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 ریتحت تأثمهم در گیاهان از صفات  ياریموجود در بس یپیتنوع فنوت

. دباشیدو م نیو اثرات متقابل ا یطیعوامل مح ،یژن گاهیجانیچند

ي اخیر براي ها دههیی است که در ها روشی ارتباطی یکی از ابینقشه

کمی کننده صفات کنترل یژن هايتعداد مکان نییو تعمطالعه ژنتیکی 

 يو برا یانسان کیبار در ژنت نیاول يروش برا نیا. پیشنهاد شده است

 مورد استفاده قرار گرفت اما) یکیژنت هاييماریند بمان(یفیک یصفات

، DNAیابی هاي چشمگیر در تکنولوژي توالیپیشرفت لیبه دلامروزه 

استفاده  هاي آماريهاي جدید و بهبود روشعلاقمندي براي شناسایی ژن

ی ارتباطی روشی ابینقشه. است شیرو به افزا یاهیگ هايتیاز آن در جمع

ی و صفات کم ينشانگر هايآلل نیب ارتباط آمارياییهدفمند براي شناس

ی لینکاژي، این روش ابینقشهبرخلاف . بر اساس عدم تعادل لینکاژي است

 یو لحاظ کردن تمام یعیطب هايتیاز تنوع موجود در جمع يرگیبا بهره

و  یپیتنوع فنوت نیارتباط بکه در طول تکامل افراد رخ داده است، یعیوقا

و روشی امیدوارکننده براي  دکنیم ییود در ژنوم را شناساموج یچندشکل

ی ابینقشهاینکه  رغمیعل. ی لینکاژي استابینقشهي ها تیمحدودغلبه بر 

ارتباطی از توان آماري بالایی برخوردار است اما کاربرد این روش در 

ي و نکاژیکم عدم تعادل ل زانیمي با ها در گونهي داراي ساختار، ها تیجمع

بسیار پیچیده و دشوار شودیمهاي نادر کنترل صفاتی که توسط آللدر 

یابی ارتباطی، نحوه کاربرد آن در در این مقاله وضعیت کلی نقشه. است

  .هاي آن در گیاهان مورد بررسی قرار خواهد گرفتجمعیت و محدودیت

  

 یابینقشه،عدم تعادل لینکاژي ساختار جمعیت،:کلیدي هايهواژ

  .QTL،یارتباط

  

  

The phenotypic diversity of many important traits in 

plants is influenced by several loci, environmental 

factors and their interactions. Association mapping is 

one of the methods proposed in recent decades for 

genetic study and detection of quantitative trait loci 

(QTLs). Association mapping was used in human 

genetics and qualitative traits (such as diseases), but 

recently its use is increasing in the plant science 

because of advances in high throughput genomic 

technologies, interests in identifying novel and superior 

alleles, and improvements in statistical methods. 

Association mapping through linkage disequilibrium 

analysis is a purposeful method for identifying marker 

alleles and quantitative traits association. Unlike 

linkage mapping, this method identifies the association 

between phenotypic and polymorphic diversity in the 

genome by exploiting the diversity of natural 

populations and taking into account all the events that 

occurred during the evolution and is a promising 

approach for overcoming the limitations of linkage 

mapping. Despite association mapping has high 

statistical power, the application of this method in 

structured populations, species with low level of 

linkage disequilibrium and in traits controlled by rare 

alleles is complicated and difficult. In this review, we 

will present a comprehensive view, its application in 

population, current status and limitation of association 

mapping in plant science

Keywords: Population structure, Linkage 
disequilibrium, Association mapping, QTL.
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مقدمه

مطالعه ژنتیکی صفات کمی یکی از اهداف اصلی 

بهنژادي گیاهی است که امروزه با استفاده از 

کننده صفات کمی انجام هاي کنترلژن یابیمکان

اغلب صفاتی که ارزش اقتصادي دارند و با . شودمی

شایستگی افراد مرتبط است به صورت کمی و توسط 

Stich(شوند چندین جایگاه ژنی کنترل می et al., 

بدون (بررسی چنین صفاتی  1980تا دهه . )2010

هاي اینکه اطلاعاتی در باره جایگاه ژنومی ژن

با استفاده ) کننده این صفات در دسترس باشدکنترل

و  هانسل هاي بیومتري مانند تجزیه میانگیناز روش

توسعه و گسترش . گرفتواریانس جمعیت انجام می

ه عطفی در مطالعات صفات نشانگرهاي مولکولی نقط

Kearsey(کمی به وجود آورد  et al., 1998( .

هایی است که در یکی از روش 1یابی لینکاژينقشه

دهه اخیر براي مطالعه ژنتیکی صفات کمی مورد 

ی ابینقشهمقایسه دو روش . استفاده قرار گرفته است

نشان ) ی لینکاژي و ارتباطیابینقشه(صفات کمی 

یابی ابی ارتباطی در مقایسه با نقشهینقشه دهدیم

تر است زیرا به دلیل لینکاژي به مراتب دقیق

هاي زیاد نقشه ژنتیکی وضوح بالایی دارد و نوترکیبی

توان از آن در فرآیند گزینش به کمک به راحتی می

Moose(استفاده کرد  2نشانگر et al., 2008( .

