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 تجزیه ژنتیکی پاسخ به تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیک در گندم
 

 3و منوچهر خدارحمی 2، سید ابوالقاسم محمدی2زادهمصطفی ولی ،،*1علی اکبر اسدی

 

آموزش کشاورزی و منابع طبیعی زنجان، سازمان  قاتیتحقبخش تحقیقات علوم زراعی و باغی، مرکز  ،استادیار  -1

 ویج کشاورزی، زنجانتحقیقات، آموزش و تر

 ، تبریزدانشگاه تبریز دانشکده کشاورزی، گروه به نژادی و بیوتکنولوژی گیاهی، ،استاد -2

 موسسه تحقیقات اصلاح و تهیه نهال و بذر، سازمان تحقیقات، آموزش و ترویج کشاورزی، کرج ،استادیار -3
 

 (14/07/1398 تاریخ پذیرش: – 05/12/1397 )تاریخ دریافت:

 

 هچکید

آید و حساب میخشک بهدر مناطق خـشک و نیمهبه ویژه امل محدودکننده تولید در کشاورزی وترین عمهم یکی از آبیکم

توزیـع نامناسـب بارنـدگی از علـل محدودکننده عملکرد به یا عدم بـارش و ( به علت در مراحل زایشی)بویژه کمبود آب 

( انجام شد. متحمل)والد  DN11آبی( و لاین )والد حساس به کم Gaspardم در این پژوهش، تلاقی بین رق رود.شمار می

های کامل تصادفی، در شرایط آبیاری همراه والدین، در طرح آزمایشی بلوکحاصل، به 2BCو  1F ،2F ،3F ،1BCهای نسل

های زیولوژیک برای نمونهصفات فی عادی و تنش کمبود آب انتهای فصل هرکدام در سه تکرار و دو سال متوالی کشت شدند.

دار در مساحت برگ معنی باعث کاهشها نشان داد که تنش کمبود آب تجزیه واریانس وزنی داده گیری شد.بوته اندازهتک

ها برای صفات شاخص کلروفیل با نتایج تجزیه میانگین نسل. است ای شدهغیرمعنی دار در هدایت روزنه کاهش وپرچم 

ولی برای صفت ضریب هدایت روزنه نتایج  ،های برازش داده شده رگرسیونی برای هر محیط همراه بودمتفاوتی از لحاظ مدل

بر اثرات افزایشی و غالبیت، اثرات متقابل اپیستازی نیز در علاوه یکسان بود. شرایط نرمال و تنشها در دو تجزیه میانگین نسل

ر صفت مساحت برگ داثرات متقابل از نوع اثرات مضاعف بود. وراثت کلیه صفات مورد بررسی نقش داشتند. بیشتر این 

در محتوای نسبی آب  غالبیت در توارث نقش داشتند. × غالبیت و غالبیت × پرچم اثر افزایشی همراه با اثرات متقابل افزایشی

ل ژن برای صفت محتوای عم ها نشان داد کهاین اثرات، اثر غالبیت نیز در توارث نقش داشت. تجزیه واریانس نسل برعلاوه

( تنش و نرمال غالبیت و برای صفت ضریب هدایت روزنه )هر دو شرایط برای صفت مساحت برگ پرچم ،آب نسبی افزایشی

 و در شرایط نرمال افزایشی بود.  غالبیتفوقعمل ژن برای صفت شاخص کلروفیل در شرایط تنش  .بود غالبیتفوق

 گندم ،فیزیولوژیکصفات  ،تنش کمبود آب :واژگان کلیدی
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 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

 مقدمه

ها موجـب تنش خشکی طی مرحلة پرشدن دانـهدر گندم 

ها کاهش تقسیم سلولی و کـاهش طویـل شـــدن سـلول

علاوه تنش خشکی بین مرحلة آغازش سنبله و به شود.می

ــاهش  ــک موجــب ک ــیدگی فیزیولوژی ــه رس ــرد دان عملک

شود. مطالعه روند رشد دانه و ارزیابی اثـر پارامترهـای می

فیزیولوژیک بر وزن دانه و تنوع ژنتیکـی ایـن صـفات در 

هـای تحقیقـاتی های ارقام بـومی گنـدم از اولویتژنوتیپ

 Darroch and Baker, 1990; Ford et) رودشـمار مـیبه

al., 1979.) م در دورة اثــر کمبود آب بــر عملکـرد گنـد

شدت تنش و زمان بروز آن بستگی  به ،افشانیبعد از گرده

ــل دارد ــر متقاب ــاه اث ــی گی ــیات ژنتیک ــا خصوص  دارد و ب

(Ahmadi and Baker, 2001.) ای از محققین، به نظر عده

های ها انتقال کربوهیـدراتدر آخرین مراحل پر شدن دانه

اشـی از محلول در آب از ساقه، در مقایسـه بـا انتقـالات ن

های فتوسنتزی جاری گیاه، میزان بـالاتری از رشـد فعالیت

 (.Fischer and Kohn, 1966) شــودگیــاه را موجــب می

آب و های کممیزان حساسیت ارقام مختلف گندم به محیط

شدت تـنش  با آب کافی متفاوت بوده و این حساسیت به

تر کمبود آب نیز بستگی دارد که این مسئله باعث پیچیـده

دن گزینش و اصلاح برای تحمل بـه تـنش کمبـود آب ش

بسیاری از محققین معتقد هستند . (Gupta, 1995)شود می

ل به تنش کمبود آب به مفهـوم افـزایش پتانسـیل که تحم

پـذیر برای اجـزا عملکـرد امکان عملکرد، از طریق اصلاح

  (.Richards, 1996; Chowdhry et al., 1999) است

های اولیه اصلاحی از طریق انتخاب غیرمستقیم در نسل

داری با عملکرد دانه صفاتی که همبستگی مثبت و معنی

مراتب بیشتر از عملکرد دانه پذیری بهداشته و وراثت

 .های مهم اصلاحی استکارراهداشته باشند، یکی از 

بررسی نحوه توارث صفات در شرایط محیطی متفاوت 

ه با تغییر شرایط محیطی، نحوه عمل بیانگر این است ک

پذیری صفات ها، برآورد پارامترهای ژنتیکی و وراثتژن

دلیل که به (،Dana and Dasgupta, 2001) کندتغییر می

وجود اثر متقابل بین ژنوتیپ و محیط در شرایط تنش 

ثیر زیاد محیط بر دلیل تأبهتواند میموضوع این  است.

