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 از   رطوبت  جذب   یبرا  آن  با   مرتبط  صفات   و  شهیر  سیستم  آرایش

  مرتبط  هایQTL  به مربوط اطلاعات  دارند. زیادی اهمیت قیعم یهاخاك

  مرتبط  هایداده  پایگاه  و  مقالات   از  برنج  ایریشه  سیستم  آرایش  با

 هفاداست  با  هاQTL  این  روی  ژنوم  کل  سطح  در  یزمتاآنال  .شدند  آوریجمع

 مختلف  جمعیت  38  در  QTL  یابیمکان   مستقل  مطالعه  28  هایداده  از

  مرجع   ژنتیکی  نقشه  یرو  که  QTL  ناحیه  312  میان  از  شد.  انجام  برنج

  و   رطوبتی  عادی  طی شرا  در  ترتیببه   QTL  ناحیه  228  و  84  گرفتند،  قرار

 نقشه  روی  ها  QTLانتقال   از  پس  بودند.  شدهشناسایی   یخشک  تنش

 . شد  انجام  BioMercator  افزارنرم   یری کارگ  به  با  QTL  اآنالیزتم  توافقی،

 برنج  کروموزوم  12  روی  دارمعنی   MQTL  ناحیه  69  تعداد  مجموع  در

 و   ولیها  QTL  32  تا  5  شامل   MQTL  نواحی  شدند.  شناسایی

 آرایش  با  مرتبط  صفتپنج    تا سه    یبرا  متعدد  یهاQTL  کنندهمنعکس

 برای   اولیهی  هاQTL  تعداد  و  اطمینانل  فواص  بررسی  از  پس  ند.بود  ریشه

  MQTL  نواحی  ترینمهم  عنوانبه   ناحیه  MQTL،  23  نواحی  از  یک  هر

  از  .شدند  شناسایی   هاMQTLاین    محدوده  در  واقع  هایژن   وگزینش  

 نواحی  در  که  برنج  ریشه  سیستم  آرایش  در  دخیل  کاندیدای  هایژن  جمله

MQTL   های  انوادههایی از خبه ژن   توانمی   داشتند  قرارWRKY،  ARF، 

IAA،  EXPA ،  WOX،  HOX،  YUCCA،  RHL   و  NAC  اشاره کرد. 

  مطالعات  در  شدهگزارش   هایSNPیتموقع   با  MQTL  60  جایگاه

  برنج   در  یشهر  ریختی  صفات   یبرا  (GWAS)  ژنوم  کل  یارتباط

 توانندمی   MQTLنواحی    و  یدبخش ام  منتخب  یهاژن  .داشتند  همپوشانی

 یلپتانس  بهبود  هدف  با  MQTL  بر  مبتنی  نژادیبه  و  یکژنت  یمهندس  یبرا

برنج    آبیکم  با  مواجه  هاییط مح  در   ییاکار  و  پایداری  عملکرد،   مورد در 

 گیرند. قرار استفاده

 

 صفات   ، MQTL  نواحی،  نامزد  هایژن   خشکی،  تنش  کلیدی:  هایواژه

  ژنوم  کل یارتباط  مطالعات  ریشه، ریختی

 

The root system architecture and the related traits are 

important factors for moisture uptake from deep soils. 

Information on QTLs controlling rice root system 

architecture was collected from the related papers and 

databases. A genome-wide meta-analysis was 

conducted on the QTLs using data from 28 independent 

QTL mapping studies in 38 different rice populations. 

Among the 312 QTL regions that were mapped on the 

reference genetic map, 84 and 228 QTL regions were 

identified under normal moisture conditions and 

drought stress, respectively. After projection and 

displaying the QTLs on the reference consensus map, 

the meta-QTL analysis was performed using 

BioMercator software version 4.2. A total of 69 

significant MQTLs regions were detected on the 12 rice 

chromosomes. The identified meta-QTL regions 

included 5-32 initial QTLs and reflecting multiple 

QTLs for 3-5 traits associated with root architecture. 

After evaluating the confidence intervals and the 

number of initial QTLs for each meta-QTL region, 23 

meta-QTL regions were selected as the most important 

ones and the genes located in the MQTL regions were 

identified. WRKY, ARF, IAA, EXPA, WOX, HOX, 

YUCCA, RHL and NAC were among the important 

candidate genes involved in rice root system 

architecture, which were located in the MQTL regions. 

Interestingly, 60 MQTLs were co-located with SNP 

peak positions reported in rice genome-wide 

association studies (GWAS) for root morphological 

traits. The promising candidate genes and MQTLs can 

be used for genetic engineering and MQTL-assisted 

breeding of root traits to improve yield potential, 

stability and efficiency in water deficit environments 

for rice. 

 
Keywords: Candidate genes, Drought stress, MQTL 

regions, Root morphological traits, GWAS. 
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 مقدمه
  ترین مهم   از   یکی   ( .Oryza sativa L)   برنج 

  از   یکی   خشکی   و   است   ان ه ج   غذایی   محصولات 
  در   و   برنج   عملکرد   و   رشد   کاهش   عوامل   ترین مهم 
  شود. می   محسوب   آن   جهانی   تولید   کاهش   نتیجه 
  بیش  میلادی  2050 سال  تا  که  دهد می  نشان  ها برآورده 

  تأثیر   تحت   جهان   کشت   قابل   های زمین   از   درصد   50  از 
   (. Singhal et al., 2016)   گیرند می   قرار   خشکی   تنش 

  توزیع   گیاهان،   در  مختلف   خصوصیات   ان می  از
  کنندهتعیین   اصلی   عوامل از  1( RSA)  ایریشه   سیستم
  میزان   نتیجه  در  و  خاک مغذی  مواد   آب،   جذب   توانایی 
  و   هوایی  و  آب   تغییرات با توجه به    است.   هاآن در   رشد 
محیطی  هاتنش   اثرات   رشد   بر   خشکی  جمله  از ی 

  یق ر ط  از   ریشه   سیستم  آرایش   سازی بهینه   گیاهان، 
  برای   مهم   رویکرد  یک   عنوانبه   ژنتیکی،   اصلاح
  است   شده  شناخته  زراعی  محصولات   تولید  افزایش

  به   ریشه   بهتر   دسترسی   بهبود   باعث   نتیجه   در   که 
  غذایی   عناصر   و   آب   جذب   برای   خاک   مختلف   های لایه 
  از   نیمی   اصلی   غذای   عنوان به   برنج   شود. می   لازم 

  به   نسبت   آن،   ه ریش   کم   عمق   به   توجه   با   جهان،   جمعیت 
  تحمل   افزایش   بنابراین   باشد. می   حساس   خشکی   تنش 
  ثبات   ایجاد   برای   مهم   راهبرد   یک   آن   در   خشکی   به 

 Uga et al., 2015; Bishopp)   است   برنج   در   تولید 

& Lynch, 2015; Guseman et al., 2017 .)  
  متعدد   فرایندهای  شامل  (RSA)  ریشه   سیستم   آرایش

  طول   و  تعداد   ،ه ریش  طول  و  رشد   میزان   جمله   از
  آن   های انشعاب گستردگی    و   زاویه  ریشه،  هایانشعاب 

صفات    بارههای متعددی درگزرارش   کنونتا  باشد.می
RSA   ریشه اصلی،  ریشه  رشد  و  های برای  فرعی 
برنج  انشعاب  در    کلیدی   هاینقش   و  شده   انجامها 
  با   ارتباط  در  ژنی  هایشبکه   ودرگیر    هایژن برخی  
RSA   دناکرده   مشخص   را  (Uga et al., 2015) .  
Uga  با   توانستند   (2011)  گزارشی   در  همکاران  و  

 
1. Root system architecture 

از حاصل  جمعیت   Kinandang  رقم  دو   بررسی 

Patang  ( خشکی   به   متحمل   و   عمیق   ریشه )  و  IR64  
  به   حساس  و  سطحی  ریشه  با   تجاری  ژنوتیپ)

از  و   ( خشکی یک ناحیه    ، QTLیابی  مکان   با استفاده 
  که   را  Dro1  (Deeper Rooting1)به نام    مهم  ژنی
را   درگیر   ریشه   زاویه   در    در   ها آن .  کنند  شناسایی   بود 

  ژنی   مکان   این   انتقال با  که  کردند   گزارش  2013  سال
  موفق   IR64  رقم  به  Kinandang Patongرقم    از

های جانبی را نسبت به ریشه اصلی  ریشه   زاویه  شدند
  تولید   گستردگی بیشتر  با  ترعمیق  هایریشه   و   افزایش
شرایط    در   و   مزرعه  در  تراریخته  برنج   لکرد مع  کنند.
  طوری به  بود   آمیز موفقیت  بسیار   متوسط   خشکی   تنش
  داد   نشان  افزایش  درصد  30  حدود  تا عملکرد دانه    که
(Uga et al., 2013.)  ( 1998)  همکاران  و  ویسووا  

  نام  به   QTL  یک  12  کروموزوم  بلند   بازوی   روی
pup1   و   شهیر   طول   افزایش   با   که   کردند  یابی مکان  

  و  Gamuyao  بود.  مرتبط  فسفر  جذبکارایی  
  و   کردند  ویژگی  تعیین  را   ژن  این  (2012)   همکاران

  یک   از   ژن  این   انتقال  با  نامیدند   PSTOL12  را  آن 
  IR64  کولتیوار  به  Kasalath  نام   به  قدیمی   واریته

