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-Ppd هايلدهي و تنوع تك نوكلئوتيدي ژنگتجزيه ارتباطي زمان 

H1، HvCO1  وHvGI  در جو)H.Vulgare(  
 5، بنيامين كيليان4له محمدي، ولي ا3، عليرضا طالعي2، محمدرضا بي همتا1*سالار شعف

  

استادان و استاديار گروه زراعت و اصلاح نباتات،  به ترتيب دانشجوي دكتري، - 4و  3، 2، 1
 دانشگاه تهران

  آلمان IPKموسسه ژنتيك گياهي و تحقيقات گياهان زراعي  - 5
 

 salarshaaf@yahoo.com :نويسنده مسئول مكاتبات، پست الكترونيكي *

  )8/9/90 :تاريخ پذيرش - 9/5/89 :تاريخ دريافت(

 Ppd-H1، CO1 دهاي كانديموثر در گلدهي جو در ژن SNPبه منظور شناسايي نشانگرهاي 
. رقم جو ايراني و خارجي استفاده گرديد 52اي از از تجزيه ارتباطي در مجموعه ،GIGANTEAو

تقسيم گرديد كه با  ساختار ژنتيكي جمعيت به دو زيرجمعيت فرعي EST-SSRنشانگر  42بر اساس 
مشاهده شد  Ppd-H1 تنوع نوكلئوتيدي بالايي در ناحيه اگزون ژن. مبدا ارقام در ارتباط بودند

 وسعت نامتعادلي پيوستگي. تنوع محدودتري نشان دادند CO1و  GIGANTEAهاي ولي ژن
)Linkage disequilibrium (تجزيه  در هر سه ژن متغير و پايين بود كه بيانگر سودمندي روش

- هاي كنترل زمان گلدهي در جو ميارتباطي ژن كانديدا براي دسترسي به نقشه واضحي از ژن
با زمان گلدهي مشاهده شد به  Ppd-H1 و GIGANTEAهاي داري بين ژنارتباط معني. باشد

داري بين شد، در حالي كه ارتباط معنياي در زمان گلدهي ميكه باعث تفاوت يك هفته طوري
هاي ژني نيز اثر متقابل بين مكان. مشاهده نگرديد CO1گلدهي و تنوع در ناحيه اينترون ژن زمان 

نتايج اين تحقيق نشان داد كه ژرم پلاسم مورد مطالعه و به ويژه . دار نبوداز لحاظ آماري معني
در تواند باشند كه ميهاي كانديد مورد بررسي ميارقام ايراني داراي تنوع زيادي از نظر ژن

 SNPهاي برخي از آلل. هاي به نژادي براي زمان گلدهي در جو مورد استفاده قرار گيردبرنامه
ها در توان از آنشناسايي شده قادرند تا يك هفته زمان گلدهي را در جو تسريع نمايند كه مي

 GIGANTEAهمچنين آلل جديدي در ژن . هاي گزينش به كمك نشانگر استفاده نمودبرنامه
  . اي داردهنگام نقش عمده ايي گرديد كه در گلدهي ديرشناس

  

   مقدمه
گسترش كشاورزي از منطقه اهلي شدن گياه نيازمند پراكندگي گياهان زراعي به خارج از 

زمان گلدهي يكي . هاي جديد بوده استها با محيطمحدوده بومي اجداد خود و سازگاري آن
تواند در زمان مناسب از اين طريق گياه مي از صفات كليدي در سازگاري گياهان است كه

گلدهي در زمان مناسب به خاطر ). Cockram et al. 2007( گرده افشاني و توليد بذر نمايد
سازد تا در برابر تغييرات ها را قادر ميهاي پيچيده اي در گياهان است كه آنتكامل مكانيسم

  . واكنش نشان دهند) ورناليزاسيون(ين و دماي پاي) فتوپريود(محيطي مهم از قبيل طول روز 

 هاي كليدي واژه
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هاي مسير فتوپريود در بين آرابيدوپسيس كه گياهي روزبلند ژن
اند است و برنج كه روزكوتاه است به خوبي حفاظت شده

)Greenup et al. 2009 .( در آرابيدوپسيس ژنCO  باعث ترجمه
شده و گلدهي را تحت ) (FT FLOWERING LOCUS Tژن 

 )GI )GIGANTEAژن . بخشدهاي بلند سرعت ميشرايط روز
در مسير فتوپريود به طور مثبت عمل  CO احتمالا در بالادست ژن

جو نيز مانند آرابيدوپسيس ). Suarez-Lopez et al. 2001(كند مي
تر بلند است ولي از لحاظ فيلوژنتيكي به برنج نزديك.يك گياه روز

اند كه در هاي مختلفي شناسايي شدهدر جو نيز همولوگ. است
 HvCO1  )Griffithكليدي دارند از جمله ژن مسير فتوپريود نقش

et al. 2003 ( ژن7واقع در كروموزوم ، GI )Dunford et al. 

واقع در  Ppd-H1و ژن مهم  3واقع در كروموزوم ) 2005
). Turner et al. 2005( استهمسانه شده  كه اخيراً 2كروموزوم 
باعث  Ppd-H1) حساس به فتوپريود( هاي غالبدر جو آلل

-شوند ولي تحت روزي زود هنگام تحت روزهاي بلند ميگلده

 گياهان داراي آلل مغلوب. هاي كوتاه تاثيري در گلدهي ندارند
داراي گلدهي دير هنگام  ppd-H1) غير حساس به فتوپريود(

واكنش است كه بسيار  يك شبه تنظيم كننده Ppd-H1 .هستند
 .Turner et al(كند در آرابيدوپسيس عمل مي PRR7 مشابه ژن

ها در تعيين زمان گلدهي در جو از آنجايي كه اين ژن). 2005
هاي كانديد در ها به عنوان ژناي دارند مطالعه آننقش عمده

هاي طبيعي جالب توجه مطالعات تجزيه ارتباطي در ژرم پلاسم
توان تنوع صفات پيچيده را به سطح خواهد بود و از اين طريق مي

-روش ژنتيك ارتباطي بر اساس توالي .ندژن و يا نوكلئوتيد رسا

يابي مجدد ژن كانديد روش قدرتمندي در جهت دسترسي به اين 
هدف به مجرد اطلاعات گسترده ژنوميك و تجزيه گسترده 

برداري طي ساليان اخير شناسايي و بهره. فنوتيپي است
سيستماتيك از تنوع طبيعي روش مهمي در پژوهش ژنومي گياهان 

تجزيه ). Buckler et al. 2002( رودياهي به شمار ميو به نژادي گ
اي هاي عمدهنيز مرسوم است مزيت LDارتباطي كه به تجزيه 

گونه به دليل اينكه در اين اولاً. يابي معمول داردنسبت به مكان
تري شود تنوع ژنتيكي وسيعمطالعات از جوامع طبيعي استفاده مي

دو والدي وجود دارد، دوم هاي حاصل از تلاقي نسبت به جمعيت
داراي دقت بسيار بالاتري  LDيابي اينكه بسته به جمعيت، نقشه

يابي تمام رويدادهاي ميوزي كه در است چرا كه در اين نوع نقشه
-طول تاريخچه تكاملي گياه انباشته شده است در نظر گرفته مي

يابي تنها در تعدادي از كه در روش معمول نقشهشود در صورتي
و  Jones .افتدهاي تلاقي يا خودگشني ميوز اتفاق ميلنس