اجزاء تشکیل دهنده واریانس ژنتیکی و فنوتیپی صفات 

ی نحوه توارث رسد بررسبه نظر می مختلف باشد. بنابراین

اصلاحی مناسب برای هر شرایط  کارراهصفات و اتخاذ 

  (.Sharma et al., 2002) محیطی ضروری باشد

و  زو رینولد (Flood et al., 2011) فلود و همکاران

پیشنهاد کردند که  (Reynolds et al., 2011) همکاران

تواند پتانسیل انتخاب از طریق صفات فیزیولوژیک می

 در گندم افزایش دهد. فولکس و همکاران عملکرد را

(Foulkes et al., 2011)  سازی بهینهاظهار داشتند که

ق افزایش توزیع مواد برای رشد شاخص برداشت از طری

های کارراهسنبله و به حداکثر رساندن تعداد دانه، یکی از 

 مؤثر برای افزایش عملکرد است. 

کاهش  خشکی، تنش از ناشی تغییرات ترینمهم از یکی

تواند می صفت باشد. اینبرگ می نسبی آب محتوای

دهد.  نشان را خشکی تنش با مواجهه در گیاه توانمندی

 جذب اسمزی، تنظیم تأثیر برگ تحت نسبی آب حتوایم

 در را بالایی پذیریوراثت و قرار داشته تعرق میزان و آب

 ,.Al-Hakimi et al) دهدنشان می خشکی تنش شرایط

 ,.Blum et al)همکاران  و بلوم گزارش طبق بر (.1998

 توانایی خود هایروزنه بستن بدون که هاییژنوتیپ (1989

 ترند ومناسب خشک مناطق برای دارند، شتریآب بی حفظ

 برای انتخاب معیار یک عنوانبه برگ نسبی آب محتوای

 تنش طورکلی،به است. خشکی پیشنهاد شده به تحمل

 شودبرگ می آب نسبی کاهش محتوای باعث خشکی

(Molnar et al., 2005; Moran et al., 1994.) در واقع 

برای درجه محتوای نسبی آب برگ شاخص کلیدی 

ارقام  (.Silva et al., 2007) پسابیدگی سلول و بافت است

مقاوم گندم در شرایط تنش، محتوای نسبی آب برگ 

بنابراین  (؛Jiang and Huang, 2002) بیشتری دارند

عنوان پرچم به گیری محتوای نسبی آب برگاندازه

شاخص مهم در تعیین وضعیت آبی گیاه و شناسایی ارقام 

برداری قرار ه تنش کمبود آب در گندم مورد بهرهمقاوم ب

 شونفلد و همکاران (.Liu et al., 2003) گیردمی
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(Schonfeld et al., 1988) پذیری بالای وراثت دلیلبه

محتوای نسبی آب برگ در شرایط تنش کمبود آب این 

صفت را شاخص مناسب در ارزیابی و گزینش 

از . های متحمل به خشکی معرفی کردندتیپژنو

که این صفت تحت کنترل اثرات افزایشی ژنی جاییآن

باشد، جهت ارزیابی ارقام تحت شرایط دیم معیار می

 مناسبی است.

برخی صفات رویشی از جمله خصوصیات برگ پرچم نیز 

 شده است در تحمل به تنش خشکی مؤثر تشـخیص داده

(Parasad et al., 2008.)  یکی از خصوصیات ارقام گندم

با توانایی تولید دانه بالا در شرایط تنش خشکی پایان 

ای در ساقه و فصل، قابلیت تجمع کربوهیدرات ذخیره

ها افشانی و انتقال آن به دانهبرگ در مرحله قبل از گرده

 کنداست که نقش جبرانی در تنش خشکی را ایفا می

(Golestani Araghi and Assad, 1998.)  برگ پرچم ارقام

جدید گندم سـطح و دوام بیشتری دارد و به تولید مواد 

 ،فتوسنتزی مورد نیاز گندم در شــرایط تنش خشـکی

کند. تنش خشکی باعث کاهش اندازة کمک زیادی می

در  نهایت کاهش سطح ویژه برگ های برگ و درسلول

  (.Gibson and Paulsen, 1999) شودگندم می

معتقدند که  (Gonzalev et al., 2010) و همکارانلو گونزا

 و فتوسنتز ایروزنه هدایت کاهش باعث خشکی تنش

در  دهد.کاهش می را دانه عملکرد نهایت در و شدهخالص

داری های گیاهی، کاهش معنیاثر تنش کمبود آب در بافت

افتد، حفظ توان دستگاه در میزان فتوسنتز اتفاق می

تنش آبی عامل اصلی تحمل تنش فتوسنتز در شرایط 

ها برای است. واکنش گیاه به کمبود آب، بسته شدن روزنه

 ,Cornic) جلوگیری از اتلاف آب از طریق تعرق است

2000; Lawlor, 1995.) به  ها منجربسته شدن روزنه

های الکترون شود. با کاهش گیرندهاختلال در فتوسنتز می

ان فلورسانس اولیه ، میزIIو غیرفعال شدن فتوسیستم 

بیدینگر و  (.Baker and Horton, 1987) یابدافزایش می

معتقدند که  (Bidinger et al., 1978) همکاران

ای معلوم نیست زیرا پذیری میزان هدایت روزنهوراثت

گیری آن مشکل است و حتی مقدار آن در طول روز اندازه

ی اصلاحی هابعید است در برنامهلذا تغییرات زیادی دارد، 

 کاربرد زیادی پیدا کند.