اینکه از لیبه دلی ارتباطی ابینقشهعلاوه بر این در 

 شودیمي طبیعی استفاده ها تیجمعتنوع موجود در 

شودیمیی جو صرفهلذا تا حد زیادي در وقت و هزینه 

  ).1جدول (

یابی ارتباطی در گیاهان مطرح از زمانی که نقشه

Thornsberry(شد  et al., 2001( این روش به ،

یابی هاي چشمگیر در تکنولوژي توالیدلیل پیشرفت

DNAهاي جدید و ندي براي شناسایی ژن، علاقم

هاي آماري امروزه طرفداران زیادي به بهبود روش

                                                                 
1. Linkage Mapping
2. Marker-assisted selection

با وجود اینکه استفاده از  .خود اختصاص داده است

ي ها تیجمعي اخیر  و در ها دههاین روش در  

Reich(گیاهی رو به افزایش است  et al., 2001( 

هاي مدل با گونه کاربرد آن محدود به متأسفانهاما 

Aranzana(نوم شناخته شده مانند آرابیدوپسیس ژ

et al., 2005( برنج ،)Agrama et al., 2007( ،

 Chandler et al., 2002, Lawrence et(ذرت،

al., 2008( و جو)Ataei et al., 2016, 

Ferreira et al., 2016, Laurentin, 2009(  مورد

 استفاده قرار گرفته است و در گیاهان دیگر کاربرد

  .)2جدول (محدودي داشته است

  
ی ابینقشهی لینکاژي و ابینقشهمقایسه دو روش . 1جدول 

Stich(ارتباطی  et al., 2010(

  
  یابینقشه

  لینکاژي

  ی ابینقشه

  ارتباطی

  زیاد  کم  وضوح نقشه ژنتیکی

  زیاد  کم  تعداد نشانگر مورد نیاز براي بررسی ژنوم

  بسیار زیاد  کم  یابینقشهمیزان نوترکیبی در جمعیت 

  زیاد  کم  وجود ساختار و زیرجمعیت

مورد نیاز براي تهیه زمان و هزینه

  جمعیت

  متوسط 

  تا زیاد
  کم

  کم  زیاد  در ژنوم QTLقدرت شناسایی 

آلل هاي مورد ارزیابی در جمعیت تعداد

  دیپلوئید
  آلل 2

 40بیش از 

  آلل

  
عدم تعادل لینکاژي

دفی با در یک جمعیت بزرگ که به صورت تصا

ها به صورت مستقل از کنند و ژنیکدیگر آمیزش می

یابند، در صورت عدم وجود گزینش، هم تفرق می

هاي ژنی که از چندشکلی جهش و مهاجرت، جایگاه

- تعادل هاردي(برخوردارند در حالت تعادل لینکاژي 

در این صورت . قرار خواهند گرفت) واینبرگ

به نسل دیگر  هاي ژنی و ژنوتیپی از نسلیفراوانی

Falconer(مانند ثابت باقی می et al., 1996(.  عدم

مفهومی اساسی در ژنتیک  (LD)تعادل لینکاژي 
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جمعیت است و به معنی عدم تعادل مربوط به دو یا 

نظر از پیوسته یا مستقل بودن چند مکان ژنی، صرف

به . )Falconer, 1981(ها، در یک جمعیت است آن

ل لینکاژي همبستگی بین عبارت دیگر عدم تعاد

علت ایجاد چنین ). هاSNPمانند (هاست چندشکلی

مشترك نیروهاي تکاملی مانند  ریتأثهایی، همبستگی

Flint-Garcia(جهش، گزینش و نوترکیبی است  et 

al., 2003(.  دو اصطلاح لینکاژ و عدم تعادل

اگرچه این دو . لینکاژي اغلب گمراه کننده است

دیکی با یکدیگر دارند، با این وجود اصطلاح ارتباط نز

منظور از . تفاوت قابل توجهی بین این دو وجود دارد

هاي ژنی است که به لینکاژ توارث همبسته جایگاه

ها بر روي کروموزوم اتفاق علت نزدیکی فیزیکی ژن

که عدم تعادل لینکاژي به معنی افتد در حالیمی

. ها در یک جمعیت استهمبستگی بین آلل

گیري عدم هاي آماري متفاوتی براي اندازهشرو

تعادل لینکاژي پیشنهاد شده است که در اینجا به دو 

معایب و . ها اشاره خواهد شدمورد از پرکاربردترین آن

در مطالعات پیشین  هاي آماريهاي این روشمزیت

  .)Jorde, 2000(است شدهه طور کامل بحث ب

  
Zhu(مختلف اهانیدر گ یارتباط یابیمطالعات نقشه یبرخ.2جدول  et al., 2008(  

گونه گیاهیجمعیتنمونهاندازهصفات

هااینبرد لاین92زمان گلدهی

ذرت

هااینبرد لاین71زمان گلدهی

ها و ارقام بومیاینبرد لاین375+275زمان گلدهی

هااینبرد لاین95زمان گلدهی

هااینبرد لاین102استهترکیبات دانه و خصوصیات خمیري نش

هااینبرد لاینMaysin86ساخت 

هااینبرد لاین75رنگ دانه

هااینبرد لاین57طعم مطبوع

هااینبرد لاین553میزان اولئیک اسید

هااینبرد لاین282میزان کارتنوئید

هااکوتیپ95زمان گلدهی

آرابیدوپسیس هااکوتیپ95دهیمقاومت به بیماري و زمان گل

هااکوتیپ96هاي هواییانشعابات اندام

سورگومهااینبرد لاین377ارتفاع، زمان گلدهی، طول و عرض برگ پرچمی و طول پانیکول

گندمارقام مختلف95اندازه دانه و کیفیت آسیاب شدن

  ،تعداد روز تا گلدهی، بیماري زنگ، ویروس کوتولگی زرد، اندازه لودیکول

مقاومت به سرما، عملکرد و صفات مرتبط با ریشه
جوارقام مختلف148

ینیزم بیسارقام مختلف123مقاومت به آلودگی فیتوفترایی

ارقام بومی105گلوتنی شدن

برنج ارقام بومی577کیفیت نشاسته

ژنوتیپ هاي مختلف103عملکرد و اجزاي عملکرد

  

