
www.SID.ir

Arc
hive

 of
 S

ID

هاي تحمل به خشکی در برنجشاخصبرايهاQTLیابی چندصفتی مکان

4گترنرضایعلو3یعیبابک رب،*2حمید دهقانی، 1یمیرحيمهد

، مدرستینشگاه تربدادانشکده کشاورزيدانشیارگروه اصلاح نباتاتو اصلاح نباتات يدکتريدانشجوبه ترتیب -2و 1
يوتکنولوژیپژوهش پژوهشکده باریاستاد-4، گیلاندانشگاه کشاورزيعلومدانشکدهاصلاح نباتاتزراعت ودانشیارگروه-3

منطقه شمال کشوريکشاورز

)27/9/1391: تاریخ پذیرش-15/5/1391: تاریخ دریافت(
چکیده

و تجزیه ژنتیکی هاي اصلاحیدر جمعیتموجودتنوع صحیحارزیابیاصلاح برنج براي تحمل به خشکی نیازمند
و ) Indica(سپیدرود ارقاماز تلاقی بینحاصلF5یلمفا150در این مطالعه، .تحمل به خشکی استهاي مرتبط باشاخص
دو درهاي تحمل به خشکی شاخصکننده کنترل) QTLs(یابی چند صفتی نواحی ژنومی به منظور مکان) Indica(غریب 

تنش بههاي تحملپلات نشان داد که شاخصنتایج حاصل از تجزیه باي. ندمورد ارزیابی قرار گرفتشرایط نرمال و تنش 
)STI( ،وري بهرهمیانگین)MP( ،وري میانگین هندسی بهره)GMP ( و میانگین هارمونیک)HM(هاي مناسب براي شاخص

براي هر شاخص با استفاده از هاQTLشناسایی . باشندمیبردي اصلاح برنج هاي کارپرمحصول در برنامههايانتخاب ژنوتیپ
را STIو HM ،MP ،GMPهاي شاخصبه ترتیب QTLنشان داد که سه، سه، دو و سه اي مرکب یابی فاصلهروش مکان
یابی چند ه از روش مکانها با استفادبراي بررسی روابط ژنتیکی بین این شاخصهاتجزیه مشترك دادهنمایند، اما کنترل می

هاي QTLي مورد مطالعه وجود دارد، به طوري که هیچ یک از هاداري بین شاخصصفتی نشان داد که روابط ژنتیکی معنی
نتایج این . ندشناسایی شده به طور مستقل یک شاخص را کنترل نکرده و به طور مشترك کنترل چند شاخص را بر عهده داشت

صفات بینژنتیکی روابطکند، بلکه هاي اضافی را شناسایی میQTLیه مشترك چند صفتی نه تنها تجزپژوهش نشان داد که 
.سازدمیدر سطح مولکولی آشکار نیز با همبستگی بالا را 

QTLهاي تحمل به خشکی، برنج، تجزیه چند صفتی، شاخص: هاي کلیديواژه

dehghani@modares.ac.ir:نویسنده مسئول٭
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مقدمه
یدر جهان و منبع اصلییمحصول غذاینتربرنج مهم

جهان است یتاز نصف جمعبیشيبراییمواد غذاتأمین 
)Khush, 2005(.ترین عامل محدود مهمیسالخشک

يبه خصوص براارقام پرمحصول برنج رايسازگاريکننده
کوتاه يهادورهدر آنکه استیمخشک و دهايیطمح

Lafitte(کندخسارت زیادي ایجاد میکمبود آب  et al.,

کاربرديترین معیار ارزیابی عملکرد دانه معمول.)2007
پرتنش است هايدر محیطبراي توصیف سازگاري ارقام 

)Fischer and Maurer, 1978; Gavuzzi et al.,

يهاواکنش ارقام به تنشیروش بررسینترمهم). 1997
عملکرد ارقام در هر دو یابیارز،یمانند خشکیرزیستیغ

تحمل و يهاشاخصیابیپس ارزنرمال و تنش و سایطشر
به تنش نقش یاهگيسازگاريرفتارها. استیتحساس

رفتارها توسط ینا. کنندیمیفادر تحمل به تنش ایمهم
تنش و یطتحت شراتوانندیو مشوندیها کنترل مژن
Bouman and(عمل کنندیرتنشغیطدر شرایگاه

Tuong, 2001( .هاي که بتوان با اعمال روشیدر صورت
ها ها، جایگاه ژنومی و سهم هر یک از آنمناسب، تعداد ژن

ها شاخصینرا در کنترل تنوع فنوتیپی عملکرد دانه و ا
مشخص نمود، شاید بتوان همانند صفات تک ژنی به اصلاح 

راهکاري جدید QTLیههاي تجزروش. این صفات پرداخت
توان از نتایج به این هدف بوده و میو مناسب براي رسیدن

.نژادي آینده استفاده نمودهاي بهآن به خوبی در برنامه
)Rabiei and Sabouri, 2009(

هاي یابی ژنهاي آماري که براي شناسایی و مکانروش
شوند، در ها استفاده میQTLکننده صفات کمی یا کنترل

در ابتدا، تمامی . اندهاي اخیر توسعه زیادي پیدا کردهسال
روي تک صفت متمرکز بودند و QTLهاي تجزیه روش

QTL هاي کنترل کننده یک صفت را بدون توجه به ارتباط
Guo(کردند آن با سایر صفات کمی شناسایی می et al.,

به هاQTLتک صفتی یابی هاي مکاناگرچه روش.)2008
يمنظور درك اساس ژنتیکی صفات کمی در مطالعات زیاد