ثیر خشکی انتهای فصل بر أاین تحقیق جهت بررسی ت

 تعیینروی برخی خصوصیات فیزیولوژیکی گندم و 

 DN11و لاین  Gasspardدر رقم گندم  ژنتیکی پارامترهای

در دو های تفکیک حاصل از تلاقی این دو والد و نسل

 ام شد.انج شرایط محیطی نرمال و تنش انتهای فصل

 هامواد و روش

 ، رقمGaspardدر این آزمایش از دو ژنوتیپ گندم والدی 

 پر محصول ولی حساس به خشکی پاییزه

(Esmaeilzadeh Moghaddam et al., 2011)  و لاین

ولی  Gaspard، با عملکرد بالاتر نسبت به 11DNبهاره 

جهت انجام  (Hassani et al., 2018) متحمل به خشکی

و  1390-91اده شد و در سال های زراعی تلاقی استف

 2BCو  1F ،2F ،3F ،1BCهای تفکیک نسل 92-9113

 تولید شدند. 

ها در مزرعه پژوهشی پژوهشکده کشاورزی ارزیابی نسل

درجه و  50دقیقه شمال و  49درجه و  36ای کرج )هسته

متر از سطح دریا( در دو  1275دقیقه شرق با ارتفاع  44

انجام گرفت. میانگین  1393-94و  1392-93سال زراعی 

-94و  1392-93در سال زراعی  این ایستگاه بارندگی

متر بود. هفت نسل میلی 7/162و  8/174ترتیب به 1393

مجزا در قالب طرح مورد استفاده در دو آزمایش 

تصادفی در سه تکرار در پاییز کشت  های کاملبلوک

شرایط شده در بهار تحت دو های کشت شدند. نسل

آبیاری نرمال و تنش کمبود آب آخر فصل مقایسه شدند. 

آخرین آبیاری در شرایط کمبود آب درست قبل از مرحله 

افشانی انجام شد؛ اما برای شرایط با آبیاری شروع گرده

بندی و پر نرمال دو نوبت آبیاری بیشتر در مراحل دانه

شدن دانه نیز انجام گرفت. در این آزمایش هرکدام از 

همراه با  2Fدر سه خط،  1Fوالدین در چهار خط، 

های بک کراس هرکدام در چهار خط و در آخر نسل نسل

3F خانواده  50کشت شدند ) متری 3 خط 50صورت به

 [
 D

O
I:

 1
0.

29
25

2/
pg

r.
6.

2.
1 

] 
 [

 D
O

R
: 2

0.
10

01
.1

.2
38

31
36

7.
13

98
.6

.2
.2

.4
 ]

 
 [

 D
ow

nl
oa

de
d 

fr
om

 p
gr

.lu
.a

c.
ir

 o
n 

20
25

-0
5-

12
 ]

 

                             3 / 20

http://dx.doi.org/10.29252/pgr.6.2.1
https://dorl.net/dor/20.1001.1.23831367.1398.6.2.2.4
https://pgr.lu.ac.ir/article-1-118-fa.html


 

4 

 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

3Fذکر است که نقشه آزمایش در هر دو شرایط (. لازم به

کشت و در هر دو سال یکسان بود. در هر خط به طول 

متر روی خط کشت سانتی 10صله متر بذور با فاسانتی 50

گیری صفات در هر تکرار، از هرکدام از شدند. برای اندازه

بوته، نسل  10( هرکدام 1Fهای بدون تفرق )والدین و نسل

2F 40 بوته و  30-25کراس های بکبوته، هرکدام از نسل

بوته )در  5تا  3F، 4های درنهایت از هرکدام از خانواده

بوته( به تصادف انتخاب شد. در  250الی  200مجموع 

ای روزنه گیری صفت مربوط به ضریب هدایتاندازه

)تأثیر زیاد شرایط محیطی روی  علت ماهیت صفاتبه

گیری بر بودن اندازهگیری شده( و زمانپارامترهای اندازه

برای  گیریامکان اندازهاستفاده نشد تا  3Fها، از نسل آن

 .حاصل شودان، زم ترینکمشش نسل پایه در 

افشانی سطح برگ پرچم به روش روز پس از گرده 20

از طریق رابطه زیر  (Muller, 1991) پیشنهادی مولر

 محاسبه شد.

عرض برگ  × طول برگ پرچم = مساحت برگ پرچم

 74/0 × پرچم

صفت شاخص کلروفیل برگ )میزان محتوای کلروفیل( که 

 1ل برگاز مقدار نسبی کلروفیل ک برآورد غیرتخریبی

افشانی در برگ پرچم پنجه روز پس از گرده 15باشد، می

 سنج همراه، مدلدستگاه کلروفیل اصلی به کمک

(Hansatech model CL01)  ساخت کشور انگلستان در

روزهای صاف و  14:00تا  10:00های بازه زمانی ساعت

خورشیدی بر  تابشترین که بیشترین و عمودی آفتابی

 گیری شد.شود، اندازهمیسطح زمین دریافت 

افشانی روز پس از گرده 15محتوای نسبی آب برگ پرچم 

گیری شد. برای این اندازه (Turner, 1986) روش ترنربه

 (FW) شده و وزن شدند تا وزن ترها قطعمنظور برگ

ها در آب مقطر و در برگ پرچم تعیین شود، سپس برگ

قرار داده  ساعت 24گراد به مدت درجه سانتی 4دمای 

نیز اندازه  (TW) شدند و وزن برگ پس از تورژسانس

درجه  72ها در آون با دمای گرفته شد. در ادامه، برگ

                                                           
1- Total relative chlorophyll content 

 شده و وزن خشکساعت خشک  24گراد به مدت سانتی

(DW) شد.  گیریاندازهها آنRWC  با رابطه زیر محاسبه

 شد:

100)
DWTW

DWFW
(RWC 




 