هاي تك ارتباط بين چندشكلي) Jones et al. 2008(همكاران 
و زمان گلدهي را در  Ppd-H1نوكلئوتيدي موجود در توالي 

كلكسيوني از جوهاي بومي اروپا مطالعه نمودند و يك تك 
گزارش  SNPترين را به عنوان مهم 48SNPنوكلئوتيد به نام 

كرد نمودند كه درصد بالايي از تنوع در زمان گلدهي را توجيه مي
ها همچنين آن. و با تنوع در عرض جغرافيايي نمونه ها مرتبط بود

 .Turner et alگزارش شده توسط SNPمشاهده نمودند كه مكان 

در مطالعه ديگري . عامل اصلي تنوع در گلدهي نبوده است 2005
)Stracke et al. (2009 تنوع نوكلئوتيدي سه ژن كانديدPpd-

H1،HvFt1  وHvCO1 ها را با زمان گلدهي تحت و ارتباط آن
روزهاي بلند در كلكسيوني از جو زراعي بهاره بررسي كردند و 

در مقايسه با دو  Ppd-H1مشاهده نمودند كه ناحيه كد كننده ژن 
هي ژن ديگر بسيار متنوع بوده و ارتباط بسيار قوي با زمان گلد

اروپا  ءهاي با منشااز ژرم پلاسم در مطالعات مذكور عمدتاً .دارد
استفاده شده در صورتي كه كشور ما از مراكز مهم تنوع جو در 

هاي مهم در يكي از ژن HVGIشود، از طرفي ژن دنيا محسوب مي
مسير فتوپريودي در جو محسوب شده و مطالعه ارتباط آن با زمان 

هدف از اين . ي داراي اهميت استگلدهي در تجزيه ارتباط
هاي مطالعه بررسي تنوع نوكلئوتيدي و ارتباط بين تنوع در ژن

و تنوع در زمان گلدهي در  HVGIوPpd-H1، HvCO1كانديد
. هاي جو ايراني و خارجي استاي از ارقام و ژنوتيپمجموعه

يا  SNPهدف ديگر اين تحقيق امكان شناسايي نشانگرهاي 
ست كه در گلدهي جو نقش مهم و تعيين كننده هايي اهاپلوتيپ

  . دارند
  

    هامواد و روش
رقم جو از موسسه اصلاح نهال و بذر كرج تهيه و در اين  52

رقم ايراني و  27كه از اين تعداد . مطالعه مورد بررسي قرار گرفتند
رقم  4رقم بومي و  23ارقام ايراني خود شامل. بقيه خارجي بودند
ارقام خارجي نيز فقط شامل ارقام تجاري از . اصلاح شده بودند
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از نظر تيپ . كشورهاي مختلف آسيا، اروپا، آمريكا و آفريقا بودند
رقم داراي تيپ بينابيني وبقيه ارقام تيپ بهاره  11رشدي تعداد 

رديفه  6رقم دو رديفه و بقيه  20از نظر تيپ سنبله تعداد . داشتند
ط آب و هوايي كرج ثبت شده تاريخ گلدهي ارقام در شراي. بودند
  . هاي فنوتيپي ارقام بين يك تا سه سال در دسترس بودندو داده

  ي فنوتيپيهاتجزيه داده
با در نظر گرفتن رقم به عنوان تيمار و سال به عنوان تكرار تجزيه 

از آنجايي كه تكرار . تصادفي اجرا شد آماري در قالب طرح كاملاً
صورت م ژنتيكي مورد مطالعه بهبه صورت نامتعادل بود و ارقا

 REMLتصادفي انتخاب شده بودند بنابراين از روش آماري 
)Restricted Maximum Likelihood ( براي برآورد اجزاي

و در محيط نرم  PROC MIXEDواريانس با استفاده از دستور 
وراثت پذيري عمومي زمان گلدهي . استفاده شد SASافزار آماري 

ء واريانس ژنتيكي بر واريانس فنوتيپي محاسبه از طريق تقسيم جز
 BLUP )Best Linearهاي ژنوتيپي يا سپس مقادير ارزش. گرديد

Unbiased Prediction ( براي هر يك از ارقام محاسبه و در
  .  هاي بعدي مورد استفاده قرار گرفتندتجزيه

  تعيين ژنوتيپ جمعيت
DNA ه به روش هاي جوان ارقام مورد مطالعژنومي از برگ

Doyle و همكاران استخراج شد )Doyle et al. 1990 .( 42تعداد 
 7غير پيوسته با توزيع يكنواخت روي   EST-SSRنشانگر همبارز

) 1جدول( در هر كروموزوم كه در SSR 7تا  5كروموزوم جو و 
مندرج است جهت بررسي تنوع و ساختار ژنتيكي ارقام مورد 

معيار انتخاب نشانگرها ). Thiel et al. 2003(استفاده قرار گرفتند
ها روي نقشه با حداكثر پوشش ژنومي و ميزان تنوع محل آن

هاي يعني نشانگرهاي با چند شكلي بالا يا داراي آلل(نشانگرها 
نشانگر  42جفت آغازگرهاي مستقيم و معكوس  .بودند) فراوان
SSR  به صورت فلورسنت با سه رنگ آبي، سبز و قرمز برچسب
تركيب آغازگري به صورت تريپلكس ادغام  14ي شده و در گذار

 ng10  ميكروليتري شامل 5در واكنش  PCRروش . گرديدند
DNA  ،ژنوميMµ 01/0  برابر مالتي پلكس 1از هر آغازگر و بافر 

)Qiagen, Chatsworth, CA (هاي حرارتي نيمرخ. انجام شدPCR 
ازي اوليه، دقيقه جهت واسرشت س 15به مدت  Cº96: به صورت

 ثانيه، 30در Cº60دقيقه، يك  در Cº95چرخه به صورت  40

Cº72  ثانيه و  30درCº72  سازي جدا. دقيقه بود 10به مدت
روش الكتروفورز موئين با استفاده  به PCRمحصولات تكثير شده 

اين . صورت گرفت) Mega BACE1000 )Amershamاز دستگاه 
بر اساس فلورسنس بوده كه  DNAدستگاه مبتني بر سيستم آناليز 

از روش الكتروفورز موئين در شناسايي و تفكيك قطعات تكثير 
گذاري جهت تعيين كيفيت، اندازه و نام. كندشده استفاده مي

 MegaBACE ET400-Rقطعات تفكيك شده از روش استاندارد 
استفاده   MegaBACE™ Genetic Profilerبا استفاده از نرم افزار

  ).www.gelifesciences.com(شد
  تنوع و ساختار ژنتيكي جمعيت  

هاي طبيعي استفاده به دليل اينكه در تجزيه ارتباطي از جمعيت
ها اجتناب ناپذير است و شود وجود نيروهاي تكاملي در آنمي

- هاي دروغين نشانگرها باعث ايجاد پيوستگيناديده گرفتن آن
- لذا ساختار ژنتيكي جمعيت و تعيين زير جمعيت. شودصفت مي

و نرم افزار  Bayesبندي هاي احتمالي با روش گروه
STRUCTURE  انجام شد)Pritchard et al. 2000 .(ين روش ا

هاي هر يك از ارقام را با يك احتمال و طوري به زيرجمعيت
حداقل و  LDكند كه در هر زير جمعيت ميزان فرضي منتسب مي