  خشک   وزن  افزایش با    ریشه   آرایش   در  تغییر   عثبا
  م تسیس  سطحگستردگی    و  طول  افزایش  ریشه،
)  Li  . ندشد  ایریشه  همکاران  ناحیه  2015و  یک   )

QTL  نام   به  ریشه   طول   و   ضخامت  کنندهکنترل  
qRT9    رونویسی   عامل  یک   که  کردند   شناسایی را  

bHLH3 نام به OsbHLH120  کند. می  رمز  را 
  ی خشک   به  تحمل   هایشاخص   ن یترمهم   از  ی کی
  در   شهیر  صفات  یابیارز   برنج،  نژادیبه  ی هابرنامه   در
  ساختار   .است  ی خشک  تنش   و  ی رطوبت   نرمال   ط یارش
  و   ی سازگار  در  آن   با   مرتبط   صفات   و   اهان یگ  در   شه یر

  و   آب  منابع   تیمحدود   که  ی ط یشرا  در   مطلوب  رشد 
  یی بالا  تیاهم  از  دارد  وجود  ییغذا  مواد  جذب

 
2. Phosphorus-Starvation Tolerance 1  
3. Helix-Loop-Helix   
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  توجه   با (.  Sharma et al., 2011)  باشدی م   برخوردار
این  تکنیک به  ریشه که  صفات  ارزیابی  ل،  شک م   های 
  همراه   زیادی   خطای   با   مزرعه   شرایط   در   و   بر زمان 

  آن   به   کمتری   توجه   هوایی   های اندام   به   نسبت   هستند، 
)   شده    وجود   با   .( Manschadi et al., 2008است 

ریشه،   صفات   ژنتیکی   کنترل   در   پیچیدگی    ریختی 
نواحی  مکان   از   استفاده   با   هایی پیشرفت    QTL  یابی 

  زراعی   های گونه   ر د   جدید   های ژنوتیپ   معرفی   برای 
گزینش   شده   حاصل   مختلف  نشانگر   است.  بر    مبتنی 
  بهبود   برای   ریشه   صفات   کننده کنترل های  QTLبرای  
آبی    شرایط   در   عملکرد   افزایش   و   ای ریشه   سیستم 
(،  Steele et al., 2007برنج )   مختلف   ارقام   در   محدود 
 Burton)   ذرت   (، Arifuzzaman et al., 2014جو ) 

et al., 2015 )   دوروم   دم ن گ   و   (Maccaferri et al., 

  در   ریشه   سیستم   .است   بوده   آمیز موفقیت   ( 2016
زیادی ژن   تاثیر تحت   صفات   سایر   همانند   گیاهان،    های 

  با   مرتبط   ژنی   های مکان   شناسایی   بنابراین   باشد، می 
  را   نژادی محققان به   زیادی   حد   تا   تواند می   ریشه   صفات 

  QTL  مطالعات   .کند   کمک   ریشه   صفات   بهبود   در 
  های ژن   با   ریشه   با   مرتبط   های ژن   مکانی هم   دهنده نشان 

  از   حاکی   امر   این   که   باشد می   زراعی   گیاهان   در   عملکرد 
  گیاه   نهایی   عملکرد   تعیین   در   ریشه   صفات   احتمالی   نقش 

 (   ک یکلاس  یابیمکان   .( Steele et al., 2007است 
  از   استفاده  با  یکمّ  صفات  کنندهکنترل   یهاژن
ی  دارا  والد  دو  از   هدشمشتق   ی هاتیجمع

  فقط   مطالعات   ن یا  کهن یا   اول  است.   ییهات یمحدود
تفکیک شده  آلل    کند می   شناسایی   را   والد  دو   در های 
(Chen et al., 2013 .)  محدودکننده   عامل   نی دوم  
  در ی  هات یجمع  از  استفاده  با  ها  QTLییشناسا  یبرا

  ی کیژنت  های نقشه   وضوح  در   تفاوت   تفرق،   حال
  که  نی ا  سوم  (.Chen et al., 2013)  باشدیم
  ن یچند   ا ی  کی  در   QTL  با   مرتبط   مطالعات  از  یاریبس
  مطالعات   ن یا   اگرچه  است،   شده   انجام   مختلف   ط یمح

  انجامد یب  کنندهکنترل  ی هامکان   یی شناسا   به   توانسته

  ی هاQTL  که  است  داده نشان  ج ینتا  نیا   سهیمقا  یول
  مختلف   ی هاط ی مح  در   صفت   کی  ی برا  ی متفاوت
  استفاده   با  (.Chen et al., 2013)  است  هدش   گزارش

  مطالعات   از   ی بزرگ  مجموعه  از   حاصل   ی هاداده   از
  روش   مستقل،   یهاش ی آزما  در  QTLیابی  مکان 

  ن ییتع   ی برای  موثر  طوربه   توان می   را   QTL  متاآنالیز
  برد.   کار   به   ی توافق  هایQTLدقیق    ت یموقع  و   تعداد 
  هلص اف  کاهش  با  تواندمی   نی همچن  روش  نیا  انجام
  را   نتایج  اعتبار  و  دقت  ،یژن  هایمکان   یبرا  1نان یاطم
  ادغام   ینهبه  روش  یک  عنوانبه   یزآنالمتا   دهد.  شیافزا
  تعیین   و  واحد   مطالعه  یک  در  مختلف  منابع  از   هاداده 
  است   ها QTL  و   هاژن   بین   مشترک   مکان 

(Goffinet & Gerber, 2000.)  اخیر   هایسال   در  
با    صفات  عهمطال  برای   متاآنالیز  روش  از مرتبط 

ریشه ریخت  است.    غلات   در   شناسی  شده  استفاده 
متاآنالیز   مطالعه  عملکرد   QTLچندین  در    برای  دانه 

(، صفات ریشه در برنج  Swamy et al., 2011برنج ) 
 (Courtise et al., 2009 Daryani et al., 2022; 

Mirdar Mansuri et al., 2019;  صفات ریختی  (، 
 ( نان  گندم  در   ,.Darzi-Ramandi et alریشه 

(،  Prince et al., 2015(، صفات ریشه در سویا ) 2017
 ,.Zhang et al)   جو   در   زیستی   غیر   های تنش   تحمل به 

(  Guo et al., 2018)   صفات ریشه در ذرت   و   (، 2016
است  شده  ژن   . گزارش  بررسی  مهم  در  کاندیدای  های 

خشکی،   تنش  شرایط  در  ر صف برنج  قب   یشه ات    یل از 
  در   یشه و وزن خشک ر   یشه ر   یشه، حجم ر ل  حداکثر طو 

های مهمی از  زمان رسیدگی گیاه منجر به شناسایی ژن 
و    DRO1 ،  WOX11 ،  OsPID ،  Nal1جمله  

OsJAZ1   یشه ر   صفات ریختی بهبود    که در جهت   شد  
 Liثر واقع شوند ) ؤ توانند م می   آبی شرایط کم به    تحمل و  

., 2017et al ) .   
  و  ع یمجت  گردآوری،شامل    پژوهش  این  اهداف

 
1. Confidence interval  
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  سیستم   آرایش  با   مرتبط  های QTL  دقیقشناسایی  
با استفاده از روش    برنج  های کروموزوم  روی  ایریشه 
وجود  .باشدمی   QTL  آنالیزمتا   مختلف،   مطالعات  با 
  ریختی   صفات  برای  QTL  متاآنالیز   روش  کارگیریبه

  تا   شده  انجام  مطالعات   و  بوده  محدود   برنج  در   ریشه
  منابع ی  تمام  مطالعه   ن ای  در باشند.  می   2007  سال

QTL    شد   آوری جمع  2020  تا   2001  سال  از ریشه  
  کننده کنترل   های QTL  از   جدید   اطلاعات   حاوی   که 

  های ژن   مطالعه   این   در   همچنین   است.   برنج   در   ریشه 
  آنالیز   و   استخراج   MQTL  نواحی   کاندیدای 
  گرفت.   انجام   کاندیدا   های ژن   عملکرد   و   شناسی هستی 
  اعتماد   قابل   مقایسه   تسهیل   ر د   تواند می   حاصل   نتایج 

QTL مطالعه   برنج،   در   موردنظر   صفات   با   مرتبط   های  
  همچنین   و   ریشه   ریختی   صفات   در   مؤثر   های ژن   جامع 

  و   شده شناسایی   منتخب   های ژن   دقیق   محل   شناسایی 
 شود.   واقع   مؤثر   ها آن   عملکرد   بینی پیش 
 

 ها روش   و مواد
  صفات   کنندهکنترل  هایQTLاطلاعات    آوریجمع 

 مستقل  مطالعات از شهیر

  2020تا    2001شده از سال    با جستجوی مقالات منتشر 
های مرتبط با صفات آرایش سیستم ریشه  QTLبرای  

خشکی،   تنش  و  رطوبتی  نرمال  شرایط  تحت  برنج  در 
  ناحیه   312تعداد  (.  1یک بررسی جامع انجام شد )جدول  

QTL   در  ت  ا صف   ا ب   تبط مر برنج  ریشه  ریختی 
مختل جمعیت  اس ب ) ف  های  نشانگرهای  ا  از  (  SSRتفاده 

نُه  تعداد  شدند.  با    صفت   استخراج  خصوصیات  مرتبط 
رطوبتی    یط شرا   در   یشه ر  تنش خشک نرمال    شامل   ی و 