افشانی توسط از گرده روز پس 20ای هدایت روزنه 

 ( Decagon model SC– 1) متر همراهدستگاه پرو

 .گیری شداندازه

ها آوری اطلاعات ابتدا آزمون نرمال بودن دادهاز جمع پس

 هیتجز سپس های آماری صورت گرفت.از طریق روش

 نسل هفت مرکب هیتجز صورتبه هاداده یوزن انسیوار

 انجام آب کمبود تنش و نرمال یشیآزما طیشرا دو یبرا

 امکان ها،نسل درون متفاوت افراد تعداد دلیلبه. شد

 ،یمعمول انسیوار هیتجز صفات، از یبرخ در داشت

 در ندهد نشان یدرستبه را هانسل نیب موجود اختلافات

 نسل هر یبرا تکرار هر درون انسیوار عکس حالت نیا

 یوزن انسیوار هیتجز از و استفاده نسل آن وزن عنوانبه

 نیب در موجود داریمعن اختلافات یدرستبه تا شد استفاده

 در تجزیه های ژنتیکی، در ابتدا .دهد نشان را هانسل

 مقیاس آزمون طریق از غالبیت افزایشی مدل کفایت

 کای آزمون استفاده باکفایت مدل و سپس  2وزنی مشترک

تجزیه میانگین و  قرار گرفت. اسکوئر مورد بررسی

انجام  3مربعات وزنی ترینکم روشها بهریانس نسلوا

شده از تجزیه  شد. با استفاده از اجزای واریانس محاسبه

های عمومی و پذیریها مقادیر وراثتواریانس نسل

خصوصی، درجه غالبیت و انحراف غالبیت محاسبه شد. 

ها واریانس تفاوت دلیلبه ژنتیکی پارامترهای برآورد برای

 شد. وزنی استفاده مربعات ترینکم روش از ل،نس هر در

و مقایسات  محاسبات مربوط به تجزیه واریانس وزنی

محاسبات مربوط به  و SASافزار با استفاده از نرم میانگین

ها و انتخاب مدل های رگرسیونی در تجزیه میانگین نسل

انجام  EXCELافزار پارامترهای ژنتیکی با استفاده از نرم

 شد.

                                                           
2- Joint scaling test 

3- Least Square weight 
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 و بحث نتایج

های نتایج حاصل از تجزیه واریانس مرکب برای لاین

های حاصل از تلاقی در دو شرایط تنش والدینی و نسل

مورد کمبود آب انتهای فصل و آبیاری عادی برای صفات 

آمده است. بین دو محیط )آبیاری  1در جدول  مطالعه

عادی و تنش کمبود آب انتهای فصل( از نظر مساحت 

نتایج مقایسات  .دار وجود داشتف معنیبرگ پرچم اختلا

در شرایط  رادار مساحت برگ پرچم میانگین کاهش معنی

تنش نشان داد. برای صفات محتوای آب نسبی، شاخص 

شده در  کلروفیل و ضریب هدایت روزنه کاهش مشاهده

های مورد بررسی از لحاظ دار نبود. نسلشرایط تنش معنی

اثر متقابل  .تنوع نشان دادند گیری شدهتمامی صفات اندازه

ضریب  و محیط برای صفات شاخص کلروفیل × نسل

عبارت دیگر واکنش دار بود؛ بهای معنیهدایت روزنه

ها در دو شرایط محیطی از لحاظ این صفات ژنوتیپ

×  بنابراین در صفاتی که اثر متقابل نسل .یکسان نبود

ا یکسان اثر دو محیط ر ،نبوددار ها معنیمحیط در آن

ها برای انجام یک تجزیه ژنتیکی و کلیه داده هفرض کرد

. تجزیه واریانس جداگانه برای تمامی صفات با رفتکار به

محیط برای برخی ×  دار نبودن اثر متقابل نسلوجود معنی

های جداگانه با اختلاف از صفات انجام گرفت. تجزیه

صفات  ها در شرایط نرمال برای اکثردار بین نسلمعنی

جز مساحت برگ پرچم( همراه بود. هفیزیولوژیک )ب

ها همین ترتیب در شرایط تنش کمبود آب بین نسلبه

جز در صفات مساحت برگ پرچم در بقیه صفات هب

(. میانگین 2)جدول  دار وجود داشتاختلاف معنی

شده  نشان داده 2و  1های های مختلف در جدولنسل

ها را نشان نسل اختلاف بینتنها ها نهاست. این جدول

در  د، بلکه نمایانگر تظاهر متفاوت صفات مختلفندهمی

نیز بوده و امکان انتخاب صفات مناسب جهت  دو محیط

د. در نکند فراهم نتوانرا نیز می در دو محیط مجزا گزینش

ادامه تغییرات صفات مختلف در دو شرایط محیطی، 

ه ژنتیکی مربوط به وجود اثرات متقابل و در انتها تجزی

 شده است. بررسیجداگانه  صورتبههرصفت 

سطح برگ پرچم بین دو شرایط : مساحت برگ پرچم

 دداداری نشان نرمال و تنش کمبود آب تفاوت معنی

و شرایط  34/27که در شرایط نرمال طوریهب (1)جدول 

های با توجه به میانگین متر مربع بود.سانتی 77/23تنش 

شود که اثر سوء کمبود آب پس مشخص می برآورد شده

به کاهش سطح برگ پرچم شده  افشانی منجراز گرده

 دلیلبهدار سطح برگ پرچم احتمالاً است. کاهش معنی

کامل نشدن رشد رویشی قبل از اعمال تنش بوده است. 

مقدار زیادی از سطح برگ و فعالیت  رشد گیاهان به

کند و در بسیاری از های فتوسنتز کننده تبعیت میبافت

کننده تولید ترین عامل تعیینموارد سرعت رشد برگ، مهم

. (Liang et al., 2002) رودشمار میدر گیاه به

پذیری توسعه سطح برگ یک صفت مفید بوده و انعطاف

دهد طی مراحل رویشی آب را حفظ کند به گیاه اجازه می

شکیل دانه تواند بعداً در مراحل تکه این آب میطوریهب

از حد سطح برگ مورد استفاده قرار گیرد، اما کاهش بیش 

زیرا در اکثر گیاهان  ؛شودباعث محدودیت عملکرد می

زراعی که دارای رشد محدود هستند یک ارتباط نزدیک 

ترین شکل ها وجود دارد. سادهبین سطح برگ و تعداد دانه

کاهش سطح برگ، لوله شدن، تا خوردن و پژمردگی 

 Blum and) ها در زمان وقوع تنش آب استگبر

Jordan, 1985)آبادی و همکاران. گل (Golabadi et al., 

تأثیر تنش کمبود آب اعمال شده در مرحله زایشی  (2007

راسکیو و  اند.را در مساحت برگ پرچم گزارش کرده

نشان دادند که در  (Rascio et al., 1998) همکاران

ایش شدت تنش خشکی سطح های گندم با افزژنوتیپ

 Yadav et) یابد. یاداو و همکارانبرگ پرچم کاهش می

al., 2001) بر کاهش سطح برگ  گزارش مشابهی را مبنی

 پرچم در اثر کاهش مقدار آب خاک ارائه کردند.