روابط همبستگیها از این روشاستفاده شده است، اما
روایناز کنند و ژنتیکی و محیطی بین صفات استفاده نمی

ژنتیکی صفاتی که همبستگی بالایی دارند،براي تجزیه
.)Jiang and Zeng, 1995(باشند مناسب نمی

به عنوان )Multi-trait analysis(صفتیتجزیه چند
همه مناسب براي تجزیه ژنتیکی صفات همبسته، روشی
تواند و میوارد نموده به طور همزمان در یک مدل راصفات

Fang(همبستگی میان صفات را محاسبه کند  et al.,

هاي ژنتیکی و همبستگی،تجزیه چندصفتی. )2008
تواند کند و میمحیطی بین صفات را وارد محاسبات می

هاي که در برگیرنده طبیعت همبستگیهاي مختلفیفرضیه
ژنتیکی همانند پلیوتروپی در مقابل پیوستگی نزدیک و 

علاوه . نمایدرا آزمون هستاثرات متقابل محیط در ژنوتیپ 
- تواند ماتریس واریانستی می، تجزیه چندصفآنبر 

را برآورد نماید و از آن براي کوواریانس ژنتیکی بین صفات 
در شرایط استفاده از تجزیه ژنتیکی صفات همبسته 

QTL استفاده کندهاي فردي)E Silva et al., 2012(. از
اطلاعاتهاQTLچندصفتی یابی مکانآنجایی که 

همبستگی فنوتیپی چندین صفت را به طور همزمان مورد 
یا یک صفت را در چندین محیط و دهد قرار میاستفاده

قدرت دهد،ارزیابی و مورد تجزیه و تحلیل قرار می
یابی و برآورد اثرات را و دقت مکانبیشتري دارد شناسایی 

، زیرادهدافزایش مییتک صفتیابی نسبت به مکان
اطلاعات مربوط ها در حالت تک صفتی،QTLجستجوي 

روي بیشتر از یک QTLیک هايدادهمشتركیراتتأثبه 
را شتر از یک مرحله یصفت، بیشتر از یک محیط و یا در ب

Guo(دهدمورد توجه قرار نمی et al., 2008.(
کنندگان علاقه حاصلاهاي گیاهی، پلاسمدر ارزیابی ژرم

نسبت به ارزیابی تک چندین صفتهمزمان به ارزیابی 
زیرا در انتخاب غیرمستقیم براي بهبود گیاهان صفت دارند، 

که صفات ثانویه بین هاي ژنتیکی از همبستگیتوان می
براي بهبود صفات اولیه که ،دارندبالاییپذیري وراثت
گیري ازهدیا به سختی اندارند پایینیپذیري وراثت

Malosetti(نمودشوند، استفاده می et al., 2008(.
ها QTLیابی چند صفتی هاي زیادي براي مکانروش

Jiang and Zeng, 1995; Knott(پیشنهاد شده است

and Haley, 2000; Hackett et al., 2001; Korol et
al., 2001; Banerjee et al., 2008; Xu et al.,

روش ) Jiang and Zeng, 1995(ژیانگ و زنگ ).2008
حداکثر درستنمایی را پیشنهاد کردند و نشان دادند که

د دقت برآورد پارامترها را بهبودتوانصفتی میتجزیه چند
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نسبت به هاQTLو قدرت بیشتري براي شناسایی بخشد 
نیز که روش حداقل مربعات . تجزیه تک صفتی داشته باشد

) Knott and Haley, 2000(به وسیله نات و هالی 
و در مقایسه با بودهسریعروشی ساده و ، پیشنهاد شد

تواند قدرت شناسایی میه، علاوه بر اینکتجزیه تک صفتی
QTLرا یابیدقت مکان،پلیوتروپیک را افزایش دهدهاي

Fang(خشد بمینیز بهبود  et al., در مقایسه با ). 2008
یابی مکانهايروشیابی تک صفتی، هاي مکانروش

نواحی ژنومی مسئول با دقت بیشتريچندصفتی 
پلیوتروپی یاناشی ازکه راهاي ژنتیکی همبستگی

Malosetti(کندهستند را شناسایی میپیوستگی ژنتیکی

et al., 2007(.
کننده کنترلهاي QTLشناسایی ،هدف از این پژوهش

هاي مقاومت به خشکی و بررسی روابط ژنتیکی بین شاخص
در یک یابی چندصفتیبا استفاده از روش مکانها آن

ها در انتخاب برنج به منظور استفاده از آنF5جمعیت 
.هاي متحمل به خشکی بودلاین

هاشمواد و رو
حاصل از تلاقی دو F5امیلف150ازتحقیق در این 

گیلان با محلییک رقم (رقم برنج ایرانی به اسامی غریب 
ارتفاع متوسط تا بلند، کیفیت پخت متوسط تا خوب، تعداد 

و ماده به عنوان والد )عملکرد پایینوپنجه و خوشه کم
یک رقم اصلاح شده و پاکوتاه ایرانی، کیفیت (سپیدرود 

عملکرد وپنجه و خوشه زیادپخت و تبدیل پایین، تعداد 
رقم غریب در .استفاده شدنر به عنوان والد) نسبتاً بالا

و رقم سپیدرود متحملمرحله گلدهی و رسیدگی یک رقم 
آزمایش در دو .استحساسدر این مرحله از رشد یک رقم 

پایه طرح بر)نرمالآبیاريتنش خشکی و (آبیاري شرایط 

تکرار در مزرعه پژوهشی هاي کامل تصادفی با سه بلوك
1389دانشکده علوم کشاورزي دانشگاه گیلان در سال 

