � -
�
 1��< .$<�:��  Z	���1= 
�$�9 4 -
��� 
�+� ���R� ��  ��&�   5�Z�& ���R� 1��
 �
 �  ���

�� -�n C�R�� ���  )7 � ;{%� ����C������	 C�< ��  %��C������	 .$<��
 ���O ��  ��� ���   �����

�����(�� �+ ����� ���2 ��� *+� 
�$�9 �	 $<��
 
���      ����� .��&� ����, ��<�@ ��� ���� ��

 �	�& DA� 45�k�4   ���	 �7�
 4���12      A<��7 Y��� 4����20    1��R<� � ����23   ����

C������	 ��� *+� 8�I� .$<��
 C������	   �� 0�6��9 �� W�7 -$<� 
���� [+ C�<= 4��  .$�%�


C������	 ��� ��  6+�	 4C�<= �
 
���� ���C����� R%� ���3  �	)�� ���  ���� �� 5���X 

 �Y   �� -
�
 1��<         ���R%� -$�%%	 *����9  �6��<= ��{< �� ��	 $%��R� ($<��: ��R�  ���� .$%

C������	 R%���f ��� C������	 4�A+
 ���4      ��� �� ��A+
 ����� ������ ���{9 1��� �	 $%�R�

.$<��
 -$JL  

                                                 
1 - Bailey 
2 - Homologous 
3 - Sex chromosomes 
4 - Autosomes 
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�( �+ *���  ��A+�� �+ 1�6� ����
 1= ��� ��G�	1     +��I<2 �� .��&�  "��7 C������	 ���

C������	 �	 ��� ���� �� ��$%�R�-�A+�� 41= �  <= ��� ��� �N�R� ���12 ��   ����� �� ��<

$<��
 
��� ��� r  ��&� *6�  <= 1�6� [+ �B�@� 4*+����%�  �Z��&� ���    ���& ��  �<= ���  ����

   ���� 4
��: 5�v:� 4�&�  ��7 ��� -$%%	 *���9 �	 ( Z(2$%B �(�� �+ 0(2 �
 �� g��)  Z(2$%B

  ���,  )7 |�9�9 ����
  <= -�A+�� ���&�;J� . ��N< -=��/ [+ x$� *+�91�6� 4C�<=  ��+   ���+

1=C������	 ��� ���� ���� �� �,�� ���.�&� ������ ���  

  

1-3- ?���2  

5�Z& �	  <��� � ��k69 � ;�RN9  (���  <$� ��� 4$<�: '�R� [+ 0P�� 5�Z& $%+��3 ;�RN9

�P9 ����� 1��%L3  �     �� ����7
 5�Z�& �
 
��I+� �� �I%� �	 

�@     ����
 C�$�	 ��� ��	 
��:

 'L�I�C������	 ��� ��  Z��	     5�Z�& $��(�9 �
  �(� .$%��R� 1���%+$(�� $%<�� ��N�O
 ��  ����

���@ �+  Zk�$�(�9� *+� .
�:  � -$���< ���� �	 
��
 
���  9����� ��	 � ��& (C�E&� � [\9) �

 � *��9 (����) $%+2�3   ����@ ��� �� ��(�� C������	 ��� �� �� C������	 [+ lN3 �	 $%	

 � ���
 �� 1= ��� �� �� 1= [+ lN3 ���@ �� *�%.� .$&��&�C������	 
�$�9 .  4����@ �
 ��

< �$���Z/�� 
$L � -$���  ���A+� ��+ -$: ����� ;\9 0��	 |�	�9 40��N� �
 � 
�:4    ��	 
��
 ����O

 � -$���< $���ZE+
.
�:  

 ^���9 $%+��3 06: �
 ���� ;�RN9  �R+�1-1     C�������	 .��&� -$�: ������    �� g��/ ��9 ���

 <��� -$: ����� �
 � ��k69 4$%:�� -$���� 0��O ���� ;�RN9 *�(�� 8��: �
 �	�� .$<�   *�+� �� ���

�\R< � �A+$6+ �� �����<�& 0P� �
 -$: ��k69 ���    ��	 ��&�  6B��	 ����< �����<�& .$<$<��/

 � 0X�� �A+$6+ �� C������	 ����� �
 4����< 12 �
 .$<�: ����   ����    ��&��& �
 -$�: ������ �


 5�� ��3�<2��  �  O�� ��&��/ ;� �� ����C������	 ��� ��  6+ .$%<�� ���   ���� [�+) ��(��

|)O ��  6+ �& �� (-$: ��k69 �A+
 |)O �& �� (�A+
 -$: ��k69 ���) �A+
 ��(�� � ��

 � �	�� � ;�N�R� 5�XP� .$%	 �  5�Z& �
 ���� ;�RN9 *�(�� �)&���&�     ����
 [�+ ��� ��	

 $���ZE+
  �������	 �L�I� [+$%�R���� r  *+� ��  6+ �
 ��(�� C������	 ��� ��5�Z& 4��

    1$�: ���� .��&� ��$/ ��%� �� C������	 ��� [+ �+ ��
�� ��%� �� C������	 ��� [+ ����

 -$: $�(�9 5�Z& �� � �&�  3
�X9 ���� �� 5�Z& �
 *���� ���     ���� �
�$��9 ����
 5����

                                                 
1 - Locus 
2 - Meiosis 
3 - Mitosis 
4 - Zygote 
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C������	 
�$�9 4���� C�
 ;�RN9 �
 .�&� ��$/ ��%� �� ��N� � ��
�� ��%� �� C������	 < ���  ^�X

 �   5�Z�& 
��I+� |��& 4���� 5�� ;�RN9 �� -$: $�(�9 5�XP� �
 �� [+ �� � 
�:   ����7
 ����

C������	 5��� 
�$�9 ^X< �� ����� � ��.$<�:  

 � �	 �&� �J� 12 �� ����  ���	 ;�RN9 ����C������	 ��� |�& $<��9  4$����ZE+
 ���

\9) -
�� ���@ �� (C�E&�) �< ���@ Me�7� �,� �
    Z��� �����X7 *���
 .
�: u�N( �� D/ ([

 C�������	 ��� *��  6��<= 
��� 5
��9 �	 �&� *+� ����    �� �� ���(�� ���� $��
 r  4*+�����%�

C������	 ��  ��	�9 ���� 4$���Z/�� ���@  �������	 �L�I� 4�&� �� ���  �����    �� ���$�N� ��	

�� �
�� �� �A+
 g\� � �$/.�&� -$�2 �&
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g�/ 5�Z&    $�%+��3 ���f2 �
 (��E�&�A� �
��) ���@ ��&

 4������DNA   � -
���	 �����&$%<�� ���Z��� *��+� ���9

.�&� -$: ^L���  

  

:?��� >�Q	5 A�$ +  @�(�� 1$: ���  

  

:?��� >�Q	5 A�$ + C������	 ��� ���&$%<�� ���

 ���O l7 [+ �
 z�
 ����&� g\� �
 ��(�� -$:

��3�@ 4$<� �� -$: ���&$%<��  �������	 ��� ��:�

-$<��  O�� �A+$6+ �� |)O �& �� [+�� ���L� 4$<�

 � -$��	.$<�:  

  

/!=:�'�E� 1�8�  � �'�J  ���7
 5�Z& ��

-$: ^L��� �e�O �	 �&� C������	 �
 ����.$<�  

:?��� 2 � >�Q	5 DNA   (� 4�&� -$�< ����� �


C������	 � �������<�& 	   +��-$: ^L��� �e�O � 4$<�

 �
 45�Z& �� .$%�R� �A+$6+ �� 1$: [�6�9 5�� �


 � $�(�9 ����� ���7
 5�Z& �	 $%	DNA  �

C������	12 ���  � g��	 ^X< �� ��.$%��+   

  
  

  

 06:1-1- [�9�: 06: ;�RN9  ��6�/ �+  R%���f C������	 ��� [+ ����
 �	  K�3 �< 
�3 [+ �
 ����

 �������f ��� [+ � ($��& t<� ��) ����� (C���9�)XY  .�&� (-��& ���� ��)  

 (���	 �� G���O�-��
�� � ����31 )1971.(  

  

  

                                                 
1 - Cavalli-Sforza and Bodmer 
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1-4- 17,� A�
+�:  

1 -4 -1 - 17,� 1 + *�
�:  

1=5�Z&  ��9 �
 �����@ ��%k�&� �� 4�(�� 
���� [+ ���  ��� 4���     .$�<��
 
����  ���� �����

���@ *��� ��� �� �� 1= [+ ����
 lN3 ��$%�R� r      ]��9�<= ����
 �(��� 
��3 [�+ ��@� 4*+����%�

AA ���@  ��9 4$:�� 8�< �� -$: $�(�9 ���A �R�   12 ]��9�<= ��@�  (� .$%Aa    8��< �
 4$�:��

 *6� ���@A  �a �R� � $%�� ���@ *+� 5��� ��� � $�(�9 ���R� 
�$�9 �� �� .$<�: <���   ��	

 � �� ������    $�(�� �� 1= [�+ 0���� �	  6\9 �� �&� �< $(�� �� 1= [+ 0��� �	  ��E&� 4$�


 -
���&�    �� 0�6��9 0��	 ��� [+ *+����%� � -$: |�	�9       ��+ 4-$�: ������ ;�\9 DE�& .
��:

 � $:� 4��A+�-$<� 
���� �9 $%	1= ��  6+ 412  <$� 5�Z& �� �
 �	 $+�< $�(�9 �� �� [+ �� ��

��� C�
 $(�� �� �A+
 1= � $(�   5�Z�& $�+$� 
��3 .�&� -$�2 �&
     $��(�9 �� 
��7  Zk�$��(�9 ����  

 � *+� �� *+� �� � $%	 $%+��3 �.$��+ ���
� $<��9  

 � 0�6�9 �� 5$%� 5�� 1�<�O ��3 ��P�K�9 � -$���< ���9 1�<�O �	 $%�
    1�<��O *�+� .
��:

 1��� �  @?+� � �����X7 �	 $%	 
�3 �� ����Z�&� �� 1= ���  �� 5��%	  +��   �
 ��	 $<��:

5�Z& 0�6�9  �      ����@ 
��� *+�����%� � -$�: �$�� ��+ ���3�+ ���9 4 Zk�$�(�9 ���   ^�Z�\� ����  

 �1= ��� *+� .$<�:    ��  ��Z�\� 8���<� $��(�9 �� �I%� � -$:  ��+��� 4u�N( � ������ C�A%� �
 ��

��R< �
 ���<  X\�� � *��� ��� �   1= Me��7� |��& ����9 4���� *+$� .$<�:   y�+��9 � ���

 
$I�12 ��  � $�� 0R< �
   4����� � ������X7 ��&� *6� *�%.� .
�:     1���< ����9 
��7

��O
 Y��  (� 4$%�
 � �� ���K� *+� �	 ��91= ����� �� $�
   � |�(�f l����� � ������ ���

  ��Zv�12 �� .
��
  A�R�  

<= �� 
�3 �
 $�%	 ��3 ]�9�AA  �aa ���@  ��9 .;��
  Oe9 ��   5�� 
��3 �� 0���� ���A 

���@  ��9 �    C�
 
��3 �� 0���� ����a   
��� $����7 r   ���A+�  ���9 4*+�����%�  ����F1   8��< ��

 ��A+�����Aa 0R< �� 0��� 
�3 �
 5�� .$: $%���7 F1  ����  � Y���2 ;� $+$� 0R< �9 ;��


F2 �� ��A+����� 
�3 �� .$+2 
���F1  ]�9�<= ��Aa  ���@ 8�< �
A  �a     $��(�9 ����R� 
�$��9 ��

 �06: ���� ��R� ��JB .$%	 1= [+ :
��
 
��� ������ 1��� �
 ��A+� ���@A  [+ 4$(�� �� ��

 1=a  4$(�� �� ��A  � �< $(�� ��a  �+ -
�� $(�� ��A  � -
�� $(�� ��a �< $(�� �� r  ;�+��
 ��{�<� 4*+����%�

 ���< 8�< �&��  ����AA 4Aa  �aa ��R< �� ���1:2:1  0R< �
F2  �@�  (� .$<�: $�(�9A  |(�f

    E�9��%3 Ge�	 �
 � -
�� j�\�9 0��O ��f  E�9�%3 �{< �� 5�� ��&
 �
 4$:��A  �a    ���R< ���

1:3 .�:�
 ;����7  

 ��A+����� 1�$<��3 ��  6+ �@�F1 ��� $(�� ��   ���@��  Oe9 ���� 4$��+  Oe9 
�7 ��A+

 � $�(�9 ��A+����� �� lN3  ��@��  Oe9 �
 
�3 ]�9�<= .
�:F1  ���@ 8�< �
 ����
 �	A  �a 
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 ���R� 
�$�9 ���&�
��
  A�R� 4 r]�9�<= ���9 ��R< 4*+����%�    ���@��  �Oe9 �
 �� ���   �����

1:1 �&�.  

  

1-4-2- 17,� 2 � *�
�:  

 C�
 1�<�O � 1��� 5$%��� 1= ��� $%B �+ �
  �O� �	 $%	;� ���     �� ����9 1����   *�+� 4$�%��+  

1= ����  � 0L ;� �� 0N�R� ���   �� -$����< 0N�R� 1$: ��� 1�<�O 41�<�O *+� .$%%	  �
 .
��:

 *+� .
��
 ���O  ��7 � ;J� ���R� ����%k�&� ���� �
  (� 4�&�  3�	 1�<�O *+� 4
���� �� ����R�

� ����%k�&��  h��	 *+�  Z�� 1��%L �	 (=�6%�()  A�&��/ -$+$/ 0�(
�&� � 
�I+� 4.$<�:  

 1= ��� �
A  �B �� ��0(2 �� |�9�9 ���A  �a  �B  �b  Y���2 �� 
�3 �
 �@� .$+��A� �{< �


;��
  ����  6+ �	A  �B   ����� ��A+
 �a  �b      Y����2  �%�+) $%�:�� ���A+���AABB × 

aabb 1�$<��3  ��9 �	 �&� _K�� 4(AaBb         5�� $�(�� ��	 ��&� ��ZL 1�$�� *�+� .$�: $%���7  

���@ � $�(�9  +��  A� �	 $%	AB ���@ ��< C�
 $(�� �  $��(�9  +��  ��  $�%	     �A� ��	ab 

 Oe9 5�� .$%�R�× AaBb AaBb �� 1= �
 ���9 �@� .;+��A� �{< �
 ��  ��� 4$:�� 0N�R� ����

  %�+ ���@ 8�< ��JB 
��3� *+� �� [+AB 4Ab 4aB  �ab    .
��	 $�%���7 $�(�9 ���R� 
�$�9 �� ��

 
�I+� |�& $(�� �
 �� ���@ 8�< ��JB *+� |�	�916    �� ]��9�<= �+ |�	�9   ��	 
��:  '��12  ��� 

-
�& �� ^Z�\� �%6� �q�� .$%�R�< ������    06�: �
 ����� *+��91-2  ���<-
�
 1  -$�:  .$�<�

1�� 06: �	 ���1-2    �� 1���<   ��N�N� �
 4$��
9    �+���� ]��9�<= ���   �����AABB)1 4(

AABb)2 4(AAbb)1 4(AaBB)2 4(AaBb)4 4(Aabb)2 4(aaBB)1 4(aaBb)2 � (aabb)1 (

 
�$L� �	 $<��
 
��� �����]�9�<= �� [+ �� 
�$�9 ��<��/ �
 -$: � 1��< �� ��     ��� ��@�  �(� .$��


�   ����� ���  E�9�%3 ������ Ge	 ��JB lN3 4$�
 1��<  ��Zv�/|(�f �)��� 41= ��AB 4Ab 4

aB  �ab ��|�9�9  ��R< ��1:3:3:9 .�:�
 $���7 
���  
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 06:1-2-  Y���2 �
  <= ���9× AaBb AaBb  0�7
 12 �
 1= ��� �
 �	�R� ��� �� [+ �� �	  <��� .$%

1= �� ��]�9�%3 4$%�
 1��< ���(�f 
�7-$: -
�
 1��< ��<��/ �
 �Z��� ��� t<� -��9 1���� �� ���(�f ���
 .$<�

5�Z& 1
��.�&� -$: ^���9 ��  

  

1-5- *�!�   �
 ��������9��  

1= ���� 5$%� C�
 1�<�O  +����  � ��	C������	 ��� �	 
��1= .$<��
 ���O ������ ���  ��	  +��

	 [+ ��� $<��
 0+�9 4$<��
 ���O C�������� 1= .$%<��  O�� ;�    ����O C�������	 [�+ ��� �	  +��

1= 4$<��
t%��� ���1 12 � C������	 ��� �	  +��  t�%����< 4$�<��
 ���O ������ ���2   -$����<

 � 1���� .$<�:�� 1= 1$<��  O�� ;����   6+
�< ���
 �� t%���12 �� .
��
  A�R� 

 �� 06�: 4
��
 �(�7
  A�&��/ �
 ��&�&� �	 �.<2 -$���� ��{%�  ����@ ����@    �Z��&� ��� ���

 ��A+�����AaBb  1= ���� �@� .$+��A� �{< �
 ��  ����A 4a  �B 4b     ����O C�������	 [�+ ���

                                                 
1 - Syntenic 
2 - Nonsyntenic 

&��J�"  

&��J�"  
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 � �� 4$%:�� ��:�
 ;�<��9�� ��� ��O
C������	 ��� |�	�9 ��9;��
 j�\�9 �� ��(�� ��� r

 ���� �&� *6� C������	 [+ 4*+����%�A  �B  ���� ��A+
 �a  �b : %�+ 4$:��  

)1-1(    

  �� 1��< �� ��(�� C������	 �
 4�
�L l7 �
 �	    4��A+
 ��(�� �
 .$�%�
A  �b   *�6�

C������	 [+ ��� �&�  �a  �B : %�+ 4$%:�� ��:�
 ���O �A+
 ��(���� C������	 ���  

)1-2(    

  

 T�'G51-1 .<+  �E'9:����,9 *�J 0(2 ���� ���A  �B) 06: �
 �	  ��9�9 41-1 -
�
 1��< (

5�X9� �(�� 4�&� -$:1 �&� �� � ����AB/ab  � ��:�<     �
 -$�: -
�
 1���< |��9�9 ��� .
�:

) 06:1-25�X�<� �(�� (2 �� � ���@ ����Ab/aB  � ��:�<  0�(2 ���f  �R< |�9�9 �� .
�:  ���

  %�+)A  ����� �
B  �b 4a  ����� �
B  �b-�A+�� �
 (  ���3 4C������	 [+ 5�� �
 ^Z�\�  <= ���

 � �e��  A�&��/.
�: 

 �
 'Z��� C������	 �
 4���� 5��1  �2 1= �� M��9�� �
 ������ �����  ��%	 �ZJ/ �� �ZJ/ ����

���O �A+$6+ � $<��@.    ��
��� ]��9�<= �@�AB/ab    �� 4$�:��     ��  �)7 ����@���O |��9�9 ;�<���9

��  ���� 06:1-3 C������	 �� [+ �� DE& .;��
 g+�< ^(�     ����&$%<�� 4-$�: ���� ����

 �   �����< �
 ������7 ���$��9����	 *+� .$%�
 0�6�9 �� ($�9����	) �����7 ��:� �
 �9 $%%	 ��

 C�%� 0X�� �A+$6+ �� �����<�&�R�C������	 .$% ��(�� ������  ��� +    �� 0�6��9 ��  4$�%�


�� ��� �	 �&� $�9����	 ��JB 0��: �Z��� �L�I� �� �	 ��P9   �� ��7�%: 
���9 1��%L  $<��:

 06:)1-3  �����7 ��f ���$�9����	 4�Z��� *+� �
 .(h��      ��	  ����< �
  3
��X9 ���< ����

 � -$���< �&��	 � �A+$6+ �� $<�:�)N< �&��	 �� .$%�RB�
 �	 �&� ��  $�9����	 �
 *�� 412

��f � �����7 06:) $�
 �� ��� t%�&��	 $<��91-3   ����&��	 .(� ���     ��  3
��X9 �e���	 ����

                                                 
1 - Coupling 
2 - Repulsion 
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 < 1�B 4$%�
12 ��  � 0�6�9 �����<�& �� �9��
 �q����   M��N< �
 ��&��	 �
 1
�	 �$�/ � $<�:

.�R�<  (��� �A+$6+ �� [+
�<  

  

 
 06:1-3- t%�&��	 g+�<1= *�� ��� ��&��/ ���A  �B.  

  

     �� ��3�+�
 
����9 �� $��9����	 [+ 4���@ ��        $��
 0�6��9 ]��9�Z/�� [�+ $�<���� ��9 $�%	  

 06:)1-3 G��	 [+ �� g�� �&� *6� 1�B .(
 *�+� �� 4$�
 �� C������	 [+ �
 ���    �7�� ��

C������	  %+$(�� C������	 �
 ��  9��)O ����
 $���Z/�� ����R� ���)O *+� 
�$�9 .$%��   ��� ���9

G��	 
�$�9 �
 �	  +����� $%+��3   �� �� C�������	 �� 12 0+$�9 � $�9����	 0�6�9  *����9 4$��
 

 �G��	 �@� .
�:�\R< C������	 ���� *+� �
 4$�3��< ���9� ���  C�������	 �� ��    %+$�(�� 0���	

G��	 [+ �@� .
�� $���7 1= �
 *�� ���A  �B   ��	 $: $���7 ��)O �
 0��: C������	 4$�
 ��

���@ 40�O �(�� �
 .
�� $���7 *+$(�� ��  6+ �� �Z��� ��)O ��   ��R+�� �Z��� ���AB   ��+ab 

C������	 ����� �	 $%:�� ���� �)N< [+ �	 ��7� �(�� �
 .$%�R�  %+$(�� ��� 4
��
 
��� 5
��9

 $+$� ����	�9Ab  �aB  � -$���< |�	�9�< 8��<� �	 ;+��
 �� .$<�:��  Z	���    M��N< 
�$��9 ��@� 4

  +�J< �I��< 4$:�� ���  <= -�A+�� �
 *�� 5
��9��  ����AB  �+ab $: $���7 j�\�9 0��O r ���

 ���� �� �I��< 4$:�� 
�3 5
��9 M�N< 
�$�9 �@�Ab  �+aB $: $���7.  

���@ �	 �&�%�� 1�$�  A�&��/ 
���     06�: ��� ������� ����AB  �ab  ����@)   8��< ����

���@ � ( %+$(�� ���� �� ���	 ���Ab  �aB ���@)      .��:�
 $�%���7 
���� (|��	�9�< ����

���@ ;J& $�%	 ��3    ����� ��� |��	�9�< ���r       ��  ��	�9��< ���< ���<2 ��	)   ;J�& � (;����<  

���@  %+$(�� ���1-r  �  ��	�9�< ��< .$:��|�	�9�< 
�$�9 G�&� �� $<��9    �
 ���{�<� 
���� ����

 0X3) 
�: 
��2�� ���9 5�� �
 ���<3  .($�%	 �{�e� ����  Z	���  ��	 ;�:�� ��:�
 ��{�<� $+��< 4


���9 .h t%�&��	 .� ��� ]�9�Z/�� .
 1$: ��� .^(� 
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) ;�< �� �����  ��	�9�< ��<50  ����  Z+�9 �&� *6� 5��� ��f l+��: �
 �B�@� $:�� ($��


C������	      ���f ����� ��� ��	 $�:�� ��:�
 
���  ��7 1��
�
 �+ $(�� [+ �� -$�&� !�� �� ���

.$<�: l�9�� ;� ��  3
�X9  

��  � M��%�&� *�%B 4 ��	�9�< ��< ^+��9 �� ���9 �	 W�7 �(�� �
 �	 
�:
1

2
r =   4��&�

 �1= ���9 �+ � 
��$< 
���  A�&��/ �+ �	 ��@ 1��9�� �� � �� 0N�R� �����
 .$�
  4�N�N�

   ��� � 
��3 5
���9 M�N< 
�$�9 4$%:�� ��:�
 �
�+� �Z��3 C������	 [+ ��� �
  <= -�A+�� �
 �@�

  %�+) 
�� $%���7 ���R�50 �� 4(C�$	 �� �� $��
����  �
 ��	  �(�� �� �L�& �� �(�� *+� �	

-�A+�� 12C������	 ��� ��.
�� $���\< j�\�9 0��O 4$<��
 ���O  9����� ���   ��@� 4�A+
 �(�� �


 [B�	 ��< ������  ��	�9�< ��< � ;	 5
��9 M�N<  <����3 4$%:�� [+
�< �A+$6+ ��  <= -�A+�� �


 � 4�
�$� �9 .
�� $���7 ��7� �(�� *+� �� ;�<��9�� -��$<� ���� ������ 1��%L �
 *�� �Z��3 ���@

.;�%	 -
���&�  <= -�A+��  

-��$<� 4��J� ����� �� 12 ���@-�� *���9  j\�� 5
��9 M�N< ;	��9�&�.  

  

 T�'G51-2- �8��) ��	
: �Z��3       M��N< 
�$��9 l�&��� ��� ������  <= -�A+�� �
 �� *�� �
 ��N<

 � 
�I+� ��)O �� �
 �	 �&� (�&��	)  (
��9.
�:  

�Z��3  �	 �&�  ��	 ��N<��     ��+��3� 5���� ��� ��&�   -
��& ����R� ��)��� . ��   ���< *���

�Z��3 �  ��	�9�< -
�& �
 1= ��� [+ ���� ��N<   07�$�9 
���� C$�L  %�+ �(�� *+�91  
���� 4

�)��� *�%B .
��
��N< y��9 ��  � -$���< g\� �
 � 
�:3-10       .��3�@ $����7 ����O ��P� 
����

 <��� 1= *��  ��	�9�< ��< �	g+���2 C�I<� �� 
��%� C������	 [+ ��� 
���� ������   |�&�%�

 � 
��2��  A�&��/ 0+$�9 4$<�:12 ��    -
��& 8��K��  ��������	 ��N< ��J9 � ��N< 0���3 �� ��

t%�&��	  <����3  �7��%6+ ��  %��  	�$� ��� �	  +�I<2 �� .�&�C������	 5�� �
 ��� 
��� ��

*+� �� 4
��$<  < �� �  6��<= �Z��3 *�� �
�+�  Z�7 ���)<� �	 ��@ 1��91= *��  N�N� �Z��3 ��

.
��
 
���  

 <���    �)7 ;{< � |�9�9 W�X7 �
 4$<�: ��3�@ �{< �
 1= �
�+� 
�$�9 �	12  ���   ��� ���

 � u�)�  k���� C������	-�A+�� .
�:-$<� 
���� ��  <= ��� -��@ �
 A�&��/ ���2  � ���O-

 ��� 4$<��@  �� ���  A�&��/ -��@ [+ �
  <= -�A+�� �� �	 ����     ��A+
 -���@ �
  �<= -��A+�� �

 ��&��/�R�<1= 45�� �� �
 . �  A�&��/ -��@ �� ��� $%<��9��   ����� .$<�: ;{%�  )7 ����

                                                 
1 - Interference 
2 - Linkage group 
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1=      �
 ��&� *�6� 1= ���� ��� *���  ��	�9�< ��< 4$%�R� [+
�< ;� ��  3�	 $� �� �	  +��

�+�I9 4��(�� �  9��$N� ����� 1= *�� �Z��3 ;�N�R� ����� 1��%L  ���     ��	 12 ����� .
��: -
����&�  

1=            
�$��9 l�&��� $�+��  ��	�9��< ���< ���� ��� 4$�%<��  O��� 0N��R� �  ��+��3� ���� �� ��  

G��	G��	 
�3 
�$�9  <����3 lN3 �	) ;��
 ���O �{<$� �� �����  -��$�<� �� ������   �� ����@ ($�%	 r

��< �<�AB ;�<�$� �&� C�q 4*+����%�    1= ���� �� �
��+� 
�$��9 *�� -$: -$����  ��	�9�<  ����

 � C������	 [+ ��� 
������ $%<��9      Y�����  ��������	 ���N< [�+ G��&� �� �7��%6+ ����

5$� ��&�9 �� ��&�&� �(�� *+� .$%��+  ;�+���A(� � ���{< ���     ���N< 
��I+� ����� �����2 ����  ����

����� ��  6+ �	 �&�  6��  A�&��/  6��<=  h��	 *+�  Z���&�.  

  

1-6- /E+75  

-
�& �
 (�&��	) 5
��9 M�N< �	 �&� *+� �� ��3 4�(�� *+�9��     �� ��  3
��X9 �����  4$�%�


�� t%�&��	 ��A(� �	 ���� C������	 �� g\� �� �
 �����    ��� ��� M���� ��A(� �� 0N�R� ����

 �A+
 g\��&�&� 5���  3
�X9��f �(�� 
��� 40L �
  (� .   �(��� . �� .�� ��	 �1 )1916 (

12 .$���< 07�$9 ����  ���@ 06: �� 5
��9 �)N< [+ 8�O� 4�&� ��k� �(�� *+�  �O� 45��� ���

 � ���@�Z� 12 [+
�< �
 �A+
 5
��9 M�N<5$� .$%	     07�$�9 -$�+$/ ^����9 �����  �Z�\� ���

 ��  7�� � $<��
 
���12 ��  �� g��  ��	�9�< ��< 8�O� C�Z�R�50C������	 �
 % �	 $%�R�  +��

 �
�+� 5�� ����
�R�.$%  

1��  ����� ;�RN9 |&�%� 1��� �
 C������	 �� 4$: �	n  +�$��� g\� �
 �	 �<�@��  ����

 � ��R6: ($�9����	) ����� ���7
 C������	 ��� [+ ��  (��    ��� $��9����	 �
 �$���� �
 .
�:

�&� ��:�
 �A< �A+$� �� �����<�& �Z �  06:) $<�:1-3   06�: �
 �	 ��)<�� .(h1-3   ���< �

  t%��&��	 ����� 4�&� -$: -
�
 1��<    C�������	 �� 0���� ���$��9����	 *��� ���   ���� ����

 � �� ��(��$%�
 rt%�&��	 -$+$/ �N�N� �
 *+����%� ��:� �+ $�9����	 ��JB  ��9 0��: ���

 �� M����C������	 �� ��� �� ��(�� ����&�     �Z��&� ��� ��	 ���(�� C������	 ��� [+ .

t%�&��	 � �
 $��� � $P�� ���� �� ��� � |Zf� 4$%+2�<q��2 .$<�:  � -$���<  

 �� [+ �� �	 ;�%	 ��X9 �� �&��	 �+ 5
��9 �)N< *+$%B 8�O� �&� *6�12 ��  �Z��� *+� �


 |�9�9 ����
X       06�: �
 ��	 $%��R� ��$��9����	 $�%<��1-3   -$�: -
�
 1���< �   *��%.� .$�<�  

 �.;+�: 0��O �+�9 07�$9 8�< �
 *�� ;�<��9  

  

                                                 
1 - H. J. Muller 
2 - Bivalent 
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 T�'G51-3- :/E+75 W+�
+   ��&��	 [+ 8�O� 412 �
 �	 �&�  +�&��	 07�$9 407�$9 8�< [+

 � �,� 412  6+
�< �
 �A+
 ��&��	 8�O� D<�: ���A+
 8�< .
��w@   ��&� �$��9����	 07�$9 4�

��f �)��� [+ �	��:� ��� *��  3
�X9��:� ��� � �&��	 [+ �
 0�7
 ���   �
 0��7
 ����

.�&� �$�� ��&��	  

y+��9 ��  7�� �
 � �&� 5��$�� � 5���  +�&��	 07�$9  ����+�N9 07�$9 8�< *+� D<�+��� 4��

  y�+��9 *�A<��� C��JB [+ 1���� �� ��&�  �A+
 ���& �� .     ����R� �$��9����	 07�$�9  +��&�%: 4�  

06��        07�$�9 ��	 ��&� -$�: ����, .��&� 
�$�P� 12 
��� ��  %�� z��$� � $���: � �&� �9

 �� g��  ��	�9�< ��< 
�I+� �� �
�O  +�J%9 ��  +�&��	50 < $��
�R� �9��)1 41938.(  

  

1-7- ���� ���
  

1 -7-1- �JY�   ��"*&�G�Z �� �"  

�I%�  ($%� ���9 ��R< 
�I+� ��  g��/ 0���O � -
�& ���9 ���     Y����2 8��< [�+ ����< �
  �%��  

  ����� ���� lN3  (� 4
�:  +����  ��	 �      0���� -$�: ��7�%�: ]��9�<= �� $(�� �
 �� �	 
��

-$:$<� rY���2 ��� �  9����� ��� $%<��9�� ;� ��� ���� �
 1���  C��I<�  ���� �+  �+���2 ���

 �
 �	 $<�:12 �� ]�9�<= ��R<    �<�� *�A<���� 4^Z�\� ��� ���R<   ����    8���<�  ���9 �
 ����9

Y���21�� � �%6� ��� <����3 �� ����� ��Y���2 8��<�  �R< ��� �����X7 .$%�R� ^Z�\� ���

1=���� ���  � <����3 �� $%<��9 <����3 4 Z(2 ����
��� 1�<�O �  E�9�<= ���- ^���9 ���%+��

.$<�:  

 0(2 �
 �� 1= [+A  �a �� <����3 �� |�9�9 ���p1  �p0    ���3 .$�+��A� �{< �
 ���� [+ �


 $�%	P24 P1  �P0  ]�9�<= �&  <����3 |�9�9 ��AA 4Aa  �aa Y���2 �	  <��� .$%:��   3
��X9 ��

]�9�<= ��R< 4$%:�� � ����9  K�+� 5$� [+ �� ^Z�\� ��� �	 $%	��  0N�R� ���� �� �Z��&� 

 K�+��
���  R�ZA<� 1�
2 )1908   ����%+��  <��(2 [�:�/ � (3 )1908 (  ������    5$�� *�+� .$�:

�
��� 1�<�O -����� �	 -$: ��7�%:- � -$���< ���%+�� 1��� 4
�: �      *��� Y����2 ��@� ��	 $%	

 ���� [+ �
 
��3���  <����3 *�� �)��� 4$:��  3
�X9 ����  ��+� ���� ��  E�9�<= ���  $����7

:
��  

)1-3(                        2
1 2 04P P P=  

                                                 
1 - Mather 
2 - Hardy 
3 - Weinberg 
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 <����3 �� [+ �� � �  O�� ���v9 1�$� �A+
 0R< ��  ZR< ��  E�9�<= ���   ��	  ����� .$%<��

) �)��� ��1-3�
��� 5
��9 �
 4$%	 ����9 (-
�� $���7 ���%+��  <����3 412 �
 �	    E�9��<= ����

 � |�9�9 �� $%<��9��  ����2
2 1P p= 41 1 02P p p=  �2

0 0P p= Y�� .$<�: 1���  
����  +��

�
��� 5
��9 
��� C$L �+ 
��� �	 $<��
- � 1���2 ���� [+ �
 �� ���%+��   � �<�6(��3) $�%%	

 	 [�1 41996 g(�� � �%�( �2 41998.(  

 
1 -7-2- ���� ���
 ����- 17� ��  

    .
��w�@ ��,� ���� [+ ]�9�%3 ��� �&� *6� �&� ���9 5�� �
 ���� [+ �
 �	  <=  �����

1= 
�$�9 4�&�  "	 �+ -$�.�/ !���9 ����
 �	  ���12 �	  +��  � 5��%	 ��   ��&� *�6� $%%	

 l���� � -
�� 
�+�12 ��     �"	 ���� [+  6��<= G�&� ��(�)� .$:�� -$�.�/ �&� *6� l�P� ��

.�&�  "	 [��<= ��L�K�� ��  6+  

  E�9�%3 Y��� ��  "	 ��� [+P �	 $+��A� �{< �
 �� �Z�&� �� )  6��<= 0���LG  )�P� 4(

)E) l�P� � ]�9�<= 0��N�� �,� � (G×E � 5��%	 (Y��� *+� *�� �)��� .
�: ����  1��� �+� ����

 �:
�:  

)1-4(                                                                                 P G E G E= + + ×  

 �
 
���� 0���L ��Z	 �6%+� ��3 �� ) ��(
���1-4       E�9��%3 D<��+��� 4$%�:�� ;�� �� 0N��R� (

��(�� �� ��� ]�9�<= *�� 0��N�� �,� �  )�P� 4 6��<= D<�+��� ���×  � [�6�9 l�P�:
�:  

)1-5(                                                                                 P G E G EV V V V ×= + +  

 D<�+��� 4���2 �
��  Z	���  ��eL ��V  �+2σ  � -
�
 1��<   4 �6��<= D<��+��� .
�:GV   ��+
2
Gσ 4�� �)&�� 1=  ��9 ��,2 � 5��%	 �� ��� �	 �&�  +��]�9�<= �� 1= [+ .$%%	  ����AA 4

Aa  �aa Y��� ���	 $��+��A� ���{< �
 ��<����3 � ���� 5
����9 ���� ������ [��+ �
 12  E�9���<= �����  

�
���-  � 1��� �+� ���� �� ���%+��:
�:  

  

 <����3   E�9�<= Y���  ]�9�<=  
2

2 1P p=  2 aµ µ= +  AA 

2 1 02P p p=  1 dµ µ= +  Aa  
2

0 0P p=  0 aµ µ= −  aa  

                                                 
1 - Falconer and Mackay 
2 - Lynch and Walsh 
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a+  �� ��	 �+a− ��3 4$:�����(�f       ���R< ��� ����(�f ����
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���
d

a
  1����  

 �.
�:  

 <����3 �� ]�9�<= �& ���� ���� *�A<��� ^Z�\� �����  � ��&�P� �+� ����:
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2

1 0 1 0
0

( ) 2j j
j
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=

= = − +∑  
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2
2 2 2 2 2 2

1 0 1 0 1 0
0

2 2 2 2 2 2
1 0 1 0

( ) 2 [ ( ) ] 4

2 4

g j j
j

a d

P p p a p p d p p d

p p p p d

σ µ µ

α σ σ
=

= − = + − +

= + = +

∑
  

 412 �
 �	1 0( )a p p dα = + − 0(2  %+�A+�� l&��� �,� ���a  ��� ��A   �<�6(��3) �&�

 4 	 [� �1996    )  ��+��3�  �6��<= D<��+��� ���� 4 6��<= D<�+��� ����L 5�� �RO .(2
Aσ� ( 

) ���(�f  6��<= D<�+��� ��(�� 4C�
 g\�2
Dσ (�&�    ��  <��&2 ��� g\� �
 *+� .   l�R� $�%<��9

 0��: �9 $%��+��,2 5��%	  ��9 1= *��� g%	 ;��� �@� .$<�: ��� [+ -$%%	   -$�+
�< ���  ���3�@

D<�+��� 4$<�: �	  +���Z�&� �� 1=  ��9 � ����9 �� 4$<�:��  � 1��� �+� ����:$<�:  

 2 2
G gσ σ=∑ 2 2

A aσ σ=∑  2 2
D dσ σ=∑.  

