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ABSTRACT

Introduction: Improving yield-related traits in major crops such as rice requires accurate identification of the genomic regions controlling these traits. Although 

many studies have reported QTLs for photosynthesis-related traits in rice, differences in mapping populations and experimental conditions have made it difficult 

to combine their results for practical applications. Meta-analysis provides an effective approach to integrate QTL data from different studies, identify consensus 

genomic regions (Meta-QTLs, MQTLs), and overcome the limitations of individual QTL mapping studies. 

Materials and methods: In this study, studies reporting QTLs associated with photosynthesis-related traits in rice were first collected and reviewed. Among the 

27 identified studies, 17 studies comprising 129 eligible QTLs were finally selected for the meta-analysis. A consensus map was then constructed, and MQTL 

regions were identified in centiMorgans (cM) according to the software guidelines. Subsequently, genes and molecular markers located within or adjacent to the 

MQTL regions were identified. Finally, the functional pathways of the candidate genes were analyzed using relevant bioinformatics databases and tools.

Results: A total of 32 MQTLs were identified. Chromosomes 1 and 3 each contained five MQTLs, representing the highest number, whereas chromosome 9 

contained only two MQTLs. No MQTLs were detected on Chromosomes 7, 8, 10, or 11. Candidate genes within the MQTL regions were identified using online 

databases and bioinformatics tools. Overall, 131 gene IDs were found in 29 MQTLs. MQTL6.3 contained the largest number of candidate genes (59), while 

MQTL1.2, MQTL3.2, and MQTL4.3 each contained only one gene. No candidate genes were identified in MQTL12.3 or MQTL3.1. Several important genes, 

including OsCML19, OsSTA36, OsRDCP4, OsPP2C60, OsSEC18, OsZIP54, and OsUCL18, were identified as promising candidates. Gene ontology and 

pathway analyses indicated that environmental stresses such as cold, heat, and salinity affect photosynthesis and chlorophyll content by activating biological 

processes related to protein folding, cell wall metabolism, hydrogen peroxide response, and root development. In addition, molecular functions associated with 

transcription factor binding, nitrate reductase activity, and molybdenum cofactor binding were significantly enriched. 

Conclusion: Although QTL mapping in individual studies is challenged by environmental effects, differences among parental genotypes, genetic background, 

and chromosome map characteristics, the QTL meta-analysis conducted in the present study provided a comprehensive chromosomal map, enabling the 

simultaneous analysis of the collected QTLs and the identification of significant meta-QTLs (MQTLs). Investigation of the genomic regions underlying these 

MQTLs led to the identification of key genes involved in stress responses, stress-responsive pathways, and their encoded protein products, ultimately revealing 

the identification of important biological and functional pathways at the cellular and molecular levels. These findings may improve our understanding of the 

molecular mechanisms underlying photosynthesis and provide a basis for more effective crop breeding. However, the results of QTL meta-analysis depend on 

the quality and diversity of the primary studies, including population type, marker density, statistical methods, environmental conditions, and developmental 

stage. In the present study, due to the limited number of studies addressing photosynthesis-related traits, all available data were included without accounting for 

variation in environmental conditions and developmental stages. Therefore, the identified MQTLs and candidate genes require validation in independent 

populations and environments through fine mapping, gene expression analysis, and molecular approaches. 
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   مسیرهای عملکردی در برنج های کاندیدا وهای مرتبط با فتوسنتز، شناسایی ژنQTL فراتحلیل
 

    3یسوهان یمحمدمهد و   2ان یزهرا پزشک ،   1یعاطفه صبور،   1یکاظم ان یشا
 

 . رانی. رشت، الانیدانشگاه گ یگروه زراعت و اصلاح نباتات، دانشکده علوم کشاورز 1
 . رانیا ،یبندرانزل  ،یکشاورز  جیآموزش و ترو  قات، یکشور، سازمان تحق یلاتیعلوم ش قاتیموسسه تحق ،یداخل یهاآب یپرور یپژوهشکده آبز  2
 . رانی. رشت، الانیدانشگاه گ یدانشکده علوم کشاورز ،یکشاورز یوتکنولوژیگروه ب 3
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 چکیده 

های ی مرتبط است. اگرچه پژوهشهای ژنتیک، نیازمند شناسایی دقیق جایگاهمانند برنج   تراتژیکفات عملکردی در محصولات اسی راهکارهای بهبود صتوسعه   :مقدمه

ن  برداری کاربردی همچناسازی نتایج جهت بهرههای فتوسنتزی برنج انجام شده، اما به دلیل تفاوت در شرایط آزمایشگاهی و والدین، یکپارچهQTL در زمینه  متعددی  

داده فراتحلیل  است.  چالش  دسیک  و  موجود  جایگاههای  به  م  مشترکهای  تیابی  یا  ژنوم  از ،  QTL  (Meta-QTL: MQTL)تا روی  عبور  برای  کارآمد  راهکاری 

 .شودهای مطالعات انفرادی و شناسایی نواحی ژنتیکی با ثبات بالا محسوب میمحدودیت

در   شده،ییشناسالعه  مطا  2۷  انیشدند. از م   یو بررس  یدر برنج گردآور  یمرتبط با صفات فتوسنتز  یهاQTLربوط به  ، ابتدا مطالعات م تحقیق  نی در ا  :هامواد و روش

  یواح، نBioMercator  افزارو بر اساس دستورالعمل نرم  هیته  یانتخاب شد. سپس نقشه توافق  لیانجام فراتحل  یبرا  طیواجد شرا  QTL  12۹مطالعه شامل    1۷  تینها

MQTL    متا  یمجاور نواح   یها و نشانگرهاشدند. در ادامه، ژن  نییتع  مورگانیسانتبر حسبQTL  با   دیکاند  یهاژن  یعملکرد  یرهایمس  ت،یو در نها ند  شد  ییشناسا

 .قرار گرفتند  یمرتبط مورد بررس یکیوانفورماتیب  یداده و ابزارها یهاگاهیاستفاده از پا

 QTLمتامتا کمترین تعداد    یناحیهبا دو    ۹متا بیشترین و کروموزوم    یناحیهبا پنج    3و    1های  شدند؛ کروموزومایی  شناس  QTLمتا  32  در کلنتایج  براساس    ها:یافته

رد مو  QTLمتاهای موجود در این نواحی  با استفاده از ابزارهای آنلاین، ژن  ی متایی شناسایی نشد. هیچ ناحیه  11و    1۰،  ۸،  ۷های  را داشتند. همچنین در کروموزوم

با   MQTL6.3ها مربوط به  ترین تعداد ژنیافت شد؛ بیش  QTLمتا  2۹  ی ژنی درشناسه  131های کاندید معرفی شدند. در مجموع  عنوان ژنیی قرار گرفته و بهناساش

مقابل،    ۵۹ بود. در  تنها یک شناسه  4.3و    3.2،  1.2های    QTLمتاشناسه  و در  هرکدام  ژ  MQTL3.1و    MQTL12.3ی ژنی داشتند  از    سایی نشد. نی شناهیچ 

ژنجمله شناساییی  مهم  میهای  به  شده  کرد.    OsUCL18و    OsCML19  ،OsSTA36  ،OsRDCP4  ،OsPP2C60  ،OsSEQ18  ،OsZIP54توان  اشاره 

در  شود که  میوفیل  ان کلرو میز  تغییراتی در فتوسنتزباعث  هایی مانند سرما، گرما و شوری،  ها نشان داد که تنششناسی و مسیرهای عملکردی این ژنتحلیل هستی

شوند.  طور چشمگیری فعال می م ترکیبات دیواره سلولی، پاسخ به هیدروژن پراکسید و رشد ریشه بهها، متابولیس این وضعیت مسیرهای زیستی نظیر تاخوردگی پروتئین

 .دهندنشان میمعناداری دن با کوفاکتور آن، تغییر بیان مولیب یب یونهای مولکولی همچون اتصال عوامل رونویسی، عملکرد نیترات ردوکتاز و ترکهمچنین فعالیت

  لیفراتحلاست،    مواجه  کروموزومی  نقشه   و  ژنتیکیهایی همچون اثرات محیطی، تفاوت والدین، زمینه  در مطالعات موردی با چالش QTL یابیاگرچه مکان  گیری:نتیجه

QTL  مجموعه  همزمان  یبررس  نامکا  ،یکروموزوم   جامعنقشه    میبا ترسحاضر    قیدر تحق  QTLمتاو    را فراهم آورد  شده  یآور جمع  یهاQTLیی شناسا  داریمعن  یها 

حاصل از    ینی تنش و محصولات پروتئ  طیشده در شرافعال  یرهایدر پاسخ به تنش، مس  لیدخ  یدیکل  یهاژن  یابیرد به    منجر  هاQTLمتا  نیا  یژنوم . بررسی نواحی  شد

فتوسنتز را   یمولکول   یدرک سازوکارها  نندتوایم   هاافتهی  نیشدند. ا  ییشناسا  یو مولکول  ی در سطح سلول  یو عملکرد  یکیولوژیمهم ب  یرهایمس  تی و در نها  دیآنها انجام 

و    طیمح  ،یروش آمار تراکم نشانگر،    ت،ی)نوع جمع  هیو تنوع مطالعات اول  تیفیبه ک  لیفراتحل  جیحال، نتا  نیباشند. با ا  اهانیمؤثر گ  ینژادبه  سازنهیو زم   دهی بهبود بخش

  وارد   یرشد  و   یطیمح  تنوع  گرفتن  نظر  در  بدون  هاداده  همه  ،یفتوسنتز  صفات  با  مرتبط  مطالعات  محدود تعداد    لیدلبه  پژوهش،   نیا  در.  است  وابسته(  رشدمرحله  

  ی ها روش  و  انیب  لیتحل  ق،یدق  یاب ی نقشه  قیطر  از  ،لمستق  یهاطیمح  و  هاتی جمع  در  یاعتبارسنج  ازمندین  شدهیمعرف  دی کاند  یهاو ژن  هاQTLمتا  نیبنابرا  شدند؛

 .هستند یمولکول

 .هستی شناسی ژن  محتوای کلروفیل،  ،QTLمتا، QTLابی ینمکا  های کلیدی:واژه

 یمقاله پژوهشاله: مق  نوع
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 ۸۹ . 11۸-۸۷(، 1)۵،  14۰۵ت، غلا یمیوشیو ب یوتکنولوژی و همکاران/ ب کاظمی
 

 هدممق

نقااش ها گیاهااان در تاا مین اناارژی و پااروتئین انسااان

ویژه گندم و بارنج غلات به  از میان آنهادارند و  ای  ویژه

ی را در میان گیاهان زراعی بیشترین سهم انرژی مصرف

یکی از  (.Oryza sativa L) این میان، برنج رد. دارند

رود کاه تقریباا  منابع غذایی اصلی جهان به شمار مای

همچنین، .  کننداز آن تغذیه می  مردم جهاندرصد    ۷۰

ایان درصد اراضی کشت غالات متعلاق باه    2۵حدود  

باالایی   گیاه است و در سبد غذایی خانوارها از اهمیات

 Panesar and Kaur, 2016; Jiang) تبرخوردار اس

et al., 2010.) 

