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  پژوهشيمقاله 
آمیخته های اصلي و اپیستاتیک صفات مرتبط با عملکرد دانه در جمعیت خویشQTLشناسایي 

 (.Oryza sativa L) نوترکیب برنج
Identification of main and epistatic QTLs for grain yield related traits in a 

recombinant inbred lines population of rice (Oryza sativa L.) 
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 چکیده
های اصلی و اپیستاتیک صفات مرتبط با عملکرد دانه در QTLشناسایی . 8931دی. آبادی، م. حسیني چالشتری، ا. اسماعیلي و ع. ا. عبارحیم سروش، ح.، ف. نظریان فیروز

 .961-913(: 4)18علوم زراعي ایران.  نشریه (..Oryza sativa Lآمیخته نوترکیب برنج )جمعیت خویش

 
به منظور شناساایي  این پژوهش. است برنج نژادیبه مورد توجه در برنامه اصلي پیچیده و یکي از اهداف صفت دانه یک عملکرد

QTLهای اصلي و اپیستاتیک عملکرد دانه و اجزای عملکرد در یک جمعیت IR67017-180-2-1-2 جمعیات / علي( کاظميIRA ،)

ای به صاورت رارح اجرا شد. آزمایش مزرعه 8934در دو منطقه )رشت و تنکابن( در سال  F6لاین خالص نوترکیب برنج  813شامل 

جفت نشاانگر  18های کامل تصادفي با پنج شاهد و پنج تکرار انجام شد. نقشه پیوستگي جمعیت متشکل از كآگمنت بر پایه ررح بلو

مورگان باین دو ساانتي 31/83سانتي مورگان از ژنوم برنج را با فاصله متوساط  8936( در دوازده گروه پیوستگي، SSRریزماهواره )

اصلي روی شاش کروماوزوم  QTL 89ای مرکب، در مجموع تعداد ابي فاصلهیبه روش مکان QTLنشانگر مجاور پوشش داد. تجزیه 

باا  qFG4درصد بارای تعاداد پنجاه،  3/89با تبیین تنوع فنوتیپي  qTN3های ژني،برای پنج صفت مورد مطالعه شناسایي کرد. مکان

اثر افزایشاي مببات بودناد. مکاان ژناي  درصد برای عملکرد دانه، دارای 6/83با  qGY6پر در خوشه و  درصد برای تعداد دانه 6/88

qSG1  تاوان از ایان درصد، دارای اثر افزایشي منفي روی تعداد دانه پوك در خوشه بود، بناابراین مي 3/83با توجیه تنوع فنوتیپي

زایشي( با محایط )اف QTLنژادی جهت بهبود عملکرد دانه استفاده کرد. برهمکنش های بههای ژني با ارمینان بیشتری در برنامهمکان

با اثارات  QTLجفت  81دار بود. در مجموع دار ولي برای سایر صفات غیرمعنيبرای عملکرد دانه و تعداد دانه پوك درخوشه معني

دار برای تمام صفات مورد مطالعه شناسایي شدند. بیشترین اثرات اپیستاتیک مرباو  باه عملکارد افزایشي( معني× اپیستاتیک )افزایشي

بارای  qSG6و  qSG1-2ژناي هاای برای هر صفت بود. فقط بین مکاان QTLتعداد دانه پوك درخوشه با تعداد شش جفت دانه و 

درصد از تنوع فنوتیپي را توجیه کارد. چناد  4/9دار با محیط وجود داشت که تعداد دانه پوك درخوشه، برهمکنش اپیستاتیک معني

پار در  ردند به صورت خوشه ژني بین عملکرد دانه با تعداد خوشه و تعاداد داناهکمکان ژني که همزمان چندین صفت را کنترل مي

باا فاصاله  -RM283 RM5302و  RM7551 ،RM3417 - RM8218های خوشه شناسایي شدند. بر اساس نتایج این آزمایش نشانگر

توانند در شناسایي شدند که مي qSG1و  qGY6 ،qFG4های QTLمورگان به ترتیب به عنوان نشانگرهای پیوسته با تا پنج سانتي 1/0

 نژادی انتخاب به کمک نشانگر در برنج مورد توجه قرار گیرند. برنامه به

  

 یابي ژني. های کلیدی: اپیستازی، برنج، تنوع فنوتیپي، خوشه ژني و مکانواژه
 

 این مقاله مستخرج از رساله دکتری نگارنده اول می باشد.                                                                                          13/12/1331تاریخ پذیرش:        22/11/1331تاریخ دریافت: 
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 مقدمه

 هکی اسیت پیچییده زراعیی صفت یک عملکرد برنج
 بیا سیه اساسیا اما شود،می کنترل متعددی هایژن توسط

در  پیر دانیه تعداد صفت به عنوان اجزای عملکرد شامل؛
دانیه شناسیایی  هیزار وزن و بوته در خوشه تعداد خوشه،

(. بییا توجییه بییه اهمیییت Wang et al., 2014شییود )می
راهبردی محصول بیرنج در تیامین امنییت ییذایی میردم 

هیای جدیید بیا عملکیرد دانیه بیا ، یپایران، تولید ژنوت
 اجییزای عملکییرد م لییوک و پاکوتییاه از اهییدا  م ییم

نیژادی ارایام بیهبیرای  شوند.نژادی برنج محسوک میبه 
هییای ژنییی کنتییرل کننییده اییین ب تییر اسییت مکانجدییید، 
 بیرهمکنشاپیستازی و  برهمکنش، اثرات اصلی، صفات

 هایمییهاپیسییتازی بییا محیییط شناسییایی و از آن ییا در برنا

نییژادی متییداول بییه صییورت انتخییاک بییه کمییک بییه 
ییابی نقشیه نشانگرهای مولکولی اسیتفاده شیوند. امیروزه

QTL  به عنوان یک روش ادرتمند بیرای تجزییه صیفات
های برنج از سیال QTLیابی . نقشهاستتوجه مورد کمی 
 هیایQTL و اسیت ای کردهپیشرفت اابل ملاحظه 1331

 بییا عملکییرد و تحمییل زیییادی بییرای صییفات مییرتبط 

انید. تعیدادی های محی ی در برنج شناسایی شدهبه تنش
  هییای اولیییهQTLاسییان نتییایج  هییای م ییم بییرQTLاز

از و مسیتقیما از آن یا  تیوانمیی کیهاندشده سازیهمسانه
هیای انتقیال ژن و انتقال به اراام مورد نظر با روش طریق

رنج بی نیژادیبیهدر  ،(MASانتخاک به کمک نشانگر ) یا
 (.Wu et al., 2013کرد )استفاده 

ها نشان دهنیده کنتیرل صیفات کمیی نتایج آزمایش
 Zou et)باشد های ژنی مختلف در برنج میتوسط مکان

al., 2005; You et al., 2006; Wang et al., 2014) .
هییای QTL( Singh et al., 2017سییینو و همکییاران )

اییاک عملکییرد و صییفات زراعییی بییرنج را در شییرایط یر
یابی نمودند و برای شیرایط راکد و یرااک معمول مکان

بییرای عملکییرد دانییه روی  QTL یراییاک معمییول یییک
بیرای وزن صید دانیه روی  QTL ، چ یار12کرومیوزوم 
 QTL( و پیینج، دو QTL)دو هییای یییک، دوکرومییوزوم

های یک و سیه بیرای تعیداد خوشیه در روی کروموزوم
تعداد پنجه را روی کروموزوم سه برای  QTLبوته و یک
هیای  QTLکردند. بیر اسیان ایین نتیایج از ایینشناسایی
نژادی مولکولی برنج اسیتفاده کیرد توان برای بهمفید می

هیا بیرای درس سیازوکارهای تیوان از آنو همچنین می
 برداری نمود.مولکولی پایه در برنج ب ره

 که داده است نشان کلاسیک ژنتیک نتایج تحقیقات
( اپیسیتازی و یالبییت اثر افزایشی، اثر) ژنتیکی هم عامل

  بسییار کنتیرل صیفات کمیی بیرای هم عامیل محی یی و

 ییرآللیی هایژن بین برهمکنش یا اپیستازی هستند. م م
و  م ییم اجییزای ،از(QE) محیییط در QTL بییرهمکنش و

تاثیرگییذار در کنتییرل صییفات کمییی هسییتند. ژا ییو و 
بییا اثییر  QTL 31( تعییداد Zhao et al., 2016همکییاران )

 بیرهمکنشافزایشی برای اجزای عملکرد برنج با الگوی 
QTL   در محیط شناسیایی کردنید. بیا وجیود اینکیه هیی

شیده بیرای تعیداد خوشیه  شناسیایی QTLیک از چ یار 
از  QTLدار نبودنید، تعیداد پیینج معنیی بیرهمکنشدارای 
 QTLاز ده  QTLتعیداد دانیه در خوشیه و دو  QTLهفت 

افزایشییی در محیییط  بییرهمکنشای وزن هییزار دانییه، دار
تحقییق دیگیری اپیسیتازی بیه عنیوان  دار بودند. درمعنی

یکی از اجزای م یم ژنتیکیی در تعییین فنوتییپ صیفات 
 QTLپیچیییده کمیییی توصییییف شییید و تعیییداد زییییادی 

اپیستاتیک برای عملکرد دانه و اجیزای اصیلی عملکیرد 
 ها اثرات پلیوتروپی نشانشناسایی شدند که برخی از آن

 (.Wang et al., 2014دادند )
 دارمعنییی هییای اصییلیQTL بییین اثییرات اپیسییتازی

 بییییرای عملکییییرد و اجییییزای عملکییییرد در بییییرنج،  

 انیید شناسییایی شییده ژنتیکییی مختلییف هییایجمعیت در

(Ye et al., 2009; Zhao et al., 2013بیرای مایال، بیا .) 