جمعيت فرضي  زير 6تا  1بين . تعادل مرحله گامتي حداكثر باشد
اوليه در نظر گرفته شد و جهت افزايش دقت براي هركدام از زير 

براي اين منظور از مدل . ديدها سه تكرار منظور گرجمعيت
تكرار  100000و استقلال فراواني آللي با  Admixtureتركيبي 

استفاده شد تا  MCMCتكرار  100000و  burn-inآزمايش يا 
نرم افزار . منحني حداكثر درست نمايي حاصل شود

STRUCTURE  براي هر مقدارK )يك ) تعداد واقعي زيرجمعيت
اين ماتريس شامل برآورد . مي دهد را بدست) Qst(ماتريس بنام 

ها ضرايب احتمال عضويت هر رقم در هر يك از زيرجمعيت
، با استفاده از دو روش برآورد )K(تعداد واقعي زيرجمعيت . است

يعني  STRUCTUREشد يكي بر اساس معيار انتخابي در 
LnP(D) ها را با در نظر گرفتن كه احتمال پسين دادهK  فرضي

 Evanno et al. 2005د، و ديگري بر اساس روش كنمحاسبه مي
  . استفاده شد
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EST-SSRs  در جمعيت جو مورد مطالعه     . 42 نشانگر 1-  اسامي، محل كروموزومي، فاصله ژنتيكي، اندازه و تعداد آلل و تنوع جدول

مقدار PICتعداد آلل اندازه(bps)فاصله ژنتيكي(cM)لوكوس كروموزوم 
1HGBM   100730/0180-240190/86

GBM   102959/4222-22830/53
GBM   101364/3161-17460/50
GBM   133469/8108-13560/42
GBM   100297/7261-363170/61
GBM   1061127/9306-35180/79
GBM   1461131/8194-224110/83

2HGBM   103525/2272-28050/60
GBM   145957/9156-17290/67
GBM   121865/1134-15060/68
GBM   1208106/3142-16360/64
GBM   1047140/9210-21630/65

3HGBM   12809/2279-29140/57
GBM   141365/7150-18070/68
GBM   103168/8284-29250/77
GBM   111076/7207-23770/64
GBM   1405109/5276-28840/67

4HGBM   15010/0264-29270/68
GBM   122116/1116-12860/71
GBM   132331/5114-162110/76
GBM   102065/2234-24650/52
GBM   100386/8189-21070/57
GBM   1015115202-266100/81
GBM   1018129/8255-26750/70

5HGBM   117622/3282-29050/66
GBM   102653/1206-21870/68
GBM   148384/9165-17740/42
GBM   1363138/9117-13540/45
GBM   1064181/7282-29840/59

6HGBM   102135/6254-27890/78
GBM   107545/3292-31270/71
GBM   121254/299-10840/64
GBM   106365/2196-22470/67
GBM   125669/2344-35880/79
GBM   100893/8171-18350/71
GBM   1404129/5262-27440/21

7HGBM   106013/2204-21340/53
GBM   132626/7108-168120/70
GBM   146441/5124-226210/87
GBM   103356/4264-29080/61
GBM   151671/394-10670/69
GBM   141990/690-150120/73

  7/350/54ميانگين
  

استوار است كه شيب تابع احتمالي  K∆اين روش بر آماره 
LnP(D) شكند كه تعداد اي ميرا در نقطهK  فرضي در آن نقطه

هريك از نشانگرهاي  PICمقدار . داراي حداكثر احتمال باشد
SSR روش استاندارد  باAnderson  و همكاران)Anderson et al. 

  .محاسبه شدند) 1993
  هاي كانديديابي و تجزيه ژنتوالي

هاي مورد مطالعه كه در بانك ژني اطلاعات توالي ژنومي ژن
(http://www.ncbi.nlm.nih .gov)  موجود است براي طراحي

ه در داخل هر از آنجايي ك. ها و تكثير قطعات استفاده شدآغازگر
گرفت ها آغازگرهاي مختلفي در اختيار قرار ميكدام از ژن

انتخاب بهترين تركيب آغازگر بر اساس توليد محصولات قوي 
PCRيابي و ميزان چند شكلي موجود در توالي ، كيفيت توالي
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بر اين اساس بهترين تركيب آغازگر براي تكثير  .گرفتصورت مي
جهت . گرديدت پوشش انتخاب مييابي ناحيه ژني تحو توالي

ها با توالي مرجع موجود در اطمينان از ناحيه ژني تكثير شده توالي
آغازگرها ). 2جدول( شدبانك ژن رديف يابي و استنباط مي

تا  7شامل اگزون  bp880طوري طراحي شدند كه فواصل به طول 
و اگزون  1شامل انتهاي اينترون  Ppd-H1، bp 841از ژن 8اگزون 

شامل  bp850و  HvCO1از ژن  3´ـUTRو يك قسمت از  2
از ژن  12و قسمتي از اگزون11اگزون  ،10قسمتي از اگزون 

HVGI محصولات ). 1شكل( را پوشش دهندPCR ابتدا خالص-

تعيين غلظت  Nanodropسازي شده و سپس با كمك دستگاه 
براي توالي يابي  PCRنانوگرم از محصولات  10مقدار . شدند
و با استفاده  PCRتوالي يابي از هر دو انتهاي قطعات . ه شداستفاد

استفاده  PCRاز هر دو آغازگر پيشرو و معكوس كه در واكنش 
 Applied ( ياب خودكار موئينشده بودند به كمك سيستم توالي

Biosystems 3730/3730xl DNA Analyzer  ( با استفاده از پايان
كته را بايد يادآوري كرد كه اين ن. انجام شد BigDyeهاي دهنده

هاي بعدي به دليل كيفيت پايين توالي، يكي از ارقام در تجزيه
و  DNAهاي يابي توالي رديف. حذف گرديد HVGIبراي ژن 

  Bioedit v4.7.8افزاربا استفاده از نرم SNPشناسايي نواحي 
(http://www.mbio.ncsu.edu/BioEdit/bioedit) صورت گرفت .

به ترتيب در هر يك از  SNPمكان چندشكل يا  3و  13، 20تعداد 
شناسايي شدند كه  HVGIو  Ppd-H1 ،HvCO1هاي ژن

جهت تجزيه . آورده شده است) 4جدول (ها در مشخصات آن
ر مقدار ناچيز غي به عنوان ژنوتيپ خالص و تنوع آللي، تمام ارقام 

به . هاي گمشده در نظر گرفته شدهموزيگوتي نيز به عنوان داده
هاي تك به عنوان چند شكلي indelsمنظور تجزيه آماري، نواحي 

  .نوكلئوتيدي در نظر گرفته شدند

  
. اندهاي مرجع انتخاب شدهاليهاي كانديد زمان گلدهي درجو كه بر اساس توو توالي يابي ژن PCRت آغازگرهاي مورد استفاده در تكثير اجزئي -2جدول 

  .انددماي اتصال آغازگرها به همراه اندازه قطعات تكثير شده از هر ژن نيز مشخص شده
 ) bp(محصول تكثيري  اندازه )°C(دماي اتصال توالي مرجع بانك ژن )5'-3'(توالي آغازگر نام آغازگر ژن كانديد
Ppd-H1  PP04 GTGCAAAGCATAATATCAGTGTCCFJ51551861 880 