از   همواره  بهبود عملکرد دانهو    افزایش تولیدات گیاهی

و  . صافات مورفولوژیاکناژادی اساتباهاصالی    اهداف

فیزیولوژیک مانند اندازه برگ، سطح کلروفیل، کاارایی 

 دارنادعملکارد    درتوسنتز و سبزینگی، نقش کلیدی  ف

(Teng et al., 2004; Bing, 2006)، ات این صفبنابر

فتوسنتزی و صفات فیزیولوژیک مرتبط با آن از دیدگاه 

هاایی ویژه در برابر تنشنژادی غیرزنده، بهنژادی و بهبه

 ,.Sun et al) دمانناد شاوری، اهمیات زیاادی دارنا

2019.) 

ز جملاه عملکارد و صافات هام زراعای، ااکثر صفات م

داشاته و ی و پیچیاده  مرتبط با فتوسنتز، ماهیتی کم ا

د زیادی ژن با اثرات منفارد کوچاک کنترل تعدا  تحت

هسااتند. عاالاوه باار ایاان، ایاان صاافات معمااولا  از 

پذیری نسبتا  پایینی برخوردار باوده و در نتیجاه وراثت

ی میزان پیشرفت ژنتیکای حاصال از گازینش فناوتیپ

 (.Sabouri et al., 2010) بارای آنهاا محادود اسات

 یصافات کم اکنناده  ناواحی کنترلرو، شناسایی  ازاین

(QTLs)  با استفاده از نشانگرهای مولکولی، رویکاردی

مؤثر برای آشکارسازی عوامال ژنتیکای ماؤثر بار ایان 

های اصلاحی به صفات پیچیده و افزایش کارایی برنامه

(. Rabiei and Sabouri, 2008) رودشاامار ماای

در مورد متعددی    QTLیابی  های مکانپژوهش  تاکنون

انجاام شاده اسات. از جملاه نتز  صفات مرتبط با فتوس

در مجماوع (، Teng et al., 2004تنا  و همکااران )

-QTL  (qNPR-6  ،qNPR-4  ،qCC-1  ،qCCهشت  

3 ،qCC-8 ،qSR-4 ،qTR-4 ،qTR-7)  باااا درصاااد

برای صافاتی   ،ده درصدتوجیه واریانس فنوتیپی بالای  

مانند میازان خاالف فتوسانتزی، محتاوای کلروفیال، 

 کروماوزومشاش  عرق روی  یزان تای و مروزنهمقاومت  

در پژوهشای کاه همچنین    .نمودندشناسایی و گزارش  

 های مرتبط باا پیاری بارگQTLبه منظور شناسایی  

 1F1BC  تیادر دو جمع  QTL  ازده،  یاصورت گرفات

بزرگ   ی هاQTL  از آنها جزءکه تعدادی    شد  ییشناسا

در بررسای  (.Abdelkhalik et al., 2005) بودناداثر 

 QTL، یک (Takai et al., 2010)مکاران تاکایی و ه

، برای مقدار 4کروموزوم  RM3534در نزدیکی نشانگر  

SPAD  دهی باا توجیاه برگ پرچم در مرحلاه خوشاه

  شناسایی شد. درصد 6۸تغییرات فنوتیپی کل 



 ۹۰ . .. در برنج ی عملکرد ی رهایو مس دایکاند ی هاژن  ییمرتبط با فتوسنتز، شناسا ی هاQTL لیفراتحل
 

مط سایر  پژدر  و  مکانوهشالعات  با  مرتبط  یابی های 

QTL  سبزمانی و  فتوسنتز  جمعیت که  های  های از 

مصنو طبیع و  شد ی  استفاده  مختلف  به  عی  منجر   ،

مؤثر   ژنومی  نواحی  توجیه شناسایی  میزان  همراه  به 

( آنها  و2Rفنوتیپی  مهم    (  این نشانگرهای  به  پیوسته 

شد  ,.Fu et al., 2011; Zhang et al)  نواحی 

2014; Dai et al., 2015; Huang et al., 2015; 

Ye et al., 2017; Yamamoto et al., 2017; 

Sun et al., 2019; Dwiningsih et al., 2021.) 

های مرتبط با صفات مهم زیادی  QTLاگرچه تاکنون  

شده  گزارش  و  ایناندشناسایی   ،  QTL  دربندرت  ها 

ویژه  های  برنامه  به  نژادی  کمک  به  به    نشانگر انتخاب 

(1MAS)  گرفته قرار  استفاده  معمولا  چون    .اندمورد 

QTLرد اعتبارسنجی قرار های شناسایی شده کمتر مو

و  گیمی  و QTLثباترند  ژنتیکی  تنوع  دلیل  به  ها 

از طرفی با وجود طیف گسترده    .محدود است  محیطی

شده،    QTLمطالعات   در   لیدلبه انجام  تفاوت 

ژنتیکی  زمینه  استفاهای  شرامورد  و   یش یآزما  طیده، 

ارزیابی    ی هاروش اینهمپوشان  ، یپیفنوتمختلف   ی 

QTLم مطالعات  در  محدودها  اغلب  و بوده    ختلف 

های ساده دقیق ارزیابی میزان همپوشانی آنها به روش

راستا.  نیست  این  ترکیب   QTL فراتحلیل  در  امکان 

شناسایی و  مختلف  مطالعات  با QTL نتایج  های 

را   گسترده  میسازگاری   فراتحلیل   در.  کند فراهم 

 
1 . Marker Assisted Selection 

QTL  ها،  QTL های آزمایش  از  حاصل  مستقل   های 

 مرجع  نقشه  یک  روی   و   شده  ادغام  ریکدیگ  با   گوناگون 

 واقعی   تعداد  تخمین  امکان  ،این کار  شوند.قرار داده می

QTLمتا  شناسایی   تر،دقیق  بیان  به   یا  هاQTLها 

(MQTLs  )  مکانی   برآورد  به  منجر  کند ومی   فراهمرا  

  کاهش   همچنین  و  معتبر  های QTL  برای   تردقیق

)می   آنها  اطمینان  فاصله  ;Veisi et al., 2022شود 

Kaur et al., 2023.)   

فراتحلیل بر روی صفات  تاکنون  مختلف های متعددی 

است رسیده  انجام  به  برنج  همکاران   . در  و  سلامت 

(Selamat et al., 2021  ) فراتحلیل    درQTL های

خشکی تنش  با  بررسی    ،مرتبط  صفت    13  روی با 

در   QTL  6۵3نقشه ژنتیکی متفاوت و    2۷  از  مرتبط،

ودنکر استفاده  برنج   از    QTLمتا  ۷۰  د    4۵3متشکل 

QTL    چنین  . هم شناسایی نمودندرا روی نقشه توافقی

و   26۸ترتیب  به   MQTL1.6و    MQTL1.5در نواحی  

در  ژن    64۰ کردندژن    MQTL3.1،  ۷۸۷و  .  گزارش 

از هستیآنها   آ  پس  و  پایین دستی شناسی    ، نالیزهای 

های مسئول پاسخ به تنش  از پروتئین   تعداد محدودی 

  شامل  کهکردند  در فراتحلیل فوق شناسایی  را  خشکی  

ABI5  ،GBF4  ،PID  ،AHK2  ،ATG18A  ،

MTERF ،DTX48  وITPK2  .بودند 

فراتحلیل مطالعه  بررسی    دیگر،    QTL  در    114با 

QTL  سه متا   ،مرتبط با وزن دانهQTL   روی کروموزوم

مجموع،    3 در  ناحیه  سه  این  در  شد.    1۷۹شناسایی 
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ها نقش رشدی و  د از آنمور  2۵ژن شناسایی شد که  

داشتند.   برنج  گیاه  در  شد  چنین  همنموی  مشخف 

ی یهاژن(،  MQTL3.1)   3کروموزوم    QTLمتاروی  

که   دارند  دانه  در  وجود  آسپاراژیناز نمو  بیوسنتز  در  و 

   (.Anilkumar et al., 2022) هستندمؤثر 

 Veisiویسی و همکاران )  QTLدر مطالعه فراتحلیل  

et al., 2022  )  ژنکه شناسایی  کابرای  ندید  های 

جوانه  با  گرفت،  مرتبط  صورت  برنج  در    6۷تعداد  زنی 

QTL   نتایج دادند.  قرار  فراتحلیل  و  بررسی  مورد   را 

شناسایی به  آنها  با    QTLمتا  32  تحقیق  مرتبط 

  با  MQTL11.3نواحی  .  منتهی شدبرنج    زنی درجوانه

فنوتیپی تغییرات  و   ۹/۵4  (2R)  توجیه  درصد 

MQTL1.2  2ا  بR  ۷/36   مهم  درصد نواحی از  ترین 

با   شدند.  جوانهمرتبط  شناسایی  برنج  در  در آنها  زنی 

در    MQTL11.3  ،12ناحیه   و    MQTL1.2  ،2۰ژن 

 . را گزارش نمودندژن 

دیگر،   پژوهشی  در  آن،  بر  مستقل    QTL  1۹3علاوه 

آمیلوز،  محتوای  مانند  برنج  در  دانه  کیفیت  با  مرتبط 

آوری  مطالعه جمع  26شدن از  قوام ژل و دمای ژلاتینه  

برای    QTLمتا  26و مورد سنجش قرار گرفت و تعداد  

در   شد.  شناسایی  برنج  کیفیت    MQTL6.2صفات 

با هر سه صفت )  QTLبیشترین تعداد   ( و 2۵مرتبط 

شن  2۹ مهم  و  کلیدی  همچنین  اساژن  شد.  یی 

( متعلق  3۹بیشترین تعداد ژن کلیدی شناسایی شده )

به    MQTL6.1به   ب بود.  کلی  ژن طور  تعداد  یشترین 

کروموزوم  1۷۹) به  متعلق  شده  شناسایی  که   6(  بود 

می  کنترل  نشان  در  کروموزوم  این  صفاتدهد  ، این 

دارد.   عهده  بر  را  مهمی  و    با   MQTL7.4نقش عمده 

فنوتیپی   اطمینان    ۵1(  2R)تغییرات  حدود  و  درصد 

ناحیه   1/2 ترین  مهم  عنوان  به  مورگان  سانتی 

 (. Feizi et al., 2025شد )گزارش  QTLمتا

اگرچه مطالعات فراتحلیل متعددی در خصوص صافات 

مهم و کلیادی در بارنج باه انجاام رسایده اسات، اماا 

مرتبط با صفات مرتبط با   QTLتاکنون هیچ فراتحلیل  

با توجاه   از اینرو،گزارش نشده است.    فتوسنتز در برنج

 تهیاه  هادفاین مطالعه با    ،به اهمیت استراتژیک برنج

صفات مارتبط   هاQTLشناسایی متانقشه جامع و  یک  

و طراحی    های مهم  با فتوسنتز در برنج و شناسایی ژن

 اجرا شد.