ر  ر RN)   یشه تعداد  طول  ر   ، ( RL)   یشه (،    یشه ضخامت 
 (RT ) ،   ر   ساقه به    یشه ر طول  نسبت    ، ( RV)   یشه حجم 
 (RSR ) ،   ر تَوزن ر   ، ( RFW)   یشه ر  خشک    یشه وزن 
 (RDW ) ،   یشه د ر ش ر ت  سرع   (RGR  و )  سطح  مساحت
بررس RSA)   یشه ر  مورد  گرفت   ی (  هر .  ند قرار    اطلاعات 

QTL    جمله صفت،  از  نوع  کروموزوم،  میزان  شماره 
فاصله  LOD  مقدار   ، )2R(  یپی فنوت   یانس وار تبیین    ،

موقع QTLهر    ینان اطم  و  روی    QTL  یت ،  کروموزوم 
جمع    یی ها QTL  برای   متاآنالیز شد.    استخراج   یت تعداد 

  2Rو    LOD  مقادیر نقشه،  روی    یت که موقع   د ش م  انجا 
  ینان که فاصله اطم   ی در دسترس بودند. در موارد ها  آن 

QTL   اطم فاصله  بود،  نشده  ذکر  مقالات    95  ینان در 
و  با توجه به نوع  استخراج شده    QTL  ی هر برا درصد  
 : ید گرد   برآورد   ر ی ز   روابط   اساس   بر   یت جمع اندازه  

(1                )
2

530

( )
CI

R N
=


BC and 2F for  

(2                 )  
2

287

( )
CI

R N
=


lines DH for  

(3         )  
2

163

( )
CI

R N
=


and NILs RILs for  

  تبیین   میزان   2R  جمعیت،   تعداد   N  روابط   این   در 
  QTL  هر   برای   اطمینان   فاصله   CI  و   فنوتیپی   واریانس 

  برای   1  رابطه   باشد. می   ان گ ر مو سانتی   واحد   اساس   بر 
  توسط   BC  و   2F  ی ها ت ی جمع   اطمینان   فاصله   محاسبه 

Darvasi & Soller   (1997 )   رابطه   از   است.   شده   ارائه  
  DH   (Guo et al., 2006 )  های لاین   جمعیت   برای   2
  NILs  و   RILs  ی ها لاین   جمعیت   برای   3  رابطه   و 
 (Visscher & Goddard, 2004 )   گردید   استفاده . 

 

  مرجع ی وستگی پ شه قن انتخاب

  2003  ایرمی   یوستگی پ  نقشه   از   مطالعه   ن یا   در
(McCouch, 2002)  استفاده   مرجع  نقشه  عنوان به  

  همراه   به   SSR  نشانگر  1663  شامل  نقشه   ن یا   .شد
  متوسط   با   مورگانی سانت  1794/ 7  طول   با   ژن  13

  مورگان سانتی   4/2  برابر  مجاور  نشانگر  دو  بین  فاصله
  یابی موقعیت   ، مرجع  نقشه   ب خا انت  از   پس   باشد. می

  فاصله   و   شد   انجام   ی توافق   نقشه   ی رو  هاQTL  مجدد 
 .ید گرد  برآورد  QTL هر  ینان اطم

 

 ها QTL ز یمتاآنال

  ، مرجع  نقشه   ی رو  ها QTL  یابی موقعیت   از   پس 
  هر   یرو  QTL  یها خوشه   به   توجه  با   یزمتاآنال

 BioMercator  افزارنرم   از  استفاده  با  کروموزوم

V4.2  (Arcade et al., 2004)   ی حاو  که  
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  است  Meta QTLه  برنام  ی هایتمالگور 
(Sosnowski et al., 2012; Veyrieras et al., 

  روی   ها QTL  تعداد   به   توجه  با   شد.   انجام   (2007
  . شد   استفاده  متاآنالیز  مختلف   روش  دو از  ،هاکروموزوم

  10  از   کمتر   یه اول  هایQTL  تعداد   که   شرایطی  در 
  توسط   شده   یشنهاد پ  روش   از  ه اداستف  با   یز متاآنال  ، بود

Gerber  و  Goffinet   یه ناح  هر   ی برا  . شد  انجام  
MQTL افزارنرم BioMercator v4.2 از  استفاده با  

  ی احتمال   یش آرا  ین ترمحتمل   ،4  و   3  ،2  ،1  ی هامدل
QTLگیردی م   نظر   در  1ینگائوس  یع توز  یک  در  را   ها  

  حداکثر   روش  از   استفاده  با  داری ی معن   سطح  که
  ی آمار  یار مع  یک   سپس  . شودمی   یینتع    2ی یانمدرست 

  . نمایدی م   مشخص   را  مدل   ین بهتر   یک آکائ  نوع   از
  برازش   یکویی ن  سنجش   ی برا  یاری مع  یکآکائ  یارمع

  ی مدل  یستیبا  مدل  ین ترمطلوب   یینتع  یبرا  است.
  در   است.  AIC  مقدار   ین کمتر  یدارا  که  شود   ینشگز

  ز ا   بیشتر  کروموزوم  یک  در  هاQTL  تعداد  که  ی موارد
10  QTL  یشنهادیپ  روش   بود  Veyrieras  و  

روش براساس   شد. استفاده  (  2007)   همکاران  دو  این   ،
م   QTL  یز متاآنال   جهت مرحله   مرحله  ی انجام  در  شود. 
رو ی آور جمع   ی ها QTLاول،   با    کروموزوم هر    ی شده 

،  شوند ی م   ی بند خوشه افزار  نرم فرض  یش پ   ی پارامترها 
بر  ل ا ب   ی ها MQTLو موقعیت ژنتیکی    تعداد   سپس  قوه 

مع  جمله  مدل    گزینش   یارهای اساس    AIC  ،AICاز 
) تصحیح  ب   یار مع   ، ( AIC3و    AICcشده    یزی اطلاع 

 (BIC )3    معیار  وAWE4    با حداقل    دلی . م شود می برآورد
  حداقل شود که  می انتخاب  شده    برآورد   یارهای مع   یر مقاد 
به به   معیار   5از    معیار   3  در  مدل    MQTLینه  عنوان 

شد  باشد انتخاب  بعد م   در .  ه  اطمینان ،  ی رحله  و    فاصله 
شده  انتخاب   ینه مدل به   بر اساس   MQTL  هر   یت موقع 

 
1. Gaussian distribution 

2. Maximum likelihood 

3. Bayesian information criterion   
4. Approximate weight of evidence    

  شوند می   بندی خوشه   ی ها به شکل QTL.  گردد برآورد می 
پیک که   اط   ها QTL  5نقطه  فاصله    MQTLمینان  در 
ها  سهم عضویت آن که  یی ها QTL همچنین  . گیرد قرار 
  ، به همان بود   یشتر درصد ب   60از    MQTLمحدوده  در  

MQTL   داده شدند.   منتسب 
 

   MQTLنواحی  هایژن شناسایی 

  MQTLگرفته در نواحی    قرار   ی ها ژن برای شناسایی  
نقشه    ی نشانگرها شده،  شناسایی  روی  مربوطه  کناری 

 Temnykh et)  ژنتیکی استفاده شده مشخص شدند 

al., 2001)  (http://archive.gramene.org/ 

markers/microsat/.)  ی کیز یف  یهایتموقع  سپس  
 Oryza sativa  مرجع  ژنوم  یرو یکنار  ی نشانگرها

Japonica group (IRGSP-1.0)  ند  شد  یینتع
(Kawahara et al., 2013.)   از   استفاده  با  

  MQTL هر یکنار ینشانگرها  یزیکیف یهایتموقع
  Biomart  تارنما   در  فیزیکی   مرجع  نقشه  روی

(https://plants.ensembl.org/biomart/ 

martview/) شدند.  یی شناسا  منتخب ی اهژن 
 

 ( GO-Analysis) شناسی هستی  آنالیز

  از   استفاده   با   MQTL  نواحی   در   موجود   ی هاژن
  وب   بر   یمبتن  AgriGO 2.0  پایگاه

(systemsbiology.cau.edu.cn/agriGOv2/) 
  یمتنظ  اساس  بر  6(SEA)   یلتحل  و   یهتجز  ابزار  توسط

  ی داری معن   سطح  عنوانبه   >05/0P  ( i)  پارامترها
  روش   از   استفاده   با  7یشر ف  یق دق  آزمون   (ii)  و  ی ارمآ

  ی برا  8یکوتیلی -ینبنجام  توسط   شده   یشنهاد پ  یمتنظ
  آزمون   ین چند  در   کاذب  پوشانی هم   یزان م  کنترل
  ، ی مولکول  ی عملکردها  های زیرگروهدر    هوابست
   .شدند  یبندطبقه  یسلول  ی اجزا و زیستی  یندهای فرآ

 
5. Peak   
6. Singular enrichment analysis   
7. Fisher’s   
8- Benjamini-Yekutieli  



 (95-118)  1400 ستانمز ،ششموسی  ی اپی، پدومدهم، شماره یاز سال  ، یزراع اهانیگ یفناورست یز یمجله علم 100

 

 MQTLترسیم نواحی 

ی شناسایی  ها MQTL و   QTLی  اح نو یت ژنتیکی  موقع 
از  برنج    کروموزوم   12  ی رو   شده  استفاده    افزار نرم با 

MapChart   ا   ترسیم بر  علاوه  نمایش   ، ین شد.    برای 
مربوطه  گرافیکی    از   نمودارهای  در    ggplot2بسته 

