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ABSTRACT 

Knowledge of genetic diversity and understanding the genetic architecture of complex traits in crop species can play a key role in exploiting 

genetic diversity and lead to crop cultivation's adaptation, development and expansion in different geographical environments. In this regard, 

identifying and utilizing informative markers related to quantitative traits is a prerequisite for application in breeding programs and marker-

assisted selection (MAS). One of the major uses of these markers is the construction of genome-wide molecular maps and genetic analysis. 

In genome-wide association study (GWAS) and genomic selection (GS), determining of extent and level of linkage disequilibrium (LD) is 

critical in sample size and marker density. Moreover, selection for increasing frequency in new mutations advantageous only in a subset of 

populations leaves some signatures in the genome. Locations of selection signatures are often correlated with genes and QTLs affecting 

economically important traits. Access to next-generation sequencing technologies, high phenotypic data and a variety of sophisticated 

statistical tools have enabled LD-based association mapping studies in plants to identify gene loci controlling quantitative traits successfully. 

Alternatively, the LD-based association mapping (AM) approach can enhance the genetic map resolution to a greater extent due to the 

representation of a more comprehensive gene pool and more recombination events in history. Association mapping has emerged as a tool to 

resolve complex trait variation down to the sequence level by exploiting evolutionary recombination events at the population level. Genetic 

diversity, LD extent in genome and intra-population relationship, determine quality of mapping, marker diversity, statistical methods and 

power of mapping. LD in population is the foundation of GWAS, whereas it is always affected by genetic drift, population stratification and 

natural selection. Of the above threats, population stratification is recognized as a major one to the validity of GWAS results. Therefore, 

knowledge concerning the pattern of LD is essential for performing GWAS and GS. As one of the most important measures in population 

genetics, LD is the basis of effective population size estimation, genomic selection, GWAS study and QTL mapping. Due to the importance 

of LD method in mapping studies of the quantitative traits, in this review, we will present LD, its application in population, current status, 

limitations, and its use in plant breeding, especially in cereals. Finally, this study provides some information about commonly used statistical 

software and packages in the calculation of LD, and the challenges and perspectives of this approach have been discussed in this study as 

well. 
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 چکیده

توسعه و گسترش کشت سازگاری، برداری از منابع ژنتیکی داشته و باعث بهرهقش مهمی در های زراعی ندر گونهو درک صفات پیچیده ژنتیکی آگاهی از تنوع ژنتیکی 

شناسایی و استفاده از نشانگرهای آگاهی بخش مرتبط با صفات کمی جهت استفاده در تا، در این راسگردد. میارقام زراعی به ویژه غلات در مناطق مختلف جغرافیایی 

 پیوستگیهای مولکولی ژنوم و آنالیز نقشه تهیهی اصلی نشانگرها یکی از کاربردهاباشد. اهمیت زیادی برخوردار میه کمک نشانگر از نژادی و انتخاب بهای بهبرنامه

اندازه  ( در تشخیص تعداد نشانگر مورد نیاز وLDی )پیوستگطالعات پیوستگی و انتخاب ژنومی تعیین میزان و گستره عدم تعادل م در. استیابی های نقشهجمعیت

 باقی باعث ،ها سودمند هستندهای جدیدی که فقط در برخی از زیر جمعیتافزایش فراوانی موتاسیون منظوربهعلاوه بر این، گزینش سزایی دارد. نمونه، اهمیت به

های نسل جدید دسترسی به فناوریهستند.  های مرتبط با صفات مهم اقتصادی در ارتباطQTLها و اغلب این مناطق با ژن شود.در سطح ژنوم می علائمیگذاشتن 

گیاهان بتواند ی در پیوستگل تنی بر عدم تعادیابی ارتباطی مبهای فنوتیپی و تنوع زیاد ابزارهای آماری موجب شده است که مطالعات مکانیابی، حجم بالای دادهتوالی

تواند وضوح می یپیوستگمبتنی بر عدم تعادل یابی ارتباطی نقشهبه همراه داشته باشد.  های ژنی کنترل کننده صفات کمیهای فراوانی را در شناسایی مکانموفقیت

گیری از تنوع موجود یابی ارتباطی با بهرهی، روش مکانپیوستگیابی برخلاف نقشهافزایش دهد.  تر و وقایع نوترکیبیژنتیکی را با توجه به ارائه مخزن ژنی گسترده نقشه

کند و تمامی وقایعی که در طول تکامل افراد رخ داده است، ارتباط بین تنوع فنوتیپی و چند شکلی موجود در ژنوم را شناسایی میلحاظ کردن  های طبیعی ودر جمعیت

است اما کاربرد این روش در  یابی ارتباطی از توان آماری بالایی برخورداررغم اینکه نقشهاست. علی یپیوستگیابی قشههای نرای غلبه بر محدودیتروشی امیدوار کننده ب

 LDاست. گاهی ناممکن یده و بسیار پیچ ،شودهای نادر کنترل میی و در صفاتی که توسط آللپیوستگهای با میزان کم عدم تعادل های دارای ساختار، در گونهجمعیت

از عوامل محدود  نش ژنتیکی، ساختار جمعیت و گزینش طبیعی است.است، که تحت تاثیر عوامل متعددی از جمله را (GWAS) یابی در سطح ژنومنقشه پایه و اساس

ی به منظور پیوستگراین آگاهی در مورد الگوی عدم تعادل اببنشود. شناخته می GWASکننده فوق، ساختار جمعیت به عنوان یکی از عوامل اصلی اعتبارسنجی نتایج 

بین  LD( به مقدار GSو گزینش ژنومی ) GWASر تعیین کننده موفقیت استفاده از مطالعات یامعو گزینش ژنومی اهمیت بسزایی دارد.  GWASر مطالعات بیشت

در صفات کمی،  یابیی در مطالعات نقشهپیوستگبا توجه به اهمیت روش عدم تعادل د. های ژنومی مسبب صفات کمی در طول کل ژنوم بستگی دارنشانگرها و جایگاه

 نژادی گیاهی به ویژه غلاتو استفاده از آن در بههای آن محدودیت ، نحوه کاربرد آن در جمعیت،یپیوستگترین ابعاد عدم تعادل این مقاله سعی شده است تا به عمده

-ها و چشملششود و در نهایت چای ارایه میپیوستگافزارهای آماری مورد استفاده در عدم تعادل ت مربوط به نرماله برخی از اطلاعاهمچنین، در این مق پرداخته شود.

 .اندازهای استفاده از این رویکرد بحث خواهد شد
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 مقدمه

ها به در طی سالتوسعه و کاربرد نشانگرهای مولکولی 

ژنتیک صفات پلی های فیزیولوژیکی و ژنتیکیدرک پایه

در غلات  های زیستی و غیرزیستیهمانند مقاومت به تنش

 Sukumaran etبه ویژه گندم کمک شایانی کرده است )

al., 2018)ای در های عمده. این مسئله منجر به پیشرفت

تحقیقات ژنومیک گیاهی در طول سی سال اخیر شده 

به بخش مهمی در تحقیقات  است و نشانگرهای مولکولی

. دو پدیده (Gupta et al., 2005) اندشدهگیاهی تبدیل 

 وسیلههبکه  DNAعمده درگیر در ایجاد چندشکلی 

است.  جهش و نوترکیبی شوند،نشانگرها شناسایی می

 DNAو روند چندشکلی در  پیوستگیبنابراین شناسایی 

در طیف وسیعی  محور اصلی کاربرد نشانگرهای مولکولی

، یکی از ملزومات، پیوستگیطالعات از مطالعات است. در م

ها است که منجر به تشکیل طراحی بجا و درست تلاقی

  1های شبه ایزوژنیکهای نقشه و یا لاینجمعیت

(NILs)های جدی در مطالعات شود. محدودیتمی

در همه گیاهان امکان انجام  . زیراوجود دارد پیوستگی

رق های در حال تفای مطلوب و تهیه جمعیتهتلاقی

جنگلی( و یا باغی و وجود ندارند )مثلا در درختان 

شوند، های نقشه که برای این هدف استفاده میجمعیت

در یک مکان  للآها دو و تنتند اغلب بسیار کوچک هس

 بررسی شده دارند.

ژنتیکی صفات ساختار اگرچه اطلاعات کمی در رابطه با 

، ندرسمهم و به ویژه صفاتی که بصورت کمی به ارث می

 
1 Near-isogenic lines 

های امروزه روش(، ولی Mackay et al., 2009وجود دارد )

توانسته امکان شناسایی دقیق آنها را به  ختلف ژنومیکسم

(. شناسایی نواحی Semagn et al., 2010) وجود آورد

ژنومی دخیل در کنترل صفات کمی معمولا به دو روش 

یابی بر یابی پیوستگی و تجزیه ارتباطی یا نقشهاصلی نقشه

گیرد. اگرچه انجام می یپیوستگم تعادل مبنای عد

ها برای QTLدر شناسایی  یپیوستگیابی نقشهموفقیت 

های زراعی به ویژه غلات صفات متعدد در بسیاری از گونه

(، ولی با توجه Pasam et al., 2012به اثبات رسیده است )

شناسایی شده بیشتر از چند  QTLبه اینکه منطقه 

باشد، شناسایی ژن می شامل صدهامورگان و سانتی

QTLسازد.های کاندید مناسب را با مشکل مواجه می 

ی اهیابی مانند لاینهای نقشههمچنین ساخت جمعیت

های کنترل شده و ( از طریق تلاقیRILsاینبرد نوترکیب )

بر بوده و این نیز خود سپس چندین نسل خودگشنی زمان

یابی از نقشههای استفاده یکی دیگر از محدودیت

یابی ارتباطی به عنوان یک روش باشد. نقشهمی یستگپیو

جایگزین و یا مکمل جهت شناسایی ارتباط بین نشانگر و 

است  QTLیابی ارای مزایای زیادی نسبت به نقشهصفت، د

، استفاده از QTLتوان به افزایش وضوح که از آن جمله می

 Yuد )ه نمواشار پلاسم طبیعی و افزایش پوشش آللیژرم

et al., 2006). 