در شرایط تنش خشکی آبیاري مزرعه پژوهشی . انجام شد
روز پس از نشاء کاري به طور کامل متوقف شد و تا 30

در هر دو شرایط . ادامه داشتي رشد گیاهدورهپایان 
دو به همراه F5هاي لاینهاي بوته،)نرمال و تنش خشکی(

که جداگانه ردیفیک درهر کدام والد غریب و سپیدرود 
ها بوته. کاري شدندنشامتر از هم فاصله داشتند، سانتی30
به ) برگی3- 4مرحله (روز پس از کاشت در خزانه 30

از همها روي ردیفزمین اصلی منتقل شدند و فاصله بوته
دو هر رد دانه در عملکگیري اندازهبراي . متر بودسانتی20

بعد از رسیدن در هر تکرار هاي پر هر لاین کل دانه،شرایط
برداشت و با ترازوي حساس مورد توزین قرار ،هاکامل دانه

براي در هر شرایط آبیاري سه تکرار یانگینسپس مو گرفت 
مورد استفاده هاي تحمل به خشکی شاخصارزیابی محاسبه

ر اساس دستورالعمل استاندارد بگیرياین اندازه. قرار گرفت
Standard Evaluation(ارزیابی صفات در برنج 

System( ،انجام شد)SES, 2002(.
هاي تحمل به خشکی شامل شاخص حساسیت شاخص

شاخص ، )SSI ()Fischer and Maurer, 1978(به تنش 
) MP(متوسط وريبهرهمیانگین شاخص، )TOL(تحمل

)Hossain et al., هندسیمیانگینشاخص، )1990
) STI(شاخص تحمل تنش، )GMP(وريبهره

)Fernandez, ) HM(میانگین هارمونیک شاخص ، )1992
)Rosielle and Hamblin, ، شاخص پایداري )1981

YSI) (Bouslama(عملکرد  and Schapaugh, و ) 1984
YI ()Gavuzzi(شاخص عملکرد  et al., 1997( کهبود

:اساس روابط زیر محاسبه شدندبر
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sY

Ys
YI )(indexYield )8(

هر يعملکرد دانهبه ترتیب YpوYsدر این روابط،
و sYوشرایط نرمالودر شرایط تنش خشکیF5لاین 

pY هايتمامی فامیليعملکرد دانهمیانگین به ترتیبF5

.دنباشدر شرایط تنش خشکی و نرمال می
هاي برگ جوان با استفاده از از نمونهDNAاستخراج 

CTAB)Murrayیافته تغییر روش and Thompson,

نشانگر ریزماهواره که 550اي از مجموعه.شدانجام )1980
شده بودند، از توزیعکروموزوم برنج 12به خوبی روي 

شناسایی )www.gramene.org(پایگاه اطلاعاتی گرامینه 
ه دچندشکلی روي والدین مورد استفابررسیشدند و براي 

نشانگرهاي چند شکل، کلیه بعد از شناسایی .قرار گرفتند
تعیین ژنوتیپ شدند و سپس نقشه پیوستگی F5هاي لاین

Temnykh(کوش و تیمنیخ هاي مکبر اساس نقشه et

al., 2000, 2001; McCouch et al., . تهیه شد) 2002
فرسون و مولر مکروشابپلیمرازايرهزنجیواکنش

)McPherson and Møller, با اندکی تغیرات ) 2006
ترموسایکلربا دستگاهپلیمرازايزنجیرهواکنش. انجام شد

ASTEC-PC818 که انجام شدمیکرولیتر10در حجم
میکرولیتر از هر کدام 4/0الگو، DNAمیکرولیتر 2شامل 

6/0پیکومول، 10پیشرو و پسرو با غلظت آغازگرهاياز 
12/0، )مولاریمیل2(میکرولیتر مخلوط چهار نوکلئوتید 

، )واحد در میکرولیتر5(پلیمراز Taqمیکرولیتر آنزیم 
، یک )مولارمیلی50(میکرولیتر کلرید منیزیم 48/0

5و ) 10x(برابر 10با غلظت PCRمیکرولیتر بافر 
واکنش به غیر موادتمامی. میکرولیتر آب مقطر استریل بود

PCRپلیت و در تهیهواکنش 96براي تعداد الگوDNAاز 

الگو به DNAمیکرولیتر 2سپس اي پخش شد و خانه96
اي پلیمراز با واکنش زنجیره. هر خانه پلیت اضافه شد

درجه 94پنج دقیقه در دماي بهینه شده شاملشرایط
و به الگوDNAياولیهسازيهواسرشتگراد براي سانتی

درجه 94ثانیه در 45شاملچرخه35دنبال آن 
ثانیه در 45، الگوDNAسازيد براي واسرشتهگراسانتی

بر حسب دماي اتصال آغازگر (گراد درجه سانتی65تا 55
درجه 72و یک دقیقه در آغازگر براي اتصال ) مورد استفاده

هاي آغازگر روي رشتهبسطحرکت وگراد برايسانتی

DNAچرخه فوق، 35در انتهاي برنامه پس از اتمام و الگو
آغازگرگراد براي بسط نهاییدرجه سانتی72ه در نج دقیقپ

ژنومی در DNAنانوگرم 500با AFLPروش.انجام شد
هضم آنزیمی، اتصال سازگارسازها، . هر واکنش انجام شد

روشهمانندتکثیر پیش از مرحله انتخاب و تکثیر انتخابی 
Vos(وس و همکاران  et al., 1995(اندکیبا تغییرات