در جایگاه ژنی اول  aو  Aهاي اگر دو ژن با آلل

در جایگاه ژنی دوم وجود داشته باشد و  bو  Bو 

باشد  Pbو  PA ،Pa،PBبیترتفراوانی هر آلل به 

هاي توان نشان داد تفاوت بین فراوانیآنگاه می

Dabمشاهده شده و مورد انتظار  = PAB – PAPB 

هاي بسیار متداول براي یکی از روش. باشدمی
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 r2ادل لینکاژي استفاده از آماره گیري عدم تعاندازه

  :است که عبارت است از

2ݎ = ܦܽ) )ܾ 2
ܾܲܽܲ ܣܲܲ   ܤ

و به صورت مربع ضریب همبستگی بین دو 

Hill(شود جایگاه ژنی تعریف می et al., 1968( .

با  معمولاًدار بودن آماري عدم تعادل لینکاژي معنی

هاي دوآللی و تجزیه آزمون دقیق فیشر براي ژن

ی با بیش از دو هایبراي ژن 1جایگشت چند عاملی

  .شودآلل آزمون می

گیري عدم تعادل هاي اندازهیکی دیگر از روش

است که به صورت زیر تعریف  'Dلینکاژي آماره 

  .شودمی

D' =
);min(

)( 2

BabA

ab

PPPP

D
  For  Dab < 0

D' = 
);min(

)( 2

baBA

ab

PPPP

D
For  Dab ˃ 0

مخرج کسر کمترین مقدار دو حاصلضرب 

این آماره فارغ از . دهدرا نشان می هاي آللیفراوانی

هاي آللی در دو جایگاه ژنی، دامنه آن ارزش فراوانی

'Dو  r2دو آماره . باشدمی 1و  -1همواره بین 

مختلفی از عدم تعادل لینکاژي را در نظر  هايجنبه

فقط وقایع نوترکیبی را در نظر  'Dآماره . گیرندمی

روي تکاملی علاوه بر نی r2گیرد در حالی که می

حاصل از نوترکیبی، وقایع حاصل از جهش را نیز در 

اینکه  لیبه دل. )Jorde, 2000(گیرد بر می

ژنی، هاي آللی و نوترکیبی بین جایگاه هايفراوانی

دهند لذا قرار می ریتأثعدم تعادل لینکاژي را تحت 

توان در الگوي اغلب نیروهاي تکاملی را می ریتأث

دو  ریتأثعلاوه بر . مشاهده نمود عدم تعادل لینکاژي

پدیده ژنتیکی جهش و نوترکیبی بر روي میزان عدم 

تعادل لینکاژي، اندازه جمعیت نقش مهمی در تغییر 

هاي در جمعیت. کندعدم تعادل لینکاژي ایفا می

                                                                 
1. Multi Factorial Permutation Analysis

کوچک، رانش تصادفی باعث از بین رفتن ترکیبات 

 شده و از این طریق) با فراوانی کم(هاي نادر آلل

باعث افزایش عدم تعادل لینکاژي در جمعیت 

هنگامی که رانش تصادفی و نوترکیبی در . شودمی

  حالت تعادل ژنتیکی قرار دارند

2ݎ = 11 + 4Nc  
میزان  cجمعیت و  مؤثراندازه  Nباشد که می

  .)Weir, 1996(هاست نوترکیبی بین ژن

هاي دگرگشن نسبت عدم تعادل لینکاژي در گونه

یابد زیرا تر کاهش میي خودگشن سریعها گونهبه 

هاي خودگشن که افراد اغلب از نوترکیبی در گونه

است  مؤثرخلوص بالایی برخوردارند کمتر 

)Nordborg, 2000( . مهاجرت باعث ورود

هاي آللی هایی از اجداد مختلف و فراوانیکروموزوم

متفاوت به درون یک جمعیت شده و باعث افزایش 

این وجود آمیزش شود با عدم تعادل لینکاژي می

تصادفی بین افراد بومی جمعیت و افراد مهاجر، عدم 

تعادل لینکاژي را در مدت زمان کوتاهی کاهش 

پدیده عدم . )Pritchard et al., 1999(دهدمی

هایی که کاهش تواند در جمعیتتعادل لینکاژي می

را به همراه رانش تصادفی  2)دهانه بطري(اندازه 

طی فرآیند کاهش . وجود آیداند نیز بتجربه کرده

جمعیت، فقط ترکیبات آللی کمی به نسل بعد  اندازه

منتقل شده که این امر موجب افزایش عدم تعادل 

  .)Dunning et al., 2000(شود لینکاژي می

گزینش اعم از گزینش طبیعی و یا مصنوعی 

هاي تحت باعث ایجاد عدم تعادل لینکاژي بین ژن

علاوه به. شودبا آن میهاي پیوسته گزینش و ژن

صفتی که با دو یا چند ) نزولی ایو (گزینش صعودي 

رغم وجود فاصله شود، علیژن ناپیوسته کنترل می

ها باعث افزایش عدم زیاد بین ژن) فیزیکی(ژنتیکی 

  .شودتعادل لینکاژي می

                                                                 
2. Bottleneck
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عدم تعادل لینکاژي کاربرد مهمی در مطالعات 

وجود عدم تعادل در صورت . یابی ارتباطی داردنقشه

کننده هاي کنترللینکاژي بین نشانگر مولکولی و ژن

 -دار نشانگرتوان ارتباط معنییک صفت خاص می

نژادي هاي بهصفت را تعیین کرد و از آن در برنامه

امروزه مطالعه عدم تعادل لینکاژي در . استفاده کرد

بسیاري از گیاهان چه در سطح ژن و چه در سطح 

Gupta() 3جدول(گرفته است کل ژنوم صورت et 

al., 2005(.  