تر، با یابی دقیقیابی ارتباطی علاوه بر نقشهروش نقشه

گار بوده و های دارای تنوع ژنتیکی بیشتر سازپلاسمژرم

دهد. یابی چندین صفت بطور همزمان را میاجازه نقشه

بنابراین، برای هر صفت مورد نظر نیازی به ایجاد 
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جهت  هزینه اضافی که خود باعث های دو والدیجمعیت

شود، نیست. همچنین این ارزیابی ژنوتیپی و فنوتیپی می

ای در ژنتیک انسانی و جانوری که روش به طور گسترده

های در حال تفرق بزرگ غیرممکن ها ایجاد جمعیتآندر 

 (.DeWan et al., 2006شود )باشد، استفاده میمی

  )LD( 2یپیوستگعدم تعادل 

های ژنی های موجود در جایگاهآللدر برخی موارد بین 

بینی نشده وجود دارد که با مختلف یک ارتباط پیش

 قوانین ژنتیک کلاسیک متفاوت است. این ارتباط

های ژنی مختلف را عدم ها در جایگاهغیرتصادفی بین آلل

های شود فراوانیکه باعث مینامند می یپیوستگتعادل 

های مورد فراوانی هاپلوتایپی مشاهده شده در جمعیت با

 Zhu etانتظار آن در قانون هاردی واینبرگ متفاوت باشد )

al., 2008 فاز که به آن عدم تعادل  یپیوستگ(. عدم تعادل

های شود، ارتباط غیر تصادفی بین آللیگامتی نیز گفته م

ها ممکن دهد. این مکانهای مختلف را نشان میمکان

عدم تعادل پیوستگی  است دارای پیوستگی فیزیکی باشند.

تگی فیزیکی نیست هرچند در الزاما به مفهوم پیوس

های شدید درجه بالایی از عدم تعادل تشخیص پیوستگی

بین دو مکان مستقر در شود ولی ممکن است داده می

دار های مختلف نیز عدم تعادل پیوستگی معنیکروموزوم

اند وتعدم تعادل پیوستگی می .(Stich et al., 2007)باشد

برای اهداف متعددی در زمینه ژنومیک گیاهی مورد 

العه طاستفاده قرار گیرد. یکی از کاربردهای اصلی آن در م

نش بر مبنای ت برای استفاده در گزیصف-ارتباط نشانگر

 
2 Linkage disequilibrium 

نشانگر است. کاربرد مهم دیگر آن بررسی تنوع ژنتیکی 

ها و استفاده از آن در پلاسمهای طبیعی و ژرمجمعیت

ای اصلاح گیاهی است هعات ژنتیک جمعیت و برنامهمطال

(Rao Kovi et al., 2015; Yasir et al., 2022 .) 

دارای  2Fمچون های مصنوعی هاستفاده از جمعیت

توان به ها میهایی است که از جمله آنمحدودیت

های میوزی و کم بودن نوترکیبی تا محدودیت در چرخه

آلل در  رسی فقط دوتولید جمعیت و همچنین امکان بر

-. با توجه به تنوع بالای جمعیتهر مکان ژنی اشاره کرد

های مصنوعی، استفاده های طبیعی در مقایسه با جمعیت

ها، های عدم تعادل پیوستگی در این جمعیتنقشه از

های کنترل کننده درتمند برای شناسایی ژنروشی ق

های صفات کمی شده است. با توجه به اینکه چرخه

های پلاسماوانی در فرایند تکامل و توسعه ژرموزی فرمی

، بنابراین امکان شناسایی دقیق گیردطبیعی صورت می

ات مورد نظر در این روش با صف مرتبط های ژنومیجایگاه

های اخیر در سال(. Kraakman et al., 2006وجود دارد )

های عدم تعادل پیوستگی در گیاهان مختلف از نقشه

-دوپسیس، ذرت، برنج، جو، گندم، پنبه و گوجهجمله آرابی

 (.Flint-Garcia et al., 2003فرنگی تهیه شده است )

و مورد انتظار مبتنی هاپلوتایپ مشاهده شده تفاوت بین 

 شود:تعریف می Dتحت عنوان  للیآبر فراوانی 

 BpAp -AB p =D                                    (:  1معادله )

ABp گامت  فراوانیAB  ،استAp  وBp های للفراوانی آA 

. در غیاب عوامل موثر (Zhu et al., 2008باشد )می Bو 
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های تصادفی میزان یدیگر، نوترکیبی از طریق جورشدگ

LD میزان را بهtD دهد.کاهش می 

 

 tr)-(1 0=DtD                                       (:  2معادله )

 tD میزان LD و مکان پس از ده بین دباقیمانt  نسل

جورشدگی تصادفی است. چندین معیار آماری برای 

ا از یری این معیارهرود. نحوه تاثیرپذبکار می LDمحاسبه 

باشد و اندازه کوچک نمونه متفاوت می للیآای هفراوانی

(Hedrick, 1987) از جمله این معیارها .Dʹ  2وR باشد می

روند. ر میبکا LDکمیت  که در سطح وسیعی برای تعیین

های زیر از فرمول 2Rو  ʹD، للیآهای دو در مورد مکان

 :شوندمحاسبه می

 ʹmax/ D ∣D∣ =D                                      :(3معادله )

 D > 0 if) Bpa, pbpA= min (pmaxD              :(4معادله )

 D < 0 if) bpa, pBpA= min (pmaxD              :(5معادله )

= bpBpapAp /2D                                  :(6معادله )
2R 

نه است که داماین  Dکی از خصوصیات نامطلوب معیار ی

 ʹD. به همین علت شودللی تعیین میله فراوانی آآن بوسی

ه به حداکثر مقدار و با توج  Dبرای نرمال کردن میزان 

صفر تا  ود و دامنه آن ازشللی استفاده میممکن فراوانی آ

مجذور ضریب  et al.(Zhu  .2R, (2008یک متغیر است 

ه همبستگی پیرسون است و میزان مورد انتظار آن از رابط

 cت موثر بوده و اندازه جمعی Nزیر قابل محاسبه است که 

 ,Hill & Robertson) باشدمیضریب نوترکیبی مورگان 

1968). 

 =(4Nc+1) /1                                    (: 7معادله )
2R 

و یا  Dکه بیشترین استفاده را دارد،  LDترین معیار ساده

Dʹ  نوع استاندارد شده (D است )وت بین فراوانی که تفا

ها و فراوانی گامتی مورد گامتی مشاهده شده هاپلوتایپ

نشان  یپیوستگانتظار آنها را تحت شرایط عدم تعادل 

بستگی به موضوع  LDسب عیار مناانتخاب م دهد.می

 LDپر کاربردترین معیارهای  2Rو  ʹDمطالعه دارد. البته 

ی مقایسه راب ʹD.  (Oraguzie et al., 2007)باشندمی

رود و ها بکار میمختلف در بین مکان للیآهای فراوانی

پایین  للیآای ههای کوچک و فراوانیشدیدا در نمونه

برای آنالیز  ʹDمقادیر متوسط  یابد. بنابراینافزایش می

باشد و قبل از مناسب نمی LDای مطالعات مختلف مقایسه

تایید  2R باید توسط LD استفاده برای کمی کردن دامنه

ان بوده و در مجذور ضریب همبستگی بین دو مک 2Rشود. 

باشد قابل اعتمادتر للی پایین میمواردی که فراوانی آ

یبی تحت تاثیر قرار بوسیله جهش و نوترک 2Rاست. 

بیشتر توسط روند جهش تحت  ʹDکه گیرد در حالیمی

ترین معیار گیرد. شایان ذکر است که مناسبتاثیر قرار می

است که  2Rیابی ارتباطی مورد نیاز برای مکان LDمی ک

  صفت نیز است. دامنه -های نشانگرنشاندهنده همبستگی

2Rاپلوتایپ وجود بین صفر تا یک بوده و وقتی تنها دو ه

 ,.Abdallah et al)هد بودخواک داشته باشد برابر با ی

2003) . LD تواند برای اهداف مختلفی در تحقیقات می

گیاهی استفاده شود. یکی از کاربردهای عمده  ژنومیکس

LD صفت )بدون  -در گیاهان، مطالعه ارتباط نشانگر

استفاده از یک جمعیت نقشه( و متعاقب آن گزینش به 

، مطالعه تنوع LDمک نشانگر است. کاربرد مهم دیگر ک
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یابی ها )مکانپلاسمهای طبیعی و ژرمژنتیکی در جمعیت

مطالعه ژنتیک جمعیت و در  ارتباطی( و استفاده در

 ,.Gupta et al)های بهبود محصولات زراعی است برنامه

2005) . 

تاکنون مطالعات متعددی در زمینه برآورد ساختار 

در گیاهان زراعی  یپیوستگتعیین عدم تعادل جمعیت و 

 Chen etچن و همکاران )به ویژه غلات انجام شده است. 

al., 2012ار جمعیت و عدم ( به منظور تعیین ساخت

گندم  هایای از ارقام و لاینی در بین نمونهپیوستگ

نشانگر ریزماهواره که  269زمستانه چینی، با استفاده از 

ژنوتیپ را مورد ارزیابی  90ده بودند در سراسر ژنوم پراکن

ها نشان داد که ساختار جمعیت مشاهدات آنقرار دادند. 