و EcoRIهاي برشی الگو با آنزیمDNAهضم . شدانجام
MseIمرحله پیش تکثیر . انجام شدDNAالگو با

آغازگرهاي بدون باز اضافی و مرحله تکثیر انتخابی با اضافه 
. آغازگرها انجام شد3◌َ کردن سه باز اضافی به انتهاي 

یر انتخابی به برنامه دمایی هر دو مرحله پیش تکثیر و تکث
هواسرشتگراد براي درجه سانتی94صورت سه دقیقه در 

چرخه شامل 10و به دنبال آن الگوDNAي اولیهسازي
درجه 65ثانیه در 30گراد، درجه سانتی94ثانیه در 30

و ) گراد در هر چرخهبا کاهش یک درجه سانتی(گراد سانتی
23بال آن گراد و به دندرجه سانتی72یک دقیقه در 

30گراد، سانتیدرجه 94ثانیه در 30چرخه به صورت 
درجه 72گراد و یک دقیقه در درجه سانتی56ثانیه در 

چرخه فوق، 23گراد انجام شد و پس از اتمام سانتی
تا قرار گرفتندگرادسانتیدرجه72ها پنج دقیقه در نمونه

هاي زیمبا نام آنAFLPنشانگرهاي .بسط نهایی انجام شود
مربوطه مورد استفاده در تکثیر MseIو EcoRIبرشی 

آللی بر طبق روش استاندارد انتخابی و به دنبال آن سایز
AFLP)Vuylstekeآغازگرهاي نامگذاري et al., 1999(

هاي پلی روي ژلPCRهمه محصولات . انجام شد
ساز جداسازي و با روشدرصد واسرشته6آمید اکریل
An(آمیزي تغییر یافته نیترات نقره رنگ et al., 2009 (

.ندشدشناسایی
نشانگر ریزماهواره در والدین مورد ارزیابی 550تعداد 

نشانگر الگوي نواربندي 131قرار گرفت که از این تعداد 
QTLمتفاوتی بین دو والد نشان دادند که براي تجزیه 

همچنین، ده ترکیب مختلف از . مورد استفاده قرار گرفتند
MseIو EcoRІهاي مربوط به آنزیمAFLPآغازگرهاي 

انتخاب مورد ارزیابی قرار گرفتند که پنج ترکیب آغازگري
نوار 52با استفاده از این پنج ترکیب آغازگري، . شد

183به این ترتیب، .چندشکل در بین والدین مشاهده شد
فامیل150نشانگر چندشکل بر اساس اطلاعات حاصل از 
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F5ي پیوستگی جمعیت مورد استفاده ي نقشهتهیهجهت
نسل تقریباً خالصی F5که نسل به دلیل این.قرار گرفتند

هاي رو قبل از تهیه نقشه پیوستگی نسبتاز ایناست، 
AFLPو SSRنوتیپی مورد انتظار براي نشانگرهاي ژ

تفرق يبرا)2(اسکور يآزمون کا. آزمون شد) 1:1(
براي )1:1(نشانگر از نسبت مورد انتظار هايیپژنوت

يهاگروهیجاداینو همچنAFLPو SSRنشانگرهاي 
JoinMap 4)Vanافزاربا استفاده از نرمیوستگیپ

Ooijen, فواصل .انجام شد4برابر LODحداقل با)2006
کوزامبیبر اساس تابع یزنقشه نیندر اينشانگر

)Kosambi, تعداد تعیینبه منظور .نددشمحاسبه ) 1943
پلات تجزیه باياز هاي تحمل به خشکیشاخصهايگروه

پلات و اساس نتایج حاصل از تجزیه بايبر. شداستفاده
ها براي شاخصگروهسه ،هاشاخصبین همبستگی 
اي رها بQTLیابی چندصفتی مکانو سپسمشخص شد

GenStat 14)Payneافزار با نرمهابهترین گروه شاخص

et al., 2011(ينامگذاريبرا. انجام شدQTL نیز از ها
McCouch and CGSNL)گذاري استانداردروش نام

(Committee on Gene Symbolization,
Nomenclature and Linkage, Rice Genetics

Cooperative), 2008)استفاده شد.

نتایج و بحث
پلاتتجزیه باي

اي اصلی روي هنتایج حاصل از تجزیه به مؤلفه
هاي مختلف تحمل به خشکی نشان داد که دو شاخص

26/18درصد و 39/81مؤلفه اصلی اول و دوم به ترتیب 
).1جدول (را توجیه نمودند هافامیلدرصد از کل تنوع بین 

هاي دار با شاخصاول همبستگی مثبت و معنیمؤلفه 
میانگینوري، میانگین هارمونیک، میانگین هندسی بهره

تنش و همبستگی منفی با بهوري و شاخص تحملهرهب
شاخص حساسیت به تنش و شاخص تحمل داشت و به 

مؤلفه دوم . خشکی نامیده شدتنشعنوان مؤلفه تحمل به
هاي حساسیت به تنش، همبستگی بالا و مثبت با شاخص

شاخص تحمل و عملکرد در شرایط نرمال و همبستگی 
ه عنوان مؤلفه حساسیت ها داشت و بمنفی با سایر شاخص

ي اول و دوم هاپلات مشتق از مؤلفهنمودار باي. نامیده شد

شده ارایه1هاي اصلی در شکل تجزیه به مؤلفهحاصل از 
ي اول و هاپلات که ارزش مثبت مؤلفهناحیه اول باي. است

هاي متحمل مناسب براي شناسایی ژنوتیپ،نددوم را دار
هایی که در ناحیه اول قرار اخصبر این اساس، ش. باشندمی