 هاروش و مواد

مارتبط باا   های QTLیابی  مطالعات مکانابتدا، تمامی  

( 2024)  14۰2تاا ساال  شاده    ز منتشرفتوسنت  صفات

از طریااق  هاااجمااع آوری داده. جمااع آوری شاادند

و   Gramene، و PubMedی مانناد  مرس های سایت

 Chlorophyll QTL ،Riceکلیدواژهای مرتبط مانند  

chlorophyll ،Rice QTL  وOryza sativa QTL 

 ی که اطلاعاات، صرفا  مطالعاتاز بین مقالات  انجام شد.

، داشاتند QTLیاه فایال نقشاه و فایال رای تهکامل ب

ایان .  برای انجام فراتحلیل مورد استفاده قارار گرفتناد

والدین جمعیات  ،موارد شامل اطلاعات نقشه پیوستگی
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یابی، نوع تلاقی انجام شده برای تشکیل جمعیت، مکان

موقعیت قرارگیری نشاانگر برحساب ساانتی مورگاان، 

هاای چناد آزمایشمکان آزمایش و سال آزمایش برای 

، میازان واریاانس هاQTLبرای    LOD  مقدارمحیطی،  

ترین (، محتمال2r)  QTLتوجیه شاده صافت توساط  

طبق دستورالعمل و راهنمای هستند.    (QTLموقعیت  

، باه BioMercator  (V4.2.3)استفاده از نارم افازار 

در قالب   QTLنقشه و    دو فایل  ،منظور انجام فراتحلیل

ه شادند. بارای محاسابه حادود هیت  (txt.)  فایل متنی

، از رابطااه QTLباارای هاار مطالعااه  (CI1) اطمینااان

 هماانیاابی ماورد اساتفاده در  کاانمختف جمعیت م

 Darvasi and)ساولر  و یدارواسا توساطمطالعه که 

Soller, 1997  )بود، استفاده شد. بر این  پیشنهاد شده

از رابطاه  F2تلاقای برگشاتی و  اساس، برای جمعیات

هاپلوئیاد   ( و جمعیات2از رابطاه )  RILجمعیت  (،  1)

، Nاباط  شاد. در ایان رو( استفاده  3مضاعف از رابطه )

، مقادار واریاانس فناوتیپی توجیاه 2Rاندازه جمعیت و

 دهند.را نشان می QTLشده توسط 

های مرباوط باه نقشاه  ماذکور،س از تهیاه دو فایال  پ

باا یاک نقشاه   و باا  ی شادهمطالعات مختلف فراخاوان

در مطالعاه تهیاه شاد.  تاوافقی  س ادغام و نقشاه  رفرن

 Islam etحاضر از نقشه رفارنس اسالام و همکااران )

al., 2019)  .نقشه رفرنس بار اسااس  نیااستفاده شد

 International Rice Microsatelliteهای نقشااه

 
1 . Confidence Interval 

Initiative 2003  (McCouch et al., 2002)   و

تهیه   SNPبر    یپیوستگی بسیار اشباع مبتن  ی هانقشه

 De Leon et al., 2016; Gimhani et) شده اسات

al., 2016 .) ،12۰۹6 ملشااانقشااه رفاارنس مااذکور 

 نیبا مورگاان  ساانتی  14/۰نشانگر با فاصاله متوساط  

طااااول کرومااااوزوم  نیانگیاااام بااااود ونشااااانگرها 

 12 طاااول کااال ی باااراو  مورگاااان ساااانتی4۷/13۹

از د  بع  بود.  مورگان  سانتی  63/16۷3  برابر با  ،کروموزوم

هااا روی نقشااه جااامع QTLتشااکیل نقشااه جااامع، 

 Veyrierasانجام فراتحلیل به روش  پروجکت شدند و  

دار بین صفات و با توجه به همبستگی معنی  انجام شد

 metaاز گزیناه  (1)جدول  مختلف مرتبط با فتوسنتز

trait  در و فراتحلیل بر روی آن انجام شد  استفاده شد .

و ارتباط معنادار صافات   مطالعات متعددی، همبستگی

ت اسات با صافت کلروفیال گازارش شاده اسا  مذکور

(Xing et al., 2002; Teng et al., 2004; 

Abdelkhalik et al., 2005; Bing et al., 2006; 

Yoo et al., 2007; Zhao et al., 2008; Hu et 

al., 2009; Fu et al., 2011; Takai et al, 2010; 

Jiang et al., 2012; Takai et al., 2012; Ujiie 

et al., 2012; Dai et al., 2015; Lim et al., 

2015; Yamamoto et al., 2017; Ye et al., 

2017; Adachi et al., 2019; Sun et al., 2019.) 

CI= 

 

رابطه 

(1) 

CI= 

 

رابطه 
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 (3) 

 های مرتبط با فتوسنتز پژوهش حاضر مورد استفاده قرار گرفتند QTLبط با فتوسنتز که در فراتحلیل مرت صفات -1جدول 

Table1-photosynthetic traits included in the current Meta-analysis of QTLs associated with photosynthesis 

 معادل فارسی صفت 

Persian equivalent of the trait 

کامل صفتنگلیسی معادل ا  

Full name of trait in English 

 مخفف نام صفت

Abbreviation 

of the trait 

 Relative cholrophyll content RCC محتوای نسبی کلروفیل

 a Chlorophyll a CHLaکلروفیل 

 Degree of greenness DG میزان سبزمانییا  درجه

 Retension-degrees of greenness RDG درجه حفظ سبزمانی

 Chlorophyll content CC کلروفیل محتوای 

 SPAD value-Heading stage HSPAD دهیخوشهدر مرحله  SPADمقدار 

 Retension of green area RGA حفظ سطح سبز )برگ(

 Relativa retension of greenness RRG نی حفظ نسبی سبزما

SPAD تجمع یافته در برگ پرچم Cumulative SPAD values of flag leaf CSFL 

SPAD  تجمع یافته کل در چهار برگ Total cumulative SPAD value of four leaves TCS 

 Net photosynthetic rate Pn نرخ خالف فتوسنتزی 

 Chlorophyll content (reduction rate)-flag leaf CHRF چم محتوای کلروفیل برگ پر

 Chlorophyll content (reduction rate)-3rd leaf CHRT محتوای کلروفیل برگ سوم

 Chlorophyll content of flag leaf-heading stage DCF دهیخوشهمحتوای کلروفیل برگ پرچم در مرحله 

 Chlorophyll content of second leaves-heading stage DCS دهیخوشه محتوای کلروفیل برگ دوم در مرحله

 یعملکرد یصفت سبزمان برای تکمیل DCSو  DCF نیانگیم 

 )مکمل سبزمانی(
The average of DCF and DCS to complement the functional stay-green trait DCFS 

 Cumulative chlorophyll content of flag leaves CCF محتوای کلروفیل انباشته شده برگ پرچم

 Cumulative chlorophyll content of second leaves CCS دوم محتوای کلروفیل انباشته شده برگ 

 Mean of cumulative chlorophyll contents of flag and second leaves CCFS میانگین محتوای کلروفیل انباشته شده برگ پرچم و برگ دوم

 Chlorophyll content at flowering CCFJ دهیای کلروفیل در دوره گلتومح

 SPAD value of flag leaves-heading stage SPAD دهیخوشهدر مرحله پرچم برگ  SPADمفدار 

 Net photosynthetic rate NPR نرخ خالف فتوسنتزی 

 SPAD value-Maturity stage MSPAD رسیدگیدر مرحله  SPADمقدار 

 Chlorophyll content-heading stage CH دهی خوشهمحتوای کلروفیل در مرحله 

 Chlorophyll content-maturity CM رسیدگیمرحله روفیل در  محتوای کل
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 Chlorophyll content from tillering to heading stage CTH دهیزنی تا خوشهمحتوای کلروفیل از زمان پنجه

 Reduction in chlorophyll content RCRJ کلروفیل مقدار کاهش محتوای 

 chlorophyll content at 25 DAF (day after flowering) CCAI روز بعد گلدهی 2۵محتوای کلروفیل 

 chlorophyll content at 25 DAF (day after flowering) CCAJ روز بعد گلدهی 2۵محتوای کلروفیل 

 chlorophyll content at flowering CCFJ محتوای کلروفیل در مرحله گلدهی 

 Relative degree of chlorophyll content of flag and second leaf RDCFS وفیل دومین برگنسبت محتوای کلروفیل برگ پرچم به محتوای کلر

 Leaf chlorophyll content  LCC برگ  لیکلروف یمحتوا

 Total chlorophyll Totalchl لیکلروف کل مقدار

 Second-leaf LCC at maturity SCM رسیدگی زمان در برگ نی دوم  لیکلروف یمحتوا

 Nitrogen accumulation account NAA تروژنین تجمع فشاخ

 Nitrogen harvest index NH تروژنین برداشت شاخف

 Flag leaf chlorophyll content at heading stage FCH یدهخوشه زمان در پرچم برگ  لیکلروف یمحتوا

 Reduction-speed of second leaf LCC RSC برگ  نیدوم  لیکلروف ی محتوا کاهش سرعت

 

تعداد    نییمنظور تعها، بهQTL  لیپس از انجام فراتحل

مدل  QTL  ی کلاسترها   نهی به کروموزوم،  هر   ی هادر 

قرار   ی از کلاسترها مورد بررس  ی مختلف با تعداد متفاوت

برا مناسب،    سهیمقا  ی گرفتند.  مدل  انتخاب  و 

 Akaike Information Criterion  ی هاشاخف

(AIC)  ،Corrected Akaike Information 

Criterion (AICc)  ،Bayesian Information 

Criterion (BIC)    وAverage Weight of 

Evidence (AWE)  با در    ارها یع م  نی. اشدند  ی بررس

م  گرفتن  پ  زانینظر  و  مدل،    یدگ یچیبرازش 

کلاسترها   نیترب مناس  تع  QTL  ی تعداد    ن ییرا 

قابل کنندی م مطابقت  موارد،  اغلب  در    ن یب  یتوجه. 