  

1 -7-3- 17�&�G�Z �+'9 �!��
 ��" ��"F2 ���J'9 �:;5    

 �  6��<= D<�+��� [�6�9   %+$�(�� ���� �
 .
�: C�I<� ^Z�\�  6��<= �q�� ���� $<��9P1  �

P2  �{< �
 ��0(2 �� |�9�9 �� �	 $+��A� h�Z)� ���1,..., mA A 0(2 �   h�Z)���< ����1,..., ma a 

 ����m   <= -�A+��-$: ���k9 � -
�
 Y���2 $(�� �
 .$<� �9 $<�:F1  .$%%	 $�(�9 ��F1    �6+ �� �+

 � -
�
 Y���2 *+$(�� ��  �� -
�
  Oe9 Y
�7 �� �+ � 
�: $�(�9  ��@��  Oe9 [+ �9 
�:  
��:

 [+ �9F2  
�I+�.$+�<  
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 $�%	 ��3ak  �dk  1= ���(�f �  �+��3� ��,2 |�9�9 ��k  �rkl   1= �
 *���  ��	�9�< ��<k  �l 

 1= ��� [+ .$:��Ak  �A l �� Y��� �	 $+��A� �{< �
 <����3 � ( +q�� ����L)  E�9�<= ���  ����
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F2 ��  ���� �+��&�:  

 )1-6(  

  

Y��� �� q��  E�9�<= �����,2 -$: 0�6�9 1= �
 ���(�f �  �+��3� 1= g%�	 ;��� ��+� 4$<�  ���

�� .�&� -$: ��3�@ -$+
�< <����3 1
��2 �&
 �
  E�9�<= ���F2   *���  ��	�9�< ��< |R� �� �	

 � 1��� 1= �
 �� ���< 4$<�: g\� �
 �	 
��
  A�&��/ �+�I9 ��  ��@23-5   �� ^���9  �� .
��:

) l���� ���1-6(  � ��  6��<= D<�+��� ;�<��9��  �+� ������  �&
:;+��2  

)1-7(                               

2 2 2

1 1

2

1 1, 1 1,

1 1

2 4

1 1
(1 2 ) (1 2 )

2 4

m m

G k k
k k

m m m m

kl k l kl k l
k l k l k l k l

a d

r a a r d d

σ
= =

= = ≠ = = ≠

= +

+ − + −

∑ ∑

∑ ∑ ∑ ∑
  

   

 'Z� ) ��(
��� �&�� �& �
 5��1-7   ����� ����� (F2      1��
  ��+��3� D<��+��� ��� ������

-�A+��-�A+�� 1��
 ���(�f D<�+��� C�
 �Z� 4 <= ���   ���,2 *��� D<�+����	 C�& �Z� 4 <= ���

-�A+��  �+��3�      -��A+�� ����(�f ���,2 *��� D<��+����	 C���JB �Z� � ������  <= ���    �<= ����

.�&� ������  

alal  Alal  AlAl   

21

4

k l

kl

a a

r

µ + −

  1
(1 )

2

k l

kl kl

a d

r r

µ + +

−
  

21
(1 )

4

k l

kl

a a

r

µ + +

−
  AkAk  

21
(1 )

2

k l

kl kl

d a

r r

µ + −

−
  

1 2

2 21
[ (1 ) ]

2 kl kl

d d

r r

µ + +

+ −
  1

(1 )
2

k l

kl kl

d a

r r

µ + +

−
  Akak  

21
(1 )

4

k l

kl

a a

r

µ − −

−
  1

(1 )
2

k l

kl kl

a d

r r

µ − +

−
  

21

4

k l

kl

a a

r

µ − +
  akak  
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 Oe9 ���� ����  �
 ��	  ��@�� ���12  ���    ����(�f ��,� ���     �2 ����
 1
���  3��	�< 0��(
 �
�  

 < � 4
�: ^+��9 $<��9 -
��&  (� �����  6��<= D<�+��� ;�<��9  �� ���9 ���     ���%��&� ��+� �����

:;�%	  

)1-8(                                                        2 2

1

1 1
(1 2 )

4 4

m m

G k kl k l
k k l

r a aσ σ
= ≠

= + −∑ ∑  

) �(
��� ��� ��1-8     �  ��+��3�  �6��<= D<��+��� 0���:  ��@��  Oe9 �
  6��<= D<�+��� 4(

 D<�+����	-�A+��  �+��3� ��,2 *��.�&� ������  <= ���  

  

1 -7-4 - �?��Q��+ 17�  

1= 
�7 g%	 ;��� �� ��  "	 ���� �&� *6� ���P9  �	 ��,� .$%�
 ���O ��,�9��  �)�&��   ;����

 $:��  <= g%	�Z�&� �� 1�R9�� .��Z�
1 )1902 (�P9  C��< ����R�/� 1��%L    �� .��&� -$�: ���w�@

 4 6+=�(�+��3 ��P(-�A+�� ��,2 ��  <= -�A+�� [+  <= ��,2  A�R��� ����R�/� �A+
  <= ��� ��&� .

���32 )1918        ������ ��� ������� 0O�$�� 0��� �� -
����&� ��� ��  6��<= D<�+��� ��� *�(�� ���� (

C���	�	 ��$�� .
�< [�6�9 ����R�/� � ���(�f 4 �+��3�3 )1954   ��  �<= �
 �����R�/� D<�+��� (

 ����� �� �+��3� g%	 ;���×  �+��3� 4 �+��3�×  ����(�f 4���(�f×   ����(�f �  ��+��3�×   ����(�f

Y�� .
�< [�6�9  (� 4$<��
 
��� ( 6��<= D<�+��� 5$� ��) ����R�/� j�X\9 ���� �
�+� ���

�6%�� � ��� Y�� �� -
���&� �� �� ����R�/� ��4 )19825$� (.
�	 ;����7 ���&  

  6+ 1= �
��  ����A  ]�9�<= �& ��AA 4Aa  �aa  ���� ��  ��
 �B   ]��9�<= �& ��BB 4

Bb  �bb  1= �
 *+� .$+��A� �{< �
 ��9  � 06: ��  <= �
 ]�9�<=Y��� �	 $%�
    E�9��<= ����

12 �� �Z�&� ��
1 2j jµ  � � -$: -
�
 1��<��(�� �� $%<��9:$<�: ;�RN9 ^Z�\� ���  

  

  

  

  

  

  
  

                                                 
1 - W. Bateson 
2 - Fisher 
3 - Cockerham 
4 - Mather and Jinks 
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( 1) ( 1)

(2 ) (2 )

( 1)( 1)

( 1) (2 )

(2 )( 1)

(2 ) (2 )

j j

aa

ad

da

dd

j a j a

j j d j j d

j j i

j j j i

j j j i

j j j j i

µ µ=

+ − + −
+ − + −
+ − −
+ − −
+ − −
+ − −

  

  

:l���� *+� �
  

1 2

2

, 1

0

j j


= 



 

) �(
��� C�
 l71-91=  �+��3� ��,2 ( � 1��< �� 
��%� ���      ����(�f ���,2 C��& l�7 4$��
  

1=        ��+��3� �����R�/� ���,2 |��9�9 ��� ;���� � ;��: 4;I%/ 4C��JB M�)7 � �&� 
��%� ���× 

)  �+��3�iaa  �+��3� 4(× ) ���(�fiad ���(�f 4(× )  �+��3�ida ���(�f � (× ) ���(�fidd  1= �
 *�� (

 � 1��< ��.$%�
  

Y��� <����3 � �� �	  <= �
 �� M����  E�9�<= ��� ���   ;�� ����       ��	�9��< ���< ��� 1����r  �


 ����F2  5�$� �
 4$%�R� ���9 5�� �
1-1  �����-$:  �<����3 �	 $�:�� ��:�
 ���9 .$<�  ����

 |R� ��  E�9�<=r -$: ��&�P� 5�$� G�&� �� .$<�1-1     �� ���< ����  �6��<= D<�+��� 4 $�<��9  

 ��.$+2 �&
  

  

  

  

  

  

  

  

  

 �+��3� ��,2 

���(�f ��,2 

 �,� �+��3�×  �+��3� 

 �,� �+��3�× ���(�f 

 �,� ���(�f×  �+��3� 

 �,� ���(�f× ���(�f 

 ����AA  �+BB 

 ����Aa  �+Bb 

 ����aa  �+bb 

0	 *�A<��� 
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21

4

aaa a i
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µ + − +
  

1 2

1
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2

ada d i
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−
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21
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aaa a i

r

µ + + +

−
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1 2

1
(1 )

4

dad a i

r r
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−
  

1 2

2 21
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2

ddd d i
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1 2

1
(1 )

2

dad a i

r r

µ + + +

−
  Aa  

1 2

21
(1 )

4

aaa a i
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−
  

1 2

1
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4

ada d i

r r

µ − + −

−
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21

4

aaa a i
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µ − + −
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) �(
��� G�&� ��1-5   ��  �"	 ��� [+  E�9�%3 D<�+��� 0	 4(   ���(�� ��� $�<��9   D<��+��� ����

 ]�9�<= *�� g%	 ;��� �  )�P� 4 6��<=×         ���  �6��<= D<��+��� ���R< .
��: [��6�9 l��P�

  E�9�%3 D<�+����P9  � ^+��9  ��L ��+w/ �,��� 1��%L: %�+ 4
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)1-10(                                                                         2 G

G E G E

V
H

V V V ×

=
+ +

  

1��  q�� �
 �	 �<�@ �  6��<= D<�+��� �+ �,� 4$: -
�
 1��<     D<��+��� ��+ ���,2 ��� $�<��9  ����

)  �+��3�A)  �+��3���f � (NA
�: [�6�9 ( r:;+��
 4*+����%�  

  
P G E G E

A NA E A E NA E

= + + ×
= + + + × + ×

  

�  

P G E G E

A NA E A E NA E

V V V V

V V V V V
×

× ×

= + +
= + + + +

  

.$%:�� �A+$6+ �� 0N�R� ��,2  ��9 �	 �&�  )+��: �
 *+�  

 ����R�/� � ���(�f D<�+��� �+ �,� 8�I�  �+��3� ��f D<�+��� �+ �,�   +��I<2 �� .��&�   ��,� ��	

 �+��3�  � (�� �
 4$&�� !�� �� 1�$<��3 �� *+$(�� �� $<��9   �����X7 *�%B  �+��3���f ��,2 �	

*+��� 4$<��$<      ��  E�9��%3 D<��+��� 0�	 ���  �+��3� D<�+��� ��R< �� ��P9     ��+w�/ ��,��� 1���%L

 � ^+��9  ��X7: %�+ 4;�%	  
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1 - Zeng et al. 
2 - Wu 
3 - Lander and Botstein 



24                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

-
��<�7 �� �
 � ���9 �� ($%��+�R�$%��� r    ����R�  ���7 l+��: �
 ��< |(�f ����A<��< ��  7��

 $%<��9 � $%�
�&�R�.$%  

 Z6: $%B .$<��
  9����� ���R� 8��<�  (�6(�� ����A<��< ��  :�< ���)O 5�� �
 
���� ���

) ;��RFLPs �	 $<
��  6��<= ����A<��< *�(�� �� (�� ��N< ��J9 ���� -
��R@ ��� �  ��<= ���

���� ��(�)� ����A<��< .$%�3�@ ���O -
���&� 
��� ��RFLP ;+�<2 �� -
���&� �� �<� ��� ��`Z	�<�$

 ��)O �
 ��O
 �3�6: 
�I+� ���� -$%%	 
�$P�DNA     ��� W��7  �<=  (���9 ����  ��<=  ��&


 �        W��7 -$�%%	
�$P� �����`Z	�<�$�<� Y��� M��N< *��� �Z���3 �{< �� -$<� 
���� �
 �@� .$%+2

5�� [+ �� 4$%:�� ������ �
 �� ���)O ��  9����� ��� ��A%� �	 DNA 12 ��   �Z��&� ���  ;+��<2 

 � ;�� -$%%	
�$P� � ���)O DE& .
�	 $%���7 $�(�9 4
�:  $�%<��9  �Z��&� ���   ����3���6(� 5=

 06: �
 
���� C��@�+
 .$<�: ���&�$�1-4  �A<��< [+ ���9RFLP  1��� �
 ��8   -$�<� 
����

 � 1��< ^Z�\� 
��3� .$�
1  �5 0(2 ����  ����RFLP  ����� � ��9   
���3�4  �7   0�(2 �����  ����

RFLP [B�	 ��A+����� ��N� � -
�� ��A+��� �9$%�R� ����A<��< .RFLP ��;� ����  �����

 � !���9 � -���� � $%��+.$<�:  +�&�%: 
��%�  <= -�A+�� [+ �� M���� ]�9�<= �& �� $%�
  

  
  

  

  

  

  

  

  

  

  

 06:1-4-  �A<��< [+ ���9 ��A(� C��@�+
RFLP  �	�Z�&� �� .�&� -$:  +�&�%: ���3���6(� 5=  

  

 j�\�9RFLP �A:��	 1$: $+���� �� ��1 DNA  ���)O �� -$: ���w@ �<��<DNA   [�9

��:�-$: |�ZN9 ��2  � �A:��	 .
��
 ���< $<��9DNA  (��9 �� -$: 1�Z	     ��+ -$�: ��7�%�: ����

 8�%9 ����� .$:�� ��7�%:�<RFLP ������9 �)&���	 �&� xw�/��
 ���     +��&�%: ����%� *��

-$��: y��O�� -$��%%	
�$P� ;+���<2 8���%9 ��  	$��<� ;J��& � $��<�����  �����%� 1��
  (����9 8���%9 0���(


                                                 
1 - Probe 
2 - Denatured single-strand DNA fragment 
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1 - Polymerase Chain Reaction 
2 - Single short primer 
3 - Random Amplified Polymorphic DNA 
4 - Adapters 
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         ��	 ;+���$���� 0�L �
 45��� ��� �
 .$%�:�� ���:�
 �� -$�: ���\�&� �<�< �
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iid  ������ ����1 2, ,..., nY Y Y  4;���:�� ����:�
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1 - Casella and Berger 
2 - Maximum likelihood estimator 
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1 - Yin et al. 
2 - Two-way pseudo-test backcross 
3 - Grattapaglia and Sederoff 
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���� *+� �
 �A+
 ����L ��     1��R6+ �� ��&� �����L ����

�<�7  ��9  <����3 1
��: %�+ 45�$� ���  

0 1 2: ... kH p p p= = =  0��N� �
H1 _�P� ��� ��3 :�R�<.  

 ��3 �P9 4���(�H0  ��9 4s
jp′      ������ (5�$�� ��<�7 ��� ��{�<� 
��� 5����  %�+) ��

1

k
 

�&� .��      0���O ���< 1��@��� g+����2 ���� �	  (�k� � �&� ������ ����w� ����
 �	  (�k� 1��%L

 $�%	 ��3 4�&� -
���&�k=4  � � -
��  ���R< 1���2 �� -
���&� �� ;����7  +�%��&�
  1����2 4

��3:;��
 C�I<� �� �+� ���  
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)2-9( 0 1 4 2 3: ,H p p p p= =  0��N� �
H1< _�P� ��3 ��� ��3 :�R�.  

��&�P� 0�O �(�� $%<��  � ���
� ��:;��
  

)2-10(       
31 2 4

1 4 2 3 1 4 2 3

31 2 4

, , 1 2 3 4

1 2 3 4

max ( | ) max
( )

max ( | ) max

nn n n
p p p p p p p p

nn n n
p p

L p y p p p p
y

L p y p p p p
λ = = = == =  

   ��	 $�+��2 
�+ �� 4�R	 ���� 1$<�&� �k	�$� �� ����1jj
p =∑     ��	 
��
  %�K -���:�

1

1
1

k

k jj
p p

−

=
= −∑  *+����%�)  ��N�N��
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��
 
����  �Z	 �Z`�R� �
 �������/

1 4 2

p
p p= = DE& 42 3

(1 )

2

p
p p

−= =  12 �
 �	p    ����� .��&� ��7�%:�< ������/ �J%9

) �(
��� �R	2-10 ��< (�� �� �+� ���� � 1�:
�:  
21 3 4 1 4 2 31 1 1

max max
2 2 2 2 2 2

nn n n n n n n

p p

p p p p p p
+ +− − −           =           

           
 

 4�(�� *+� +�%�&�
 �Z� �
 �	 
�
 $���7 1��< 12 �� ���� DE& � ;�+��A( *�3�@ � �&� ��

  �k	�$���� ������
��2�� +�%����&�
   ����� M�������p   �����3 ����P9H0   :�� ����&� �������L

� 1 4 1 4
0
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( ) ( )

( )

n n n n
p

n n n n n

+ += =
+ + +

 � 4�R	 ��\� ���� .:�:�< 1��9  

 4 1 2 31p p p p= − − −  � 12 �� ;�+��A( *�3�@ �� � �� �+� ����L 1��9�� :
��2 �&
  

1 1 2 2 3 3 4 1 2 3( | ) log log log log(1 )L p y n p n p n p n p p p= + + + − − −  

���� � �� ��R< ���@1p 42p  �3p  � 1��<  ��	 $�
� , 1,..., 4j
j

n
p j

n
= =   *�+� ��� .

 1���2 ���2 4|�9�9 +�%�&�
 �� �+� ���� �� � �&
:$+2  

  

  

  

  

 � 4��3 1���2 C�I<� ���� �	 ;�%	 -
���&� |+�N9 *+� �� ;�<��92log ( )yλ−  y+��9 ����


�� �� _�P� �
��2 ���
 $+�� �R\<  (� .�&� y��� ��	.;+��2 �&
  

 ��3 �P9H1   y�� ��6<2 �A� 4
��$< 
��� ��������/ ����  �+
�$P� �<�@ ��� 412  ���   $�+��

 ��3 �P9 .
��
 
��� 
��2 ������/ �& *+����%� 4$:�� [+ �� �����H0  ��{< �
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�$P� �
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� � � �
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 �*+����%� 4;+��@  ��3 �P9H0       ��� ������ y���� ���	 �
��2 ����
 � 
��
 
��� 
��2 ������/ [+

��3 �
 
��2 ���������/ 
�$�9 ����9 ���H0  �H1  %�+ 2=1-3 �&�.  

  

 1�I�2-11<�+�) .) *�J��� ��"1909(�4��
 A�$ + �( .   ) |��	�9�<��f ]��9�<= ���JBAaBb  �

aabb) |�	�9�< � (Aabb  �aaBb) ��3 � 
��
 
��� (2-9 � j\�� ( ]��9�<= �	 $%	  ����

 � ���9 5��� � z���� ������/ [+ �� |�	�9�< � |�	�9�< ��f    *�+� ��	 ��R�< ����<  (� $%��+

� � z���� ������/ �
 ��3 lN3 .$%:�� ����� ;� �� 5��*+�A+��  � 1��� �	 �&� �(�� *+� $%	

.
��$< 
���  

 -$: -$���� ��$N�( )yλ  �����( ) 0.0164yλ =  ��2log ( ) 8.217yλ− = �&�   ��� �	

 ����� 5�� 8�< ��)7 �k	�$� *�3�@ �{< �
 �� .�&� �R+�N� 0��O �
��2 ���
 �
 �� y��� ��	 y+��9

 ��05/0 42
2,0.05 5.99x =  � ��� ��3 
� �� �I%�.
�:  

  
2 -3-3- ���= '9 �,��� H ��?��  

 g\� �
 �	 y��� ��	 |+�N92-3-2    ���:�
 $��	�9  �<�I� |+�N9 ��� �3�@ ���O -
���&� 
���

-��$<� 1
�� ���
 �� 12 ����L� �	
��
  A�R� ����  (�Z& ���15�Z& -��$<� �
 ����9 4-�e�� . ��< ��

 �.
��w@ �,� |+�N9  @$%R� ��� $<��9  

X7 �
 �@� -
�
 �
 
���� $���: ��R�9 �@� �+ � 
��
 
��� 1�@ � $+
�9 |+�N9  @$%R� W�

     ���3 ���ZL ��� $����:  ��+��� ���� �� ��A+
 ��6��� �	 �&�  N)%� 4$:�� 06��H0   ;�+�������

) �N�N��
  ��7 -$+� 
���� ����� �
 �(�� *+��&�.(  

���: [�%69 4g\� *+� �
 � ^���9 �� ���&    ���O��  ���@ ��	 ;�%	 ��P9    -�� 
��7 1���%L

�������/ ���$<�2    �� ��7�%�:    <�������9 � 1���3�) 
��:3 41993    ���  �%��� Y�� 4Y�� *�+� r(  

���: Y�� *+� �R\< .�&� x�$��  ��9 *�3�@ �{< �
 �� ���&��  Z	���  DE& � -$: ^���9

-
�
 ���� 1�@��� �����  � ��3�@ ��	.
�:  

  

  

  

                                                 
1 - (*�����) $:�� ���� ��{�<� 
��� � -$: -$���� �q�� �� [+ �� �
 
��3� 
�$�9  %�+  

2 - Parametric bootstrap 
3 - Efron and Tibshirani 
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 �9��?�+���= '9 �,��� h')�?�� 

   ��<�< [�+ 1
�� ���
 ��3 ��iid    ����� ���( )1,..., nY Y Y=      (��AB y���9 [�+ � ���   �����

( | )f x θ � 4 ��3 1��90 0:H θ θ∈  0��N� �
 ��1 0:H θ θ∉ ��       ���+��� 
���� ��+� �����

:
�
 ���O  

1-  
��2��θ �� -
���&� �� ɵM L E θ  -���2 ��&�P� � +�%�&�
   ����� �� -$: -$����
*2 log ( )tyλ−.  

2-  
���I+�1,...,t M=  ���<�<iid    ������ ���� $��+$�( )* * *
1 ,..., nY Y Y=  12 �
 ���	

ɵ* ( | )Y f x θ∼ �&� 4DE& .*2 log ( )tyλ−  � ��&�P� ��.;�%	  

3-  � ;�<��9p-value  1���2 ���� ���� :;�%	 ��&�P� �+� ����  

� ( )*

1

1
( ) ( ( ))

M

t
t

p y I y y
M

λ λ
=

= >∑  

 �	I(.)   ��� ����� 4$:�� �&�
 -$: C�I<� 5q$�&� �	  )+��: �
 �	 �&�  ����� y��91  �
 �

*+� ��f  C��@��R�� .�&� ��� �� ����� ����*( )tyλ  � ��<.
�: ;&� $<��9 

  

 1�I�2-12<�+�) .) *�J��� ��"1909�4��
 �((2 � �'�J .    G��&� ��� ���� ��3  ��+��� ����

���: ��3 ���&) ���2-9  3
�X9 �����v�� 4(* *
1 2, ,...Y Y   ��Z� $�%B y+��9 �� M����  ��� �� ��

 *�3�@ �{< �
n=2839  ���& ���: �+� 5���� ��
�� � �:;�%	  

( )1339 151 154 1195
, , , 0.471,0.054,0.053,0.421

2839 2839 2839 2839
p

 = = 
 

 

 06:2-2  ���& ���: i+��<10000  �� ��$N�*2 log ( )tyλ− � 1��< ��  i+���< *+� � $�


 5�k� y��� ��	 1���2 �� 0��� i+��< ��2-11    -$�: -$����� ��$N� .�&� ������ �e��	217/8  =
*2 log ( )tyλ−  ��$N� � 
��
 ���O y+��9 l&� �)N< �
 �&�
 �I%+� �
p-value    -$�: 
��2���

5718/0  �	 �&�%�� *+$� � �&�5718  �� 
$L10000 ���� -$: ���& ���:  3
�X9 ��v��  �9

 1���2 ���2 -$: -$���� ��$N� ���R� � |�& �(�� *+� .$% ���O y+��9 �<��� �
 ��N�O
 ���2 �9 
�:

.
�: ��� ��3 Y�+w/ �� �I%� *+����%� � 
��@  

 �	 
�: �	n $+�� 'I��<< _K�� � j\��  Z	�R�   ��I��< *�+� �� ��ZR� 
���� $���:  (� 4

 �	 $<��
 -��:�H0         4
���� *�+� �
 y���� ���	 y�+��9  �<��I� |�+�N9 � -
�� 8�3
 0��O ��3 [+

.�R�< *+��J�  
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 06:2-2-  C��@��R��10000  ��R< -���2 �� ��$N� +�%�&�
 2logλ− -
�
 ����.1�@��� ���  

  

2 -3-4 - A�3�9 �� �'9  

    ��� �� 
��7 $����: 4G�&� *+� �� �	 ;+
�	 ^���9 ���2 ���� ��  6�&e	 Y�� 40X3 *+� 0	 �


g+���2 �
 �)7  ��+��� �+�/ Y�� [+ .;+
�
 ���O -$: ���69 ���*+�A+��  C�%�  
���� *+��� Y��

 � �A�+���2  Z�O ���� G�&� �� *�\9 4Y�� *+� �
 .�&� [�&e	 Y�� �� ������ ��&�&� �	 
��


 ���� *+� �<�AB �6%+��Z�&� �� -
�
 � ���v9 �� 4$%	�&�.  

|&�%� � $%�
�& ;� ^(�\� � 
���� ���� �� Y�� �
 *+� 1
�
 ���O 4�R�<  �&� ��J� �6Z�

�Z`R� �� �� �&�/ *+��J� �	  :�� � -
�< 1���2 [+
�< �� �� �� ����� �.;�%	 h�\�<� 4$�
  

 ������/ 4[�&e	 Y�� �
θ       ���  3
��X9 ��<�< [�+ .��&�  ���, ��$N� ����
  (� ��7�%:�<

 ����1,..., nX X �� �	  ���� ��θ  � ���\�&� 4�&� -$: j\��    �+
��N� G��&� ��� .
�:

 ��$N� 4�<�< -$: -$����θ �� � �&
 4*+��� Y�� �
 .$+2θ ��     ���3�@ ��{< �
  ���	 1��%L

���: ��$����-$: ���&  
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 � � 12 8�%9 �	 
�: $<��9�Z�&� ��   -$����< *���/ y+��9 �	) 5���� y+��9  ��  
��:  ^����9 (

 � 06: �A�+���2 ���� G�&� �� �	 �&�  %�n �  %�L ��f y+��9 [+ y+��9 *+� .
�: 0�O � 
��@

-
�
 �6<2 �� -$���� �� � �(���3 4$<�:�<�< DE& .
�: �	  ���� �� ���Z�&� �� θ   j\���

 � ��3�@ -$:  �� $+$I9 � ���&�< 4�<�< �� ��Le�� *+� �� -
���&� �� *���/ y+��9 � 
�:  .
��:

 � -$���< *�R/ y+��9 4-$: $+$I9 *���/ y+��9.
�:  

 �� �� *���/ y+��9 �@�( )π θ �<�< y+��9 � �� �� ���@( | )f x θ ��<    y�+��9 DE�& 4;���
 1

  ��: y+��9  %�+ 4*�R/θ  �<�< M�: ��x    ���� 1�<��O �� -
���&� ��  ���    ���&�P� ��+� �����  

 �:
�:  

)2-11(                                      
( )

( )
( )| ( ) | ( )

( | )
( )| ( )

f x f x
x

m xf x d

θ π θ θ π θ
π θ

θ π θ θ
= =
∫

  

 �	( )( ) | ( )m x f x dθ π θ θ= ∫ ��:�� y+��9 ��x .�&�  

 <���  �	( | )xπ θ �� � �&
 ������/ -����
 ��Le��  ��9 ����
 4$+2θ  ��&�  �� .  ;�<���9

��3�@ ���O ��$� �	 ��  <�6� $+�: � ;�%	 -$���� �� �Z��� 06: � ;&� �� y+��9 *+�   ��6%+� � $�<�

 � *�%.� .;�%	 -$���� 4��7 �+ �&� 1��N�� y+��9 ;�<��9��    D<��+��� � *�A<����  ��7 ����

�� ���� �� *�R/�)N< �@
��2�� 1
��2 �&
�P� 12 Y��R@ � g%	��/ ��$N� � ��   *�+� .;��%	 ��&

 �+� 5���3 �� ��Le�� ����� �:$<�:  

[ ]2

( | ) ( | )

( | ) ( | ) ( | )

E x x d

Var x E x x d

θ θπ θ θ

θ θ θ π θ θ

=

= −

∫

∫
 

 � u�: 5�k� $%B �� -
���&� �� �� ���� 
��2�� 5��.;��
  

  

 1�I�2-13(1��'
 `�?�5 �� �3�9 �� �'9) . .   �� ���3   ��	 ;��%	2( , )X N θ σ∼   y�+��9 �

 *���/θ  ���� ��2( , )X N µ τ∼   �� ��3 g\� *+� �
) $:��  ��	 ;��%	 2σ 4µ  �2τ 
($%�R� -$: ��7�%: r *�R/ y+��9 4*+����%�θ :�� �&� ����L  
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( ) ( )

( )( )

( )
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2 2
2 2

2 2
2 2

2 2 2 2

1 1

2 2

2 2

12 2 |
2 2

2 2 2 2

1 1
( | )

2 2

1

2 2

x x

E x x

x e e

e e
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σ τ

σ τ θ θ µ
σ τ σ τ

π θ
πσ πτ

σ τ
πσ τ π σ τ

− − − −

+− − − −

∝

  +  ∝  
   +   

 

 y+��9 *���
 � *�R/ ���� �� �:��	 *�(�� �
 
���� ����L y+��9 �	 ���   ���:�� ����� ��

.
��
  A�R� �< y��� 1$: 0��	 �� � -
�� -$%%	 0R	 � -$��	 5�� �
�$� �9 ��&�P� .�&�  

 � -$���� 4 &��� ��    *��R/ y�+��9 ��	 
�:θ       12 D<��+��� � *�A<���� � ��&� 5����< ���<

��  �+� �����R�:$%  

  )2-12(                                                        

2 2

2 2 2 2

2 2

2 2

( | )

( | )

E x x y

Var x

τ σθ
τ σ σ τ

σ τθ
σ τ

= +
+ +

=
+

  

*�A<��� ��  )7 |�	�9 ���� �@
��2��     ��	 $��%	 ����9 *��%.� .�&� �<�< � *���/ ���

 1�B2τ � �& �� 
��
 0+�9 4*���/ D<�+���  %�+ 4 �+�J<  ��& �� ���� �@
��2�� 4$%	 0��

 � 0�� �<�< *�A<��� � .$%	  ���Le�� �	  <��� �	 ;�%	 ��R�9 ���� *+$� �� �(�� *+� ;�<��9

;J�� *���/j\���< � �9  �� �<�< ��Le�� �� �� ������ 1�� ���� �@
��2�� 4$%:�� �9  �� .$��


    4$%�:�� |�&�%� � h��7 *���/ ��Le�� �@� 4�A+
 ��& ���    ��	 �����2 2σ τ>  1�� DE�& 4

 � -
�
 *���/ *�A<��� �� ������.
�:  

  

 1�I�2-14�8�Z  � `�?�5 �� �3�9 �� �'9) .(�+ . � ��3;�%	1,..., nX X  [+   (��<��iid 

)p$:�� ( r *+����%�iY X=∑    �
 y�+��9 [�+ ��Z�  �� ���   �����( , )binomial n p  ��&� r

 *���/ y+��9 4*+����%�p  � ��3�@ �{< �
 ���� *+$�:
�:  

1 1( )
( , ) (1 )

( ) ( )
beta p pα βα βα β

α β
− −Γ += −

Γ Γ
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1 1
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n
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 �{< �
p        *����/ y�+��9 *�A<���� .��&� ���3�@ 06�:

α
α β+

  �� ��3�@ ���� 
��2�� *+��J� �	 �&�p       *�3��@ -$�+
�< ��� .��&� -
�
 -$����� 1�$�

 �� �q���� 4*���/ ��Le��( )
y

MLE p
n

=  �� 
�7 
��2�� 1��%L ��p  � -
���&�  
��2��� .;�%	

 ����p  � |�	�9 �� ��Le�� *+�  ��9   |��	�9 ���3 ��Le�� 412 �
 �	  �(�� .$%	  ��  $<��: 4
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��X9 ���v�� [+ �	 �&�  (���� �� ����� (k-1   ����


 ��$N� �� �
��22 logλ− .
�: �����  

  

 1�I�3-1 &�G�Z) .DH( . 4
��%+� �@� �
IR64  � -�9�	 �/ ��<Azucena     $��(�9 ����� $�%Z� �/