 PP05 GGCCAAAGACACAAGAATCAG    
HvCO1  CO19 TCGCTCCATACACAAAAATCTCAF49046759 841 

 CO23 AGCATCGATTCGCTTGAAATAC    
HVGI GI01 TGTCCTCCATCGTGAACAAAGAY740524 60 850  

 GI03 TCTCCACATCTTTTGACCTTCC    
  

  
  

 

 

 

 

 

 

 

    

 

  
  
  
  
  
  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  
 .اندنشان داده شده eآغازگرها با علامت پيكان و نواحي اگزون با حرف . در جو HVGIو  Ppd-H1 ، HvCO1ر ژني ساختا -1شكل

  
  

  

Ppd-H1  

PP05 PP04

e1 e8 e7 e2 e3 e4 e5 

e1 e2 

CO19 CO23 

HvCO1  

GI01 GI03 GI01 GI03 

e11 e10 e12 

HVGI 

e6 e1 e2 e3 e4 e5 e7 e8 e9 e13 e14 
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، )hd(، تنوع هاپلوتيپي )pi(گيري تنوع نوكلئوتيدي براي اندازه
) D(Tajimaو آزمون ) Kaplan)Rm و  Hudsonبرآورد نوتركيبي 

در سطح ) اثر گزينش(رانش  -اسيونبراي انحراف از تعادل موت
 Rozas(استفاده شد  DnaSP v3 هاي كانديد از نرم افزارتوالي ژن

et al. 1999;Hudson et al. 1985; Tajima. 1989 .( براي برآورد
LD 2از آمارهr )و بر اساس چند شكلي) مربع ضريب همبستگي-

 Hill(كه حداقل در دو رقم وجود داشتند استفاده شد  SNPهاي 

et al. 1968 .(داري هر معنيLD  با استفاده ازآزمون دوطرفه دقيق
هاي در مقابل فواصل بين نوكلئوتيد 2rفيشر تعيين و مقادير 

 TASSEL v2.01چندشكل به شكل نمودار با استفاده از نرم افزار 
  . انجام شد

  هاپلوتيپ - تجزيه ارتباطي صفت
جود داشتند در تجزيه هايي كه حداقل در دو رقم وتنها هاپلوتيپ

ها و روشي كه براي بررسي ارتباط هاپلوتيپ. ارتباطي بكار رفتند
بود كه هر دو اطلاعات  Q+Kزمان گلدهي استفاده شد روش 

ضرايب ساختار ( Qو ) ضريب خويشاوندي افراد( Kحاصل از 
كند و معلوم شده كه اين روش در را با هم تلفيق مي) جمعيت

هاي ارتباطي روش برتري طي رايج در تجزيههاي خمقايسه با مدل
 TASSEL v2.01اين روش در نرم افزار ). Yu et al. 2006(است 

مدل آماري . قابل اجراست MLMبه صورت مدل خطي مختلط يا 
     Yu et al. 2006:(y = Xβ + Zu + e( به صورت زير است

ت بردار نامعلوم اثرات ثاب BLUP، βبردار مقادير y در اين مدل 
و ماتريس ساختار جمعيت ) هاپلوتيپ( شامل نشانگر ژنتيكي

)Qst (لازم به ياد آوري است كه . و متغيرهاي كمكي ديگر است
در حالت . در اين مطالعه تجزيه ارتباطي در دو حالت انجام گرفت

شامل دو اثر مذكور بود ولي در حالت دوم متغير تيپ  βاول بردار 
در منابع به عنوان عامل احتمالي سنبله نيز به دليل اهميت آن 

اضافه  βايجاد ساختار در جمعيت به عنوان متغير كمكي به بردار 
بردار نامعلوم اثرات  uبردار ). Haseneyer et al. 2010(شد 

 eهاي تلاقي و ماتريس Zو  Xتصادفي ژنتيكي افزايشي افراد، 
راي دا uو  eبردارهاي  .بردار مقادير باقيمانده تصادفي هستند

  توزيع نرمال با ميانگين صفر و واريانس 

واريانس ژنتيكي  و  G= Kشوند كه در آن فرض مي
اثرات . ماتريس ضرايب خويشاوندي افراد است Kافزايشي و 

 R=Iشوند يعنيباقيمانده داراي واريانس يكنواخت فرض مي
 و  مقادير . يانس مقادير باقيمانده استوار كه در آن 

). Laird et al. 1982(برآورد شدند  EMبا استفاده از الگوريتم 
و  SPAGEDIبه ترتيب با نرم افزارهاي  Qstو  Kهاي ماتريس

STRUCTURE  و بر اساس نشانگرهايEST-SSR  برآورد شدند
)Evanno et al. 2005; Hardy et al. 2002 .( به منظور شناسايي

بندي اثرات متقابل احتمالي اپيستاتيك بين ژني، مدلي با طبقه
دوطرفه در هر مرحله براي دو مكان ژني با استفاده از نرم افزار 

1/9SAS  دار بودن چنين اثري از در صورت معني. برازش يافت
 هاي تصحيح شده هر مكان ژني به صورت جداگانه برايميانگين

دار بودن عبارت شد و در صورت غير معنيمقايسات استفاده مي
هاي اصلي براي مقايسات اثر متقابل از مدل حذف و از ميانگين

  .شداستفاده مي
  

    نتايج و بحث
  تجزيه فنوتيپي 

روز پس از  6/102و ميانگين  122تا  93اي از زمان گلدهي دامنه
قام دو رديفه نسبت ار). 3جدول (كاشت را در جمعيت نشان داد 

به شش رديفه تقريبا گلدهي زودتر داشتند ولي تغييرات كمتري 
همچنين ارقام ايراني به صورت برجسته داراي . نشان دادند

گلدهي زودتر بوده و تغييرات كمتري در مقايسه با ارقام خارجي 
واريانس ژنتيكي بسيار معني داري در اين ژرم پلاسم . نشان دادند

پذيري صفت نيز در جمعيت و وراثت) P>001/0(د مشاهده گردي
  ).درصد 22/84(بسيار بالا بود 

  ساختار ژنتيكي جمعيت 
آلل و  309تعداد  EST-SSRنشانگر  42ژنوتيپ جمعيت با  تعيين
مقادير . آلل در هر نشانگر را آشكار ساخت 21تا  3اي بين دامنه
PIC  در جمعيت  54/0با ميانگين  87/0تا  21/0نيز تغييراتي بين

 SSRاز نشانگرهاي  درصد 65بيش از ). 1جدول (نشان داد 
 نرم در بيز كه روش .دادند را نشان 7/0و  4/0بين  PICمقادير 

   هايزيرجمعيت يا كلاستر تعداد تعيين براي STRUCTURE افزار
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  ميانگين و دامنه تغييرات زمان گلدهي در ژرم پلاسم مورد مطالعه جو - 3جدول 

حداكثرحداقلSd ±  ميانگين تعدادژرم پلاسم
93122 8/86±52102/6كل
93120 9/27±20101/7دو رديفه
93122 8/57±32103شش رديفه
2798ايراني  ±6/28 94115
  93122 8/55±25107خارجي

  
  ).K(تعداد زيرجمعيت  تعيين براي شده استفاده آماري روش دو مقايسه -2شكل

  
  