به   ی هاشاخف مدل  انتخاب  در  مشاهده    نه یمختلف 

عنوان به  AICcحال، در مطالعه حاضر    نید. با اشوی م

با    یگرفته شد و مدل   نظرانتخاب مدل در    یاصل  اریمع

  ن یی تع  ی برا  ه نیعنوان مدل به به  AICcمقدار    نیکمتر

 . شددر هر کروموزوم انتخاب  QTL ی تعداد کلاسترها

 QTLمتا  در نواحیحاضر    های ژنشناسایی  به منظور  

شده تعیین  از  های   ensemble plantسایت  ، 

(https://plants.ensembl.org)   و شد  استفاده 

فرآیند  ژن در  دخیل  و  حاضر  صفات های  و  فتوسنتز 

شدند.   شناسایی  هستی مرتبط  بررسی  و برای  شناسی 

عملکردی مسیرهای  از ژن  شناسایی  منتخب،  های 

برخط    DAVIDسامانه 

(https://davidbioinformatics.nih.gov)  ،

های موجود در نواحی اده شد. هستی شناسی ژناستف

بیولوژیکی،    QTLامت فرآیندهای  دسته  سه  در 

https://plants.ensembl.org/
https://davidbioinformatics.nih.gov/
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ار سلولی مورد بررسی قر  اجزای عملکردهای مولکولی و  

 گرفت. 

پروتئینشبکه    سپس با  پروتئین  -برهمکنش  مرتبط 

سایتواسکیپ ژناین   افزار  نرم  طریق  از    ها 

(Cytoscape V3.10.0  ،)  و شد  افزونه بررسی 

cytoHubba    برای شناسایی  در افزار  نرم   ی هاژن این 

، یک Cytoscape.  استفاده شدمعنادار  با بیان  کلیدی  

به منظ  و  بوده  باز  منبع  افزار  بررسی شبکه نرم  های ور 

برهمکنش  شبکه هامولکولی،  ادغام  تصویرسازی ،  و  ها 

استفاده می شبکه  از آن   Saito et)شود  ها و مسیرها 

al., 2012  .) 

 و بحث جینتا

 نتز  با فتوس مرتبط صفات یهاQTLمتا ییشناسا

دار و مثبتی  دلیل همبستگی معنیمحتوای کلروفیل به

امترهای مهم در مطالعات که با عملکرد دانه دارد از پار

شود. یکی از صفات  محسوب می  QTLهای  یابی مکان

اندازه در  مهم  محتوای فیزیولوژیک  سبزمانی،  گیری 

می  کلروفیل  فتوسنتز  نسبی  افزایش  باعث  که  باشد 

همبستشودمی  این  شرایط.  در  نیز    گی  شوری  تنش 

 Barik et al., 2020; Jang etگزارش شده است )

al., 2022) سب برگ، زمان.  شدن  زرد  در  تاخیر  با  ی، 

  تواند فعالیت فتوسنتزی و سبزی برگ را حفظ کند می 

افزایش   باعث  نهایت  در  دانه در غلات  و   شودعملکرد 

(Yoo et al., 2007).    پژوهش و   پیرامون مطالعه 

کلرومحتوا مکانی  و  و  QTLیابی  فیل  فتوسنتز  های 

پ توسط  گذشته  در  مرتبط  متفاوتی صفات  ژوهشگران 

 Xing et al., 2002; Teng etصورت گرفته است )

al., 2004; Abdelkhalik et al., 2005; Bing et 

al., 2006; Yoo et al., 2007; Zhao et al., 

2008; Hu et al., 2009; Gholizadeh et al., 

2009; Fu et al., 2011; Takai et al, 2010; 

Jiang et al., 2012; Takai et al., 2012; Ujiie 

et al., 2012; Dai et al., 2015; Lim et al., 

2015; Yamamoto et al., 2017; Ye et al., 

2017; Adachi et al., 2019; Sun et al., 2019; 

Barik et al., 2020; Jang et al., 2022  .)ر این د

به  شناسایی  مطالعه  با    های QTLمتا منظور  مرتبط 

از   که  QTL  12۹فتوسنتز،  شد  از   استفاده  مستخرج 

روی    مطالعه  12 مرتبط    3۰که  فتوسنتز  با  صفت 

مطالعات،  بودند این  لاینعجم  11  شامل.  های یت 

سه جمعیت تلاقی    (،RIL1)  خویش آمیخته نوترکیب

مضاع(BC2)  برگشتی هاپلوئید  جمعیت  دو   ف، 

(3DH)    جمعیت یک  این  براساس  .  بودند  2Fو 

تعبیش   4و    3،  ۹های  کروموزوم،  مطالعات داد  ترین 

QTL  کروموزوم و  با    11و    1۰های  فتوسنتز  هرکدام 

 QTLرا نشان دادند.    QTLترین تعداد  کم  QTLیک  

سبزمانی   تعداد    (DCFS)مکمل   13QTL  ،QTLبا 

خوشه مرحله  در  پرچم  برگ  کلروفیل   دهیمحتوای 

(DCF)    تعداد کلروفیل   QTL  ،QTL  11با  محتوای 

 

1  . Recombinant Inbred Line 

2 . Back Cross 

3 . Double Haploid 
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، QTL  1۰با    (DCS)  دهیبرگ دوم در مرحله خوشه

QTL  کلروفیل تعداد    ( CC)  محتوای   QTL  1۰با 

تعداد  بیش  بیش   QTLترین  بین  و  در  را  توزیع  ترین 

برنج داشتند.  12 توزیع MQTL  کروموزوم  نحوه  و  ها 

ارائه   1شکل  کروموزوم برنج در    12ها روی  ای آندایره

توافقی    است.  شده طول  نقشه  دارای  شده  تشکیل 

و    ۵/1۸۵1 مورگان  وشانگر  ن  1۸464سانتی  در    بود 

برای    ۸روی    QTLمتا   32مجموع،   صفات  کرومزوم 

 .  (3و  2)شکل  شدشناسایی  مرتبط با فتوستز 

است   ذکر  توجه  شایان    که   حاضر  مطالعه هدف    بهبا 

مر  داریپا  ی هاMQTL  ییشناسا مشترک  با  و  تبط 

بررس  ی فتوسنتز   صفات نه  هر   یاختصاص  یبود،  اثر 

رشد  ایتنش   توجه    ،ی مرحله  با  بودن محدبه  و  ود 

مطالعات   فتوسنتز   QTLتعداد  صفات  با  در   ی مرتبط 

نظر از مرحله صرف   ط،ی مطالعات واجد شرا  یبرنج، تمام

معمول   طی)از جمله شرا  یطیمح  طیو شرا  اهیگ  ی رشد

 QTL  یا تعداد کافشدند توارد    لیو تنش(، در فراتحل

 معتبر فراهم شود.   لیفراتحل کیانجام  ی برا

کروموزو نتایج،  پنج،  12و    4،  3،  1  های مطبق   ،

کروموزوم  6و    2  های کروموزوم سه،  چهار،  ۵،  و ، 

های شناسایی شد. کروموزوم   QTLمتا، دو  ۹کروموزوم  

  فاقد نواحی متا شناسایی شدند.   11و    1۰،  ۸،  ۷شماره  

م تعداد    2R  (۷۷قدار  بیشترین  بیشترین  و  درصد( 

QTL  (2۵  به متعلق   )MQTL9.1 حدود کمترین   ،

( به    ۸۷/1اطمینان  متعلق  مورگان(  سانتی 

MQTL1.2  ( ژن  تعداد  بیشترین  متعلق  ۵۹و  به  ( 

MQTL6.3  .بود 

، 1شناسایی شده کروموزوم  QTLدر پنج متا  2Rدامنه 

 RM3475نشانگر    (.2)جدول    درصد بود  31تا    ۵بین  

به   نزدیک که  به  عنوان  نشانگر    MQTL1.3ترین 

 Barikباریک و همکاران )  شناسایی شد، در پژوهش

et al., 2019  1ی هوازی ب  ی زنجوانه  ل یپتانس( به صفت  

(AGبن صفات  و  ز  اهچهیگ   هیاول  هی(  خاک   ری در 

ژنوتیپ   ،غرقاب غربال  در  توانست  و  بود  های پیوسته 

 متحمل کارآمد باشد. 

 بارای شناساایی شاده     QTLمتان سه  در ای  2R  میزان

(. 2)جدول  بود متغیر  درصد  ۵1تا    23بین    2کروموزم  

تاارین نشااانگر ریزماااهواره بااه موقعیاات دقیااق کنزدیا

MQTL2.1 ،RM8030   .در پاژوهش نشانگر این بود

به عناوان نشاانگر ( Gu et al., 2014گو و همکاران )

مرتبط با عملکرد بارنج تحات شارایط نرماال آبیااری 

  زارش شد.گ

 

1 . Anaerobic germination 
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با فتو  شدهیی شناسا  یهاQTLمتا   یارهینمودار دا  -1  شکل   12ها در  آن   عیو توزسنتز  برای صفات مرتبط 

ب بخش  در  کروموزوم  هر  شماره  برنج.  ب  شینما  رهیدا  یرونیکروموزوم  نوار  و  شده  طول   انگریب  یرونی داده 

بر حسب سانت  ینسب  قرارگیریمحل    رهیداخل دا  یرنگ  یهالی( است. مستطcM)  مورگان ی هر کروموزوم 

بر    شدهیی شناسا  یهاQTLمتا م  یرورا  نشان  کروموزوم  هر  دهندیهر  نام  موقع  QTLمتا.  کنار   ت یدر 
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مقاد  و  شده  درج  آن  هر    (% ,PVE)  یپیفنوت  انسیوار  نیانگیم  ریمتناظر  به  حلقه   QTLمتامربوط  در 

 اند. داده شده شینما رهیدا یداخل

Figure 1-  Circos plot illustrating the distribution of the identified Meta-QTLs (MQTLs) of 

photosynthesis-related traits  across the 12 rice chromosomes. Chromosome numbers are 

shown outside the circle, and the outer ring represents the relative length of each 

chromosome in cM. Colored rectangles within the circle indicate the positions of the 

identified MQTLs on each chromosome. The name of each MQTL is displayed adjacent to 

its corresponding position, while the mean phenotypic variance explained (PVE, %) for 

each MQTL is presented in the inner ring of the circle. 
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،  2،  1های  های برنج. از چپ به راست به ترتیب کروموزومهای صفات مرتبط با فتوسنتز کروموزومQTLفراتحلیل    حاصل از(  MQTLs)  هایQTLمتاشمای کلی    -2شکل  

های مطالعات مختلف  QTLخطوط رنگی سمت چپ هر کروموزوم نشان دهنده    . دهدرا نشان می  MQTLهای رنگی هر کروموزوم یک  دهند. قسمترا نشان می   4و    3