( 2های جداگانه مربوط به هر محیط )جدول نتایج تجزیه

ف ها اختلاشرایط تنش بین نسل دردهد که نشان می

دار وجود ندارد و مقایسات میانگین نیز این اختلاف معنی

داری دهد ولی در شرایط نرمال اختلاف معنیرا نشان نمی

  شود.ها مشاهده میبین نسل
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 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

 

 هاها و نسلمحیطتجزیه واریانس مرکب در دو سال و دو شرایط محیطی همراه با مقایسات میانگین  -1 ولجد
Table 1. Combined variance analysis in two years and two environmental conditions along with the meanings of 

the environment and generations 

 منابع تغییرات
S.O.V 

درجه 

 آزادی
d.f 

هدایت 

 ایروزنه
Stomatal 

conductance 

درجه 

 آزادی
d.f 

شاخص 

 کلروفیل
Chlorophyll 

index 

محتوای آب 

 نسبی
Relative 

water content 

مساحت برگ 

 پرچم
Flag leaf 

area 
 1 13.45 1 0.52 1.06 2.74 (Year) سال

 1 4.17 1 0.06 0.33 *3.92  (Condition) شرایط

 1 1.95 1 0.004 0.0001 0.08 (Year× Condition) طیشرا× سال 

 8 3.89 8 0.63 0.29 0.72 (Error) خطا

 5 **6.06 6 **261. **0.21 **0.68 (Generation) نسل

 5 **2.78 6 **1.15 0.011 **0.33 (Generation × Year) سال×  نسل

 5 *1.06 6 **1.41 0.057 0.19 (Generation × Condition)  طیشرا×  نسل

 5 0.56 6 0.69 0.057 0.17 (Generation × Condition × Year) طیشرا×  سال×  نسل

 20 0.43 48 0.3 0.034 0.22 (Error) خطا

 1.47  1.55 22.6 1.86  (%CV) % ضریب تغییرات

 در صفات فیزیولوژیک شرایطبین دو  میانگین همقایس

Comparison of mean of two conditions in physiological traits 

 40.15 a  34.88 a 0.809 a 23.77 b  (Water deficit stress) کمبود آب تنش

 50.26 a  35.88 a 0.833 a 27.34 a  (Normal irrigation) آبیاری نرمال

 ها در صفات فیزیولوژیکنسلبین  میانگین همقایس
Comparison of the mean of generations in physiological traits 

Gaspard  34.08 c  37.06 c 0.838 a 24.3 ab 

11DN  44.1 b  34.24 ab 0.766 b 26.6 ab 

1F  47.01 b  36.04 abc 0.83 a 27.6 a 

2F  49.94 b  33.1 bc 0.846 a 24.05 b 

3F    33.99 bc 0.822 a 24.8 b 

1BC  64.18 a  33.03 bc 0.815 a 24.6 b 

2BC  63.45 a  38.21 a 0.841 a 26.2 ab 
 درصد 5و  1دار در سطح احتمال معنی ،: به ترتیب*و  **

** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

 .های مورد بررسی نسبت به صفات دیگر کمتر بود به همین دلیل درجه آزادی برای این صفت تفاوت داردای تعداد نسلدر صفت هدایت روزنه

In the stomatal conductance, the number of generations studied was lower than other traits, so the degree of 

freedom for this trait is different. 
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 ها در شرایط تنش کمبود آبتجزیه واریانس مرکب دو سال همراه با مقایسات میانگین نسل -2 جدول
Table 2  . Combined variance analysis in two years along with the meanings of the environment and generations 

 منابع تغییرات
S.O.V 

درجه 
 آزادی

d.f 

 هدایت روزنه ای
Stomatal 

conductance  درجه
 آزادی

d.f 

 شاخص کلروفیل
Chlorophyll 

 index 

 محتوای آب نسبی
Relative water 

content 

 مساحت برگ پرچم
Flag  

leaf area 
تنش کمبود 

 آب
WDS 

آبیاری 
 معمولی

NI 

تنش کمبود 
 آب

WDS 

آبیاری 
 معمولی

NI 

تنش کمبود 
 بآ

WDS 

آبیاری 
 معمولی

NI 

تنش 
 کمبود آب

WDS 

آبیاری 
 معمولی

NI 
 1 **14.99 2.25 1 0.279 1.227 0.503 0.559 0.955 1.84 (Year) سال
 4 0.44 7.23 4 0.889 0.267 0.42 0.171 0.277 1.06 (Error) خطا

 5 **5.82 **1.81 6 *1.101 **1.679 **0.204 *0.057 0.469 0.39 (Generation) نسل
 5 **3.09 *1.065 6 *1.137 **0.744 0.034 0.035 0.217 0.33 (Generation × Year) سال×  نسل

 20 0.54 0.32 24 0.398 0.209 0.046 0.023 0.25 0.204 (Error) خطا
 1.83 1.13  1.8 1.27 26.5 18.2 2.1 1.65  (%CV) % ضریب تغییرات

 لوژیکها در صفات فیزیونسلبین  میانگین همقایس
Comparison of the mean of generations in physiological traits  

Gaspard  30.4 c 38.75 c  34.24 ab 40.68 a 0.845 a 0.832 a 22.08 a 26.9 ab 
11DN  36.32 bc 51.91 b  33.09 b 35.22 bc 0.74 b 0.787 b 24.6 a 28.09 ab 