در نرم  Qنمودار ساختار جمعيت جو كه بر اساس ضرايب عضويت  -3شكل
  . به دو زيرجمعيت فرعي تفكيك شده است STRUCTUREافزار 

  

 LnP(D) حنيمن جزئي در بسيار تغيير تنها رودمي احتمالي بكار
هاي احتمالي نشان داد و بنابراين تعيين زيرجمعيت =2Kدر مقدار 

به صورت  K∆در مقابل، منحني . در ژرم پلاسم امكان پذير نبود
دهد كه در آن نشان مي =2Kواضح يك مقدار حداكثر را در  كاملاً

با در نظر گرفتن دو روش ). 2شكل(روشن است  شكستگي كاملاً
 دو داراي قوي بسيار احتمال به جو پلاسم مبكار رفته، ژر

استخراج و براي  =2Kبراي  Qstزيرجمعيت بود و بنابراين مقادير 
). 3شكل(مطالعات بعدي تجزيه ارتباطي مورد استفاده قرار گرفتند 

در ) درصد 67(رقم  18رقم ايراني تعداد  27از بين  =2Kدر 
-م گروهدر زيرجمعيت دو) درصد 33(رقم  9زيرجمعيت اول و 

 12(رقم  3رقم خارجي تعداد  25همچنين از بين . بندي شدند
در زيرجمعيت ) درصد 88(رقم  22در زيرجمعيت اول و ) درصد

 45(رقم  9از نظر تيپ سنبله دو رديفه تعداد . دوم قرار گرفتند
در زيرجمعيت ) درصد 55(رقم  11در زيرجمعيت اول و ) درصد

 5/37(رقم  12ديفه نيز تعداد ر 6از نظر تيپ . دوم جاي گرفتند
در ) درصد 5/62(رقم  20در زيرجمعيت اول و ) درصد

 بنديشود كه گروهملاحظه مي. بندي شدندزيرجمعيت دوم گروه

 سنبله تيپ با مقايسه در خارجي و ايراني ءمبدا اساس بر ارقام

 در خارجي ارقام اكثر مثال عنوان به. است ارتباط در بيشتر

 دو به پلاسم ژرم تقسيم بنابراين. دارند قرار زيرجمعيت دوم

 نظر به منطقي  ارقام ءاساس مبدا بر زيادي درجه تا زيرجمعيت

  . رسد مي
  )LD( تنوع مولكولي و عدم تعادل پيوستگي

 indelمكان  3مكان چندشكل و  17تعداد Ppd-H1 در توالي ژني
جفت باز شناسايي شدند  44يعني معادل يك مكان در هر 

تعداد . ها در نواحي اگزون قرار داشتندچند شكلي ).5جدول(
ها و تنوع نوكلئوتيدي در ارقام ها، تعداد هاپلوتيپچندشكلي

خارجي بيشتر از ارقام ايراني و در شش رديفه نيز بيشتر از دو 
به غير از  SNPهاي فراواني اكثريت مكان). 4جدول(رديفه بود 

در وضعيت تعادل قرار ) 3327s- )05/0<pو  -3094sهاي مكان
ها داراي تاي آن 8هاپلوتيپ شناسايي شد كه  10تعداد . داشتند

اكثر ارقام ايراني در ). 5جدول(بودند  درصد 5فراواني بيش از 
هاي در هاپلوتيپ. قرار گرفتند 10و  9، 8، 7هاي هاپلوتيپي گروه

 LDهاي بلوك. رديفه وجود داشتند 6فقط ارقام  10و  7و  5
در  LDميزان ). 4شكل( اي در توالي اين ژن مشاهده شددهپراكن

در ناحيه ). 28/0ميانگين (متغير بود  تقريباً SNPبين مكان هاي 
دو برابر ناحيه اينترون ژن بود ) LD )3/0=2rاگزون متوسط 

)15/0=2r .( با توجه به)جفت بازي  115يك بلوك ) 4شكلLD 
اول وجود داشت  در ناحيه اگزون) -2911sتا  -2800sبين (
)1=2r، 001/0<p .(2525هاي مكانs- ،2530s-  2727وs-  نيز با

كامل بودند و در اين فاصله مكان  LDهمديگر و با اين بلوك در 
به صورت جداگانه  s-2728و  s ،2695-s ،2705-s-2543هاي 

مكان چند شكل يا  13تعداد HvCO1 در توالي ژن .يابندتفرق مي
). 4جدول(جفت باز شناسايي شدند  64ر در ه SNPمعادل يك 

ها فراواني بيش از تاي آن 8هاپلوتيپ شناسايي شد كه  17تعداد 
 3هاي ها هاپلوتيپدر ژرم پلاسم نشان دادند و از بين آن درصد 5
هاپلوتيپ در بين  8توزيع . فقط در ارقام ايراني وجود داشتند 11و

هاپلوتيپ خاصي  ارقام دو و شش رديفه تقريبا يكنواخت بود و
ها در اكثر چندشكلي Ppd-H1بر خلاف ). 6جدول(مشاهده نشد 

در ناحيه اگزون  SNPو تنها يك مكان  UTR3´نواحي اينترون و 
  .قرار داشتند

 زير جمعيت اول زير جمعيت دوم
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ريته موجودند در اين تجزيه در نظر تنها مكان هايي كه حداقل در دو وا .HVGIو  Ppd-H1 ،HvCO1 در ژن هاي SNPبين مكان هاي   LDنمايش وسعت   -4شكل
بر اساس آزمون دقيق  pو خانه هاي بالاي قطر نشان دهنده مقادير  2rخانه هاي پائيين قطر نشان دهنده درجه پيوستگي جفت مكان هاي چندشكل با معيار .گرفته شدند
  . فيشر هستند

hd(±Sd)تعداد هاپلوتيپpi*10-3(±Sd)RmDتعداد چندشكليژن
Ppd-H1

(N=52)(0/018) 00/67100/882(000033/) 205/6كل
000000اينترون
(0/018) 00/67100/882(000033/) 205/6اگزون
(0/036) 00/7670/853(0/00049) 134/84ايراني
(0/038) 00/7580/858(0/00044) 155/46خارجي 
(0/036) 01/3560/858(0/00035) 104/5دو رديفه 
(0/044) 00/4980/806(0/00043) 165/25شش رديفه 
HvCO1
(N=52)(0/017) 30/55170/917(0/00026) 134/06كل
(0/034) 21/5680/765(0/00045) 75/58اينترون
(0/057) 0/6620/111-0(0/00017) 10/32اگزون
'3 UTR515/72(0/0021)1-0/5960/63 (0/053)

(0/026)20/66120/92(0/00034) 114/15ايراني
(0/035) 0/27120/902-2(0/00045) 133/88خارجي 
(0/028) 20/63130/953(0/00053) 103/96دو رديفه 
(0/026) 10/12120/903(0/00027) 133/99شش رديفه 
HvGI
(N=51)(0/052)0/1430/491-0(0/00014) 30/73كل
(0/04)01/4620/466(0/00017)11/9اينترون
(0/05)1/1620/077-0(0/00017)20/26اگزون
(0/05) 00/130/593(0/00022) 30/97ايراني
(0/097) 00/3820/323(0/00011) 10/38خارجي 
(0/056) 01/1620/505(0/00007) 10/6دو رديفه 
(0/1) 0/6630/34-0(0/00025) 30/67شش رديفه