  
پلاسم مناسبانتخاب ژرم

هاي ژنتیکی قبل از آغاز تجزیه ارتباطی باید تمامی جنبه

سطح . پلاسم قابل دسترس به دقت بررسی شودژرم

پلوییدي افراد یک گونه گیاهی که از نظر ژنتیکی به 

د خوبی شناخته شده نیست باید مورد ارزیابی قرار گیر

هاي بویژه هنگامی که جمعیت مورد مطالعه شامل گونه

آوري و مطالعه اینکه جمع لیبه دل. باشدوحشی می

ژنتیکی جمعیت نیاز به همکاري دراز مدت افراد مختلف 

دارد لذا بررسی دقیق ژنتیکی جمعیت از اهمیت خاصی 

  .برخوردار است

پلاسم گام مهمی در موفقیت تجزیه انتخاب ژرم

Breseghello(رود شمار میبهارتباطی  et al., 

تنوع ژنتیکی، میزان عدم تعادل لینکاژي و . )2006

میزان خویشاوندي افراد جمعیت عواملی هستند که 

هاي آماري و توان وضوح نقشه، تراکم نشانگرها، روش

ها بر اساس منبع جمعیت. کنندیابی را تعیین مینقشه

ی حاصل از مواد گیاهی به سه دسته مواد ژنتیک

پلاسم الیت و ژرم !هاي مصنوعیهاي ژن، جمعیتبانک

Breseghello(شوند بندي میتقسیم et al., 2006(.  

  
پلاسمتجزیه ژنتیکی ژرم

پلاسم مناسب باید تنوع ژنتیکی، پس از گزینش ژرم

ساختار جمعیت و میزان عدم تعادل لینکاژي مورد 

                                                                 
1. Synthetic Population

املی که در ترین عمهم. بررسی و ارزیابی قرار گیرد

 - یابی ارتباطی باعث ایجاد ارتباط کاذب نشانگرنقشه

در . شود ساختار موجود در جمعیت استصفت می

کننده صفتی که باعث هاي کنترلیابی ژنمکان

مانند زمان (شود سازگاري به مناطق جغرافیایی می

. دهداین مشکل به وضوح خود را نشان می) گلدهی

تیپی موجود در جمعیت با در چنین مواردي تنوع فنو

ها همبسته استتفاوت فراوانی آللی بین زیرجمعیت

)Aranzana et al., 2005; Flint‐Garcia et al., 

از  يا مجموعهیابی ارتباطی در نقشه معمولاً. )2005

که از لحاظ گزینشی خنثی  2نشانگرهاي ناپیوسته

هستند براي تعیین ترکیب ژنتیکی افراد جمعیت مورد 

عنوان نشانگرهاي د و بهنگیرفاده قرار میاست

زمینه نشانگرهاي پس. شوندشناخته می زمینهپس

ها، ابزاري مفید براي اختصاص افراد به زیرجمعیت

صفت در  - جلوگیري از ایجاد ارتباطات کاذب نشانگر

جوامع داراي ساختار و روابط خویشاوندي، برآورد 

زادآوریست میزان روابط خویشاوندي افراد و درون 

)Yu et al., 2006(.  

اینکه  لیبه دلAFLPو  RAPDنشانگرهاي 

توانند به نشانگرهایی تصادفی هستند به خوبی می

زمینه مورد استفاده قرار گیرند عنوان نشانگرهاي پس

این نشانگرها توارث  هر دو اینکه لیبه دلاما 

هاي آماري خاصی نیاز مغلوب دارند لذا به روش/غالب

ها بتوان در تعیین پارامترهاي ژنتیکی از آن است تا

Falush(جمعیت استفاده کرد et al., 2007;