-وتیپرافیایی ژنبا منشا جغبدست آمده همبستگی مثبتی 

از لحاظ منشا که افراد هم گروه ها دارد، به طوری

در این بررسی حداکثر عدم تعادل جغرافیایی مشابه بودند. 

ای بر ان برآورد شد. در مطالعهرگموسانتی 4/17پیوستگی 

نشانگر،  7000رقم گندم اروپایی از مجموع  94روی 

 برای تعیین ساختار DArTنشانگر چند شکل  1849

استفاده شد. پس از  یپیوستگتعادل  جمعیت و میزان عدم

تعیین ساختار جمعیت ارقام به دو زیر گروه منتسب 

ه از لحاظ که، ارقام مستقر در هر گروشدند. به طوری

برای  r2بودند. در این بررسی میانگین  جغرافیایی مشابه

و برای جفت نشانگرهای  08/0همه جفت نشانگرها 

قاسم (. Nielsen et al., 2014)برآورد شد  271/0دار معنی

( به منظور بررسی Qaseem et al., 2018و همکاران )

رقم بهاره  108ای از تغییرات ژنتیکی در یک مجموعه

دم طی دو سال تحت تنش خشکی، گرما و ترکیبی از گن

استفاده کردند. بررسی  SNPر نشانگ 9646هر دو تنش از 

ها نشان داد زیر جمعیتدر داخل  یپیوستگعدم تعادل 

مربوط به کروموزوم  یپیوستگین عدم تعادل ترکه بیش

4D 5ترین مقدار به کروموزوم شماره و کمA  اختصاص

گر که ان کردند گاهی اوقات دو نشانیافت. این محققین بی

بسیار بهم نزدیک هستند، ممکن است مقدار عدم تعادل 

گرهایی با فاصله پایینی از خود بروز دهند یا نشان یپیوستگ

بالایی را نشان  یپیوستگدار عدم تعادل دورتر از هم، مق

های مورد دهند. پنج زیر جمعیت در مجموعه ژنوتیپ

شناسایی شد. از  Structureرنامه مطالعه با استفاده از ب

های ها به گروه ژنوتیپآنجا که تعداد زیادی از ژنوتیپ

اختلاط در اند، نشان دهنده وجود مخلوط منتسب شده

تواند های گندم میاختلاط در جمعیتجمعیت است. 

هایی از بیش از های بومی از آللناشی از تلفیق در نمونه

این امر به دلیل پراکنش یک خزانه ژنی منفرد باشد که 

 معیت اجدادی تکی است.گندم از بیش از یک ج
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 .(Zhu et al., 2008) (b)ارتباطییابی و مکان (a) پیوستگیمقایسه شماتیک تجزیه  -1شکل 
Figure 1. Schematic comparison of linkage analysis (a) and association mapping (b) (Zhu et al., 

2008). 
 

 LDفاکتورهای موثر بر 

. عواملی که منجر تاثیر دارند LDمختلفی بر میزان  عوامل

ر ختاسا خویش آمیزی، شوند عبارتند ازمی LDبه افزایش 

، اندازه کوچک جمعیت جمعیت، اتوگامی، اپیستازی،

ها، تفکیک جمعیت به زیر جدایی ژنتیکی بین دودمان

معیتی، ها، ضریب نوترکیبی پایین، اختلاط ججمعیت

کننده انتخاب طبیعی و مصنوعی و گزینش متعادل

(Gupta et al., 2005; Oraguzie et al., 2007) عواملی .

شوند شامل آمیزش با می LDکه منجر به کاهش 

های دیگر، ضریب نوترکیبی بالا و ضریب جهش ژنوتیپ

. عوامل دیگری نیز (Gupta et al., 2005)باشند بالا می

شوند می LDمنجر به افزایش یا کاهش در وجود دارند که 

را افزایش داده  هاللآبین برخی جفت  LDیا ممکن است 

 ،د. برای مثالها را کاهش دهنللسایر جفت آ و بین

دهد های وحشی را کاهش میللبین جفت آ LD، جهش

های للبین جفت آ LDکه باعث افزایش در حالی

ومی نیز های ژنراییمشابه، نوآ طورهبشوند. یافته میجهش

های جدا شده در اثر نوآرایی بین ژن LDباعث کاهش 

بین ترکیبات جدید ژنی در مجاورت نقاط  LDشود. اما می

نوترکیبی افزایش موضعی  سرکوبیبه علت  3صالانف

شامل ساختار جمعیت،  LDسایر عوامل موثر بر یابد. می

این  لعهمطا باشند.اپیستازی، تبدیل ژن و اریب تحقیق می

بتنی در مطالعات تجزیه ارتباط م LDعوامل جهت برآورد 

اثر عواملی که مفید و ضروری است و بایستی  پیوستگیبر 

)شکل  حذف شوند ،هستند LDمسبب  تگیوسپیعلاوه بر 

1) (Rafalski & Morgante, 2004). 

 صفت در گیاهان -ارتباط نشانگر

از طریق  صفت در گیاهان زراعی عموما -ارتباط نشانگر

، تجزیه t-test همانندهایی ، کاربرد روشپیوستگیتجزیه 

 ,Hackett)گیرد صورت می QTLرگرسیون ساده و 

از جمله امکان  زیادی هایمحدودیت ها. این روش(2002

ها مقدور نبوده، شناسایی QTLها و یابی دقیق ژنمکان

احتمال بروز کراسینگ  تر بوده،نواحی کروموزومی مشکل

در دسترس در جمعیت در حال تفرق زیاد است،  نیز اور

یابی و احتیاج به زمان زیاد برای های نقشهنبودن جمعیت

با استفاده از روش مبتنی بر  هک دارند هاتولید جمعیت

LD ها غلبه شده است.تا حد زیادی بر این محدودیت 

 
3 Breakpoints 
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، LDصفت با استفاده از  -برای انجام مطالعه ارتباط نشانگر

به در مورد صفات کیفی و کمی تفاوت ای محاسهروش

دارند، اگرچه برخی مواقع صفات کمی به عنوان صفات 

برای شناسایی  LD بردرشوند. کاکیفی در نظر گرفته می

QTLتر های کنترل کننده یک صفت کمی بسیار پیچیده

باشد تر است، اما در عین حال ارزشمندتر نیز میو مشکل

کنترل کننده  QTLی از وضعیت ترکه موقعیت دقیق چرا

های دهد. با مقایسه روشصفت مورد نظر را ارائه می

، مشخص QTLبرای تشخیص  LDو  پیوستگیتجزیه 

برای شناسایی  پیوستگی مبتنی برد که  تجزیه شومی

QTL است، در  ترمناسبهای دخیل در صفت در کل ژنوم

 ارائه QTLتری از یک موقعیت دقیق LDکه روش حالی

تهیه نقشه برای  پیوستگیبنابراین از تجزیه د. دهمی

ژنتیکی و سپس از نقشه ژنتیکی به منظور مطالعات 

های صفت ارتباط دادهتی وق شود.استفاده میژنتیکی 

بین  LDهای نشانگر منفرد داشته باشد، خطی با ژنوتیپ

آنالیز رگرسیون  وسیلههب QTLیک نشانگر منفرد و یک 

، دارهای معنیری است و رگرسیونگیقابل اندازه

دهند. از نشانگرهای مرتبط با فنوتیپ را تشخیص می

تواند یآنجایی که ارتباط نشانگر و صفت برخی مواقع م

باشد، نیاز به انجام  پیوستگیدلایلی غیر از  علتبه

آنالیزهای بیشتر برای انتخاب نشانگرهایی است که واقعا با 

باشند. این مرتبط شدید  پیوستگیصفت به علت 

و ژنوتیپ یا نشانگر برخی مواقع از طریق رگرسیون صفت 

آزمون دو نشانگر مجاور به لحاظ ارتباطشان با صفت انجام 

. در موارد دیگر، اثر (Remington et al., 2001)شود می

های نشانگر بر صفت از طریق آنالیز رگرسیون هاپلوتایپ

نشانگر مشابه دارند  هایللآ ،هاشود. هاپلوتایپبرآورد می

 QTLاند و شامل یک و با اثر فنوتیپی مشابه مرتبط

باشند. قرارگیری چنین موقعیت دقیقی درون یک می

پذیر امکان LDکروموزومی بسیار کوچک از طریق  ناحیه

پذیر نیست. از امکان پیوستگیاست، اما از طریق تجزیه 

 حیه، نوترکیبی درون چنین ناپیوستگیطریق تجزیه 

کوچکی در یک جمعیت معین آزمایشی قابل دسترسی 

 .  (Meuwissen & Goddard, 2000)نیست

در و فنوتیپی آنالیز ژنوتیپی های توسعه سریع تکنولوژی

های فیزیولوژیکی و به درک پایه ی اخیرهاطی سال

ژنتیکی صفات کمی در غلات کمک شایانی کرده است 

(Sukumaran et al., 2018تا به ا .)یابی قشهمروز، از ن

QTL های جهت ارزیابی صفات کمی با استفاده از جمعیت

حاصل از تلاقی دو والدی در گیاهان زراعی مختلف از 

 ,.Zhu et al(، ذرت )Gahlaut et al., 2017گندم ) جمله

 Kebede et( و سورگوم )Qu et al., 2008(، برنج )2011

al., 2001قشهارزیابی ن ا وجود این( استفاده شده است. ب-

باشد. از طرف گیر میهایی بسیار وقتیابی چنین جمعیت

ها فقط از دو والد QTLیابی که برای مکاندیگر، وقتی

های بالقوه QTLگرها و شود، برخی از نشانده میاستفا

های والدینی احتمالا مونومورف خواهند بود، حتی اگر لاین

شند. از خاب شده بابرای صفت مورد نظر به دقت انت

-های ژنی پلیتوان در مکانرا فقط می QTLجایی که آن

هایی که انتظار QTLمورف در داخل ژنوم پیدا کرد، تعداد 

شوند کمتر از  ریق تلاقی دو والدی شناساییرود از طمی
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تعدادی خواهد بود که از تجزیه چندین تلاقی بطور 