 ����F1 C������	 1
�	 ����� �
 �� .$<$: -
�
  Oe9 �A+$� �����@ $���Z/�� ���  0���� ���

 ��A+����� ��F1    ) $����Z/�� 0���
 ����� [�+ 4DH  0���: (123      � t�<2��) $�: 
��I+� *�+q
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1���6�1 41997 ���� *�%B .(DH  �
 �A<��< ���9 1�B 4�&�  ��@��  Oe9 ���� 5
���

 ��R< �� 121:1  � ����9  ��� .$%	123   ��@�DH    8��I� �
 1����6� � t�<2�� 4175   �A<���<

:) 06:$%B 0��146 RFLP 48  4;+����+�14 RAPD  �12      ]��9�<= *����9 �� (-$�: 1��Z	 1=

  ��7 �� �	 $%%	 ��J9 �� ������  A�&��/ ��N< �9 $<
�	12 .$�
 g:�/ �� i<�� C������	  

 �@�n1  �n0  ���� �
 ^Z�\� ]�9�<= �
 ���� 1����@ 
�$�9DH   1����2 4$%:��2χ   ��(
���

)2-6 ��R< 1���2 � ( +�%�&�
 ) �(
���3-2 1���2 Y���2 ����A<��< *+� ���9 1���2 ���� �� (

  ���{�<� 
���  ($%� ��R< �� (G��	 �R9)1:1    �� -
����&�   5�$�� .;��%	3-1   i+���<6   �A<���<

 C������	 ��� 
����1  �� ����� � ��R< 1���2 �� 0��� i+��< .$�
 +�%�&�
  �� 0��� i+��< ��

�)� 1�&��/ 1���2 �+
�N� G�&� �� .
��
 �N�p    y�+��9 ��� �� -$�: ��&�P�2χ     ����
 [�+ ���

 ����A<��< �	 $: j\�� 4�
��2RG472 4RG246  �U10  ��R< G�&� ��1:1  � ���9  $�%��+

 �W1  ��R< ��1:1  � 1��< x��P<�.$�
  

  

 1�I�3-2  &g�G�Z) .F2 ( .  ) 1����6� � 
����B1996 (75    �
 �� -��������+� �A<���<   �����

 �� 06���535    ) ����� �+��& �
  �Oe9 �� 0��� ���<LG/J ) [�B�	 � (SM/J   *����9 Y��� (

1���2 C�I<� ���� .$<
�	 ]�9�<= 4���9 ���9   -���: C������	 ��� �N�R� �A<��<2    ��� �� Y���

.;+
�	 h�\�<� 5�k� 1��%L n2 4n1  �n0 Y�� 
�$�9   ����� �
 �A<���< ��� �
 ]�9�<= �& ���� �� 

F2  .$%�R�i+��<  1���22χ  ��R< 1���2 � +�%�&�
        
�J%���/ ��	 
��� t�%��� �A+$�6+ ���  

 � $%	9  -��: C������	 �� �A<��<2    �%�� _)�& �
 Y�� ��
01/0       ($�%� ���R< G��&� ���

1:2:1  5�$�)3-1 � ���9 (   �
 -$�: ���&�P� 1���2 -���2 �	 $�:�� ��:�
 ���9 .$%��+F2  ����


 y+��92χ  � 1��< �� 0N�R� ��&
 �& 4
���� ]�9�<= �& 1�B 4�&� �
��2 ���
 �
 ��.$%�
  

  

  

  

  

  

  

  

                                                 
1 - Huang et al. 
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 5�$�3-1- -���2 ��R< 1���2 ��� +�%�&�
   ($%� ���9 ��R< 1
���2 ���� 1�&��/ �1:1  0��
 ���� �


 ��R< � i<�� $���Z/��1:3:1  ���� �
F2 .Y��  

 +�%�&�
  

  

1�&��/  

  

0n  1n  2n  �A<��<  
p-value 2 logλ−  p-value 2χ  

             &�G�ZDH  

592/0  327/0  592/0  327/0  58  52    RG472 

407/0  552/0  408/0  552/0  54  62    RG246 

009/0  895/5  009/0  841/5  41  66    K5 

090/0  187/2  091/0  178/2  38  52    U10 

010/0  577/5  011/0  531/5  44  69    RG532 

001/0<  168/21  000/0  521/20  34  83    W1 

               

               &�G�ZF2 

486/0  057/0  486/0  057/0  120  236  121  D2Mit382 

235/0  511/1  236/0  502/1  115  262  121  D2Mit72 

453/0  198/0  453/0  199/0  125  255  132  D2Mit205 

023/0  122/6  023/0  141/6  148  232  139  D2Mit38 

273/0  212/1  271/0  223/1  116  244  133  D2Mit93 

394/0  477/0  393/0  482/0  136  253  128  D2Mit389 

030/0  617/5  030/0  652/5  144  226  133  D2Mit17 

175/0  103/2  171/0  150/2  122  250  143  D2Mit260 

013/0  327/7  011/0  641/7  155  236  121  D2Mit25 

  

3 -4 -  �� �� l'�5 ��"��$+�,5 <�+�
�E  

    ����R� 8���<� ��&� ���9 5�� �
 *�@�@
 �@� �
 �� 0���  %9 -
��<�7 [+ �
 �	 ��A<��< ����

���9 ��  9�����     *�6� 4Y����7 0�(2 ��� -�eL 4�A<��< 0(2 ��JB �k	�$� .�:�
 $%���7 
��� ��

$��+ ���9 
��%�  <= -�A+�� [+ �
 �&� r0(2 
�$�9 4*+����%�  �
 ��&� *6� ��  -��A+�� *���  ����

 � ��3 .$:�� ��v��  <=    0�(2 �� [�+ ��� ��	 ;�%	     ��� ��	 �A<���< ����a 4b 4c  �d   -
�
 1���<  

 �;� �(�� ����
 �A+$6+ �� ��R< 4$<�:    ��	 Y����7 0�(2 �� ��R<  (� 4-
�� ���� ���   �����o 

 � -
�
 g+�< � ��3 *�%.� .$%:�� |(�f 4
�:   �\��&
 ���A<���<  ���9 �	 ;�%	  ����9 Y

 �  ($%� ��O
0(2 �<�AB �6%+� �� ��R� .$<�:      
����  �Oe9 ����� ��	 �$�(�� �
 �
 ^Z�\� ���



66                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

 � ���O -
���&�-$: |�	�9 $<��@ 4$<� 8�I��
18       �A<���<  �<= -��A+�� ����� ��%6�  Oe9 8�<

 5�$�) �:�
 $���7 
���3-24�$<��3 �  %+$(�� ����A<��< �$<�� ����A(� G�&� �� .(   8��< *+�

 Oe9 � �� �� $%<��97 �N�� ^Z�\� -��@    1����6� � 
���E�(�� *��%.�) $<��: �$%�1 41997  ��

:($�%	 -$����  

-�A+�� .^(�   ���R< G��&� �� � $%�R� ��A+����� $(�� �
 �� �
 �	  <= ���1:1:1:1   ����9

 � 0(2 ��JB 0��: �+ 4$%��+ab×cd  Y���7 ��f 0(2 �& ����
 �+ $%�R�ab×ac  �+ 4-
��

   Y����7 0�(2 [+ � Y���7 ��f 0(2 �&ab×co       ���f 0�(2 �
 � Y����7 0�(2 �
 ��+ �

 ���� �� Y���7ao×bo .$<��
  

-�A+�� .h ��R< G�&� �� � -
�� ��A+����� $(�� �
 �� �
 �	  <= ���1:2:1  � ���9  $�%��+

 -��@ �& 0��:�R�:$%  

 h1
 $(�� � ������ |(�f 0(2 �
 $(�� [+ .    4
��
 Y����7 0�(2 [�+ � |(�f 0(2 [+ �A+

 5�k� ����ab×ao.  

 h2 h �(�� D6L .1.  

 h3]�9�<= ����
 $(�� �
 �� .;� 0(2 �
 �� ����� ��� :$%�R� ����ab×ab  

-�A+�� .� ��R< G�&� �� � $%�R� ��A+����� $(�� �
 �� �
 �	  <= ���3:1  � ���9 4$%��+

ao×ao.  

-�A+�� .
 �	  <= ���06: � |�	�9 �
     ��� � ���:�
 
���� *+$�(�� *�� 1���2 Y���2 ���@

 ��R< G�&�1:1  � ���9:$%�R� -��@ �
 0��: �	 $%��+  

 
1 $(�� [+ .�� �&� ��A+��� �A+
 $(�� � ��A+����� ����   Z(2 �& :�� $%9���L �	

ab×cc  Z(2 �
 4ab×cc 4ab×oo  �bo×aa        (Y����7 0�(2 ��& ���)  �Z(2 [�+ �

ao×oo .�&�  

 
 �(�� D6L .
1.  

   �� $��(�9 ���< �
 �� �A<��< ]�9�<= ��JB �� 4^(� 8�< �A<��<  Oe9  � $�%	 ���   �����"  �e���	

-$%�
 ��Le��2"  � ��3�@ �{< �
 Oe9 �A+
 8��<� .
�: ��A<��< �����  1��%L"  -$�%�
 ��Le��

 �R<3"  � h�RP� ���< *6� ]�9�<= ��JB 1�B 4$<�:�� ��)&� ]�9�%3  +�&�%: 0��O ��f ���

 ��A<��<  Oe9 �	 $�%	 ���9 .$%�R�< j�\�9 0��O � -$: M�Z\�"
 $%�"  �   )+���: �
 $<��9

  [�+ �� .
�: -$���� -$%�
 ��Le�� �e��	 ���� �� 4$:�� ���� ���� ��A+����� $(�� lN3 �	

                                                 
1 - Maliepard et al. 
2 - Fully informative 
3 - Partially informative 
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 h ��A<��< 8��<� ��3   ]��9�<= ����
 $(�� �
 �� �
 � �       �Oe9 8���<� *+�����%� � $%��R�  <��R6+

 -$���< 1��N�� ��A<��< � $<�:]�9�<= 4���A<��< �A+
 8��<� .  � $%��R� $(�� j�\� ��A<��< ���

 -$���< 1��N���< ��A<��<  Oe9 8��<� � $<�: ��A<��<  Oe9 8��<� . 
1  � 
2  Oe9    ���@�� ����

�3�� �
 hn�	 1���21  -$���< �  $<�:x��$& � ��Z@�/�9��@)2 41994 .(�� 12 0�(
   ����A<���< ��	

;� ����A<��< -��$<� �� |(�fu�� *�%B �
 ���� ��Le�� ����  +���R� Oe9 4$%    ���@�� ����

-
��<�7  A�&��/ ��N< ��J9 �
 �
�+� $� �� hn�	 1���2  ��<�@  �%9 ���    �
 ��	 ���� ��
 ����

12 �� �@� 
�I+�+��� 
��%+� ��� � ���O -
���&� 
��� 4�&� *6� ��f  �� �+ 06�� ��A.$<��@  

 Y���2 8��<� � $%�R�  �R< ��Le�� ���� �	  +���A<��< ����12 ��  1��N�� ��f $(�� �
 *��

  5��k� ����) 0��N�� �q�� 4�&� h1   0���N� �
 h2  � 
1   0���N� �
 
2   ��  9������ ���Le�� (

 ��3 �����X7 *���9 ����-$: ��� ���A<��< �	  �O�  A�&��/-��@ �
 ���� �� *+����%� � $<� 

 � *���9 4$<��
 ���� �+��� 0X3) $%	4 .($�%	 -$���� ��  

��N< -=��/ [+ ���� � ]�9�<= *���9 $<��3 � $(�� �
 �� �q��� 4 ��+   ���A(� G��&� �� .$<�:

-
�
 ���9 � 4���A<��< ���$<�� �� 0��� ����<��9     ��Z�9 12 ���  �%��� �A<���< �	 ��  Oe9 8�< ;

 5�$� �
 �	 �.<2 $%<�� 4
��
3-2     ���$�<�� ��@� 45��k� ���� .;�%	 *���9 4�&� -$: �+���a 4b 4

ac  �bc  ���$<�� � ���< �
 ��ab  �c  � 4;�%	 -$���� *+$(�� �
 ��   
��	 M��%��&�  <�&2 �� 1��9

 8�<  Oe9 �� �A<��< *+� �	3 (^(�)   4^�(�) 1��N���< ��A<��<  Oe9 8��<� ���� .
��
 �Z�9 h1 4 h

2 4 
1  � 
2    8���<� W��X7 �
 M��%��&� C�I<� ���� 1��<�$<��3 � $(�� �
 �� ��A<��< ��Le�� 4(

 ���< 
��� ��A<��<  Oe9�&���� r ) 1��N�� ��A<��<  Oe9 8��<� ���� h3  ���9 ��A(� lN3 4(� �

��� ���< �
 �A<��< 
��� �
 M��%�&� C�I<� �12 ��  ���< 
����&� .       �Oe9 8��< [�+ 
���� ���3 ��

 � 4��A<��< ��A(� �� �A<��< �6%+� *���9 ���� $<$:  3���  Z�O g\� �
 �	  +����6��� �� 1��9

 � ����9  ��7 ���9 5�$�) 
�< -
���&� 4��7 �+ $%	3-2      �Oe9 8��< ����� 45��k� 1��%L �� .(

 ��A<��< ��R< G�&� �� ��A<��< *6� Ge	 ��JB 4^(�1:1:1:1  � ���9  �� ���f �� ���(� 4$%��+

 ��R< G�&� �� �	)  &e	 �
1:1  ���9 � $%��+  5��k� �
 �	 (  ������   5�$�� �
 -$�:3-1   -���:�

-$:.$<�  

  

  

  

  

                                                 
1 - Two-way pseudo-test backcrosses 
2 - Grattapaglia and Sederoff 
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 5�$�3-2- � -$: -$���� �$<�� ����A(� � �A<��< ]�9�<=  Oe9 �� 0��� *6� ����	�9 1�$<��3 � *+$(�� ���12 ��.  

  $<��3        $(��    

 Oe9 8�<   
�$�9

]�9�%3��  
���9  

 -$���� ���$<��

-$:  
��R�9  

 -$���� $<��

-$:  
 Oe9    

4  1:1:1:1  ac, ad, bc, bd 1��N���<  ab×cd  ab×cd 1    A 

4  1:1:1:1  a, ac, ba, bc  1��N���<  ab×ac  ab×ac  2      

4  1:1:1:1  ac,a, bc, b  1��N���<  ab×c  ab×co  3      

4  1:1:1:1  ab, a, b,o  1��N���<  a×b  ao×bo  4      

3  1:2:1  ab, 2a, b  1��N���<  ab×a  ab×ao  5  B1  B  

3  1:2:1  ab, 2a, b  1��N���<  a×ab  ao×ab  6  B2    

3  1:2:1  a, 2ab, b  1��N��  ab×ab  ab×ab  7  B3    

2  3:1  3a, o  1��N��  a×a  ao×ao  8    C  

2  1:1  ac, bc  1��N���<  ab×c  ab×cc  9  D1  D  

2  1:1  a, ab  1��N���<  ab×a  ab×aa  10      

2  1:1  a, b  1��N���<  ab×o  ab×oo  11      

2  1:1  ab, a  1��N���<  b×a  bo×aa  12      

2  1:1  a, o  1��N���<  a×o  ao×oo  13      

2  1:1  ac, bc  1��N���<  c×ab  cc×ab  14  D2    

2  1:1  a, ab  1��N���<  a×ab  aa×ab  15      

2  1:1  a, b  1��N���<  o×ab  oo×ab  16      

2  1:1  ab, a  1��N���<  a×b  aa×bo  17      

2  1:1  a, o  1��N���<  o×a  oo×ao  18      

  

3 -5 - �%	
  � ��345�+  

�)N< �
 �+�I9��6��� ���   .��&� ^Z�\� �A<��< �
 *��  ��	�9�< ��< 1���2 � 
��2�� ���� ����2

�)�< �
 �+�I9�� ���� ��  &�&� ��  ���N< ���J9 � ��N< y��9 1
��2 �&
     �6��<=  A��&��/ ����

 � ;���3  Y�� 4g�\� *�+� �
 .
��2         ����� ��<�@�$� ����� ��� ��  A��&��/ ��+�I9 �����2 ����  

���� ���F2 ���� 8�< *+� 1�B 4
�
 ;����7 1��<  ��@��  Oe9 ��?9���&� �� ���< ��  ����

�+�I9.$<��
 ^Z�\� ��  
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3 -5-1 -  �:;5T-�m� ���J'9  

 06: �
 -$: ^���9 u�� �� -
���&� ��3-1    �Oe9 ��� 4F1         �Oe9 �
 4$�(�� �
 �� [�+ ��� ��� ���

 � 
�I+�  ��@�� $(�� ��  ��@��  Oe9 �9 $��
 -���� .;�%	P2  <����3 .;+��A� �{< �
 �� 
��� ���

��  Oe9 *+� �
 -$: $�(�9 ]�9�<= ��JB -$: -$���� 
�$�9 � ��{�<� �  ��@ 5�$� 06: �� $<��9

:
�: -
�
 1��< �+�  

aB/ab  Ab/ab  Ab/ab  AB/ab ]�9�<=  

1

2
r  

1

2
r  

1
(1 )

2
r−  

1
(1 )

2
r−   <����3  

n4  n3  n2  n1  -$: -$���� 
�$�9  

|�	�9�<  |�	�9�< ��f    

R  1-r  <����3  

3 4Rn n n= +  1 2NRn n n= +  -$: -$���� 
�$�9  

 
 �	  <���F1  0(2 4 %�+) $:�� -$: ��7�%:  A�&��/ ��3 ����
A  0(2 ��B    ($�:�� -$�: ���

]�9�<= 
�$�9���@ �� 0���  ��@��  Oe9 ���   �� |��	�9�< �+ |�	�9�<��f ���   ���&�P� $�<��9


�:  |�9�9 �� �	12 ��  ����  ����nNR  �nR  � 1��<8�I� .;��
 nNR  �nR ]�9�<= 0	 
�$�9 ��

  %�+n �&� � 1= �
 *��  ��	�9�< ��< .   ������� ]��9�<= ��JB -$: -$���� 
�$�9 ��� �� $<��9

   y���9 .
��: 
��2��  ��@��  Oe9  +�%��&�
 r   -
�
 M��: ���   ��A<���< ����( ),NR Rn n n= 

�� :�&� �+� ����  

)3-3(                                                            
!

( | ) (1 )
! !

NR Rn n

NR R

n
L r n r r

n n
= −  

 �k	�$� 
��2�� +�%�&�
 )MLE (r  ����� �� $<��9 y��9 ;�+��A( �� ���@ +�%�&�
  �(
���

)3-3 �� ��R< (r      ;�+���A( ��(
��� 1
��	 0�� � 0��� ���� 1
�
 ���O ��� ����� �  +�%��&�
 

 4���&�P� C�I<� �� .
�: 0���MLE  �� M����r �� �� �+� ���� � �&
:$+2  

)3-4(                                                            
3 4

1 2 3 4

R n nn
r
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��2�� �� Y��  ����F2    ����� ���9   ]��9�<=

9�� ������) D+�9��) $<$: |3-9 ) D+�9�� G�&� �� .($�%	 -$���� �� (3-9 4(9  ��
$I� ]�9�<=

 ����4   ��� ;���RN9 -����@ ) |���	�9�< �
 ������ ���	 $<���:2 20 02Rn n n= + |���	�9�< [��+ 4(  

)1 21 12 10 01Rn n n n n= + + +) |����	�9�< 1�$���� 4(0 22 00Rn n n= + ��  %�������< 
�$����9 � (

|�	�9�<) ��11n (�R� 5�$� �
 -��@ ��JB *+� �� [+ �� ��$���� .$%3-4 -$: -
�
 1��<.$<�  
 

 5�$�3-4-  ���� �
 ���A<��<  A�&��/ �+�I9F2 Y��.��  

p-value  2x  LOD  LR  
SE  

( rɵ )  rɵ  n11  n0R  n1R  n2R �A<��< ���  

001/0<  4/253  8/54  2/252  014/0  17/0  169  151  120  9  D2mit362-
D2mit72 

001/0< 8/386  9/78  2/363  012/0  13/0  196  178  97  9  D2mit72-
D2mit205 

001/0< 3/656  1/130  0/599  008/0  07/0  202  226  69  0  D2mit205-
D2mit38 

001/0< 4/819  8/170  5/786  006/0  03/0  218  239  26  1  D2mit38-
D2mit93 

001/0< 7/472  0/98  4/451  010/0  10/0  194  195  88  3  D2mit93-
D2mit389 

001/0< 9/480  7/93  7/431  011/0  12/0  173  206  108  1  D2mit389-
D2mit17 

001/0< 0/455  6/84  5/389  012/0  13/0  175  200  103  8  D2mit17-
D2mit260 

001/0< 4/279  4/52  2/241  015/0  20/0  160  171  151  12  D2mit260-
D2mit25 
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 � �B �@� 4$%�R� 0N�R� 4|�	�9�<��f � |�	�9�< 4$%�
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 � 1��< �	 $<��
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��2 ����
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  ����

 5�$�) �:�
 �N��)�  A�&��/3-4.(  

 ;�+��A(� �
 ��&�P� Y�� 1
�
 1��< ����EM   ��&� ��� �� �����69 0���� 4   ���� [�+ �� -
��

 5�$� �
 �A<��<3-4 ) �q
��� ��� �� .;+
�	 1��� 0�X�9 ��3-11) � (3-15:;+��
 4(  

 
 �Z���M  �Z���E ���69  

(0) 0.1r =  -  0  
(1) 0.158265r =  

(1) 0.01220φ =  1  
(2) 0.166527r =  

(2) 0.03415φ =  2  
(3) 0.168123r =  

(3) 0.03839φ =  3  
(3) 0.168445r =  

(3) 0.03924φ =  4  
(4) 0.168511r =  

(4) 0.03942φ =  5  
(5) 0.168524r =  

(5) 0.03945φ =  6  
(6) 0.168527r =  

(6) 0.03946φ =  7  

  

  +�$��� ��$N� ��3 ��0.1r =|�	�9�< ��{�<� 
��� 
�$�9 4    4^L���� ���A+����� ����� �� ���
(1)φ 4) �(
��� �� -
���&� �� 5�� �Z��� �
3-11    �� ���&�P� (  .;��%	(1)φ     ����� -$�: ���&�P�

 ��&�P�(1)r    ) ��(
��� �� -
����&� ��� �Z��� 1��3-15     �� ����O -
����&� 
���� (   *��%B .
���@

 0���� ���� �	  +�����69E  �M  � ���69  +�� �9 $%:��   -$�: 
��2��� �+
�N� ����9 �	 $<�:r 

 ���69 �
 *�� 5�k� ���� 4������ �
$L ��$N� �� ��	  (����510−    45��k� *�+� �
 .$:��(5)r  �


 ���695 ��  ����168524/0  �� ��	 �	 �&� -$: 
��2��(6)r  ���69 �
 -$: 
��2��6    ��	 ��&�

 �� ����� 12 1
�� ��	 ��$N�50.000003 10< �&� r   �� ^�O��� ���69 4*+����%�   
��2��� � 
��:

0.1685r =  ���69 �
6 ��  1��%LMLE  �� M����r  � -
���&�.
�:  
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   ����A<���< ��%�J� |�9�9 1��9
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 �A<��< �&��  ����A 4B  �C    ����� W��7 |�9�9 *�3�@ �{< �
 1�$�F1    ���A+����� ����

 �+ �<�@ �&  ��@��  Oe9 [+ 412 ��� �� �	 $+��A� �{< �
 �<�@ �&F2  � $�(�9 $��
 -���� .
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 ���� ��  ��@��  Oe9 [+ �$��� �
 �9/ /ABC abc abc abc×     8��I� .;+���A� ��{< �
8 

]�9�<= �� -��@ �  ��@��  Oe9 1�$<��3 �
 ��A<��< ��� |��	�9�< 
�$�9 G�&� �� $<��9   *��� ���

 ����A<��< ���A  �B  ����A<��< ��� *�� �B  �C ��&
 -��@ ��JB �� ��JB *+� .$<�: �$%�

 ]���9�<= ������ ���� -����@ �����/AbC abc  �/aBc abc   4(����� ���� �� |���	�9�< [��+)

/Abc abc  �/aBc abc (C�
 ��� �� lN3 |�	�9�< [+)  �/ABC abc    ��	�9��< ���)

 (��� �� �����R�	 ;�%	 ��3 .$% �nij  ���� ��� ]�9�<= 
�$�9i   ����A<���< *�� |�	�9�<A 

 �B  �j  ����A<��< *�� |�	�9�<B  �C  � �&�gij      C���9  ��	�9��< ���< �+
��N� ��R� .$%nij  �gij 

 �:$<�: 1��� �+� ���� �� $%<��9  

0	  
 ���B  �C  

 ���A  �B  
|�	�9�< ��f  |�	�9�<  

n1.  n10  n11 |�	�9�<  

n0.  n00  n01  |�	�9�< ��f  

n  n.0  n.1  0	  

  

rAB  g10  g11  |�	�9�<  

rAB-1  g00  g01  |�	�9�< ��f  

  rBC-1  rBC 0	  

 

 ����A<��< *��  ��	�9�< ��<A  �B  %�+ 4rAB <����3 4 ]�9�<=   �A<���< �
 *�+� |�	�9�< ���

 ����A<��< *�� �6%+� �� ���9 1�$� ��B  �C  � 1��< 4��7 �+ 
��
 
���  ��	�9�<  .$��
 ���  ���� 
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 ����A<��< *��  ��	�9�< ��< 4�����B  �C   �%�+ 4rBC  ]��9�<=  �<����3 4    �
 *�+� |��	�9�< ����

 ��� *���
 *�� �+ ���A<��< ��� *�(�� *��  ��	�9�< 8�O� 1�$� �� �A<��<12 ��   �� 1��<  .$��


��< 4l���� *+� G�&� �� ���:�� u�)& |R� ��  ��	�9�< ���    ��+ ;�	 �+
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n
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n
=  �
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 C��9  ��	�9�< �q���� 
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 +�J�<� �)N< �
 �
 ���A<��< *��  ��	�9�< ��< �	 �&�%�� 1�$� *+�1    8��I� �� ���	 �+ ���R�

��<.�&� �A+$6+ �� [+
�< �A<��< �
 �� *��  ��	�9�< ���  

  

 ��m:3-5 .�A<��< �
 *��  ��	�9�< ��< 4-$: |9�� �A<��< �& ����    ��J�<� [�+ �
 C�$�	 �� �	 

 ���O��3�@���� ���� 4$<��&� ;� �� [+
�< �A<��< �
 *��  ��	�9�< ��< ���R� �+ �9 r 4*+����%�

 ��A<��< *��� |�9�9 ����A-B-C 4AC ABr r≥  �AC BCr r≥.  

  

 :*�"'9 ��A<��< |�9�9A-B-C .$+��A� �{< �
 ��  [�B�	  ��	�9�< ��< ^+��9 G�&� ��    ��+ � ��9

 ���R�5/0|�	�9�<��f 
�$�9 4  ����A<���< *�� ���A  �B   ����� �����      
�$��9 ����R� ��+ ��9

|�	�9�<     ����A<���< *��� $�����/ 1��� 8�O� �� M���� ��B  �C    4 �%�+ 4��&�01 11g g≥  �

00 10g g≥ 1
�����3� .10g   ����+� ����)��� 
����I+� |����& ����(
��� *����(�� ����& �
 ����� �����  

 �:
�:  

01 10 11 10g g g g+ > +  

) �(
��� G�&� �� �	3-18 �)��� 
�I+� �� �I%� (AC ABr r≥  � .
�:�� ���  � 4�����  ;�<���9

 �	 ;�%	 ���,AC BCr r≥.  

�)N< �& �+�I9 ���� �
 ��F2 -$�.�/ �9�&�  Oe9 u�� ���� ��3 g\� �
 �	 �?9���&� .

 $: ��3  ��@�� �N�N��
]�9�<= ���9 G�&� �����@ ��� ���F1     ���@�� $�(�� 1��B �&�2 

]�9�<= ���9 �
  �	���� ��� 
��$�<  ��@��  Oe9 ��� ���� r   ����< �
F2    ����9 �
 $�(�� �
 ��� 4

�)N< �& �+�I9 *+����%� � $<��
 gN<  E�9�<= �
 ��F2   ����� ��A+� ]�9�<= ���9 G�&� �� $+��

 0X3 �
 .
��@4 ���� �P� �	  Z	 ����2 5$� [+ �� 4F2 ��< 
��2�� ���� �� �
  ��	�9�< ���

�+�I9�)N< �& ��� � g:�/ �� � -
���&� 4$�
.;�%	  

  

3 -7- ����,���� �
�!� 7,�3 #5'�  *�!� �?���
 ��"  

-
�
 ��  %��� �L�I� ����    �Z�O 0�+q
 G�&� �� ���A<��< |�9�9 4�&� �A<��< $%B ���� �	 ��

    ����� �����  A��&��/ �+�I9 ���� �	 ���A<��< �%�J� |�9�9 .�R�< -$: ��7�%: $<$: �	n �	

 � 4�&� �R+�N� �� $<��9�&�
 +�% |��9�9 8��<�  ��9 ����  <�6� $%B ���    *����9 ��%6� ����

    ��<�@ ��&  ���@��  Oe9 ��
$I� .
�:/ /ABC abc abc abc×     �
 ���Le�� 
���� 1�$�� ��

                                                 
1 - Endpoint 
2 - Recurrent parent 
3 - Multilocus likelihood 
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 ���A<��< |�9�9 W�X7    j\��� ���A<���< *�+� |�9�9 �<�AB �	 
��$< ���� .;+��@

 � -$<��
���
  ��@��  Oe9 *+�  (� 4$<�:8 �	 �&� ]�9�<= |�	�9�< 
�$�9 |R� ��   *��� ����

���  -��@ ��JB �� ���A<��<��&
  �$%�  ��   g�\�) $<��:3-4 .(rAB 4rAC � rBC     ���< |��9�9 ���

   ����A<���< ���� *��  ��	�9�<A  �B   ����A<���< ���� 4A  �C    ����A<���< ���� �B  �C 

.$%�R� ]�9�<= �� -��@ ��JB *+���� 
�$�9 -��� ��  ��@��  Oe9 ���   �<����3 � -$�: -$�  ����

 5�$� �
 ��A<��< |�9�9 �& *+� �� [+ �� ���� 1�:��{�<� 
���3-5  ���9 .�&� -$: -
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���  <����3 1
��2 �&


   �{< �
 ��� 45��k� ���� .�&� 0N�R� ^Z�\� ��A<��< 0���3 *��  ��	�9�<    -���@ *��(�� *�3��@ �

���@ � ��3 *+� �P9 4��:�:�< 1��9  

 �
  ��	�9�< 
��� C$L) 5����ABC  �+abc(  

 �
  ��	�9�< 
��� C$L) 5���� =AB  �+ab(×  �
  ��	�9�< 
��� C$L) 5����BC  �+bc(  

 =(1 )(1 )AB BCr r− −  
  

 5�$�3-5-  <����3���@ �� -��@ ��JB ��{�<� 
��� ��� ��  ��@��  Oe9 �
 ��.*6�  <= |�9�9 �& *�3�@ �{< �
  

|�9�9 G�&� �� ��{�<� 
���  <����3  -$����  ���@ 8�<  
B-A-C  A-C-B  A-B-C 

(1 )(1 )AB ACr r− −  (1 )(1 )AC BCr r− −  (1 )(1 )AB BCr r− −  n00  
ABC  �+
abc 

(1 )AB ACr r−  AC BCr r  (1 )AB BCr r−  n01  
ABc  �+

abC 

AB ACr r  (1 )AC BCr r−  (1 )AB BCr r−  n10  
Abc  �+

aBC 

(1 )AB ACr r−  (1 )AC BCr r−  AB BCr r  n11  
AbC  �+
aBc 

 
MLE  � �� |�9�9 �� ����  ��	�9�< ��< �& ���     y���9 1
��< �%����� ��� 1��9  +�%��&�
 

  ��� |��9�9 12 �P9          �k	�$�� ����
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 ��	 
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��2 ��&
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1 - Speed et al. 
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1 - Multivariate exploratory analysis 
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2 - Mather 
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1 - Haldane 
2 - Poisson 
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1 - Kosambi 
2 - Muller 
3 - Coefficient of coincidence 
4 - Interference 
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1 - Carter and Falconer 
2 - Felsenstein 
3 - Liberman and Karlin 
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1 - Cutoff 
2 - Wilson 
3 - Olson and Boehnke 
4 - Falk 
5 - Liu 
6 - Gaspin and Schiex 
7 - Mester et al. 
8 - Tan and Fu 
9 - Buetow and Chakravarti 
10 - Simulated annealing 
11 - Weeks and Lange 
12 - Lathrop et al. 
13 - Lander and Green 
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1 - Eppig and Eicher 
2 - Stam 
3 - Suiter et al. 
4 - Echt et al. 
5 - Ellis 
6 - Sham 
7 - Elston and Stewart 
8 - Nonfounding 
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 �@�RAB 4RBC  �RAC ��A+��� ;J& 1��%L �� |�9�9 ��   ����A<���< *��� |�	�9�< ���A  �

B *�� 4B  �C  *�� �A  �C :;+��
 4 ��	�9�< ��< ^+��9 G�&� �� 4$:��  
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��A+��� ;J& 4*+����%� � |�	�9�< ��� <����3 ��� �� $<��9  E�9�Z/�� ���.
�: 
��2��  

  

  

 �� �
 #�5'5 *��?�RIL  

  ���)N< ��& ��+�I9 ��  �� ��  0��P� *�3���+ ����� 1����9    ;J��& G��&� ���� ���A<���< |���9�9 *+��9  

��A+��� -$�< |9�� �A<��< �& .
�< -
���&� ������ |�	�9�< ���A 4B  �C  $+��A� �{< �
 ��

 ��$���� �	12 ��  5�$� �
5-3     4$�: -
�
 1���< ���3 g\� �
 �	 �<�A<�� .�&� -$: �+���8 

�)N< �& ]�9�<=-$: |9�� -��@ ��JB �
 ��  ��� -��@ �� ���� �<�< -��$<� � $<�
1 2j jn   -
�
 g+��<

 ����@ ��{�<� 
���  <����3 4^Z�\� � *6� ��A<��< |�9�9 �& ��3 �� .
�:  |��9�9 �� ���� ��

 5�$� �
5-4 �.�&� -$: �+��  

 5�$� G�&� ��5-4 �& 4 +�%�&�
  � 
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 5�$�5-2- ��A+����� ;J&0R< �
 |�	�9�< � |�	�9�<��f ��� ���� ���� ^Z�\� ���RIL  �� 0���

. %�@
�7  

0R<   �+ ;J&

��R<  10  9  8  7  6  5  4  3  2  

                  sat_300-
sat_384 

862/0  861/0  859/0  854/0  845/0  824/0  778/0  677/0  457/0  Ct  

022/0  022/0  022/0  022/0  021/0  020/0  018/0  012/0  001/0  Dt  

                    

                  sat_384-
sat_265  

939/0  938/0  935/0  928/0  916/0  889/0  834/0  719/0  482/0  Ct  

009/0  009/0  009/0  009/0  009/0  008/0  007/0  005/0  000/0  Dt  

  

 
 5�$�5-3- ��A+��� ��$���� �A<��< �& ���� |�	�9�< � |�	�9�<��f ���A 4B  �C  �
 ��7�%:�< |�9�9 ��

 ����RIL . %�@
�7 �� 0���  

 �A<��<C  
 �A<��<B  �A<��<A 

cc  CC  
nABc  nABC  BB  AA 
nAbc  nAbC  bb  AA  
        

naBc  naBC  BB  aa  
nabc  nabC  bb  aa  
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 5�$�5-4-  <����3���@ ��{�<� 
��� ��� |R� �� �	 ^Z�\� *6� ��A<��< |�9�9 �& ���� ����A+� ��R< ���

-$: 1��� |�	�9�<.$<�  

|�9�9 �� �
 ��{�<� 
���  <����3  
-$����  

 8�<

���@  B-A-C  A-C-B  A-B-C 
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ABC 

 �+abc 
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ABc  �+

abC 
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��	
 `9�5   �!��
 /�+�)�9��  

 �@�rAB 4rBC  �rAC ��< |�9�9 �� ����A<��< *��  ��	�9�< ���A  �B *�� 4B  �C   *��� �A  �C 

��� �	 ��3 *+� �� 4$%:��G��	 ���$����/ �
  Z7�$9 �<�@    ��)��� 4
��$�< 
���� ����  � ����

 � *���9 �+� ���� ��  ��	�9�< ��< �& *��:
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)  6��<= �Z��3 4���� �� �
 07�$9 
��� C$L �(�� �
d � ()  ��	�9�< ��< |R� �� $<��9r (

 ��-��  *+$(�� ��N< y��9( )1
ln 1 2

2
d r= − −      ���  �6��<= �Z���3 4y���9 *+� G�&� �� .
�: 1���

��A+��� ��R< �� -
���&� |�	�9�< �����  � ��&�P� �+� ����:
�:  

)5-17(                                                                               
1 1 2
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���� ����� ��� �
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	�9�< �
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  ��RIL < 0N�R� ���R�-
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 �
 5eN�&� C$L ���
 .  ����RIL   ��	
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  Z7�$9 �<�@ ��� 412 �
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 4�)��� *+� �
�
( )11g     ���A+� -$�: -$�����  �<����3    � |��	�9�< ��<�@�
 ����( )11g

⌣
    �<����3

��A+�      407�$�9 
���� 1�$�� .
��$�< 
���� 07�$9 �	 �&�  )+��: �
 |�	�9�< �<�@�
 ���RAC 

��A+�) �(
��� �� �� �<�@�
 |�	�9�< ���5-16 ( 1�� �	 ;+
�
 1��<( )11g
⌣

  �@� .�&�0  =I  4$:��


��$< 
��� 07�$9.  