Ritland, 2005 .(خلاف نشانگرهاي برRAPDو

AFLP نشانگرهاي ،SSR  وSNPبارز توارث هم

دارند و براي برآورد ساختار و روابط خویشاوندي افراد 

ه بSSRنشانگرهاي. از قدرت بیشتري برخوردارند

، قابلیت PCRدلیل چندآللی بودن، امکان استفاده از 

از لحاظ  اینکه عموماً لیبه دلتکرارپذیري بالا و نیز 

                                                                 
2. Unlinked Marker
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گزینشی خنثی هستند براي تعیین روابط خویشاوندي 

اینکه هتروزیگوسیتی  لیبه دل. کاربرد بیشتري دارند

کمتر است لذا SSRنسبت به  SNPمورد انتظار

ویشاوندي افراد جمعیت در براي تعیین ساختار و خ

مورد نیاز SNPاغلب گیاهان تعداد بیشتري نشانگر 

این امر نباید به عنوان یک نقص در نظر گرفته . است

به تعداد نامحدودي در ژنوم وجود ها SNPشود زیرا 

اي هاي خودکار و با هزینهدارند و با استفاده از سیستم

فاده قرار توانند مورد استمیSSRبه مراتب کمتر از 

اي به گونه میزان عدم تعادل لینکاژي از گونه. گیرند

خودگشن یا (دیگر و بسته به نوع سیستم تولید مثل 

هاي در گونه. )3جدول (تفاوت دارد) دگرگشن

هاي نوترکیبی کمتر از گونه ریتأثخودگشن مانند جو 

هاي عدم دگرگشنی مانند ذرت است لذا اندازه بلوك

-Flint(ار بزرگتر از ذرت است تعادل در جو بسی

Garcia et al., 2003( . تفاوت در میزان عدم تعادل

ي مختلف از ها تیجمعو بین هاي گیاهیبین گونه

یک گونه بر تعداد نشانگر مورد نیاز براي پوشش ژنوم 

باز جفت 100-200در ذرت هر . گذاردمی ریتأثنیز 

مورد نیاز است در حالی که در  SNPیک نشانگر 

 SNPیک نشانگر  kb50هر  باًیتقرآرابیدوپسیس 

Nordborg, 2000, Tenaillon(مورد نیاز است  et 

al., 2001( . 3مطالعه عدم تعادل چهار ژن در 

 34واریته بومی و  23رقم زراعی،  74(جمعیت جو 

نشان داد بیشترین میزان عدم ) ژنوتیپ جو وحشی

ص تعادل به جمعیت متشکل از ارقام زراعی اختصا

هاي وحشی به ترتیب دارد و جمعیت بومی و ژنوتیپ

الگوي متفاوت عدم تعادل در . بعد از آن قرار داشتند

این مطالعه به تفاوت در سازماندهی ژنوم، وجود 

عناصر ترانسپوزون و یا عناصر کوچکی که در ژنوم 

متفاوت نیروهاي  ریتأثشوند و مانع نوترکیبی می

نش نسبت داده شد تکاملی مانند گزینش و یا را

)Caldwell et al., 2006( . بررسی عدم تعادل

ژنوتیپ جو وحشی  25لینکاژي در جمعیتی متشکل از 

نشان داد سرعت کاهش عدم تعادل لینکاژي در این 

جمعیت مشابه سرعت کاهش عدم تعادل لینکاژي در 

  .)Morrell et al., 2005(ذرت است 

Gupta(گیاهان مختلف ر د ينکاژیعدم تعادل لدامنه . 3جدول  et al., 2005(.  

دامنه عدم تعادل لینکاژي سیستم آمیزشی گونه گیاهی

دگرگشن  (kb)کیلوباز  5/0- 7 ذرت

مورگانسانتی 10- 20 خودگشن جو

مورگانسانتی 10- 20 خودگشن گندم تتراپلوئید

(kb)کیلوباز  100 خودگشن برنج

(kb)کیلوباز  ≥10مورگان یا سانتی >4 خودگشن سورگوم

مورگانسانتی 10 تکثیر غیر جنسی/ دگرگشن نیشکر

(kb)کیلوباز  250 خودگشن آرابیدوپسیس

(kb)کیلوباز  <50 خودگشن سویا

مورگانسانتی >3 دگرگشن   چغندرقند

مورگانسانتی 3/0- 1 خودگشن زمینی یبس

(kb)کیلوباز  ~200 خودگشن کاهو

(bp)باز جفت 500 جنسی تکثیر غیر انگور

(bp)باز جفت ~100- 200 دگرگشن کاج نروژي

(bp)باز جفت 100- 150 دگرگشن کاج استخري

(bp)باز جفت ~1500 دگرگشن کاج استخري
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ارزیابی فنوتیپی

زیاد بر اهمیت ارزیابی ژنتیکی در  دیتأکرغم علی

یابی ارتباطی ارزیابی فنوتیپی بر نقشه ریتأثگزارشات، 

اینکه  لیبه دل. کمتر مورد بحث قرار گرفته است

یابی ارتباطی نیازمند ارزیابی تعداد زیادي ژنوتیپ نقشه

است لذا ارزیابی فنوتیپی دقیق و صحیح در مقایسه با 

. تر و دشوارتر باشدتواند گرانارزیابی ژنوتیپی می

هاي فنوتیپی قابل اعتماد از همچنین حصول داده

ن به شرایط رشدي متفاوت جمعیتی که افراد آ

سازگاري دارند بسیار دشوار است و در برخی از موارد 

Myles(شود پلاسمی محدود میکاربرد چنین ژرم et 

al., 2009( .ها در دو یا با این وجود با تکرار ژنوتیپ

عوامل محیطی و  ریتأثتوان چند محیط مختلف می

اثرات متقابل ژنوتیپ و محیط را بر روي تنوع 

اي هاي مزرعهطرح. نوتیپی ژنوتیپها برآورد کردف

هاي آماري مناسب ، روش)لاتیس- αمانند (کارآمد 

و محیط تا حد  QTLبه همراه بررسی اثرمتقابل 

ها را QTLتواند صحت و دقت شناسایی زیادي می

افزایش دهد به خصوص هنگامی که شرایط مزرعه از 

Zhu(یکنواختی خوبی برخوردار نیست  et al., 

-یابی بوسیله دادهامروزه افزایش توان نقشه. )2008

به خوبی شناخته شده است و  تکرار شدههاي 

-پلاسمسازي در ژرمهمچنین توسط مطالعات شبیه

Arbelbide(دار این امر ثابت شده است هاي شجره

et al., 2006( .هاي با توجه به تنوع بالاي جمعیت

زمان  ریتأثطی، بررسی یابی ارتبامورد استفاده در نقشه

گلدهی بر روي تظاهر دیگر صفات همبسته مهم و 

ضروري است لذا در صورتی که صفت مورد نظر 

بندي مزرعه بر وابسته به مراحل رشدي باشد، بلوك

دیگر . تواند مفید واقع شوداساس زمان گلدهی می

مسائلی که نیاز به توجه و بررسی بیشتر دارد ارزیابی 

مانند حساسیت به طول روز، ورس و  فنوتیپی صفاتی

مقاومت به بیماریهاست زیرا این صفات تا حد زیادي 

دیگر صفات مورفولوژیکی و زراعی تحت  ریتأثتحت 

Zhu(باشند شرایط مزرعه می et al., 2008(.  