 باشند.  می
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Figure 2- Schematic representation of meta-QTLs (MQTLs) derived from the meta-analysis of QTLs associated with photosynthesis-related 

traits across the rice chromosomes. From left to right, chromosomes 1, 2, 3, and 4 are shown, respectively. The colored regions on each 

chromosome represent individual MQTLs. The colored lines to the left of each chromosome indicate QTLs identified in different studies. 
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، 6، 5های از چپ به راست به ترتیب کروموزوم های برنج.نتز کروموزومهای صفات مرتبط با فتوسQTLفراتحلیل حاصل از ( MQTLs)های QTLمتاشمای کلی  -3شکل 

های مطالعات مختلف  QTLدهد. خطوط رنگی سمت چپ هر کروموزوم نشان دهنده  را نشان می  MQTLهای رنگی هر کروموزوم یک  دهند. قسمترا نشان می   12و    9

 باشند.  می

Figure 3- Schematic representation of meta-QTLs (MQTLs) derived from the meta-analysis of QTLs associated with photosynthesis-related 

traits across the rice chromosomes. From left to right, chromosomes 5, 6, 9, and 12 are shown, respectively. The colored regions on each 

chromosome represent individual MQTLs. The colored lines to the left of each chromosome indicate QTLs identified in different studies.   
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 های صفات مرتبط با فتوسنتز در برنجQTLفراتحلیل حاصل از ( MQTLs)های QTLمتااطلاعات  - 2جدول  

Table 2-Information on meta-QTLs (MQTLs) identified through the meta-analysis of QTLs associated with photosynthesis-related traits in rice 

 شماره کروموزوم 

Chr. 
Meta-QTL 

شاخف 

AICc 

QT

L 

mod

el 

Meta-

QTL peak 

position 

(cM) 

Meta-QTL CI 

range (cM) 

Meta-

QTL CI 

95% 

(cM) 

 نشانگرهای حد واسط 

Markers interval 

 )جفت باز(  QTLفاصله فیزیکی متا

Meta-QTL physical 

distance (bp) 

Mean 

phenotypic 

variance of the 

QTL (%) 

 QTLتعداد 

No. of 

origins 

QTL 

 هاتعداد ژن

No. of 

genes 

1 MQTL1.1 217.43 5 80.4 71.65 – 89.15 17.5 RM576 - E25M48.190-P1 8,138,458-16,095,252 0.1 5 6 

 MQTL1.2   139.5 138.57-140.44 1.87 S1_17545743 - R530 24,407,031-30,502,629 0.3 12 1 

 MQTL1.3   162.73 154.97 – 170.49 15.52 S1_21887517 - id1016674 23,971,321-27,080,956 0.31 10 3 

 MQTL1.4   200.35 196.54 – 204.17 7.63 S1_31076665 - PM423 34,862,041-38,202,659 0.24 11 3 

 MQTL1.5   229.4 223.08 – 235.72 12.64 
S1_38035395 - 

S1_39578656 
41,813,528-42,923,549 0.05 2 5 

2 MQTL2.1 162.52 3 65.44 62.2 – 68.68 6.48 S10847A - R1521 17,436,262 - 28,171,165 0.51 10 2 

 MQTL2.2   101.51 98.175 – 104.845 6.67 
S2_21749834 -

S2_22529400 
23,837,109 - 25,141,391 0.26 8 2 

 MQTL2.3   146.88 142.19 – 151.57 9.38 
S2_29401210 - 

S2_31117728 
31,980,076 - 34,057,190 0.23 4 2 

3 MQTL3.1 360.2 5 67.53 61.62-73.44 11.82 E37-M59-3-S3_6011601 4,828,338-6,807,354 0.16 9 0 

 MQTL3.2   102.77 97.695-107.845 10.15 W580-V218A 12,928,253-14,981,256 0.26 16 1 

 MQTL3.3   124.76 118.115-131.405 13.29 V224-RM16 24,624,002-23,126,256 0.16 10 2 

 MQTL3.4   147.05 143.205-150.895 
7.69 

 

S3_17143997-

S3_22480825 
17,143,997-22,480,825 

0.14 

 
9 2 

 MQTL3.5   182.68 180.365-184.995 4.63 S3_27843566-RM1230 27,843,566-32,753,589 0.27 10 0 

4 MQTL4.1 218.78 5 15.4 6.31 - 24.49 18.18 S4_1966593-RM5424 1,966,593-20,427,708 0.12 7 2 

 MQTL4.2   46.32 41.78 – 50.87 9.09 4044134-RG214 18,444,943-32,487,098 0.38 10 3 

 MQTL4.3   104.84 102.34 – 107.33 4.99 RM3276 -RM1100 30,496,500-31,442,472 0.18 10 1 

 MQTL4.4   111.98 109.95 – 114.01 4.06 RM6909 – RM349 31,875,539-32,499,619 0.27 11 5 

 MQTL4.5   132.76 116.42 – 149.11 32.69 
S4_30862338 – 

S4_35501387 
30,862,338-35,501,387 0.05 3 3 

5 MQTL5.1 128.02 4 57.26 46.88 – 67.65 20.77 RM87-E10916S 17,624,185-18,854,867 0.08 3 2 
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 MQTL5.2   76.15 73.67 – 78.64 4.97 S5_16671007-S05087 21,309,979-23,761,464 0.37 9 3 

 MQTL5.3   97.03 91.06 – 103 11.94 
S5_20461863-

S5_22296823 
25,208,346-26,781,565 0.3 6 2 

 MQTL5.4   112.82 110.695 – 114.95 4.25 RM6972-S5_25133353 25,346,041-25,133353 0.25 8 4 

6 MQTL6.1 115.27 3 54.47 47.27-61.67 14.4 RM2615-S6_7137088 5,970,899-7,869,013 0.72 8 5 

 MQTL6.2   97.52 85.025-110.15 24.99 RM541 -6737662 19,910,922-25,214,659 0.09 3 2 

 MQTL6.3   160.91 159.24-162.58 3.34 
S6_30296317-

S6_30869147 
30,296,317—30,869,147 0.18 2 59 

9 MQTL9.1 223.49 2 58.72 57.275-60.165 2.89 RM5652-RM328 14731280-16527170 0.77 25 7 

 MQTL9.2   93.11 91.65-94.57 2.92 RM6643-RM1026 21405830-22304358 0.23 14 4 

12 MQTL12.1 146.92 5 51.54 49.25-53.83 4.58 R367-C443 4,053,131-12,239,832 0.25 3 3 

 MQTL12.2   78.92 68.525-89.315 20.79 RM3483-RM6998 1,611,769-4,745,301 0.08 1 2 

 MQTL12.3   98.62 94.695-102.545 7.85 RM3455-RM3103 4,919,619-7,461,871 0.25 3 3 

 MQTL12.4   134.76 129.46-140.06 10.6 RM309-RM1015 21,454,591-22,406,889 0.25 3 0 

 MQTL12.5   168.41 164.665 -172.155 7.49 RM4552-RM5479 27019670-24446246 0.17 2 1 
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در   شناسایی شدهمرتبط با فتوسنتز  ( MQTLs)های QTLمتاهای اولیه و صفات مرتبط به آنها در QTLاطلاعات  -3جدول 

 برنج

Table 3- nformation on the initial QTLs and their associated traits within the identified photosynthesis-

related meta-QTLs (MQTLs) in rice 

 منابع  های اولیهQTLصفات* مرتبط با 
MQTL (No. of 

QTL) 
chr 

HSPAD- CC- LCC- DCFS Zhang et al., 2014- Teng et al., 2004- Dong et al., 2007- Yoo et al., 2007 MQTL1.1 (5) 1 

LCC- CHLa- LCC- DCFS- CC 
Zuo et al., 2007- Barik et al., 2020- Dong et al., 2007- Yoo et al., 2007- Sun et 

al., 2019 
MQTL1.2 (12)  

LCC- DCFS-CC 
Dong et al., 2007- Yoo et al., 2007- Zuo et al., 2007- Sun et al., 2019- Dong et 

al., 2007 
MQTL1.3 (10)  

 LCC- DCFS- RCC- Rdg- 
Dong et al., 2007- Yoo et al., 2007- Zuo et al., 2007- Barik et al., 2020- Bing et 

al., 2006 
MQTL1.4 (11)  

HSPAD- LCC Zhang et al., 2014- Dong et al., 2007 MQTL1.5 (2)  

RFC- Dg- Chla- Rdg- Chlb- FCM- 

LCC- RSC 
Lin et al., 2010- Bing et al., 2006- Yang et al., 2008- Dong et al., 2007 MQTL2.1 (10) 2 

FCM- LCC- RSC- rga- SCH- Rrg-csfl Lin et al., 2010- Dong et al., 2007- Bing et al., 2006- Fu et al., 2011 MQTL2.2 (8)  

csfl- Pn-tcs-QRrg Fu et al., 2011- Sun et al., 2019- Bing et al., 2006 MQTL2.3 (4)  

Pn- dcs- Chlb- Total chl- CC- CHRF- 

dcfs- ccf 

Sun et al., 2019- Yoo et al., 2007- Yang et al., 2008- Teng et al., 2004- 

Yamamoto et al., 2017 
MQTL3.1 (9) 3 

CC- CHRF- CHRT- dcf- ccfs- dcs- 

dcfs- ccf- FCM- RFC- SCH- LCC- 

Teng et al., 2004- Yamamoto et al., 2017- Yoo et al., 2007- Lin et al., 2010- 

Zuo et al., 2007- Dong et al., 2007 
MQTL3.2 (16)  

dcs- dcfs- ccf- FCM- RFC- SCM- 

SCH- LCC- 
Yoo et al., 2007- Lin et al., 2010- Zuo et al., 2007- Dong et al., 2007 MQTL3.3 (10)  

ccf- SCH- LCC- Pn- CC 
Yoo et al., 2007- Lin et al., 2010- Zuo et al., 2007- Dong et al., 2007- Sun et 

al., 2019 
MQTL3.4 (9)  

LCC- ccf- CHRT- Rrg- rga- Rdg- 

NTR0- NTR3 
Zuo et al., 2007- Yoo et al., 2007- Yamamoto et al., 2017- Bing et al., 2006 MQTL3.5 (10)  

CHRT- RFC-FCM-LCC- CCFJ 
Yamammoto et al., 2017- Lin et al., 2010- Dong et al., 2007- Zuo et al., 2007- 

Abdelkhalik wt al., 2005 
MQTL4.1 (7) 4 

RFC- FCM- LCC- SPAD- FLHS-Dg- 

NPR- CCFJ 

Lin et al., 2010- Dong et al., 2007- Zuo et al., 2007- Takai et al., 2010- Bing et 

al., 2006- Teng et al., 2004- Abdelkhalik et al., 2005 
MQTL4.2 (10) 4 

CCFJ- Dg- Rdg- dcf- rga- CM- 

MSPAD- CH- HSPAD 

Abdelkhalik et al., 2005- Bing et al., 2006- Dong et al., 2007- Yoo et al., 2007- 

