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چکیده
           به منظور نقشه یابی نواحی ژنومی مؤثر در شاخصهای کمی مقاومت به خشکی در جو، آزمایشی با 72 لاین هاپلوئید مضاعف 
جو به همراه والدین آنها )استپتو و مورکس(، در مرکز تحقیقات کشاورزی و منابع طبیعی سیستان، در قالب طرح لاتیس ساده با 
دو تکرار و در دو شرایط آبیاری مطلوب و تنش خشکی پس از گل دهی اجرا گردید. هر پلات آزمایش شامل 6 ردیف به طول 3 متر 
و فاصله 25 سانتی متر بود. بر اساس عملکرد نسبي ژنوتیپها در شرایط تنش خشکي و نیز در شرایط مطلوب آبیاری، شاخصهای 
DSI ،HM ،GMP ،MP ،TOL ،Yp ،Ys و STI محاسبه و برای شاخصهای MP ،GMP ،YS ،YP و TOL تفکیک متجاوز از والدین 
  QTL 15 شناسایی گردید که تعداد و نوع و اثر QTL 17 در جهت مثبت مشاهده شد. برای شاخصهای مورد مطالعه در مجموع
در شاخصهای متفاوت پایدار بود. بیشترین مقدار LOD برای شاخص HM و روی کروموزوم 2H بدست آمد. QTLهای شاخصهای 
تحمل خشکی روی کروموزوم های 3H ،2H و 5H نقشه یابی گردیدند. هم مکانی QTLها، همبستگی بین شاخصهای مورد مطالعه 

را توجیه نمود. در نتیجه، استفاده از گزینش به کمک نشانگر در این جامعه از کارایی لازم برخوردار می باشد. 

کلمات کلیدی: شاخص مقاومت به خشکی، مکان یابی QTL، جو دابل هاپلوئید 
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In order to map the genomic regions affecting barley drought tolerance indices, an experiment was conducted at the 
Agricultural and Natural Resource Station of Sistan. Seventy tow double haploid lines of barley with their parents 
(Steptoe and Morex) were examined using two 9×9 simple Lattice (stress and non-stress), with two replications. Each 
plot consisted of six rows that were 3m in length and spaced 25cm apart. Based on the relative yield of genotypes 
in drought stress and non-stress conditions, drought tolerance indices Ys  ،Yp  ،TOL  ،MP  ،GMP  ،HM  ،DSI and STI 
were calculated. Positive transgressive segregation was observed for YP ،YS ،GMP ،MP and TOL. Seventeen QTLs 
controlling different indices were identified that fifteen of them appear to be quite stable in different indices. Highest 
LOD score were obtained for HM on chromosome 2H. QTLs for drought tolerance indices were found on chromosomes 
2H, 3H and 5H. QTLs overlapping show the relationship between indices. Therefore, gain through marker-assisted 
selection (MAS) in this population would be efficient.
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مقدمه
در بسیاری از نقاط جهان، تنش خشکی خطری جدی برای رشد گیاهان 
 13-35 کاهش  موجب  که  می رود  شمار   به  زراعی  محصولات  تولید  و 
از مطالعات  بنابراین بخش وسیعي  درصدی عملکرد می گردد )7 و 12(. 
آب  کمبود  تنش  به  گیاهان  واکنش  روي  بر  دنیا  به نژادي  و  به زراعي 
متمرکز شده که عموماً در دو محیط تنش دار و بدون تنش اجرا مي شود 
)2 و 5(.تنوع ژنتیکی در خصوص مقاومت به خشکی با استفاده از ابزارهای 
ژنتیکی از قبیل نقشه های مارکرها و اطلاعات تعیین توالی در دسترس می 
باشد )15( جو گیاه متداول در مناطق مدیترانه ای خاورمیانه و شمال آفریقا 
است که دارای بارندگی سالانه کمتر از 300 میلی متر هستند )1(. بخش 
وسیعي از اراضي زیر کشت جو در ایران در مناطق خشك و نیمه خشك 
قرار گرفته و به علت کمبود آب و در نتیجه خشکي محیط عملکرد دانه جو 
شدیداً کاهش مي یابد )4(. عملکرد صفت کمّی پیچیده ای است که توسط 
تعداد زیادی ژن کنترل می گردد و شدیداً تحت تأثیر محیط قرار می گیرد 
)8 ، 11 و 14(. شاخصهاي کمّي متعددي براي انتخاب ژنوتیپها بر مبنای 