جدول 4- برآورد هاي تنوع نوكلئوتيدي (Pi) ، تنوع هاپلوتيپي(Hd) ، اثر گزينش(D) و مقدار نوتركيبي (Rm) در ژنهاي كانديد

  
  

e7e8

هاپلوتيپ

اني
راو

ف

اني
اير

جي
خار

يفه 
 رد

دو
يفه

 رد
ش

2525ش
2530
2543
2560
2695
2705
2727
2728
2746
2800
2801
2802
2911
2930
3011
3094
3266
3293
3326

3327

FJ515518CTTAGCGGCdeldeldelGGACCGGC
10/0772240TC....CG.deldeldel........
20/0770422TC....CA.deldeldel....T...
30/0770440TC.GT.CG.deldeldel.AG..TA.
40/0190101TC.G.TCGTdeldeldel..GG....
50/21147011TC.G.TCGTdeldeldel..G.....
60/1544435TC.G..CG.deldeldel.AG..TA.
70/1546208.......G.AGCA.G.....
80/0773122...G..CGTdeldeldel..G.....
90/1357052..CG..CGTdeldeldel..G.....
100/0191001.......G.AGCA.G....G

e8 نشاندهنده اگزون هاي هفتم و هشتم هستند   . e7 و FJ515518 به عنوان توالي مرجع استفاده شده است. ازنمونه بانك ژني
علامت ( .)   نشاندهنده تشابه اين جايگاه  با توالي مرجع است. del نشاندهنده وجود حذف در جايگاه نوكلئوتيدي مورد نظر است

تعداد نمونه

PpdH1 در ژرم پلاسم جو مورد مطالعه جدول 5- مكان هاي چند شكل واقع در قطعه توالي يابي شده ژن
                                                                                              جايگاه ژني مكان هاي چند شكل                                           
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i1e23'UTR

انيهاپلوتيپ
راو
ف

اني
اير

جي
خار

يفه
 رد
دو

يفه
 رد
ش
ش

140
7

141
0

145
5

148
9

157
6

159
6

181
6

200
8

220
7

222
4

222
8

223
6

224
7

AF490467ATATCCTGTCGGT
10/05761221.............
20/1151533............G
30/0774013......C......
40/0190101.A...........
50/0190110CA..........G
60/1534426..CCATC.....G
70/0190101C.....C....AG
80/1734536......C.....G
90/0190110.A..........G
100/1154215..CCATC......
110/0573021......C....A.
120/0572112..CCA.CA....G
130/0431102......C.G...G
140/0190101.........AA.G
150/0191010......C....AG
160/0191010CA....C....A.
170/0191010CA...........

ازنمونه بانك ژني AF490467 به عنوان توالي مرجع استفاده شده است . i1 ، اينترون اول و e2 نشاندهنده اگزون دوم هستند
علامت( .)   نشاندهنده تشابه اين جايگاه  با توالي مرجع است .

تعداد نمونه

جدول 6- مكان هاي چند شكل موجود در قطعه توالي يابي شده ژن HvCO1 در ژرم پلاسم جو مورد مطالعه
                                                                                               جايگاه ژني مكان هاي چند شكل       

  
  

i11

انيهاپلوتيپ
راو
ف

اني
اير

جي
خار

يفه
 رد
دو

يفه
 رد
ش
ش

607
2

621
0

648
3

AY740524TGG
10/6471419825...
20/314412124..C
30/0392002GAC

جايگاه ژني مكان هاي چند شكل
تعداد نمونه

i11 ، اينترون اول و e10 نشاندهنده AY740524 به عنوان توالي مرجع استفاده شده است. ازنمونه بانك ژني
نشاندهنده تشابه اين جايگاه  با توالي مرجع است. علامت(.)  اگزون دهم هستند.

در ژرم پلاسم جو مورد مطالعه HvGI مكان هاي چندشكل موجود در قطعه توالي يابي شده ژن جدول7-

e10

  
  

pزمان گلدهي value % pزمان گلدهيواريانس ژنتيكي value %  واريانس ژنتيكي
1109/420/5490/69113/40/40551/34
2107/610/4780/96109/10/4571/07
3115/150/018210/12119/290/00513/95
5107/610/3121/94106/10/37661/51
6108/290/0111/9108/70/0111/85
7100/470/0935/2597/70/10594/96
898/450/2812/298/40/2992/08
992/140/0606/5592/90/07186/12
1109/890/16433/64111/380/14214/11
2109/620/08365/57110/410/07535/97
3103/140/92320/0178102/590/89490/034
6101/620/59240/55101/080/55640/67
8103/070/93520/0126102/890/95270/0068
1095/450/06996/194/490/05626/85
11100/670/92590/0165101/80/87540/047
12104/140/91130/0238104/70/89910/031
1398/120/620/495/860/560/6
1105/380/03218/57105/580/02579/13
298/480/0575/9798/040/0536/21
396/810/40/997/220/321/2

HvGI

هاپلوتيپژن

vGI و HvCO1، PpdH1 جدول8‐ روابط بين تنوع در زمان گلدهی و تنوع هاپلوتييپی به همراه درصد واريانس ژنتيکی بيان شده در ژنهای

هاپلوتيپ+ Qst+  تيپ خوشه مدل2: Qst هاپلوتيپ+ مدل1: 

Ppd‐H1

HvCO1
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و تنوع هاپلوتيپي در ناحيه  UTR3´ميزان تنوع نوكلئوتيدي در 
در ارقام ايراني تعداد چند شكلي كمتر ولي . اينترون بيشتر بود

تنوع نوكلئوتيدي و تنوع هاپلوتيپي بيشتر از ارقام خارجي بودند 
همچنين تعداد چندشكلي و تنوع نوكلئوتيدي در ارقام ). 4دولج(

ها و تنوع هاپلوتيپي بيشتر از دو رديفه كمتر و تعداد هاپلوتيپ
 SNPهاي بين مكان LDميزان ). 4جدول( ارقام شش رديفه بودند

) LD )8/0>2r ،001/0<pيك بلوك . بود 2r=27/0داراي متوسط 
) -1596sتا  -1455sبين (باز  جفت 142در ناحيه اينترون به طول 

مكان چندشكل يا  3تعداد  HVGIدر ژن  ).4شكل(مشاهده شد 
جفت باز شناسايي شد كه در مقايسه  283در هر  SNPمعادل يك 
اين ميزان چند شكلي بسيار پايين  HvCO1 و Ppd-H1با دو ژن 

هاپلوتيپ در ژرم پلاسم  3براي اين ژن تعداد ). 4جدول(بود 
ها در ارقام ايراني وجود داشتند و د و تمام هاپلوتيپشناسايي شدن

تنوع نوكلئوتيدي و هاپلوتيپي در ارقام ايراني بيش از ارقام 
. ارقام شش رديفه نيز هر سه هاپلوتيپ را نشان دادند. خارجي بود

تنوع نوكلئوتيدي در ارقام شش رديفه و تنوع هاپلوتيپي در ارقام 
) 1=2r ،001/0<p( LDيك بلوك ). 4جدول(دو رديفه بيشتر بود 

 148به طول  -6210sتا  -6072sدر ناحيه اگزون بين دو مكان 
به طور متوسط در بين جفت  LDميزان . جفت باز وجود داشت