Jiang et al., 2012- Zhang et al., 2014 
MQTL4.3 (11)  
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CCFJ- Dg- Rdg- dcf- rga- CM- 

MSPAD-CTH- CH- HSPAD 

Abdelkhalik et al., 2005- Bing et al., 2006- Yoo et al., 2007- Jiang et al., 2012- 

Zhang et al., 2014 
MQTL4.4 (11)  

CM-CH-tcs Jiang et al., 2012-Fu et al., 2011 MQTL4.5(3)  

Tcs-Chlb-Totalchl Yang et al., 2008- Fu et al., 2011 MQTL5.1 (3)  

Chlb-Chla- Totalchl- Dcf- Dcfs- Dg- 

Dcs-tcs 

Yang et al., 2008- Lim et al., 2015- Bing et al., 2006- Yoo et al., 2007- Fu et 

al., 2011 
MQTL5.2 (9) 5 

Chla- Totalchl- Dg- Dcf-Dcs-Dcfs Yang et al., 2008- Lim et al., 2015- Bing et al., 2006 MQTL5.3 (6)  

Dcfs-Dcf-Dcs-Dg-Totalchla-Chla Lim et al., 2015- Bing et al., 2006- Yang et al., 2008 MQTL5.4(8)  

ccs- RSC- NPR- dcfs- SCM- RCRJ- 

LCC- 

Yoo et al., 2007- Lin et al., 2010- Teng et al., 2004- Abdelkhalik et al., 2005- 

Dong et al., 2007- 
MQTL6.1 (8)  

LCC- Chla Dong et al., 2007- Yang et al., 2008 MQTL6.2 (3) 6 

csfl Fu et al., 2011 MQTL6.3 (2)  

Dcf- FCH- ccs- Dcfs- Rdcfs- Dcs- Dg- 

ccfs- Chlb- SCH- CHRF- CCAI- 

CCAJ- CCFJ- Total chl 

Lim et al., 2015- Lin et al., 2010- Yoo et al., 2007- Bing et al., 2006- Yang et 

al., 2008- Yamamoto et al., 2017- Abdelkhalik et al., 2005 
MQTL9.1 (25)  

ccfs- Chlb- SCH- CHRF- CCAI- 

CCAJ- CCFJ- Totalchl- Rdg- csfl- tcs 

Yoo et al., 2007- Yang et al., 2008- Lin et al., 2010- Yamamoto et al., 2017- 

Abdelkhalik et al., 2005- Bing et al., 2006- Fu et al., 2011 
MQTL9.2 (14) 9 

CC- LCC- Sun et al., 2019- Zuo et al., 2007 MQTL12.1 (3)  

CHRF Yamamoto et al., 2017 MQTL12.2 (1) 12 

NH-dcs-dcfs Yoo et al., 2007- Dai et al., 2015 MQTL12.3 (3)  

NAA- MSPAD- HSPAD Dai et al., 2015- Zhang et al., 2014 MQTL12.4 (3)  

csfl Fu et al., 2011 MQTL12.5(2)  

Relative cholrophyll content (RCC),   Chlorophyll a (CHLa), Degree of greenness (DG), Retension-degrees of greenness (RDG), Chlorophyll content (CC), SPAD value-

Heading stage (HSPAD), Retension of green area (RGA), Relativa retension of greenness (RRG), Cumulative SPAD values of flag leaf (CSFL), Total cumulative SPAD value 

of four leaves (TCS), Net photosynthetic rate (Pn), Chlorophyll content (reduction rate)-flag leaf (CHRF), Chlorophyll content (reduction rate)-3rd leaf (CHRT), Chlorophyll 

content of flag leaf-heading stage (DCF), Chlorophyll content of second leaves-heading stage (DCS), The average of DCF and DCS to complement the functional stay-green 

trait (DCFS), Cumulative chlorophyll content of flag leaves (CCF), Cumulative chlorophyll content of second leaves (CCS), Mean of cumulative chlorophyll contents of flag 

and second leaves (CCFS), Chlorophyll content at flowering (CCFJ), SPAD value of flag leaves-heading stage (SPAD), Net photosynthetic rate (NPR), SPAD value-Maturity 

stage (MSPAD), Chlorophyll content-heading stage (CH), Chlorophyll content-maturity (CM), Chlorophyll content from tillering to heading stage (CTH), Reduction in 

chlorophyll content (RCRJ), chlorophyll content at 25 DAF (day after flowering) (CCAI), chlorophyll content at 25 DAF (day after flowering) (CCAJ), chlorophyll content at 

flowering (CCFJ), Relative degree of chlorophyll content of flag and second leaf (RDCFS), Leaf chlotophyll content (LCC), Total chlorophyll (Totalchl), Second-leaf LCC at 

maturity (SCM), Nitrogen accumulation account (NAA), Nitrogen harvest index (NH), Flag leaf chlorophyll content at heading stage (FCH), Reduction-speed of second leaf 

LCC(RSC). 
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نزدیک داد  نشان  فراتحلیل  نشانگر  نتایج  ترین 

د باشد. چن  می   MQTL5.4  ،RM3321ر  ریزماهواره 

در پژوهشی که به  (  Chen et al., 2020و همکاران )

و   سلولی  مرگ  فرآیند  شناسایی  یابی  مکان منظور 

گرفتژن صورت  برنج  در  آن  با  مرتبط  عنوان   ،های 

های زیادی تغیر بیان  کردند در فرآیند مرگ سلولی ژن

ژن این  از  یکی  که  داشتند  ژن  معناداری   PIR1ها، 

کیلو جفت باز بوده و    PIR1   4۹۸باشد. طول ژن  می 

نشانگرهای   حدفاصل    در   RM3616و    RM3321در 

شناسای  ۵کروموزوم   نظر  برنج  به  و  است  شده  ی 

وسیله  می  به  ژن  این  سلولی،  مرگ  فرآیند  در  رسد 

 شود.ها کنترل می انبوهی از ژن

متا بالاترین  6کروموزوم  های  QTLدر   ،2R   به

MQTL6.1  (۷2  در  )داشتصد در   که  اختصاص 

نشانگرهای      S6_7137088و    RM2615حدفاصل 

).  داشتقرار   یاماساکی  و   Okada andاوکادا 

Yamasaki., 2019  )  نشانگر کردند،  عنوان 

RM2615    کروموزوم برنج    6روی  دانه  سفیدی  با 

در صفت  این  است.  ساکی  مرتبط  برنج  بسیار   1ارقام 

ساکی،   برنج  ارقام  است.  اهمیت  از  حایز  خاصی  انواع 

 برای فرآیند دم کردن و برنج ژاپنی هستند و اختصاصا 

ایده بالا  کیفیت  با  ساکی  می تولید  در  باشند.  آل 

موقعیت    MQTL9.1،  ۹کروموزوم   سانتی    ۷2/۵۸در 

نشانگرهای  در حدفاصل  ناحیه  این  دارد.  قرار  مورگان 

 

1 . Sake-brewing rice cultivars 

RM5652    وRM328  ترین نشانگر  قرار دارد و نزدیک

ناحیه،  ریزماهواره   این  دقیق  موقعیت    RM1189به 

 Vishnukiran etویشنوکیران و همکاران )باشد.  می 

al., 2020)    شناسایی برای  که  پژوهشی   QTLدر 

عنوان  دادند،  انجام  برنج  نیتروژن  محتوای  و  عملکرد 

در شرایط   ۹روی کروموزوم    RM1189کردند نشانگر  

صد    کمبود نیتروژن با نواحی ژنومی کنترل کننده وزن

 دانه، ضخامت و قطر دانه و حجم دانه در ارتباط است.  

 ها  QTLهای کاندیدای متاژن  شناسایی

 QTLهای شناسایی شده در هر ناحیه متا هرست ژن ف

برنج در جدول  12روی   نشان داده شده    4  کروموزوم 

در   است. شده  شناسایی  ژن  شش  از  ژن  چهار 

MQTL1.1  2های  ژن  ءجزOshsp    دسته این  بودند. 

ژن صواز  به  که  کروموزوم  ها  روی  گروهی  در   1رت 

تنش به  پاسخ  در  مهمی  نقش  دارند،  قرار  های برنج 

 کنند.  گرمایی محیط ایفا می 

(،  Guan et al., 2005در  پژوهش گوان و همکاران ) 

می  نظر  به  شده  کم  گزارش  خیلی  بیان  رسد 

Oshsp17.9B   تنش حالت  عدم   در  علت  گرمایی 

ژن  مسئولفعالیت  )   های  تنش  به  پاسخ  ( HSEدر 

 باشد. 

 

2 . Oryza sativa Heat Shock Protein 



 1۰۷ . 11۸-۸۷(، 1)۵،  14۰۵ت، غلا یمیوشیو ب یوتکنولوژی و همکاران/ ب کاظمی
 

 

تنش  در  نقش  بر  وجود    ی شواهد  ،ییدما  ی هاعلاوه 

م نشان  که  ساژن  نیا  دهدیدارد  با   ی ندهایفرآ  ریها 

هستند.    کیولوژیزیف رطوبت  مرتبط  شرایط  تحت 

مرحله رسیدگی،   و در  بینی  پیش  زنی  غیرقابل  جوانه 

برداشت از  و    باعث   (1PHS)  قبل  عملکرد  کاهش 

 شود.  دانه می  کاهش کیفیت

ژن   شناسیهستی  عملکردی  مسیرهای  های و 

 شناسایی شده 

ها،  QTLهای موجود در نواحی متاپس از شناسایی ژن

مسیرهای   و  شناسی  ژنهستی  های عملکردی 

شناسایی شده مورد بررسی قرار گرفت. براساس نتایج،  

بیولوژیکی ژن فرآیندهای  در  شده  شناخته  های 

ریشه"   کمپلکس  کردن  زه یگومری ال"  ،"توسعه 

پروکسید"،  "نیپروتئ هیدروژن  به  پیچش  "،  "پاسخ 

مونوکربوکسیلیک  "،  "پروتئین متابولیکی  فرآیند 

نیترات"،  "اسید متابولیکی  سیستم  "،  "فرآیند  توسعه 

گرما"،  "ریشه به  شوری "،  "پاسخ  تنش  به  و   "پاسخ 

ماکرومولکول" کاتابولیک  سلولیفرآیند  دیواره    "های 

 د.  نقش فعالی داشتن

ژن این  بیان  آن،  بر  مولکولی  علاوه  عملکرد  با  ها 

اتصال  " رونویسی  عامل  فعالیت  "،  "DNAفعالیت 

ردوکتاز مولیبدن"،  "نیترات  یون  فعالیت  "و    "اتصال 

پپتیداز کربوکسی  بررسی   "سیستئین  بود.  مرتبط 

و   DAVIDهای منتخب با استفاده  مسیرهای مهم ژن

 

1.  Pre-harvest sprouting 

شناسایی  اری  معنادانجام شد اما مسیر    KEGGبخش  

 نشد. 