عملکرد آنها در محیط های دارای تنش و بدون تنش پیشنهاد شده است.
 ،  Yp نرمال  شرایط  در  نسبی  عملکرد  شاخص  از:  عبارتند  شاخصها  این   
عملکرد نسبی در شرایط تنش Ys، شاخص میانگین هارمونيHM، شاخص 
 ،MP و متوسط تولید ،TOL شاخصهای تحمل ،SSI حساسیت به خشکی
 .)6(  STI تنش  به  تحمل  و   GMP تولید  هندسی  میانگین  شاخصهای  و 
بسیاری از مکانهای ژنی کنترل کننده صفات مرتبط با تحمل به خشکی 
مکان یابی شده اند )18( و ارتباط بین این مکانهای ژنی و تحمل به خشکی 
از طریق عملکرد نسبی لاین ها در شرایط خشکی ارزیابی شده است )13(. 

شناسایی عوامل ژنتیکی کنترل کننده صفات مرتبط با تحمل به خشکی 
که با سهولت بیشتری قابل تشخیص بوده و تحت تأثیر عوامل محیطی قرار 
نمی گیرند، زمینه شناسایی و ایجاد ارقام متحمل به خشکی را از طریق 
می  فراهم  مرسوم  روشهای  مکمل  عنوان  به  نشانگرها  کمك  به  گزینش 
برای شاخصهای  QTLها  یابی  از: مکان  این تحقیق عبارتند  سازد. اهداف 
QTLها،  از  یك  هر  تأثیر  میزان  برآورد  به خشکی،  مقاومت  و  حساسیت 
تعیین نشانگرهای مولکولی پیوسته با QTLها و پیشنهاد آنها برای گزینش 

به کمك نشانگر.
مواد و روشها

رقم  تلاقی  از  که  هاپلوئید  دابل  جو  ژنوتیپ   72 بذور  از  مطالعه  این  در 
استفاده شد.  والدین  با  همراه  است  آمده  بدست   Morex رقم  با   Steptoe
آزمایش در ایستگاه تحقیقاتي مرکز تحقیقات کشاورزي سیستان در سال 
86-87 در قالب طرح لاتیس ساده 9×9 در دو تکرار و به طور جداگانه در 
دو شرایط تنش خشکی و آبیاری معمولی اجرا گردید. روش آبیاري مزرعه 
در کل دوره رشد گیاه 3 نوبت بود )درآزمایش نرمال(. در آزمایش تنش 
با توجه به اینکه در شرایط منطقه، تنش آبی در مرحله گلدهي و بعد از 
آن بیشترین خسارت را به محصول وارد مي کند، از مرحله گرده افشاني 
به بعد هیچگونه آبیاري صورت نگرفته )قطع آب آخر(. شاخصهای محاسبه 

شده عبارتند از:

نقشه   لینکاژی     نشانگرهای    مولکولی   جو   از        سایت  
گرفت.  قرار  استفاده  مورد  و  بازیابی   http://barleygenomics.wsu.edu  
این نقشه مرکب از 327 نشانگر با طول 1226/3 و متوسط فاصله 3/75 
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سانتی مورگان می باشد و توسط پروژه نقشه یابی ژنوم جو آمریکای شمالی 
برای   LOD مقدار  حداقل   .)10 و   9( است  گردید  تهیه    )NABGMP(
 LOD ها برابر 2/5 در نظر گرفته شد )3(. قله های مقادیرQTL شناسایی
به عنوان محتمل ترین موقعیت QTL در نظر گرفته شدند. درصد واریانس 
تعیین   QTL موقعیت  قله  در   ،QTL هر  وسیله  به  شده  توجیه  فنوتیپی 
گردید. تجزیه های آماری با نرم افزار SAS نسخه 9 )16( و تجزیه QTL با 