  .رودهمزمان انتظار می

 یابی ارتباطیمکان

های متعدد، QTLزراعی تحت تاثیر ده و مهم صفات پیچی

. تجزیه هستندو محیط  QTLمحیط و تعامل بین 

و پرکاربرد  یابی ارتباطی دو روش معمولو مکان پیوستگی

. معمولا (1)شکل  باشنده میبرای بررسی صفات پیچید

های مورد بررسی QTLدر گیاهان،  پیوستگیروش تجزیه 

کند، یابی میرگانی مکانسانتی مو 20تا  10را در فاصله 

عه کم بوده و تعداد موارد نوترکیبی در زیرا افراد مورد مطال

که صدها باشد. در حالییابی محدود میجمعیت مکان

های مختلف گیاهی در در گونه پیوستگیمطالعه تجزیه 

تعداد محدودی طی دو دهه اخیر صورت گرفته است، تنها 

زی شده یا در سطح ساهای شناخته شده، همسانهQTLاز 

یابی ارتباطی . مکان (Holland, 2007)اندشده ژن بررسی

ح برای تشریشود و نیز شناخته می LDیابی با عنوان مکان

صفات پیچیده در سطح توالی، با تشریح روند تنوع 

رود. تاریخی و تکاملی نوترکیب در سطح جمعیت بکار می

برای تجزیه  یابی ارتباطی به عنوان جانشین جدیدیمکان

یابی ارتباطی مکان( 1معمولی، سه مزیت دارد:  پیوستگی

های طبیعی و گیری از تنوع موجود در جمعیتبا بهره

در طول تکامل  تمامی وقایع میوزی که لحاظ کردن

به دلیل  یابی راجمعیت رخ داده است، وضوح نقشه

( در 2دهد. افزایش می های زیاد نقشه ژنتیکینوترکیبی

های از تنوع موجود در جمعیت وش به دلیل اینکهاین ر

ها شود، تا حد زیادی در وقت و هزینهطبیعی استفاده می

-ور بالقوه و همین روش به ط( در ا3شود جویی میهصرف

آلل(، مطالعه  2های یک مکان ژنی )حداقل زمان تمام آلل

یابی ارتباطی مکان. (Zhu et al., 2008شود )و ارزیابی می

-باشد: الف( انتخاب گروهی از لاینل شش مرحله میشام

یا ارقام زراعی با تنوع ژنتیکی گسترده برای تشکیل  ها

ارزیابی فنوتیپی صفات ج( ب( یابی جمعیت یا پنل نقشه

-ارزیابی ژنوتیپی جمعیت با استفاده از نشانگرهای پس

تعیین د( ای یا نشانگرهای پیوسته احتمالی به ژن زمینه

و یا ژنوم  ی برای یک کروموزومپیوستگم تعادل میزان عد

های نشانگرهای مولکولی روی جمعیت با استفاده از داده

شاوندی جمعیت ر و روابط خویارزیابی ساختایابی ر( نقشه

های فنوتیپی و ژنوتیپی بر اساس تعیین رابطه بین دادهز( 

، ساختار جمعیت و روابط LDاطلاعات حاصل از 

 مناسبهای آماری تفاده از روشخویشاوندی با اس

است.  ولکولیمنژادی بهیابی ارتباطی گامی موثر در مکان

ی صفات ژن هایپیوستگی ژنتیکی بین نشانگرها و مکان

ترین توجیه برای وجود رابطه بین کمی، محتمل

و نمود صفات کمی است. استفاده از  نشانگرهای مولکولی

کننده های کنترلپیوستگی بین نشانگرهای مولکولی و ژن

 کند. را تسریع می نژادیبهصفات کمی، فرایند 

یابی ارتباطی به از زمان کاربرد این روش در گیاهان، مکان

، علاقه 4های ژنومیک با توان بالاپیشرفت تکنولوژیعلت 

های آماری، های جدید و پیشرفت روشللبه شناسایی آ

لب نموده های ژنتیکی بخود جتوجه زیادی را در پژوهش

مطالعات ارتباطی به انواع مختلفی تقسیم  .(2)شکل  است

 
4 High throughput genomic technologies 
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شکلی فرد  بر چند: 5( چندشکلی کاندید1 شوند:می

( 2، داردتوسط عامل بیماری تمرکز  مشکوک به آلودگی

اغلب : 7یابی دقیق( مکان3، 6ابی ارتباطی ژن کاندیدیمکان

 میلیون 10تا  1به مطالعاتی که در یک ناحیه کاندید 

گیرد، اتلاق صورت می SNPشامل صدها  جفت باز

تواند توسط یک مطالعه شود. ناحیه کاندید میمی

باشد و ژن می 50تا  5ی شود و شامل شناسای پیوستگی

 .  (Balding, 2006) 8ارتباطی در سطح ژنوم یابی( مکان4

با توجه به مقیاس پژوهش و با تمرکز بر یک مطالعه ویژه، 

طی معمولا از طریق دو روش اصلی، یعنی یابی ارتبامکان

یابی ارتباطی در انیابی ارتباطی ژن کاندید و مکمکان

. قبل از آغاز (Zhu et al., 2008)گیرد سطح ژنوم انجام می

گران باید به دقت تمام یابی ارتباطی، پژوهشمکان

پلاسم در دسترس را بررسی های ژنتیکی گونه و ژرمجنبه

ی افراد یک گونه گیاهی که خصوصیات کنند. سطح پلوئید

ژنتیکی آنها مشخص نیست باید ارزیابی شود مخصوصا اگر 

نک های وحشی موجود در باشنجمعیت شامل اکس

لاسم باشد. این مسئله از مشکلات موجود در تمایز پژرم

لل های عملکردی حاصل از تعداد آیاثرات چند شکل

یابی وفقیت مکانپلاسم در مانتخاب ژرم کند.جلوگیری می

. تنوع (Breseghello et al., 2006a)طی حیاتی است ارتبا

در سطح ژنوم و ارتباط درون  LDژنتیکی، وسعت 

ری، یابی، تنوع نشانگکننده کیفیت مکانیینجمعیتی، تع

 
5 Candidate polymorphism 
6 Candidate-gene association mapping 
7 Fine mapping 
8 Genome-wide association mapping 

و  2)شکل  باشندیابی میهای آماری و قدرت مکانروش

 . (Zhu et al., 2008) (1جدول 

در مطالعه ( Khalid et al., 2018و همکاران ) دیخال

GWAS 209 نیلا RIL کیسنتت نیلا یحاصل از تلاق 

W7984 ‘ و رقمOpata  را با استفاده از تکنولوژیGBS  در

 یمطلوب و کم آب یاریآب طیتحت شراای اهچهیمرحله گ

مشتمل بر  تیجمع یکی. نقشه ژنتمورد ارزیابی قرار دادند

در نه  QTL 16، بود. در مجموع SNP نگرنشا 2639

برای همه صفات مورد مطالعه به غیر از صفت کروموزوم 

به  QTL 10و  6شد که  ییشناساوزن خشک ریشه 

بودند.  یمطلوب و تنش کم آب یاریآبمربوط به  بیترت

شده از  یابیمکان یهاQTL یپیفنوت انسیوار نییدامنه تب

 QTLبا شش  7Bبود و کروموزوم  ریدرصد متغ 59تا  7/4

شده را در برداشت. از  ییشناسا یهاQTLتعداد  نیشتریب

 اهچهیارتفاع گ یبرا بیبه ترت 1و  2، 3ها، QTL نیا

(QSL.nust-7Bوزن تر ر ،)شهی (QFRW.nust-7B و  )

شد که   یی( شناساQRL.nust-7B) شهیطول ر

QFSW.nust-7B وزن  یپیفنوت انسواری از ٪59 نییبا تب

در مطالعه  شد.یب مبزرگ اثر محسو QTL کی شهیتر ر

( به منظور Khalid et al., 2019دیگر خالید و همکاران )

لاین برتر و سنتتیک گندم و  213بررسی تنوع ژنتیکی 

صفت تحت تنش خشکی -مچنین ارزیابی ارتباط نشانگره

مورد استفاده قرار  KASPمارکر  124و نرمال در کل 

 TaSST-A1و  TaSST-D1ر دادند. از این تعداد دو مارک

های کربوهیدرات محلول در آب، پیوسته با مرتبط با ژن

های کنترل کننده ارتفاع بوته و وزن هزار دانه بودند. ژن
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های عملکردی با صفات زراعی و ط ژنتجزیه ارتبا

بیوشیمیایی در دو شرایط آبیاری مطلوب و تحت تنش 

داری با معنینشانگر ارتباط  21خشکی نشان داد که 

ین بیان داشتند نشان دادند که این محقق صفات مختلف

های که استفاده از تجزیه ارتباط برای بررسی ژنوتیپ

حی مفید و کارآمد های اصلامختلف گندم در روند برنامه

 است.

 

 

 

 

 .(Zhu et al., 2008) یابی ارتباطیمراحل مختلف انجام مکان -2شکل 

Figure 2. Different stages of association mapping (Zhu et al., 2008). 
 