 های فعال در مسیر بیولوژیکی توسعه ریشه، یکی از ژن

OsNPC2 (OS01G0955000)   آنزیم می باشد. 

اصلی    C  (PLC)فسفولیپاز   دسته  دو  به  برنج  در 

فسفولیپاز   مخصوص  اینوزیتول  -C  (PIفسفاتیدیل 

PLC)    فسفولیپازهای تقسیم    (NPC2)نامعلوم    Cو 

 OsNPC1مل پنج نوع  شوند که دسته دوم خود شامی 

غشای می   OsNPC5تا   در  آنها  تمامی  و  باشند 

و  مزوکوتیل  شدن  طویل  در  و  دارند  قرار  پلاسمایی 

( دارند  موثری  نقش  سلولی   ,.Singh et alرشد 

2013; Yang et al., 2021a  .) 

 

 

2 Non-specific phospholipase C 
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متاهای منتخب شناسایی شده در هر ژنهای ژنی و شناسه لیست  -4 جدول QTL  (MQTL های برنج روی کروموزومتز ا فتوسنمرتبط ب(   

Table 4- List of identified gene IDs and selected genes within each photosynthesis-related meta-QTL (MQTL) across the rice chromosomes. 

 

 ژن( شتاسه ژنی )نام 

Gene ID (Gene name) 
MQTL 

 کروموزوم

Chr 

 شتاسه ژنی )نام ژن( 

Gene ID (Gene name) 
MQTL 

 کروموزوم

Chr 

 شناسه ژنی )نام ژن( 

Gene ID (Gene name) 
MQTL 

 کروموزوم

Chr 

Os06g0725800 MQTL6.3 6 Os06g0664800 MQTL6.1 6 Os01g0135900 (Oshsp17.9B.) MQTL1.1 1 

Os06g0725000 (OsStr9)   Os06g0664900   Os01g0136000 (Oshsp16.9C)   

Os06g0719500 (OsbZIP54)   Os06g0665000   Os01g0136050   

Os06g0725300   Os06g0665100   Os01g0136100 (Oshsp16.9A)   

Os06g0724650 (SIP1)   Os06g0665200   Os01g0136200 (Oshsp16.9B)   

Os06g0724500 (OsWD40-135)   Os06g0594600 MQTL6.2  Os01g0136300   

Os06g0722700   Os06g0594650   Os01g0282251 MQTL1.2  

Os06g0725350   Os06g0719900 MQTL6.3  Os01g0645900 (OsSultr5) MQTL1.3  

Os06g0722450   Os06g0720400   Os01g0646000   

Os06g0720100   Os06g0722201   Os01g0646300 (OsSLRL1)   

Os06g0720900 (BZIP55)   Os06g0724300   Os01g0848766 MQTL1.4  

Os06g0726300 (NAC95)   Os06g0724600   Os01g0848550   

Os06g0722650   Os06g0720500   Os01g0848700 (OsSTA36)   

Os06g0717900   Os06g0726100 (Cht3*)   Os01g0955400 (OsCML23) MQTL1.5  

Os06g0720601   Os06g0720000   Os01g0955050   

Os06g0722600   Os06g0719600   Os01g0955100 (OsCML31)   

Os06g0718300   Os06g0717800 (OsPP2C60)   Os01g0955000 (OsNPC2)   

Os06g0725100 (OsGELP89)   Os06g0723900   Os01g0955500 (OsCML19)   

Os09g0560900 MQTL9.1 9 Os06g0724800 (OsbHLH155)   Os02g0770500 (OsWRKY32) MQTL2.1 2 

Os09g0560500   Os06g0725250   Os02g0770600   

Os09g0560800   Os06g0720301   Os02g0783700 MQTL2.3  

Os09g0560850   Os06g0723650   Os02g0783650   

Os09g0560700   Os06g0725550   Os03g0577800 MQTL3.2 3 

Os09g0560600   Os06g0726200 (Cht1*(Chi1))   Os03g0678400 (OsRDCP4) MQTL3.3  

Os09g0561000   Os06g0725200 (OsGELP90)   Os03g0678800   

Os09g0439050 MQTL9.2  Os06g0722300   Os03g0776400 MQTL3.4  

Os09g0439100   Os06g0725500   Os03g0776900 (OsDjC35)   

Os09g0439150   Os06g0724100   Os04g0192350 MQTL4.1 4 
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Os09g0439200 (TIFY10C)   Os06g0724200   Os04g0192775   

Os12g0152750 MQTL12.1 12 Os06g0718400 (OsUCL18)   Os04g0461000 (Os-MYB39) MQTL4.2  

Os12g0152800 (OsStr19)   Os06g0725700   Os04g0608100 (GalK2) MTL4.3  

Os12g0152900 (OsbZIP83)   Os06g0721600   Os04g0644675 MQTL4.4  

Os12g0194266 MQTL12.2  Os06g0725400   Os04g0644700   

Os12g0638200 (OsPTR2) MQTL12.4  Os06g0724000 (BZIP56)   Os04g0644750   

Os12g0638100   Os06g0720700   Os04g0644800 (OsCBSCLC5)   

Os12g0638300   Os06g0718100 (OsEXPA29)   Os04g0644900 (OsNTMC2T2.1)   

   Os06g0722100   Os05g0386000 MQTL5.1 5 

   Os06g0724400 (OsDNLZ1)   Os05g0386100   

   Os06g0726400 (SBE1)   Os05g0386201   

   Os06g0721900   Os05g0452900 MQTL5.2  

   Os06g0724700   Os05g0453100   

   Os06g0718000   Os05g0519200 MQTL5.3  

   Os06g0725900 (OsFtsH1)   Os05g0519300   
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برهمکنش  پروتئین-وتئینپر  برهمکنششبکه   شبکه 

افزار  پروتئین رسم شد و-پروتئین نرم    ، بر اساس خروجی 

بیش   16 ارتباطات  همژن  با  نشان  تری  شبکه  در  دیگر 

 (.  4شکل دادند )

 

 

 

پروتئینش  -  4شکل   برهمکنش  فراتحلیل    یژنهای  شناسه پروتئین  -بکه  از  با های  QTLمنتخب حاصل  مرتبط 

 در برنج فتوسنتز

Figure 4- Protein-protein interaction network of candidate Gene IDs derived from the the meta-

analysis of photosynthesis-related QTLs in rice  
 

اساس فراتحلیل  ،  ۵شکل    بر  فرآیند  های QTLدر 

مجموعه ژنفتوسنتز،  از  برهمکنش  ای  شبکه  در  ها 

شدند.    -پروتئین شناسایی  ، 1کروموزوم    درپروتئین 

 ,Os01g0955100 (OsCML31)های   ژن

Os01g0848700 (OsSTA36), Os01g0955500 

(OsCML19), Os01g0955400 (OSCML23) ،

ژن  3کروموزوم    ،Os03g0678400 (OsRDCP4) ،

ژن4کروموزوم     و  Os04g0644675های  ، 

Osg0644700  کروموزوم ژن  ۵،   ،Os05G0519400 

(OsSEC18)  کروموزوم   و    Os09g0560850ژن  ،  ۹، 

 ,Os06g0724100های  ژن  6کروموزوم  

Os06g0724600, Os06g0665200, 

Os06g0717800 (OsPP2C60), Os06g0719500 

(OsbZIP54), Os06g0718000    وOs06g0718400 

(OsUCL18)  بودند منتخب  های  ژن  در   .جزء 

به  فراتحلیل مربوط  برنج  QTLهای  در  مختلف    ، صفات 

ژنMQTLها،  QTLتعداد    دارای   6کروموزوم   و  های  ها 

ب  شده  شناسایی  سایر کلیدی  با  مقایسه  در  یشتری 

بود  کرومزوم  ,.Feizi et al., 2025; Veisi et al) ها 

نیز  فراتحلیل  نتایج    باو  (  2022 حاضر  مطابقت  پژوهش 

 .  داشت

که  بودند  ها  نگروهی از ژشده،    ییشناسا  ی هاژن  انیدر م

بیا برنج  بالغ  بساک  بخش  می در  عنوان   و  شوند ن  به 
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OsSTA11   براساس موقعیت  ها  این ژناند.  نامگذاری شده

از  کروموزومی شده شماره  2۹1تا    1،  نتایج  گذاری  اند. 

ژن شناسی  و    OsSTAهای  هستی  لین   پژوهش  در 

در    که آنهادهد  نشان می   ( Ling et al., 2015همکاران )

و دانه   نمو بساکسلولی مهم برای  فرآیندهای متابولیکی و  

 شرکت دارند. ، برنج گرده

کامودولین   پروتئینی  شبه    (CaM12)خانواده  و 

تنظیمی    (CML13)کامودولین   عوامل  از  یکی  عنوان  به 

می  شناخته  گیاهان  در  تغژن  نیا.  شوندمهم  با    رییها 

کلس  میتنظ  و   هدف  ی هان یپروتئ  تیفعال   م یغلظت 

.  دهندیپاسخ م   یطیمح  ختلف م  ی هابه محرک  یتوزولیس

ژن  لیفراتحل  جیتان که  داد  الگوها  CML  ی هانشان   ی با 

تنظ  ژه،یوبافت   یانیب به    ی ندهایفرآ  میدر  پاسخ  رشد، 

وابسته    یس یرونو  میتنظ  ی هاو شبکه   ،یستی رزیغ  ی هاتنش 

ا  میبه کلس   یمحور   ت یاهم  انگریب  هاافتهی  نینقش دارند. 

ف   ی میظتن  فرایندهای در    CML  ی هاژن   ی ک یولوژیزی و 

پاس با  س مرتبط  و  تنش  به  برنج    میکلس  یدهگنال یخ  در 

 ;Chinpongpanich et al., 2012)  است

Boonburapong and Buaboocha, 2007; Asif et 

al., 2022  .) 

دیگر    ،OsSultr5 (Os01g0645900)ژن  همچنین   از 

مجموعه باشد.  می   MQTL1.3های شناسایی شده در  ژن

سولفات  ژن دهنده  انتقال  ههای  انتقال  مزمان عملیات 

 

11 Oryza sativa mature anther-preferentially 

expressed genes 

12 calmodulin 

13 Calmodulin-like 

سلول-پروتون غشای  در  ریشهسولفات  انجام   های  را 

به پنج دسته تقسیم می می  انتقال همزمان دهند و  شوند. 

سولفات برای حداقل دو دسته از این گروه تایید    –پروتون  

است    در   OsSultr5;1(.  Buchner et al., 2004)شده 

در گروه پنج ناقلان   OsSultr5;2  به همراهکروموزوم یک  

میسولف قرار  سولفات  ات  ناقلان  شده  مشخف  گیرند. 