  

 1�I�5-2. ) 1���6� � t<�=2004     �� -
����&� ��� �� �+��&  (��6(��  A�&��/ ��N< (184 RIL 

 �� 0���7   %�@
�7 0R<F1  ���+��� *��  ����Kefeng No. 1  �Nannong 1138-2   Y����@

 ��N< .$<
�<3596  12 �
 �	 
�
 g:�/ �� �+�& C�<= �� 1�@���  �<�&452  �
 �A<��<21   -���@

     �A<���< ��& ��L�I� .$%��:�
 ���O  A�&��/sat_300 )A 4(sat_384 )B � (sat_265 )C  ��� 4(

 5�$� ��$����5-5  � h�\�<�  A�&��/ �+�I9 ����:$<�:  
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 5�$�5-5- ��A+��� ��$������ ��A<��< ��7�%:�< |�9�9 �& ���� |�	�9�< � |�	�9�<��f �A 4B  �C  �


 ����RIL .�+�& �
  %�@
�7 �� 0���  

 �A<��<C  
 �A<��<B  �A<��<A 

cc  CC  
0  =nABc 87  =nABC BB  AA  
7  =nAbc 0  =nAbC bb  AA  

  

0  =naBc 7  =naBC BB  aa  

61  =nabc  6  =nabC bb  aa  

  

 4 E�9���<= ��$������ G���&� ����( )00 148ABC abcn n n= + = 4( )01 6ABc abcn n n= + = 4

( )10 14Abc aBCn n n= + =  �( )11 0AbC aBcn n n= + = ) �(
��� �� -
���&� �� ��5-8 ��&�P� (

     ���A+��� ���R< ��& ���&�P� ����� �	 ;+
�	   |��	�9�< ���� ���   ������ 0.0833ABR = 4

� 0.0357BCR =  �� 0.1190ACR = ) �(
��� �� -
���&� ��5-12� (�    �� ���	    ��{< �
 ��� .$�<��

 y���9 *�3�@ +�%�&�
  �)���)5-11  �+
��N� 4(  +�%��&�
       ��A<���< *�6� |��9�9 ��& �����

�� :
�� $���7 �+� ����  

 |�9�9 ����A-B-C:  

1 (148 6) log(1 0.08) (148 14) log(1 0.04) (14 0) log(0.08)

(6 0) log(0.04) 74.07

L ∝ + − + + − + +
+ + = −

  

 |�9�9 ����A-C-B:  

2 (148 0) log(1 0.12) (148 14) log(1 0.04) (6 14) log(0.12)

(6 0) log(0.04) 87.21

L ∝ + − + + − + +
+ + = −

  

 |�9�9 ����B-A-C:  

3 (148 6) log(1 0.08) (148 0) log(1 0.12) (14 0) log(0.08)

(6 14) log(0.12) 109.51

L ∝ + − + + − + +
+ + = −

  

 �+
�N� ��� �� +�%�&�
 q�� 4A-B-C   �� *���9 ���A<��< *+� ���� �%�J� |�9�9 1��%L ��-

.
�:  

 �� -
���&� ���
( )1 2j jg ) �(
��� ��� �� �	5-7 ��A<��< |�9�9 �� (A-B-C    ;J�& 4$�: ��&�P�

��A+���) �(
��� �� -
���&� �� �� |�	�9�< ���5-9��< � ( ���N< 0���3 �  ��	�9�< ���  ��� �� ��

) �q
��� �� -
���&�5-4) � (5-17 (��  � ��&�P� �+� ����:;�+�<  
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A-C  B-C  A-B   

1190/0  0357/0  0833/0  RAB  

1108/0*        

0675/0  0185/0  0454/0  rAB  

0623/0*        

26/7  89/1  76/4  dAB  

65/6*        

 
 �& *�� �)��� ��� �� -���& �� -$: -
�
 1��< �+
�N�R  ) ��(
��� �� -
���&� ��5-16  ���&�P� (

 �+
�N� G�&� �� .$<$:R   ) ��(
��� ���  ��	�9�< 5eN�&� C$L 1���2 4-$: 
��2��5-18  07�$�9 � (

) �(
��� �� �����5-19:$: C�I<� �+� ���� �� (  

Y��� �+ ��$N�    

0  ( )11ρ  

0370/1  ( )10ρ  

0909/1  ( )01ρ  

9267/0  ( )00ρ  

0000/1  I 

  

 � -$����   �
 �� 07�$�9 � 5eN��&� C$L ��  9���
 4���I� � [+
�< ��A<��< 0���3 �	 
�:

 ����A<��< *��sat_300 4sat_384  �sat_256  �
RILs  � 1��< �+�&.$%�
  

  

5-3 - RIL H3��� ?+ /��C ��"��+'9 ��" - �'"+�E  

5-3-1 - �%	
  � ��345�+  

�<�@ ����  %�@
�7 �	 $<��
 
��� Y�� ��{< �
�+� ���12 ��    ��<�@ *�+� ����� .
��$< 1�6��  4���

RIL  � ���
��� Y���2 �� $%<��9-   ����< ��6� �����7F1       
���%+� *�+q �
 *���  �Oe9 �� 0����

AABB…  �aabb…  �� ����� .$<�: $�(�9RIL 1��A%+
�� � *+$(�� 4 %�@
�7 �� 0��� ���1 

)1931 ���A+��� ��R< �  ��	�9�< ��< *�� M��9�� (   �
 �� |��	�9�< ����RIL    �� 0���� ����

�
��� Y���2- �� �����7 C�������	 ��� �A<��< �
 *�3�@ �{< �
 �� .$<
��2 �&
   4 �����9� ����

�
��� Y���2-  �
 �����7F1  
�I+� �� �I%�10  �
 ^Z�\� ]�9�ZE+
F2  �   ����� ��	 
�:12  ��� 4

                                                 
1 - Waddington 



162                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

� ��L�I55  =
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(10 11)
2

× �
��� Y���2 8�<-  0R< 
�I+� ���� �����7F3   � *+$�(�� .
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) 1��A%+
��1931�
��� Y���2  <��� �	 $<
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 1��< (-   0�R< ����� �����7    ����� �
��+� ����  

 ���A+��� ��R< *�� M��9�� 4
��@) |�	�9�< ���R  )  ��	�9��< ���< � (r 06�: �� (   ��+� ����

 � ����9:$%	  

)5-20(                                                                                             
4

1 6

r
R

r
=

+
  

)5-21(                                                                                        
2(2 3 )

R
r

R
=

−
  

�
��� �+�I9 W�X7 �
- 1= 4�����7  C�������	 ��� 
���� D%� �� ��R��� ���X  ���  ���� 
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��I+� 4lZ�\� 5$� [+ W�X7 �


1�6�  ��+QTL :�&�  Z�� C�@ �& C�I<� C�Z�R�  

1- ��R< 0��: lZ�\� 5$� ������7�&     ]��9�<=  �<����3 ����� ��� ��	) Me�7� ���  ����
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 � 1��� -$<��O���� �� ($<�:.$+��2 �&
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5$� 1
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��
 ^�Z�\�  6��<= ��,2 � ^Z�\�  ���� ������7�& 4���A<��< ^Z�\� 8�

5$� �� C�
1�6� g+���2 [+ �+�I9 � ���&  �?9����&� ���� ��  ��+    ����@ ��<�< ����

 1��6� �� 0��� i+��< 12 �
 � �&� l�9�� W�7   ���+QTL     
���� � -$�: -
�
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 � ���O -
���&��� C�& �Z��� .$<��@ ;�+��A(� [��%69 [	 ��  9��&�P� � ����2 ���-
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Y�� �� ����R� 40L �
1�6� ����2 ����� ��{%� ��  ��+ �&
5$� 1
��2   ��	  �6��<= ���

�� ���         ��� 4$<���& ��6�:2 W��7 ����� [�+ �
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  ��+� �� �&� *6� �A+
 ����     �92���	  9���&�P� ;�+���A(� [+ ���@��	

  1��6� ���%� �& *+� .$%%	 �	�9 -$�.�/ -�I: [+ �
 lZ�\� 5$� 
��2�� ���   ���+QTL  �� ��

.
�
 ;����7 _�K�9 ����2 �  �+���2 4 6��<= �{%�  

  

9-3 - G�Z �!��
 ���E��e8�f� 17� &�  

1��        ^�Z�\� ���7��& �
 ����� *���� 5����< lZ��\� 5$� [+ 4$: -
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 _�K�9 q�� �
 �	 �<�@

 ���R<  %�+   Me��7� ����( )1| |,...,i J iω ω ω=  y�+��9 �       �Z��&� ��� -$�: *����9 5����< ����

  %�+ 5$� ���������/( )2
1,..., ,m Jµ µ σΩ = ��R< .�&�     �<����3 ��N�N� �
 Me��7� ���� 
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4
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1 - Outbred crosses 
2 - Outbred population 
3 - Outbred lines 
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1 - Linkage disequilibrium 
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  75/22.0µ =  27.1µ =  67/26.2µ =  ��:����  

  

 $�%	 ��3m  4 E�9�<= *�A<��� ��
��a   � ��,� ��
��D      ��	 $�:�� u��� D+�9���m  �a   ��� ��

 � l�9�� �A+$6+ �)��� .
��&m Da=  � �+� �(
��� 
�I+� �� �I%�:
�:  

)9-8(                                                                                               1a D m−=  

*�A<��� ������:�� ��� :;+��
 4��( )2 1 0, ,
T

m µ µ µ=  �( ), ,
T

a a dµ= :�  

1 2

22 1 2 21 1 2 20 1 2

12 1 2 11 1 2 10 1 2

02 1 2 01 1 2 00 1 2

2

1

0
j j

a a a d a a

d a d d d a

a a a d a a

µ µ µ µ µ µ
µ µ µ µ µ µ µ

µ µ µ µ µ µ

= + + = + + = + − 
 = = + + = + + = + − 
 = − + = − + = − − 

2 1 0P

Q
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1 1 0

1 0 1

1 1 0

D

 
 =  
 − 

  

Y��� ����:;+��
 C��9  E�9�<= ���  

( )22 21 20 12 11 10 02 01 00, , , , , , , ,
T

m µ µ µ µ µ µ µ µ µ= 4( )1 1 2 2, , , ,
T

a a d a dµ= :�  

   
1 1 0 1 0

1 1 0 0 1

1 1 0 1 0

1 0 1 1 0

1 0 1 0 1

1 0 1 1 0

1 1 0 1 0

1 1 0 0 1

1 1 0 1 0

D

 
 
 
 −
 
 
 =
 

− 
 −
 

− 
 − − 

  

  

-
�
 �� -
���&� ��  5�$�� ���9-3    �6��<= ���,2 4 ���   �����71/24  �335/25µ = 496/1 �  

 665/4a=� 29/2  �335/0-  ������ |���9�9 ����Q  �P *�A<����� ��� ������:�� ����� � ��

��   �����56/24µ = 467/41a = 4357/01d = 499/12a =  �32/22d = Y��� ��� ��  ����

 � 
��2�� C��9  E�9�<=.$<�:  

  

9 -4 -2 - ���+3)+ 17�-&��$�p-�?��Q��+  

 $%B �+ �
 �@�QTL  ����R�/� ��,2 4$%:�� �,��  "	 ��� [+ �� 
�7 0��N�� �,� ��12  ���   �
 $�+��

Y���  E�9�<= ���QTL 5$� lZ�\� 5$� �
 
����  ) ��6%�� � �9��� Y�� �� .
�: ���&1982 (

 � -
���&� ����R�/� ^���9 ����Y��� 412 �� -
���&� �� �	 ;�%	   ��	  <���� $%<��  E�9�<= ���

 �
QTL  � ��3�@ �{< �
 � 1��� 4$<�::$<
�@  

d =
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 )9-9(  

    
 �	iaa 4iad 4ida  �idd      ��+��3� �����R�/� ���,2 |��9�9 ��×    ��+��3� 4 ��+��3�×   ����(�f 4����(�f× 

���(�f �  �+��3�× .$%�R� ���(�f  

  

 1�I�9-2 5�k� ��
$I� .9-1    5�$�� G��&� �� .$�%	 -$���� ��9-3  �� 4     ��,� 8��< ���JB ;�<���9

 4���I%+� �
 .;���%	 
��2���� ����< �� ������R�/�( )1 1 2 2, , , , , , , ,
T

aa ad da dda a d a d i i i aµ=  � -
����

:;+��
  

1 1 0 1 0 1 0 0 0

1 1 0 0 1 0 1 0 0

1 1 0 1 0 1 0 0 0

1 0 1 1 0 0 0 1 0

1 0 1 0 1 0 0 0 1

1 0 1 1 0 0 0 1 0

1 1 0 1 0 1 0 0 0

1 1 0 0 1 0 1 0 0

1 1 0 1 0 1 0 0 0

D

 
 
 
 − −
 
 
 =
 

− − 
 − −
 

− − 
 − − 

  

-
���&� �� ) �(
��� ��9-8�� ��  6��<= ��,2 4( ����25 µ = 44 1a = 40 1d = 45/02a = 4

1 2d = 45/0 aai = 42 adi = 45/3 dai =  �3 ddi =  � 
��2��.;�%	  

  

9 -4 -3 - _'L �?��Q��+ 17�'�\�  

5$� �� ����R�/� [+=�(�+��3 G�&�  1= *��� ��)��� ���&  -
��2��3 � ���  ����12  ���   �� �����R� �


) 0+�%�� .�&� ��3�@ ���O ��(�)� 
���  <���� �  ���@ ���+���21987   1���< ���{< -�@$+
 �� (

2 1 0P

Q

1 2

1 2 1 2 1 2

1 2 1 2 1 2

1 2 1 2 1 2

2

1

0

aa ad aa

j j da dd da

aa ad aa

a a i a d i a a i

d a i d d i d a i

a a i a d i a a i

µ µ µ
µ µ µ µ

µ µ µ

+ + + + + + + − − 
 = + + + + + + + − − 
 − + − − + − − − + 
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h�K 0��N�� �,� �	 
�
   5���%	 ����� ����R�/� ��  J� 06: �&� *6� 1= ��� [+ *�� �+w/

1�� 4$:�� -$�.�/ ����   ��	 �<�@  �Z��&� ���  ) CeB��<��21977    
��� -$�: ^����9 ���< (  5$�� .

h�K ����R�/� � ��3 �+w/]�9�<= �	 $%	Y��� ����
 1= ��� [+ �
 ��  ��� �����  E�9�<= ���

0��� h�KY���  ���   4C����	�	 � 0%�:) $%�R� ^Z�\� -�A+�� �
 �
  E�9�<=1992  4�� �  �( r

1996 4*�$Z3 � �9� r1997Y��� �@� 45�k� ���� .( C�
 ]�9�<= ����  E�9�<= ���P �� �� ��2µ 

 C�
 ]�9�<= ���� �Q  ���� ��2µ′    ]��9�<= Y��� DE�& 4$%:��22  �
QTL     ����� ��� C���9

22 2 2µ µ µ′= h�K ����R�/� 5$� �P9 .�&� �
  E�9�<= Y��� 4�+w/QTL  $<��9  �   ��(
��� ���

5$� �+�:
�: ���&  

  

)9-10(  

  

  

  

  

  

h�K 0��N�� ��,2 �B�@ ��� [+ *�� �+w/QTL   ��(�� �
 ��%� ��� 4�&� -$: ��3�@ �{< �


h�K �e��	 0L  %�+ 4W�7-�A+�� 1��
 � *�� �
 ��) �+w/    j(��7  ��+��3� ���(��3 � ( <= ���

 � ��< 4(���(�f 0L 1�$�) 5�L� �� $%<��9�+
�$P�.$<�: ��3�@ �{< �
  +��  

  

 1�I�9-3 5�k� .9-1  �  �& �I%+� �
 .$�%	 -$���� ��
$I� ��  ��  �6��<= �,� ���������/ �9 ;�%	

-
�
 �� -
���&� �� 5�$� �
 
���� ���9-3 h�K ����R�/� 5$� �P9 � .;�%	 
��2�� �+w/ ;�<��9

 �� ����  E�9�<= Y��� �& 
��2�� ����  )7��f ������ 0O�$� Y�� ��QTL    D+�9��� G��&� ��

)9-10 ��
��2�� *+� .;�%	 -
���&� (��   �����6954/5 2µ = 40308/5 1µ = 49065/3 0µ = 4

4624/5 2µ′ = 45649/5 1µ′ =  �755/4 0µ′ = .$%�R�  

) C���	�	 � 0%:1992�+�I9 5$� [+ ( +��3� ���,2 
��2�� ���� ��     ���,2 8���<� � ����(�f �  ��

 �
 ��  :�< ����R�/�QTL  0��N�� �,� ��h�K�� �+w/   *+$�� ��,2 *+� ����@
��2�� .$<
�< 
�J%��/

 � 1��� ����:$<�:  

)9-11(                  
1 1 2 2, , , , ,

, , ,aa ad da dd

uu a u d u a u d u

i i i i

µ α δ α δ
αα αδ δα δδ

′ ′ ′ ′ ′= = = = =
′ ′ ′ ′= = = =

  

2 1 0P

Q

1 2

22 2 2 21 2 1 20 2 0

12 1 2 11 1 1 10 1 0

02 0 2 01 0 1 00 0 0

2

1

0
j j

µ µ µ µ µ µ µ µ µ
µ µ µ µ µ µ µ µ µ µ

µ µ µ µ µ µ µ µ µ

′ ′ ′= = = 
 ′ ′ ′= = = = 

′ ′ ′ = = = 
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����������������	  412 �
2 1 0

1 1 1

4 2 4
u µ µ µ = + + 

 
 42 1 0

1 1 1

4 2 4
u µ µ µ ′ ′ ′ ′= + + 

 
 4

( ) ( )2 1 1 0

1 1

2 2
α µ µ µ µ= − + − 4( ) ( )2 1 1 0

1 1

2 2
α µ µ µ µ′ ′ ′ ′ ′= − + − 4

2 1 02δ µ µ µ= − +  �2 1 02δ µ µ µ′ ′ ′ ′= − + �&�.  

*���+� �� ������� �����  ���6��<= �����,2 ��2349/26 µ = 47736/41a = 445331/2-1d =4  

 73856/12a =448501/4- 431634/04816074/0- 4162578/0-  

 �419407/0ddi =  � 
��2��.$<�:  

  

9 -4 -4 - ��Q�
�!� 17�  

Y���  E�9�<= ���QTL  � ��< lZ�\� 5$� �
 
���� ���       �R�<�6� 5���� G��&� ��� $�%<��9

��  -$<��2 
���12 �� 5$�  ���&    ]��9�<=  E�9��<= Y��� 45��k� ���� .$<�:QQ    ��� M�����QTL 

5��%	 �  "	 ��� [+ -$%%	     0���L ��+ 1���� 4��A+
 0N�R� �����v�� ��  ���9 ���� �� $<��9

:
�: 1���  )�P�  

)9-12(      

 �	y  ��� �R+�  4��(�)� 
���x   41$�� -��$<�t   � *�&z       ����
 ���{<  �)�P� ���v�� [�+

   06�: .��&� ���< �$: �+  +�wf 
��� 4�����     �K�+� y����9 ����( )f x 4( )g t  �( )h z   ��	  

 � 4$%:��  )7��f �+  )7 $%<��9��  Z	���     A��R� ��{< 
��� W�7 �q��`& �� � -
�� ������

 .$<��
��  Z	���  +�6�< G�&� �� |&�%�  K�+� y���9 
�I+� 4-
�
 Y���� -$: -$���� ����R� $%

 4Ge6�<)1994��  A%�J� -�@$+
 ��  K�+� y���9 *+� 4�N�N� �
 .(   �� ��&
    45��k� ����� .$�%+2

) 1���6� � �&�1999 41997�6�: ;�R�& [+ (       �Z7�
 y�+��9 � hw�� ����� ��  (���	��3 ��

��(����� *�<��O �9 $<
�
 
�J%��/ ��"C��JB [+ 1��9 gI%&1" �    -$�<� 1��J� �
 ��	 � ���   �����

) 1���6� � �&� 4-�e�� .$%�
 _�K�9 $<��
 
��� -
��R@2001 41999 41997   $�<
�
 _��K�9 (

 ��+�/ 5��� G�&� �� �$���A�&  %P%� [+ �� -$<� 
���� [+ $:� ��B �	   �=��<� j��X\9 ��

�R+� $�(�9 � 
���� �3�� ���$JA< *��  6�(�����- � ����9 $+$� -
�9%	.$  

                                                 
1 - Quarter-power scaling 

2d =aai =adi =dai =

( )
( )
( )

f x

y g t

h z


= 



$��
�% #
��  �
��
 �� &���"�
��'�" ��� #��	  

 #
��(�"��� #��#  

 #
��)*+
, #����
�����
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      ���R< :��3�@ ����O ��P� 
���� lZ��\� 5$� �
 �$�Z	 ���7�& �
 41�%	�9   � Me��7� ����  

5$�1�� . 6��<= ��,2 ���  � �	 �<�@ <����3 ��  ��: �q���� 4
�< -$���� 1��9  �  �Z(2 ���

 A�&��/  � ���A<��< *�� M��9�� �+QTL   5��� 4$%�R� ��R��� (���� �+  ($%� [��<= 8�K��)

  "	 ��,2 �� 5���< y+��9 �6<2QTL        ��� ���R� .( �"	 [���<= 8��K��) ��&� l�9�� ���� ���

 @$�.�/ 4�&� �{<$� �	  ��� �����       ��  �7�� .
��� $����7 ������� ���7��& 8��< �
 *+� ���

Y��1�6� ��{< �� 5
��9 C$L G�&� ��  ��+A�&��/    1��6� ��+   �Z/  ���+    ���\��&� ��� 4�$����Z/

Y�� �	  (�� �
 .$<��
 $�	�9 � �	�9  ��: �q����5$� ��� �A+
 ���   ��	  �6��<= ��,2 ���

 �-$+$/ |+�N9 ���� $%<��9      4���7��& �
 *�+� .$�<��
 $��	�9 4$�<��@ ���O -
���&� 
���  �R+� ���

1�6� ���� $+$� ����2 Y�� [+ �(��� � G�&�  ��+QTL  � *���9 ��.$%%	  

  

9-5- e8�f� 17� �����?� >�B,5  

) lZ�\� 5$� �
9-4 � ��3 4(         ��  ��Z����< ��+ C��Z�� 
�$��9 ��� 5����< ^�Z�\� ������ �	 
�:

]�9�<= ���QTL  � j\��  6��<= ��,2 .$<�:QTL ]�9�%3 ���  K�3 ��� y+��9 �
 �	 ���

 � -$<�I%@ 5���< � 4$<�: $%<��9 ���, 5$� Y�� .$<�: 
��2�� ���, 5$� Y�� �Z�&� �� ���N�R�

   ��	 ��.<2 $%<�� 4$%��+ j�X\9  <�&2 �� $%<���� �{< 
���  6��<= ��,2 �	 �&� $���  )+��: �


 Oe9 �(�� �
*+q �� 0��� -$: 5��%	 ��� 4*��R9�� � �$%() j(�7 
��%+� ���1989  �  (��� r

 4��<1992 4t<� r1994�+ ( *+q 41���6� � *�() ������@
 ���2003.
��
 
��� (  

y� ��{%� �� -$: 5��%	  Oe9 [+ �� 0��� ���<-
�
 ���2  
����  "	 ����  E�9�%3 ���

    
��2��� -����� lZ��\� 5$� .$<��@ ���O ��(�)� 
��� j\��  �+���2 u�� [+ |(�O �
 $+�� �{<

R�� ��v�� 8�< �� ��  :�<  �+���2 ��,2   0���N�� ���,2 � ��&��/�<  )�P� 0���L �+ D%� ��{< ��

 *��QTL  � �� �����9 �    0���N�� ��,� 
��2��� ����  �+���2 u�� �
 .$�
QTL ×    
���� l��P�

 � ���O -
���&� u�� �
 .$<��@1]�9�<= ��  <�R6+ �L�I� 4 �
 ���A<��< �� M���� ��Le�� �	 ��

12 �� l�P� �
 4�&� -$: ��, ��� �  ��+��� ^Z�\� ��<�@ ����  ��� *�%B .$<�:   ���{<  +���

 � �� 1�Z	RILs  � �	 $%<��9�� ��� 1�6�� 4$%+�< $�(�9  J���� 
��3�  6��<=  u��� �
 .�&� �+w/

2�L�I� lN3 4  1��6� ����� [+ �� 0��� 
��3� ��  9����� ��� �
  ���+  l��P�   ^�Z�\� ����

 � Y���/ *+� ����  (� 4$%��+�L�I�;�R�& 4�� ]�9�<= *���9  J���� ��A<��< ���  ��  $<��: .

�<�@ �� ����R� ���� u�� *+� �
 �	 ��12 �� ]�9�<= < �� � -
���&� 4$<�: ���69 $%<��9.
�:  
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]�9�<= �&� *6� ����� ����� ���   ��%��
 �
  9������ l��P� �� ��     8��%9 .$�%+�< 0�L ���

 *�%B |�& �	  6��<=x�)�<�  ��+w/ E�9�%31  �   -$�<� 
����� 4
��:   �� 
��I+� �� ��   ��	 $�%	

 4t%��.�Z:) 
��
 ��  )�P� 8�%9 ����� �
 ����N� � 0P9 ��3��1986   ��,��9 ��P9 gN< *+� .(

 41���6� � �+�) 
��
 ���O  <= ;�{%9 �  Z(2 ��&�R�1995 � 1���  Z(2 ��&�R� C�J�� .(  $�%	

x�)�<� �	   ��v�� ���,2 �� ��+w�/ -��A+�� �     �� 
��I+�  �<= ����     ����� 8��%9 �
 ���N��R� � 
��:

x�)�<� �+w/2  � 1���  <= ;�{%9 ��K�3 .$<��
 gN<-�A+�� �	 $%	      ����v9 1�$�� W��7  �<= ����

*�A<��� 1��
 ���l�P�  ���l�P� *�� ��� �����v9 |�& 4�{< 
���  �  ���K�3 *�+� .$<�:  ���

 ����9  (� 4$%�R�< 
�3 �� �XP%� �e��N��12 �� 1= 1��� �� l�P� �,� �
    ���� ��� ��w�@�,� ����

 �+ :
��
 ���O�� ���  �+ �  Z(2 ��&�R� ���� ;�N�R��� ��� 1= ���� ;�N�R���f  -$�%%	 ;�{%9 ���

 4 R	��ZA�/ � t%��.�Z:)1998.( 

 �  ��L ��K�3 �
 *+�   �\� 5$�� |�(�O �
 $%<��9 1��6� lZ�   ���+QTL    4��) $<��: 1����2

1998 4��	 [� � �E�( r2000 � 1���  Z(2 ��&�R� .(0(2 �	 $%	   ]��9�%3 ��� ����v�� ��,2 ��

l�P� �
 �6%+� �� 
��
 �(q
 ��� *+� �	 $<��
 ^Z�\� ���QTL   ���� [+ ��&�R� �� ��w@�,�

1�6�  <�R6+  ��<=  ���< �
 $+��  )�P� �����v9 �� ��+       [�+ �
 ����  �6��<= 8��%9 ��9 
�:

0(2 ��v�� ���{9 .$+�< ����9 �� l�P� ���%� *+� �
 ��QTL l�P� 1��� �
  *��� D<�+����	 4��

 � 1���  <= ;�{%9 .
�	 $���7 ����9 �� l�P� � ��� 
�6ZL  1= ��	 $�%	    -$�%%	 ;��{%9 ����

1= ;�{%9 �+ 1
�	 *:�� �� W�7 �� ���N�R� �	 ����7�& ��� � �,� ���    �� ��&�/ 4$�<��w@-

$%�
 r ���%� 4��K�3 *+� G�&� �� 4*+����%�QTL    _��K�9 ��  E�9��%3 ��&�R� �
  <= 8�%9 �	

 �.
�� $%���7 �+��� 4$<��
 gN< *��� l�P� [+ 1��
 8�%9 �
 �	  N��%� �� 4$%�
  

  

9-6 - e8�f� 17� �� �� �'9  

1�6� ����2 G�&�  ��+QTL  ) lZ��\� 5$� �
 ��9-4�
 (      ����9 5��� �
 ����� [�+ ��&� .

1�6� -=��/ [+ ���� �$�� ;J� C�@ lZ�\� 5$� �
 
���� ��7�%:�< ���������/ 
��2�� .�&�  ��+

Y�� � �	 $<��
 
��� �
�+� ����2 ��� 1��6� �� M���� ��7�%:�< ���������/ 
��2�� $%<��9   ���+

QTL � 5$� h�B��B �P9 �� ��  �k	�$�� Y�� 4g\� *+� �
 .$%+�< 
��2�� lZ�\  +�%��&�
  ��
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1 - Burning period 
2 - Newton-Raphson Hybrid 
3 - Grid search 



304                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

      �k	�$�� [�+ ��� ��	  �ZP� �k	�$� [+ ����� �
 �<�AB � -
�
 1��< �&�/ ������/ �+
�N� �����v9

 � Y��v�  ��L � �{3�P� 4
�:.

�@  

�� Y�� [+*+�A+ *9��< ������69 �� -
���&� ��-      ��� 12 |��	�9 ��	 ��&� -$�: �+��� 1�R3��

 ;�+��A(�EM   ;�+���A(  )7��f �q
��� �
 �{< 
��� ���������/ 
��2�� ���� �� ��\��2 Y�� [+

 +�%�&�
  � 0�6�9 .$�
�� ���  � h�\�<� 
��2�� ����  +�$��� �+
�N� ��  7�� 4�X�\�  � $<��:

 � ���v9 ������ y��9 �� -
���&� �� �+
�N� *+� DE&� ���v9 ���< �� ��3�+ ���v9 ��$N� .$%��+   � $���+

 *+� $%+��3 � ���
�  <��� �9       � -?�+� �+
��N� ��  �7�� �� ���	 1����� ���  (���� ������69 �	 $��+

    4��+� Y�� *�+� |�&�%� ^���9 ����) $%:�� ��:�
 ����9 �A+$6+ ��  ��X�7�1996   -$����� ��

.($�%	  

 ������/ ����ϕ 4MLE  ���� �� ���< 
���ϕ̂  ���� ��  K�3 �+  +�$��� ��$N� �ϕ ′   1���<

 � -
�
 ������ .
�:Sϕ  ;�+��A( ����  %�+ +�%�&�
  �� ��R<ϕ  �)N< �
ϕ̂     ���� ��� ������

 � ������ 12 � �&���Z�9 ���O �� $<��91 :
�: -
�
 lR� ���� *+$�  

( )ˆ ˆ0
S

S S ϕ
ϕϕ

ϕ ϕ

ϕ ϕ
ϕ′

′=

∂ ′= = + −  ∂ 
  

 �
 �9q�� ���
 �� �����L �	( )ϕ̂ ϕ ′−  � ��3�@ -$+
�< 
$I� 1
�	 |9�� .$<�:  �����L *+�

  �+�N9 ��$N�ϕ′′  ���� ��ϕ̂  � 
�I+�:$%	  

( )/ /
S

S S Iϕ
ϕ ϕ

ϕ ϕ

ϕ ϕ ϕ ϕ
ϕ′ ′

′=

∂ ′′ ′ ′ ′= − = + ∂ 
  

 412 �
 �	( ) S
I ϕ

ϕ ϕ

ϕ
ϕ ′=

∂ 
=  ∂ 

  ��Le�� D+�9���&�.  

  +�$��� ��$N�ϕ ′    +�$���� �+
�N� �
 �
 �� �	 ��Le�� �Z�&� �� -$: ;�RN9 ������ 1
��3� ��

-$:  ��+��� � -
�
 ���v9 4$<� v9 5��L� �J�  +�$��� ��$N� 1��%L �� $+$� ��$N� DE& .
�:  ����

 � ���O -
���&� 
��� �����:
��@  

( ) ( )/S Iϕ ϕ ϕ ϕ′′′ ′′ ′′ ′′= +  

 � ���
�  +��A� �� 1$�&� �9 0���� ���69 �.$��+  

 ��Le�� 1�B( )I ϕ �� ��� :
��
 D+�9�� G�6�� �� ���< ���69 Y�� 4�&� D+�9�� [+ 5���  

( ) ( )1I Sϕ ϕ ϕ ϕ−′′ ′ ′ ′= +  

                                                 
1 - Taylor’s theorem 
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 ��������/ ���&�.  