 شد.   استفاده   R  یط مح 
 

  برای  ژنوم  کل  یارتباط  مطالعات  اطلاعات  یسهمقا

 ه شدی شناسای  یهاMQTL با ریشه صفات

صفات   مرتبط با  1( GWAS)  کل ژنوم  ی ارتباط  طالعات م 
برنج    یشه ر   مورفولوژیکی  بررس   و   ی آور جمع در    ی مورد 
گرفت  پیک و  (  Daryani et al., 2022)   قرار    نقطه 
  شناسایی  ی برا  مرتبط با صفات ریشه   SNP نشانگرهای 
ژن ند شد   بررسی   MQTL  نواحی   با   ی همپوشان    ی ها . 
  ( نشانگرهای kb 25 - / +نقطه پیک )   محدوده واقع در  

SNP    یزیکی ف   یت با توجه به موقع مرتبط با صفات ریشه  
 Oryza sativa Japonicaبرنج )   ژنوم مرجع   در ها  آن 

group, IRGSP-1.0 )   پیشنهاد    . دند استخراج ش برای 
مهم  از  کوتاهی  در    های ژن ترین  فهرست  دخیل  نامزد 

  های واقع در ژن از اشتراک    ، برنج   آرایش سیستم ریشه 
از    MQTLحی  وا ن  کمتر  اطمینان  فاصله    ی سانت   2با 

موقع که    هایی ژن   و   مورگان  در  دقت    پیک   ی ها ت ی به 
SNP صفات با  مرتبط    ، داشتند قرار    یشه ر آرایش    های 

 استفاده شد.  

 

 و بحث  نتایج
روی   یه اول  یهاQTL  های توصیفی و پراکنش آماره

 برنج هایکروموزوم

  برنج   ده اد  ای هیگاهپا  و   مقالات   در   موجود   ی هاگزارش 
(http://qtaro.abr.affrc.go.jp)  ی آورجمع   یبرا  

  در   برنج  RSA  صفات   با  مرتبط های  QTL  اطلاعات
  قرار   ی بررس  مورد  یخشک   و  رطوبتی   نرمال   یط شرا
  شامل که    مستقلمطالعه    28تعداد    (.1  )جدول  ندگرفت

 
1. Genome Wide Association Study  

  بود   حاصل   نُتاج   6166  و   یوالد   متنوع   ژنوتیپ  32
است اطلاعات  استخراج    اندازه   شدند.  ده فابرای 

  در   و   لاین   480  تا   46  از  یابی شدههای نقشه یتجمع
 ;Singh et al., 2012)   بود  متغیر  مختلف  های نسل

Catolos et al., 2017).    روش مطالعه  این  در 
  صفات   با   مرتبط   QTL  ناحیه   312  اساس   بر   یزمتاآنال

RSA    471  ازکه  QTL  بودند   یهاول شده    انتخاب 
  84  یبترتبه   ،QTL  ناحیه   312  یان م  از  .شد   انجام

  متعلق به  QTL  ناحیه  ( درصد  73)  228  و   (درصد 27)
  )شکل   بودند  خشکی   تنش  و   رطوبتی  نرمال   شرایط 

  ، (جمعیت  1)  2Fهایجمعیت  شامل  حاضر   مطالعه  (.1
  آمیخته خویش   های لاین  ، (جمعیت  5)  برگشتی   تلاقی
  6)  شدهمضاعف   یدهاپلوئ  ، (جمعیت  14)  2یبنوترک

  ( جمعیت  6)  3ایزوژن   ش یو ب  کم  ای هین لا   و   (جمعیت
پراکنش  یعتوز   ی الگو  (. 1  جدول)  بود   ی هاQTL  و 
  که   داد  نشان  برنج  کروموزوم  دوازده  روی  یهاول
  به   مربوط  یه اول  های QTL  یفراوان  یشترین ب

  C1  و  C7   (69  =n،)  C4  (41  =n)  یهاکروموزوم
(38  =n )  ی هاکروموزوم  به  مربوط   آن  ینکمتر  و  

C10  (3  =n،)  C12  (5  =n)  و  C5  (13  =n )   بود  
  صفات   از  یمختلف  یباتترک  با  هاQTL .(2  )جدول
  غیر   طوربه   برنج   یهاکروموزوم   ی رو  ،یشه ر  متنوع 

  ای بر  یه اول  یهاQTL  تعداد   شدند.   یعتوز   یکنواخت 
مساحت    یبرا  ناحیه  7  از  ،RSA  صفات  از  یک  هر

  و   بود   یرمتغ  یشهر   طول  ی برا  ناحیه   72  تا   یشه ر  سطح
  صفات   ی برا  QTL  ( درصد  7/15)  49  آن   دنبال   به

  )شکل   قرار داشت  (یشهر  تر و خشک )وزن   یشهر  وزن
  ( 2R)  یپی فنوت  یانس وار   نسبت   (. 3  جدول   ؛ الف  2

QTLبا   درصد   7/44  تا   2  از  شدهآوری جمع  یها  
  در  LOD  نمره  و  (الف  2 شکل)  درصد   6/11  میانگین
  متغیر   2/5  متوسط  مقدار  با  3/31تا    1/2  محدوده
  تبیین   یپی فنوت  یانسوار   نسبت  .( ب  2  شکل )  بودند 

 
2. Recombinant inbred lines   
3. Near isogenic line   
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  ی برا  QTL  ناحیه   312  از   یک   هر   توسط   شده
  مورد   RSA  صفات   تمام   نظر   از   هاآن   ی بندرتبه

  ناحیه   153  تعداد  مجموع  در  .گرفت  قرار  استفاده
QTL  (49  درصد )   ناحیه  312  از  QTL،    2مقادیرR  
  QTL  159که  درحالی  دادند،  نشان  درصد  10از    کمتر

م  51) نشان    درصد  10از    بیشتر   2R  ر دیقادرصد(، 
  مقادیر   با سهم بالا  QTLترین  مهم.  (2  دادند )شکل 

2R    صفت به  با    ( RDW)  یشه ر  خشک  وزن مربوط 
فنوتیپی   )  7/44واریانس  بود   ,.Liang et alدرصد 

2013 .) 
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 خشکی  تنش و یرطوبت یطشرا در برنج هایکروموزوم روی یهاول یهاQTL یعتوز. 1 شکل

 

 
درصد ها با QTL الف( تعداد برای صفات ریختی ریشه. QTLیابی مکان مطالعه  28 شده ازآوریجمع یهاول یها QTL. اطلاعات2شکل 
  ؛یشهطول ر :RL ؛یشهحجم ر :RVیشه. ر ریختیت اصفبه تفکیک    (2R 10> و 102R≤درصد )  10کمتر و بیشتر از  یپیفنوت یانسوار

RT: ؛هیشضخامت ر RDW: ؛یشهوزن خشک ر RGR: یشه؛ سرعت رشد رRN: یشه؛ ر تعدادFRW:  ؛یشهر تَروزن RSR:   نسبت
مقادیر و  )2R( یپیفنوت یانسوار ویولُن پلات جهت بررسی پراکنش مقادیر. ب( یشهسطح ر: مساحت RSAو  ساقهبه   یشهرطول 

LOD  درQTLشدهآوریهای جمع 
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  با  مرتبط   ت صفا  هکنندکنترل   ی هاQTL  یز متاآنال

 برنج  شهیر سیستم  آرایش

  QTL  312  از  MQTL  ناحیه   69  تعداد  مجموع   در 
  یک   تعداد   حداقل   با   RSA  صفات   ی برا  یهاول

MQTL   برنج   کروموزوم  دوازده  از   یک  هر   روی  
  MQTLنواحی    (. 3  جدول   ؛ 3  )شکل   ند شد  شناسایی 

  درصد   95  یناناطم  با  AIC  یر مقاد   ینکمتر  اساس  بر
  تعداد   شدند.   مشخص  برنج  یهامکروموزو  همه  روی

MQTLنُه  تا   یک   از   کروموزوم  هر   در   ها  MQTL  
  MQTL  تعداد  کمترین  و  بیشترین  .بود   متفاوت

  کروموزوم و MQTL  9 با 2  کروموزوم برای ترتیببه
  QTL  یاهداده   گردید.  شناسایی   MQTL  1  با  10

  در   برنج   ی هاکروموزوم  همه  که  داد   نشان  شده  ادغام
  در   دارند،  نقش  یشهرتلف  خم  ات فص   یکیژنت  کنترل

  مرتبط   یهاQTL  یحاو فقط    10  کروموزوم  که  ی حال
  در   اولیههای  QTL  عداد ت  . بود  (RV)   یشهر  حجم  با
ناحیه    24  در  QTL  دو  از   MQTLناحیه    هر

MQTL  32  تا  QTL  ناحیه    درMQTL7-3   واقع
  81/0ژنتیکی    ینان اطم  فاصله  با  7  کروموزوم   روی
  تعداد   ،یشهر   کشخ  نز و  صفات   شامل  ،مورگانسانتی 

  فاصله   بود.متغیر    یشهر   تعداد  و  یشهر   حجم  ،یشهر
فاصله    یانگینم  از  MQTLنواحی    تمام  در   ینان اطم
آن   یهاQTL  یناناطم به    کمتر   MQTL  منتسب 
  ( 3  )جدول  MQTLناحیه    20  یزیکیف  فواصل  بود.
که  باز   گا م  یک   از   کمتر شد  نواحی    ینا  برآورد 

MQTL  مهژحی  انو  عنوان به   توانی م   را م  نومی 
انتخاب   در  و   مزدنا  یهاژن جهت    نژادیبه   استفاده 