دارند و همچنین بر اساس همبستگی بالا و مثبت این 
جدول (ها با عملکرد دانه در شرایط نرمال و تنش شاخص

وري، میانگین ، چهار شاخص میانگین هندسی بهره)2
تنش به بهوري و شاخص تحملبهرهمیانگینهارمونیک، 

هاي با ژنوتیپبراي شناسایی هاي مناسبعنوان شاخص
. انتخاب شدندخشکی تنش تحت عملکرد بالا در شرایط 

Safaei Chaeikar(کار و همکاران صفایی چایی et al.,

ژنوتیپ ایرانی و خارجی در دو محیط 49با بررسی )2008
تنش خشکی و آبیاري نرمال نشان دادند که تحت 
همبستگی مثبت و STIو MP ،GMP ،HMهايشاخص

تنش و تحت داري را با عملکرد در هر دو شرایط معنی
جهتمناسبهايشاخصعنوانبهوداشتندبدون تنش

بدونوتنشتحتطمحیدوهردرپرمحصولارقامگزینش
.شدند که مشابه با نتایج این پژوهش بودشناساییتنش

Abarshahr(ابرشهر و همکاران  et al., 2011(نند نیز هما
هاي این چهار شاخص را به عنوان شاخصحاضر تحقیق 
. هاي برتر گزارش کردندبراي شناسایی ژنوتیپمناسب

بررسی کاهش صفات در دو شرایط نرمال و همچنین با 
تنش خشکی مشخص شد که رقم سپیدرود کاهش تحت 

، تعداد دانهبیشتري در اکثر صفات و به خصوص عملکرد
از وه نسبت به رقم غریب داشتدانه پر و وزن هزار دان

.دشرو رقم غریب به عنوان رقم متحمل تایید این
هاي ژنی شناسایی مکانبا توجه به نتایج فوق،

تواند براي استفاده در ها میکننده این شاخصکنترل
. نژادي و انتخاب به کمک نشانگر مناسب باشدهاي بهبرنامه

ها بین این شاخصدار از طرف دیگر، وجود همبستگی معنی
ها یا به دلیل اثرات پلیوتروپیک ژنتواندمی) 2جدول (

QTLراي بنابراین ب. ها باشدکننده آنهاي یکسان کنترل
ها از کننده این شاخصهاي ژنی کنترلدرك بهتر مکان

ها هاي آنQTLیابی چند صفتی براي شناسایی روش مکان
.استفاده شد
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نرمال و تنشیطدر شرایتحمل به خشکيهاعملکرد و شاخصيبرایاصليهابه مؤلفهیهتجز-1جدول 
Table 1. Principal component analysis for yield and drought tolerant indices in normal

and stress conditions
هاشاخص ي اولمولفه دوميمولفه

Indices PC1 PC2
عملکرد دانه در شرایط نرمال

0.273 0.463
Grain Yield in normal (GYn)

عملکرد دانه در شرایط تنش
0.350 -0.014

Grain Yield in stress (GYs)
وري بهرهمیانگین

0.334 0.225
Mean productivity (MP)

وري میانگین هندسی بهره
0.343 0.149

Geometric mean productivity (GMP)
میانگین هارمونیک

0.348 0.088
Harmonic mean (HM)

شاخص تحمل
-0.160 0.655

Tolerance index (TOL)
شاخص حساسیت به تنش

-0.306 0.356
Stress susceptibility index (SSI)

تنشبهشاخص تحمل
0.342 0.146

Stress tolerance index (STI)
شاخص عملکرد

0.350 -0.014
Yield index (YI)

شاخص پایداري عملکرد
0.306 -0.356

Yield stability index (YSI)
مقادیر ویژه

8.139 1.826
Eigenvalues
درصد واریانس

%81.39 %18.26
Variance (%)

درصد واریانس تجمعی
%81.39 %99.65

Cumulative variance (%)

برنجF5یتدر جمعیتحمل به خشکيهاشاخصیپیفنوتیهمبستگ-2جدول 
Table 2. Phenotypic correlation of drought tolerant indices in an F5 rice population

a اهشاخص
GYn GYs MP GMP HM TOL SSI STI YI YSI

Indicesa

GYn 1 0.77** 0.93** 0.89** 0.85** 0.20* -0.38** 0.88** 0.77** 0.38**

GYs 1 0.95** 0.98** 0.99** -0.48** -0.88** 0.97** 1** 0.88**

MP 1 0.99** 0.98** -0.17* -0.69** 0.99** 0.95** 0.69**

GMP 1 0.99** -0.27** -0.76** 0.99** 0.98** 0.76**

HM 1 -0.35** -0.81** 0.99** 0.99** 0.81**

TOL 1 0.82** -0.28** -0.48** -0.82**

SSI 1 -0.75** -0.88** -1**

STI 1 0.97** 0.75**

YI 1 0.88**

YSI 1
aاندارایه شده1جدول ها دراسامی شاخص.a Index abbreviations are shown in Table 1.
*%.1و % 5احتمالدار در سطحبه ترتیب معنی** و * and **: Significant at 5% and 1% probability levels, respectively.
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.ي اصلیهامؤلفهاساس تجزیه به هاي تحمل به خشکی برپلات شاخصنمودار باي-1شکل 

Figure 1. Biplot diagram of drought tolerant indices based on principal component

analysis.