;J� 4��k(�, 1�6� Y�� [+ �	  <��� 4��6< �+�& �� �9  ��+QTL  1=  �6��<= �����X7 ��  ����

 � ���Z9 ���� 4
�:      .$�: ;�����7 ������ ��7�%�:�< ����������/ ���� �
���� ���3 g+��3� ��

< ��� �����( ���� 
���� �� �������/ ���3 
��� lN3 �B�@� ��R�  ���� 4 �����    ��@
��2�� ��I��R�

ML  ������ ��O��� $+�� lN3 �<)  3�K�  @$�.�/ .
��@ ����ML  C$�L �	 �&� �J� 12 �� (

  �O�� 
�$�9 W�X7 �
 ���)OQTL ���  Y���� �%��� �
  3�K� �e6�� �� �I%�  "	 ����

 � 5$� h�\�<� �.
�:  

  

9 -7-6 - H ��3�9 ��"  

 � ���� Y�� �� -
���&�        �k	�$�� Y�� ��� l�9��� �e6��� ��  �7�� ����� �� $�<��9  +�%��&�
 

 �k	�$� Y�� �
 .$+�< ���@�Z� +�%�&�
  ������v�� 1��%L �� ��7�%:�< ���������/ 4  ��7�%�:�<

 � ��7�%: (-$���� 0��O ��f �����v��)  y���9 � $<�:  +�%��&�
      �k	�$�� ��� �����v�� *�+� �
  

 ���f ������/ �� 4���� Y�� �
 .$&�   y�+��9 DE& � �&� *���/ y+��9 [+ ����
 -$���� 0��O

-
�
 M�: �� -$���� 0��O ��f ��v�� �� *�R/     M��%��&� (-$����� 0���O ������v��) ��  ��  .
��:

-���2 ��e7 � (�<��� �+ $� 4*�A<��� 45�k� ����) *�R/ y+��9 ��� ���� ���
��2�� 1��%L �� $<��9

  4D����( � *�(��	) $<�: ��3�@ �{< �
 -$���� 0��O ��f �����v��1998  �Z���3 
��2��� .(  ���< ��

 ��� *�R/ y+��9 1���2 �� $<��9.$+2 �&
  

                                                 
1 - D+�9��D+�9�� 
��%� �+ -?+� ���*+� �I��< �
 � $<��
 ��� �� ����� 1�%���9
 �	 $%�R�  +��D+�9�� �<�@ ��

 $<��$< G�6��.(*�����)  



306                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

��� ���&
�< �� -
���&� �� �k	�$� Y�� �� +�%�&�
 �� -$: -$���� �����v�� 4y -
�
) ���

 � ( E�9�%3M -
�
) �� -$���� 0��O��f �����v�� � (�A<��< ���θ  4(5$� ���������/)d  -�A+��)

QTL  4(����g ]���9�<=) �����QTL � (( )2
1,..., ,m Jµ µ σΩ =  ����,2  ��%�+QTL  D<���+��� �

 � -
�
 1��< -$<��O��      -
�
 1���< ��+� ��)��� ��� -$����� 0��O ��f �����v�� *�R/ y+��9 .$<�:  

 �:
�:  

)9-18( 

( ) ( )
( )

( ) ( ) ( )
( ) ( ) ( ) ( )

, , , ,
, , | ,

,

, | , | ,
, | , | ,

m
m

m m
m m

y M d g
d g y M

y M

p y M g g d d
y M g g d d

y

π
π

π
π π

π π π
π

Ω
Ω =

Ω Ω
= ∝ Ω Ω

  

 412 �
 �	( ).π     45�����  (��AB �����  Z	 ����L( ), | , mp y M g Ω    5�����  (��AB

-
�
]�9�<= M�: �� �� ���QTL 4( )|g dπ ]�9�<= 5����  (�AB ���QTL  ��$����  ��9

���O�� �� M���� ���12 ��   %�+d  �( ), mdπ Ω     0���O ���f ������v�� *���/ 5���� y+��9

 � *+����%� 4�R�< ��������/ ��  ���9 �R	 ��\� 1�B .�&� -$����.
�: ��3�@ -$+
�< $<��9  

 ��������/ *���/ 5eN�&��� :
�:  � ��3�@ �{< �
 �+� ����  

( ) ( ) ( ) ( ) ( ) ( )2

1

,
n

m k k
k

d d a dπ π π µ π σ π π
=

Ω =   ∏
ɺ

  

 �	 $�%	 ���9k 1��< -$%�
k  *���QTL  �nɺ 1��< 
�$�9 -$%�
QTL    
�$��9 ��� ��R< ��

]�9�<= ���QTL        M��%��&� ��� ��������/ ����3 �
 *����/ y�+��9 8�< h�\�<� ��,�9 1���� .�&�

  +�J<��  5��%	 $%����< �
����	 �� ���� � -$: h�RP� �$%<��9 � ��$O �� ������ 1��%L�&� .

 � *���/ y+��9\�<� y��%� �� l�9�� ��Le�� �+ ���(�)� G�&� �� $<��9 .
�: h���  Z	���  <��� 4

 ���O�� �� M��9�� �
  9�Le�� ��� �	QTL      ��$�N� �����  ����� h��\�<� 4$:��< G��&
 �
 ��

 ��(��d  ���� C��9  +�$��� �+
�N� j�X\9 .�&� �7��%6+ y+��9 ����
µ 4ka4kd  �2σ  |�&

 06: 1$: -
�&y+��9  ��: g%	���/ g+��3� �	  (�� �
 4
       ���(�� ��$�N� ��,� g���	 |��& ���  

 �.
�:  

  ���:�� *��R/ y+��9 G�&� ��  6��<= ���������/ 4���� Y�� �
   �� M��%��&� ��   ��	 $<��:  

 �) C��9 *�R/ y+��9 ��� �� $<��99-18    ��� ��A+
 ��7�%�:�< 0����L  ��9 ���Z9 �� (   .$�+2 ��&
  

 � ��
�� ;�<��9( ), , md gΩ = Ω  �� ��[ ]l l−Ω = Ω Ω  �	 ;�%	 ;�RN9lΩ   �$���� �X%L ��
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 � -$���� 0��O ��f �����v��l−Ω        $�O�3 ��	 ��&� -$����� 0���O ���f �����v�� -$<��O��lΩ 

�&� �� ��:�� *�R/ y+��9 .lΩ  � 1��� �+� ����L ��:
�:  

)9-19(    

( ) ( ) ( ) ( )| , | | , ,l l l l l l l l ly y d y dπ π π− − − − −Π Ω = Ω Ω Ω ∝ Ω Ω Ω Ω Ω∫ ∫  

��:�� *�R/ y+��9 *+� *�A<��� ���� $+$<�	 ���� �@
��2�� ��lΩ ��:�� y+��9 *+� .�&� ��

 _K�� 06: [+ ����
 ��$< ��5��A�<� �� ���(�f � �&�  �� h�%��� �
$L ���@    
����� 1��B 4
��:

l−Ω ) y+��9  (� .$:�� 
�+� �&� *6�9-19 ( �  $<��9  ��� 12 
��I+� ��    -���I<� ;�+���A(� �Z��&�

.
�: -
� |+�N9 �������/ ���3 �
 (D��@ ��
�� �<�< ��{<) �(��	 �<�� x�	���  

�q�� ��  3
�X9  (��9 [+ x�	��� -��I<� :�&� ^Z�\�  

( ) ( ){ }0 0 0 1 1 1, , , , , ,..., , ,N N N
m m md g d g d gΩ Ω Ω  

 �����7� �)N< [+ �� �	( )0 0 0, , md g Ω       �� � -
��� ���k� *��R/  (��AB ����
 � -$�: ��f2

-
�& *�<��O � ����9 �� ��7�%:�< �& �	 $%	d 4g  �mΩ  � ���v9 ��    *�+� �
 ��Z��� ��� .$%�


�7�B 4-��I<�[B�	 �Z��� �& �� ��   ��Z��� *��(�� �
 ��	 �&� �94   ���Le��d   DE�& �g  �
 �

 �+�J<mΩ  � $+$I9 � ���&�<�Z��� .$<�: 12 �
 �	 ��d  � ���&�<  ��Z��� [+ ��q��� 4
�:

D�(�/����-�A%��&��1  4�A%��&��) �&�1970   ���Le�� ����&�< 0���� �	  (�� �
 4(g  �mΩ 

�<�< 0���� 1�� D��@ ���@�R� 41�@ � 1�@) $%1984 ;�+���A(� 0��	  &��� ���� .(  ����

 x�	��� -��I<�) �(��	 �<��MCMC) e&�	 � ����� 4(2004.$�%	 -$���� �� (  

 ;�+��A(�MCMC  � ����9 ���O�� *+� �� �@� �	 
�:h ��7�%:�< ��  ���9 ��  �
 ��	 $:�� ��

  (
��9 y+��9 �� M��9��π 5��A�<� 0��O � y��� ���� �����@ :DE& 4$:��  

)9-20(                                ( ) ( )
1

1
, , , , |

N
t t t

N m m
t

h h d g E h d g y
N π

=

 = Ω → Ω ∑  

 �� ���  �	  �O� ;��N → ∞  

 412 �
 ���	( ), ,t t t
md g Ω ���<�<*�A<����� .$%���R� x�	����� -����I<� ��  +����  ����I9 �����  

�<�< ���MCMC  ) ��(
��� �� 0���9-20  �� (   ��� ����� $�%<��9    ����� ��@
��2�� 1
��2 ��&


  ��7�%�:�< ���������/( ), , md g Ω      .$�<��@ ����O -
����&� 
����  (��AB   ����  ���:�� *��R/ ��

 �� ��< ��������/ � 0��� �<�< �+
�N� ���.$<�:  

  

                                                 
1 - Metropolis-Hastings 



308                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL 

9 -7-7- e8�f� 17� �� �� z+3Z+ �+7G5 �� �'9  

 ]��9�<= 
�$�9 4 ZL 
���� �� ����R� �
  ����QTL    
�$��9 *+�����%� �)QTL     5$�� [�+ �
 (���

 
�$�9 
��2�� .�&� ��7�%:�< lZ�\�QTL  [��<= ��N�NP9 �
  J� �Z`R�  "	 ��� [+ ���

 
�$�9 gI%& 4����2 �{< �� .�&�  "	QTL     ���(�� 
�$��9 1����2 5
���� ��    y�+��9 [�+ �
 ���

    � ��( ������ ��(�N�) �&� -$�< 0� ����2 y��%� �
  ��7 �� ��%� ���:
 �Z`R� *+� .�&� lZ�\�

 41���6�2001 .($�%	 -$���� ��  

I9 �{< �)N< �� �+� +�%�&�
��(�� 
�$�9 *���9 4  �� lZ�\� 5$� [+ �
 ��    G��&� ��� $�<��9

 �� �Z���  3
�X9 �<�< [+ :��� ��3 1���2J0    ��<�< :0���N� ��3 ����� �
 4�&� lZ�\� ��(��

  ���J1   ���	 
��:  ��&��� 4
��
 ���Z�9 lZ���\� ����(��1 0J J> ���&� ����R< 1�����2 �� -
�����&� .

 +�%�&�
  ��� ��3 �P9 �	�� ��� -��@ �&� y��� ��	 y+��9 ����
  �<�I�   �
 .��&� -$�%%	

      ���R< 1����2 W��X7 �
  �<��I� y���� ��	 [�&e	 �+�{< 45�� ��  +�%��&�
   ��P�� �
  

5$�) 1���6� � �( .
��$<  ��A+�� lZ�\� ���2001  1����2 Y�� �� -
���&� �	 $<
�	 
�J%��/ (

 ��R< +�%�&�
 �Le�� ����� G�&� ��z��(�	 �-�Z��(1   t�<�� �Z�&� �� -$: 
�J%��/ ���O �� �

)1989 .
��@ ���� (     -$�%%	
�$P� y�+��9 45���� l+���: �P9 �	 $<
�
 1��< 1�@$%R+�< *+�

 ��R< -���2 +�%�&�
5$� �	  <��� �
 4 �R+�N� 
��� �����  �<���:2 ����    5��� �
 ��+ -
��� ��

;�  3
�X9 �����v��  <�� 8�I� ���� �� 4$%�R�  <�:�/2
1x  �
 � -
�� ��A%� �	  5$��  ����

�<��:2 ��f ���� �� �R+�N� 
��� 5���< y+��9 4$%:�� ���&�.  

 
�$�9 j�\�9 ���� �A+
 Y��QTL       *�+� .��&� ����� 5$�� h��\�<� �������� G�&� �� ��

�<�< �� Y��-��I<� �� 0��� ���� x�	��� ��� � -
���&� ���� 0��L ��&�P� ���  4��+���) $%	

1961 4���3�� � G�	 r1995.(  

 5$� �
 �R+�N� ����M1  �M2  � ��3 �� ������ 
�$�9 �
 �	 
�:QTL   5$�� �P�� �
 ��

 � Y���� lZ�\� *�R/ 5���� ��R< .$%��+M1  ��M2 -
�
 ���� ���y   ��    �� -
����&� ��� $�<��9

 ��� ���O��  ����:
�: 1��� �+�  

( )
( )

( ) ( )
( ) ( )

1 1 1

2 2 2

Pr | Pr Pr |

Pr | Pr Pr |

M y M y M

M y M y M
= 

:� �&� *���/ 5���� ��R< 0��L *�(�� �	  

( )
( )

1

2

Pr |

Pr |

M y
B

M y
=  

                                                 
1 - Kullback-Leibler 
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��:�� �q���� ��R< ��y ���� 0��L � �&� 5$� �
 �� M����1  � -$���<   � *9���< .
��:

) ���3��1994) ���3�� � G�	 � (1995Y�� (��:�� 5���� 
��2�� ���� ��  +��-
�
 �� �P9 ��

.$<
�< �P� ��3 5$� �
 ��  

) *+�@1995 ) *+��@ � 1�&
��.+� � (1997 Y�� (MCMC  ���@��   �:�/ �+w�/2   ����� ��

���:��(�� 
�$�9 *�R/ y+��9 ���&  
�$��9 
��2�� ���� Y�� *+� .$<
�
 
�J%��/ ��QTL   [�+ �


1�6� g+���2�  ��+�  4g�3 � �<���&�) �&� -$: ��3�@ ��	1998Y�� .(  ���@��  �:�/ ���  �+w�/

 [+ 
�I+�[+
�@�� x�	��� -��I<�3    ����, y�+��9 1��%L �� 5$� � ��������/ C��9 *�R/ y+��9 �� ��

 � -���� 12 ����5$� *�� ��	�� .$%�
  -��
 1
��< ���3 �� ��      5$�� [�+ ��� ��	�� [�+ ��

-��I<� �6%+� *��9 �J� 4|&�%� 5���� �� 12 1
�< 
� � ^Z�\� 
��� ���v9 1�$� y+��9 �� ��

�&� ���<�� 4 � �&
 .$+2�� ���  ��<�A� ����� ��	�� *+� 452 -$+� u��� ��   �� ���+�   ��9 $<��:

 $%:�� ���
 �� Y�+w/ 
�+� 5������ ���5$� 4;�+��A(� �	 �  �I��R� �+��	 $� �� �� ^Z�\� ���

 �1�6��  ZL �{< �� ���� �(�� *+� ��  ����&
 �B�@� 4$%	.�R�< �+w/  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

                                                 
1 - Bayes factor 
2 - Reversible jump MCMC 
3 - Ergodic Markov chain 
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9-8- A�'�5�"  

9-1- 1�6� -$L ����� �&  ��+QTL ��R�B lZ�\� 5$� G�&� ��  

9-2-    5��k� ��� 8���� �
9-1 ) ��(
��� �� 49-8-
�
 � (    5�$�� �
 
����� ����9-3    $��+�9 �����

 D+�9�� �
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���&� 5�k� �
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��2��D     �� ����&�P� � -
��	 -
����&�

*�A<��� ���� �����:��*�A<��� � ��.$��
 C�I<� C��9 ���  

9-3-  *+�9 �����9-2 5�k� �
 -$: �+��� �,� ���
��2�� �+
�N� 49-2 .$�%	 $�+�9 ��  

9-4-  � �<�AB 
�$�9 $�<��9QTL      *����9 lZ��\� 5$�� C��J�� �
 -$�.�/ ��� [+ ���� �� ��
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10-1- ��7	�  

 '+�I9 :�&�  Z�� �Z��� �
 0��:  "	 ����  6��<=1-      ���<= -��A+��  +��&�%:QTL   ����

        �  �6��<= ����A<���< �� -$�: 
��I+�  �6��<=  A��&��/ ���N< �� -
����&� ��  "	 ��� �� �,��  

 2-   6��<= ��,2 
��2��QTL  �@� .]�9�%3 ��� ��]�9�<=  ��� [+QTL   
���3�  ��9 ����  K�3

 � 12  ��<= -�A+�� 4
�� -$: ��7�%:       �A<���<  A��&��/ ��+�I9 �� -
����&� ���  <��&2 �� �R<��9

  6��<= ��,2 412 �� -�eL .
�: *���9QTL   1����2 �Z��&� �� � -$: 
��2�� ��N�O
  -
��& ���� t   ��+

ANOVA $<�: 1���2��� r ]�9�<= ;�N�R� -$���� 1�6��  ����QTL     40���N� �
 � 
��$�< 
����

12 ��  E�9�%3 ��Le�� ��� �� $+�� ��    0�X3 �
 ��	 �<�A<�� .
�< M��%�&� -$: -$���� �A<��< �

8  4$: -$���� '+�I9 < �A<��< [+ $<��9��       [�+  �6��<= ���,2  P�K�� �����QTL   ���< �� ��

 � ���A<��< *��  ��	�9�<QTL .$+�< �$�  

 ���O�� �  6��<= �,� *���9 ����QTL  ��3����/ �����2 �+�I9 4  �+�� ���9$     -$�+� .
��: C��I<�

 ���O�� � �,� �
���<� 
��2�� ���� �	���QTL4     -
�
 ����� �����2 5$�� [�+ 1
�	 �(���3  ����

 |R� �� -$: -$���� �A<��< �  E�9�%3QTL     ����O ;�� ����I� �A<��< �
 *�� �	 �&� �{< 
���

1�6� �	 Y�� *+� .
��
�Z��3  ��+ � -$���< �� � 4
�:      ��	�9��< ���< Me��7� 06��� �� $<��9

�A<��<-QTL   ���,2 �QTL  ��-��    ]��9�<=  ���: �q�����  ����QTL     ��� M����� ��7�%�:�<

]�9�<= .$+�< ��Zf �A<��< -$: -$���� ���QTL -
�	 ����� �� 12 �	 ��A<��< �
 �   -����� 4$�<�

�)N< �& �+�I9 
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�: 1��� �+� ����  

)10-1(                                                                                 |i j i iy x a eµ= + +
  

 �	a   �O�� �,�QTL �|j ix        ���: 5����� ����� ��� ��	 �&�  ����� �+ j7�: ��v��

 ]�9�<=j  C�QTL    $�<��3 �
 �A<���< ]�9�<= �� M����i    �� ^�+��9 C�    G��&� ��� .
��: ��(
���  

 )10-1 �,� 4
�: j\��  ����� �+ j7�: ��v�� �	  �O� 4(QTL    �%�+)a  �� (   
��2��� $�<��9

.
�:  

 ���� ����  ��: �����9 5$�F2  $+���� :
�: �(���3 �+� ����  

)10-2(                                                                    1 | 2 |i j i j i iy x a x d eµ= + + +
  

 �	1 |j ix  �2 |j ix       �6��<= ���,2  ���: �q����� �	 $%�R�  X7�: �+  ����� �����v��

 ���(�f �  �+��3�QTL  $<��3 �
 ��A<��< �Z��3 ]�9�<= �� M���� ��i  � *���9 C�.$%%	  

1�6� ���� �����9 �+�I9 Y��  ��+QTL Y��� �����9 �+ 1��&�@� �� ��� [+  E�9�%3 ���

Y��� ��  "	�  E�9�<= ���     Y�� �� -
����&� ��� ��7�%�:�< ����������/ 
��2�� �  ��: ��{�<� 
��

Y��� .�&� [�&e	 ������ 0O�$�   �A<���< ]��9�<= �� �� l�9��  ��: ��{�<� 
���  E�9�<= ���

]�9�<=  ��: �q���� ��� �� ���QTL Y��� ��� �� � �A<��< ]�9�<= �� M����  E�9�<= ���

]�9�<= ^Z�\� ���QTL P� � ��&�.$<�:  

  

10 -3- *�!��8��) �9�����J'9 �:;5 &�G�Z �� �+  

10-3-1- �k'= �@���C+  

 �
 (��   5�$�� �	9-1   5�$��QTL   5�$�� �8-1         �Oe9 ����� [�+ ����� �A<���< 5�$��

 ��  ��@��10  5�$� 4�&� Y��10-1     $��%	 ���3 .��&� -
�	 ���Z9 �� 5�$� �
 *+� ��Le��

 [+QTL  ��&��/ ;� �� �A<��< �
 �Z�&� �� �	 
��
 
���  K�3M  �N  ���� .�&� -$: �����

      ]��9�<= [�+ 0�� ����� 1��6�� �
 4-$���� 0��O �A<��< ]�9�<= [+QTL    �%�+( )1Qq   ��+

( )0qq  .
��
 
���   5�$�� *��%.�10-1  ]��9�<=  �A<���< ����-QTL-    1���< ���< �� �A<���<  



314                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 � $�%	 ��3 .$�
1|iω  �0|iω  ]�9�<= �
  ��: �q����QTL     �
 ]��9�<= [�+ ��� M����

 Y�� ���� ��A<��<i .$%:�� C�  

�+
�N� 1|iω  �0|iω ��< ��  ��	�9�< ���  ) �A<���< �
 *���r   �A<���< *��� 4(M  �QTL )r1 � (

 *��QTL  �A<��< �N )r2 �� .$<��
  A�R� (-�� �& ��A+�����  ��@��  Oe9 �<�@F1   4$�(�� [+ ��

�)N< �& ]�9�<= ����& �+ ���A<��<)  <�6�-QTL- :$: $���7 
�I+� (�A<��<111 4101 4110 4

100 4011 4001 4010  �000 �<�A<�� .�)N< �& �+�I9 �� �	   4$�: -
�
 1���< C��JB 0X3 �
 ��

 <����3 *+�G��	 
��� C$L ��3 ��  E�9�<= ����� ^L��� ���  �� �&
   5�$�� �
 � $�%+210-2 

-$: 1���$<� r]�9�<=  ��: �q���� 4*+����%� ���QTL ]�9�<= �� M���� �Z��3 �
 �A<��< ���

  ��@��  Oe9 ���� �
 ������ �  $<��9�� ��� ���O G�&� ��    5�$�� �
 ��	 $�%+2 �&
10-3 

-$: 1���.$<�  

  
 5�$�10-1- ]�9�<= ���QTL]�9�<= 4]�9�<= 4��A<��< �Z��3 ����A<��< C��9 ���-QTL  �
 Y�� 1$� 1�� �

. ��@��  Oe9 u�� [+  

 1$� 1��

)yi(  

) 5����QTL  �Z��3 M�: ��

(�A<��<( )|j ix  

 ]�9�<=M-

QTL-N 

 �Z��3M-N 

)*
ix( 

QTL 
(zi) 

Y��  

30  1|11ω
  

111  
101  

11  1  1  

32  1|11ω
  

111  
101  

11  1  2  

28  1|11ω
  

111  
101  

11  1  3  

29  1|11ω
  

111  
101  

11  1  4  

29  1|10ω
  

110  
100  

10  1  5  

22  0|01ω
  

001  
011  

01  0  6  

20  0|00ω
  

000  
010  

00  0  7  

21  0|00ω
  

000  
010  

00  0  8  

20  0|00ω
  

000  
010  

00  0  9  

21  0|00ω
  

000  
010  

00  0  10  



T�*� :K+� ./0!B��0 �A�,N�UA�; !,:9; �� F����&� �A ��                                                                          315  

 

]�9�<= 5�� 1��& :���9 ���QTL]�9�<= C�
 1��& 4     �A<���< �
 ��� M����� �Z���3 ���M  �N 

 �	 �&�QTL -
�	 ����� ��]�9�<= 4C�& 1��& � $<� ��)N< �& ��� �A<���<) ��-QTL-  (�A<���<

�&�.  

 � 4$%:�� ��:�
 �
�+�  A�&��/ �A<��< �
 �@� �� �+� ��3 1��9    �
 l����� 1
��	 -
��& ����

:�3�@ �{<  

)10-3(                                                                                             1 2r r r+ ≈  

 � ����9 ���O�� *+� �� �	 �	 $%	1 2 1 22r r r r r= + −  �	 �&� *+� �� ��3 �1 2 0r r ≈ 

 5�$� 4*+����%� �10-3  ��� $<��9  5�$� �Z�&�10-4     ���  �<= -��A+�� �& ���� .
�: -
� |+�N9

 |�9�9M-QTL-N �� 411g  g\�)3-6       ���<  �<����3 1
�
 1���< ����� ($��%	 -$����� ��  ����

�Z��3 �
 �� [+ �� �
  ��	�9�< [+) �<�@�
  ��	�9�< M-QTL  �QTL-N  (   �� -
����&�  .
��:

1�� ) �(
��� �� �	 �<�@3-19 4$: -
�
 1��< (( )11 1 2

1

2
g r r r= + − �&� r  ���� �@� 4*+����%�

�<�@�
  ��	�9�<) �(
��� 4$:�� ��:�$< 
��� ��10-3�:�
 ;����7 �� ( r [+ ���� 4�A+
 ����L ��

 � 4-$: 8��:� � ;	���� ���R� ��N<��� �	 ;�%	 ��3 ;�<��9   ��<�@�
  ��	�9��<   0����3 *��� ��

 < �� ;� �� [+
�<.$�
  

  

10-3-2- �k'= &�G9�5 17�  

�� �� %+�A+  5�$�  ��: �q����10-3    5�$�� ��+10-4   5�$�� �
10-1   ��   ���v�� ;�<���9

 ��R���|j ix )  ��: �����9 5$� ���� ��10-1 .;�%	 
�I+� (��  Z	���    ���  ���@��  �Oe9 ���� 4

 -��$<�n) �(
��� 410-1  R+�9�� 06: �� �� (��  � �+� ����:;�R+�<  

)10-4(                                                                                             

y Xb e= +  
 412 �
 �	( ) 1i n

y y
×

= 4( ),
T

b aµ= 4( )
1n

ie e
×

= :;+��
 � -
��  

1

2

3

4 2n

X

X
X

X

X
×

 
 
 =
 
 
   

  

  



316                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

  

) D+�9�� �	  <��� �10-3:;+��
 4
�: ��3�@ �{< �
 (  

( ) ( )

( )

( )

1

2

3

4

1 2
1

1

1 2
2

2

1 2
3

1

1 2
4

1

1 1
1

1

1
1

1
1

1
1

n

n

n

n

r r
X

r

r r
X

r

r r
X

r

r r
X

r

×

×

×

×

− − 
=  − 

− 
=  
 

− 
=  
 

 =  −   
 412 �
 �	1n 42n 43n  �4n �<�< -��$<� |�9�9 ��     �A<���< ^�Z�\� ]��9�<= ���JB ���� ��

  %�+11 410 401  �00  ��R�     5�$�� �
 ��	  ���7 5��k� �
 .$%10-1      *�+� 4��&� -$�: -���:�

 �� ����� |�9�9 �� ��$����4 41 41  �4 .$%�R�  

  
 5�$�10-2-  <����3�A<��< C��9  E�9�<= ���-QTL- ��@��  Oe9 ���� �
 �A<��<.  

 ]�9�<=QTL  

  

�A<��< �Z��3  

0  1   <����3  ]�9�<=  

1 2

1

2
r r

  
( )( )1 2

1
1 1

2
r r− −

  
( )1
1

2
r−

  
11  

( )1 2

1
1

2
r r−

  
( )1 2

1
1

2
r r−

  

1

2
r

  
10  

( )1 2

1
1

2
r r−

  
( )1 2

1
1

2
r r−

  

1

2
r

  
01  

( )( )1 2

1
1 1

2
r r− −

  
1 2

1

2
r r

  
( )1
1

2
r−

  
00  

  

  

  

  

  



T�*� :K+� ./0!B��0 �A�,N�UA�; !,:9; �� F����&� �A ��                                                                          317  

 

  
 5�$�10-3- ]�9�<=  ��: �q���� ���QTL Z��3 ]�9�<= �� M���� ��@��  Oe9 ���� �
 ��A<��< �.  

 ]�9�<=QTL 

  

��A<��< �Z��3 ]�9�<=  
0  1  

1 2

1

r r

r−  

( )( )1 21 1

1

r r

r

− −
−  

11  

( )1 21r r

r

−

  

( )1 21 r r

r

−

  
10  

( )1 21 r r

r

−

  

( )1 21r r

r

−

  
01  

( )( )1 21 1

1

r r

r

− −
−  

1 2

1

r r

r−  
00  

  
 5�$�10-4- ]�9�<=  �+�N9  ��: �q���� ���QTL   Oe9 ���� �
 ��A<��< �Z��3 ]�9�<= �� M����

.�<�@�
  ��	�9�< 
��� C$L ��3 �� 4 ��@��  

 ]�9�<=QTL 

  

��A<��< �Z��3 ]�9�<=  
0  1  
0  1  11  

θ  1 θ−  10  

1 θ−  θ  01  
1  0  00  

 ��R< :���91r

r
θ =  �21

r

r
θ− = �&�.  

  

10-3-3- *��?�   �� �'9  

 �@�1r  �+2r  1�6�� 4$%:�� -$: ��7�%:%+�A+��) �(
��� �
 �+
�N� *+�  10-3 �� � ��:�
 
��� (

*+� �� 12 ����  �� -
�&  )7 �����9 [+ 1��%Lµ   �$��� �� ��L 1��%L ��y  �a  ���    |��: 1���%L

 � 0� l7 �@�  �� 4�N�N� �
 .;�%	1r  �+2r  � 4$%:�� ��7�%:�< u�� D+�9�� ;�<��9X  �� ��

 [+ ���O�� 1
�< ��3QTL  �� 45�k� ����) ���O�� *+$%B �
1  �<�& �
 �+ �
 *�� (1�@���

.;�%	 ��&�P� �A<��<  

 [+ $�%	 ���9QTL  �� �
1  �+2  �<�& �A<��< �� 1�@���M  �9N    ;�+��
 ����< 4
�: �I�R�

 �)N< ��3 �� .;�%	 -
���&�  ��	�9�< ��< �� ��N< �Z��3 0+$�9 ���� ��N< y��9 [+ �� �9x :;+��
  



318                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

( ) ( )( ) ( )2 2
1

1 1
1 , 1

2 2
d x dr x e r e− −= − = −  

:�  

( )1r x

r
θ =

  
 � -$: ��3�@ �{< �
 *+$(�� ��N< y��9 �	( )d x  �d  ���N< 0���3 |�9�9 ��   |�R� ���) ��

 *�� (1�@���QTL   %�+ ]B �& �A<��< �M  06:) $%�R� �A<��< �
 *�� �10-1  -$���� ��

.($�%	  

  
 06:10-1- 1�6� g+�<�Z��3  ��+ ��QTL  ���I� �A<��< �
 G�&� ��M  �N.  