 های گیاهی مختلف.یابی ارتباطی در گونههایی از مطالعات انجام گرفته در زمینه مکاننمونه -1جدول 

Table 1. Examples of association mapping studies in various plant species. 

 گیاه

Plant 

 جمعیتنوع 

Population 

 ت مورد مطالعهاصف

Traits studied 

 گروه پژوهشی

Research team 

 ذرت

Maize 

 های اینبرد الیتلاین

Elite inbred lines 

 محتوای اسید اولئیک

Oleic acid content 

Belo et al., 2008 

 ملون

Melon 

 های بومی و ارقامتوده

Landraces and varieties 

 ZYMVمقاومت به ویروس 

Resistance to ZYMV virus 

Abdollahi Mandoulakani 

et al., 2015 

 یسآرابیدوپس

Arabidopsis 

 توده بومی

Accessions 

 شاخه دهی

Shoot branching 
Ehrenreich et al., 2007 

 مگند

Wheat 

 رقم

Cultivar 

 اندازه مغز، کیفیت آسیاب شدن

Kernel size, Milling quality 

Breseghello & Sorrells, 

2006b 

 گندم

Wheat 

 لاین

Line 

 ولوژیکیو فیز ژیکورفولوصفات م

Morphological and physiological 

traits 

Khalid et al., 2018 
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 گندم

Wheat 

 لاین

Line 

 و فیزیولوژیک صفات مورفولوژیک

Morphological and physiological 

traits 

Khalid et al., 2019 

 گندم

Whea 

 رقم

Cultivar 

 و فیزیولوژیک صفات مورفولوژیک

Morphological and physiological 

traits 

Safdar et al., 2020 

 گندم

Whea 

 رقم

Cultivar 

 صفات مورفولوژیک

Morphological traits 

Khan et al., 2022 

 گندم

Wheat 

 رقم

Cultivar 

 مورفولوژیکصفات 

Morphological traits 

Abdollahi Mandoulakani 

et al., 2017 

 یونجه

Alfalfa 

 های زراعیجمعیت

Cultivated populations 

 صفات مورفولوژیک

Morphological traits 

Abdollahi Mandoulakani 

et al., 2015 

 جو

Barley 

 رقم

Cultivar 

 صفات زراعی و مقاومت به زنگ برگ

Agronomical traits and resistance to 

leaf rust 

Kraakman et al., 2006 

 جو

Barley 

 رقم

Cultivar 

مرتبط با و صفات  ژیکصفات مورفولو

 ریشه

Agronomical and root-related traits 

Ogrodowicz et al., 2023 

 برنج

Rice 

 توده بومی

Accessions 

 و ترکیبات کردعمل

Yield and compounds 
Agrama et al., 2007 

 انگور

Grapevine 

 واریته

Varieties 

 صفات مورفولوژیک

Morphological traits 

Dolati Baneh et al., 2014 

 نیشکر

Sugarcane 

 کلون

Clone 

 مقاومت به بیماری

Resistance to disease 
Wei et al., 2006 

 

 های کاندیدژن یابی ارتباطیمکان

یابی ارتباطی ژن کاندید، روشی است که برای مکان

های کاندید شود. ژنپیچیده استفاده میبررسی صفات 

لا براساس مطالعات مورد استفاده در این روش معمو

و  ژنتیکی، بیوشیمیایی یا فیزیولوژیکی در گیاهان مدل

گردند. در این روش اغلب از غیر مدل انتخاب می

 & Rafalski)شود استفاده می SNPی نشانگرها

Morgante, 2004)ارتباطی ژن کاندید به چند  یابی. مکان

های کاندید انتخابی مربوط است های موجود در ژنشکلی

ه در کنترل تفاوت فنوتیپی صفات ویژه نقش دارند و به ک

های ویژه ها و درون ژنهای بین لاینSNPشناسایی 

درون  SNPعدد  50تا  5ات اثر وابسته است. در این مطالع
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با تنوع صفت استفاده یک ژن به عنوان کاندیدهای مرتبط 

یا یک   9تواند یک کاندید موقعیتیشود، این ژن میمی

 .باشد  10عملکردیکاندید 

ترین روش برای شناسایی بنابراین روش مذکور، اصلی

SNPهاییابی آمپلیکونهای ژن کاندید است که بر توالی 

یک جمعیت پیوستگی استوار است که فرد در چندین 

افراد از لحاظ ژنتیکی مشخص و مجزا هستند. افراد با 

های SNPبرای شناسایی  SNPتنوع کمتر در بحث کشف 

که افراد با تنوع بیشتر نیاز هستند در حالیلی مورد معمو

روند. پروموتور، های کمیاب بکار میSNPبرای شناسایی 

همگی اهداف  ʹ3/ʹ5مه نشده احی ترجون و نواینترون، اگز

های ژن کاندید هستند. انتظار SNPمعقولی برای شناسایی

رود نواحی غیرکدکننده سطوح بالاتری از تنوع می

ی را نسبت به نواحی کدکننده داشته باشند. نوکلئوتید

برای یک مکان ژن کاندید ویژه، تعداد  LDضریب کاهش 

SNPبرای شناسایی  ( را کهیلو بازها در واحد طول )مثلا ک

بنابراین تعداد و دهند. دار نیاز است، نشان میمعنی روابط

گیری مناسب یک ها برای نمونهطول جفت باز آمپلیکون

دارد،  SNPو توزیع  LDندید کاملا بستگی به مکان ژن کا

پایین که تراکم بالاتری از نشانگرهای  LDدر نواحی با 

SNP باشد. ی نیاز میدی زیادوکلئوتیوجود دارد، تنوع ن

های قبلی حاصل از تجزیه های کاندید بر مبنای دانستهژن

جهش، مسیر بیوشیمیایی دخیل در صفت یا تجزیه 

د. این روش هزینه شونتخاب میصفت هدف ان پیوستگی

 
9 Positional candidate 
10 Functional candidate 

 هایاست، اما ژن 11کمی دارد و یک سیستم مختص صفت

 گیرندناشناخته دخیل در صفت مورد بررسی قرار نمی

(Zhu et al., 2008) . 

 یابی ارتباطی در سطح ژنوم مکان

در این روش کل ژنوم برای شناسایی نواحی مرتبط با 

 SNPاران شود و معمولا هزصفت مورد نظر بررسی می

تعیین گیرد. با ظهور تکنولوژی مورد استفاده قرار می

با توان بالا و نشانگرهای مولکولی کارایی استفاده  ژنوتیپ

روش گسترش بیشتری یافته است. در اسکن  ایناز 

پیوستگی کل ژنوم در محصولات زراعی، گام اولیه و مهم، 

یا  با ظرفیت بالا DNAیابی استفاده از ابزارهای توالی

الیگونوکلئوتیدی با تراکم بالا برای شناسایی های آرایه

SNPتراکمی که دقیقا ساختار  ها درLD  کل ژنوم و تنوع

یابی توالی باشد. تناسب روشنشان دهد، می هاپلوتایپی را

DNA  برای کشفSNP  بستگی به تعدادSNP های مورد

نیاز برای یک اسکن ژنومی موثر در یک جمعیت پیوستگی 

رابیدوپسیس و آ اکسشن 95بالا در  LDرد. برای مثال دا

این امکان را فراهم نمود که آزمون  ولاین اینبرد ج 102

های کشف شده، از SNPمی از پیوستگی برای تعداد ک

یابی یابی سانجر صورت بگیرد و نقشهطریق روش توالی

ژنومی در سطح متوسط انجام شود در مقابل صدها هزار 

هایی با اسکن ژنومی قوی در گونه ی یکبرا SNPنشانگر 

LD لا نظیر ذرت و آفتابگردان پایین و تنوع هاپلوتایپی با

یابی . مکان(Rostoks et al., 2006)مورد نیاز است 

سی ارتباطی کل ژنوم یک روش جامع برای برر

 
11 Trait specific system 
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ستماتیک ژنوم جهت شناسایی عوامل ژنتیکی دخیل سی

زیادی نشانگر برای باشد. در این روش تعداد در صفات می

با صفات پیچیده مختلف تست شده،  آنها ارتباطشناسایی 

-مورد نیاز نمی های کاندیدو اطلاعات قبلی در مورد ژن

این روش پژوهش از لحاظ تکنیک، دقت و هزینه،  شد.اب

 بهترین است.