تجزیه ارتباطی

در  !شاهد-یابی ارتباطی اولین بار با روش تیمارنقشه

یکی از . ار گرفتژنتیک انسانی مورد استفاده قر

هاي اولیه با استفاده از این روش با هدف بررسی

یافتن نشانگر پیوسته با بیماري دیابت بود

)Knowler et al., 1988( .اي در این بررسی نمونه

فرد بومی از دو قبیله پیما و پاپاگو  4920متشکل از 

به  2آوري شد و نشان داد که بیماري دیابت نوع جمع

ارتباط ) Gایمونوگلوبین (Gي با آلل دارطور معنی

هنگامی که این بررسی فقط معطوف به افراد . دارد

. سال شد چنین پیوستگی وجود نداشت 35بالاي 

مطالعات بعدي نشان داد که جمعیت مورد بررسی 

بومی نبوده و مخلوطی از شجره اروپایی و  کاملاً

آمریکایی هستند به عبارت دیگر ترکیبی از دو 

هستند که هر یک ساختار ژنتیکی منحصر به جمعیت 

اي بود که اهمیت وجود این اولین مطالعه. فردي دارد

-ساختار جمعیت و اشتباه نوع اول در چنین جمعیت
مطالعات بعدي نشان داد وجود . هایی را گوشزد کرد

ساختار در جمعیت باعث ایجاد اشتباه در این روش 

90براي حل چنین مشکلی در دهه . شودمی

. بر اساس خانواده گسترش پیدا کرد هاییآزمون

هایی شاهد قدرت چنین آزمون-برخلاف روش تیمار

وابسته به وجود و یا عدم وجود ساختار در جمعیت 

ها آزمون عدم ترین این آزمونشدهباشد و شناختهنمی

پیشنهاد شد  1993است که در سال  2تعادل انتقال

)Spielman et al., 1993( . روش  2000در سال

Pritchard(را معرفی کردند  3ارتباط ساختارمند et 

al., 2000( . در این روش ابتدا جمعیت با استفاده از

شود و ها تقسیم میبه زیرجمعیت 4روش بیس

با استفاده از رگرسیون لگاریتمی براي  Qماتریس 

. شودیابی وارد میتصحیح اشتباه نوع اول در نقشه

                                                                 
1. Case-Control
2. Transmission disequilibrium test (TDT)
3. Structured association
4. Bayesian method
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ي ساختار جمعیت را مؤثروش به طور اگرچه این ر

هاي داراي کند ولی استفاده از جمعیتکنترل می

ساختار با درجاتی از خویشاوندي بین افراد کارایی این 

به همین دلیل یو و همکاران . دهدروش را کاهش می

را پیشنهاد کردند  1مدل خطی مخلوط 2005در سال 

 که اطلاعات مربوط به ساختار جمعیت و ضریب

کند و خویشاوندي را در تجزیه و تحلیل لحاظ می

هاي فوق از توان آماري بالایی نسبت به روش

Yu(برخوردار است  et al., 2005(.  

توان به صورت زیر مدل خطی مخلوط را می

  :نشان داد
Pi(k) = µ + Sk + xi(k) α + εi(k)

  
در  iارزش فنوتیپی فرد  Pi(k)که در آن 

فاکتور  Skن جمعیت، میانگی K ،µزیرجمعیت 

  داده xi(K)تصحیح براي ساختار موجود در جمعیت، 

  

 εi(K)اثر نشانگر و K ،αدر زیرجمعیت  iژنوتیپی فرد 

  .است Kدر زیرجمعیت  iاثرات باقیمانده فرد 

شود مدل همانگونه که در مدل آماري دیده می

خطی مخلوط تنوع فنوتیپی جمعیت را به اثرات 

  .کندعیت و نشانگر تجزیه میمربوط به ساختار جم

ی، ابینقشهي ها روشتوان آماري متفاوت  لیبه دل

یابی هاي مختلف نقشهي کارایی روشا مطالعهدر 

ارتباطی مورد بررسی قرار گرفت و گزارش شد که 

 Qو  Kهاي مدل خطی مخلوط به همراه ماتریس

براي تصحیح ساختار و روابط خویشاوندي موجود در 

ها یابی را نسبت به دیگر روشنقشهجمعیت، وضوح 

 3در این بررسی . دهدتا حد زیادي افزایش می

روش  5جمعیت ذرت با ساختارهاي متفاوت و 

هاي کنترل ژنومی، مدل خطی با ماتریس(یابینقشه

Q  وK مدل خطی با ماتریس ،K مدل خطی با ،

  .مورد استفاده قرار گرفت) و مدل ساده Qماتریس 

  
  یابی ارتباطی براي سه صفت در ذرتیسه پنج روش مختلف نقشهمقا .1شکل 

1. Mixed Linear Model (MLM)
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بدون در نظر گرفتن (جمعیت مدل ساده  3در هر 

یی کارااز ) ساختار جمعیت و روابط خویشاوندي افراد

کمتري برخوردار بود و مدل خطی مخلوط با مدنظر قرار 

شاوندي بیشترین کارایی را دادن ساختار و روابط خوی

یابی ارتباطی صفت زمان گلدهی با مدل نقشه. داشت

 5درصد از نشانگرها در سطح  6/37ساده نشان داد 

که در مدل خطی با دار است در حالیدرصد معنی

، Kدرصد، در مدل خطی با ماتریس  Q ،1/14ماتریس 

 Qو  Kي ها سیماتردرصد و در مدل خطی با  1/6

پلات باي. دار بودنداز نشانگرها معنی درصد 6فقط 

سطح احتمال مشاهده شده و سطح احتمال تجمعی 

داراي  Qو  Kهاي نشان داد مدل خطی با ماتریس

بوده و در هر سه سطح از ساختار توزیع یکنواخت

ها نسبت به دیگر روش) کم، متوسط و زیاد(جمعیت 

آماري  کند و از تواناشتباه نوع اول را بهتر کنترل می

به علاوه در نظر ). 1شکل (بیشتري برخوردار است 

) Kمدل خطی با ماتریس (گرفتن روابط خویشاوندي 

نسبت به حالتی که فقط ساختار جمعیت در نظر گرفته 

، از کارایی بیشتري )Qمدل خطی با ماتریس (شده بود 

Yu(برخوردار بود  et al., 2005(.  