کنتیرل  در محی یی و اپیسیتاتیک اثیرات بیرآورد هد 
 ژنوتیپی و هایهتجزیه همزمان داد نتایج  ،عملکرد برنج

 در ژنی مکان 14 که نشان داد زراعی سال چ ار فنوتیپی

 میورد ده و دارنید اپیسیتاتیک عملکیرد اثیرات کنتیرل

در شید،  بیرآورد نییز محییط بیا اپیسیتازی بیرهمکنش
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 تیکمکیان ژنیی دارای اثیرات اپیسیتا 13 تعداد کهحالی
 دار در معنییاصیلی  QTL هی  ییک بیه عنیوان ،دارمعنی

کنترل عملکرد شناسایی نشده بودند. این موضیو  نشیان 
  بییرهمکنشکییه کنتییرل عملکییرد پیچیییده بییوده و  داد

در کیاهش عملکیرد نقیش زییادی  للیی و محی ییآبین 
ایین صیفت توجیه بیه ایین نیژادی بهنابراین برای ، بدارند

اسیت اثرات و بیرآورد داییق اثیرات افزایشیی ضیروری 
(Hosseini Chaleshtari et al., 2014.) 

در تحقیق حاضر با استفاده از یک جمعییت پیشیرفته 
کاظمی با  یین اصیلا  حاصل از تلاای رام محلی علی

( ، صییفات عملکییرد و IR67017-180-2-1-2) 131شییده 
اجزای عملکیرد بیرنج در دو مکیان؛ موسسیه تحقیقیات 

 تنکیابن()برنج )رشت( و ایستگاه تحقیقات برنج چپرسر 
 صییفات، اییین کنتییرل کننییده یژنیی هییایمکانارزیییابی و 
آن یا بیا  بیرهمکنشهیای ژنیی و مکان تیکاثرات اپیستا

 برآورد شدند. محیط
 

 هامواد و روش

در اییین پییژوهش از یییک جمعیییت بییرنج )جمعیییت  
IRA ییین خییالت نوترکیییب  123( شییامل نسییل ششییم 

بیه عنیوان  (A)کیاظمی حاصل از تلاای رایم بیومی علی
به عنیوان  IR67017-180-2-1-2 (IR)مادری و  ین  والد

هیای پیدری از ژنوتییپ والد پیدری اسیتفاده شید. والید
المللی تحقیقات برنج با عملکرد اصلا  شده موسسه بین

با ، پاکوتاه، پرپنجه و رام علی کاظمی از اراام بومی با 
باشند. اراام والدینی عملکرد پایین، پابلند و کم پنجه می

عیت  از نظیر صیفات تعییین کننیده عملکیرد تفیاوت جم
اابل تیوج ی بیا هیم داشیته و تنیو  ژنتیکیی مناسیبی در 

و  1حاصل از تلاای آن ا وجود داشت )جیداول  جمعیت
های خیالت نوترکییب بیه همیراه پینج ژنوتییپ (.  ین2

کاظمی، خزر، صالح، و ، اراام علیIRشاهد شامل؛  ین 
ب طیر  آگمنیت بیر پاییه در االی 1334هاشمی در سال 
هییای کامییل تصییادفی بییا پیینج تکییرار در دو طیر  بلوس

مکان؛ موسسه تحقیقات برنج کشور در رشت و ایستگاه 

تحقیقییات بییرنج تنکییابن بییه صییورت تییک نشییا  در 
 25× 25واحییدهای آزمایشییی دو متییر مربعییی بییا فاصییله 

 22متر کشیت شیدند. بذرپاشیی خزانیه در تیاریخ سانتی
 د. فروردین انجام ش

در طی فصل رشد صفات تعداد پنجه )تعیداد خوشیه 
پردر خوشه، تعداد دانه پیوس  بارور در بوته(، تعداد دانه

در خوشییه و وزن صیید دانییه بییر اسییان روش ارزیییابی 
المللییییی تحقیقییییات بییییرنج اسییییتاندارد موسسییییه بین

(Chaudhary, 1996 از هیر واحید )( روی ده بوته )نمونیه
پس از برداشیت، محصیول  گیری شدند.اندازه آزمایشی

 14بوتییه از هییر کییرت بییا رطوبییت  16دانییه )شییلتوس( 
درصید، بییرای هییر ژنوتیییپ تیوزین و عملکییرد دانییه هییر 
ژنوتیپ محاسبه شد. میانگین مشاهدات برای هیر صیفت 
ج ییت تجزیییه واریییانس براسییان مییدل آمییاری طییر  

بییرای محاسییبات  آگمنییت مییورد اسییتفاده ارارگرفییت.
 شد. استفاده SASو  EXCELی افزارهاآماری از نرم 

 بییرای هییر واحیید آزمایشییی در مرحلییه پنجییه زنییی،

های برگی از مخلوط حیداال ده بوتیه برداشیت و نمونه 
در آزمایشییگاه  CTABازآن ییا بییه روش  DNAاسییتخراج 

رشیت انجیام شید  -بیوتکنولوژی موسسه تحقیقات برنج
(Murray and Thompson, 1980 .) کمیییت و کیفیییت

DNA و بیا  درصید ییک ج شده روی ژل آگیارزاستخرا
. تعیداد تعیین گردید γاستفاده از الکتروفورز افقی و فاژ 

جفت آیازگر ریز ماهواره بر اسان نقشیه فیزیکیی  311
( و Temnykh et al., 2000بییرنج تمنیییخ و همکییاران )

( بییا McCouch et al., 2002کوش و همکییاران )مییک
و روی  تخییاکهییا انتوزیییم مناسییب روی کلیییه کروموزم

میراز ای پلیواکنش زنجیرهوالدین جمعیت با استفاده از 
جفیت کیه دارای  12آزمون شدند و از بین آن ا، تعیداد 

چنیید شییکلی اابییل امتیییازدهی بودنیید، انتخییاک شییدند. 
 مییراز بییا اسییتفاده از دسییتگاهای پلیزنجیییره واکیینش

و در حجم  (T-Gradient, Biometra, USAترموسایکلر )
واکینش بیا  .شیدانجیام  رولیتر برای هیر واکینشمیک 11

سیازی اولییه  دایقه واسرشیته چ ارچرخه حرارتی شامل 
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 31صیورتچرخیه به 36، سپس گراددرجه سانتی 34در 
 45 ،گراددرجیه سیانتی 34 دمای سازی درثانیه واسرشته

درجییه  55 آیازگرهییا در دمییای مرحلییه اتصییالثانیییه 
زگرهای مختلف بسیته )این دما در جفت آیا گرادسانتی

 51بیین  Tو  Aبه بازهای  Cو  Gبه طول و نسبت بازهای 
ثانیه مرحله بسیط  45بود(، گراد متغیر درجه سانتی 21تا 

 پیینجبییود و در ن ایییت  گراددرجییه سییانتی 22 در دمییای
گراد درجییه سییانتی 21دایقییه بسییط انت ییایی در دمییای 

 (.Rabiei et al., 2004) صورت گرفت
ی نشیانگرهای ریزمیاهواره در جمعییت نقشه پیوستگ

نشیانگر  12های ژنیوتیپی مورد م العه، با استفاده از داده
 و بیییا 6Fفیییرد جمعییییت  123چندشیییکل در والیییدین و 

میانلی و همکیاران Map Manager استفاده از نیرم افیزار 
(Manly et al., 2001ت یه )  شد. فواصل نشانگری در این

اسیبه گردیید. بیه دلییل نقشه بر اسان تابم کوزمبیای مح
که نسل ششم تقریباً نسل خالصی است، ابیل از ت ییه این

( میورد انتظیار 1:1هیای ژنیوتیپی )نقشه پیوستگی نسیبت
آزمیون  (2χ)اسکو ر با روش کای SSRبرای نشانگرهای 

 شد.
 هیای ژنییتیر مکیانبه منظیور بیرآورد ب تیر و داییق

ایی پایییدار ب ییور همزمییان بییرای هییر دو مکییان و شناسیی 
QTL محیییط، تجزیییه  بییا بییرهمکنشهییای دارایQTL  بییا

یانیو و ژو  QTLNETWORK v.2استفاده از نرم افیزار 
(Yang and Zhu, 2005 انجییام شیید. تجزیییه همزمییان ) 

 Markov Chain Monteهییا، بییه روش الگییوریتم داده

Carlo (MCMC)  و با استفاده از مدلBeysian  انجام شید
(Wang et al., 1994; Satagopan et al., 1996 در ایین .)