یابی مکانژن کاندید و  یابی ارتباطیمکانمقایسه 

 ارتباطی در سطح ژنوم

، SNPارتباطی با استفاده از تعداد زیاد  یابیانمطالعات مک

بالا و حداقل ساختار جمعیت، در بررسی  تعداد نمونه

م و پراهمیت است. دقیق صفات پیچیده بسیار مه

مطالعات ارتباطی ژن کاندید تنها بخش کوچکی از ژنوم را 

کند. با پیشرفت تکنولوژی ژنومیکس قطعا یبررسی م

یه ارتباط در سطح ژنوم در عات تجزرود که مطالانتظار می

های گیاهی به مراتب بیشتر صورت گیرد. تاکنون گونه

ی ارتباطی ژن یابآمیز بسیار کمی از مکاننتایج موفقیت

، شروع در برخی تحقیقات است. اماکاندید بدست آمده 

های ژن کاندید و نشانگرهای مولکولی، درک کار با توالی

خانوادگی، تنوع  ، روابطبالایی از ساختار جمعیت

یابی های مکانو سایر جنبه LDنوکلئوتیدی، کاهش 

های محدود ارتباطی را فراهم نمود. دلیل دیگر موفقیت

های کاندید است. وش ژن کاندید، روش انتخاب ژنر

یق مقایسات بین های کاندید از طربدیهی است برخی ژن

درک شوند. یافته و وحشی شناسایی میهای جهشلاین

هایی وجود مکان ها در چنینللقی از اثرات طبیعی آیعم

لل بدون عملکرد مشخصی باعث تغییر ندارد. حتی اگر آ

توان انتظار داشت که تنها میفنوتیپ مشخص شود، 

ه باشند. صری بر فنوتیپ داشتهای ملایم اثر مختجهش

لل، بر قابل تشخیص بودن تنوع هم فراوانی و هم اثر آ

دار گذارند. فراوانی اریبثر میمکان اوسط یک ایجاد شده ت

سازد حتی اگر لل، تشخیص پیوستگی را مشکل میآ

 صفت ع فنوتیپیمسئول تنوواقعا چندشکلی ژن کاندید 

 . (Zhu et al., 2008)(3)شکل  باشد

 

 

: Eکاندید )  ارتباطی ژن یابییابی ارتباطی کل ژنوم و مکانهای مکاندیاگرام مقایسه شماتیک روش -3شکل 

 . (Zhu et al., 2008) واریانس باقیمانده(
Figure 3. Schematic diagram and contrast of genome-wide association mapping and candidate-gene 

association mapping (E: stands for residual variance) (Zhu et al., 2008).  
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یابی ر مکانهای تجزیه آماری تنوع ژنتیکی دروش

 ارتباطی

تحت شرایط  ارتباطی یابیمکانبرای  های اساسیروش

، ANOVAواریانس تجزیه رگرسیون خطی، شامل آل، ایده

ttes-t  و یا آزمون مربعchi )2(x  است. البته از آنجا که

 کاذبفنوتیپی  -تواند روابط ژنوتیپیساختار جمعیت می

ای مدیریت این آماری متفاوتی بر هایایجاد نماید، روش

اند. در مطالعه مبنای ل مختل کننده طراحی شدهعام

جمعیت  عنوانبهها های انسانی که خانوادهژنتیکی بیماری

 12روش تست عدم تعادل انتقالیشوند از می محسوب

(TDT) شود استفاده می(Abecasis et al., 2000) در .

مبتنی بر جمعیت برای مدیریت پدیده ساختار  هایروش

ه نتایج جمعیت که باعث اختلال در روند تجزیه و ارائ

 و (13GC) کنترل ژنومی شود، دو روشمثبت کاذب می

و  در انسانارتباطی العات در مط (14SA) ارتباط ساختاری

 دسته ازیک  کنترل ژنومی. در روش روندبکار می انگیاه

تخمین اثر ساختار جمعیت بر  تصادفی برای هاینشانگر

شود، به ارتباطی استفاده می یابیمکان مونهای آزآماره

داری آماره ارتباطی تخمین زده شده برای طوریکه معنی

ارتباط ابل، تجزیه مق در .شودساختار جمعیت تصحیح می

در ابتدا از یک سری نشانگر برای ارزیابی  ساختاری

کند و سپس این برآورد استفاده می (Q)ساختار جمعیت 

های آماری در نظر گرفته زیهدر مراحل بعدی با تج

اخیرا روش مدل . (Falush et al., 2003) شود می

 
12 Transmission disequilibrium test 
13 Genomic control 
14 Structured analysis 

یابی ارتباطی توسعه یافته برای مکان (MMA)15ترکیبی

. در این روش نشانگرهای تصادفی  (Yu et al., 2006)است

 16Kو ماتریس خویشاوندی  Qبرای محاسبه ماتریس 

ی زهامر MMAهای که روش شوند. از آنجااستفاده می

های مبتنی بر های مبتنی بر خانواده و نمونهبین نمونه

، مکمل نیرومندی برای شکننددر هم میجمعیت را 

طی محسوب یابی ارتباانهای کنونی در مکروش

 .  (Zhao et al., 2007)شودمی

هاست که در مطالعه مدت 17های اصلیتجزیه به مولفه

ش سریع و رو یک عنوانبهرود و می کارهبتنوع ژنتیکی 

شود. تجزیه موثر در تشخیص ساختار جمعیت استفاده می

مشاهده شده در بین همه  های اصلی، تنوعبه مولفه

این کند. نشانگرها را در تعداد کمتری مولفه خلاصه می

های مجزای غیر زیر جمعیت عنوانبههای اصلی مولفه

 فرد درشود. قرارگیری هر میقابل مشاهده در نظر گرفته 

هر مولفه اصلی، عضویت در جمعیت یا جد هر فرد را 

های اصلی ه مولفهبا تجزیه ب Qکند. جایگزینی توصیف می

های در مدل ترکیبی بسیار مفید است. اما پژوهش

های زراعی مورد نیاز بیشتری جهت تثبیت آن در گونه

 .  (Weber et al., 2008)است

کوچک است. در  یابی ارتباطیمکاناندازه نمونه در 

 100یابی ارتباطی تنها حدود بسیاری از مطالعات مکان

برای توضیح این مسئله در  شود.)فرد( بررسی می لاین

بحث تنوع ژنتیکی یک جمعیت، باید اندازه نمونه تجزیه 

 
15 Mixed-model approach 
16 Kinship Matrix 
17 Principal component analysis 
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یابی ارتباطی مقایسه شود. اندازه نمونه و مکان پیوستگی

اهان حدود در گی پیوستگیزیه در بسیاری از مطالعات تج

با زمینه ژنتیکی دو والدی  (…F2, BC1, RIL)فرد  250

صفت  -نشانگر هاییاست. شناسایی پیوستگ یکنواختو 

با یک جمعیت کوچک مشکل خواهد بود بجز اینکه مکان 

بالایی  LDعملکردی یک اثر بسیار بزرگ داشته باشد و 

 بین نشانگرهای تست شده با این مکان وجود داشته باشد

برای مکان  اندیده بدون توجه به اینکه روش ژن کالبت

 .ماسکن ژنوشود یا روش یابی ارتباطی استفاده می

سازی اولیه با استفاده از اطلاعات تجربی حاصل از یهشب

برای داشتن با اندازه بزرگ ذرت نشان داد که یک نمونه 

تعداد  .(Zhu et al., 2008)تشخیص ژنی قوی نیاز است 

ی نیز برای برآورد دقیق روابط ژنتیک د نیازنشانگرهای مور

طی ژن ارتبا یابیمطالعات مکان وسیلههبکه باشد مهم می

آید. طول کروموزوم، تنوع گونه، تنوع می دستهبکاندید 

های نشانگری نمونه، هزینه و در دسترس بودن سیستم

مختلف بر تعداد نشانگرهای مورد استفاده در یک مطالعه 

 . (Zhu et al., 2008)اثر دارد 

مطالعات ارتباطی در گیاهان جهت  شناسیروش

 بررسی صفات

یابی ارتباطی ها برای مطالعات مکانانواع مختلفی از روش

اند که اکثر آنها بدون رفته کارهبدر انسان در حد وسیعی 

ها تغییر یا با تغییرات جزئی در سطح وسیعی از ارگانیسم

هایی هستند. نهایتا برخی از روشگیاهان قابل اجرا  ویژههب

یابی ارتباطی قوی، دقیق و بدون اریب را در که مکان

 انددهند انتخاب شدهنجام میگیاهان ا

(Abdurakhmonov & Abdukarimov, 2008). 

است که  18CCیابی ارتباطی، روش روش کلاسیک مکان

یک للی در )موثر( را با مقایسه فراوانی آ 19های مسئولژن

تستر( و یک نمونه  عنوانبهتحت تاثیر قرار گرفته ) نمونه

این روش برای در کند. کنترل شناسایی می عنوانبهسالم 

و  در تستر اهیابی دقیق، بایستی اندازه نمونهانجام مکان

ها دارای ساختار نباشد کنترل برابر باشد و همچنین نمونه

 .باشد و بین افراد نمونه ارتباط خویشاوندی وجود نداشته

پیرسون، آزمون دقیق فیشر یا تصحیح  2xمربع  آزمون

للی و شناسایی ی آهاگی یتس برای مقایسه فراوانیپیوست

ند. شوپیوستگی بین فنوتیپ بیماری و نشانگر استفاده می

تصادفی از جمعیت انتخاب  طورهباگرچه افراد نمونه 

از آل و متعادل شوند، اما این افراد یک نماینده ایدهمی

که در جمعیت معمولا  ها نیستند چراتسترها و کنترل

خاب ویژه تسترها تسترها کم هستند. بنابراین نیاز به انت

بندی شدیدا توسط ساختار و طبقه CC. روش باشدمی

. (Schulze et al., 2002)گیرد جمعیت تحت تاثیر قرار می

های مختلفی معرفی جهت کاهش میزان این تاثیر روش

میزان این تاثیر را  که 20HRR ؛ از جمله روشاندشده

وش کند. در این ردهد اما اثر آن را حذف نمیکاهش می

شود که حامل دو ایجاد می 21کنترلابتدا یک گروه شبه 

اند. سپس هستند که به نتاج متاثر منتقل نشده للیآ

 
18 Case-control 
19 Causative Gene 
20 Haplotype relative risk 
21 Pseudo-control group 
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های تستر و شبه کنترل نشانگر در گروه للیآفراوانی 

حذف موثر اثرات نامطلوب حاصل از  برای شوند.تجمیع می

عرفی شده که انتقال و عدم م TDTساختار جمعیت، روش 

 2xآزمون  وسیلههبنشانگر به نتاج متاثر را  هایللآانتقال 

بین نشانگر و صفت مقایسه  پیوستگیبا فرض وجود 

نشانگرهای  تعیین ژنوتیپنیاز به  TDTکند. طراحی می

لد هتروزیگوس، یک والد حاصل از سه فرد دارد: یک وا

ر نمونه د HRRمتاثر. البته روش  هموزیگوس و یک نتاج

تر در حذف کامل ت قدرت زیادبدون ساختار به عل

 کندعمل می TDTپیوستگی کاذب بهتر از 

(Abdurakhmonov & Abdukarimov,  2008). 