1F  41.02 bc 55.7 ab  36.69 ab 35.21 bc 0.811 a 0.85 a 25.33 a 29.21 a 
2F  47.48 b 53.1 b  32.24 b 34.08 bc 0.84 a 0.85 a 23.02 a 24.95 b 
3F     32.7 b 35.01 bc 0.808 a 0.84 a 23.7 a 26.07 ab 

1BC  63.46 a 65.76 a  36.78 ab 31.53 c 0.782 ab 0.848 b 23.86 a 25.46 b 
2BC  66.08 a 61.85 ab  39.73 a 36.7 b 0.84 a 0.843 a 25.75 a 26.63 b 

 درصد 5و  1دار در سطح احتمال معنی ،: به ترتیب*و  **
** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

 های مورد بررسی نسبت به صفات دیگر کمتر بود به همین دلیل درجه آزادی برای این صفت تفاوت داردای تعداد نسلدر صفت هدایت روزنه
In the stomatal conductance, the number of generations studied was lower than other traits, so the degree of 

freedom for this trait is different 
 

ط و ـمحی× ل ــدار نشدن اثر متقابل نسبا توجه به معنی

ها در تجزیه مرکب، تجزیه لــوجود اختلاف بین نس

محیطی انجام شد.  ژنتیکی برای مجموع دو شرایط

های انفرادی کفایت مدل دار شدن برخی آزمونمعنی

در  2Xدار شدن آزمون معنیو از طرفی،  غالبیت-افزایشی

برازش مدل سه پارامتری حاکی از ناکافی بودن مدل 

غالبیت برای توجیه تغییرات ژنتیکی بود و نشان -افزایشی

ت از وجود اثرات متقابل غیرآللی در توارث این صف

ها با برازش در تجزیه میانگین نسل(. 3)جدول  داشت

بهترین  (m-d-i-j-l) های مختلف، مدل پنج پارامتریمدل

در این مدل تمامی . برازش را برای این صفت نشان داد

دار بودند. اثرات متقابل معنی iپارامتر  جزبهها پارامتر

غالبیت وارد مدل شده و × غالبیت و غالبیت × افزایشی 

× دار شدن اثر متقابل افزایشی دار هستند. معنیمعنی

دهد که این نوع اپیستازی با گزینش غالبیت نشان می

محاسبه باشد. تحت شرایط خودگشنی قابل تثبیت نمی

دهد که واریانس غالبیت ها نشان میاجزای واریانس نسل

کوواریانس  منفی مقداراز واریانس افزایشی بیشتر است، 

 اکثراً غالب هایژن است که آن از غالبیت حاکی× افزایشی 

 صفت از کمتری مقدار که اندقرارگرفته Gaspardوالد  در

درجه غالبیت بیشتر از یک بوده  دهد.می نشان را مورد نظر

یا غالبیت کاذب است.  غالبیتفوقدهنده که نشان

ولی ( 59/0)پذیری عمومی متوسط به بالا وراثت

بود و این اختلاف  (1/0) پایینپذیری خصوصی وراثت

افزایشی در غیر پذیری بیانگر تاثیر بیشتر اثرهایدو وراثت

کنترل ژنتیکی این صفت است. با توجه به بیشتر از یک 

به نظر  غالبیتفوقبودن درجه غالبیت و اثبات وجود اثر 

رسد که در اصلاح این صفت گزینش ابتدایی موثر می

های دیگری مثل گزینش وشنباشد و بهتر است که از ر

 گیری استفاده شود.بعد از دورگ
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 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

 تجزیه ژنتیکی برای صفت مساحت برگ پرچم -3جدول 
Table 3. Genetic analysis for flag leaf area attributes 

 )2X( آزمون سه پارامتری
parameter test-) Three2(X 

 آزمون های کفایت مقیاس

Joint scaling test 
 D C B A 

**22.3 -0.19 ± 1.17 -6.46** ± 1.97 0.56 ± 1.05 -3.51* ± 1.14 
 مربعات وزنی ترینکمها با استفاده از تجزیه میانگین نسل

Generation means analysis using least squares weight 

l j i h d M R
2  

2R (df) 2X 
2.7** ± 0.47 -4.12** ± 1.42 0.52 ± 0.33  0.93** ± 0.29 27.8** ± 0.14 0.84 0.9 2.6 (1) 

 مربعات وزنی ترینکممحاسبه اجزای واریانس با استفاده از 
Calculation of variance components using least squares weight 

انحراف 
  غالبیت
(Dfd) 

درجه 
 غالبیت
(Dd) 

 پذیریوراثت
 خصوصی

)n
2H( 

 پذیریوراثت
 عمومی

)b
2H( 

اریانس و
 فنوتیپی

)PV( 

واریانس 
 ژنتیکی

)GV( 

واریانس افزایش 
 در غالبیت

)ADV( 

واریانس 
 غالبیت

)DV( 

واریانس 
 افزایشی

)AV( 

واریانس 
 محیطی

 )EV( 
-0.45 2.27 0.1 0.59 59.44 34.9 -5.87 29.25 5.65 24.54 

 درصد 5و  1دار در سطح احتمال معنی ،: به ترتیب*و  **
** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

EV ،AV ،DV ،ADV ،GV ،PV ،b
2H ،n

2H ،Dd  وDfd :واریانس محیطی، واریانس افزایشی، واریانس غالبیت، واریانس افزایشی و ترتیب، به
 غالبیت و انحراف ازغالبیت ، درجهخصوصی پذیریوراثتعمومی،  پذیریوراثتغالبیت، واریانس ژنتیکی، واریانس فنوتیپی، 

Environment variance, Additive variance, Dominance , Dd and Dfd: n
2, Hb

2, HP, VG, VAD, VD, VA, VEV
variance, Additive dominanance variance, Genotypic variance, Phenotypic variance, Broad sense heritability, 

Narrow sense heritability, Degree of dominance, Deviation from dominance, respectively 

 

 برگ صفت محتوای نسبی آب در: محتوای نسبی آب

داری بین دو محیط نرمال و تنش کمبود آب اختلاف معنی

در  یولی تنش کمبود آب باعث کاهش ،وجود داشت

های محتوای نسبی آب برگ در نسلدرصد در  3حدود 

. کاهش محتوای نسبی آب (3)جدول  شد مورد مطالعه

 برگ در اثر کمبود آب با نتایج تحقیقات قبلی

(Soleimani et al., 2014; Lonbani and Arzani, 2011) 