  در   یشهرریختی    صفات بهبود    یبرا  نشانگرمبتنی بر  
   .به کار کرد  برنج

دارای    MQTL4-7  و  MQTL7-3  نواحی 
های  واقع روی کروموزوم   ، اولیه  QTL  تعداد   بیشترین 

C7    وC4  با  به   . بودند   QTLناحیه    15و    32ترتیب 
از یک    MQTLسب به نواحی  منت  ریشه   صفات   تعداد 

در   ریشه  صفت    MQTLناحیه    15صفت  پنج  تا 
ناحیه   هفت  در  بود.   MQTLریشه    ین مهمتر   متغیر 

تعداد    MQTLنواحی   بیشترین  تنوع    QTLبا  و 
کروموزوم  روی  ریشه  مختلف  صفات  از  های  وسیعی 

C3  ،C4    وC7    این نتایج  بودند.  برنج واقع  در ژنوم 
ک داد  نشان  صفت   QTLحی  نوا  همطالعه  با    مرتبط 

  به  و  داشت  وجود  MQTLناحیه    42  در  یشهر  حجم
با صفات  QTL  آن   دنبال   در   یشه ر  طول های مرتبط 
ناحیه    26  در   یشهر  ضخامت  ،MQTLناحیه    32

MQTL،   ناحیه    22  در   یشهر   رشد   سرعتMQTL ،  
  ر تَ  وزن   ،MQTLناحیه    21  در   یشه ر  خشک  وزن 
ناحیه    10  در  یشهر   تعداد  ،MQTLناحیه   11  در   یشهر

MQTL،    ناحیه    2  در   یشه ر  سطح مساحتMQTL  
  MQTLناحیه    6  در   ساقه  به   یشه رطول    نسبت  و

  ینان اطم   فاصله .  ( 3  جدول  و   3  )شکل مشاهده گردید  
(CI)  MQTL35/17  تا   0/ 81  از  شدهیی شناسا   یها  

  دستبه  مورگان ی سانت  5/ 93  یانگین م  با   مورگان ی سانت
  از   ترچککو   رببرا  3/ 24  یانگینم  طوربه  که   آمد

 های اولیه بودند. QTLمیانگین فاصله اطمینان 
 

در   یهاژن  یشناس ی هست  یلتحل  و  یهتجز   واقع 

 شناسایی شده برای صفات ریشه  MQTL نواحی

  ی ها ژن   ی برا   1( GOژن )   شناسی هستی   یل و تحل   یه تجز 
در    شده یی شناسا  با   MQTLناحیه    69واقع    مرتبط 

مهم  شد.  انجام  ریشه  سیستم    ای رآینده ف   ین ر ت آرایش 
متابولیک  شامل  دخیل    زیستی  ترکیبات  فرآیندهای 

تنظیم  نیتروژن،  فرآیندهای  کننده مختلف  زیستی،  های 
فسفات،   متابولیک  رونویسی،  پروتئین،  تغییرات 

متابولیک   متابولیک    RNAفرآیندهای  فرآیندهای  و 
اصلی  بودند.  در    ی سلول   ی اجزا   ین تر کربوهیدرات  درگیر 

ریشه،   ریبوزوم   ل لو س   هسته صفات  سپس  از  و  بود.  ها 
توان به گروه فعالیت  می   ی مولکول   ترین عملکردهای مهم 

ها، فعالیت فسفوترانسفرازها،  هیدرولازها، اتصال به یون 
و   پورین  نوکلئوزید  به    یل آدن   به   اتصال اتصال 

 (. 4یبونوکلئوتید اشاره کرد )شکل  ر 
 

 

 
1. Gene Ontology    
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  هایکروموزوم یرو ایریشه یستمس آرایش  با مرتبط صفات برای شدهاییاسشن یهاMQTLو های اولیه QTL یتموقع . 3شکل 

های مرتبط با  QTLها بیانگر و خطوط عمودی در کنار کروموزوم MQTL دهنده نواحیهای مختلف روی کروموزوم نشان. رنگ برنج
اساس   موزوم بررومت چپ کسدر  اهباشد. همچنین نشانگرهای مولکولی در سمت راست و موقعیت آن مورد نظر می  MQTLناحیه 

 مورگان نشان داده شده است. سانتی 
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 برنج ریشه در آرایش سیستممرتبط با ریختی شده برای صفات آوریجمعهای QTL .1 جدول
 نوع جمعیت  نوع نشانگر های اولیهQTLتعداد  اندازه جمعیت  والدین جمعیت  منابع

Catolos et al., (2017) IR64-21 × Dular 480 6 SSRs RIL 
Courtois et al., (2003) IAC 165 × Co39 142 43 RFLP, SSRs RIL 

Ding et al., (2011) Zhenshan 97 × IRAT109 120 6 SSRs NIL 
., (2008)et alEmrich  Bala × Azucena 168 9 SSRs RIL 

Horii et al., (2006) Akihikari × IRAT109 106 6 SSRs 4F1BC 
Ikeda et al., (2007) Yumenohatamochi × Otomemochi 98 20 SSRs 8RILs F 

Niones et al., (2015) Nipponbare × CSSL47 155 4 SSRs 2F 
Kamoshita et al., (2002) CT9993 × IR62266 220 2 AFLP, RFLP, SSRs DH 

Li et al., (2015) IRAT109 × Yuefu,IL392/ Yuefu 116 1 SSRs 3F5BC 
Li et al., (2006) IR64-21 × Dular 441 89 SSRs 3F5BC 
Li et al., (2011) IRAT109 × Yuefu 430 30 SSRs 3F5BC 

Liang et al., (2013) Xieqingzao B/Zhonghui 9308 226 49 SSRs 1RIL, BCF 
Nguyen et al., (2004) CT9993 × IR62266 154 41 AFLP, RFLP, SSRs DH 
Obara et al., (2011) Taichung 65 × IRGC 104038 161 8 RFLP, SSRs HIF-NIL 
Price et al., (2002) Bala × Azucena 205 8 RFLP, SSRs 6RILs F 
Qu et al., (2008) IRAT109 × Yuefu 120 114 SSRs RIL 

Sandhu et al., (2013) HKR47 × MAS26, MASARB25 × Pusa Basmati 1460 206 17 SSRs RIL 
Singh et al., (2012) CT9993 × IR68766,IR66366 × IR66876,CT9993 × IR68566 46 2 SSRs DH, NIL, RIL 

Srividya et al., (2011) IR64 × INRC10192 140 19 SSRs RIL 
Steele et al., (2007) Kalinga III × Azucena 120 12 SSRs NIL 
Suji et al., (2012) CT9993 × IR20 100 5 SSRs NIL 
Uga et al.,(2010) IR64 × 9 Kinandang 96 1 SSRs BC2F3 
Uga et al., (2015) IR64 × Kinandang Patong 121 3 SNP ,SSR NIL 

Venuprasad et al., (2002) IR64 × Azucena 260 4 SSRs DH 
Xu et al., (2004) Zhenshan97 × Minghui63 240 33 SSRs RIL 
Yue et al., (2005) Zhenshan97 × IRAT109 240 79 SSRs RIL 

Zheng et al., (2006) IR64 × Azucena, IR1552iA × ucen, Balal × Azucena 109 16 SSRs DH 
Zhou et al., (2016) 128 CSSLs × Nipponbare 128 7 SNP, SSRs RIL 

 
 نج کروموزوم بر 12در  مختلف ریشههای اولیه مرتبط با صفات  QTLتوزیع .2جدول 

 یشهت رصفا
 کل تعداد کروموزوم

QTL 

  درصد

QTL  

 bتعداد

MQTL 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 
 1 7 - 2 - 2 1 1 1 - 1 - 16 5.1 11 ( RFW) یشهر رتَوزن 

 3 5 2 2 1 3 12 3 2 - - - 33 10.6 21 ( RDW) یشهوزن خشک ر

 2 2 6 4 - 1 6 3 1 - 7 1 33 10.6 22 ( RGR) یشهسرعت رشد ر

 8 3 4 8 3 5 17 4 6 - 3 - 61 19.6 32 ( RL) یشهل روط

 1 2 2 5 - - 7 2 3 - - - 22 7.1 10 ( RN) یشهتعداد ر

 7 - - - - - 7 2.2 2 - - - - - - ( RSA) یشهسطح رمساحت 

 5 - - - - 1 - 2 - - - - 8 2.6 6 (RSR) ساقهبه  یشهرطول نسبت 

 8 7 5 8 5 6 4 3 11 1 1 1 60 19.2 26 ( RT) یشهضخامت ر

 10 4 8 12 4 3 15 5 3 2 3 3 72 23.1 42 ( RV) یشهحجم ر

 - - QTLs 38 30 27 41 13 21 69 23 27 3 15 5 312  تعداد کل

 - - - QTLs 12.2 9.6 8.7 13.1 4.2 6.7 22.1 7.4 8.7 1.0 4.8 1.6 درصد

 - - aMQTLs 8 9 7 7 4 7 7 6 6 1 5 2 69 تعداد کل

 - - - MQTLs (%) 11.6 13.0 10.1 10.1 5.8 10.1 10.1 8.7 8.7 1.4 7.2 2.9  درصد

a  تعداد کل )MQTL ؛ شده در هر کروموزومهای مشخصb تعداد )MQTL برای هر صفت. 
RN:  یشهتعداد ر  ،RL:  یشه،طول ر  RT :  یشه،ضخامت ر  RV:  یشه،حجم ر  RSR:    ساقه،به    یشهرطول  نسبت  RFW:   یشه،ر رتَوزن  RDW :  ه،یشوزن خشک ر  RGR:    سرعت
 یشه. سطح رمساحت   :RSAیشه، رشد ر
 

  به   مربوط  مطالعات  با   ها MQTL  ی اعتبارسنج

GWAS. 