QTLنقشه پیوستگی و تجزیه 

است، از یخالصیباًنسل تقرF5نسل کهینایلبه دل
هاي ژنوتیپی مورد قبل از تهیه نقشه پیوستگی نسبتروینا

. آزمون شد) AFLP)1:1و SSRظار براي نشانگرهاي انت
، چنانکه مورد انتظار بود، ماهوارهریزينشانگرهابیشتريبرا

ینو بنابراندمشاهده شدیتدر جمعنیز هتروزیگوتافراد
ازهاژنوتیپی نشانگرهايیبه منظور بررسی انحراف فراوان

براي)2(اسکور آزمون کايمندلی،انتظارموردفراوانی
نتایج نشان داد .انجام شدAFLPوریزماهوارهنشانگرهاي

يهابا نسبتیمطابقت خوب) درصد95.2(نشانگر 175که 
) درصد4.37(نشانگر هشتمورد انتظار داشتند و فقط 

موردیاز فراوانداريیمتفاوت و معنیپیژنوتفراوانیيدارا
چهار ينشانگر روهشتیناهمه. بودند1:1انتظار 

که ییاز آنجا. کروموزوم متفاوت برنج قرار داشتند
از ژنوم برنج یخاصینواحعدم تعادل به يداراينشانگرها

یآن نواحهايیژگیاز ویکیرا به یجهنتینمتعلق بودند، ا
یهتهيحاصل نسبت داده و برایتاز ژنوم در نقشه جمع

ینهمچن.)Liu, 1998(دشه نشانگرها استفادیننقشه از ا
يهاانحرافینچنینکهايشده است که برایشنهادپ

يرویريتأثنکنند ویندروغيهاQTLیدتولیپیژنوت
ها انحرافیننداشته باشند، اگر اها QTLو اثر یتموقع

نقشه و یهها در تهاز آنتوانیمنباشند،یدشدیلیخ
Zhang(نمودها استفادهQTLییشناسا et al., 2010(.

یهدر ناحیعامل گامتکیعلاوه بر آن، در اغلب موارد فقط 
داريیمعنیرتأثتواندیمورد نظر انحراف دارد که نمیژنوم

نشانگرها داشته باشد و یرساینبیبینوترکینتخميرو
Lu(نقشه استفاده نمودیهها در تهاز آنتوانیماینبنابر

et al., 2002(.فامیل150یپژنوتیینبعد از تعF5 ، با
، AFLPوSSRنشانگر چند شکل183تعداد استفاده از 

JoinMapافزارنرمي پیوستگی جمعیت به کمک نقشه

معادل با یوستگیدوازده گروه پتهیه شد و نشانگرها به
طول نقشه . )2شکل (شدندتفکیکدوازده کروموزوم برنج 

و مورگانیسانت14/1063ی، زامبحاصل بر اساس تابع کو
مـورگانیسانت81/5مجاور ينشانگرهاینمتوسط فاصله ب

هاي مورد مطالعه، ابتدا براي تجزیه ژنتیکی شاخص. بود
QTLتک صفتی ها به روش تجزیهاین شاخصهاي

و یشیاثر افزاجهت و مقدار ، LODمقدار. شناسایی شد
ان داده نش3ها در جدول QTLییرات فنوتیپیدرصد تغ

میانگین هايبراي شاخصQTLدر کل یازده . شده است
وري بهرهیک، شاخصهارمونیانگینم، وريهندسی بهره

و 7، 1هاي روي کروموزومتحمل تنشو شاخصمتوسط
هاگرچه مطالع). 2و شکل3جدول (د شدنشناسایی 11
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Dashti(انجام شده است یگردیاهانتحمل به تنش در گيهاشاخصیبعضيبرا et al., 2007; Kirigwi et al.,
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2007; Guo et al., 2008; Du et al., تنها ، اما )2009
در یزماهوارهنشانگر ر213که با استفاده از یقتحقیکدر 

شاخص يبراQTLبرنج انجام شد، چهار ینبرداینلا195
یا) Drought Resistance Index(یمقاومت به خشک

Yield(عملکرد یداريشاخص پا Stability Index (يرو
یبشد که به ترتییشناسا9و 5، 4، 1يهاکروموزوم

را یپیفنوتیانسدرصد از وار82/6و79/19،43/9،83/7
Hu(نمودند یهتوج et al., ینایشیاثر افزا). 2007

QTLو گرم در متر مربع 52/4تا 11/0ینها بLOD

يهاQTLدر . بودیرمتغ13/4تا 87/2ینبیزها نآن
qMP11 ،qGMP11 ،qHM11وqSTI11هايآلل

یافت، در حالی که ج انتقال به نتایدرود از والد سپیندهافزا
به نتاج یباز والد غریندهافزايهاآللهاQTLبقیه در

شناسایی شده براي این هايQTLموقعیت .شدمنتقل 
در حالی که . یکسان بود11ها روي کروموزوم شاخص

7و 1هاي شناسایی شده روي دو کروموزوم QTLموقعیت 
ر متفاوت و براي بعضی دیگها یکسان براي بعضی شاخص

ها روي نقشه QTLمشابه و یکسان بودن موقعیت . بود
تواند به دلیل اثرات پلیوتروپیک و یا پیوستگی میپیوستگی 

.ها باشدQTLنزدیک این 
یابی چند صفتی براي مشخص شدن این اثرات از مکان

QTLدر کل سه . ارایه شد4نتایج در جدول واستفاده 

د که هر چهار شدناسایی شن11و 7، 1هاي روي کروموزوم
شکل (ندپلیوتروپیک داشتاتو اثرکردندشاخص را کنترل 

گرم در متر 64/3تا 10/0ها بینQTLاثر افزایشی این ). 2
شده یشناسایQTLموقعیت ).3جدول (متغیر بود مربع