  

*+� �� Y���� ����  )7 �����9 �� 4��µ  �a   K�3 ���O�� �� ����QTL  � -
���&�  .
��:

 ��
�� ������ 0O�$� ���
��2�� �(�� *+�b  �� -$<��O�� D<�+��� ���  � ;���3 �+� ����:
��2  

)10-5(                                                                                 ( ) ( )1
b̂ X X X y

−′ ′=
  

)10-6(                                                                   
( ) ( )2 1

ˆ T
y Xb y Xb

n
σ = − −

  

 -���2 ��< � -$<��O�� � (1��&�@�) �����9 ������ *�A<��� � ������ 8�I� 4*�%.�F   �����

 1���2 *+����%� � -$: ��&�P� �����9 D<�+���a  � C�I<� (l7 |�:)   *+���J� ��	  ���O�� .
�:

 � �+��� �� ��3�+ Y���� 5$�[B�	 4 %�+) $�
 0��P� 4(
��
 �� �)7 ������ *�A<��� *+�9  *+��9

 ���O��QTL  �� 12 �,� 
��2�� *+��J� � ����� �.$�
  

  

  



T�*� :K+� ./0!B��0 �A�,N�UA�; !,:9; �� F����&� �A ��                                                                          319  

 

�� ���  ��X�7� [+ 
��� ���� ��3 1���2 4�9QTL    �Z���3 1��
 �
 *���� ���O�� [+ �


 %�� 4 %�+) ��A<��< ���
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����&� -$�: ]��9�<= *����9 ����A<��< *+� �� -$: ��J9  6��<=  A�&��/ ��N<  

 3-3.(  

0 : 0H a =
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 06:10-2  �+
�N� 0�3��/F �	 ) �(
��� ��10-7-$: ��&�P� (���O�� �
 �� $<�  ^�Z�\� ���

 C������	  A�&��/ -��@ 5�� �
1  �� �	18   �� 1��< 4�&� -$: 
�I+� �A<��<    ��)N< [�+ .$��


 �
 j\�� ���199  �<�&��A<��< �Z��3  <�@��� [RZ730-RZ801]     ��$�N� ��	 
��
 
����F 

 1202/88  ��$N� �� �����  Z�7 � -
��F   %�+ 5�$�95/3 ( )0.05, 1,85F = �&� )87  �� i<�� �9��

-
�
 0�(
        [�+ ����� ��(�� *�+� .($<$�: ���:�w@ ���%	 �A<��< �
 *+� ���� -$�@ ���QTL   

 %�� � 
�J%��/ ��3 ���O�� x���� �
 �� ��
.$%	  

 ���
��2��LS   %�+ 5$� ���������/µ 4a  �2σ     ��$�N� 0��3��/ ��� ��)N< �
F  ���  ��&
  

 � �� ����� �+
�N� *+� .$%+2ˆ 86.9µ = 4ˆ 42.9a =  �2ˆ 286.6σ =  ��R�    �6��<= D<��+��� .$%

 �9�� 8��9���� �)&��  *+�QTL  -$:  +�&�%: ) ��(
��� �� -
���&� ��8-4 (   ��� ������2 271.8gσ = 

 � ��&�P�  *�+� �Z�&� �� -$: ����9  E�9�%3 D<�+��� ;J& ��&�P� -���� �(�� *+� .
�:QTL   

)2 0.50R = �� -
���&� �� �� () �(
���8-5 � (.$�
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 06:10-2-  ��$N� 0�3��/F  C������	 5�� �
1  1���2 ����QTL  *& �
 �� �9�� 8��9�� �	10   A���  

 ���� [+DH  � 5��%	 i<�� 41���6� � t<���) $%	1997 0���3 � ���A<��<  ��&� .(12 ��   

-$: �+��� 0�3��/ �+� �
.$<�  

  

10 -4 - *�!��8��) �9�� �+QTL  &�G�Z �� ��F2  

 �  J���� �?9���&� ��1�6� ���� 1��9 [+  ��+QTL    ����� [�+ �
 ���9 5�� �
F2    ��� ���<

) �(
��� G�&�10-2   ��� 4$�: -
�
 1��<  ��@��  Oe9 ���� ���� �	 �<�A<�� .
�< -
���&� (

]�9�<=  ��: �q���� ���QTL   5�$�� .;+��
 ���< ��A<��< 0���3 �� M����10-2   D+�9���

]�9�<=  <����3�)N< �& ����A<��<) ��-QTL-   �� ��+���  ��@��  Oe9 ���� �� (�A<��<   ��	 $��


]�9�<= D+�9�� 5
����)N< �&  ���@ ��� -$: $�(�9 ���Z�&� ��   ^L���� ��A+�����F1   .��&�

 �	  +�I<2 ��F2 ���@ |�	�9 ���� �F1 �� � �&
   ]��9�<= �����  �<����3 D+�9�� 4$+2   ��& ����
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�)N< �
 ��F2 �� 0��� ����) �(
��� D+�9�� �
 �6<��	 h�K10-2  ��� M���� [+ �� �	 �&� (

]�9�<= �� ^Z�\� $(�� [+ � -$: �$� ;� �� �	 �&� ����� �����     D+�9��� [�+ �����( )9 3× 

]�9�<= .�&� -$: 0+$�9     .$<��: $��(�9 ^�Z�\�  ����@ ����	�9 �Z�&� �� �&� *6� ����� ���

 ]�9�<= 45�k� �����A<��<-QTL- �A<��<12 /12 /12  �
F2  �     ^�Z�\� |��	�9 ���JB ��� $<��9

:
�: 
�I+�  

|111| | 222 |

|121| | 212 |
12 /12 /12

|112 | | 221|

| 211| |122 |

×
 ×=  ×
 ×  

      ���JB *�+� �q����� 8��I� ��� ����� �<�@ �& ��A+����� ]�9�<= *+� C��9 5���� 4*+����%�

 -$: �+�I9 D+�9�� .�&� |�	�9( )9 3×  5�$� �
10-5 .�&� -$: �+���  

  
 5�$�10-5-  <����3�A<��<  E�9�<= C��9 ���-QTL-���� �
 �A<��< F2.  
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 5�$� ��� ��10-5 4)  �+��3� �,� �� l�9�� |+��Ka ) ����(�f �,� � (d   ��� M����� (QTL   �


F2  5�$�)10-6(     �� 4$%��R�  �����9 �����v�� �	       ���<= ����O�� |�R� ��� $�%<��9QTL 

 *��  ��	�9�< ��< �Z�&� �� -$: ^���9QTL  ��� ���A<��< �     ����O�� 1��B .$�%+2 ��&
QTL 

�6�: ��I�R� �?9���&� 4�&� ��7�%:�<   [�+ 412 �
 ��	 ��QTL     �
 *��� �
  ���O��� ��� �


 � ��3�@ �{< �
 �A<��<      -
����&�  �����9 ���v�� ��� ���� Y��� (1��&�@�) �����9 ���� 4
�:  

 � �9 
�:µ 4a  �d  -���2 �F  %�� 1���2 ����    ��$�N� *+������ � 
��: ��&�P� �����9 ���
F 

 �����9 ������ 0�P� 1��%L ���O�� *+�9QTL .
�:  +�&�%:  

  

 1�I�10-2.  5�k�3-2 ) 1���6� � 
���B .$�%	 -$���� ��
$I� ��1996  ��  A��&��/ ��N< [+ (

 �� -
���&� ��75      ����� [�+ �
 -��������+� �A<���<535   �
��3F2     ����� �+��& �
 �� 0����

)LG/J) [B�	 � (SM/J ���< .$<
�	 ��J9 (F2 9 �{< �� 0���3 �
 1$� -
�10 ����  *�& �� �	 ��

7 -��$<� 4
�� -$: 8��:  @���-
�
 .$<$: ���@    ���R�� ���v�� ��� ��,2 ���� 1$� 1�� C�7 ���

 �� (�+����	) ')&��     ��,� �����  �(� 4$<$�: _�PX9 g+�� ;6: � $(�9 C�A%� �
 
���< 
�$�9 4�
��

 C������	 �� 4*�%.� .$<$�< _�PX9 ��R%�1  �� 06���9  �9 $: -
���&� �A<��<QTL  �� �,��

 *& �
 1$� 1��10 Y�� ��  A��� ��  %��� �����9 ���LS 1�6�.
�:  ��+  

 06:10-3  �+
�N� 0�3��/F 
��� �� �	) �(10-7-$: ��&�P� (���O�� �
 �� $<�  ^�Z�\� ���

 C������	  A�&��/ -��@1  �� �	18  � 1��< �&� -$: ��J9 �A<��<  �
  �X\�� ��� �)N< .$�


46  �<���& ��A<����< �Z����3  <���@���[D2MIT389-D2MIT17]  ��$��N� ���	 
��
 
�����F  12

434/16   <��P� ��$N� �� ����� ���R� �	 �&�862/3 0.05,(1,451)F =    [�+ 
���� �(�� *+� .�&�

QTL  %�� � 
�J%��/ ��3 ���O�� x���� �
 �� ��
.$�
  

 ���
��2��LS   %�+ 5$� ���������/µ 4a 4d  �2σ  ��$N� 0�3��/ ��� �)N< �
F  ���  ��&


 ���  �� ������L ����
��2�� *��+� .$��%+2ˆ 23.0µ = 4ˆ 1.6a = 4ˆ 1.4d =  �2ˆ 21.7σ = ���R� .$%

 �9�� 8��9��  6��<= D<�+����� �)&��  *+�QTL  ) ��(
��� �� -
���&� �� -$:  +�&�%:8-4   ��� ������ (
2 1.5gσ =  � ��&�P� �Z�&� �� -$: ����9  E�9�%3 D<�+��� ;J& ��&�P� -���� �(�� *+� .
�:

 *+�QTL )2 0.06R =) �(
��� �� -
���&� �� �� (8-5 � (.$�
  

 ���� 4 ��@��  Oe9 ���� �� �R+�N� �
F2     -����� 1��B 4��&� ������ ��Le�� ����


1���2 C�I<� %�� ��� ���(�f �  �+��3� ��,2 ���
QTL  � �� -$:  +�&�%:    ��� 0���	 5$�� .$�


 � ��:�< ���� *+$�  �+��3� �,�:
�:  

1 | 2 |
ˆˆ ˆ ˆi j i j iy x a x dµ= + +
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��  �+��3� �,� 1�$� ��3�+ g��	 5$� �	 12 5�� � ��:�< �+� ����:
�:  

2 |i j iy x dµ= + ɶɶ ɶ
  

 0��N� 5$� �
 *+� �� -
���&� ��;�  �  ) 0�	 ������� 8�I� ;�<��9SST   ������� 8��I� � (

) -$<��O��SSE � ( �+�J<�
 1���2 -���2F   ) ��(
���) ;��%	 ��&�P� ��10-7   .($��%	 -$����� �� (

 ��< ���(�f �,� 1�$� ��3�+ g��	 5$���  �(���3 �+� ���� � 
�::  

1 |i j iy x aµ= +ɶ ɶ ɶ
  

 � 12 ��� �� �	-���2 1��9.
�< ��&�P� ����� ���� �� �� 1���2 ���  

  

10 -5 - �Z�5 /9�: ��!
  

1�6� -
�& �����9 Y��  ��+QTL  �k	�$� Y�� �� �R+�N� �
 +�%�&�
   lZ��\� 5$� ��  %���

 � -
�
 _�K�9 $�� 0X3 �
 � ��3�@ ���O g��?/ � ��NP9 
��� %�� ����9 ��� .
�:  *��� ���


         ��B�@� .��&� -$��< -
�
 j�\��9 �����2 1���9 � ���������/ 
��2��� ����)7 |R� �� Y�� �


0�3��/ ����9 41���2 -���2 ��� 	$<�     u�)�& �
 l�N3 �����9 ��� 4$<
�
 1��< Y�� �
 *+� *�� ��

 4��< �  (��) $: -
�
 j�\�9  +��1992    4������9 Y��  Z��� ��+�� .(    
��+� ����R�  @
��&

���<�� �� ����R� �� -
���&� �� 12 ����� �(�J& � 12 ���&�P�  ��<�+�� �����2 ���  G���&
 �
 ��

.�&�  

) �=1995      ��  ��\� ��� ������9 Y�� ��� -$�: 
�I+� -$<��O�� D<�+��� 
��2�� �	 $: ����� (

 D<�+���QTL  � 07�$9 Y�� [+ ��$�� �� .$��+*+�A+��  12 �� �	��    �<�� ������ 0O�$� 1��%L

) ��6�IRLS1 � 
�+ (     ������9 Y�� �
 ���������/ Me��7� ��� M���� jN< �9 
�
 
�J%��/ �� 
�:

     4�=) $���+ g+���3� Y�� *�+�  +2���	 � 
�: _�PX91998 Y�� .(IRLS    �  @
��& ������X7

 � Y�� *+� 4
���� �����9 Y�� ����� .
��
 ��  (��� �����9 Y�� �L�&��9 1��6� �
 $<   ���+

QTL  -��� ��1���2     -�� 
��7 Y�� ��� 1��%��� 0����3 
�I+� � ��A+�� �+ 0+$�9 ��� ���$�<�2 

.$:�� $���  

                                                 
1 - Iteratively reweighted least squares 
2 - Bootstrapping 
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 06:10-3-  ��$N� 0�3��/F  C������	 5�� �
1  [+ 1���2 ����QTL  *& �
 �� 1$� 1�� �	10   A���  

 ���� [+ �
F2  � 5��%	 Y�� 41���6� � 
���B) $%	1996 0���3 � ���A<��<  ��&� .(12 ��  �
  

-$: �+��� 0�3��/ �+�.$<�  
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10 -6- A�'�5�"  

10-1- 0X3 ��(�)� �� D/ ���8  �10  1��6� ���+��� 4  �Z���3  ���+     [�9 ��+�I9 ��� ���R< �� ��

1�6� ���� 5�k� [+ �� �&� *6� .$�%	 �R+�N� ��A<��< i<��  ��+1�� 4Y�� �+  *+� �
 �	 �<�@

.$�%	 -
���&� 4$: -
�
 1��< �+��� *+� 1��� ���� h��	  

10-2- �� ���� ��� ���O �� 5�$� 1
��2 �&
10-3 .$�%	 -
���&�  

10-3- <�+�*�!� �� <7��J ��" �9��QTL  

-
�
 �e6��1�6� �
 -$�@ ���   -
�
 ����� -���B -�� [�+ .$%�R� 5���  6��<=  ��+  ����

 �	 -$�@�� ���  -
���&� 5��� � 
�:]�9�%3 ����
 �	 �
��3� �	 �&� 12 4   ����A<���< ��+ ��

  -
�
 ��@� .$�:�� ��6��� *+�9�,�� $+��< Y�� *+�  (� .;+��wA� ��%	  @
�& �� �� $%�R� -$�@  ���

��  � 4$%:�� -$�@  3
�X9 �e��	 ����-
�
 1��9      ���{�<� 
���� �+
��N� ��� �� -$��@ ���12  ��� 

-
�
 �� M����     ) *+��@ � �$�<q ;�+���A(� �� -
����&� ��� �A+
 
��3� �+ ���A<��< 
���� ���1987 (

*+�A+��     -
�
 ��� M����� �e6��� y�3� ���� l�9�� ����2 �  6��<= y��%� .
�<   � -$��@ ����

Y�� *+� �<�AB �	 *+� 1
�	 j\�� � ��%<��91�6� ���� $  ��+QTL   ���(�)� �� $<�: -
���&�

.$�%	  

10-4- *�!��8��) �9��  Ag�@ ?+ <����g�+ �9 �+   ) #g��'5�
 �'g�,�+ ��g"RILs( .RIL   ���  

 � �� $%<��9-�� �
��� Y���2 �+ ��6�  %�@
�7-  ����< �����7F1      *�+q �
 *���  �Oe9 �� 0����

�� 
��%+� .$%+2 �&
RIL 1=  ��9 ���� ��  -$�: ����k9 ��  ]��9�<= 4$�<�   ���A+��� ����2  �0 

 � � $%�R� $%<��9�� 1�6�  ��
 ���� [+ 1��%L     ����O -
����&� 
���� 
$���� x�$�� ����  ��+

.$<��@  

 ���I� �A<��< �
M  �N  [+ �	 $+��A� �{< �
 ��QTL  ���� [+ �
 ��  K�3RIL  �����

-
�	 $�%	 ��3 .$<�1R  �2R  |�9�9 ����A+� ��R<���     �A<���< *��� |��	�9�<M  �QTL  �

 *��QTL  �A<��< �N ) 5���E&�� � *�9��� .$%:��2006]�9�<=  ��: �q���� (  ����QTL  ��

]�9�<= �� M���� |R� �� �A<��< ���1R  �2R   %�@
�7 ���� �
RIL  ���   ��&
  $�<
��2

 5�$� �
 �	10-7  �����-$:.$<�  

 $�%	 ��31r  �2r  ���< |�9�9 ��     �A<���< *���  ��	�9��< ����M  �QTL   *��� �QTL  �

 �A<��<N  *�� �)��� .$%:��R  �r       %��@
�7 ����� �
  �<= -��A+�� �
 ����RIL    �Z��&� ���

) 1��A%+
�� � *+$(��1931 (�� :�&� -$: 1��� �+� ����  



T�*� :K+� ./0!B��0 �A�,N�UA�; !,:9; �� F����&� �A ��                                                                          327  

 

)10-8(             
( )

( )

1 1
1 1

1 1

2 2
2 2

2 2

2
,

1 2 2 1

2
,

1 2 2 1

r R
R r

r R

r R
R r

r R

= =
+ −

= =
+ −

  

 �� -
���&� �� .^(�2f  �0f  1���< |�9�9 �� �	   (��AB -$�%�
    ���A+��� ]��9�<= �
 ����

QTL   %�+2  �0  ��  %��� lZ�\� 5$� 4$%�R� +�%�&�
 .$�R+�%� ��  

]�9�<= *�R/ �q���� .h ���QTL   5�$�� �
 *���/  ��: �q���� G�&� �� ��10-7 

.$�%	 ^+��9  

Y�� G�&� �� .����� ���� -$: _+��9 ��� �  ��@��  Oe9 ���F2  9��&�P� ;�+��A(� 4

EM Y��� 
��2�� ���� �� )  E�9��<= ���2µ  �0µ  ) -$�<��O�� D<��+��� � (2σ  1���< (

.$��
  

�� .
��A+� ��R< 
��2�� ����  N�O
 06: 1
��2 �&
 ) |��	�9�< ���1R  �2R  06��� (

�6�: ��6��� �� .�&�;J& *+� 
��2�� ���� ��  ��	 $�%	 ���9 .$�%	 -
���&� ��10 R≤  �

2 0.5R ≤.  


��2�� �� D/ .- 1R  �2R) �(
��� �� 410-8���� (  
��2��MLE ��< ���   �  ��	�9��< ����

 ���O�� *+����%�QTL .$�%	 -
���&� ��N< y��9 �Z�&� ��  K�3  

 �+2 �	 $�%	 1���2 .�QTL  %�� �+� ��� ��3 �)��� ��:��7 �+ �&� ��
  

0 2 0:H µ µ=  
 [+ ���� CeL� ����  <��P� �<��&2QTL  � 1����2 ��� �� $<��9   0+$��9 ����   ���A+�� ��+

.
�: *���9  
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 5�$�10-7- ]�9�<=  ��: �q���� ���QTL ]�9�<= �� M����  %�@
�7 ���� �
 �A<��< ���RIL.  

 ]�9�<=QTL  

  

��A<��< �Z��3  

0  2  -��$<�  ]�9�<=  

( )
( )( )

1 2 1 2

1 2

3 2 2

2 1 1

R R R R

R R

− −
− −

  

( )
( ) ( )

1 2 1 2

1 2

3 2 2
1

2 1 1

R R R R

R R

− −
−

− −
  

22n  22  

( )
( )

1 1 2 1 2

2 1 2

2 3 2 2

2 2 6

R R R R R

R R R

− + −
+ −
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0  1  32  11 2  
0  1  28  11 3  
0  1  29  11 4  

θ  1 θ−  29  10  5  

1 θ−  θ  22  01  6  
1  0  20  00  7  
1  0  21  00  8  
1  0  20  00  9  
1  0  21  00  10  

  

 ;�+��A(� �� �	 12 ����EM  ���O�� 
��2�� ����QTL )θY��� 4(  E�9�<= ���QTL )1µ 

 �0µ) -$<��O�� D<�+��� � (2σ1�6� �
 (�Z��3  ��+   ���(�� �+
��N� �9 ;+��
 ���< 4;�%	 -
���&� ��

 *+�*+� �q��� .;�:�� ��:�
 ����7� �
 �� ��������/  ��	 �  $<��9�<�< ��� �� �	 
�: 
��2�� ���
��

 �� ����� ���� *+� �
25.2µ =  �2 22.84s = $%�R� 1�B .1µ  �0µ    �� 4$%��R� �������

  +�$��� �+
�N� 1��%L �� 4;	 ����9 �� ��$N� �
12  ���    �� -
����&�   : �%�+ 4;��%	(0)
1 25.2µ =  �

(0)
0 23.2µ = � ��3 ��%K . �	 ;�%	2(0) 22.84σ =  �(0) 0.5θ =  ��&�   ����69 0����� .

 ;�+��A(�EM ��  � C�I<� �+� ����.$<�:  
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 �8C'�1- ) *�R/ �q����1|iP  �0|iP) 
��%� Y�� �	 *+� ���� �� (i ]�9�<= (1   ��+0   0�� ��

 �Y�� ���� lN3 �q���� *+� 45�k� *+� �
 .$�%	 ��&�P� 4$%	 ���5  �6  ��(
��� �� -
���&� �� 

)11-6 � ��&�P� (: %�+ $<�:  

( )( )
( )( )

( )

( )( )
( )( )

( )
( )

( )( )
( )

( ) ( )

( ) ( ) ( )

2
0

5 10

2 0

(1)
1|5 2 2

0 0
5 1 5 00 0

2 0 2 0

2

2 2

0|

1 exp
2

1 exp exp
2 2

29 25.2
1 0.5 exp

2 22.84
0.6035

29 25.2 29 23.2
1 0.5 exp 0.5exp

2 22.84 2 22.84

y

P
y y

P

µ
θ

σ

µ µ
θ θ

σ σ

 −
 − −
 
  =

   − −
   − − + −
   
      

 −
− − 

×  = =
   − −

− − + −   
× ×      

( )
( )( )

( )

( )( )
( )( )

( )
( )

( )( )
( )

( )

( ) ( ) ( )

2
0

5 00

2 0

(1)
5 2 2

0 0
5 1 5 00 0

2 0 2 0

2

2 2

exp
2

1 exp exp
2 2

29 23.2
0.5exp

2 22.84
0.3965

29 25.2 29 23.2
1 0.5 exp 0.5exp

2 22.84 2 22.84

y

y y

µ
θ

σ

µ µ
θ θ

σ σ

 −
 −
 
  =

   − −
   − − + −
   
      

 −
− 

×  = =
   − −

− − + −   
× ×      
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:�  

( )( )
( )( )

( )

( )( )
( )( )

( )
( )

( )( )
( )

( ) ( )

( ) ( ) ( )

2
0

6 10

2 0

(1)
1|6 2 2

0 0
6 1 6 00 0

2 0 2 0

2

2 2

0|

1 exp
2

1 exp exp
2 2

22 25.2
1 0.5 exp

2 22.84
0.4520

22 25.2 22 23.2
1 0.5 exp 0.5exp

2 22.84 2 22.84

y

P
y y

P

µ
θ

σ

µ µ
θ θ

σ σ

 −
 − −
 
  =

   − −
   − − + −
   
      

 −
− − 

×  = =
   − −

− − + −   
× ×      

( )
( )( )

( )

( )( )
( )( )

( )
( )

( )( )
( )

( )

( ) ( ) ( )

2
0

6 00

2 0

(1)
6 2 2

0 0
6 1 6 00 0

2 0 2 0

2

2 2

exp
2

1 exp exp
2 2

22 23.2
0.5exp

2 22.84
0.5480

22 25.2 22 23.2
1 0.5 exp 0.5exp

2 22.84 2 22.84

y

y y

µ
θ

σ

µ µ
θ θ

σ σ

 −
 −
 
  =

   − −
   − − + −
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   − −
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 � ��&�P� �+� 5�$� ���� �� Y�� �� ���� *�R/ �q���� 4DE&:$<�:  

*�R/ 5���� 
) 1$� 1��yi(   �Z��3M-N Y��  ( )1

0|iP  ( )1
1|iP  

0  1  30  11  1  

0  1  32  11  2  

0  1  28  11  3  

0  1  29  11  4  

3965/0  6035/0  29  10  5  

5480/0  4520/0  22  01  6  

1  0  20  00  7  

1  0  21  00  8  

1  0  20  00  9  

1  0  21  00  10  

  

 �8C'�2- Y���  E�9�<= ���QTL ���O�� � -$<��O�� D<�+��� 4QTL     ��(
��� �� -
����&� ��� ��

 ;�+��A( +�%�&�
 )11-7: %�+ 4$�%	 
��2�� (  

( )

( )

1
1

1
0

30 32 28 29 29 0.6986 22 0.4049
ˆ 28.97

1 1 1 1 0.6986 0.4049
29 0.3014 22 0.5951 20 21 20 21

ˆ 21.35
0.3014 0.5951 1 1 1 1

µ

µ

+ + + + × + ×= =
+ + + + +

× + × + + + += =
+ + + + +

  

( ) ( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( )
( ) ( )
( ) ( ) ( ) ( )

2 2 2 22 1

2 2

2 2

2 2 2 2

1
ˆ 30 29.03 32 29.03 28 29.03 29 29.03

10

29 29.03 0.6986 22 29.03 0.4049

29 21.21 0.3014 22 21.21 0.5951

20 21.21 21 21.21 20 21.21 21 21.21

6.05

σ = − + − + − + −


+ − × + − ×

+ − × + − ×

+ − + − + − + −


=

  

( )1 0.3965 0.4520ˆ 0.4242
1 1

θ += =
+

  

) �(
��� G�&� ��11-3 ;�+��A( ��$N� ��&�P� ���� -$: 
��2�� ���������/ �� 4( +�%�&�
   ���

 � -
���&� �+� ����:;�%	  
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( )

( ) ( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( )

1

2 2 2 2

2 2

10
log log

2 2.46

30 28.97 32 28.97 28 28.97 29 28.97

2 6.05 2 6.05 2 6.05 2 6.05

29 28.97 29 28.97
log 1 0.4242 exp 0.4242exp

2 6.05 2 6.05

L
π

 =  × 

       − − − −
+ − + − + − + −       

× × × ×              

    − −+ − − + −    × ×      

( ) ( ) ( )

( ) ( ) ( ) ( )

2 2

2 2 2 2

22 21.35 22 21.35
log 0.4242exp 1 0.4242 exp

2 6.05 2 6.05

20 21.35 21 21.35 21 21.35 21 21.35

2 6.05 2 6.05 2 6.05 2 6.05

47.74




  

    − − + − + − −    × ×        

       − − − −
+ − + − + − + −       

× × × ×              

= −

  

  

 �8C'�3-  0����1  �2   ��9 ���
��2�� �	  +�� �9 �� �������/       ���$�+�/ � ����, �+
��N� ��� ���

  ��Z��� �
 ��������/ 
��2�� �	 ;+$: ����� 45�k� *+� �
 .$�%	 ���69 4$%&��x    �� ���A�  .$<��:

MLE   ������������/ ������������� �������� 1ˆ 29.6µ = 40ˆ 20.8µ = 42ˆ 1.2σ = 4ˆ 0θ ≈  �

log 6.53L = − �� � �&
.$%+2  

  

 1�I�11-2. *�!�) �9��QTL .(�3�'�5 *��E�� ��   1��6� _+���9 ����  �Z���3  ���+ ��QTL 4

-
�
  �� �{< �
 �� ��+��9 �7�
 ���    41����6� � *��+) ;+���@2002  5�$�� .(11-1   ��  ��\�

-
�
 � 1��< �� ��   �A<���< ���JB ���� �� �A<��< ��Le�� �	 $�
CA/CGA-580RD 4A7-690 4

AM11-1060  �AT2-850 ��N< 0���3 .�&� -
�
 �+��� |�9�9 �� ���A<��< �
  �I9 ��6/15 4

7/30  �9/43  �<�&-��$<� �	  ��� .$%�R� 1�@��� � |�R� ��) 8��9�� 4�&� -$: ���@   ��� (���

 �� [+57 .�&� �7�
  

 �k	�$� ���
��2�� ���� q�� ������69 �� -
���&� �� +�%�&�
 ) ��������/MLE  ����<�� 4(R  ��

� 4�&� G��&
 �
 h��	 *+�  �<��%+� �+�& �
 �	�   �� ��	    5�$�� �
 i+���< .;+���@11-2   ������

  ��	�9�< ��< 
��2�� .�&� -$:θ̂  ���O��QTL    �� j\��� ������ �Z��3 �
 �� *6�  .$�%	
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 � ��N< �Z��3 ��  ��	�9�< ��< 0+$�9 ����) *+$(�� ��N< y��9 �� ;�<��910-5  ��� .;�%	 -
���&� (

 �	 $+��2 
�+
( )1r x

r
θ = �&� *+� �� � �Z��3 ���� 4��M-N :;+��
  

( )
( )( )

( )

2

1

2

1
1

2
1

1
2

d x

d

er x

r e
θ

−

−

−
= =

−
  

  
 5�$�11-1- -
�
 ��  �\�.��+��9 �7�
 8��9�� � �A<��< ���  

(���) 8��9��  AT2-850  AM11-1060  A7-690  CA/CGA-580RD  ��$����  

8/10  2  2  2  2  1  

5/11  1  1  1  2  2  

8/13  1  1  1  1  3  

9/13  2  2  1  1  4  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

.  

0/21  2  2  2  2  54  

0/22  2  1  2  2  55  

1/22  1  1  1  2  56  

0/26  2  2  2  2  57  

  
 5�$�11-2- ��R< � ��������/ ���
��2�� ��� +�%�&�
 -
�
 ����.��+��9 �7�
 ���  

2logλ−  θ̂  σ̂  0µ̂  1µ̂  �Z��3  

257/3  176/0  632/2  356/16  006/18  1  

476/1  101/0  708/2  891/16  826/17  2  

136/3  000/1  673/2  748/16  020/18  3  
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 � 1��< �	:$�
  

( ) ( )

( )2

1
log 1 2

2
1

1
2

d

d x r

r e

θ

−

= − −

= −
  

:;+��
 4�Z��3 *�(�� ���� l���� *+� �� -
���&� ��  

( )

( )

2 0.1561
1 0.134

2
1

log 1 2 0.134 0.176 0.024
2xM

r e

d

− ×= − =

= − − × × =
  

 5�$�11-3  ���O��QTL  0���3  ��9 ���� �� -$: 
��2�� ��� ����� �.$�
  

  
 5�$�11-3- ���O�� ���QTL -
�
 ���� -$: 
��2����+��9 �7�
 ���.  

( )d x  θ̂  �Z��3  

4/2 1�@���  �<�&  176/0  ( )0,0.156  

9/16 1�@���  �<�&  101/0  ( )0.156,0.307  

9/43 1�@���  �<�&  000/1  ( )0.307,0.439  

  

11-3- h') *��?�  

 %�� $+�� 4$<$: 
��2�� ��������/ �	 *+� �� D/ ��3 1���2 �
 .;�%	  ��+��� �� ��
��2�� *+� ���


:���  

H0 ��� :QTL .
��$< 
��� ��A<��< 0���3  ��9 �
  

 �  �O� ;�<��9H0 ��R< �	 ;�%	 
� ��  ����  +�%��&�
   �%��   ��@� .$%�:�� ��
LRTi   -����2

 ��R< +�%�&�
  �Z��3 5�� �
l   9��� �
 DE& 4$:��H0  � 
�:�	 
�:  

max t
l

LRT t>  

 412 �
 �	t  ;�+��A( ��R< 1���2 -���2 .�&�  �+�N9 Y�� �)N< [+  +�%��&�
 )LR  ��P9 (

 ��3H0 )1 0µ µ µ= = � (H1 )1 0µ µ≠ � ��&�P� �+� �)��� �� (:
�:  

)11-8(                                                                  
( )

( )
2

2
1 0

,
2 ln

ˆ ˆ ˆ, ,

L
LR

L

µ σ
µ µ σ

 
 = −
  

ɶ ɶ
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 412 �
 �	1µ̂ 40µ̂  �2σ̂  1��MLE   ���3 �P9 ������ ���������/ ���H1    [�+  �%�+

QTL � (0��	 5$�) 
��
 
��� µɶ �2σɶ  1��MLE  ��3 �P9 ������ ���������/H0    �%�+

QTL  (��3�+ g��	 5$�) 
��$< 
����R�.$%  

) *��R9�� � �$%(1989 ������ �� (LOD :$<
�	 -
���&� �+� ���� �� 1���2 -���2 [+ 1��%L ��  

)11-9(                                                    
( )

( )
2

10 2
1 0

,
log

ˆ ˆ ˆ, ,

L
LOD

L

µ σ
µ µ σ

 
 = −
  

ɶ ɶ
  

 �	�N�N� �
  5
���LR  M��9�� .�&�LOD  �LR :�&� �+� ���� ��  

( )10

1
log 0.217

2
LOD e LR LR= =  

 ��3 �P9H0 ������ 4LOD  -���2 �+LR �� ��	�� -���2 $%<��  �+��9 ����
  �<�I� ����
2χ �&�  �
��2 ����
 �12 ��  ��� ��3 �
 -$: ���k9 ���������/ 
�$�9 �� ������&�  *�+�  (� .

 ��v�� 0��N� ��3 �
 ����
$%�R� -$: 
��2�� �,� �  ��	�9�< ��< 1�B 4QTL  .$%�R� ��R��

 � �A<��< [+ *��  ��	�9�< ��< �@� 45�k� ����QTL  ��$N� �
5/0     ��,� ��$�N� DE�& 4$:�� ���,

QTL  � �  ��� 4��A<��< [9 �+�I9 ����  K�3�&� ���� r  $�%B �	 �R�< j\�� 4*+����%�

<��< �+�I9 *�%B ���� $+�� �
��2 ���
�A-QTL    06��� *�+� �B�@� .
�: -
���&� 12 �� ��&��/

1�6� �Z�&� �� �
�$� �9�Z��3  ��+ � g��	 ��         ;�� ��+2 ��	 ��R�< j\��� ���%�  �(� 4$���+

 ���O��QTL -$: ���k9 ��� ��3 �
 12 �,� ;� �.��7 �+ $<�  

 ���O�� �	  +�I<2 ��QTL  ��R< �� �	)θ -��$<� � ���@      0���N� ���3 ��P9 l�N3 (
��:

 j\���&�*+� �� 4 %�� 1���2 �
 �� ���
QTL ��   ;���� ������/ 1��%L  �� ��3�@ �{< �
  .
��:

 ���O��) ;���� ������/ 4��� ��3 �P9QTL  4��&� -$�< ^+��9 ( ���  ����  [��%69 ��	 �  ����

�� ���� 
��$<��&�       �
�����	 ;����� �������/ ��� M����� ���f 1���2 -���2 ��� y+��9 1
��2 �&


        
��I+� ;����� �������/ ����� ���I� �Z���3 5��� �
 1���2 -���2 0�3��/ [+ 40+q
 *+� �� .$<��$<  

 � � h�\�<� 1���2 [+ lN3 C�I<� ���� 0�3��/ 12 �k	�$� � 
�:�:  ��I��R� �	 �(�� *+� .


�6�: � -$���< �� � ��3 4
�: �	 $%	QTL  � ����� �A<��< �
 ��  ���O�� �� �
 ��� � 
�:

 ;�+��A( �(
��� *�3�@ �{< �
 �� ����< +�%�&�
  ���O�� ����QTL   �
  �(� 4�R�< �����69 �


 �� ��Lθ  � -���� �9 $�
��  � ��3 1�B .$%	 ���v9 ��9� �{< ��  %��� ���� �	 
�:QTL 

  *�+� �� 4��&� -$: ����� ���I� �A<��< �
 �� �	 
��
 ���O  ��<= �Z��3 ��  +�� �
 ��θ   ���$�N�

 *��0  �91       ������� 4 �K�3 ����O�� ��� �
 .
�
 $����7 W�X�7� 
�7 �� ��LOD    ��$�N� ��+LR 

 � ��&�P�  [�+ [�9��R�& ��I�R� -���� �	 
�:QTL  �%��   ��
    -���@ [�+ ��&�9�& �
 ��
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 � C�<= 0	  �� �+ *���  A�&��/ �$��� �
 �@� .$�
QTL   ���3�@ �{< �
 �&�� �& �A<��< �


 �� �
 DE& � 
�:1  �92  �<�& � 4;�+�< �	�� �A<��< *+� �� 1�@���   ������� ;�<���9LOD   ��+

 ��$N�LR ��N< ���O�� ����� �
 �� ��QTL    �� ������ �����< [+ �
 1���2 -���2 �@� .;�+�< ;&�

 4$:�� -$: *���9 g�/ ��  <��P� �<��&2QTL  %��  ��
   0��3��/ (���) ��k	�$�� ����< �
LOD 

 �+LR  � j\�� ��$N� .
�:θ  ��R< 1���2 -���2 �k	�$� �� M���� +�%�&�
    [�+ 5��� �


 -��@ A�&��/ 4�%�J� 
��2�� ���O�� �� ��QTL �&�.  