ای یییابی فاصییلهروش بییا اسییتفاده از مییدل ترکیبییی مکان
 وااعیی QTL بیهترین نق یه ، نزدییکFمرکب و آزمون 

 دار شناسیایی شیدبه عنوان مکیان ژنیی بیا اثیرات معنیی 

هیای ژنیی ییا اپیسیتازی بیین مکان برهمکنشو همزمان  
(AA و )اپیسییییتازی بییییا محیییییط  بییییرهمکنش(AAE) 

ارزیییابی شییدند  Fبییرآورد گردییید و سییپس بییا آزمییون  
(Wang et al., 1999; Yang et al., 2008.) 

 نتایج و بحث

نتایج تجزیه واریانس برای هیر مکیان نشیان داد کیه 
( RILآمیختییه نوترکیییب )هییای خویشجمعیییت ژنوتیپ

برنج میورد م العیه از نظیر عملکیرد و اجیزای عملکیرد 
ال پینج و ییک درصید داری در س ح احتمتفاوت معنی

داشتند که نشان دهنده تنو  ژنتیکی درون جمعیت برای 
این صفات بود. تفاوت بین تکرارها برای صیفات میورد 

هیای دار نبود، بنابراین نیازی به تصحیح دادهم العه معنی
تکیراری نبیود. بعیلاوه، هیای یییراین صفات بیرای تیمار

بیین والیدین ای در میانگین صفات در تنو  اابل ملاحظه
آمیختییه نوترکیییب وجییود داشییت هییای خویشو  ییین
کاظمی بیه عنیوان والید میادری در (. رام علی1)جدول 

 IRاز رایم  تمام صفات مورد م العه دارای مقیادیرکمتر
های خالت نوترکییب در اصلا  شده بود. میانگین  ین

پر در خوشه  این جمعیت برای عملکرد دانه و تعداد دانه
 صییل میییانگین متنییاظر دو والیید بییود. توزیییمدر حیید فا

هیای فنیوتیپی صیفات فراوانی تقریبا نرمیال بیرای ارزش 
هیر دو جمعییت مشیاهده  RILهای مورد م العه در  ین

 هییا نسییبت(. بییه هرحییال، برخییی از  ییین1شیید )شییکل 

به والدین ارزش فنوتیپی بیشیتر ییا کمتیری داشیتند کیه  
ای همیه صیفات نشان دهنده وجود تفکییک متجیاوز بیر

هییای صییفات در داخییل بییود. دامنییه وسیییم تغییییرات داده
نیز دلیل بر وجود بییش از ییک مکیان ژنیی در  جمعیت

کنتییرل اییین صییفات بییود کییه بییا گزارشییات ابلییی سییایر 
 ;Ye et al., 2009)محققان در ایین زمینیه م ابقیت دارد 

Hosseini Chaleshtari et al., 2012). 
نشیییانگر  311میییو  نتیییایج نشیییان داد کیییه از مج

درصیید( بییین والیید  23نشییانگر ) 12ریزمییاهواره، تعییداد 
دارای چندشیکلی خیوبی بودنید  IRکاظمی و والید علی

 1:1هییای ژنییوتیپی (. نتییایج بررسییی نسییبت2)شییکل 
هیای خیالت  یین نشانگرهای ریزماهواره برای جمعیت
 داد اسیییکو ر نشیییان نوترکییییب از طرییییق آزمیییون کای

 ی نشیییانگرهای میییورد اسیییتفاده، کیییه فراوانیییی ژنیییوتیپ

م ابقت خوبی با فراوانیی میورد انتظیار منیدلی داشیتند، 
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بنابراین از همه نشانگرهای چندشکل ج یت ت ییه نقشیه 
استفاده شد. طول کل نشیانگرها  QTLپیوستگی و تجزیه 

سانتی مورگیان(  51/15سانتی مورگان )با متوسط  1356
 نجیر بیهتعیین شید. بیر اسیان نتیایج ییک تحقییق کیه م

 نشییانگر ریزمییاهواره 115ت یییه نقشییه پیوسییتگی شییامل  

در جمعیت حاصیل از تلاایی ارایام یرییب و سیپیدرود  
سییانتی مورگییان بییا  2/1441شیید، طییول کییل نقشییه 

هیای مجیاور سانتی مورگیان بیین نشیانگر 23/13متوسط
 حاضیر پژوهش (. درSabouri et al., 2010بدست آمد )

 ارا یه نقشه ژنتیکیی در هانشانگر بین فاصله و نقشه طول

 ;Rabiei et al., 2013)نتیایج سیایر محققیان  بیا شیده

Rahimi et al., 2014) دلییل  بیه تواندمی که بود متفاوت
خلییو  میییزان متفییاوت، هییایجمعیییت از اسییتفاده

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

/ IR در جمعیت برنج   ین خالت نوترکیب برای عملکرد دانه و اجزای عملکرد 123توزیم فراوانی میانگین  -1شکل 
 ( با پیکان نشان داده شده است Aکاظمی)و علی IRمیانگین والدین،  .کاظمیعلی

Fig. 1. Frequency distribution of the mean of 129 RILs for yield and yield components in Alikazemi/ IR rice 

population. The mean of parents, IR67017-180-2-1-2(IR) and Alikazemi (A) are shown by arrows 
 

 افیراد تعیداد مورد اسیتفاده، نو  نشانگرهای ها،جمعیت

هیای میورد همچنیین تعیداد نشیانگر و یابینقشه جمعیت
 استفاده باشد.

در  6Fهای حاصیل از نسیل با توجه به استفاده از داده
، امکان برآورد اثر یالبییت وجیود نداشیت، QTLتجزیه 

هیای جمعییت بیرای یل استفاده همزمان از دادهولی به دل
 QTL NETWORKافییزار دو مکییان بییا اسییتفاده از نرم

v.2.0افزایشیی در  بیرهمکنشاثیر افزایشیی و  ، علاوه بر
اپیستازی با محیط  برهمکنشمحیط، اثرات اپیستاتیک و 

ای مرکیب ییابی فاصیلهنیز بر اسان میدل ترکیبیی مکان
 QTLصییل از تجزیییه بییرآورد شیید. براسییان نتییایج حا

، qGY3-1برای عملکرد دانیه  QTL( تعداد پنج 2)جدول 

qGY3-2، qGY4،qGY6 و qGY8  شناسییایی شییدند کییه 

روی کرومییوزوم شییش  qGY6هییا مکییان ژنیییاز بییین آن
 3/112دارای اثییر اصییلی افزایشییی مابییت، بییه مقییدار 

های افزاینده عملکرد از والید کیلوگرم در هکتار، با آلل
IR  درصد بود. این موضو   6/15تنو  فنوتیپی با پوشش

اییبلا نیییز توسییط سییایر محققییان گییزارش شییده اسییت 
(Thomson et al., 2003 چ ییار .)QTL  دیگییر دارای

هییایی از والیید اثییرات اصییلی افزایشییی منفییی بییا آلل
کاظمی بودند که مجموعیاً باعیک کیاهش عملکیرد علی

 کیلییوگرم در هکتییار شییدند و 5/412تییا  1/212دانییه از 
هییا بییین دامنییه تغییییرات تنییو  فنییوتیپی توجیییه شییده آن

 qGY3-1درصید بیرای  3/21تیا  qGY4درصد برای 5/14
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، بیشترین پوشش تنیو  فنیوتیپی  qGY3-1بود. مکان ژنی 
درصد داشت. ایین مکیان ژنیی توسیط  3/21را به مقدار 

سایر محققیان نییز روی کرومیوزوم سیه در ناحییه نسیبتا 
برای شرایط یرااک راکید  qGY3.1نزدیک به مکان ژنی

. (Singh et al., 2017)شالیزار برنج گزارش شیده اسیت 
( روی کرومیوزوم qGY3) QTLدر تحقیق دیگری ییک 
 بییا توضیییح RM156و  RM282سییه بییین نشییانگرهای 

 درصییییید نزدییییییک بیییییه 26/31تنیییییو  فنیییییوتیپی  

آزمیایش حاضیر، گیزارش  qGY3-2ناحیه کرومیوزومی 

 بیرای  QTL(. تجزییه همزمیان Zhang et al., 2018شید )

دو سال در یک جمعیت هاشمی/ ندا منجر بیه شناسیایی 
 هییای سییه، هفییت ومکییان ژنییی روی کروموزوم سییه

 روی کرومییییوزوم سییییه QTLهشییییت شیییید کییییه  

 (qY3)  مورگان اییرار داشییت سییانتی 3/51در موایعییت
(Hosseini Chaleshtari et al., 2012 اییین .)QTL  در

 تحقیییق حاضییر، qGY3-2سییانتی مورگییانی  11فاصییله 

 qGY3-2و  qGY3-1یعنییی در ناحیییه کرومییوزومی بییین  
 ی شد.یابمکان

 
کاظمی / علیIRمیانگین، انحرا  معیار و دامنه تغییرات عملکرد و اجزای عملکرد دانه در والدین و جمعیت  -1جدول 

 برنج در دو مکان
Table 1. Mean, Mean ± Standard error and range for yield and yield components in Alikazemi/ IR rice 

population and parents in two locations 

 Parentsوالدین  (IRA population)کاظمی علی/ IR67017-180-2-1-2جمعیت 

 (%) Traits LSD1                صفات گیاهی
 اشتباه استاندارد ±میانگین

Mean±Standard error 
 دامنه

Range IR67017-180-2-1-2 
 کاظمیعلی

Alikazemi 

148.2 4256±701.6 2394-6866 5471.0 069.53 
 عملکرد دانه

Grain yield (Yld) (kg.ha-1) 