از سانتی مورگانی48/19در فاصله 1روي کروموزوم 
شناسایی هاي QTLبود که با موقعیت ابتداي کروموزوم

تحمل یک و شاخصهارمونیانگینمهايشاخصشده براي 
وري شاخص بهرهبه صورت تک صفتی یکسان و با تنش

، هیچ یک در روش تجزیه تک صفتی. متفاوت بودمتوسط
شاخص میانگین کنترل 1از نواحی ژنومی کروموزوم 

در حالی که در روش را کنترل نکردند، وري هندسی بهره
پلیوتورپیکQTLروي این کروموزوم یک صفتیچند

دهنده این شاخص شناسایی شد که نشاني کنندهکنترل
دقت و قدرت بیشتر روش چندصفتی نسبت به تک صفتی 

وو و .استقبلاً بررسی شده یابی چند صفتیمکان. است
Wu(همکاران  et al., 1999( از روش حداقل مربعات

EIAو ECAهاي صفات QTLچندصفتی براي شناسایی 

زنی در یک جمعیت اینبرد لاین هاي مختلف پنجهدر زمان
یج نشان داد که بعضی از نتا. نوترکیب برنج استفاده کردند

QTL هاي شناسایی شده در تجزیه چندصفتی هر دو صفت
Yan(همچنین یان و همکاران .نمایدرا کنترل می et al.,

که بزرگ اثر را در برنج شناسایی نمودندQTLیک )2011
و صفات تاریخ رسیدگی و ارتفاع . نقش پلیوتروپیک دارد

Cai(ه، کاي و همکاران به علاو. نمایدبوته را کنترل می et

al., 2012( مکانqHY-8یابی نمودند و مکانرا شناسایی
کنترل صفات تاریخ رسیدگی و که نقشی پلیوتروپیک در

دیگر نیز از علاوه بر آن در گیاهان.اجزاي عملکرد داشت
ها QTLیابی چند صفتی براي شناسایی روش مکان

Li(به عنوان مثال، لی و همکاران .استفاده شده است et

al., 2007(که چندین ناحیه ژنومی را شناسایی کردند
. کردصفت مرتبط به ارتفاع بوته را در ذرت کنترل می

Singh(همچنین سینگ و همکاران  et al., 2012( با
ي کروموزومی که یابی چند صفتی، یک ناحیهروش مکان

صفت مقاومت به بیماري را در گندم به عهده کنترل چند 
.داشت، شناسایی نمودند

هاي شناسایی شده در روش چند صفتی، QTLتمامی 
که ) 4جدول (دادند شاخص را نشان×QTLاثر متقابل 

علاوه بر خود شاخص، QTLدهنده این است که این نشان
دارد و اثرات یرتأثهاي دیگر نیز در کنترل شاخص

توان از این اطلاعات براي بنابراین می. دارندپلیوتروپیک 
بهبود همزمان صفات همبسته و انتخاب به کمک نشانگر 

شده برايییشناساهاي QTLموقعیت . استفاده نمود
به 11و 7هاي ها در این مطالعه روي کروموزومشاخص
مورگان بود که با موقعیت سانتی33/39و 91/71ترتیب 
QTLها در روش تک شاخصبراي این شده هاي شناسایی

شده، علامتشناساییQTLدر هر سه . صفتی متفاوت بود
شده براي این چهار هاي شناساییQTLاثر افزایشی 

که به دلیل وجود همبستگی ) 4جدول (شاخص یکسان بود 
شناسایی ).2جدول (ها بود دار این شاخصمعنیمثبت و

QTLهاي ژنی مکانتواند در شناساییها میبراي شاخص
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هاي مقاوم راژنوتیپتوانندها میچون این شاخص.نمایدنماید، کمک که عملکرد را در دو محیط متفاوت کنترل می
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بدون خظ زیر و هاي QTL.برنجF5یتدر جمعهاي تحمل به خشکی به روش تک صفتی و چند صفتی شاخصيشده براییشناسايهاQTL-2شکل 
.دهندهاي روش تک صفتی و چند صفتی را نشان میQTLداراي خط زیر به ترتیب 

Figure 2. QTLs Identified for drought tolerant indices based on single and multiple trait in rice F5 population. QTLs without
underline and with underline showed QTLs of single and multiple trait methods, respectively
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در برنجیتحمل به خشکيهاشاخصبرايهاQTLیتک صفتیابیمکان–3جدول 
Table 3. Single trait mapping of QTLs for drought tolerant indices in rice

شاخص
QTL

کروموزوم aموقعیت

LOD
bیشیاثر افزا cیانسدرصد وار

Index Chromosome Positiona Addetive effectb Variance (%)c

وريبهرهمیانگین qMP1 1 22.64 2.69 -2.85 6

Mean productivity (MP) qMP7 7 60.26 3 -3.29 8.07
qMP11 11 35.33 4.13 3.68 9.89

وريهندسی بهرهمیانگین qGMP7 7 60.26 3.25 -3.93 9.43

Geometric mean
productivity (GMP)

qGMP11 11 35.33 3.19 3.54 7.65

شاخص میانگین هارمونیک qHM1 1 19.48 3.05 -3.53 6.79

Harmonic mean (HM) qHM7 7 64.04 3.92 -4.52 11.13
qHM11 11 35.33 3.35 3.73 7.59

تحمل تنش qSTI1 1 19.48 2.87 -0.11 6.37
Stress tolerance index

(STI)
qSTI7 7 60.26 3.65 -0.14 10.26

qSTI11 11 35.33 3.29 0.12 7.51
aیتموقعQTLکروموزوميشده از ابتداییشناسا.
bاست که والد ینارزش مثبت نشان دهنده ا.باشدمییدرودوالد سپوالد غریب به وسیله یک آللآللیکیگزینیاثر جا،یشیاثر افزا

.آن استعکس یارزش منفوآلل مثبت دارد یدرودسپ
cتوسط هر یهقابل توجیپیفنوتیانسوارQTL.

a Position of identified QTL from beginning of the chromosome.
b Additive effect is the effect of substituting a Gharib allele by a Sepidroud allele. Positive values indicates that
Sepidroud has the positive allele; and the case of negative values is just the opposite.
c Variation explained by each putative QTL.