  ی هاMQTL  ینب   یتوجه قابل   یشان همپو
طریق    شده یی شناسا   ی ها  SNPو  یز متاآنالاز 
  با   مرتبط  GWAS  روش  از  استفاده  با  شدهیی شناسا
  جالب  .شتدا وجود  برنج ژنوم در ،شه یر ساختار صفات 

  شده،یی شناسا  MQTL  ناحیه   69  تعداد   از   ،که  تاس
60  MQTL  جایگاه  331  با  SNP   در   شدهگزارش  

  مورفولوژیکی   صفات  ی برا  برنج   GWAS  مطالعات

  816  مجموع  در   (.3  جدول )  داشتند  همپوشانی  یشهر
  SNP  پیک  بین  همپوشان  های یتموقع  در  برنج   ژن
(+ / -25 kb) و MQTLاستی گفتن  داشتند، قرار ها  

  شده   گزارش  SNP  نواحی  موقعیت  در   ا  یقدق  نژ   98
  یی هاژن   ،حاضر   پژوهش  در  .( 3  جدول)  گرفتند  قرار
  زیر   MQTL  و  SNP  پیک  ی هات یموقع  در  یقا  دق  که
  نامزد   ی هاژن   عنوان به  ، داشتند  قرار   مورگان سانتی   دو
  ید جد   ژن   8  این   . (4  )جدول  شدند  گرفته نظر  در  یدجد

 . ستند شه هریی صفات آرایش  بررس  برای  ینامزدها
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 تم ریشهسیس  یشمورگان برای صفات آرازیر دو سانتی  MQTLنواحی  و SNPهای نامزد در نقطه پیک . ژن4جدول 
 کروموزوم  GWASمنابع   ( bpانتهای ژن )  ( bpابتدای ژن )  توصیف ژن  اسم ژن  ( RAP IDژن ) 

Os08g0203350  Conserved hypothetical protein 6006493 6007052 Mai et al. 2020 8 

Os08g0206600  Similar to AICARFT/IMPCHase bienzyme family protein 6218688 6224037 Wang et al. 2018 8 

Os08g0206650  Hypothetical protein 6218749 6223799 Wang et al. 2018 8 

Os08g0220600 OsVIL4 Fibronectin, type III domain containing protein 7339066 7348077 Wang et al. 2018 8 

Os08g0223766  Similar to H0702G05.10 protein 7495162 7500893 Wang et al. 2018 8 

Os08g0223833  Similar to H0702G05.10 protein 7501641 7510161 Wang et al. 2019 8 

Os08g0224100 OsDPK1 Similar to Serine/thronine protein kinase-like protein 7553773 7558719 Wang et al. 2020 8 

Os08g0224150  Hypothetical protein 7554714 7558408 Wang et al. 2021 8 

 
 مورگان برای صفات آرایش سیستم ریشه زیر دو سانتی  MQTLنواحی  و SNPهای نامزد در نقطه پیک ژن . 4جدول ادامه 

 MQTLهمپوشانی با   صفات  SNP   (bp ) P-valueموقعیت پیک   توصیف ژن  اسم ژن  ( RAP IDژن ) 

Os08g0203350  Conserved hypothetical protein 6006794 0.00047458 Root length MQTL8-3 

Os08g0206600  Similar to AICARFT/IMPCHase bienzyme family protein 6219098 0.00000375 Root length MQTL8-3 

Os08g0206650  Hypothetical protein 6218102 0.00000375 Root length MQTL8-3 

Os08g0220600 OsVIL4 Fibronectin, type III domain containing protein 7339871 0.00000804 Root number MQTL8-3 

Os08g0223766  Similar to H0702G05.10 protein 7499172 0.00000555 Root length MQTL8-3 

Os08g0223833  Similar to H0702G05.10 protein 7507854 0.00000126 Root length MQTL8-3 

Os08g0224100 OsDPK1 Similar to Serine/thronine protein kinase-like protein 7556832 0.00000158 Root length MQTL8-3 

Os08g0224150  Hypothetical protein 7556832 0.00000158 Root length MQTL8-3 

 

 
   ؛یشهر ا آرایش سیستمب تبطمر MQTLنواحی واقع در  یهاژن یشناسی هست یلو تحل یه تجز. 4شکل 

 ی سلول ایجزا (ی، جعملکرد مولکول (ب زیستی، یندهایفرآ (الف

 
با دو چالش    زراعی   ت محصولا   ید تول   یک نزد   ای ینده در آ 

خواهد   مواجه    یت جمع   روزافزون   رشد   -1:  بود بزرگ 
  -2و    دهد می   یش افزا را    غلات   ید تول که نیاز به  جهان  

گرم   یمی اقل   ییرات تغ  زم و  کره  به    ین شدن  منجر  که 
گرما    ی خشکسال   ید شد   ش ی ا افز  شد و    بنابراین،   . خواهد 
از    برداری بهره   ی برا   یاهان گ   یکی ژنت   یت ظرف   یش افزا 

است و    اصلی هدف    یک (  ی منابع خاک )آب و مواد مغذ 
یشه گیاه یک  ر   نژادی ساختار برای نیل به این هدف به 

ایده  اصلاح صفت  برای  می آل  ) گران   Lobet etباشد 

al., 2013 ط  (. همچنین، ارتباQTL  های کنترل کننده
زراع   یر و سا   یشه ر صفات   و    ی صفات  است  اثبات شده 
  است   یاه در عملکرد گ   یشه ر   آرایش سیستم نقش  بیانگر  

 (Maccaferri et al., 2016 ) .   ریشه    آرایش سیستم 
گیاه    برنج  سازگاری  و  عملکرد  بر  زیادی  تنش  تأثیر  با 

  ین چند درگیر با    MQTLی نواحی  خشکی دارد. شناسای 
برا ی م   ه ش ی ر   صفت  در    کردن ی هرم   ی تواند  استفاده  و 

این  در    . استفاده شود (  MASنشانگر ) مبتنی بر    گزینش 
برای صفات    QTL  یابی مطالعه مکان   28  تعداد   پژوهش، 

با استفاده    رطوبتی و    ی تنش خشک   یط در شرا   برنج   یشه ر 
  69  یی که منجر به شناسا   ادغام شدند   QTLاز متاآنالیز  

مختلف ا ه کروموزوم   روی   MQTLناحیه   برنج    ی 
نقشه  گردید  ا پیوستگی  . طول کل  در  استفاده    ین مورد 
با تحق  برابر  ناحیه  بود.    مورگان ی سانت   1794/ 7  یق  پنج 

MQTL   نام ،  MQTL7-3  ،MQTL4-7  های به 
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MQTL4-5  ،MQTL3-2    وMQTL7-2    دارای
  10ها از  QTLتعداد    که   بودند   QTLبیشترین فراوانی  

نده سه تا پنج  کن رل نت و ک   متغیر بود   QTLناحیه    32تا  
مختلف  که بود   ریشه   صفت  داد  نشان  نتایج    ند. 

MQTL های  MQTL7-3   (81 /0   سانتی  ،)مورگان
MQTL8-1   (35 /1   سانتی ،)مورگان  MQTL7-4  

  MQTL1-6   (74 /1  ، مورگان( سانتی   1/ 62) 
  مورگان( سانتی   78 /1)   MQTL3-2و    مورگان( تی سان 

  لعات طا م   ی برا بودند که    دارای کمترین فواصل اطمینان 
ژن مکان   یق دق  در  ت  ا صف کننده  کنترل   های یابی  ریشه 

واقع در محدوده نواحی  های  ژن   . برنج کاربردی هستند 
MQTL ها  ، در این پژوهش مشخص شدند و نقش آن

در   که  گرفت  قرار  بررسی  از  مورد  تعدادی  به  ادامه 
 ها اشاره خواهد شد. مهمترین آن 
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  رمز   را  هایی پروتئین   پیام،  دهندهانتقال   هاینژ
  محیط   در   شدهمنتقل   پیام  درک   دارعهده   که   کنندمی

  به   هستند.  رسانیپیام   آبشار  اندازیراه   و   سلول  اطراف
  دهنده انتقال   های ژن   هایخانواده   ترین مهم   از   تعدادی 

  این   مختلف   هایMQTL  در   شدهشناسایی   پیام
   شد. خواهد  اشاره پژوهش
 

 کلسیمهای دهنده انتقالهای ژن

  درک   تنش،   برابر  در  گیاه  سازگاری   هرگونه   آغاز ه  نقط
  در   است.  مختلف  سازوکارهای  با  محیطی  هایمحرک

  رسانی پیام   مسیرهای   با   مرتبط  سازوکارهای  میان،  این
  غلظت  نقش  دارند.   ایویژه   اهمیت  کلسیم،  به  وابسته

  هایام یپ   انتقال  در  سلول  داخل کلسیم  توزیع  الگوی  و
 Shao et)  است  شده  اثبات  بخوبی  گیاهان  در  تنشی

2008 .,al .)  1ها کالمودولین   میان،   این   در،  

 
1. Calmodulin   

  های پروتئین   و  2کلسیم  به  وابسته  کینازهایپروتئین 
  در   کلسیمی  هایگیرنده  تریناصلی   ،3نورین کلسی شبه