�� 1�By+��9 1
��2 �&
    ��  �<��P� �<���&2 4�&� 06�� �+�I9 �Z�&� �� 1���2 ���  $�<��9

�� 1���2 ��� ��  ��I9 ���� 4���
 � 0�B�B) 
�: *���9 ��A+�� �+ 0+$�9 ���1994.(   �����

-
�
  5��k� �� M���� ��+��9 �7�
 ���11-2Y��� 4  E�9��%3 ����   �� 0+$��9 ��      ���9 4;��%	

 � $�ZN9 ��� y+��9 [+ �� � ��RR@ �� �����9��     ����� ��	  Z+$��9 � ���A+�� �� ���� .;�%	

 � 4
��@maxl lLRT  � ;&� �� C��@��R�� 4-
�	 ��&�P� ��    ��� �� Y��� ��)N< � ;��%	  ��&
  

 � 06: .;+��211-1  �� M���� C��@��R��5000  ���-
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 5�$�11-4 - -��$<� ��N< 0���3 �<�& |R� �� -$: ���@) 1�@���cM ���� (18  ��� 
���� �A<��<

 C������	1 -��$<� -��� ��*�A<��� 4�<�< ���D<�+��� � �� �� [+ �� ���17  [+ �
 ��A<��< �Z��3

 ����DH .i<��  

D<�+���  *�A<���  �<�< -��$<�   ��� �Z��3   �I9 �Z��3  �A<��<  

539.48  109.63  96  19.2  0  RG472 
524.21  109.85  100  16.1  19.2  RG246  
509.49  109.27  96  4.8  35.3  K5  
506.71  110.49  78  4.7  40.1  U10  
537.80  109.85  100  15.3  44.8 RG532  
511.86  109.57  102  15.5  60.1  W1  
509.24  109.68  97  15  75.6  RG173  
529.99 110.20  104  3.8  90.6  RZ276  
536.55  109.85  104  3.3  94.4  Amy1B  
543.70  109.44  99  34.3  97.7  RG146  
528.72  109.71  105  2.5  132  RG345  
520.59  109.37  97  23.5  134.5  RG381  
510.37  109.96  91  8.2  158  RZ19  
531.14  109.69  104  13.2  166.2  RG690  
538.40  110.17  89  33.1  179.4  RZ730  
521.97  109.90  96  2.6  212.5  RZ801  
532.13  109.93  105  9.2  215.1 RG810  

        224.3  RG331  

��3� �&
 �� ^Z�\� ����A<��< 1�B :��6<*�A<��� 
��2�� 4$<�  D<��+��� � ���    *��� �
 ��<�< ����

 ������ ��A<��< 0���3�R�.$%  

  

 5�$�11-5 - 1�6� 
��2�� $%+2�3�Z��3  ��+ ��QTL  C������	 ����1  ���� [+ �
DH .i<��  

n  LR 0LogL  2σ  0µ  1µ  ���O��  �Z��3  

1 1 109.835 109.798 541.929 -433.818 0 95 
1 5 109.789 109.85 541.928 -433.818 0 95 
1 9 109.736 109.907 541.922 -433.818 0.001 95 
1 13 109.685 109.959 541.91 -433.817 0.002 95 
1 17 109.646 109.996 541.899 -433.816 0.004 95 
2 21 109.761 108.94 497.122 -425.197 0.029 94 
2 25 109.665 109.051 497.197 -425.204 0.014 94 
2 29 109.506 109.193 497.266 -425.209 0.003 94 
2 33 109.324 109.325 497.29 -425.211 0 94 
3 37 108.182 110.686 477.832 -324.262 0.219 72 
4 41 109.577 110.522 513.786 -345.029 0.03 76 
5 45 108.813 109.88 515.15 -445.035 0.051 98 
5 49 109.108 109.652 515.355 -445.055 0.011 98 
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 5�$� ���
�11-5 - 1�6� 
��2�� $%+2�3�Z��3  ��+ ��QTL  C������	 ����1  ���� [+ �
DH .i<�� 

n  LR 0LogL  2σ  0µ  1µ  ���O��  �Z��3  

5 53 109.562 109.383 515.418 -445.06 0.001 98 
5 57 110.078 109.149 515.237 -445.045 0.031 98 
6 61 108.572 109.336 489.133 -424.434 0.019 94 
6 65 107.921 109.519 488.784 -424.408 0.073 94 
6 69 107.171 109.688 488.169 -424.361 0.166 94 
6 73 106.532 109.779 487.584 -424.303 0.281 94 
7 77 109.198 109.789 509.19 -439.93 0.007 97 
7 81 107.208 110.15 508.087 -439.882 0.102 97 
7 85 104.375 110.519 504.806 -439.756 0.355 97 
7 89 104.6 110.332 505.947 -439.705 0.458 97 
8 93 111.159 109.952 534.307 -469.621 0.031 103 
9 97 107.169 109.662 547.736 -448.043 0.116 98 
10 101 105.543 109.882 542.842 -447.655 0.319 98 
10 105 104.908 110.177 541.152 -447.601 0.427 98 
10 109 104.561 110.451 539.543 -447.552 0.524 98 
10 113 104.592 110.641 538.702 -447.519 0.59 98 
10 117 104.935 110.721 538.838 -447.506 0.617 98 
10 121 105.442 110.71 539.635 -447.508 0.613 98 
10 125 105.982 110.641 540.656 -447.519 0.59 98 
10 129 106.481 110.545 541.62 -447.534 0.561 98 
11 133 105.749 110.98 515.684 -436.028 1.094 96 
12 137 104.165 111.73 501.76 -394.034 1.939 87 
12 141 103.212 112.374 495.53 -393.686 2.634 87 
12 145 102.494 112.917 489.624 -393.33 3.347 87 
12 149 102.098 113.277 485.604 -393.014 3.979 87 
12 153 102.046 113.419 484.362 -392.777 4.453 87 
12 157 102.324 113.349 485.997 -392.638 4.731 87 
13 161 99.411 116.583 440.496 -407.358 10.928 91 
13 165 98.17 117.625 419.984 -404.359 16.926 91 
14 169 97.924 118.561 433.685 -393.583 15.806 88 
14 173 96.276 119.96 400.347 -390.697 21.578 88 
14 177 96.079 120.437 391.781 -388.902 25.168 88 
15 181 94.988 121.898 364.697 -382.823 29.192 87 
15 185 91.994 125.186 269.907 -377.98 38.879 87 
15 189 91.895 126.999 235.728 -374.168 46.504 87 
15 193 92.113 128.047 220.819 -371.591 51.657 87 
15 197 92.313 128.583 215.013 -370.005 54.829 87 
15 201 92.475 128.694 216.105 -369.339 56.16 87 
15 205 92.641 128.359 225.014 -369.701 55.436 87 
15 209 92.967 127.307 248.828 -371.535 51.769 87 
16 213 94.335 123.975 302.895 -410.949 51.269 96 
17 217 93.769 124.741 292.775 -449.026 58.997 105 
17 221 93.759 124.256 300.457 -451.654 53.741 105 
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LR d̂  â  p̂  ��3  ���O��  
 -��@

 A�&��/  
���  

51/29  02/0 -  15/0  71/0  DQT  P_204_C2 6  �O�& -
�9 �R+�  

03/35  23/0  92/0  82/0  DQT  T4_10  13  �7�: -
�9 �R+�  

03/31  18/0  79/0  81/0  DQT  T4_10  13  ��� $��
  

84/32  19/0  83/0  82/0  DQT  T4_10  13   %����� -
�9 �R+�  

47/31  19/0  80/0  81/0  DQT  T4_10  13  0	 -
�9 �R+�  

  

 *�� (D<�+����	 �+)  E�9�%3 ����: 4 3
�X9 5$� Y�� ��{< G�&�   ��{< �� ��	 �&� �
��3�

   �� �������@
  %9 -
��<�7 �� 0��� 
�3 [+  E�9�%3 D<�+��� .$%�R� $<���+�7  6��<=   ��� $�<��9

 ��  :�<  6��<= D<�+���QTL  ��� M���� D<�+��� � -
��<�7 W�7 �,� ��  :�< D<�+��� 4 K�3   ��,�

 *�� -$<��O�� ��,2 �	  +�I<2 �� .
�: [�6�9 -$<��O�� �
����-   �� 1������7    ��{< �
 0N��R� $�<��9

*+� �� 4
�: ��3�@ � ;� ��� -
��<�7 [+ 1��
 �
 ^Z�\� 
�3 �
 *��  E�9�%3 D<�+����	 ��  $�<��9

 ��  :�<  6��<= D<�+����	 ��QTL .
�: [�6�9 -
��<�7 W�7 �,� ��  :�< D<�+����	 �  

  

14 -3 -2 - ����� 17�  

9 �� [+ �� $<���+�7 -
��<�7 $%B�
���  9����� 
�$�-    )  �"	 ���� .$�+��A� ��{< �
 �� ����7y (

�
��� �� ����--��$<� -
��<�7 �� 1��
 �
 ����7 � ���@   �
����  E�9��%3 Y��� .
��:-  �����7j  C�  

)1,..., ij m= -
��<�7 1��
 �
 (i ) C�1,...,i n= 4(��     ��  �)7  ����9 1���%LK   
$�LQTL  �

 � 1��� �A+
 ���, (�+����	) ��R�� �����v��:$<�:  

)14-11(                                                            
1 1

K L

ij k l l ij
k l

y X eµ α β
= =

= + + +∑ ∑  

 4�)��� *+� �
µ  40	 *�A<���kα  �,�k  *���QTL 4lX     ���R�� ������v�� ��  �7�� ��

 4*& �+ ��R%� ��{< (�+����	)lβ  �,�l      �� ���3 ��	 ���R�� ��v�� *���    �����)7 ��� 
��:

 � 
��$<  A�R��  )�P� �  6��<=ije       ��� ���< ��<�< 0�	 -��$�<� .�&�  3
�X9  )�P� ��)7

 ����
1

n

ii
N m

=
=∑ �&�.  

 [+ $�%	 ��3QTL  5$� *�%B .
��
 
��� 4�&�  �+��3� �,� ����
 �	 ��� �� �,��QTL 

 � 
��%� $<��9�� :
�: 1��� �+� ����  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  443  

 

)14-12(                                                  
1

L

ij ij ij ij l l ij
l

y a d g X eµ β
=

= + + + + +∑  

 412 �
 �	( )20,ij aa N σ∼  4 �+��3�  6��<= �,�( )20,ij dd N σ∼    � ����(�f  �6��<= �,�

( )20,ij gg N σ∼ 1= ��,2 �	 �&�  <= $%B  �+��3� �,�   �� ��A+
  @
��<��7 ��,2 �+ ��&��/�< ���

 ���3 z������  ��)�P� 0�����L ���Z� �� ����f ����)  Z��QTL   ��� 1����< �� (���{< 
����� � $���


( )20,ij ee N σ∼ .�&�  )�P� ��)7  

 �6%+� ��3 ��ija 4ijd 4ijg  �ije  ���  K�+� $��� �� [+ �� ��R����f  3
�X9 �����v��

�R�*+� �� 4$%) 
��%� -$���� [+ ���� 0	 D<�+��� ��yij:�� �&� ����� (  

( ) 2 2 2 2var ij a d g ey σ σ σ σ= + + +  

�
��� �
 *�� D<�+����	- ����7j  �j ′  -
��<�7 �
i :�� �&� ����� ��<  

( ) 2 2 2cov ,ij ij ia a id d ig gy y π σ π σ φ σ′ = + +  

 412 �
 �	iaπ 0(2 ��R<) �
�$�� 1�R6+ ���IBD 0���3 
��3� *�� z���� (j  �j ′ 4idπ 
 � 1��< �	 �&�  ���K� �
 ��v�� �+2 $�
j �j ′ 0(2  ����  ) �
�$��� 1��R6+IBD  ��3�+�
 �� (

-
�	 � ��7 �+ $<�igφ  ��{�<� 
��� ��R<IBD ��� ���� ��{�<� ���)� �	 �&� z����   �%9 ���

 5
���5/0 �&� rD<�+��� D+�9�� 4*+����%�- ���� 0	 D<�+����	y ��  �+� �����&�:  

)14-13(                                                      2 2 2 2
a a d d g g eIσ σ σ σΣ = Π + Π + Φ +  

 412 �
 �	aΠ    0�(2 ���R< D+�9���  ����IBD   �A<���< z����� 4dΠ    �
 ���v�� D+�9���

 ���K� idπ  �gΦ 0(2 ��{�<� 
��� ��R< D+�9�� ���IBD  � z����I .�&� $��� D+�9��  

�
��� �
 ���� D<�+����	 D+�9��- ����7j  �j ′        �� �� ������ -
��<��7 [�+ ��� M�����  1���9

��  �+� ���� �����:
�<  

)14-14(                                                2 21

1
ij i

i i
ij i

y
Var R

y

ρ
σ σ

ρ′

   
Σ = = =   

  
  

 �	2σ :;+��
 � -
�� 0	  E�9�%3 D<�+���  

)14-15(                                                  

22 2

2 2 2

2 2 2

ga d
i ia id ig

ia a id d ig gh h h

σσ σρ π π φ
σ σ σ

π π φ

    
= + +            

= + +

  



444                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 412 �
 �	2
aσ 42

dσ  �2
gσ  D<��+��� |��9�9 �� 4$<$: ^+��9 �	 ��� 1�� 4   �  ��+��3� ����

 ���(�fQTL  � -
��  <= $%B  6��<= D<�+��� �2
ah 42

dh  �2
gh    ��,��� |��9�9 ��� ��+w�/  ����

 ���� ���(�f �  �+��3�QTL      �<= $�%B ��,� �Z�&� �� -$: ����9  E�9�%3 D<�+��� ;J& �  K�3

�R� �����v�� .$%IBD y+��9 ����
:$%�R� ��RR@ ���  

  

0

0.5

1
iaπ


= 



  

:�  

  

1

0idπ 
= 


  

  

) �(
���14-15-
��<�7 �� �Z��� 
��3� 1
�	 l�9�� ���� (  $<����+�7  (� ������ ���i  �i ′ 

 � ���� *+� �
 �	 
�: -
�
 lR� $<��9igφ   ����� �� $+��ii gφ ′    *����9 .
��: -
�
 1���<ii gφ ′ 

 45�k� ���� .
�: C�I<�  "	 [��<= �+�{< G�&� �� $+��
1

4ii gφ ′ =   �
���� �
 �����-   4 %9��< �����7

1

8
  4 	 [� � �<�6(�3) -��f � -
���L �
 ����1996.(  

  

14 -3 -3 - IBD  �� ��QTL  

 1�B]�9�<= [+ ���QTL  <*+� �� 4$<�: -$���� ���N�R� $%<��9    ���Le�� �� ��9 ;�+��
 ���< ��

]�9�<= M��%�&� ���� -$: -$���� ����A<��< �� -
���&� �� .;�%	 -
���&� ���A<��< �� ��&��/ ���

 �	 �&� -$: -
�
 1��<  <= -�A+�� �
 C��9 5����IBD      �� -��A+�� [�+ ���{�<� 
���   ��� $�<��9

 ��  )7 y��9 ����IBD    41���R(� � *�&��) 
�: 1��� �A+
 -�A+��1972     �)7 5$�� [�+ 4.(

 1��� ����IBD  [+QTL )  K�3iaπ |R� �� (IBD    ����I� �A<���< �
M1  �M2    -$�: ��+���

 41�
��	 � �6(�3) �&�1994 $�%	 ��3 .(1r 42r  �r ��< |�9�9 ��   �A<���< *���  ��	�9�< ���

 �4<= >�� �	
IBD ?���  

 .<= @� �	
IBD ?�
  

 .<= ,� �� �	
IBD ?�
  

 .<= ,� �� �	
IBD ?�
  

��� $�
 ��A ��  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  445  

 

M1  �QTL 4QTL  �A<��< �M2 ) 1�
��	 � �6(�3 .$%:�� �A<��< �
 �1994�� �� �+� �)��� (  ��&


:$<
��2  

)14-16( 1 1 2 2ia a b bπ π π= + +  

 412 �
 �	1π  �2π  |�9�9 ��IBD  �A<��< �
 ����R�4$%  

( ) ( ) ( )
( )

( ) ( ) ( )
( )

( )

2 2 2

1 2
1 4

2 2 2

2 1
2 4

1 2

1 2 1 2 1 2

1 1 2

1 2 1 2 1 2

1 1 2

1

2

r r r
b

r

r r r
b

r

b b
a

− − − −
=

− −

− − − −
=

− −

− −
=

  

 DE&IBD  ����QTL  ) ��(
��� �
 -$: ��3�@ �{< �
14-15   ) ��(
��� �Z��&� ��� (14-16 (

*+�A+��  �.
�:  

  

 1�I�14-3.  ]��9�<= �� |�9�9 �� ������@
 $(�� �
  ����12/12  �34/34    ��{< �
 �� �A<���< �
 �


 $<��3 �
 $�(�9 ���� $(�� �
 *+� .$+��A�j  �j ′ ]�9�<= �� ��A<��< �
 ���24/13  �24/14   Oe9

 � -
�
 06:) $<�:14-3  |+��K .($�%	 -$���� ��IBD 0(2 �
���� *�� z���� ���-  �����7j  �

j ′  �� �����1 0.5π =  �A<��< ����A  �2 1π =  �A<��< ����B �R� [+ $�%	 ��3 .$%QTL  ��

 ���<   ��	�9���< ����1 0.05r =  �2 0.10r =    �A<���< �
 *��+� *��� *�+� �� .
��
 
����� ����< 4��

G��	 ����  Z7�$9 ��� �	 ��3 *+� �� �A<��< �
 *��  ��	�9�<    4$�:�� ���:�$< 
���� ���� �
 ���

 �� �����14/0 �&�  ) ��(
��� G��&� �� .14-16 4(IBD    ��� M�����QTL  ���     ���&�P� ��+� �����  

 �:
�:  



446                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

( ) ( ) ( )
( )

( ) ( ) ( )
( )

( ) ( ) ( )
( )

( ) ( ) ( )
( )

2 2 2

4

2 2 2

4

2 2 2

4

2 2 2

4

1 2 0.05 1 2 0.10 1 2 0.14
1

1 1 2 0.14

1 2 0.10 1 2 0.05 1 2 0.14

1 1 2 0.14

1 2 0.05 1 2 0.10 1 2 0.14
0.5

1 1 2 0.14

1 2 0.10 1 2 0.05 1 2 0.14
1

1 1 2 0.14

0.6730

iaπ
 − × − − × − ×

= −
− − ×

− × − − × − ×
− 

− − × 

− × − − × − ×
+ ×

− − ×

− × − − × − ×
+ ×

− − ×
=

  

  
 06:14-3- �� M���� C��@�+
 .������@
 $(�� �
 *�� �A<��< ���9  

  

14 -3 -4- ����,����  

<�+�
�E7
 ����E '�p ��"  

 +�%�&�
  � -�I: [+ ���� ��$����    �
 -�I�: 8��< �
 .
��: ��J9 12 ���7�& |R� �� $<��9

 � �{<-
��<�7 4 6+ �
 �	 ;+��@ -
��<��7 4��A+
 �
 � -
��< $<���+�7 �A+$6+ �� ��R< ��   ��� ���

 $<���+�7 �A+$6+ �� ^Z�\� �$<���+�7 �+
�N��R� ��  6+ .$%n   ) $<����+�7 ���f -
��<�7i  ��	 (

 ����
mi �
���- ����7�&� ) �(
��� �
 �	 ��� 1�� .$+��A� �{< �
 ��14-4   4$�: ^�+��9 (Ri  �


 D+�9�� [+ 
��� *+�i im m×  �&�   12 �����)O ��� ��	1    ��)O ����7 �
 �iρ   �� .
��
 ����O

*+� 5����  (�AB y��9 45���< ��3 �P9 4����  �+� �����&�:  

$(�� 

$<��3 



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  447  

 

)14-17(                                   ( )
( )

( )1
2

2 2

1 1
exp

2
2

T
i i i i in

i

f y Z R Z

R
σπσ

− = −  
  

412 �
 ���	
1

1
L

i i l ll
Z y Xµ β

=
= − −∑ 4( )1, ..., i

T

i my y y=  ��
���� [��+( )1im ×  ��

]�9�%3 � ��1  ��
�� [+( )1 1m × 12 ���%L  ��9 �	 �&� 1  ��&�  ����� .n    40N��R� -
��<��7

 ;�+��A( +�%�&�
  �+� 06: �� ��<  Z	�&�:  

)14-18(                                      ( ) ( ) ( )1| log ... logi n nL y f y f yΩ = + +        

 ��7�%:�< ���������/( )2 2 2 2
1 2, , , , , , ,l a d gh h h r rµ β σΩ =  �
 
���� +�%�&�
 )14-18 (

 � �k	�$� Y�� �� -
���&� �� $%<��9 +�%�&�
  .$<�: 
��2���� ���  ���O�� 
��2�� 45���QTL 

 � j\�� � ���, �+
�N� *�3�@ �{< �
 �� $<��91r  �+2r    ��A<���< �Z���3 �&�9�& �
 12 ���v9 �

�6�: Y�� G�&� �� ������ �� .
�: C�I<� ;�+��A( y��9 �� ���@ +�%�&�
   ��� ��R<µ 4lβ  �
2σ 4MLE  ���� �� �+� ���� � �&
:$%+2  

( ) ( )

1

1 1

1 1

11 1

2 1

1

ˆ 1 1 1

ˆ 1 1 1

1 ˆ ˆˆ

n n
T T

i i i
i i

T T
l i

n
T

i i
i

R R y

R R y

Z R Z
N

µ

β

σ

−
− −

= =

−− −

−

=

   =    
   

=

=

∑ ∑

∑

  

412 �
 �	
1

ˆˆ ˆ1
L

i i l ll
Z y Xµ β

=
= − −∑  �

1

n

ii
N m

=
=∑ �R�  1
��	 
��� �� .$%µ̂ 4ˆ

lβ 

 �2σ̂  ;�+��A( y��9 �
 +�%�&�
 4MLE  �� M���� ���2
ah 42

dh  �2
gh    ;�+���A(� �� -
����&� ��

 4$�� � �$Z<) D6ZE�&1965 � 
��2�� (.$<�:  

  

<�+�
�E7
 ����E ��"  

-
��<�7  ��9 �@� y��9 4$%:�� $<���+�7 �A+$6+ �� -�I: �
 �� +�%�&�
 -
�
  ���� )  E�9��%3y (

 -��v��$%B 5���< ��3 �P9��  �+� �����&�:  

)14-19(                                        ( ) ( ) ( )
1

2 12
1

| 2 exp
2

N
TL y Z Zπ − Ω = Σ − Σ  

  



448                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 4���)��� *��+� �
N   -
��<���7  ����9 �� 0����� �����< 0��	 
�$���9 4���&� ����{ } 1

n

i i
Z Z

=
= 4

{ }
1i

n

im i
y y

=
=  ��
�� [+( )1N × ]�9�%3  ��9 �� 4�&� ��1   ��
��� [+( )1N ×    ��	 ��&�

 12 ���%L  ��91 $%�R� :�  

)14-20(                                          ( )2 2 2 2 2
a a d d g gh h h I Rσ σΣ = Π + Π + Π + =  

 412 �
 �	aΠ 4dΠ  �gΠ D+�9�� |�9�9 �� ���( )N N×  0�(2 |+��K ����  ����IBD 

 �
QTL  � 1��< �	  ���K� �
 �����v�� 4
��3� �� ��� �� *�� z����0(2 �<�AB $%�
  ����

IBD  z���� 
��3� �� ��� �� *���R�$% 0(2 |+��K � ���IBD ��   Z	����     �� ���� ��� *���

 -�I: �
 
���� 
��3� � ;�RN9$<�:���� �� . ;�+��A( �� ���@ +�%�&�
    ��� ���R<µ 4lβ  �
2
eσ 4MLE  ������ ����� �� �+� ���� � �&
:$%+2  

( ) ( )
( ) ( )

( ) ( )

11 1

11 1

2 1

ˆ 1 1 1

ˆ 1 1 1

1
ˆ 1 1

T T

T T
l

T

H H y

H H y

y H y
N

µ

β

σ µ µ

−− −

−− −

−

=

=

= − −

  

 1
�	 
��� ��µ̂ 4ˆ
lβ  �2σ̂  ;�+��A( y��9 �
 +�%�&�
 4MLE    ��� M����� ���2

ah 42
dh  �

2
gh  � 
��2�� D6ZE�& ;�+��A(� �� -
���&� ��.$<�:  

  

14 -3 -5- h') *��?�  

 
��� ��3 4$<$: 
��2�� ��������/ �	 *+� �� D/QTL  � ��  �� ��� *+� .
�: 1���2 $<��9  $�<��9

�� :
�: C�I<� �+� ����  

  

)14-21(                                                                                  
2 2

0

1

: 0

:
a dH h h

H

= =
  

  

 +�%�&�
 ��*�3�@ �{< �
 �� ��3) ��� ���( )0 |L yΩɶ) 0��N� � (( )1 |L yΩɶ ��&�P� (

 � �� -
���&� �� �	 $<�:12 ��  ;�+��A( ��R< +�%�&�
  � ��&�P� ��<:
�:  

)14-22(                                           ( ) ( )0 12 ln | ln |LR L y L y = − Ω − Ω 
ɶ ɶ  

?B
�, �
 �-� .%
�/��
�� 2�5 #�� #��CD �� ?��� �E 



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  449  

 

 4�)��� *+� �
 �	Ωɶ  �Ω̂  |�9�9 ��MLE  ��������/ ���*�3�@ �{< �
 �� ��3  ����0H  �

1H  �	 $%�R�0H ]�9�<= �Z�&� �� �A<��< ����P9  < ���O ��,�9     �����  �<��P� ��$�N� .
���@

 [+ 
��� $�+�9QTL  � $<��9�� 1���2 ��  ��I9 ����   1����2 .
��: *����9 ��A+�� ���  ����

 � ��<  J����D<�+��� ���� $<��9 �� -$: ����9 ���(�f �+  �+��3� ���&��Z� QTL    .
��: C��I<�

 %�� �	 �&� ���� ���� i+��< ^���9 �J�  <= $%B D<�+��� � 12 ���
   ���R< ���J9 �� $<��9

 ;�+��A( +�%�&�
 .
�: 1���2 ������  

  

 1�I�14-4. .(|� 2�
 < '�)   t�& -�I�: [+   1��6� �����   ���+QTL    ��eE�R+
 5�`�R�

t& ]�� 1��\�&�1 )CHD       .$�: ���J9  (��6(�� ����A<���< �� -
����&� ��� (7   ��+�/ t�&  ��w�@

Greyhounds  �6 �+�/ t& 1�@$<����� �� ��w@Labrador     DE�& � $<$�: -
�
  �Oe9 �A+$6+ ��

  ��@��  Oe9F1  �� ��Greyhounds  1�@$<����� �Labrador  *��  Oe9 ��< �F1 <� ��   .$�: C��I

 Oe9 �� ��& [+0R< �
 ���< *�� �
 �$�� ���-�I: ���7�& [+ $�(�9 �� �I%� ^Z�\� ��� ��

 06:) -$�.�/14-4�%��
 �	 $: ( �� l�9��  "	 ����  E�9�%3 ���CHD     +��&�%: D<��: �

QTL      41����6� � D��Z�) $<��&� �k	�$�� �� �� ���9 5�� �
 ���2002   41����6� � ��<���
�9 r

2005 8�I� �
 .(148  ���� ������@
 ���� *+� �� 0��� t&240   �N��R� -�������+� �A<��<

 ���38        � *+���) $<$�: ]��9�<= *����9  �R%� C�������	 ��� [+ �  ����9� C������	 ���

 41���6�2001  �� [�+ �� ��  ��7 g:�/ 4���A<��< *+� �� -$: ��J9 t& C�<=  A�&��/ ��N< .(

C������	��  � 1��< ��        |�R� ���  A��&��/ ���N< *�+� �
 ����I� ����A<���< *�� 0���3 .$�


 �<�&    41����6� � *+���) $�: 
��2�� 1�@���2001  t�& *�& .(     ��K��L j�\��9 C��A%� �
 ���

) 1��  <�O�3 �RO 1$:  <��\�&�OSS(      ���+��� ����� ;�J� �������� ��  6+ �	CHD   4��&�

t& �� [+ �� ���� ��(�)� ���.$: ���@ -��$<� 12 �&�� � ]B �& �
 -$:  

)  3
�X9 ��,2 ��  ($%� 5$� ��14-121�6� ���� (  ��+OSS     ���J9  A��&��/ ���N< G�&� ��

 �� -$:240      ����(�f ��,� 41
��	 -
��& ���� .$: $���7 -
���&� �A<��<QTL    ������v�� ���,2 �

�� 5$� 4�I��< �
 � -$: ��3�@ -$+
�< (�+����	) ��R�� ������ :
�� $���7 �+� ����  

ij ij ij ijy a g eµ= + + +  

) 0	 *�A<��� 
��2�� -���� �	µ       �Z��&� ��� -$�: �����9  �6��<= D<��+��� 4(QTL )2
aσ 4(

)  <= $%B D<�+���2
gσ) -$<��O�� D<�+��� � (2σ � �� (.$�
  

                                                 
1 - Canine Hip Displasia 



450                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

1��  ;�+��A( ��R< 0�3��/ ��� M�N< �Z�&� �� �	 ���  +�%��&�
    1���< ��	  ���<=  -$�%�


MLE ��� ���O�� ���QTL  06:) �&� -$: -
�
 1��< 4$%�R�14-5 4(13  
$LQTL   �����

OSS  %�� _)& �
  ��<= 0	 ��
1/0   ��� M��9�� �
  �Z�\� �
��2�� �+
�N� .$:  +�&�%: $��

2
aσ  � 
�J%��/ �	 $<��
 
��� $�
QTL  ���� ���    �� .$�<��
 g�N<  6��<= D<�+��� �
  9�����

QTL  4-$:  +�&�%: ���6  ����A<��< ��� �	 
���CFA1 4CFA3 4CFA5 4CFA8 4CFA9 

 �CFA28  ��& �
 ;� � �&�� �& �
 ;� �	 $%�R�  ��L �,� ����
 4$<$:  +�&�%:   ]�B

 ��� ]�� 1��\�&�OSS  � �,� 06:) $<��w@14-5    ��$�+�/ � ����, ����
��2�� 4
���� ����� �
 .(
2
aσ     *�+� ��	 
��
  %�K -��:� �&�� � ]B �& �
QTL  ���  g�N<    �
  �J� 1��R6+ ����

 ��&�R�CHD  � ��+� ]�� 1��\�&� �& �
 ���� .$%%	QTL    4$%��R�  ���X�7� �A+
 ���

�� ��� �
 �	 �QTL  ����A<��< ��� -$:  +�&�%:CFA17  �CFAX     � ]�B ��& 5�`�R�

 i%��/QTL   ����A<����< ��� -$��:  +���&�%:CFA7 4CFA10 4CFA18 4CFA22  �CFA37 

 �&�� �& 5�`R��R�.$% 1��  *+� 4�&� -$: -
�
 1��< �	 �<�@QTL    ����  ���X�7� ���

 �
  J&CHD .$<��$< ^(�\� ]�� 1��\�&�  

  

  
 06:14-4- y��� .t& �
 ������@
 -�I: [+ C��@�+
-�+�
 � ��1��< |�9�9 �� ��-
�� � ���< -$%�
  g�\� .$%�R� ��

1��< |�9�9 �� ��eL �� -$�< �/ � -$: �/  ;J�& -$%�
 0�(2  ����Greyhound  �Labrador Retriever   12 �


 t&�R�.$%  

  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  451  

 

  
 06:14-5- ��R< 0�3��/ ;�+��A( ��� +�%�&�
 )LR5$� *�� (  [�+) 0��	 ���QTL   5$�� � (
��
 
����  ����

) ��3�+ g��	QTL �Z��3 5$� �� -$: 
��2�� (
��$< 
��� ���� ��OSS -��$<�  ��& �
 -$�: ���@  ) ]�BOSSL4 

) �&�� � (���OOSSR C������	 �� C�<= 0	 5�� �
 t& ]�� 1��\�&� ( �2 41  �939     A��&��/ ���N< �� -
���&� ��

1��<  N3� l7 .-�������+� ����A<��< �� -$: ��J9   �
  �<��P� �<���&2 -$%�
001/0=p    1����2 ��� �� ��	 ��&�  ����

6� � ��( �� G���O� .�&� -$: *���9 ��A+��) 1���2006.(  

  

1�
��

2 �
��

O�
� 



452                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

14-4- A�'�5�"  

14-1- 1�6� 5$�-
��<�7 �
  ��+ � ��3  %9 ���    ��+�I9 �� 0��O �A<���< �����3 �	 $%	QTL 

$%�R� -$: ��7�%: r1�6� 4�A+
 ����L ��  ��+QTL -
�
 ����     �%9 -
��<��7 [�+ �� 0��� ���

 :�&� �Z��� �
 C�I<� C�Z�R�1-   ��� �A<��< �����3 *���9 Y�� �� -
����&�    �
 -$�: _+���9 ����

 0X34  �2- 1�6�  ��+QTL        5$�� 4���{< ���P( �� .�A<���< -$�: ��7�%�: �����3 �� -
���&� ��

QTL  �  %9 -
��<�7) lZ�\� 5$� �
 �� �A<��< �����3 ���)O C$L $<��914-4.$�
 �	���� (  

5$� ���� ��  :�� .^(��< �����3 � �A<��< �����3 C��9 ���&�A<�-QTL .$��
 1��<  

5$� .h         ��� ���R< C���9 � lZ��\� ���� 5$�� ��+2 .$��%	 �R+�N� ;� �� �� �<�@�$� � lZ�\� ���  

5$��$%�R� ������ �+�� ����
 �<�@�$� ���  

1�6� ����  �O�� 5�k� [+ .�5$� �� .$�%	 �$�/  %9  ��+   ����� 0�X3 *+� �
 -$: �+��� ����2 ���

M��%�&� � 5�k� �+�I9.$�%	 -
���&� 
�7 �+�I9 �� 0��� ����2 ���  

  

14-2- 1�6�  ��+QTL  Oe9 �
 ����R�/� ��,2 �� ���������@
 ���  

Y��1�6� ��� Oe9  ��+ � ������@
 ���   ]��9�<= *�3��@ ��{< �
 ��  <�&2 �� $%<��9  ����QTL 

1�6� ��{%� �� 4lZ�\� 5$� �
 ������   ���+QTL     ����R�/� ���,2 ��� ����    ����� .$�%��+ l�R� �  

1�6� Oe9 �
 ����R�/� ��,2  ��+5$� 4������@
 ���    ��  J����� ����&     ����� .
��: C��I<� $�<��9

-�A+��     �<= -��A+�� [�+ �
 ������@
 $(�� �
 *�� ������ 0(2 ��JB 40��	 ��Le�� ����  <= ���

 �
 .
��
 
���QTL  ���� �� ]�9�<= ��JB ����
 [+ �� �	 $+��A� �{< �
 ��13 414 423  �24 

 -��$<� �� ������@
 ���< ���� �
n �R� �@� .$%
1 1 2 2/u v u vµ    ]��9�<=  E�9��<= Y���1 1 2 2/u v u v 

 ���� M������QTL  �1 2, 1,2u u =  �1 2, 3,4v v =  � $%��:��( )
1 1 2 2/u v u vu µ=  *�A<����� ��
����

      �
 ������  ��6��<= ����,2 �����������/ 4$��:�� ��������QTL     ������ ���� 0����N�� ���,� ����


( )1 1 1 2 2 2, , , , , , , , , , , , , , ,
T

a I I I I J J K K Lαα αβ βα ββ αγ βγ γα γβ γγµ α β γ α β γ=  |����9��

 �$<�: :12 �
 �	  

 .^(�µ .�&� 0	 *�A<���  

 .h1α  0(2  %+�A+�� ��  :�<  �+��3� �,�1  ��2  *�(�� �
QTL .�&�  

 .a1β  0(2  %+�A+�� ��  :�<  �+��3� �,�3  ��4  *�(�� �
QTL .�&�  

 .�1γ 0(2 *�� 0��N�� �,� ��  :�< ���(�f �,�.�&� ������ *+$(�� �� 0��� ���  

 .!2α  0(2  %+�A+�� �� 0���  �+��3� �,�1  ��2  *���
 �
QTL .�&�  

 .�2β  0(2  %+�A+�� ��  :�<  �+��3� �,�3  ��4  *���
 �
QTL .�&�  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  453  

 

 .�2γ 0(2 *�� 0��N�� �,� ��  :�< ���(�f �,� *+$(�� �� 0��� ���.�&� ������  

 .uIαα  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�1  ��2  �


 *���
 � *�(��QTL �&�.  

 .�Iαβ  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�1  ��2  �


 *�(��QTL 0(2  %+�A+�� � ���3  ��4  *���
 �
QTL .�&�  

 .
I βα  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�3  ��4  �


 *�(��QTL 0(2  %+�A+�� � ���1  ��2  *���
 �
QTL .�&�  

 .nIαβ  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�3  ��4  �


 *���
 � *�(��QTL �&�.  

 .�Jαβ  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�< ���(�f1   ���2  �


 *�(��QTL  *���
 �
 ���(�f �,� �QTL .�&�  

 .�Jαβ  �+��3� ����R�/� �,�×  0(2  %+�A+�� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�< ���(�f3   ���4  �


 *�(��QTL  *���
 �
 ���(�f �,� �QTL .�&�  

 .=Kαβ ���(�f ����R�/� �,�×      *��(�� �
 ����(�f ��,� ��� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�

QTL  0(2  %+�A+�� �1  ��2  *���
 �
QTL .�&�  

 .MKαβ ���(�f ����R�/� �,�×     *��(�� �
 ����(�f ��,� �� M���� 0��N�� �,� ��  :�<  �+��3�

QTL  0(2  %+�A+�� �3  ��4  *���
 �
QTL .�&�  

 .�Kαβ ���(�f ����R�/� �,�× *���
 � *�(�� �
 ���(�f ��,2 *�� 0��N�� �,� ��  :�< ���(�f

QTL .�&�  

 �+� ���� ��  6��<= �,� ��
�� �  E�9�<= Y��� ��
�� *�� �)����&�:  

u Da=  
  

  

  

  

  

  

  

  



454                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

) u�� D+�9�� 412 �
 �	D(  �+� ���� ���&�:  

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1
D

− − − − − − − −
− − − − − − − −
− − − − − − − −

− − − − − − − −
− − − − − − − −
− − − − − − − −
− − − − − − − −

=
− − − − 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1

1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 1













 − − − −

 − − − − − − − −
 − − − − − − − −
 − − − − − − −


− − − − − − − −
 − − − − − − − −


− − − − − − − −
− − − − − − − −
























 
 


  

  

 �  6��<= �,� ��
�� 4 E�9�<= Y��� ��
�� 
��2�� ��  ��)��� ��  <�&2 �� $<��9ˆ ˆTa D u=   
��2���

 .
�: +�%�&�
  �
 ����QTL  � ������@
 0��N�� �,� ����
 �+� ���� �� $<��9:
�: �(���3  

( ) ( )
1 1 2 2 1 1 2 2

1 1 2 2

2 4 2 4

/ | /
1 3 1 31

n

u v u v i u v u v i
u v u vi

L y f yω
= = = ==

= ∑∑∑∑∏  

 412 �
 �	
1 1 2 2/ |u v u v iω  ]�9�<=  ��: 5����QTL       
��3 �
 �A<���< ]��9�<= ��� M�����i  �

( )
1 1 2 2/u v u v if y  *�A<��� �� 5���< y+��9  (�AB y��9

1 1 2 2/u v u vµ   D<��+��� �2σ  ��&�  �q����� .