در برنجیتحمل به خشکيهاشاخصبراي ها QTLیچند صفتیابیمکان–4جدول 
Table 4. Multi-trait mapping of QTLs for drought tolerance indices in rice

aشاخص کروموزوم bموقعیت LOD cاثر افزایشی داريسطح معنی dدرصد واریانس QTL×شاخص
Indexa Chromosome Positiona Addetive

effectb
Significant

level
Variance

(%)c QTL×Index

GMP 1 19.48 3.19 -3.36 0.001 6.9 Yes
HM 1 19.48 3.19 -3.69 0.001 7.4 Yes
MP 1 19.48 3.19 -2.97 0.001 6.5 Yes
STI 1 19.48 3.19 -0.12 0.001 6.8 Yes

GMP 7 71.91 4.33 -3.44 0.002 6.9 Yes
HM 7 71.91 4.33 -3.92 0.001 7.4 Yes
MP 7 71.91 4.33 -2.84 0.004 6.5 Yes
STI 7 71.91 4.33 -0.12 0.001 6.8 Yes

GMP 11 39.33 2.82 3.20 0.002 6.9 Yes

HM 11 39.33 2.82 3.19 0.003 7.4 Yes
MP 11 39.33 2.82 3.08 0.001 6.5 Yes
STI 11 39.33 2.82 0.10 0.006 6.8 Yes

aاندارایه شده1جدول در هااسامی شاخص.
bیتموقعQTLکروموزوميشده از ابتداییشناسا.
cاست که والد ینارزش مثبت نشان دهنده ا.باشدمییدرودوالد سپوسیله یک آللوالد غریب به آللیکیگزینیاثر جا،یشیاثر افزا

.آن استعکس یارزش منفوآلل مثبت دارد یدرودسپ
dتوسط هر یهقابل توجیپیفنوتیانسوارQTL.

a Index abbreviations are shown inTable 1.
b Position of identified QTL from beginning of the chromosome.
c Additive effect is the effect of substituting a Gharib allele by a Sepidroud allele. Positive values indicates that
Sepidroud has the positive allele; and the case of negative values is just the opposite.
d Variation explained by each putative QTL.
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ها هاي آنQTLبنابراین با شناسایی . تشخیص دهند
توان در بهبود ارقام مقاوم به تنش با استفاده از می
همچنین. هاي انتخاب به کمک نشانگر بهره جستنامهبر

Jiang and Zeng, 1995; Knott and(محققین زیادي 

Haley, 2000; Hackett et al., 2001; Gilbert and
Roy, 2003; Li et al., 2006; Mi et al., 2010( نشان

تواند قدرت بیشتري در یابی چند صفتی میدادند که مکان
چرا که اطلاعات صفات ،داشته باشدQTLشناسایی 

همچنین .تواند خطاي واریانس را کاهش دهدهمبسته می
بنابراین. شودیابی میتر و بهتر مکانها دقیقQTLموقعیت 

د صفتی و شناسایی تعداد بیشتر یابی چنبا مطالعه مکان
QTL ها و همچنین ارزیابی روابط ژنتیکی بین صفات با

توان در هاي متفاوت در سطوح مولکولی میهمبستگی
خاب به کمک نشانگر و همچنین بهبود برنامه اصلاحی انت

.همزمان صفات همبسته گامی موثر برداشت

سپاسگزاري
پژوهش حاضر با حمایت مالی پژوهشکده بیوتکنولوژي 

گان مقاله از همکاري نویسنده. کشاورزي انجام شده است
صمیمانه دانشکده علوم کشاورزي دانشگاه گیلان و مدیریت 

شمال کشور براي اجراي این بیوتکنولوژي کشاورزي منطقه 
. نمایندپژوهش سپاسگزاري می
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Abstract
Rice improvement for drought tolerance requires reliable assessment of diversity and genetic

analysis of drought tolerance related indices in breeding populations. In this study, 150 F5 families
derived from a cross between Sepidroud (Indica) and Gharib (Indica) varieties were evaluated to
multi-trait mapping of genomic regions controlling drought tolerance indices in normal and drought
stress conditions. Results of biplot analysis showed that stress tolerance index (STI), mean
productivity (MP), geometric mean productivity (GMP) and harmonic mean (HM) are suitable indices
to select the high-yielding genotypes in applied rice breeding programs. QTLs mapping for each index
using composite interval mapping identified three, three, two and three QTLs for HM, MP, GMP and
STI, respectively, but the joint-analysis data for investigate the genetic relationships between these
indices using the multi-trait mapping showed that there are significant genetic relationships between
studied indices, so none of these identified QTLs didn’t independently control an index and jointly
controlled multiple indices. Results from current study showed that the multi-trait joint analysis not
only identified additional QTLs, but also revealed the genetic relationship between different highly
correlated traits at the molecular level.
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