11.52 94.6±14.4 53.6-150.4 109.6 89.6 
 پردر خوشه دانه

No. Filled grain.panicle-1 (NFg) 

2.88 35.8±16.4 7.8-148.6 18.6 14.7 
 دانه پوس در خوشه

No. Unfilled grain.panicle-1 (NUg) 

1.17 18.6±1.8 12.7-24.4 17.6 15.4 
 تعداد پنجه

No. Tillers (NT) 

0.06 2.73±0.21 1.8-3.3 2.6 2.51 
 وزن صد دانه

100 Grain weight (Gw) (g) 

 
روی کرومییوزوم  qGY8در اییین تحقیییق مکییان ژنییی 
در  RM195-RM447های هشییت در فاصییله بییین نشییانگر

سانی مورگیان شناسیایی شید، در حیالی  5/111مواعیت 
 2/131عییییییتکیییییه در آزمیییییایش دیگیییییری در موا

ییابی شیده مورگان روی کرومیوزوم هشیت مکانسانتی
 های عملکرد دانهQTL( برخی از Zhu et al., 2017بود )

هیای که در این تحقیق شناسایی شدند، ایبلا در مواعیت
های مختلف های عملکرد در محیطQTLمشابه به عنوان 
 اند. با ایین حیال، تحقیقیات بیشیتری ماننیدگزارش شده

هیا  زم اسیت تیا QTL همسیانه سیازی و دایق یابی نقشه
شیوند ها اداره میتعیین شود که آیا آن ا توسط همان ژن

 ای با یکدیگر دارند.و یا پیوستگی ساده
 هییایQTLافزایشییی در محیییط بییرای  بییرهمکنش 

های سه )هر دو میورد(، عملکرد دانه واام در کروموزوم
دار نبییود کییه اییین موضییو  نشییان شییش و هشییت معنییی

هیا QTLدهد تغییرات ناشی از اثر محیط، اثیرات ایین می
دهید و نشیان ای نمییرا بر عملکرد تغیییر اابیل ملاحظیه

هیای پایداری و مستقل بودن احتمیالی ایین مکیان دهنده
باشد. با توجه به اثر افزایشی مابت ژنی از تاثیر محیط می

هیای تیوان از ایین مکیانمی qGY6دار مکان ژنی و معنی
نژادی در ج یت های بیهاطمینان بیشتری در برنامه ژنی با

ب بود عملکرد دانه استفاده کرد. دانشمندان معتقدند کیه 
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 هیایمحیط هایی که به صورت پاییدار درQTL شناسایی
 دارای اهمیت بیوده و نژادیبه شوند، درمی بیان مختلف
محییط ×  QTL برهمکنش بررسی برای بیشتری م العات

 (.Wang et al., 2014مورد نیاز است )
دار معنیی بیرهمکنشدارای  qGY4مکان ژنیی  

ae)( بیا تنیو  فنیوتیپی کیل AE)افزایشی با محیط 
2R بیه )

(. ایین موضیو  نشیان 2درصید بیود )جیدول  1/5مقدار 
هیای آزمیایش در تغیییرات عملکیرد دهد که محییطمی

 ، بییه صییورتQTLدانییه از طریییق بییروز و بیییان اییین 

اند، به طوریکه مییزان عملکیرد در هداری موثر بودمعنی 
 هییایی از والییدمحیییط چپرسییر تنکییابن بییا انتقییال آلییل

کیلوگرم در هکتار افزایش یافتیه و  12/11کاظمی، علی 

کیلییوگرم درهکتییار  31/11در محیییط رشییت بییه مقییدار 
اند کیه کاهش داشت. محققان دیگری نیز گزارش کرده

 عملکیرد، اجیزای و بر عملکرد دانیه موثر هایQTLبیان 
 واحیید QTL و یییک گیرنییدارارمی محیییط تییاثیر تحییت

 توانیییدایییوی بیییا محییییط، می بیییرهمکنش در نتیجیییه 

 باشید داشته مختلف هایها و یا مکاندرسال متفاوتی اثر
(Xing et al., 2002).  مکیان ژنییqGY4  در ایین تحقییق

توسیط ییو و  qGYP-4ابلا در ناحیه مجاور و نزدیک بیه 
( در شییرایط محییدودیت Yue et al., 2015همکییاران )

ییابی و مکان RM273-RM241نیتروژن، بین نشیانگرهای 
تیپی، باعیک افیزایش درصید از تنیو  فنیو 23/5با توجیه 

 عملکرد دانه گزارش شده است.
 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 
 

 

های برنج در اصلی شناسایی شده روی کروموزوم هایQTLشکل ریزماهواره و  نشانگر چند 12نقشه پیوستگی  -2شکل 
 (IRو  ین پدری )(A)  کاظمیحاصل از تلاای رام علی IRAدر جمعیت 

Fig. 2. Linkage map of 87 polymorph primers and identified main QTLs on rice chromosomes associated with grain 

yield and yield components in IRA population drived from a cross between Alikazemi (A) and parental IR line 
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( AAافزایشییی )× شییش اثییر اپیسییتاتیک افزایشییی 
(. 3نه شناسایی شیدند )جیدول دار برای عملکرد دامعنی

هیای ژنیی روی چ ار مورد از اثرات اپیستازی بین مکان
هیای هیای ژنیی روی کرومیوزومکروموزوم سه و مکان

را  IRهایی از والد هشت، چ ار و شش مابت بوده و آلل
کیلیوگرم  3/263تا  1/141برای افزایش عملکرد دانه از 

 بییرهمکنشاز در هکتییار را دارا بودنیید. دو مییورد دیگییر 
کیاظمی های را از والید علییآللی منفی بودند و آللبین

برای کاهش عملکرد دانه داشتند. پوشش تنیو  فنیوتیپی 
درصیید متغیییر بییوده و  4/1تییا  2/1اثییرات اپیسییتازی از 

هیای هیای ژنیی بیا آللبیشترین تنو  فنوتیپی بیین مکیان
 درصد بود. 3/2افزاینده عملکرد
های و مکان qGY8و  qGY3-2 های ژنیاگرچه مکان

هریک با اثر اصلی افزایشی منفیی  qGY4و  qGY3-1 ژنی
کییاظمی دارای اثییر کاهنییده هییایی از والیید علیییبییا آلییل

هیا QTLعملکرد دانه بودند، ولی اثر اپیستازی این جفت 
هیایی از مابت بود و باعک افزایش عملکرد دانیه بیا آلیل

 افزایشیییفاایید اثییر  qGY3-3 ژنییی شیید. مکییان IRوالیید 

با اثر اصلی منفی و کاهنده  qGY4ژنی  دار و مکانمعنی 
کیلوگرم در هکتار، در تعامیل  1/212عملکرد، به مقدار 

با یکدیگر اثر اپیستازی مابت داشتند که باعیک افیزایش 
کیلیوگرم در هکتیار شید.  6/133عملکرد دانه به مقیدار 

 qGY4دار بییا فاایید اثییر افزایشییی معنییی qGY2 بییرعکس
رای اثییر اصییلی منفییی و کاهنییده عملکییرد دارای اثییر دا

کیلیوگرم در  331اپیستازی کاهنیده عملکیرد بیه مقیدار 
 هکتار بود. 

هیای فااید اثیر QTLرسد کیه هیر ییک از به نظر می
 طریق اصلی و یا با اثر اصلی افزایشی منفی و یا مابت، از

 اثیرات دارای ژنیی، هیایمکیان سیایر بیا بیرهمکنش

افزایش صفت،  یا و کاهش در موثر و اردمعنی اپیستازی
 ژنتیکی کنترل دلیل همین به و باشند بویژه عملکرد دانه

در  ،(Thomson et al., 2003)اسیت  عملکیرد پیچییده
بیا  QTL بیرهمکنش بلکیه اپیسیتازی، اثرات تن ا نتیجه نه
 م میی نقش نیز محیط در اپیستازی برهمکنش محیط و

 دارنییید و درصیییورت کنتیییرل عملکیییرد دانیییه در

افزایشی را با دات بیشیتری  توان اثراتها میبرآورد آن 
نژادی برنج را بیا هدفمنیدی به هایبرآورد کرده و برنامه

فزایش عملکرد دانه ت یه و اجیرا کیرد. در تر برای ادایق
اثیرات  IR-22تحقیق دیگری در جمعیت بیرنج هاشیمی/

و  y5-1،y2-1و  y7 ،y2-1و  y1هییای QTLاپیسییتازی بییین 
y5-2 ،y2-2  وy4  بیییرای عملکیییرد دانیییه مشیییاهده شییید

(Hosseini Chaleshtari et al., 2012تمیام مکیان .) هیای
کرد دانه، فااد برای عمل AA برهمکنشژنی دارای شش 

( بودنید. ایین AAEدار بیا محییط )اثرات اپیستازی معنیی
هیای میورد دهید کیه منیاطق ییا محیطموضو  نشیان می

 بیرهمکنشآزمایش تاثیر اابل تیوج ی در بیروز و بییان 
اپیستازی برای عملکرد دانه نیستند. محققان دیگیری نییز 
گزارش کردند که برای این صفت در جمعیت هاشمی/ 

و  y8 ،y1و y3 هیایQTLرات اپیستازی با محیط بین ندا اث
y7 ( معنی دار نبوده استHosseini et al., 2012.) 