 � ��<  ��:��< |R� �� $%<��9 � ���A<��< *��  ��	�9�< ���QTL ��.$%+2 �&
  

 ;�+��A(� [+EM  � 
��$<��&�Y��� 
��2�� ���� $<��9   ���J9 -$�<��O�� D<�+��� �  E�9�<= ���

:^+��9 �� .
�:  

( )
( )

1 1 2 2 1 1 2 2

1 1 2 2

1 1 2 2 1 1 2 21 1 2 2

/ | /
/ | 2 4 2 4

/ | /1 3 1 3

u v u v i u v u v i
u v u v i

u v u v i u v u v iu v u v

f y

f y

ω

ω ′ ′ ′ ′ ′ ′ ′ ′′ ′ ′ ′= = = =

Π =
∑ ∑ ∑ ∑

  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  455  

 

 �Z��� �
E 4MLE  �Z��� �
 ��7�%:�< ���������/ ���M �� �� �+� ���� � �&
:$%+2  

( )

1 1 2 21 1 2 2

1 1 2 2

1 1 2 21 1 2 2

1 1 2 2 1 1 2 2

1 1 2 1

2 4 2 4

/ |1 3 1 3
/ 2 4 2 4

/ |1 3 1 3

2 4 2 4 22
/ / |

1 1 3 1 3

ˆ

1
ˆ ˆ

u v u v i iu v u v
u v u v

u v u v iu v u v

n

i u v u v u v u v i
i u v u v

y

y
n

µ

σ µ

= = = =

= = = =

= = = = =

Π
=

Π

= − Π

∑ ∑ ∑ ∑
∑ ∑ ∑ ∑

∑∑∑∑∑

  

 0����E  �M  � ���69  +�� �9 �	 12 �� D/ .$%&�� ��$+�/ � ���, ��$N� �� ��
��2�� �	 $<�:

 � ��3 1���2 $%B 4$<$: 
��2�� ��������/.
�: C�I<� $<��9  

 ���� �<�AB �	 $��
 1��< .^(�QTL  ���� CeL� ����  <��P� �<��&2 � -$: 1���2QTL 

 � *���9.
�:  

1���2 .h         4�����R�/� � ����(�f 4 ��+��3� ���,2 0���: ^�Z�\�  �6��<= ���,2 ���� ��3 ���  

 ���3 �� -
���&� �� $%<��9:$<�: �(���3 ������ ��� ���  

0 1

0 1

0 1

0 2

0 2

0 2

0

0

0

0

0

0

0

0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

: 0

H

H

H

H

H

H

H I

H I

H I

H J

H J

H K

H K

H L

αα

αβ

ββ

αγ

βγ

γα

γβ

γγ

α
β
γ
α
β
γ

=
=
=
=
=
=
=
=

=

=

=

=

=

=  
  

  

  



456                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 ��� ��3 �P90 1: 0H α =Y��� 4 $+��  E�9�<= ����� :$<�: 
�$P� �+� ����  

13/13 13/14 13/23 13/24

14/13 14/14 14/23 14/24

23/13 23/14 23/23 23/24

24/13 24/14 24/23 24/24

µ µ µ µ
µ µ µ µ
µ µ µ µ
µ µ µ µ

+ + +
+ + + +
= + + +
+ + + +

  

        ;�+���A(� ����� �+
�$P� *+� 4$: -
�
 _�K�9 q�� |(�)� �
 �	 ��� 1��EM   5��L�

 �
�:  �� �I%� �	MLE  ���Y���  ���     1
��< 
�$�P� ���  E�9��<=1α    ���� ������

�+
�$P� .$: $���7;�+��A(� � �� ��������/ 
��2�� ���� ��  +���
  ���3 �� [+ ��  ����

.$�%	 
�I+� �A+
 ���  

;�+��A(� �� .� �	  +���� 1�6� ����  ZL 5�k� 1��%L   ���+QTL     
��I+� �������@
 y����� �


.$�%	 -
���&� 4$+
�<  

14-3- 1��) �(
��� �
 �	 ���14-16   *��� M���9�� �<�AB �	 $��
 1��< 4$: -
�
 1��< (IBD 

 � �A<��< ���QTL �� � �&
.$%+2  

14-4- 1�6� ����  ��+QTL    ���� D+�9��� �� 4-$�.�/ -�I: [+ �
 ��IBD     �� ���� ��� *���

t& 06: �� .;+��
 ���< ��14-4 :$�%	 -
���&� 5�k� 1��%L ��  

 D+�9�� .^(�( )148 148× 0(2 ��R< ���� �� ���IBD  [+ �
QTL .$�R+�%�  

 D+�9�� .h( )148 148×  �+2 $�
 1��< �	 $�R+�%� ��P< ��  ���K� �
 �����v�� ���� ��

t& �� ��� �� �
 ��QTL  ���� �� ������IBD .��7 �+ $%�R�  

 D+�9�� .�( )148 148×  |+��K ���� ��IBD t& �� ��� �� *��   1=  ���9 ����� ���  ���

.$�R+�%�  

14-5- 1�6�  ��+QTL -$�.�/ -�I: [+ �
 ����R�/� ��,2 �� ���  

 �@�QTL    06�: -�I�: ���� ����R�/� ��,2 �� ���14-4  1��6�    D<��+��� $�+�� 4$<��:  ���+  ����

 �+��3�  %�+ ����R�/�× )  �+��3�2

aaiσ4(  �+��3�× ) ���(�f2

adiσ4(  ����(�f ×  )  ��+��3�2

daiσ � (

���(�f × ) ���(�f2

ddiσ    ����� 0�	 D<��+��� 4�(�� *+� �
 .;�+�< 
���  3
�X9 ��,2 �� 5$� �
 �� (

) 
��%� -$����yij ( � 1��� ���� *+$�:
�:  

( )
1 1 2 2

2 2 2 2 2 2 2 2 2 2var
aa ad da ddij a d a d i i i i g ey σ σ σ σ σ σ σ σ σ σ= + + + + + + + + +  

  

  

  



T�*� :K+��DE ./0 �A�,QTL F@9G �                                                       )�A@Y� ��+                  457  

 

�
��� �
 *�� D<�+����	- ����7j  �j ′  -
��<�7 ��i :�� �&� �����  

( )
1 1 1 1 2 2 2 2

1 2 1 2 1 2

2 2 2 2

2 2 2 2

cov ,

aa ad dd

ij ij ia a id d ia a id d

ia ia i ia id i id id i ig g

y y π σ π σ π σ π σ

π π σ π π σ π π σ φ σ
′ = + + +

+ + + +
  

 C�
 ���
 D+$<� �	π  [+  +�&�%: ����QTL .�&�  

 �)��� .^(� +�%�&�
  �
 ���� ��QTL .$�R+�%� 0��N�� �,� ����
  

;�+��A(� .h  D<��+��� 
��2��� �� M���� ���  )  ��+��3� ����
1

2
aσ  �

2

2
aσ ) ����(�f � (

1

2
dσ �  

 
2

2
dσ �
 (QTL D<�+��� � ^Z�\� ����R�/� ���12 �� �� ��.$+��2 �&
  

  



 



 

  

  

  

  

  

��PQE  
  

  

  

  

  

  

  

  

  



460                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 ����LA  

>�����$+   }���
����- ����� ��"  

  

A.1- #
�4� ��"����,����  

 h��	 �� �+� ���������2 M��%�&�1) �@�� � e&�	 ^�(�9 4C�
 g+��+� 42001  -$�: G����O� (  .$�<�

 *+� � �	 �
��3� ���� � -
�� ��3���/ �
�$� �9 �����0��	 �+�X9 $%���7 |�<�I� �� ��9  ����

 +�%�&�
  4$%:�� ��:�
 �����.�&� -$:  

-
�
 �	 12 �� D/ ���X=x  y��9 4$<$: -$���� +�%�&�
    �%�+( )|L xθ   �e���	 y���9 4

-$: ^+��9 ��v�� �� ��θ  -���2 � -
��LR :�� �&� ����L  

( )
( )

( )

sup |

0
sup |

L x

L x
x

θ

θ

θλ
θ

=
  

 �
 �@�  �� 0��	 � ;{%� �L�I�( )|L xθ�+
�N�  ��9 ���� 40θ  �θ   ��{< �� $�%<���< 4

�+�I9�� ����� 4$%+2 �&
 �q � �� $%<��9    $<��: ���&�P� �
$�L ���� r    1����2 -����2 4*+�����%�

( )xλ  �-
�
 ���� $<��9�� -$: -$���� ���      �����  ��&�%� 5����3 ���� ��@�  �� 4$+2 �&


 1
�< j\�� � 1
�	 ^+��9( )xλ .$:�� ��:�$< 
���  

  %�+ 1���2 _)& [+ ^+��9 ����α ���, 
$L 4c :�	 ���� 4
�: h�\�<� $+��  

)A.1(                                                                          
( )( )

0

supP x cθ
θ θ

λ α
∈

≤ ≤
  

 
 ��ggm:A.1  ��
�gg4� `gg�?�5)LRT- 0H  .(<��gg� 1�����2 ������0 0:H θ θ=  0����N� �


1 0:H θ θ≠  $��%	 ��3 41,..., nX X    ����� ���( )|iid f x θ   4$�:��θ̂   ���<MLE 

 �� M����θ  � -
��( )|f x θ  � ����9 *��� 5��� l+��: �� ��<    ���3 ��P9 4DE�& .$%	

0H �	  �O� 4n → ∞  4$%	 0��( )2 log xλ− ��   ����
 [�+ �� y��� ��	 y+��9 [+ �&

: %�+ 4
�	 $���7 0�� �
��2  

 �	2
1x   3
�X9 ��v��2x .�&� �
��2 ���
 [+ ��  

                                                 
1- Statistical Inference 

( ) 2
12log x xλ− →



                                                                                                                       KZ��[                  461  

 

 ���OA.1  �    ���������/ ��
��� ��� M��9�� �
 ��� ��3 412 �
 �	 $��+ lR�  �(�� �� $<��9 ��&� .

12 �	 �+� ;��9  � 1��� ��< ���,� 1�$� �� � -���� 4;�%	    ��(
��� ;��%	 0���� 1�%��� �	 $�


)A.1�<�< ���� 0O�$� (.�&� �
�� ���� ���  

  

 ���OA.2 $�%	 ��3 .1,..., nX X �<�< [+ ��  3
�X9 ��pdf  �+pmf  ��� M����( )|f x θ 

 ���@� 4*����� 5����� l+����: ���P9 .$��:��0θ θ∈  -�����2 y��+��9 DE��& 4$��:��( )2 log xλ− 

 ��A%� �	  �<�< -��$<�n → ∞  � 0��   y���� ���	 y+��9 [+ 4$%	 ��&�   y�+��9 �
��2 ����
 .

 �� ��3�+ W�X�7� 
��2 ���������/ 
�$�9 *�� ����9 4-$: 
�$P�0θ θ∈   
��2 ����������/ 
�$�9 �

 �� ��3�+ W�X�7�θ θ∈ .�&�  

 
�0 0:H θ θ∈  [B�	 �+
�N� ����( )xλ     ����� �+
��N� 
� 5
����( )2 log xλ−  ��&� r

:*+����%�  

0H  � 
�  <��� �@� lN3 � �@� �	 
�:( ) 2
,2log vx x αλ− ≥ .$:��  

 412 �
 �	v  ���O �
 -$: 1��� �
��2 ���
A.2  .�&� �@�0θ θ∈     ����� ��<�< -��$�<� �

4$:��  5�� 8�< ��)7 5������ ���   �+�N9α   ) ��(
��� 4Y�� *�+� �
 .
�� $���7A.1 ( ���  ���� 

-��$<� ����  �+�N9)  �<�I� -��$<� 1���2 [+ � -
�� ���O�� ���� �<�< ���α   �� ^�+��9 (  .
��:

 ���O *+� �	 $�%	 ���9 �N�N��
:�	 
��
 �(q
 8�K�� *+� �� lN3  

   �� ����  

0θ θ∈                                0lim ( )
n

P reject Hθ α
→∞

=  

 �	 *+� �� �
0 0sup ( )P reject Hθ θ θ∈  �)N< �
α  � ��A� �(q
 4
�: <   *�+� .$�%	

1���2 ���� �q��� �(��)  �<�I� -��$<� ���α � �� (.$�
  

  

 ��m:A.3.  �@�1,..., nX X  [+ ��  3
�X9 �<�< [+pdf  �+pmf  ��� M����( )|f x θ 4θ̂ 
 1��%L ��MLE  �� M����θ  �( )h θ ��&��/ y��9 �� ��θ    4*���� 5���� l+��: �P9 4$:��

:;+��
  

 
( ) ( ) ( )ˆ 0,n h h n vθ θ θ − →      

  

  

  



462                                                         ��� ���� ���� ������: !"#� $��� �%�&'�( ) �*���� ��+QTL  

 4�)��� *+� �
( )( ) ( )ˆV ar h vθ θ=  �:
�: -
� |+�N9 �+� ���� �� $<��9  

 

( )( ) ( )

( )
ˆ

2

ˆ

2

2

|ˆ

log | |

h
Var h

L X
θ θ

θ θθ
θ

θ
θ =

=
′  ≈

∂−
∂  

 �� ����� �R	 ��\� 412 �
 �	( )ˆ
n̂I θ  -$: -$���� ��Le�� 
�$�9  %�+�&�.  

.;{%� l+��:  ��+��OA.1 4A.2  �A.3 -$: 8���� *��� 5��� l+��: ��  �� l+���: *+� .$<�

   � -$�%%	 ���R7 ����R< 4 6�%69 l+��:  K�+� �{<     �N)%� 0���R� ������ �
   � |�&�%� �q����

�+�K�  (� .$%�R� g\�12 �� 1�+� 0���L [+ 1��%L �� ����K ��2.$%�R�  

���� ��Z��O �� ��R��� ��&�&� l+��: *+�     ����v9 � 5
���9  +��<��9 � 5�����  (�AB y��9 ���@

 5��A�<� � �����R� ���� .$% �����4����� ������ 1$: *:�� �  Z	 5��� ) �@�� � e&�	2001 4(

) $(�<�2 � 
��� 4��2��&�1999 0X3 418) *&�@�3 4(1996  g�\� 44   ) e�&�	 � *�( ��+ (1998 4

 g\�6-3.$�%	 -$���� �� (  

  

A.2-  >�����$+ �8� /!=EM  

 ;�+��A(� ���
�6ZL 0L ��� ������ �B�@�EM       ��  �7�� ��	n �� ���� 4
�
 ;�����7 _��K�9 ��

    ������� -$����� ����� .
�	 ;����7 ���

�7 4$%�R�  K�+� ����� ����
 �	 ������ q���  ��� 4

) �@�� � e&�	2001 0X3 47.$�+�< ������ (  

�� ��� -
�
 �� �� ����2 l���� 45��� ���y   y���9 �  +�%��&�
 ( )|L yθ    �� ���f2  .;��%	

-
�
 4DE&-$�@ ���1  ��z  �  3���-
�
 4��O��  ��@ �	) $<�:   �Z�69 ��+ -$: ;�I� ���2 

 ��� -$�����< ���� -���A<2 .($<���:( ),y z -
�
 1����%L ���� � 0����	 �����( )| ,L y zθ  1����%L ����

 +�%�&�
 -
�
 � ������ 0��	 ��� �� �	  Z��R� �
) ;�%	12 ��  h�\�<�  A<�AB 4;��R� �����

( )| ,L y zθ  j\�� �q����&�-
�
 ��  L�< �B �	 |Z)� *+� 1�B 4 ���&�P� -$�@ ���

1�&2 �� � �9 .(�&� C�Z�� � j\�� 4$<��&�� ���  4������   ���O��  ���@( )|L yθ   +�%��&�
 

-
�
 ���+ jO���< ����� +�%���&�
 -
�
 ��� -$�����< -$��: -$������ ����� 8���< �
 *��+� ��� �� .
���:

 +�%�&�
 0��	 ;�+��A(� 4EM  � ���
�.$��+  

 -
�
 5�����  (�AB y��9 ^+��9 4;�+��A(� ����K �  Z�� g\�  ) -$��@ ����k(    ��	 ��&�

��  �+� ���� ����� �:
�:  

                                                 
1 - Missing data 
2- Augmented data 
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����L B  

���
'9 ��"R 

B.1- 2 � /0)  

)1 ���
'9 (R  1�I� �+'92 -4  

y<-c(79,82,85,87,100,101,102,103,124,125,126,127) 

n<-length(y);nit<-20; 

MAA<-array(max(y),dim=c(nit,1)); 

MAa<-array(mean(y),dim=c(nit,1)); 

Maa<-array(min(y),dim=c(nit,1)); 

S<-array(sd(y),dim=c(nit,1));S2<-array(sy,dim=c(nit,1)); 

S2[1]<-5; 

for(i in 2:nit){ 

temp1<-.25*dnorm(y,mean=MAA[i-1],sd=S[i-1]); 

temp2<-.5*dnorm(y,mean=MAa[i-1],sd=S[i-1]); 

temp3<-.25*dnorm(y,mean=Maa[i-1],sd=S[i-1]); 

PAA<-temp1/(temp1+temp2+temp3); 

PAa<-temp2/(temp1+temp2+temp3); 

Paa<-1-PAA-PAa; 

MAA[i]<-sum(y*PAA)/sum(PAA); 

MAa[i]<-sum(y*PAa)/sum(PAa); 

Maa[i]<-sum(y*Paa)/sum(Paa); 

#S[i]<-sqrt((1/nit)*(sum((y-MAA[i])^2) 

+sum((y-MAa[i])^2)+sum((y-Maa[i])^2))) 

S2[i]<-(sum(PAA*(y-MAA[i])^2)+sum(PAa*(y-MAa[i])^2) 

+sum(Paa*(y-Maa[i])^2))/(n*sum(PAA+PAa+Paa)) 

S[i]<-sqrt(S2[i]) 

} 

par(mfrow=c(2,2)) 
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par(mar=c(4,4,1,1)) 

plot(MAA,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="Mean AA",xlab="Iteration") 

plot(MAa,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="Mean Aa",xlab="Iteration") 

plot(Maa,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="Mean aa",xlab="Iteration") 

plot(S2,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="Variance",xlab="Iteration") 

MAA[nit];MAa[nit];Maa[nit];S2[nit] 

  

  1�I� �+'92 -12R)2���
'9 ( 

y<-c(1339,154,151,1195); 

m<-length(y);n<-sum(y);nsim<-10000; 

#-----Log likelihood function--------- 

lambda<-function(p1,p2,p3,x1,x2,x3) 

(x1*log(p1)+x2*log(p2)+x3*log(p3) 

+(n-x1-x2-x3)*log(1-p1-p2-p3)); 

p1hat<-(y[1]+y[4])/(2*n);p2hat<-(y[2]+y[3])/(2*n); 

Lnull<-lambda(p1hat,p2hat,p2hat,y[1],y[2],y[3]) 

Lmax<-lambda(y[1]/n,y[2]/n,y[3]/n,y[1],y[2],y[3]); 

Tobs<- -2*(Lnull-Lmax); 

Tsim<-array(0,dim=c(nsim,1)); 

for(i in 1:nsim) 

{ 

x<-rmultinom(1,n,c(y[1]/n,y[2]/n,y[3]/n,y[4]/n)) 

Tsim[i]<- -2*(lambda((x[1]+x[4])/(2*n), 

(x[2]+x[3])/(2*n), (x[2]+x[3])/(2*n), 
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x[1],x[2],x[3])-lambda(x[1]/n, 

x[2]/n,x[3]/n,x[1],x[2],x[3])) 

} 

hist(Tsim,main=expression(-2(log)(lambda)), 

xlab="Simulated Observations",xlim=c(0,40), 

freq=F,col="green",breaks=50) 

mean(Tsim>Tobs) 

#----------------------------------------------------- 

#The function rmultinom returns a random multinomial vector 

#n=number of variables desired 

#size=sum of cells 

#prob=vector of cell probabilities 

rmultinom <- function(n,size,prob){ 

K <- length(prob) # #{classes} 

matrix(tabulate(sample(K, n*size, 

repl = TRUE, prob)+K *0:(n-1), 

nbins=n*K), 

nrow=n, ncol=K, byrow=TRUE)} 

 

B.2- >��" /0)  

 )1 ���
'9 (R  1�I� �+'98-6  

#This gets MLEs for the Tomato data 

y1<-c(79,82,100,102,124);y2<-c(85,87,101,103,125,126,127) 

n1<-length(y1);n2<-length(y2);n<-n1+n2 

#-----Initialize Estimates------- 

r<-.25;m1<-mean(y1);m2<-mean(y2);s<-sqrt(var(c(y1,y2))) 

m1plot<-m1;m2plot<-m2;splot<-s;rplot<-r 

#-----Start Iteration------------------------------ 
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nit<-100 

for(i in 1:nit) 

{ 

w1<-P1(y1,m1,m2,s,r);w2<-P2(y2,m1,m2,s,r) 

m1<-(sum(w1*y1)+sum(w2*y2))/(sum(w1)+sum(w2)) 

m2<-(sum((1-w1)*y1)+sum((1-w2)*y2))/(sum((1-w1))+sum((1-w2))) 

s<-sqrt((sum(w1*(y1-m1)^2+(1-w1)*(y1-m2)^2) 

+sum(w2*(y2-m1)^2+(1-w2)*(y2-m2)^2))/n) 

r<-(sum(1-w1)+sum(w2))/n 

r<-min(r,.5) 

m1plot<-c(m1plot,m1);m2plot<-c(m2plot,m2) 

splot<-c(splot,s);rplot<-c(rplot,r) 

} 

#----------------Plot--------------------------- 

par(mfrow=c(2,2)) 

par(mar=c(4,4,1,1)) 

plot(m1plot,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="mean 1",xlab="Iteration") 

plot(m2plot,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="mean 2",xlab="Iteration") 

plot(splot,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="std",xlab="Iteration") 

plot(rplot,type="l",lwd=2,main="", 

ylab="r",xlab="Iteration") 

#----------Define Functions for P1 and P2 

P1<-function(y,t1,t2,w,r) 

{ 

temp1<-(1-r)*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-r*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 
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return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 

P2<-function(y,t1,t2,w,r) 

{ 

temp1<-r*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-(1-r)*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

}  
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#This gets permutation distribution for the Tomato data 

y1<-c(79,82,100,102,124);y2<-c(85,87,101,103,125,126,127) 

n1<-length(y1);n2<-length(y2);n<-n1+n2 

y<-c(y1,y2) 

#-----Initialize Estimates------- 

r<-.25;m1<-mean(y1);m2<-mean(y2);s<-sd(y) 

Lplot<- logL(y1,y2,m1,m2,s,r) 

#-----Start Iteration------------------------------ 

nperm<-5000 #number of permutation statistics 

nit<-50 #number of iterations to find MLEs 

for(j in 1:nperm) 

{ 

yp<-sample(y);y1<-yp[1:n1];y2<-yp[(n1+1):n] 

for(i in 1:nit) 

{ 

w1<-P1(y1,m1,m2,s,r);w2<-P2(y2,m1,m2,s,r) 

m1<-(sum(w1*y1)+sum(w2*y2))/(sum(w1)+sum(w2)) 

m2<-(sum((1-w1)*y1)+sum((1-w2)*y2))/(sum((1-w1))+sum((1-w2))) 
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s<-sqrt((sum(w1*(y1-m1)^2+(1-w1)*(y1-m2)^2) 

+sum(w2*(y2-m1)^2+(1-w2)*(y2-m2)^2))/n) 

r<-(sum(1-w1)+sum(w2))/n 

r<-min(r,.5) 

} 

L<- logL(y1,y2,m1,m2,s,r);Lplot<-c(Lplot,L) 

} 

#----------------Calculate Statistics----------- 

m<-mean(y);s<-sd(y) 

LH0<-logL(y1,y2,m,m,s,.5) 

Lplot<- -2*(LH0-Lplot) 

sort(Lplot)[.95*nperm] 

sort(Lplot)[.05*nperm] 

#----------------Plot--------------------------- 

hist(Lplot,main="Permutation Distribution", 

freq=F,xlab="-2 log lambda") 

#----------Define Functions for P1 and P2 

P1<-function(y,t1,t2,w,r) 

{ 

temp1<-(1-r)*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-r*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 

P2<-function(y,t1,t2,w,r) 

{ 

temp1<-r*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-(1-r)*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 
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#-------------Define Functions for log likelihood---------- 

logL<-function(y1,y2,t1,t2,w,r) 

{ 

S1<-sum(log((1-r)*dnorm(y1,t1,s)+r*dnorm(y1,t2,s))) 

S2<-sum(log(r*dnorm(y2,t1,s)+(1-r)*dnorm(y2,t2,s))) 

return(S1+S2) 

}  
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#This gets MLEs for the Poplar data 

data<-read.table("PoplarMarker3.txt",sep = ",",header=F) 

M<-data[,1:4];nm<-dim(M); 

Y<-data[,5];n<-length(Y) 

mY<-mean(Y);sY<-sd(Y) 

LL0<-sum(dnorm(Y,mY,sY,log=T)) 

#----------Create Classes------------------- 

#----------Class1=11, Class2=10,Class3=01,Class4=00 

Cl<-array(1,c(nm[1], (nm[2]-1)));nc<-dim(Cl) 

for(i in 1:nc[1]) 

{ 

for(j in 1:nc[2]) 

{ 

c1<-1*(M[i,j]==2)*(M[i, (j+1)]==2); 

c2<-2*(M[i,j]==2)*(M[i, (j+1)]==1); 

c3<-3*(M[i,j]==1)*(M[i, (j+1)]==2); 

c4<-4*(M[i,j]==1)*(M[i, (j+1)]==1); 

Cl[i,j]<-c1+c2+c3+c4 

} 
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} 

ML<-array(0,c(nc[2],4));LL<-array(0,c(nc[2],1)) 

#---------Define the Y classes for each Interval----------- 

for(j in 1:nc[2]) 

{ 

y1<-(Cl[,j]==1)*Y;y1<-y1[y1!=0] 

y2<-(Cl[,j]==2)*Y;y2<-y2[y2!=0] 

y3<-(Cl[,j]==3)*Y;y3<-y3[y3!=0] 

y4<-(Cl[,j]==4)*Y;y4<-y4[y4!=0] 

#---------Get MLEs--------------------------------- 

#-----Initialize Estimates------- 

T<-c(mean(y1),mean(y4),sY,.25) 

#-----Start Iteration------------------------------ 

nit<-1000 

for(i in 1:nit){T<-c(MLE(y1,y2,y3,y4,T[1],T[2],T[3],T[4]))} 

ML[j,]<-T 

LL[j]<-2*(logL(y1,y2,y3,y4,T[1],T[2],T[3],T[4])-LL0 ) 

} 

print(cbind(ML,LL)) 

#---------------------------------------------------------- 

#----------Define Functions for P1 and P2 

P1<-function(y,t1,t2,w,v) 

{ 

temp1<-(1-v)*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-v*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 

P2<-function(y,t1,t2,w,v) 

{ 
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temp1<-v*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-(1-v)*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 

#-------------Define log likelihood--------------- 

logL<-function(y1,y2,y3,y4,t1,t2,w,v) 

{ 

S1<-sum(dnorm(y1,t1,w,log=T)) 

S2<-sum((1-v)*dnorm(y2,t1,w,log=T)+v*dnorm(y2,t2,w,log=T)) 

S3<-sum(v*dnorm(y3,t1,w,log=T)+(1-v)*dnorm(y3,t2,w,log=T)) 

S4<-sum(dnorm(y4,t2,w,log=T)) 

return(S1+S2+S3+S4) 

} 

#--------------Define MLE Solver------------------------ 

MLE<-function(y1,y2,y3,y4,t1,t2,w,v) 

{ 

n1<-length(y1);n2<-n1+length(y2) 
n3<-n2+length(y3);n<-n3+length(y4) 
w1<-P1(y2,t1,t2,w,v);w2<-P2(y3,t1,t2,w,v) 
t1<-(sum(y1)+sum(w1*y2)+sum(w2*y3))/(n1+sum(w1)+sum(w2)) 
t2<-(sum((1-w1)*y2)+sum((1-w2)*y3)+sum(y4))/(sum((1-w1)) 
+sum((1-w2))+n-n3) 
s1<-sum((y1-t1)^2) 
s2<-sum(w1*(y2-t1)^2+(1-w1)*(y2-t2)^2) 
s3<-sum(w2*(y3-t1)^2+(1-w2)*(y3-t2)^2) 
s4<-sum((y4-t2)^2) 
w<-sqrt((s1+s2+s3+s4)/n) 
v<-(sum(1-w1)+sum(w2))/(n3-n1) 
return(c(t1,t2,w,v)) 

}  
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#This gets permutation distribution of MLEs 

#for the Poplar data 

data<-read.table("PoplarMarker1.txt", 

sep=",",header=F) 

M<-data[,1:4];nm<-dim(M); 

Y<-data[,5];n<-length(Y) 

mY<-mean(Y);sY<-sd(Y) 

LL0<-sum(dnorm(Y,mY,sY,log=T)) 

#----------Create Classes------------------- 

#----------Class1=11, Class2=10,Class3=01,Class4=00 

Cl<-array(1,c(nm[1], (nm[2]-1)));nc<-dim(Cl) 

for(i in 1:nc[1]) 

{ 

for(j in 1:nc[2]) 

{ 

c1<-1*(M[i,j]==2)*(M[i, (j+1)]==2); 

c2<-2*(M[i,j]==2)*(M[i, (j+1)]==1) 

c3<-3*(M[i,j]==1)*(M[i, (j+1)]==2); 

c4<-4*(M[i,j]==1)*(M[i, (j+1)]==1) 

Cl[i,j]<-c1+c2+c3+c4 

} 

} 

#---------Start Permutation Loop----------------------- 

#---------Initialize Estimates----------------------------- 

nperm<-250;nit<-100;LRT<-1; 

for(k in 1:nperm) 

{ 
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yp<-sample(Y);LL<-array(0,c(nc[2],1)) 

#-----Get maximum of likelihood ratio------------- 

for(j in 1:nc[2]) 

{ 

y1<-(Cl[,j]==1)*yp;y1<-y1[y1!=0] 

y2<-(Cl[,j]==2)*yp;y2<-y2[y2!=0] 

y3<-(Cl[,j]==3)*yp;y3<-y3[y3!=0] 

y4<-(Cl[,j]==4)*yp;y4<-y4[y4!=0] 

T<-c(mean(y1),mean(y4),sY,.25) 

for(i in 1:nit){T<-c(MLE(y1,y2,y3,y4,T[1],T[2],T[3],T[4]))} 

LL[j]<-2*(logL(y1,y2,y3,y4,T[1],T[2],T[3],T[4])-LL0 ) 

} 

LRT<-c(LRT, max(LL)) 

} 

hist(LRT,freq=F) 

#---------------------------------------------------------- 

#---------------------------------------------------------- 

#----------Define Functions for P1 and P2 

P1<-function(y,t1,t2,w,v) 

{ 

temp1<-(1-v)*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-v*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 

} 

P2<-function(y,t1,t2,w,v) 

{ 

temp1<-v*dnorm(y,mean=t1,sd=w) 

temp2<-(1-v)*dnorm(y,mean=t2,sd=w) 

return(temp1/(temp1+temp2)) 
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} 

#-------------Define log likelihood--------------- 

logL<-function(y1,y2,y3,y4,t1,t2,w,v) 

{ 

S1<-sum(dnorm(y1,t1,w,log=T)) 

S2<-sum((1-v)*dnorm(y2,t1,w,log=T)+v*dnorm(y2,t2,w,log=T)) 

S3<-sum(v*dnorm(y3,t1,w,log=T)+(1-v)*dnorm(y3,t2,w,log=T)) 

S4<-sum(dnorm(y4,t2,w,log=T)) 

return(S1+S2+S3+S4) 

} 

#--------------Define MLE Solver------------------------ 

MLE<-function(y1,y2,y3,y4,t1,t2,w,v) 

{ 

n1<-length(y1);n2<-n1+length(y2) 

n3<-n2+length(y3);n<-n3+length(y4) 

w1<-P1(y2,t1,t2,w,v);w2<-P2(y3,t1,t2,w,v) 

t1<-(sum(y1)+sum(w1*y2)+sum(w2*y3))/(n1+sum(w1)+sum(w2)) 

t2<-(sum((1-w1)*y2)+sum((1-w2)*y3)+sum(y4))/(sum((1-w1)) 

+sum((1-w2))+n-n3) 

s1<-sum((y1-t1)^2) 

s2<-sum(w1*(y2-t1)^2+(1-w1)*(y2-t2)^2) 

s3<-sum(w2*(y3-t1)^2+(1-w2)*(y3-t2)^2) 

s4<-sum((y4-t2)^2) 

w<-sqrt((s1+s2+s3+s4)/n) 

v<-(sum(1-w1)+sum(w2))/(n3-n1) 

return(c(t1,t2,w,v))} 
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Narrow-sense heritability  ��X7 ��+w/ �,���  

Nonadditive effect  �+��3���f �,�  
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Nuclear family ��R� -
��<�7  

Null allele Y���7 0(2  

Numerator �R	 ����  

Offspring ���<  

Outbred cross 
��2  Oe9  

Outbred populations ����1�\���f ���  

Outcrossing species �<�@������@
 ���  

Overdominance ���(�f ��3  

Partially informative marker  �A<��< +�� ��Le�� ����  

Pedigree -�I:  

Permutation test ���2��A+�� �+ 0+$�9 1  

Pleiotropic effect 1= [+ ��,�$%B  

Polymerase chain reaction -��I<� g%	�� Z/ ������  

Posterior distribution *�R/ y+��9  

Power transformation  +�< 0+$�9  

Precision analysis  �+�I9�O
  

Primer �@��f2  

Prior distribution *���/ y+��9  

Progeny $<��3  

Putative QTL QTL �����  

Quantitative trait  "	 ���  

Quantitative trait loci -�A+�� "	 ����  <= ���  

Random sample  3
�X9 �<�<  

Recessive allele h�Zv� 0(2  

Recombinant inbred lines *+qg+�7 ���|�	�9�< ��\��2  

Recombinant types |�	�9�< 8��<�  

Recombination fraction  ��	�9�< ��<  

Regression analysis 1��&�@� �+ �����9 �+�I9  

Repulsion ����< �(��  

Sample density �<�<  (�AB  
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Sampling error �<�< ��)7���
��  

Segregation ratio ���9 ��R<  

Selfing  %�@
�7  

Sequence polymorphism  (��9  Z6:$%B  

Sex-linked genes 1=D%� �� ��R��� ���  

Sibling mating �
��� Y���2-�����7  

Simulation ���:���&  

Single Nucleotide Polymorphism 
(SNP) 

[9  Z6:$%B�$�9�`Z	�<  

Statistical genetics ����2 [��<=  

Structured pedigrees -�I:����7�& ���  

Threshold �<��&2  

Whole-genome marker analysis C�<= 0	 ��A<��< �+�I9  

Zygotic viability -$<� 9�A+�  <��  
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