نرم افزار WinQTL کارتوگرافر نسخه 2/5 )17( انجام گرفت. 
نتایج و بحث

نتایج حاصل از تجزیه واریانس لاینهای مورد مطالعه در جدول 1 نشان داده 
برای کلیه شاخصهای مورد مطالعه بسیار معنی دار  تیمار  اثر  شده است. 
بود. آماره های آماری ساده، ضرایب تنوع ژنوتیپی و فنوتیپی، وراثت پذیری 
خصوصی، پیشرفت     ژنتیکی و بازده ژنتیکی حاصل از 5 درصد گزینش 
برای 9 شاخص مذکور در 72 لاین هاپلوئید مضاعف و والدینشان در جدول 
و  مضاعف  هاپلوئیدهای  میانگین  بین  اختلاف  است.  شده  داده  نشان   2
میانگین والدین برای کلیه شاخصهای مورد بررسی غیر معنی دار بود. در 
نتیجه، هاپلوئیدهای مضاعف مورد مطالعه نماینده کل هاپلوئیدهای مضاعف 
بررسی  مورد  و شاخصهای  بوده  مورکس  استپتو×  تلاقی  از  ممکن حاصل 
برای تمامی شاخصهای  اثرات جمع پذیر ژنها کنترل می شوند.  با  عمدتاً 
مورد بررسی به جز SSI و DSI بهترین لاین هاپلوئید مضاعف در مقایسه با 

بهترین والد، مقادیر بیشتری را نشان داد.
سطح  در   TOL و   MP  ،GMP  ،YS  ،YP شاخصهای  برای  مقادیر  این    
معنی  احتمال 5 درصد  در سطح   HM برای شاخص  و  درصد  احتمال 1 
از والدین در جهت مثبت  دار بود، لذا برای این شاخصها تفکیك متجاوز 
وجود داشت. به عبارتی بین نتاج حاصل از تلاقی استپتو × مورکس برای 
بیشترین  دارد.  وجود  ای  گسترده  با طیف  تنوع  بررسی  مورد  شاخصهای 

 SSI و DSI و کمترین آن مربوط به HM توارث پذیری مربوط به شاخص
که  گردد  می  استنباط  اکثر شاخصها،  برای  موجود  تنوع  به  توجه  با  بود. 

انتخاب برای بهبود آنها مؤثر خواهد بود )18(. 
همبستگی های ساده فنوتیپی 9 شاخص مورد مطالعه در جدول 3 نشان 
داده شده است. همبستگی بالای بین شاخصهای مذکور ممکن است ناشی 
QTL .های کنترل کننده یا پیوستگی بین آنها باشدQTL از مکان یکسان

های 9 شاخص مورد مطالعه در جدول 4 نشان داده شده است. برای کلیه 
 QTL 17 دو تا سه و در مجموع SSI و DSI شاخصهای مورد مطالعه به جز
شناسایی گردید. واریانس فنوتیپی توجیه شده به وسیله این QTLها بین 8 
تا 32 درصد متغیر بود. بیشترین و کمترین واریانس فنوتیپی برای شاخص 
HM و MP  بدست آمد. بیشترین مقدار LOD به ترتیب برای QTLهای 