اثر  ).4شكل(بود  2r=4/0هاي چند شكل داراي متوسط مكان
مثبت  1COو  Ppd-H1 هايبراي ژن Dگزينش بر اساس مقادير 

دهنده افزايش نشان Dمقدار منفي . منفي بودند HVGIو براي ژن 
-دهنده افزايش چندشكليهاي نادر و مقدار مثبت نشانچندشكلي

با اين حال اين مقدار براي هيچ يك از . است) تعادل( هاي بينابين
 نيز نشان داد كه در ژن Rmمقدار). P<1/0( دار نشدها معنيژن

1CO گر در تاريخچه تكامل هاي دينوتركيبي بالايي نسبت به ژن
هاي خودگشن داراي اين ژن روي داده است، فرآيندي كه در گونه

  ).4جدول(احتمال كمتري است 
  ارتباطي تجزيه

هايي كه حداقل در دو رقم به منظور افزايش حساسيت، هاپلوتيپ
با در نظر گرفتن . مشاهده شدند در تجزيه ارتباطي منظور شدند

دار با زمان گلدهي هاپلوتيپي معنيروابط ) =2K(ساختار جمعيت 
نتيجه ). 8جدول( شناسايي شدند HVGIو  Ppd-H1براي دو ژن 

مهم ديگر كه در اين مطالعه حاصل شد عدم وجود اثر متقابل 

ها بود و بنابراين دليلي براي تصحيح دار اپيستاتيك بين ژنمعني
ت ها براي اثر متقابل اپيستاتيك وجود نداشميانگين هاپلوتيپ

)1/0>P .( تنوع نوكلئوتيدي ژن Ppd-H125/36  درصد از
با ميانگين گلدهي  3هاپلوتيپ . واريانس ژنتيكي را توجيه كرد

-Ppdروز در ژن  29/108با ميانگين  6روز و هاپلوتيپ  15/115

H1 اي دار با گلدهي مرتبط بودند و تفاوت يك هفتهبه طور معني
ن دو هاپلوتيپ فقط در مكان تفاوت بين اي. را با هم نشان دادند

2695s-  يعني حضور نوكلئوتيد ). 5جدول(استT  در اين مكان
باعث كاهش  Gباعث گلدهي دير هنگام و آلل جايگزين آن يعني 

قرار دارد  8اين مكان كه در ناحيه اگزون . شودزمان گلدهي مي
دو هاپلوتيپ ). Turner et al. 2005(نيز گزارش شده است قبلا 

زماني . درصد واريانس ژنتيكي را توجيه مي كنند 20تقريبا مذكور 
كه متغير كمكي تيپ سنبله نيز به عنوان عامل احتمالي ايجاد 

آزمون معني ) 2مدل(ساختار در ژرم پلاسم به مدل اضافه شد 
، يعني درصد واريانس ژنتيكي كل )P>01/0(تر شد داري حساس

درصد  79/25به  6و  3و واريانس ناشي از هاپلوتيپ  87/42به 
دار با قوي ولي غير معني نيز ارتباط نسبتاً 9هاپلوتيپ . ارتقا يافت

قادر به تمايز  HvCO1ژن ). 8جدول(گلدهي زودهنگام نشان داد 
دو نوع تيپ گلدهي زود هنگام و ديرهنگام نبود هرچند روابط 

 60تقريبا بيش از ). 8جدول(دار مشاهده شد ضعيف و غيرمعني
ترين قوي. ها فنوتيپ بينابيني را نشان دادندپلوتيپدرصد ها

تري داشت و بود كه ميانگين پايين 10ارتباط مربوط به هاپلوتيپ 
درصد كل واريانس . بنابراين با گلدهي زود هنگام در ارتباط بود

 HVGIدر ژن  .بود 32/18و مدل دوم  33/16ژنتيكي در مدل اول 
با گلدهي ديرهنگام در هر دو داري را ارتباط معني 1هاپلوتيپ 

و در مدل دوم  46/9اين هاپلوتيپ در مدل اول . مدل نشان داد
نكته قابل  .درصد از كل واريانس ژنتيكي را توجيه نمود 33/10

در مدل، ) Qst(توجه اينكه بدون در نظر گرفتن ساختار جمعيت 
داري با ارتباط معني HvCO1-2و  Ppd-H1-9هاي هاپلوتيپ
دهد كه نشان مي 6و  5مراجعه به جداول . ان دادندگلدهي نش
-2فقط در ارقام ايراني و هاپلوتيپ  Ppd-H1-9 هاپلوتيپ
HvCO1 ها بنابراين ارتباط آن. تنها در ارقام خارجي وجود دارند

به خاطر ايراني يا خارجي بودن يعني ساختار جمعيت، يك ارتباط 
رآن برطرف شده اث Qstباشد كه با در نظر گرفتن دروغين مي
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در اين مطالعه رابطه تنوع آللي سه ژن كانديدا در زمان . است
دو  K∆با در نظر گرفتن روش . گلدهي جو بررسي شد

ايراني و  ءزيرجمعيت در جمعيت شناسايي شد كه تقريبا با مبدا
از طرفي تقسيم ارقام به دو زيرجمعيت . خارجي در ارتباط بودند

و افزايش واريانس ژنتيكي پس  EST-SSRبر اساس نشانگرهاي 
از اضافه نمودن تيپ سنبله به عنوان متغير كمكي به روشني 
گوياي اين مطلب است كه اين دو پارامتر در ساختار ژرم پلاسم 
جو داراي اهميت چشمگيري هستند و بايستي در مطالعات تجزيه 
ارتباطي صفات كمي در جو مد نظر قرار گيرند زيرا احتمال 

اي دروغين نشانگر با صفت را به طور موثر كاهش هپيوستگي
كه تنوع نوكلئوتيدي در نواحي اينترون سه ژن در حالي. دهندمي

تنوع  Ppd-H1هاي اگزوني به ويژه در قابل قياس بود، توالي
اي كه منطبق با نتيجه گزارش شده نتيجه. چشمگيري نشان دادند

كه در آن ) Stracke et al. 2009(و همكاران بود  Strackeتوسط 
هاي هاي عملكردي در ژنتنوع نوكلئوتيدي و چند شكلي

HvCO1  وHvFT1  در مقايسه باPpd-H1 بسيار محدود بودند .
متنوع است و با نقش گزارش شده خانواده  Ppd-H1ناحيه اگزون 

 7 در آرابيدوپسيس منطبق است كه در آن هر دو ژن PRRژني 
PRR ) ارتولوگPpd-H1 (5 و PRR  غني از تنوع آللي بوده كه

 Michael(امكان سازگاري وسيع اين گونه را فراهم ساخته است 

et al. 2003 .(هاي نادر دربسياري از چندشكلي HvCO1  حضور
هاي فراوان و در نتيجه تنوع دارند و اين امر باعث ايجاد هاپلوتيپ

هاي عملكردي كه تا تمام جهش. نوكلئوتيدي كمتري شده است
اند در يك يا دو ناحيه دمين قرار حال در اين ژن گزارش شدهبه 

-Ben(ها در زمان گلدهي تاكيد دارد اند كه بر اهميت آنگرفته

Naim et al. 2006; Lagercrantz et al. 2000 .(كه از آنجايي
هاي چندشكل يابي كامل نبود امكان دارد كه تعدادي از مكانتوالي