  انتقال   در   مهمی   نقش  که  هستند  گیاهی   هایسلول 
 ,.Shao et al)   دارند  م کلسی  با   مرتبط   هایپیام 

  یافت  کالمودولین   هایژن   مطالعه   این  در   (.2008
  در   MQTL5.3،  CML30  در   CML14  شامل   شده

MQTL1.6،  CML32  درMQTL8.1   ،  CML28  
  کینازهای پروتئین   هایژن   بودند.  MQTL1.12  در

  ، CDPK4،  CDPK9  کلسیم  به  وابسته
CDPK12،CDPK17 ،  CDPK19،  CDPK22 ،  
CDPK29  و  CDPK27  نواحی    در   ترتیبهب

MQTL2.1،  MQTL3.4،  MQTL4.2 ،  
MQTL7.1،  MQTL7.3 ،  MQTL9.4   ،  

MQTL12.1  و  MQTL12.2    با   شدند. شناسایی  
  MQTL  قبلی ی  هاگزارش  در  که  ایمطالعه   به  توجه
  های ژن   بررسی  به   و  داشتیم   صورت   ریشه   صفات 
  پرداختیم.   MQTL  نواحی   در   افتراقی   بیان   دارای 
  و   CDPK4،  CDPK12،  CDPK17  هایژن

CDPK 19  های داده   بین مشترک  کاندیدای هایژن  
MQTL،  و   بودند  ترانسکریپتوم  یابیتوالی   و   ریزآرایه  
 ,.Daryani et al)   داشتند  افزایشی  بیان  تنظیم

  مطالعه   این   در   GWAS  مطالعات  بررسی  با  .(2022
  پیک   بین  همپوشان  های موقعیت   در  CDPK17  ژن

SNP (+ / -25 kb) و MQTLداشت.  ر ارق ها 
 

 پتاسیمهای دهنده انتقالهای ژن

این مطالعه، ناحیه نتایج  واقع   MQTL7.3  بر اساس 
  خانواده  از   عضو   یک در بردارنده    C7  موزومکرو  روی
  در   HAK144  ژن  نام  به  یمپتاس  دهندهانتقال   های ژن
  ، C7  کروموزومروی    MQTL7.4ناحیه    و  است   برنج

ن  خانواده  این  از   دیگری  ژندارای     HAK7  امبه 

 
2. Calcium-dependent protein kinase   
3. Calcineurin B-Like proteins   
4. High-affinity Potassium (K+) Transporter 14 
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  در   AtKUP/HAK/KT  یافتهجهش   ژن.  باشدمی
است    دهنده انتقال   یک   آرابیدوپسیس    بر   وپتاسیم 

  انقباض   در   عمدتا   و  گذاردی م  یر ثأ ت  ی تکامل  یندهای فرآ
  است   ثر ؤ م  ریشه   کشنده  تارهای   رشد   و   سلول   ی طول
(Gierth & Maser, 2007).  این    ژن از  دیگری 

ناحیه    در  C6  مکروموزوروی   HAK10خانواده به نام  
MQTL6.3  ژن  و  HAK12   کروموزوم   در  C8   در  

  این نقش    یاهان، گ  در  دارد.   قرار  MQTL8.2ناحیه  
  ین اکس  یعتوزدارد    احتمال  و  خاک   یمپتاس  جذب  ژن
 (.Gierth & Maser, 2007)باشد می  یشهر

 یناز کینپروتئ ینترئون سرین/  گیرندههای ژن

-LRR)  ین لوس  ارتکر  از   ی غن   کینازی   های یرنده گ

RLK)خانواده از ی بزرگ بخش ها RLKژنوم  در  را ها  
متفاوت، د  سه  شامل  و   دهندی م  یل تشک  یاهیگ   امنه 

  غشایی   ترا   امنه د  یک  ی، سلول   خارج  LRR  امنه د  یک
  یتوپلاسمی س  ینازک  ین ترئونسرین/    امنهد  یک  و

  یرهای مس  در   یدیکل  نقش   ها LRR-RLK  .هستند 
  یاه گ  ه سعتو  و  رشد   در  های دخیلپیام  انتقال  مختلف
این    .(Shiu and Bleecker, 2001)   دارند در 

  LRR،  rNBS10ی  ینازکهای  یرنده گپژوهش،  
(MQTL11.3)  و  rNBS41  (MQTL2.2)  

که  گردید    ی یکال آپ  ی هایستم مر  توسعه   در   شناسایی 
هستندؤ م  ساقه  و  یشهر  ,.DeYoung et al)   ثر 

ی  کینازپیام    انتقال  با  گیرنده   این ،  همچنین  (.2006
  مطالعه در    د. ردا   نقش   مویی   ریشه  طول   یش افزا  در 

/    گیرنده  بیشترین  حاضر   در   یناز ک  ینترئونسرین 
جزو  MQTLنواحی    1هاRLCK  ژنی   هایخانواده ، 
/    گیرنده   (. 3  )جدول بودند     یناز ک  ین ترئونسرین 

ACTPK1  ناحیه    درMQTL2.1،    ژنPP2C49  
ژن    MQTL5.2ناحیه    در ناحیه    در   SHR5و 

MQTL8.2  ریشه   سلولی  دیواره  ن شد   لیگنین  در  
  . ثر استؤ م  خشکی   تنش  به  تحمل   در که    دارند  نقش 

  ین ترئونسرین /    هایگیرنده  ژنیهای  خانوادهدیگر    از

 
1. Receptor for Activated C Kinase  

به  می   ینازک در    WAKتوان  که  کرد    دیواره اشاره 
( و   et alLi,. 2009دارند )   2نقش پلاسمولیز   سلولی 

و  می   خشکی  تنش  تحملموجب     در شوند 
  دیده  MQTL  نواحی   رد   مختلف   های کروموزوم

  و   rNBS10،  rNBS41  های ژن   (.3  )جدول اند  هشد
SHR5  پیک   بین   همپوشان  های موقعیت  در  SNP  

(+/-25kb)  و  MQTL ژن  داشت.  قرار   ها  rNBS41  
 داشت.  قرار SNP پیک  نقطه  در  دقیقا  
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در این مطالعه مربوط به    رونویسی  عوامل  مهمترین از  
مانند ژن    NAC  ژنی خانواده  هب  توان می   ریشهصفات  
NAC5    درMQTL11.2  های نقش   که  کرد   اشاره  
  نمو   نظیر  زیستی  مهم  فرایندهای  در   مختلفی   تنظیمی

در    ژنی   خانوادهاین    دارند.  عهده  به  تنش  به  پاسخ  و
  ان یب  (. 3  )جدولند  شد شناسایی    MQTL  نواحی 

OsNAC5  ش ی افزا  با  همراه  شهیر   قطر  شی افزا  باعث  
  با   شهیر   قطر  ش یافزا  .گردند می   یچوب   آوند   قطر

  تحمل   و یی  نها   محصول ی  درصد  70  تا  20  ش یافزا
  . ((Jeong et al., 2013  است   ارتباط   در   ی خشک   به
  نظیر   تنظیمی  فرایندهای  در  NAC  خانواده  هایژن
  پیری   ساقه،   انتهایی   مریستم  تشکیل   جنین،   و   بذر   نمو

  های ریشه   و  ثانویه  دیوار  تشکیل  سلولی،   تقسیم  برگ،
  در   همچنین   و   فیبر   رشد   کسین،اُ  رسانیپیام   نبی، جا

  هستند   درگیر  زیستی   غیر   و   زیستی   های تنش   به  پاسخ 
(Jeong et al., 2013).   

ناحیه   مطالعه،  این  پنج    MQTL4.3در  تعداد  با 
سرعت رشد  یشه،  حجم ر درگیر با صفات    QTLناحیه  

با تعداد دو   MQTL5.3و ناحیه    یشه ضخامت ر  و  یشه ر 
صفات  نترل ک   QTLناحیه   ر کننده  طول    و   یشه حجم 
روی    9CWOX  و   WOX43  های با دارابودن ژن   ریشه 

و   رشد  )جدول صفات  دارند  مهمی  نقش  ریشه    توسعه 

 
2. Plasmolysis 

3. WUSCHEL-related Homeobox 7  
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ژنی  3 خانواده   .)WOX ،   به برنج خشک   تحمل  از    ی  را 
 Zhao etدهد ) یشه افزایش می ر   یستم توسعه س طریق  

al., 2015  )  (. 3)جدول 
ل مختلف رشد و  اح کسین نقش مهمی در تنظیم مر اُ

اُ  .نمو گیاهان دارد  کسین  مطالعات نشان داده است که 
  کسین گو به اُ های پاسخ این فرآیندها را با استفاده از ژن 

 (ARF )1   می اعضای کن تنظیم    در   ARFخانواده    د. 
بیان    کلیدی   نقش   اکُسین   به   پاسخگو   های ژن   تنظیم 

  ن اکُسی  توسط  که  هایی (. ژن Ellis et al., 2005دارند ) 
دارای    شوند می   رو روبه   تنظیم   کاهش   یا   افزایش   با 

  ( AUX/IAAبوده )   انداز خود در راه   AUXREموتیف  
خانواده   عوامل   به   که  شود  می   متصل   ARF  رونویسی 
 (Ellis et al., 2005; Wang & Estelle, 2014  .)