 های خطی سازگار با مطالعات ارتباطی کل ژنوممدل

در سطح کل ژنوم ارتباطی بی یامکاناگرچه مطالعات 

های ژنتیکی پتانسیل بالایی در شناسایی دقیق چندشکلی

های انسان و صفات مهم زراعی دارد، اما مسئول بیماری

نتایج اشتباه یک مشکل عمده در این روش بوده و تا 

های نادرستی را به علت ساختار جمعیت و حدی پیوستگی

 دهدان میانتخابی نش راد در نمونهروابط نامتعادل میان اف

(Abiola, 2003). بندی جمعیت در ابتدا بوسیله طبقه

های و آزمون GCو  SAنظیر  GLMهای مبتنی بر روش

شد، اما با معرفی پیوستگی مبتنی بر خانواده بررسی می

ای برای محاسبه همزمان ، روش بهبود یافتهMLMروش 

صل شد ساختار جمعیت و روابط نامتعادل میان افراد حا

(Yu et al., 2006). 

، ساختار جمعیت به عنوان MLMهای مبتنی بر در روش

که شود، در حالیظر گرفته مییک اثر ثابت در ن

خویشاوندی میان افراد بصورت اثر تصادفی افراد لحاظ 

شود. صرف نظر از روش آماری مورد استفاده، روش می

GWAS تا به قدرت با اندازه بزرگ نیاز دارد  هاییبه نمونه

شناسایی  منظوربه ویژههبآماری قوی دست یابد، 

ات پیچیده های کوچک اثر که مسئول صفچندشکلی

، اندازه MLM. در روش (Buckler, 2009)هستند 

های بزرگ، یک حجم محاسباتی سنگینی ایجاد نمونه

متناسب با  MLMزیرا زمان محاسبه برای انجام  نمایدمی

یابد. یکی از نمونه افزایش می توان سوم تعداد افراد

 روش مدل  MLMهای کاهش اندازه اثر تصادفی در روش

Sire در اصلاح دام استفاده شده است. در این  است که

شود، روش اثر ژنتیکی هر فرد با اثر جد خود جایگزین می

نامه نیاز دارد که در اغلب ش الزاما به شجرهبنابراین این رو

ت گیاهی همیشه در دسترس مطالعات بویژه مطالعا

از نامه نیز استفاده دسترس بودن شجره نیست، حتی با در

دقت و صحت بالاتر  علتبهنی بر نشانگر خویشاوندی مبت

. زمان کل (Zhang et al., 2010) شودآن ترجیح داده می

 3mpnاستاندارد، برابر  MLMبا روش  GWASمحاسبه 

تکرارهای لازم  تعداد pتعداد کل نشانگرها،  mاست که 

باشد. تعداد کل افراد مفروض می nو  MLMبرای انجام 

ه اثر ژنتیکی تصادفی در غیاب برای کاهش انداز هاییروش

نامه و حذف تکرارها برای محاسبه اطلاعات شجره

پارامترهای جمعیت برای هر نشانگر، بدون کاهش قدرت 

 تحت عنوان هاآماری وجود دارد. در یکی از این روش

Compression  تعداد افرادn ها با عدد کوچکتر تعداد گروه

s (s≤n) خویشاوندی میان مبنای  شود و برجایگزین می
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شود. متعاقبا خویشاوندی بین جفت افراد کلاستربندی می

ها جایگزین خویشاوندی بین جفت افراد برای اثر گروه

متوسط تعداد افراد در هر  c=n/sگردد. می MLMتصادفی 

شود و به عنوان سطح تراکم در نظر گرفته می بوده وه گرو

یابد. در می کاهش 3cبه نسبت  در این روش زمان محاسبه

این روش اثر تصادفی از فرد به گروه فشرده شده است و 

نامند. فشرده می MLMرا  MLMبدین علت این نوع 

MLM  فشرده در مرزMLM  وGLM  قرار دارد، زیرا هر

فشرده مطرح  MLMه عنوان سطح نهایی توانند بدو می

فشرده بیان  MLMدر حکم  تواندزمانی می MLMشوند. 

ر فرد به عنوان یک گروه در نظر گرفته شود شود که ه

n)=(s. روش GLM  نیز وقتی همه افراد در یک گروه قرار

فشرده محسوب  MLMبه عنوان یک  s)=(1گیرند 

ادفی یک سطح شود که اثر تصشود. مورد دوم باعث میمی

یانس داشته باشد و از برآورد مجزای اثر تصادفی و وار

وه اثر تصادفی و متوسط کل باقیمانده جلوگیری کند. بعلا

توان بطور مجزا محاسبه نمود ارتباط خطی داشته و نمی

(Zhang et al., 2010). 

به دلیل امکان گنجاندن  MLMامروزه روش آماری 

 عنوانبهشاوندی س خویماتریس ساختار جمعیت و ماتری

اول )خطای کاهش خطای نوع کوواریت در مدل جهت 

ای گسترده طوربه صفت(-شانگرمربوط به ارتباط دروغین ن

-در حالیشود. برای تجزیه ارتباط در گیاهان استفاده می

تنها ساختار جمعیت در نظر گرفته  GLMکه در مدل 

بوکلر  یو و(. Alipour & Darvishzadeh, 2019شود )می

(Yu & Buckler, 2006 در شناسایی نشانگرهای پیوسته )

ورفولوژیک ذرت از با تغییرات فنوتیپی در صفات آگروم

بهبود نتایج و کاهش نتایج مثبت  منظوربه MLMمدل 

دروغین استفاده نمودند و بر اساس اظهار محققین نتایج 

 دست آمد. به GLMمدل تری در مقایسه با دقیق

گندم بهاره  138( Ahmed et al., 2021اران )احمد و همک

ساس به )ح Wesleyهای نامهمراه دو ژنوتیپ شاهد بهرا به

آوری )متحمل به خشکی( جمع Harryخشکی و دیگری 

کشور مختلف جهان برای چهار صفت  19شده از 

ای فیزیولوژیک تحت تنش خشکی در شرایط گلخانه

نشانگر  407س ارزیابی کردند. پویش کل ژنوم بر اسا

DArT-seq   با استفاده از مدل خطی عمومی و مدل

شانگر پیوسته با ن 398خطی مخلوط منجر به شناسایی 

-گروههای کنترل کننده صفات مورد بررسی گردید. ژن

و با استفاده از  یمولکول هایبر اساس داده هاپیژنوت بندی

-فهبه مول هیبر فاصله و مدل و تجز یمبتن ایخوشه هیتجز

نتایج نشان داد  .منتسب کرد گروه دو به هاآن ،یاصل های

شان از هم تفکیک یاییمنشا جغراف وسیلهها بهکه ژنوتیپ

-بهها ه روابط بین ژنوتیپنشدند، این نتایج نشان داد ک

تنوع درونی هر منطقه جغرافیایی متاثر  وسیلهبه شدت

تا ی که تنوع نسبشود. در نتیجه کشورهای یا مناطقمی

شوند، چون فاصله بندی نمیآسانی گروهزیادی دارند، به

ان داد که نه نش مچنین نتایجشان زیاد است. هژنتیکی

های کاندید جهت بهبود ژنوتیپ عنوانبهتواند ژنوتیپ می

های بهاره مورد استفاده واقع تحمل به خشکی در گندم

 تعداد نشانگر و تنوع مولکولی شوند. بیشترین و کمترین

 QTLها چهار بود. آن Aو  Dهای ترتیب مربوط به ژنومبه
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های وی کروموزومدرصد بر ر 4/5-7/8 با تبیین فنوتیپی

3D ،2B  1وA  شناسایی کردند. برای صفت تعداد روز تا

درصد  9/8با تبیین فنوتیپی  QTLپژمردگی فقط یک 

با  QTL، برای طول گیاهچه چهار 4Dروی کروموزوم 

 4Aهای درصد بر روی کروموزوم 2/4-3/5 تبیین فنوتیپی

با  QTL 12 و برای صفت شاخص تحمل به خشکی 7Dو 

های درصد بر روی کروموزوم 8/4-7/9نوتیپی تبیین ف

4A ،2B ،3D  7وD یابی شد. دوازده نشانگر با بیش مکان

در  WPT-2356از یک صفت پیوسته بودند، که نشانگر 

د و پتانسیل ک بودنبین تمامی صفات مورد مطالعه مشتر

د رسبه نظر میکمک نشانگر را دارد. استفاده در گزینش به

یابی ارتباطی مدل قابل اطمینانی نبرای مکا MLMمدل 

 ,.Maulana et alدر مطالعه مالانا و همکاران ) باشد.

یابی ( با استفاده از مدل خطی مخلوط جهت مکان2020

QTL  و تشخیص نشانگرهایSNP فات پیوسته با ص

ای همبسته با تحمل به تنش خشکی در مرحله گیاهچه

فات مرتبط به در ارتباط با ص QTLنشان دادند که چندین 

-ای بر روی کروموزومتحمل به خشکی در مرحله گیاهچه

 1B ،2A ،2B ،2D ،3A ،3B ،3D ،4B ،5A ،5B ،6Bهای 

ار پاید QTL ،12 QTLشناسایی شدند. از این تعداد  7Bو 

 QTLبرای محتوای کلروفیل برگ، چهار  QTL)شامل دو 

برای طول  QTLبرای فلورسانس کلروفیل برگ، چهار 

برای تعداد برگ هر گیاهچه( در پاسخ به  QTLو دو ساقه 

 تنش خشکی برای صفات مورد مطالعه تشخیص داده شد.