کنترل کننده شاخص HM (Qhm2Hb) بدست آمد.
درصد   58 و   HM شاخص  کل  تنوع  از  درصد   72 حدود   ،QTL مدلهای 
 GMP تنوع کل شاخص  از  STI و حدود 55 درصد  تنوع کل شاخص  از 
 5H 2 وH روی کروموزومهای ،YP برای QTL را تشریح نمودند. دو عدد
قرار داشتند. برای YS نیز دو QTL، روی کروموزومهای 2H و 3H نقشه 
یابی گردید که روی هم رفته حدود 39 درصد از تنوع فنوتیپی کل این 
شاخص را توجیه نمودند. سه QTL روی کروموزومها 2H ،2H و 3H برای 
شاخص GMP تعیین مکان گردیدند که در مجموع 55 درصد از تنوع کل 
 5H 3 وH ،2H روی کروموزومها QTL این شاخص را کنترل نمودند. سه
برای شاخص MP تعیین مکان گردیدند که در مجموع 40 درصد از تنوع 
 2H ،2H نیز روی کروموزومها QTL کل این شاخص را کنترل نمودند. سه
و 3H برای شاخص HM تعیین مکان گردیدند که در مجموع 72 درصد 
از تنوع کل این شاخص را کنترل نمودند.Qhm2Hb یك QTL بزرگ اثر 

جدول 1- تجزیه واریانس 9 شاخص مقاومت به خشکی اندازه گیری شده در 72 لاین دبل هاپلویید جو و والدین آنها )استپتو و مورکس(

درجه منابع تغییرات
آزادی

میانگین مربعات

YsYpTOLMPGMPHMDSISTISSI

تیمار
تکرار
اشتباه

80
1
80

48820/34**

8384/83**

1166/73

123127/23**

1302/20ns

4105/71

56118/31**

16295/74 ns

4777/98

71944/21**

769/58 ns

1441/72

67548/42**

2462/38 ns

1199/69

64816/73**

4781/56*

1138/37

0/102**

0/047*

0/01

0/65**

0/2 ns

0/016

0/61**

0/28*

0/061

46/33-10/4911/6130/608/658/298/4627/5318/71ضریب تغییرات

97/6796/7792/1898/0398/2598/2790/8697/5590/86ضریب تبیین)%(
* و ** به ترتیب معني دار در سطوح احتمال 5 و 1 درصد؛ ns غیر معنی دار.
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GMP = √(𝑌𝑌𝑆𝑆) + (𝑌𝑌𝑃𝑃)
شاخص میانگین هندسی 

 عملکرد فرناندز
𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇𝑇 = 𝑌𝑌𝑝𝑝 − 𝑌𝑌𝑠𝑠 

شاخص تحمل رزیل و 
 هامبیل

𝑆𝑆𝑇𝑇𝑆𝑆 = (𝑌𝑌𝑃𝑃�̅�𝑌𝑃𝑃
) (𝑌𝑌𝑆𝑆�̅�𝑌𝑆𝑆

) (𝑌𝑌�̅�𝑆𝑌𝑌�̅�𝑝
) =

(𝑌𝑌𝑃𝑃)(𝑌𝑌𝑆𝑆)
(�̅�𝑌𝑃𝑃)2

شاخص تحمل به تنش 
𝑀𝑀𝑀𝑀 فرناندز =

𝑌𝑌𝑝𝑝 + 𝑌𝑌𝑠𝑠
2  

شاخص میانگین تولید 
 رزیل و هامبیل

𝐻𝐻𝑀𝑀 = 2(𝑌𝑌𝑃𝑃. 𝑌𝑌𝑆𝑆)
𝑌𝑌𝑃𝑃 + 𝑌𝑌𝑆𝑆

خص میانگین هارمونیکشا  
𝑆𝑆1 = 1 − (𝑌𝑌�̅�𝑆�̅�𝑌𝑃𝑃

) 

𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆𝑆 =
1 − (𝑌𝑌𝑆𝑆𝑌𝑌𝑃𝑃)