پیر در خوشیه  برای صفت تعداد دانیه QTLتعداد سه 
qFG3 ،qFG4  وqFG8 هیای به ترتییب روی کروموزوم

در  qFG4 سه، چ ار و هشت شناسایی شدند. مکان ژنیی
ارار داشت و  RM8218-RM7134حدفاصل نشانگرهای 
هایی از درصد و انتقال آلل 6/11با پوشش تنو  فنوتیپی 

بود. بر اسان نتایج  1/4دارای اثر افزایشی مابت  IRوالد 
روی کروموزوم چ ار بیین  qgn4ژنی یک تحقیق، مکان

در مواعییییت کرومیییوزومی  C933و  C820دو نشیییانگر 
اییین  qFG4مورگان در نزدیکییی سییانتی 3/13تییا  3/11

درصید از وارییانس فنیوتیپی  55/1یق ارار داشیت و تحق
(. Xing et al., 2002تعداد دانه در خوشه را تبییین کیرد )

بییه ترتیییب دارای تنییو   qFG8و  qFG3ژنی دو مکییان
 درصیید بودنیید و بییا 5/14و  2/23فنییوتیپی توجیییه شییده 

 هیییایی را از والییید ، آلل-5/6و  -2/24اثیییر افزایشیییی 

ن صفت داشتند. هی  یک از کاظمی برای کاهش ایعلی
QTLهیییای شناسیییایی شیییده بیییرای ایییین صیییفت دارای 

دار با محییط نبودنید. در آزمایشیی کیه معنی برهمکنش 
 ییین خییالت نوترکیییب حاصییل از تلااییی  112روی 
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Zhenshan 97B  وIRAT109  انجام شد، یک مکان ژنیی
qSN8  برای تعداد دانه در خوشه بیین نشیانگرRM149  و

RM447 کی در نزدیqFG8 یابی شید تحقیق حاضر مکان
(Zou et al., 2005 برای این صیفت سیه اثیر اپیسیتازی .)
(AAمعنیییییی ) (. 3دار شناسیییییایی شیییییدند )جیییییدول 

های ییک، دو، سیه، های ژنی روی کروموزوماین مکان
چ ار )دو میورد( و شیش بودنید. دامنیه تغیییرات اثیرات 

 تیپی و مییزان پوشیش تنیو  فنیو 3/5تیا  1/2اپیستازی از 
بیود. اثیر اپیسیتازی بیین دو  4/3تیا  1/2این صفت نیز از 

و  qFG2 و بین دو مکان ژنیی qFG6و  qFG1مکان ژنی 
qFG4-2  از والییدIR  و اثییر اپیسییتازی دو مکییان ژنیییی 

کاظمی منتقل شیدند. ییی و همکیاران دیگر از والد علی
(Ye et al., 2009 طیی آزمایشیی در دو سیا ل زراعیی )

QTLپییر در خوشییه روی  ای تعییداد دانییههییایی را بییر
 11کروموزوم های یک، سیه، پینج، شیش، هفیت، ده و 

هییا دارای QTLشناسییایی کردنیید کییه سییه جفییت از اییین 
دار بودنید. در تحقییق حاضیر اپیستازی معنیی برهمکنش
دار بییرای ( معنیییAAEاپیسییتازی بییا محیییط ) بییرهمکنش
 پر در خوشه مشاهده نشد.  تعداد دانه

اد دانه پوس در خوشه، ییک مکیان برای صفت تعد
( روی کرومیییوزوم ییییک در حدفاصیییل qSG1ژنیییی )

 شناسیییایی شییید کیییه  RM5302-RM283نشیییانگرهای 
 کییاظمی بییرای کییاهش تعییدادهییایی را از والیید علیآلیل

 عییدد در خوشییه، داشییت.  21پییوس، بییه مقییدار دانییه  
درصید بیود  QTL ،3/13میزان پوشش تنو  فنوتیپی ایین 

های پییوس یکییی از درصیید دانییه(. کییاهش 2)جییدول 
صفات م م و تعییین کننیده مقبولییت ییک رایم جدیید 

ای دارنید. نژادگران بیرنج بیه آن توجیه وییژهاست که به
بعلاوه افزایش تعیداد دانیه پیوس در خوشیه بیا افیزایش 
رطوبیت شیلتوس، باعیک فسییاد بیذر و کپیک زدگییی و 

هیای م لیوک شود، بنابراین آللمشکلات انبار داری می
کاظمی به ارایام دیگیر توان از والد علین صفت را میای

( برای Rabiei et al., 2013انتقال داد. ربیعی و همکاران )
روی  QTLچه پیییوس در خوشیییه ییییک تعیییداد خوشیییه

درصیید، شناسییایی  16کرومییوزوم چ ییار، بییا واریییانس 
م ابقت ندارد ولی آن هم دارای اثر  qSG1کردند که با 

 هیایآلل هیا پیشین اد کردنید ازبود. آن (-6/2کاهنده )

 ایین در پوس دانه تعداد باعک کاهش والد کادون که

QTLکه را هیبریدهایی کرده و توان استفادهمی شود،می 

دارای  qSG1نمیود.  ت یه دارند، کمتری پوس دانه تعداد
( بییا تنییو  AEدار افزایشییی بییا محیییط )معنییی بییرهمکنش

ae) فنییوتیپی کییل
2R د بییود. اییین درصیی 3/2( بییه مقییدار

کیاظمی بیه نتیاج هیای والید علییکه از آلیل برهمکنش
باعک افیزایش  منتقل شده بود، تحت تاثیر محیط تنکابن

تعداد دانیه پیوس در خوشیه و در محییط رشیت باعیک 
 کاهش آن شد. 

تعیداد شییش اثیر اپیسییتازی بیرای تعییداد دانیه پییوس 
روی  QTLدار بیییود کییه بیییین جفیییت درخوشییه معنیییی

)دو مورد(، دو، سه )دومورد(، پینج  های یککروموزوم
بیین مکیان  بیرهمکنش(. ییک 4و شش بودنید )جیدول 

درصد  3/4با پوشش تنو  فنوتیپی  qSG5با  qSG3-2ژنی
هیایی از والید دار بود که بیه ترتییب بیا انتقیال آلیلمعنی
دانه  3/3به نتاج، موجب کاهش تعداد  IRکاظمی و علی

-qSG1مکان ژنیی  شد. اثر اپیستازی بینپوس در خوشه 

کیاظمی و مکیان ژنیی هایی از والید علییبا انتقال آلل 2
qSG6 هایی از والدبا انتقال آللIR ،1/5   درصید از تنیو

عیدد دانیه  3/11فنوتیپی را توجیه کرده و باعک کیاهش 
پوس در خوشه شد. برعکس اثر اپیستازی بین همین دو 

هییای اییین دو والیید، باعییک مکییان ژنییی بییا تعییوی  آلل
دانه پوس در خوشیه بیا توجییه تنیو   4/6افزایش تعداد 

درصد شد. سه اثر اپیستازی دیگر نیز باعیک  1/2فنوتیپی 
باشید. افزایش تعداد دانه پوس شیدند کیه م لیوک نمیی

 qSG6بیا  qSG1-2بعلاوه فقط اپیستازی بیین مکیان ژنیی 
( با تبیین تنو  AAEدار با محیط )معنی برهمکنشدارای 
رصیید بییود، بییه طوریکییه در محیییط یییک د 4/3فنییوتیپی

)رشت( باعک افیزایش و در محییط دو )تنکیابن( باعیک 
کاهش تعداد دانه پوس در خوشه شد. در تحقیق حاضر 

هیای دو، سیه، هرچند هی  مکیان ژنیی روی کروموزوم
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 کاظمی در دو مکان/ علیIR  اجزای عملکرد برنج در یک جمعیتهای ژنی شناسایی شده عملکرد دانه و برآورد اثرات افزایشی و افزایشی در محیط در مکان -2جدول 
Table 2. Estimation of additive (A) and additive × environment (AE) interaction effects for identified QTLs associated with rice grain yield and yield components of 

Alikazemi/IR population in two locations 
Traits QTL Marker interval QTL position iA a          صفات گیاهی

2R 1AE 2AE ae
2R Parent 

 عملکرد دانه

Grain yield (kg.ha-1) 

qGY3-1 RM2791-RM3441 30.0 487.5- 21.3 - - - A 

qGY3-2 RM5955-RM1164 60.3 291.1- 16.6 - - - A 

qGY4 RM6431-RM6540 70.2 207.1- 4.51 11.2 10.30- 5.8 A 

qGY6 RM7551-RM8239 75.8 182.9 15.6 - - - IR 

qGY8 RM195-RM447 108.5 338.4- 18.5 - - - A 

 دانه پر در خوشه

No. Filled grain.panicle-1 

qFG3 RM3441-RM5955 35.5 24.7- 23.7 - - - A 
qFG4 RM8218-RM7134 11.7 4.1 11.6 - - - IR 
qFG8 RM195-RM447 108.5 6.5- 14.5 - - - A 