آرابیدوبسیس   در  پنج  گروه  در    (Arabidopsis)حاضر 

مولیبداتبه ناقلان  نقش    (molybdate)  عنوان  ایفای 

)می  و    ن،یهمچن(.  Kumar et al., 2011کنند  شفیق 

( که  (  Shafique et al., 2024همکاران  کردند  گزارش 

ژن بیان   ,OsSULTR3;5, OsSULTR1;1های  القای 

OsSULTR2;1    وOsSULTR5;1   تری های طولانیزخم

باعث ایجاد رگبرگ    Xocکنند.  ایجاد می  Xocدر شرایط  

تهدیدی   و  شده  برنج  در  امنیت    جدیدباکتریایی  برای 

 رود.  غذایی به شمار می

ژن  روی ،  OsSLRL1 (Os01g0646300)  همچنین 

ی هاهورمون  شناسایی شد.   (MQTL1.3)کروموزوم یک  

پروتئین   ( GA)  جیبرلین  کمک  بر  DELLAهای  به   ،

در    DELLAتنها ژن  .  کنندهای رشد غلبه می محدودیت

 DELLA  ی هان یپروتئ  باشد. می   OsSLRL1برنج،  

مهارکننده به   یدهگنال ی س   ی رهایمس  یاصل  ی هاعنوان 

ج طر  نی برلیهورمون  از  و  کرده  متقابل    میتنظ  قیعمل 

نمو مختلف،    یتوهورمونیف  ی هاگنال یس و  کنترل رشد  در 

ا  اهیگ ب  جادیو  عوامل  برابر  در  نقش    زای ماریمقاومت 

شدن    دارند.   یاساس خاموش  شده  ،  OsSLRL1مشخف 

اسیدها،   فنولیک  دفاع،  با  مرتبط  سازنده  ترکیبات  سطوح 
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هم  و  سلولز  و  گیاهخواری   لیگنین  به  برنج  مقاومت  چنین 

Nilaparvata lugens  ه و  )یک نوع پاتوژن( در آزمایشگا

می  افزایش  را  می مزرعه  نظر  به  افزایش  دهد.  این  رسد 

و  اتیلن  بیوسنتزی  اختلال در مسیرهای  به علت  مقاومت 

جاسمونیک هم  14اسید  افزایش سطح  و  و  چنین  لیگنین 

 ( باشد  برگ  های  غلاف   ;Xue et al., 2021سختی 

Zhang et al., 2017a .) 

کروموزوم   بررسی  سایت    OsRDCP4ژن  ،  3در  در  که 

ensemble plant    ژنی شناسه    15Os03g0678400با 

می  ژنشناخته  از  ناحیه  شود،  در  شده  شناسایی  های 

MQTL3.3    ژن  3کروموزم از  دسته  این  نقش  بود.  ها 

دارند. مشخف  به خشکی  برنج  تحمل  افزایش  در  موثری 

ژن   یوبی OsRDCP1شده  لیگاز  حلقه  حاضر   16ویتن ک، 

فرآیند   می   ubiquitinationدر  کد  فرآیند کرا  در  و  ند 

آن  فعالیت  و  پروتئین  پایداری  باعث  ترجمه  از  پس 

به می  ژن  این  بزرگ  شود.  خانواده  از  بخشی  عنوان 

می پروتئین  حلقه  دامنه  حاوی  به  های  پاسخ  در  و  باشد 

پروتئوزومی  استرس مسیر  دارد.  دخالت  متعددی  های 

به   پاسخ  مانند  مختلفی  مسیرهای  در  یوبیکویتن 

چرخههورمون پروتئین   ها،  انتقال  به  سلولی،  پاسخ  و  ها 

بیان بسیاری از استرس های محیطی نقش مهمی دارند و 

همچنین نتایج   کنند. های یوکاریوتی را کنترل می پروتئین 

می نشان  ژن  تحقیق  بیان  افزایش  در   OsRDCP1دهد 

 

14 Jasmonic acid 

15 . Gene stable ID 

16 . RING E3 ubiquitin ligase 

شود و این حمل گیاه به کمبود آب می برنج باعث افزایش ت

مقاو افزایش  برای  مهم    ارقاممت  عملیات  به خشکی  برنج 

 (. Bae et al., 2011باشد )می 

ناحیه   ژن  6کروموزوم    MQTL6.3در    هاینیز 

Os06g0717800 (OsPP2C60)    وOs06g0719500 

(OsbZIP54)    ژن  شدند شناسایی .OsPP2C60    در برنج

باشد  می   2C  (PP2C)از اعضای خانواده پروتئین فسفاتاز  

به   پاسخ  در  مهمی  نقش  مانند  ی  هاتنش و  محیطی 

دارند.   سرما  و  شوری  تنظیم  PP2Cخشکی،  نقش  ها 

در   ویژه  به  کیناز  پروتئین  مسیرهای  در  منفی  کنندگی 

سیگنال  اسید  مسیرهای  آبسیزیک  دارند   (ABA)دهی 

(Xue et al., 2008 .) 

و همکاران    ان یپژوهش    ه،یناح  نیا  گریر خصوص ژن دد

(Yang et al., 2021bبا انجام توال )یهای و بررس  یابیی 

شناساQTL qCTS6  ی رو  ی نکاژیل به  موفق  ژن   یی، 

برنج شدند  OsbZIP54  دیکاند ، که  OsbZIP54. ژن  در 

کند، نقش مهمی در پاسخ  را کد می  bZIPعامل رونویسی  

به   برنج  در  تنش  گیاه  ژن  این  القای  دارد.  شرایط سرما 

می   ییسرما به افزایش  و  کلیدهای  یابد  از  یکی  عنوان 

ر ایجاد تحمل سرما در جوانه زنی برنج شناخته  تنظیمی د

 شود. می 

از  OsUL18ژن   برروی ژندیگر  ،  شده  شناسایی  های 

اعضای که    OsUCL18باشد.  می  6کروموزوم   از  یکی 

فایتوسیانین   ژنی  در است    (Phytocyanin)خانواده  و 

ژن   بیان  دارند.  برعهده  را  مهمی  نقش  الکترون  انتقال 

ژناین توسط  گونه  تنظیم  های  تنش ها  مختلف  محیطی  
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ری گیاه   گا های سازرسد در مکانیسم شوند و به نظر می می 

( باشند  داشته    ن، یهمچن     (. Ma et al., 2011نقش 

  عنصر مس   ی هومئوستاز می با تنظ  OsUCL18ژن    تیفعال

طر از  و  گذاشته  اثر  فتوسنتز  عملکرد  کنترل    ق ی بر 

الکترون،  نیان یپلاستوس   ی هان یپروتئ به   انتقال  طور را 

ت ث  میمستق  م  ریتحت   ,.Zhang et al)  دهدی قرار 

2017b .) 

نمود،  دیبا نشان  فراتحل  خاطر   یروش QTL لیاگرچه 

برا مرتبط    ی ژنوم  ینواح  یابیدقت مکان   شی افزا   ی کارآمد 

پ صفات  نتا  دهی چیبا  ک  جیاست،  به  همچنان  و    تیف یآن 

اول  ی هایژگیو نوع   هیمطالعات  در  تفاوت  است.  وابسته 

روش  ی هاتیمعج نشانگرها،  تراکم  مطالعه،    یها مورد 

 بر دقت  تواندیمی  رشد  مراحل   و  یطیمح  طیشرا  ،ی آمار

MQTLا  ر یت ث  شده ییشناسا  ی ها پژوهش،   نیبگذارد. در 

مطالعات    لیدلبه بودن  صفات    QTLمحدود  با  مرتبط 

شرا  یتمام  ،ی فتوسنتز واجد  از  صرف  ط،یمطالعات  نظر 

  وارد شدند.   لیدر فراتحل  ، ی دو مراحل رش  یطیمح  طیشرا

در    شدهی معرف  دیکاند  ی هاو ژن MQTL ینواح  رو،نیاز ا

ن  نیا جمع   یاعتبارسنج  ازمندیپژوهش  و   هات یدر 

در مطالعات   شودی م  شنهادیپ .  مستقل هستند  ی هاط یمح

 ل یتحل  ق، یدق  یابینقشه   قیاز طر  جینتا  یاعتبارسنج   نده،یآ

سا  ان یب و  انجام    یشگاهیآزماو    یمولکول  ی هاروش  ریژن 

 دار یپا  ی ها MQTLبا    وستهیپ  ی نشانگرها  ن،ی شود. همچن

ت   توانندی م از  برنامه   ،یینها  دییپس  به    نشی گز  ی هادر 

فتوسنتز    ییبهبود کارا  ی برنج برا  ی نژادکمک نشانگر و به

 . رندیمورد استفاده قرار گ

 کلی گیرینتیجه 

ر  های صفات مرتبط با فتوسنتز دQTLنخستین فراتحلیل  

، منجر به  لیفراتحلاین  برنج در این تحقیق صورت گرفت.  

مرتبط    یکیولوژیب  ی رهایشد که در مس  ییهاژن  یی شناسا

تنش به  پاسخ  شور  ی ط یمح  ی هابا  جمله  و    ،ی )از  سرما 

ر فرآ   شهیگرما(، رشد  فعال    یسلول  وارهید  ی ندهایو  نقش 

به  مدارند.  برخ   رسدی نظر  مکا  یانجام  مطالعات    یابیناز 

QTL  شرا در    ی هاژن   ییشناسا  عاملتنش،    طی در  مؤثر 

 QTLمطالعه    2۷در این تحقیق از    مقاومت به تنش باشد.

و   فتوسنتز  با  مرتبط  فتوسنتز    31صفات  با  مرتبط  صفت 

شناسایی   باعث  که  شد   ۸  در  MQTL  32استفاده 

شد.   ژنکروموزوم  تعداد  شناسایی  بیشترین  کلیدی  های 

( و 2۵)  QTLن تعداد  ، بالاتریMQTL6.3( در  ۵۹شده )

شدند.    MQTL9.1در  درصد2R  (۷۷    )بالاترین   گزارش 

مورگان(    ی سانت   ۸۷/1)  نانیاطم  حدود  نیکمترهمچنین  

به علاوه، بررسی برهمکنش  .  مشاهده شد  MQTL1.2  در

ژن مهم و کلیدی   16پروتئین منجر به شناسایی  -پروتئین

از آن ،  OsCML19  ،OsSTA36ها مانند  شد که تعدادی 

OsCML31  ،OsCML23  ،OsRDCP4  ،OsSEC18 ،

OsbZIP54    وOsUCL18   های محیطی در تمامی تنش  

 . نقش موثری داشتند مورد مطالعه
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