𝑆𝑆𝑆𝑆  

شاخص حساسیت به 
 تنش فیشر و مور
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تنوع فنوتیپی و ژنتیکی، توارث پذیری خصوصی، پیشرفت ژنتیکی و بازده ژنتیکی  ، دامنه تغییرات، انحراف استاندارد، ضریب تغییرات، ضریبآماره های آماری ساده -2جدول 
 والدین آنها )استپتو و مورکس( لاین هاپلویید مضاعف جو و 22شاخص مقاومت به خشکی اندازه گیری شده در  9برای  درصد گزینش 5

 pY sY GMP MP HM STI SSI TOL DSI آماره

)1Steptoe (P 9/333 6/811 31/949 57/979 97/931 935/3 43/3- 3/849 48/3 

)2Morex (P 4/634 77/835 97/974 95/377 6/819 984/3 76/3 17/496 19/3 

2P -1P **7/953- *37/18 **15/7- **99/96- **37/76 ns335/3- **99/3- **77/374- **48/3- 

)/22P+ 1P(=P�̅�𝑥 67/465 357/841 387/979 16/335 557/983 9837/3 367/3 757/389 687/3 

WorstDHs 67/833 37/97 97/99 37/99 37/99 33/3 33/8- 33/5 39/3 

BestDHs 7/8335 9/644 87/516 67/186 1/576 33/9 73/3 33/644 59/3 

Range 17/933 87/749 9/616 3/585 47/675 33/9 13/8 33/635 55/3 

DHs�̅�𝑥 46/799 3/333 3/398 31/488 8/353 71/3 47/3- 86/999 39/3 

DHsSD 39/997 39/899 56/871 65/866 31/873 44/3 43/3 58/873 85/3 

DHsCV 36/43 31/43 75/43 78/43 83/48 99/57 67/19- 89/69 65/43 

P�̅�𝑥 - DHs�̅�𝑥 ns18/78 ns99/879 ns917/839 ns79/833 ns397/869 ns3697/3 ns787/3 ns487/95- ns997/3- 

PW - DH=WNGG 
*97/995- *7/89- **13/849- **4/863- *97/13- **855/3- *9/3- **3/837- *39/3- 

PB -DH =BpGG 
**8/433 **6/477 **9/738 **61/463 *17/578 ns 186/8 ns 36/3- **87/845 ns 33/3- 

GCV 85/49 7/49 83/43 38/43 65/43 14/54 15/19- 67/67 68/39 

PCV 96/43 6/43 334/48 331/48 73/48 89/55 36/95- 77/59 44/45 

5%GC 69/436 63/976 44/385 54/338 93/336 1536/3 6356/3 74/959 9665/3 

2H 9939/3 9455/3 9718/3 9793/3 9798/3 9481/3 6963/3 1811/3 6963/3 

 دار. نيغير مع nsدرصد؛  8و  7به ترتيب معني دار در سطوح احتمال ** و  *

جدول 3- همبستگي های ساده فنوتیپی 9 شاخص مقاومت به خشکی اندازه گیری شده در 72 لاین هاپلویید مضاعف جو و  والدین آنها )استپتو و مورکس( 

YsYpTOLMPGMPHMDSISTIصفات

Yp0/74*

TOLns0/170/78**

MP0/90**0/96**0/58**

GMP0/94**0/92**0/49**0/99**

HM0/96**0/88**0/40**0/97**0/99**

DSI-0/27*0/35**0/77**ns0/11ns0/03ns-0/03
STI0/93**0/88**0/44**ns0/960/97**0/97**ns0/006
SSI-0/27*0/35**0/77**ns0/11ns0/03ns-0/031**ns0/006