 دانه پوس در خوشه

No. Unfilled grain.panicle-1 
qSG1 RM5302-RM283 25.2 20.0- 19.9 0.34 0.24- 2.2 A 

 تعداد پنجه

No. Tillers 

qTN3 RM5955-RM1164 60.3 3.8 13.9 - - - IR 

qTN6 RM7551-RM8239 75.8 1.5- 11.6 - - - A 
 وزن صد دانه

100 Grain weight (g) 
qGW2 RM112-RM5916 140.0 0.16- 17.9 - - - A 

qGW6 RM5814-RM103 120.8 0.17- 19.6 - - - A 
QTL ،مکان ژنی :Marker interval ،نشانگرهای مجاور :position QTL ،)مواعیت مکان ژنی )سانتی مورگان :i:A  ،اثرافزایشییa

2R1ی،: تنیو  پوشیش داده شیده توسیط اثیر افزایشی :AE  اثرمتقابیل
ae، 2اثرمتقابل افزایشی با محیط AE:2، 1افزایشی با محیط

2R افزایشی با محیط،  برهمکنش: تنو  پوشش داده شده توسطParentهای والدین در مکان ژنی: آلل 
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 کاظمی در دو مکان/ علیIR ای عملکرد دانه از یک جمعیتهای ژنی شناسایی شده صفات عملکرد و اجزبرآورد اثرات اپیستازی و اپیستازی در محیط در مکان -3جدول 

Table 3. Estimation of epistasis (AA) and epistasis × environment (AAE) interaction effects for identified QTLs associated with rice grain yield and yield components of 

Alikazemi/IR population in two locations 

Traits صفات گیاهی       iQTL Marker interval QTL position Parent jQTL Marker interval QTL position Parent AA aa
2R 1AAE 2AAE aae

2R 

 عملکرد دانه

)1-Grain yield (kg.ha 

qGY3-2 RM2791-RM3441 30.0 IR qGY3-3 RM5955-RM1164 65.3 A 261.0- 8.4 - - - 
qGY3-2 RM2791-RM3441 30.0 IR qGY8 RM195-RM447 108.5 IR 263.9 7.9 - - - 
qGY3-3 RM5955-RM1164 65.3 IR qGY4 RM6431-RM6540 58.2 IR 141.1 4.1 - - - 
qGY3-3 RM5955-RM1164 65.3 IR qGY6 RM7551-RM8239 90.8 IR 175.6 5.4 - - - 
qGY2 RM3294-RM5699 25.5 A qGY4 RM6431-RM6540 58.2 IR 390.0- 1.2 - - - 

qGY3-1 RM4853-RM1332 8.5 IR qGY4 RM6431-RM6540 58.2 IR 193.6 6.1 - - - 

 دانه پر در خوشه
1-No. Filled grain.panicle 

 
 

 دانه پوس در خوشه
No. Unfilled grain.panicle-1 

 

qFG3 RM3441-RM5955 35.5 A qFG4-1 RM8218-RM3471 11.7 A 5.9 3.4 - - - 
qFG1 RM5302-RM283 23.2 IR qFG6 RM3330-RM7551 67.6 IR 3.2 2.9 - - - 
qFG2 RM112-RM5916 140.0 IR qFG4-2 RM3648-RM124 124.3 IR 2.8 2.1 - - - 

qSG1-1 RM5302-RM283 25.2 IR qSG2 RM2770-RM3294 12.13 IR 7.2 3.1 - - - 
qSG1-1 RM5302-RM283 25.2 IR qSG6 RM340-RM5814 116.6 IR 7.5 3.2 - - - 
qSG1-2 RM5638-RM3475 103.6 A qSG6 RM340-RM5814 116.6 IR 11.3- 5.1 2.1 2.3- 3.4 
qSG3-1 RM1332-RM2791 11.5 IR qSG5 RM3505-RM421 102.1 IR 8.1 3.2 - - - 
qSG3-2 RM5955-RM1164 63.3 A qSG5 RM3505-RM421 102.1 IR 9.9- 4.3 - - - 
qSG6 RM549-RM3330 60.3 A qSG1-2 RM5990-RM3739 95.5 A 6.4 2.8 - - - 

 - - - No. Tillers qTN2 RM112-RM5915 144.4 IR qTN6 RM7551-RM8239 90.8 IR 0.78 2.1تعداد پنجه 
 وزن صد دانه

100 Grain weight (g) 
qGW1-1 RM8231-RM8235 148.7 A qGW5-1 RM5410-RM1237 55.6 IR 0.08- 12.4 - - - 
qGW1-2 RM8235-RM5310 155.4 A qGW5-2 RM3505-RM421 100.1 IR 0.07- 9.1 - - - 

iQTLمکان ژنی در جایگاه :i  ،Marker interval  ،نشانگرهای مجاور :position QTL ،)سانتی مورگان ( مواعیت مکان ژنی :Parent ،آلل های والدین در مکان ژنی :jQTL ر جایگاه : مکان ژنی دj ،AA  :برهمکنش  ،) اپیستازی )افزایشی در افزایشیaa
2R  تنو  پوشیش داده :

aae، 2اپیستازی با محیط  برهمکنش:  2AAE، 1اپیستازی با محیط برهمکنش:  1AAEشده توسط اثرات اپیستازی،
2R  اپیستازی با محیط برهمکنش: تنو  پوشش داده شده توسط 
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صلی شناسایی نشد، ولی های اQTLپنج و شش به عنوان 
دار بیرای هیا در ایجیاد اثیرات اپیسیتازی معنییQTL ایین

تعداد دانه پوس در خوشه مشارکت داشتند. همان طیور 
(. You et al., 2006که سایر محققان نیز اشیاره داشیتند )

ها، گیاهی QTLدهد که اثرات ژنی این موضو  نشان می
شیود،  ممکن است فقط دراالب اثرات اپیستازی آشیکار

بنابراین از این ج ت نیز باید به اهمیت اثیر اپیسیتازی در 
 نژادی توجه کرد. های بهبرنامه

 qGW6و  qGW2 هیای ژنییبرای وزن صد دانه مکان
و  RM112-RM5916به ترتیب در حد فاصل نشانگرهای 

RM5814-RM103 هییییای دو و شییییش روی کروموزوم
وشیش دارای پ QTL(. هیر دو 2شناسایی شدند )جیدول 

درصیید بییوده و  6/13و  3/12تنییو  فنییوتیپی بییه ترتیییب 
هیییایی از والییید دارای اثیییرات افزایشیییی منفیییی بیییا آلل

کییاظمی بودنیید کییه باعییک کییاهش وزن صیید دانییه علی
افزایشی  برهمکنشها دارای QTLشدند. هی  یک از این

 Zou etداری نبودنید. زوییو و همکیاران )با محیط معنی

al., 2005 جمعیت ( با م العه یکRIL  بیرای وزن هیزار
در  QTLدر شرایط آبیاری مناسب و سه  QTLدانه، شش 

 روی qTGW2bییابی کردنید کیه شرایط تنش آبی مکان
درصید و اثیر  21/3کروموزوم دو بیا وارییانس فنیوتیپی 

 qGW2در نزدیکیی ناحییه کرومیوزومی  -15/1افزایشی 
یییابی شیید. چ ییار مکییان ژنییی روی تحقیییق حاضییر مکان

هییای یییک )دو مییورد( و پیینج )دو مییورد( ومکروموز
دار شدند کیه هیر دو موجب ایجاد دو اثر اپیستازی معنی

باعک کاهش وزن صید  IRهایی از والد با دارا بودن آلل
(. بیشییترین میییزان پوشییش تنییو  3شییدند )جییدول دانییه 

درصید بیود.  4/12فنوتیپی اثیر اپیسیتازی درایین صیفت 
 ر دانییه بییرنج درمحققییان دیگییری نیییز بییرای وزن هییزا

اپیسیییتازی بیییین  QTLشیییرایط آبییییاری معمیییول ییییک  
هیای روی کروموزوم qGYp11و  qGYp2های ژنی مکان
 5Fدرصیید در جمعیییت  64/6بییا تنییو  فنییوتیپی  11دو و 

برنج حاصل از تلاای سپیدرود و یریب شناسایی کردند 
(Rahimi et al., 2014 در تحقیق حاضر برای وزن صد .)

 هیییای دارای اثیییر اپیسیییتازی، QTLز دانیییه هیییی  ییییک ا
مشیاب ی  داری با محیط نداشیتند. نتیجیهمعنی برهمکنش

اییبلا نیییز توسییط محققییان دیگییر گییزارش شییده اسییت 
(Zhuang et al., 2002.) 