 یابی ارتباطیافزارهای تجزیه اطلاعات در مکاننرم

یابی ه اطلاعات در مکانافزارهای مختلف برای تجزینرم

 TASSEL  (Bradbury افزارشود. نرمارتباطی استفاده می

et al., 2007) یابی افزار پرکاربرد برای مکانیک نرم

های جدید ارتباطی در گیاهان است و براساس روش

تجزیه ارتباط  هایروز شده است. علاوه بر روشآماری به

دل ترکیبی(، )مانند رگرسیون توزیعی، مدل خطی و م

TASSEL  همچنین برای محاسبه و نمایش گرافیکیLD 

رود. یپی بکار میو جستجوی اطلاعات ژنوتیپی و فنوت

نیز  TASSELافزار توسط نرم Kماتریس خویشاوندی 

است.  n×nیک ماتریس  Kشود. ماتریس محاسبه می

ای افراد اینبرد، یک، و برای افراد غیر بر Kعناصر قطری 

آمیزی ضریب خویش xFاست که  x(1+F0.5(اینبرد 

دو  یابی ارتباطی را بر مبنای هرافزار مکانباشد. این نرممی

( و مدل خطی مخلوط GLMمدل خطی عمومی )

(MLMانجام می ) دهد. اگر از مدل خطی عمومی برای

 Qد، فقط ماتریس صفت استفاده شو-تعیین ارتباط نشانگر

دهنده که نشان (PCAهای اصلی )یا تجزیه به مولفه

شوند و روابط ساختار جمعیت است، در محاسبات وارد می

یابی شود. نقشهنظر گرفته نمیخویشاوندی بین افراد در 

 Kارتباطی با مدل مخلوط، نیازمند محاسبه ماتریس 

روابط خویشاوندی بین افراد جمعیت( است که  )ماتریس

و  ار محاسبهافزهای ژنوتیپی در این نرمبا استفاده از داده

همراه احتمال اشتباه صفت به-سپس ارتباط بین نشانگر

 شود.نوع اول محاسبه می

ها و اطلاعات جامعی در مورد مکان TASSELافزار نرم

و غیره ارائه  value-P ،2R ،marker-Fنشانگرها مانند 
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های های افراد را براساس روشنماید. کلادوگراممی

Neighbor joining  وUPGMA  رسم نموده و نمودار

 value-Pو  D′ ،2Rهای را بر مبنای داده plot-LDدوبعدی 

 نماید. رسم می

 STRUCTURE (Pritchard et al., 2000)افزار رمن

 Qرود. ماتریس کار میب Qمعمولا برای محاسبه ماتریس 

تعداد  pتعداد افراد و  nاست که  n×pیک ماتریس 

دهنده نشان Qماتریس است.  های تعریف شدهزیرجمعیت

ساختار جمعیتی موجود در افراد مورد مطالعه و 

افزار بر مبنای شد. این نرمباهای احتمالی میزیرگروه

دهد که سهم عضویت را ارائه می ، ماتریسQماتریس 

ها در کلاسترها عیتکننده درصد قرارگیری جممشخص

نیز  Fstبرای هر زیرگروه شاخص تثبیت  علاوهبهباشند. می

گردد که بیانگر میزان جریان ژنی بین زیر برآورد می

 افزار باشد. نرمها میوهها و قرابت و فاصله بین زیر گرگروه

 EINGENSTRAT (Price et al., 2006)  برای برآورد

اطلاعات نشانگر و تست صحت  (PCs)های اصلی مولفه

رود. بندی جمعیت بکار مینتایج آماری حاصل از طبقه

شامل مجموعه R  (R Core Team, 2013)افزار رمن

ب توسط آماری بوده و اغل ای از انواع آنالیزهایگسترده

نویسی استفاده های برنامهپژوهشگران آشنا به مهارت

 شود.می

 GAPITافزارهای مناسب برای گیاهان، یکی دیگر از نرم

( و Lipka et al., 2012باشد )می Rاست که مبتنی بر 

های بینی ژنومی را با روشتجزیه ارتباط پیش اندتومی

-گیانجام دهد. از ویژ CMLMو  ECMLMدیگری مانند 

افزاری اداره مجموعه بسیار بزرگی های مهم این بسته نرم

 (.2تر است )جدول ها در زمان محاسبه کماز داده

 یابی ارتباطیچشم انداز مکانوضعیت کنونی و 

ای در مورد اهداف گسترده طورهب یپیوستگعدم تعادل 

 کارهبهای بیماری در انسان QTLیابی مختلفی نظیر مکان

زراعی  این روند در مورد گیاهان و، ستاشده  رفتهگ

است. با در دسترس قرار گرفتن  دارادامه غلات ویژهبه

های های با تراکم بالا در برخی گیاهان زراعی، توالینقشه

و برنج، و  مانند آرابیدوپسیسکامل ژنومی در گیاهان مدل 

نیز توالی نواحی غنی از ژنوم در محصولاتی نظیر سورگوم، 

-دههیابی ارتباطی در و مکان LD استفاده از گندم،و  کلزا

غلات رو به  ویژهبههای گیاهی های اخیر و در جمعیت

تلفی برای این روش در ژنوم گیاهان مخ .افزایش است

و نیز مطالعه ژنتیک و تکامل صفت -مطالعه ارتباط نشانگر

جمعیت در هر دو حالت طبیعی و اهلی شده مورد 

روش سنتی گزینش به کمک گرفت. استفاده قرار خواهد 

نشانگر در غلات با موفقیت برای انتقال صفات عملکردی و 

گرفته شده  کاربهها به مواد اصلاحی مقاومت به بیماری

ش انتخاب به توان رومی DNAبه کمک نشانگرهای است. 

 ویژهبه( را برای اصلاح گیاهان زراعی MASکمک نشانگر )

)صفات کمی پیچیده پایین  پذیریبرای صفات با وراثت

( با این Nadeem et al., 2018گرفت ) کاربهمثل عملکرد( 

های پیوستگی حال، اجرای این روش مستلزم تهیه نقشه

کی های مختلف ژنتینشانگرهای مولکولی برای جمعیت

سازی چنین درک عمل، تنظیم و بیان و همسانهاست. هم

ابی ژنوم گیاهان یها نیز مستلزم تهیه نقشه و توالیژن
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توان باشد. به کمک روش انتخاب به کمک نشانگر میمی

حذف اثرات محیطی، پلیوتروپی یا اپیستاتیک، گیاهان با 

به صورت ها را مطلوب را انتخاب و یا صفات آن

کارگیری این روش در اصلاح اصلاح کرد. به غیرمستقیم

 گیاهان زراعی مستلزم نشانمند کردن ژن هدف به معنی

معرفی یک نشانگر پیوسته به ژن هدف، طراحی آزمایشی 

مناسب، انجام آنالیزهای نسبتا پیچیده آماری، دسترسی 

برداری های نقشه، روشDNAمعمول به اطلاعات نشانگر 

 ,.Platten et alباشد )میو نیروی انسانی متخصص 

2019.)  

 

 

 

 (.Zhu et al., 2008تباطی )اقتباس از یابی ارافزارهای پرکاربرد در مکانفهرست نرم –2جدول 

Table 2. List of the software’s widely used in association analysis (from Zhu et al., 2008) . 

 نرم افزار

Software 

 عملکرد

Yield 

 وب سایت

Web site 

TASSEL 
 یابی ارتباطیمکان

Association analysis 
http://www.maizegenetics.net 

R 
 عمومی

General 
http://www.r-project.org 

GAPIT 

 عمومی

General 
http://www.maizegenetics.net/gapit 

Structure 
 ساختار جمعیت

Structure analysis 
http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html 

SPAGeDi 
 ندیروابط خویشاو

Kinship 

http://www.ulb.ac.be/sciences/ecoevol/spagedi.ht

ml 

EINGENSTRAT 
PCAیابی ارتباطی، مکان 

Association analysis 

http://genepath.med.harvard.edu/~reich/Software.

htm 

MTDFREML 
 مدل ترکیبی

Mix model 

http://aipl.arsusda.gov/curtvt/mtdfreml.html 

ASREML 
 مدل ترکیبی

Mix model 
http://www.vsni.co.uk/products/asreml 

 

http://www.maizegenetics.net/
http://www.r-project.org/
http://www.maizegenetics.net/gapit
http://pritch.bsd.uchicago.edu/structure.html
http://www.ulb.ac.be/sciences/ecoevol/spagedi.html
http://www.ulb.ac.be/sciences/ecoevol/spagedi.html
http://genepath.med.harvard.edu/~reich/Software.htm
http://genepath.med.harvard.edu/~reich/Software.htm
http://aipl.arsusda.gov/curtvt/mtdfreml.html
http://www.vsni.co.uk/products/asreml
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 گیری نتیجه

زراعی مهم ژنوم در برخی گیاهان  یابیمطالعات توالی

 Mayer et( و جو )Brenchley et al., 2012مانند گندم )

al., 2012های ارزشمندی برای تسریع (، منابع و فرصت

های فنوتیپی در های کلیدی در کنار ارزیابیشناسایی ژن

مطالعات آینده در زمینه اند. ترده فراهم کردهسطح گس

LD ارهای ژنومی گیاهان رادر گیاهان زراعی ساخت 

و کلونینگ  MASکند و همچنین کاربرد تر میمشخص

های مسئول صفات پیچیده مبتنی بر نقشه را در مورد ژن

 .نمایدتسهیل می
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