 Schonfeld et) مطابقت دارد. شونفلد و همکاران

al.,1988)  اظهار کردند، با افزایش تنش کمبود آب در

کند و معمولًا گندم محتوای نسبی آب برگ کاهش پیدا می

همبستگی  دلیلبهولی نه همیشه ارقام مقاوم به خشکی 

دارای محتوای بالای مقاومت به خشکی با این صفت 

 نسبی آب برگ بالاتری در شرایط تنش کمبود آب هستند

(Colom and Vazzana, 2003.) راسکیو و همکاران 

(Rascio et al., 1998) هـای نشان دادند که در ژنوتیپ

م بـا افـزایش شـدت تـنش خشکی مقدار آب نسبی گنـد

ممکن است عدم  .یابـداندام هوایی گیاه کاهش مـی

تاثیر اندک  دلیلبهدار شدن اختلاف بین دو محیط معنی

 آب نسبی محتوای تنش کمبود آب انتهای فصل باشد.

 گیاه هایبافت در آب مقدار گیریاندازه روش ترینمناسب

رهای انتخاب مناسب در زمینه تنش بوده و یکی از معیا

مفهوم است این خشکی است. مقادیر بالاتر این صفت به 

که گیاه توانسته روابط آبی خود را در شرایط تنش بهبود 

دلیل سهولت، سرعت و دقت بخشد. از سوی دیگر به

عنوان یک معیار انتخاب توان از آن بهگیری میاندازه

های مقدماتی ویژه در نسلهای گزینش بهمناسب در برنامه

 که حجم مواد مورد بررسی زیاد است استفاده نمود

(Slafer and Araus, 1988.) شرایط در مقاوم گندم ارقام 

 به حساس ارقام نسبت به بیشتری آب نسبی محتوای تنش،

آب  پتانسیل نسبی طورخشکی به تنش و دارند خشکی

 Molnar) دهدمی کاهش را برگ آب نسبی محتوای و برگ

et al., 2005.) راسکیو و همکاران (Rascio et al., 1998) 

 با افزایش گندم مختلف هایژنوتیپ گزارش کردند که در

 آب برگ نسبی مقدار و برگ سطح خشکی، تنش شدت

شاخص  محتوای نسبی آب یابد. در واقعمی کاهش گیاه

 De) است بافت و سلول پسابیدگی درجه جهت کلیدی

Marcelo et al., 2007)محتوای گیریاندازه ؛ بنابراین 

 تعیین در مهم شاخصی عنوانبه پرچم، آب برگ نسبی

 [
 D

O
I:

 1
0.

29
25

2/
pg

r.
6.

2.
1 

] 
 [

 D
O

R
: 2

0.
10

01
.1

.2
38

31
36

7.
13

98
.6

.2
.2

.4
 ]

 
 [

 D
ow

nl
oa

de
d 

fr
om

 p
gr

.lu
.a

c.
ir

 o
n 

20
25

-0
5-

12
 ]

 

                             8 / 20

http://dx.doi.org/10.29252/pgr.6.2.1
https://dorl.net/dor/20.1001.1.23831367.1398.6.2.2.4
https://pgr.lu.ac.ir/article-1-118-fa.html