روی  qTN6و qTN3شییامل  QTLبییرای تعییداد پنجییه دو 
هییای سییه و چ ییار، بییه ترتیییب در حیید فاصییل کروموزم

 RM5955-RM1164و RM755l-RM8239نشییییانگرهای 
روی qTN3 (. مکییان ژنییی2شناسییایی شییدند )جییدول 

کرومییوزوم سییه بییا داشییتن تنییو  فنییوتیپی توجیییه شییده 
 IRهیایی از والید + با آلل1/3درصد و اثر افزایشی 3/13

با پوشش  qTN6باعک افزایش تعداد پنجه شد. مکان ژنی
بیا  -5/1درصید دارای اثیر افزایشیی  6/11تنو  فنیوتیپی 

 کییاظمی باعییک کییاهش تعییدادالیید علیو هییایی ازآلل
( نیز مکیان Zhu et al., 2017پنجه شد. ژیو و همکاران ) 

 را بییییرای تعییییداد خوشییییه در بوتییییه  qppp6ژنییییی 
درصید  63/4روی کروموزوم شش شناسایی کردند که 

از واریییانس فنییوتیپی را توضیییح داد و بییا اثییر افزایشییی 
باعک کاهش این صفت شد. ربیعیی و همکیاران  -21/1
(Rabiei et al., 2013 بیرای تعیداد خوشیه در بوتیه سیه )

QTL های یک، سه و شش شناساییروی کروموزوم 

 65/3بیا تنیو  فنیوتیپی  qNPP6 کردنید، بیه طیوری کیه
سیانتی مورگیان  5/36تیا  5/12درصد در مواعییت بیین 

یابی شید و هماننید تحقیق حاضر مکان qTN6نزدیک به 
کاهش تعداد پنجیه شید. باعک  -63/3آن با اثر افزایشی 

درصید، مشیابه  11/13با تنو  فنیوتیپی  qNPP3همچنین 
qTN3 ییابی شید و این تحقیق روی کروموزوم سه مکان

باعک افزایش تعداد خوشه در  15/1با اثر افزایشی مابت 
 بوته گردید که با نتایج تحقیق حاضر م ابقت داشت. 

ی افزایشیی بیین دو مکیان ژنی× اثر اپیستازی افزایشی
qTN2  وqTN6 دار بییود و هییربییرای تعییداد پنجییه معنییی 

باعییک  IRهییایی از والیید دو مکییان ژنییی بییا انتقییال آلییل 
درصید از تنیو   1/2تعداد پنجه شدند که  21/1افزایش 

(. یییییو و 3داد )جییییدول فنییییوتیپی را پوشییییش مییییی
اپیسیتاتیک  QTLتعیدادی  (You et al., 2006)همکیاران
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 درصیید و اثییر افزاینییده بییرای 3/5بییا واریییانس فنییوتیپی 

. در تحقیییق تعییداد خوشییه در بوتییه را شناسییایی کردنیید 
 اپیسییتازی بیییا  بییرهمکنشحاضییر بییرای اییین صییفت 

دار مشاهده نشد که بیا نتیجیه سیایر محققیان محیط معنی
(Zhao et al., 2013م ابقییت داشییت، در حالی ) کییه

( چ ار جفیت Zhuang et al., 2002ژوانو و همکاران )
QTL  افزایشیی × اپیستاتیک افزایشی(AA بیرای تعیداد )

هیا کردند که ییک جفیت از آن خوشه در بوته گزارش
اپیستازی مابیت و  برهمکنشروی کروموزوم دو دارای 

( به ترتیب بیا وارییانس فنیوتیپی AAE)دار با محیط معنی
 درصد بودند.  2/2و  1/1

( نشیان داد 4های اصلی )جدول QTLبررسی جایگاه 
( 2Rبییا تنییو  فنییوتیپی ) qGY6عملکییرد،  QTLکییه یییک 

 درصد و یک 6/15
QTL
هیردو در  qTN6عداد پنجه، از ت 

در مواعییت  RM7551-RM8239هیای حد فاصل نشانگر

سانتی مورگیان( ایرار داشیتند.  1/25جایگاه ژنی مشابه )
 qTN3صییفت عملکییرد دانییه و  بییرای qGY3-2همچنییین 

بیرای تعیداد پنجیه روی کرومیوزوم سیه در حید فاصییل 
ای QTLدارای مواعیت  RM7551-RM8239های نشانگر
سانتی مورگان( بودند. سینو و همکاران  3/61یکسان )

(Singh et al., 2017 نیز )qTN3.1  روی کروموزوم ییک
را برای تعداد پنجه در شرایط یرااک معمیولی شناسیایی 

هییای ارتفییا  بوتییه، شییاخت QTLکردنیید کییه بییا برخییی 
برداشت، تعداد خوشه در بوته و زیست توده ریشه بیرنج 

 qFG8مکیان ژنیی  در یک خوشه ایرار داشیتند. مقایسیه
برای عملکرد دانیه  qGY8پر در خوشه و  برای تعداد دانه

ژنییی روی کرومییوزوم  نیییز نشییان داد کییه هییر دو مکییان
ایرار  RM195-RM447هشت در حید فاصیل دو نشیانگر

های کاهش دهنده این دو صفت QTLداشتند و مواعیت 
 مورگان( بود. سانتی 5/111یکسان )

 

 ای ژنی شناسایی شده برای عملکرد و اجزای عملکرد برنج در جمعیتههای مکانخوشه -4جدول 

 در دو مکانIR کاظمی/علی 
Table 4. QTL clusters identified for grain yield and yield components of rice in Alikazemi/IR  

population in two locations 
 کروموزم

Choromosom 

 نشانگر های مجاور

Marker interval 
 صفت
Trait 

 دامنه پوشش تنو  فنوتیپی

a
2Range of R 

3 RM5955-RM1164 عملکرد دانه(Yld) ( تعداد پنجه ،NT) 13.9-16.6 

6 RM7551-RM8239  عملکرد دانه(Yld)( تعداد پنجه ،NT) 11.6-15.6 
8 RM195-RM447  عملکرد دانه(Yld)( تعداد دانه پر در خوشه ،NFg) 14.5-18.5 

 
 بیه صیورت خوشیه بیر دو QTLهمزمیان ییک تیثثیر 

تواند احتما  به دلیل پیوسیتگی شیدید یا چند صفت می 
 هییای ژنییی متفییاوت کنتییرل کننییده اییین صییفات ومکییان

یا اثر پلیوتروپی یک مکان ژنی باشد که ب ور همزمیان  
نماییید. وانییو و همکییاران چنیید صییفت را کنتییرل می

(Wang et al., 2012aگیزارش کردنید کیه خو )هایشیه 
QTL  وQTLبسیییار ژنتیکییی منییابم پلیوتروپیییک هییای 

 برای افیزایش عملکیرد مولکولی نژادیبه در ارزشمندی
 ییک بیا انتقیال تن یا تواننیدمی نژادگرانبه هستند و برنج
 که ژنی هرمی کردن دو یا چند مکان جای ژنی به مکان

بیشتر با احتمال عدم موفقییت  هزینه زمان و کار، نیازمند
  مییرتبط بییا باعییک ب بییود چنییدین صییفت اسییت،  تربییا

 هیایQTLدر ایین تحقییق  حیال، ایین بیا عملکرد شوند.
دارای اثرات افزایشیی م لیوک بیرای تمیام  پلیوتروپیک

صفات هر خوشیه نبودنید، بیه عنیوان مایال خوشیه روی 
(، باعیییک افیییزایش qTN6و  qGY6کرومیییوزوم شیییش )

ولییی  IRهییای والیید پرمحصییول عملکییرد بییا انتقییال آلل
کاظمی های والد کم پنجه علیکاهش تعداد پنجه با آلل

 (qTN3و  qGY3بعلاوه خوشه روی کروموزوم سیه) .شد
، IRهیای والید پرپنجیه باعک افزایش تعداد پنجه بیا آلل
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های والید کیم محصیول ولی کاهش عملکرد دانه با آلل
 کاظمی شد. بنیابراین میی تیوان گفیت کیه صیفاتعلی

 ا  تحییت تییاثیر پیوسییتگی ژنییی اییین دو خوشییه احتمیی 

هیا کیردن ژنارار داشتند. ب رحال افزایش کارایی هرمی
 تربیرای ب بیود صیفات ترکیبییی نییاز بیه اطلاعیات دایییق

 هیییای هییید  و دسیییتکاری ژنتیکیییی QTLدر میییورد  

هییا دارد QTLمتمرکییز در ناحیییه ژنییی اختصاصییی اییین 
(Wang et al., 2012b .) 

 

 گیرینتیجه

اصییلی بییرای  QTL 13مجمییو  در اییین تحقیییق در 
عملکرد دانه و اجیزای عملکیرد بیرنج شناسیایی شیدند. 