  تنظیمی   نقش   در گیاهان بیانگر   ARFهای  ژن   بررسی 
  در   مثال   عنوان به   ت. گیاهی اس   مهم   فرایندهای   در   ها آن 

  جانبی   ریشه   نمو  و   گره  برای تشکیل  ARF8تنظیم   سویا 
و   الزامی  حضور   در   است    ARF16  و   ARF 12  برنج 
به کمبود   برای    مجدد   توزیع   تنظیم   با   آهن   پاسخگویی 

می   اکُسین  ) ضروری   ;Van et al., 2013باشد 

Zhang et al., 2015 های (. ژن  ARF    وAUX/IAA  
پیام  از اهمیت  اُ رسانی  در مسیر  برخوردار    بسزایی کسین 

و  تنظیم   هستند    و   رشد   در   درگیر   های ژن   بیان   باعث 
می   توسعه  به    ی جانب   یشه ر   یل تشک شوند.  گیاه  برنج 

  دارد   یاز ن   ARF  رسانی پیام   و   IAA  ین کس اُ
 (Yamauchi et al., 2019 ) .    عوامل رونویسیARF1  
 (MQTL11.4  ،)ARF16   (MQTL1.3  ،)ARF20  
 (MQTL7.2 ،)ARF7   (MQTL6.4  و )ARF24   (2 

MQTL12. های  ( در این پژوهش شناسایی شدند. ژن
ARF1    وARF7   های همپوشان بین پیک  در موقعیت
SNP   (+/-25 kb  و )MQTL  .اعضای  ها قرار داشتند
مسیر  2( YUCCA)   خانواده  در  وابسته    IAA  ز نت بیوس ، 

 
1. Auxin Response Factors   
2. Yucca of monooxygenase   

و  تریپتوفان  به  در    به    نقش محیطی    های تنش واکنش 
رشد    ن خانواده ژنی در ای .  ( Woo et al., 2007)   د ن دار 

اصلی   ریشه  م تشکیل    و سریع  کشنده  ثر  ؤ تارهای 
بالای    ، همچنین .  هستند  رونویسی   IAAبیان  ژن    در 

دارد  نقش  این  Woo et al., 2007)   اکُسین  در   .)
ژن  YUCCA4   (MQTL1.2  ،)های  پژوهش، 

YUCCA12   (MQTL2.2  ،)YUCCA8  
 (MQTL3.1  و  )YUCCA11   (MQTL12.1  در  )

 (. 3شناسایی شدند )جدول    MQTLی  نواح 

OsWRKY76    که درMQTL9-3    قرار دارد، رشد
می ریشه  تنظیم  برنج  در  را  جانبی  این  های  از  و  کند، 

های  طریق موجب رشد ریشه و افزایش تحمل به محیط 
 (. Yamamoto et al., 2018شود ) شور و خشک می 
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کنند که در  ی م   هایی را رمز پروتئین های عملکردی  ژن 
و   خصوصیات  از  بسیاری  و  دارند  قرار  مسیر  انتهای 

شوند. در  های مقاومت به خشکی را باعث می مکانیسم 
مطالعه،   ناحیه  این  محدوده  های  ژن   MQTL2.2در 

)جدول    Expansinخانواده   شدند  در  3شناسایی  که   )
دارن  نقش  ریشه  تعداد  افزایش  و  ریشه  شدن  د  طویل 

 (Cho & Cosgrove, 2002  از گیاه  نمو  و  رشد   .)
طریق تغییرات در دیواره سلولی از جمله سست شدن و  

مجدد  شدن  می   3جمع  .  ( 3)جدول    گیرد انجام 
نقش  پروتئین  که  دارند  وجود  سلولی  دیواره  در  هایی 

توسعه  تنظیم  در  ایفا  مهمی  سلولی  دیواره  پذیری 
مل کلیدی در  یک عا  Expansinهای کنند. پروتئین می 

کردن  تنظیم د   سست  و  سلولی  کنندگی  یواره 
فرآیندهای  توسعه  کنترل  در  که  هستند  سلول  پذیری 

  . ( Cho & Cosgrove, 2002)   رشد گیاه لازم هستند 
افزایش طول  سبب    OsEXPA8ژن    اندازه بیان بیش از  
اولیه  ریشه و    ریشه  می تعداد  جانبی  شود  های 

 
3. Reassembly  
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 (ZhiMing et al., 2011 .)   ناحیه ژن در    های موجود 
MQTL2.2    شاملEXPA13  ،EXPA14  ،

EXPA22  ،EXPA23    وEXPA24    (.  3بودند )جدول
  EXPB14  ،EXPB11  ،EXPA16های  همچنین، ژن 

)جدول    EXPA32و   شدند  شناسایی  اکثریت  3نیز   .)
قرار داشتند.    C2اعضای این خانواده ژنی در کروموزوم  

ر طویل شدن  د   C2رسد کروموزوم  بنابراین، به نظر می 
اساسی  نقش  ناحیه  ا   ریشه  کند.  در    MQTL12.1یفا 
صفات   ر برگیرنده  و  ضخامت  ر یشه    ژن و    یشه حجم 

)جدول   RHL  مهم  ژن  3  بود   .)OsRHL11  
ریشه    رشد و    یری گ شکل   کننده کنترل  کشنده  تارهای 
 ( متاآنالیز   (. Ding et al., 2009است  انجام    QTL  با 

نواحی  تعداد   ی کروموزوم   نقش  کنترل  صفات    ی در  از 
  یز متاآنال یل  و تحل   یه . تجز دید گر مشخص    یشه مختلف ر 

QTL   برنج ر م   یشه  گزینش ؤ گامی  در  بر    ثر  مبتنی 
پ   است نشانگر   اطلاعات  شناسایی    ی ا ایه و  جهت  در 

فراهم    برنج   ریشه   ثر بر رشد و نمو ؤ م   های کاندیدای ژن 
 .  آورد ی م 

  شد   شناسایی   که  ایه رگ  ریشه  رشد  ژن  اولین
CRL2   هستند  (2005, .et al Inukai.)   این   در  

-CRL2  (M-QTL1.8،)  CRL1a  (M  طالعهم

QTL2.8،)  CRL1  (M-QTL3.1،)  
CRL4/OsGNOM1  (M-QTL3.6،)  OsCRL5  

(M-QTL7.1،)  CRL6  (M-QTL7.4)  و  CRL4  
(M-QTL12.2)  ژن  که  شدند   یافت  CRL6   در  

  SNP  (+/-25 kb)  پیک  بین  همپوشان   هایموقعیت
  که   دهدمی   ارائه   شواهد   داشت.   قرار   ها MQTL  و

CRL 6  رشد   در   اکسین  دهیسیگنال  مسیر  یق طر  از  
   (.Wang et al., 2016) دارد نقش  ایه رگ  ریشه

  روی   دار معنی   MQTL  ناحیه   69این پژوهش،    در      
فاصله اطمینان    که   شدند  شناسایی   برنج   کروموزوم   12
  یانگینم  از  ترکوچک  برابر   24/3  یانگینم  طوربه ها  آن 

 
1. Hal2-like protein   
2. Crown rootless  

  ی احنو  . ندبود  یهاول  ی هاQTL  ینان اطم  فاصله
MQTL   32  تا  5  شامل   شدهشناسایی  QTL  و   ولیها  
  پنج   تا   سه   ی برا  متعدد  ی هاQTL  کنندهمنعکس 
  (، RN)   یشهر  تعداد  نظیر  ریشه   آرایش   با   مرتبط  صفت
  یشهر   حجم   ، (RT)  یشهر  ضخامت   ، (RL)   یشهر   طول

(RV)،  ساقه  به  یشهر  طول  نسبت  (RSR)،   رتَوزن  
  رعت س  ، (RDW)  یشهر  خشک  وزن   ،(RFW)  یشه ر

  ( RSA)  یشهر  سطح  مساحت   و  (RGR)   یشهر  درش
  آرایش   در   دخیل   کاندیدای  های ژن   جمله   از  ند. بود

  قرار   MQTL  نواحی   در  که   برنج  ریشه   سیستم
  ریشه   رشد )  WRKY76  هایژن   به  توان می   داشتند 
  تشکیل   در   اکسین   مسیر  رسانی )پیام   ARF1  ، (جانبی
  ریشه   تشکیل   در   ثر ؤم   اکسین )  IAA8،جانبی(   ریشه

  تعداد   و  اولیه  ریشه  طول  افزایش)  EXPA8  ،(انبیج
توسعه  )   WOX9  و   WOX4،  ( های جانبی ریشه  رشد و 
)رشد و توسعه ریشه جانبی از طریق    HOX11،  ( ریشه 

پیام  جاسمونیک مسیر  مسیر  )   YUCCA8اسید(،  رسانی 
تارهای    رشد و    یری گ )شکل   RHL،  اکسین(   ز نت بیوس 

  NAC5  )تشکیل ریشه گرهی( و   CRL6کشنده ریشه(،  
کرد. )ق  اشاره  ریشه(  قابل   طر  بین  همپوشانی  توجهی 

MQTL شده با استفاده از متاآنالیز و های شناساییSNP  
مرتبط    GWAS  شده با استفاده از روش های شناسایی 

در  ژن که    8، در ژنوم برنج وجود داشت.  RSAبا صفات 
MQTL   و    مورگان زیر دو سانتی  نان ی با فاصله اطم های

  ی ها عنوان ژن ، به داشتند   ار قر   SNP  پیک   ی ها ت ی موقع 
جد  برای    ید نامزد  ریشه  آرایش  صفات  در  دخیل 
 شوند. می های بیشتر پیشنهاد  بررسی 
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