* و ** به ترتیب معني دار در سطوح احتمال 5 و 1 درصد؛ ns غیر معنی دار.
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برای  نمود.  توجیه  را   HM تنوع شاخص  از  درصد  تنهایی 32  به  که  بود 
شاخص STI سه QTL، روی کروموزومهای  2H ،2H و 3H قرار داشتند 
که در مجموع 58 درصد از تنوع کل این شاخص را توجیه نمودند. برای 
شاخص TOL نیز یك QTL روی کروموزوم 5H تعیین گردید. هم مکانی 
QTL ها، همبستگی بین شاخصهای مورد مطالعه را توجیه نمود. به عنوان 
مثال QTLهای Qhm2Hb ،Qmp2H ،Qgmp2Hb ،Qyp2H با Qsti2Hb ؛ 
 ،Qmp3H  ،Qys3H QTLهای  ؛   Qtol5H با   Qmp5H  ،Qyp5H QTLهای 
Qhm3H با Qsti3H و QTLهای Qhm2Ha ،Qgmp2Ha با Qsti2Ha از 
موقعیت یکسانی روی نقشه برخوردار بودند. هم مکانی QTLها به واسطه 
لینکاژ بین دو ژن یا اثر پلیوتروپی یك ژن است. اثر بزرگ QTLهای جایگاه 
 2H روی کروموزوم ABC167 74/2 سانتی مورگان واقع در موقعیت نشانگر
بر شاخصهای MP ،HM ،GMP ،YP و STI؛ یا اثر بزرگ QTLهای جایگاه 
کروموزوم  روی   CDO537 نشانگر  موقعیت  در  واقع  مورگان  سانتی   68/8
2H بر شاخصهای HM ،GMP و STI نشانگر این است که احتمالاً ژنهای 
از  نواحی  این  به خشکی در  خوشه ای کنترل کننده شاخصهای مقاومت 
کروموزومها جای گرفته اند. ژنهای خوشه ای شاخصهای متفاوت، ممکن 
نواحی  ماهیت  اینکه  تعیین  برای  گردد.  QTLها  همپوشانی  موجب  است 
کنترل کننده بیشتر از یك شاخص، ناشی از پلیوتروپی، لینکاژ ژنی یا ژنهای 

نیاز می  یابی مورد  برای نقشه  بالا  با چگالی بسیار  خوشه ای است نقشه 
باشد. در این مطالعه در مجموع 17عدد QTL برای شاخصهای مقاومت 
به خشکی شناسایی گردید که تعداد و نوع و اثر QTL 15 در شاخصهای 
متفاوت پایدار بود، لذا می توان از آنها در گزینش شاخصهای مقاومت به 
پایداری  پایدار، موجب  QTLهای  نمود.  استفاده  نشانگر  به کمك  خشکی 
فائق  محیط  و  ژنوتیپ  متقابل  اثر  بر  و  شوند  می  ژنتیکی  کنترل  نسبی 
می آیند. پایداری QTLها ناشی از کنترل شاخصها به وسیله تعداد اندکی 
لوسای با اثرات زیاد است. بنابراین بازده گزینش به کمك نشانگر در این 

جامعه از کارایی لازم برخوردار می باشد.

جدول QTL -4 های 9 شاخص مقاومت به خشکی اندازه گیری شده در 72 لاین هاپلویید مضاعف جو

R2اثر آللی)افزایشی(LODموقعیتQTLaنزدیکترین نشانگرگروه لینکاژینام QTLصفت

Yp
Qyp2H2HABC16774/24/75-95/50/16
Qyp5H5HWG908153/53/2479/60/11

YsQys2H2HABC16273/59/07-72/40/29
Qys3H3HEBC82879/83/2241/80/10

GMPQgmp2Ha2HCDO53768/86/4-78/80/21

Qgmp2Hb2HABC16774/27/8-82/90/25
Qgmp3H3HMWG68080/53/0648/70/09

MPQmp2H2HABC16774/27/4-85/050/23
Qmp3H3HEBC82879/82/792/70/08
Qmp5H5HWG908153/52/951/40/09

HMQhm2Ha2HCDO53768/88/1-84/80/29
Qhm2Hb2HABC16774/29/3-87/60/32
Qhm3H3HEBC82879/83/351/20/11

STIQsti2Ha2HCDO53768/86/3-0/250/21
Qsti2Hb2HABC16774/28/09-0/230/28
Qsti3H3HEBC82879/82/90/140/09

DSI-------
SSI-------
TOLQtol5H5HWG908153/52/959/0080/14

a موقعیت QTL به سانتی مورگان از انتهای بازوی کوچك کروموزوم

نقشه یابی نواحی ژنومی مرتبط ....
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