QTL هییایی ماننییدqGY6 ،qFG4  وqTN3   بییا تبیییین تنییو
درصیید دارای اثییر افزایشییی  6/15تییا  6/11فنییوتیپی بییین 

بیا توجییه تنیو  فنیوتیپی  qSG1 مابت و افزاینده صفت و
فت درصد دارای اثر افزایشی منفیی و کاهنیده صی 3/13

های م لوک بیرای ایین بودند که نشان دهنده انتقال آلل
کاظمی به نتیاج اسیت. در یا والد علی IR صفات از والد

توانند برای ب بود عملکیرد های اصلی میQTLنتیجه این 
علاوه نشیانگر نژادگران ارار بگیرند. بهدانه مورد توجه به

RM7551  مورگان بیییا سیییانتی 6/2بیییا فاصیییلهqGY6 ،
با فاصیله ییک و پینج  RM3417و  RM8212رهای نشانگ

و  RM283و نشییییانگرهای  qFG4مورگان بییییا سییییانتی
RM5302  مورگان بیا و پنج سانتی 2/1با فاصلهqSG1  بیه

هیای میذکور شناسیایی QTLعنوان نشانگرهای پیوسته با 
نژادی انتخاک بیه کمیک توانند در برنامه بهشدند که می

ژنی که همزمان چنیدین  نشانگر استفاده شوند. سه مکان
کردند، به صیورت خوشیه ژنیی بیین صفت را کنترل می

عملکرد دانه با تعداد پنجه روی کروموزوم سه و شش و 
پر در خوشیه روی کرومیوزوم  بین عملکرد و تعداد دانه

هشت در مواعیت کروموزومی یکسان شناسیایی شیدند. 
هیا ییا ژن انید کیه شناسیاییمحققان برنج گیزارش کرده

QTLبیر  میوثر پلیوتروپییک هایژن ویژه به م لوک های
 بیرای بیرنج، هایپلاسم ژرم عملکرد از با مرتبط صفات

 مولکییولی بیه نییژادی پرمحصیول از طریییق اراییام توسیعه
 (.Zhang et al., 2018هستند ) ضروری و م م بسیار

( بییرای QEمحیییط )× )افزایشییی(  QTLبییرهمکنش
دار بیود وشه معنییعملکرد دانه و تعداد دانه پوس در خ

هیای مختلیف، هیای میرتبط در محیطQTLکه نشان داد 
 باعیک ایجیاد نوسیاناتی در ایین صیفات شیده و بنیابراین 

 QE بییرهمکنشاز پایییداری مناسییبی برخییوردار نیسییتند. 
هیای QTLدار نبود و نشان داد که برای بقیه صفات معنی

 این صیفات چنیدان تحیت تیاثیر محییط نبودنید. وجیود

دار دار در برخیی صیفات و معنییمعنیی QE برهمکنش 
 دهیید کییه بییروز نبییودن آن در صییفات دیگییر نشییان می

به نو  صفت نیز بستگی دارد، به طیوری  QE برهمکنش
 اجیییزای و بیییر عملکیییرد میییوثر هیییایQTLکیییه بییییان 

اسیت  متفیاوت مختلف، هایتاثیر محیط تحت عملکرد 
(Wang et al., 2012aو ) QTL  هییای فاایید اییین نییو

 احتما  پایدارتر هستند.  کنشبرهم
اپیستاتیک  QTLجفت  11در این تحقیق در مجمو  

دار برای پنج صفات مورد افزایشی معنی× با اثر افزایشی 
هییای اصییلی و QTLم العییه شناسییایی شییدند. مقایسییه 

اپیستاتیک نشان داد که دامنه تنو  فنیوتیپی توجییه شیده 
ر از درصیید( بیشییت 2/23-6/11هییای اصییلی )QTLبییرای 

QTL( بییود. اییین  4/12-2/1هییای اپیسییتاتیک )درصیید
های اپیستاتیک س م QTLموضو  نشان داد که برخی از 

اابل توج ی از واریانس فنوتیپی صفات مورد م العیه را 
کردند، بنابراین باید تاثیر اپیستازی م لیوک را در توجیه 

های اسییتفاده از انتخییاک بییه کمییک نشییانگر، در برنامییه
رنج مد نظر ارار داد. بعلاوه در برخی از جفیت نژادی ببه

QTL های مشارکت کننده در اپیسیتازی هیر دوQTL  بیه
اصلی شناسایی شده بودند، در حالی کیه در  QTLعنوان 

هیا ییک از آنها یا هی QTLبرخی موارد یکی از جفت 
 بییه عنییوان کنتییرل کننییده اصییلی صییفت م ییر  نبودنیید.

دون اثییر افزایشییی هییای بییQTLایین نتییایج نشییان دادکییه  
 دار، اگرچیه بیه صیورت منفیرد در کنتیرل صیفات معنی

تاثیر ندارند، ولی نقش م می در بیروز اثیرات اپیسیتازی 
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گذارنید ایفا نموده و بیر صیفات میورد م العیه تیاثیر می
(Rahimi et al., 2014و نباییید آن ییا را نادیییده ) .گرفت

حییط توان گفت که بروز اپیستازی بسته به مهمچنین می
مورد بررسی، متفاوت است. در ایین تحقییق فقیط ییک 

ژنی های ( بین مکانAAEاپیستازی با محیط ) برهمکنش
qSG1-2  وqSG6 در خوشییه  بییرای تعییداد دانییه پییوس 

( بیا Zhao et al., 2013دار بیود. ژا یو و همکیاران )معنیی
بیرنج حاصیل از  RIL ین از یک جمعیت  111ارزیابی 

و رایم ژاپونیکیای  Luhui 99یکای تلاای یک رام اینید
Nipponbare  در دو من قیییه لوژوییییو و دیانیییو چیییین

گزارش کردند که هی  یک از صیفات عملکیرد دانیه و 
اپیسیتازی  بیرهمکنشاجزای مرتبط بیا عملکیرد، دارای 

دار بیا محییط نبودنید کیه نشیان دهنیده عیدم تیاثیر معنی
 های اپیستاتیک بوده است.QTLمحیط بر 

هیای انجیام ج تحقییق حاضیر بیا آزمایشمقایسه نتیای
های شییده در یییک یییا چنیید محیییط، ایلییب بییر شناسییایی

QTLتوانید ناشیی ازهای متفاوت د لت داشیت کیه می 

 ها بیا محییط، زمینیه ژنتیکیی، تفیاوت درآن برهمکنش 

های مولکییولی مییورد نییو  و انییدازه جمعیییت و نشییانگر 
 ;Hosseini Chaleshtari et al., 2012)اسییتفاده باشیید 

Rabiei et al., 2013; Zhao et al., 2013) ب رحیال در .
هیا نییز در ناحییه مشیاب ی QTLاین تخقیقات تعیدادی از 

توانید نشیان روی یک کروموزوم گزارش شدند که می
هییای هییا و یییا محیطهییا در جمعیتدهنییده پایییداری آن

هیا QTL ییابیباشد. علاوه براین، م العات مکانمختلف 
ی اخیر نشان داده اسیت کیه اثیرات اپیسیتازی هادر سال

نقش م می را برای صفات کمی ماننید عملکیرد دانیه و 
هیا را میورد کنند و بایید آناجزای عملکرد برنج ایفا می

 توجه ارار داد.
 

 سپاسگزاری

ان محتییرم موسسییه ی کارکنییکییاران از همنگارنییدگ
تحقیقات برنج کشور، بویژه بخیش تحقیقیات اصیلا  و 

تنکییابن و  -، ایسیتگاه تحقیقییات بیرنج چپرسییرت ییه بییذر
دانشکده کشاورزی دانشگاه لرسیتان صیمیمانه تقیدیر و 

 نمایند.تشکر می
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Identification of main and epistatic QTLs for grain yield related traits in a 

recombinant inbred lines population of rice (Oryza sativa L.) 
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ABSTRACT 

Rahimsoroush, H., F. Nazarian Firouzabadi, M, Hosseini Chaleshtari, A. Esmaeili and A. A. Ebadi. 2020. 

Identification of main and epistatic QTLs for grain yield related traits in a recombinant inbred lines population of rice  

(Oryza sativa L.). Iranian Journal of Crop Sciences. 21(4): 368-385. (In Persian). 

 

Rice yield as a complex trait is the main target in most rice breeding programs. To map the main and epistatic 

QTLs controlling grain yield and yield components, an experiment was carried out using a 129 F6 recombinant 

inbred lines population (IRA population) originated from a cross between Alikazemi / IR67017-180-2-1-2, in 

2015 growing season in two locations, Rasht and Tonekabon, Iran.  The experimental design was augmented 

design arrangment with five check cultivars in randomized complete block design with five replications. 

Analysis of variance showed that the linkage map consisted of 87 Single Sequence Repeats (SSRs) covering 

1356.0 cM of rice genome in 12 linkage groups with an average distance of 15.58 cM spamming two markers. 

The results of combined analysis of variance for two locations, using composite interval mapping method, 

identified a total of 13 main QTLs on rice chromosomes for five measured traits. The qTN3 with 13.9% for tiller 

number per plant, the qFG4 with 11.6% for filled grain per panicle and the qGY6 with 15.6% for grain yield had 

significant positive additive effect. Furthermore, the qSG1 with 19.9% phenotypivc variation had a negative 

additive effect on the number of unfilled grain.panicle-1. These finding suggest that these QTLs can be used in 

rice breeding programs for improving grain yield. The interaction between additive effect (A) of QTLs and 

environment (E) was significant on grain yield and number of unfilled grain.panicle-1, but it was not significan 

on other traits. A total of 18 QTL pairs with significant additive × additive (AA) epistatic effect were identified 

for all traits. The highest epistasic effects were related to grain yield and number of unfilled grain.panicle-1 with 

six pairs of QTLs for each of these traits. Only one of the epistatic effects between qSG1-2 and qSG6 had 

significant AAE effect with a R2
aae = of 3.4%. In addition, some QTLs were identified as three gene clusters 

controlling the grain yield, number of tiller.plant-1 and number of filled grain.panicle-1. Furthermore, five 

microsatellite markers including RM7551, RM8218-RM3417 and RM5302- RM283 0.2 to 5 cM distance from 

were identified as linked markers with qGY6, qFG4 and qSG1, respectively. These markers can be considered in 

the marker-assisted rice breeding program. 
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