ابر صفر اثر نشانگر بر(با توجه به فرض صفر 

 Pهایی که توزیع یکنواختی از مقدار روش) است

. کننددهند اشتباه نوع اول را بهتر کنترل مینشان می

دهد که مدل خطی مخلوط شکل به وضوح نشان می

در هر سه سطح  Qو  Kبه همراه ماتریسهاي 

مختلف ساختار در جمعیت، از پایداري خوبی برخوردار 

Yu(است  et al., 2005(.  

  
  ی ارتباطیابینقشهي براي افزار نرمي ها هبست

ي افزارها نرمامروزه با پیشرفت فناوري اطلاعات 

متنوعی براي انجام تجزیه ارتباطی معرفی شده است 

  .شودیماشاره  ها آنکه به مهمترین 

TASSEL معمولاًافزارهایی است که یکی از نرم 

ار یابی ارتباطی در گیاهان مورد استفاده قربراي نقشه

این . شودی میروزرسان بهطور مداوم گیرد و بهمی

قادر است به صورت گرافیکی میزان عدم تعادل  افزارنرم

. )Bradbury et al., 2007(لینکاژي را نشان دهد 

هاي فنوتیپی، یابی ارتباطی باید دادهبراي انجام نقشه

. افزار معرفی شودبه نرم Qهاي ژنوتیپی و ماتریس داده

افزار با استفاده از مدل خطی ارتباطی در این نرمتجزیه 

اگر . شودمدل خطی مخلوط انجام می ایو 1عمومی

صفت  - مدل خطی عمومی براي تعیین ارتباط نشانگر

دهنده ساختار که نشان Qاستفاده شود، فقط ماتریس 

شود و روابط جمعیت است، در محاسبات وارد می

یابی نقشه. شودنمی خویشاوندي بین افراد در نظر گرفته

ارتباطی با مدل خطی مخلوط نیازمند محاسبه ماتریس 

K)دهنده روابط خویشاوندي بین افراد جمعیتنشان (

افزار هاي ژنوتیپی در این نرماست که با استفاده از داده

صفت به  - گیرد و سپس ارتباط بین نشانگرانجام می

.شودهمراه احتمال اشتباه نوع اول محاسبه می

STRUCTURE معمولاًافزاري است که نرم 

Qبراي تعیین ساختار جمعیت و برآورد ماتریس 

تعداد افراد موجود در  nکه  n x pماتریسی از مرتبه (

شده را نشان ي تعریفها تیجمعریزتعداد  pجمعیت و 

 Pritchard et(گیرد مورد استفاده قرار می) دهدمی

al., 2000( .ل پیشنهاد شده توسط افزار از مداین نرم

پریچارد و همکاران براي تعیین ساختار جمعیت و 

در . کندها استفاده میاختصاص افراد به زیرجمعیت

زیر جمعیت وجود  Kشود که این روش فرض می

اي از ها با مجموعهدارد که هریک از این زیرجمعیت

هاي آللی در هر مکان ژنی مشخص شده و فراوانی

. واینبرگ برقرار است- ادل هارديها تعدر داخل آن

متعلق به هر یک از  Xلگاریتم احتمال اینکه فرد 

شود و بر این باشد محاسبه می Kهاي زیرجمعیت

هاي مختلف منتسب اساس افراد به زیرجمعیت

ها تعادل به طوري که در تمامی زیرجمعیت شوندمی

.واینبرگ همچنان برقرار است -هاردي

                                                                 
1. Generalized Linear Model (GLM)
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SPAGeDi براي تعیین روابط افزاري نرم