تنوع هاپلوتيپي بالا . اندشناسايي نشده ديگر وجود داشته باشند كه
توان تا حدود زيادي به وقوع پديده نوتركيبي را مي HvCO1 در

در اين ژن نسبت داد كه در مقايسه با دو ژن ديگر مقدار آن بر 
هر چند كه اين پديده . بسيار چشمگير است) 4جدول( Rmاساس 

 Kuittinen et al. (2000). در گونه خودگشني مثل جو نادر است
را به ) درصد 3/0با دگرگشني (نوتركيبي در آرابيدوپسيس 

هتروزيس موجود در تعداد نادري از نتاج حاصل از دگرگشني و 

ژن مورد مطالعه نسبت  7گزينش براي افراد نوتركيب احتمالي در 
به هر . دادند كه در آنها هاپلوتيپ هاي نوتركيب مشاهده شده بود

نوتركيب نشان مي دهد كه اين ژن مي حال وجود هاپلوتيپ هاي 
. براي نوتركيبي باشد)  hot spot (تواند يك نقطه مستعد 

در مقايسه با دو ژن ديگر را مي توان به  HVGIچندشكلي پايين 
در يك فاصله  HVGIاول اينكه ژن . چند دليل احتمالي نسبت داد

cM9/2  روي بازوي كوتاه كروموزومH3  به همراه ژن هاي
قرار گرفته است كه در  2btrو  1btr به ريزش خوشه مقاومت

اهلي شدن جو داراي اهميت بوده و تحت فشار بالاي گزينش 
دليل دوم را مي توان به ). Komatsuda et al. 2004(هستند 

استفاده محدودتر ژن هاي اجدادي در برنامه هاي اصلاحي توسط 
اندازه ژرم  دليل سوم ممكن است به خاطر. به نژادگران نسبت داد

 Dاما دليل چهارم را مي توان با مراجعه به مقادير . پلاسم باشد
منفي و براي دو  HVGIبراي ژن  Dاستنباط كرد، مقدار ) 4جدول(

مي توان گفت كه   Tajimaژن ديگر مثبت است پس طبق تئوري 
در اين ژن گزينش مثبت و در دو ژن ديگر گزينش از نوع متعادل 

اين مطلب را مي توان با توجه به ). Tajima 1989( حكمفرماست
 HVGIنيز نشان داد كه چندشكلي هاي ناحيه اگزوني ) 4شكل(

ارقام دو رديفه نسبت به شش رديفه سطح . هستند LDكاملا در 
) Dبر اساس مقدار (پايين تري از تنوع و درجه بالاتري از گزينش 

يل فوق را براي هر سه ژن نشان دادند كه باز مي تواند به دلا
تنوع چشمگير ارقام ايراني در مقايسه با ارقام خارجي به . باشد

مي تواند بيانگر كشورمان  HVGIو  HvCO1 خصوص در ژن هاي
دقت  .به عنوان يكي از مراكز مهم تنوع جو براي اين ژن ها باشد

. دارد LDبسيار بالاي تجزيه ارتباطي وابستگي شديدي به ميزان 
ين ميزان به سطح ژن و حتي جفت باز تنزل در بسياري از موارد ا

در سطح ژنوم  LDنتايج ما با ميزان گزارش شده . مي يابد
)cM10> ( با استفاده از نشانگرهايAFLP توسطKraakman et 

al. (2004) هر چند كه اين گونه مطالعات بستگي . در تضاد است
به اثرات ساختار جمعيت، ناحيه ژنومي و نوع جمعيت مورد 

ها تنها از ارقام جديد اصلاح شده اده دارد ولي در مطالعه آناستف
. استفاده شده بود كه تحت تاثير فشار گزينشي بيشتري هستند

-يابي با وضوح بالا استفاده از جمعيتبنابراين براي نيل به نقشه

هاي بومي و يا وحشي كه كمتر تحت گزينش مصنوعي هستند 
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برآوردهاي ). Stracke et al. 2009(بايستي مد نظر قرار گيرند 
LD  در مطالعه ما براساس ژن هاي كانديد الگوهاي متفاوتي را

بسيار كمتر  HvCO1و  Ppd-H1هاي در ژن LDمقدار . نشان داد
 Ppd-H1 نقش عمده. بيشتر بود HVGIاز مقدار آستانه و در ژن 

 .Turner et al(در واكنش به طول روز در جو معلوم شده است 

در اين ژن مشخص شد  CCTيابي ناحيه دومين ا تواليب). 2005
 ppd-H1داراي يك آلل مغلوب گلدهي ديرهنگام  3كه هاپلوتيپ 
حامل آلل غالب گلدهي زودهنگام  6كه هاپلوتيپ است در حالي

Ppd-H1  است و تعداد روز تا گلدهي در هاپلوتيپ غالب به
وه اين بعلا. و معادل يك هفته كاهش يافت درصد 85/11ميزان 

ژن داراي اثر پليوتروپي بر روي ارتفاع بوته و اجزاي عملكرد 
 .Laurie et al(است كه نتيجه اثر مستقيم زمان گلدهي است 

در مناطق با فصول رشد طولاني آلل گلدهي ديرهنگام به ). 1994
اي دهد كه دوره رويشي و ظرفيت ذخيره ارقام بهاره امكان مي
كه در گونه  Ppd-H1 مقابل آلل غالبدر . خود را افزايش دهند

كاري براي فرار از شود احتمالا به عنوان راهوحشي يافت مي
همان طور كه در ). Lister et al. 2009(خشكي تكامل يافته است 

اين مطالعه نشان داده شد تفاوت بين آلل هاي مختلف در گلدهي 
ر مستقل از تركيب آللي در ژن هاي ديگر است البته تصميم د

مورد اينكه آيا عدم اثر متقابل بين ژن ها در نتيجه تكامل مستقل 
اگر اثر . ها بوده و يا به خاطر نمونه برداري، مشكل استژن

توان گفت كه گزينش براي آلل يك متقابلي وجود نداشته باشد مي
هاي ديگر نظر از تركيب آللي ژنهاي به نژادي صرفژن در برنامه

يج اين تحقيق نشان داد كه تنوع بالايي در نتا .امكان پذير است
هاي مورد مطالعه ژرم پلاسم و به ويژه در ارقام ايراني از نظر ژن

در ) Turner et al. 2005(گزارش شده  SNPوجود دارد، وجود 
هاي بارز تنوع در ژرم پلاسم مورد مطالعه بين ارقام يكي از نمونه

-شود و ميحسوب ميو اهميت آن از نظر تنوع در زمان گلدهي م

هاي به نژادي براي زمان گلدهي مورد استفاده قرار تواند در برنامه
هايي شناسايي شدند كه ارتباط در اين مطالعه هاپلوتيپ. گيرد
-داري با گلدهي زودهنگام و يا با گلدهي دير هنگام در ژنمعني

اي يا نشان دادند و باعث تسريع يك هفته HVGIو  Ppd-H1هاي 
توان با طراحي شوند، پس مياي در گلدهي مييك هفته تاخير

آغازگرهاي مناسب از اين آلل ها در برنامه هاي به نژادي براي 
هاي گزينش به كمك نشانگر استفاده زمان گلدهي و يا برنامه

توان از طرفي با توجه عدم وجود اثر متقابل اپيستاتيك مي. نمود
  . يك ژنوتيپ تركيب نمودهاي مختلف را در هاي مطلوب ژنآلل
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