Kخویشاوندي موجود در جمعیت و برآورد ماتریس 

که عناصر خارج از قطر  n x nماتریسی از مرتبه (

) احتمال همسانی اجدادي بر اساس نشانگر(Fijاصلی 

و براي  1و عناصر قطري براي اینبردها مقدار 

ضریب  Fxباشد و می Fx +1(5/0(غیراینبردها 

.)Hardy et al., 2002(زادآوري است درون

ASREML  وMTDFREML افزارهایی نرم

هاي هستند در مطالعات ژنتیکی حیوانات و در جمعیت

  .توان استفاده کردها میبسیار بزرگ از آن

EINGENSTRAT ،Merlin ،QTDT ،SAS 

ها توان از آنافزارهایی است که میاز دیگر نرم Rو 

.در تجزیه ارتباطی استفاده کرد

  
یابی ارتباطیهاي نقشهدیتمحدو

یابی ارتباطی شناسایی نشانگرهایی است هدف نقشه

این . که با یک یا چند صفت کمی ارتباط دارند

هاي نشانگرها براي ارزیابی ژنوتیپی جمعیتی که داده

. گیردفنوتیپی آن موجود است، مورد استفاده قرار می

وع یابی ارتباطی بر این فرض استوار است که تننقشه

با این وجود . فنوتیپی با تنوع ژنوتیپی ارتباط دارد

ترین یابی ارتباطی در انسان یکی از مهمکاربرد نقشه

یابی نقشه. هاي این روش را آشکار کردمحدودیت

نشانگر با این صفت را  40ارتباطی قد انسان ارتباط 

پذیري این صفت در صد از وراثت 5نشان داد که تنها 

 ,Maher() 1شده گمپذیري وراثت(د کررا توجیه می

در  مؤثرهاي آن بود که آلل لیبه دلاین امر . )2008

در . تنوع این صفت از فراوانی کمی برخوردار بودند

یابی ارتباطی تابعی از فراوانی آللی واقع قدرت نقشه

 ریتأثهایی با فراوانی کم حتی اگر آلل). 2شکل (است 

نوتیپی داشته باشند اي بر روي تنوع فقابل ملاحظه

  .یابی ارتباطی شناسایی شوندتوانند توسط نقشهنمی

                                                                 
1. Missing heritability

  
یابی ارتباطی و فراوانی رابطه بین توان نقشه. 2شکل 

Myles(آللی  et al., 2009(.

  

دهد هاي ژنتیک کمی نشان میتئوري متأسفانه

ا نادر هها، اغلب داراي آللکه بخش اعظمی از گونه

ترین عاملی که علاوه بر این مهم. هستند

کند ساختار ژنتیکی را توجیه می شده گمپذیري وراثت

یابی از طرفی توان نقشه. صفت مورد مطالعه است

بر روي صفت  QTLریتأثارتباطی تابعی از میزان 

به عبارت دیگر تجزیه ژنتیکی صفتی . فنوتیپی است

اثر کنترل کوچک QTLکه توسط تعداد زیادي 

بسیار دشوارتر از صفتی است که تعداد کمی  شودمی

QTL اثر در کنترل آن دخالت دارند کوچک)Myles

et al., 2009( .میزان  لیبه دلها در برخی از گونه

یابی ارتباطی کم عدم تعادل لینکاژي کاربرد نقشه

 لیبه دلدر چنین شرایطی . دشوار و پیچیده است

لینکاژي تعداد زیادي نشانگر میزان کم عدم تعادل 

ها است با این وجود در برخی از گونه ازینمورد

هاي تجاري نشانگرها در دسترس نیست و لذا پلاتفرم

ها محدود به یابی ارتباطی در این گونهکاربرد نقشه

یابی با اینکه نقشه. هاي کاندیداستیابی ژننقشه

هاي بزرگتر از دقت و صحت ارتباطی در جمعیت

بالایی برخوردار است با این وجود اندازه جمعیت مورد 

کوچک باقی  نسبتاًاستفاده در مطالعات انجام گرفته 

در اغلب مطالعاتی که در دهه اخیر . مانده است

فرد مورد ارزیابی قرار  100صورت گرفته در حدود 

فراوانی آلل مینور

شه
 نق

ن
توا

ی
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ی ا

یاب
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افراد ارزیابی  تعداددر حالی که میانگین . گرفته است

 250یابی لینکاژي حدود شهشده در مطالعات در نق

لذا اگر صفت مورد . )Bernardo, 2002(فرد است 

اثر کنترل شود و نشانگرها عدم هایی بزرگنظر با ژن

ها داشته باشند، در تعادل لینکاژي بالایی با این ژن

صفت در  -این صورت شناسایی ارتباط نشانگر

جمعیتی با اندازه کوچک بسیار دشوار خواهد بود 

)Zhu et al., 2008(.  

  
  ي کلیریگ جهینت

ی لینکاژي دو روش ابینقشهی ارتباطی و ابینقشه

ي گیاهی ها تیجمعها در QTLعمده براي شناسایی 

براي ارزیابی ي روشی قدرتمندنکاژیلی ابینقشه. است

ی ابینقشهکه در حالی باشدیمدو آلل با وضوح پایین 

بسیار بالا با وضوح  للآارتباطی توان ارزیابی چندین 

این روش در زیآم تیموفقرا دارد با این حال استفاده 

ي گیاهی نیاز به تصحیحات خاصی دارد تاها تیجمع

  . صفت را به حداقل رساند-ارتباطات کاذب نشانگر

  

ی ارتباطی نسبت به ابینقشهیی که ها تیمزبا همه 

ی لینکاژي دارد اما نباید این دو را به عنوان ابینقشه

کاربرد هر دو روش . ن یکدیگر در نظر گرفتجایگزی

ها به QTLتوان تجزیه به صورت مکمل یکدیگر

انتخاب ژرم . را تا حد زیادي افزایش خواهد داد ها ژن

ي ها دادهپلاسم مناسب، ارزیابی فنوتیپی و کیفیت 

فنوتیپی، ارزیابی ژنوتیپی افراد جمعیت و استفاده از 

رتباطی از مراحل ي آماري براي تجزیه اافزارها نرم

ی ارتباطی براي شناسایی ابینقشهمهم مطالعات 

QTLامروزه کاربرد اغلب مطالعات. ها است 

ي ها گونهی ارتباطی در گیاهان محدود به ابینقشه

گیاهی مهم با ژنوم شناخته شده مانند برنج و ذرت 

از بوده است علاوه بر این فقط تعداد محدودي 

QTLي همسانه سازژن  در سطحهاي شناسایی شده

ي توالی یابی ژنوم گیاهان ها پروژهلذا اتمام  اند شده

در آینده  تر قیدقي ارزیابی فنوتیپی ها روشبه همراه 

وسعت و سرعت مطالعات  تواندیمتا حد زیادي 

  .ی ارتباطی در گیاهان را افزایش دهدابینقشه
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