 1398/  2شماره  / 6 جلد / های ژنتیک گیاهیپژوهش

9 

 خشکی تنش به مقاوم ارقام شناسایی و گیاه وضعیت آبی

 تحقیقات نتایج (.Liu et al., 2003) توصیه شده است

 بهتری آبی از وضعیت که هاییژنوتیپ اندمشخص کرده

 باشند سبی آب بالاتری داشتهباشند و محتوای ن برخوردار

 بوده برخوردار نیز بالاتری تعرق و فتوسنتز از

(Chandrasekar et al., 2000; Merah, 2001)، مقاومت 

 در بیشتری عملکرد در نهایت و داشته خشکی به بیشتری

  (.Lafitte, 2002) داشت خواهند تنش شرایط

 و محیط × نسل متقابل اثر نشدن دارمعنی به توجه با

 مرکب، تجزیه در هانسل بین اختلاف شدن دارمعنی

 محیط دو از حاصل اطلاعات از استفاده با ژنتیکی تجزیه

 شدن دارمعنی شد. انجام واحد تجزیه یک صورتبه

 و غالبیت-افزایشی مدل کفایت انفرادی هایآزمون

 پارامتری سه مدل برازش در 2X آزمون شدن دارمعنی

 توجیه برای غالبیت-افزایشی مدل بودن ناکافی از اکیح

 هایمدل برازش با (.3 )جدول بود ژنتیکی تغییرات

 را برازش بهترین (m-d-h-j-l) پارامتری پنج مدل ،مختلف

 به شده وارد پارامترهای تمامی داد. نشان صفت این برای

 دهندهنشان l و h مخالف علامت بودند. دارمعنی مدل

 اپیستازی از شکل این شد.بامی مضاعف نوع از اپیستازی

 سبب آن از بعد هاینسل و 2F نسل در تنوع کاهش با

 پیچیدگی از نشان و گرددمی انتخاب فرایند در اختلال

 که دهدمی نشان j شدن دارمعنی .دارد صفت این توارث

 قابل خودگشنی شرایط تحت گزینش با اپیستازی نوع این

 که دهدمی اننش d علامت بودن منفی باشد.نمی تثبیت

 تجزیه باشند.می غالب آب نسبی محتوی کاهنده های آلل

 نسبت یافزایش واریانس که دهدمی نشان هانسل واریانس

 پذیریوراثت برآورد است. تربزرگ غالبیت واریانس به

 کنترل در ژنتیکی اثر بیشتر نقش دهندهنشان صفت عمومی

 و خصوصی پذیریوراثت محاسبه باشد.می صفت این

 است مطلب این بیانگر عمومی پذیریوراثت با آن مقایسه

 در افزایشی غیر اثر به نسبت بیشتری سهم افزایشی اثر که

 محاسبه از حاصل نتایج با که دارد صفت ژنتیکی کنترل

 هایتجزیه در نتایج این دارد. مطابقت نیز غالبیت درجه

 آمد. تدسهب نیز هامحیط از کدام هر برای جداگانه ژنتیکی

 و کومار و (Schonfeld et al., 1988) همکاران و شونفلد

 افزایشی اثرات نیز (Kumar and Sharma, 2007) شارما

 .انددانسته مؤثر آب نسبی محتوای صفت کنترل در را

 صفت برای که کرد مشاهده (Islam, 1998) اسلام

 یونی(، )تراوش ءغشا پایداری و برگ آب نسبی محتوای

 در غیرافزایشی جزء از ترمهم واریانس شیافزای جزء

 Poodineh) رادنارویی و پودینه بود. رطوبتی تنش شرایط

and Naroui Rad, 2015) و افزایشی اثرات دو هر 

 مؤثر برگ آب نسبی محتوای کنترل در را غیرافزایشی

 ,Farshadfar and Amiri) یامیر و فرشادفر اند.دانسته

 برای دارمعنی یرافزایشیغ و افزایشی اثرات (2015

 اثرات بیشتر نقش بر تأکید با را برگ آب نسبی محتوای

 Schonfeld) همکاران و شونفلد کردند. گزارش افزایشی

et al., 1988) مراه و (Merah, 2001) ،پذیریوراثت 

 در گندم در آب نسبی محتوای خصوصی و عمومی

 این دلیل همینبه و اند کرده ذکر بالا را تنش شرایط

 گزینش و ارزیابی در مناسبی و مفید شاخص را صفت

 از اند.کرده معرفی خشکی به متحمل هایژنوتیپ

 اثر نوع به بیشتر صفات پذیریوراثت میزان کهجاییآن

 در را نقش بیشترین ها،ژن افزایشی اثر و بوده مرتبط هاژن

 ,Falconer and Mackay) دارد صفات پذیریوراثت

 چونهم صفاتی در افزایشی اثرات بیشتر سهم ،(1996

 در را آن از استفاده تواندمی برگ آب نسبی محتوای

 پیشنهاد خشکی به مقاومت برای گندم اصلاحی هایبرنامه

 بوته تعداد که تفکیک اولیه هاینسل در خصوصبه ؛نماید

 در باشد.نمی موجود عملکرد مستقیم ارزیابی برای کافی

 داشت اظهار توانمی حاضر تحقیق جنتای به توجه با کل

 تنوع وجود به توجه با مطالعه، مورد جمعیت در که

 آن کنترل و برگ آب نسبی محتوای مورد در کافی ژنتیکی

 پذیریوراثت بودن بالا نتیجه در و افزایشی اثرات طریق از

 و بوده ثمر مثمر آن برای گزینش صفت، این خصوصی

 خشکی به تحمل بهبود ن،آ مبنای بر گزینش با توانمی

 .داشت انتظار را نظر مورد جمعیت در فصل آخر
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 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

 محتوای نسبی آبتجزیه ژنتیکی برای صفت  -4جدول 
Table 4. Genetic analysis for Relative water content 

 )2X( آزمون سه پارامتری
)2(X parameter test-Three 

 آزمون های کفایت مقیاس

Joint scaling test 
 D C B A 

**25.43 0.0155 ± 0.016 0.047 ± 0.029 0.0266* ± 0.012 0.064** ± 0.013 
 مربعات وزنی ترینکمها با استفاده از تجزیه میانگین نسل

Generation means analysis using least squares weight 

l j i h D M R
2  

2R (df) 2X 
0.07** ± 0.02 0.036* ± 0.015  0.099** ± 0.01 0.038** ± 0.004 0.797** ± 0.003 0.81 0.94 5.1(1) 

 مربعات وزنی ترینکممحاسبه اجزای واریانس با استفاده از 
Calculation of variance components using least squares weight 

انحراف 
  غالبیت
(Dfd) 

درجه 
 غالبیت
(Dd) 

پذیری وراثت
 خصوصی

)n
2H( 

پذیری وراثت
 عمومی

)b
2H( 

واریانس 
 فنوتیپی

)PV( 

واریانس 
 ژنتیکی

)GV( 

واریانس افزایش 
 در غالبیت

)ADV( 

واریانس 
 غالبیت

)DV( 

واریانس 
 افزایشی

)AV( 

واریانس 
 محیطی

 )EV( 
-0.19 0.66 0.4 0.59 0.00785 0.0046 -0.0004 0.0014 0.0032 0.0033 

 درصد 5و  1احتمال  دار در سطحمعنی ،: به ترتیب*و  **
** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

EV ،AV ،DV ،ADV ،GV ،PV ،b
2H ،n

2H ،Dd  وDfdترتیب، واریانس محیطی، واریانس افزایشی، واریانس غالبیت، واریانس افزایشی و : به
 پذیری خصوصی، درجه غالبیت و انحراف ازغالبیتذیری عمومی، وراثتپغالبیت، واریانس ژنتیکی، واریانس فنوتیپی، وراثت

VE, VA, VD, VAD, VG, VP, H2
b, H2

n, Dd and Dfd: Environment variance, Additive variance, Dominance 

variance, Additive dominanance variance, Genotypic variance, Phenotypic variance, Broad sense heritability, 

Narrow sense heritability, Degree of dominance, Deviation from dominance, respectively 

 

شاخص کلروفیل در شرایط تنش آبی : شاخص کلروفیل

دار یافته است ولی این کاهش معنیانتهای فصل کاهش 

. میانگین شاخص کلروفیل در شرایط (1)جدول  بودن

 88/35و در شرایط آبیاری عادی  88/34تنش کمبود آب 

بود. کاهش شاخص کلروفیل در اثر تنش کمبود آب 

 و گنجی (Bruck et al., 2000) توسط بروک و همکاران

نیز  (Ganji Arjenaki et al., 2012) و همکاران ارجناکی

 فرآیندهای از یکی عنوانبه شده است. فتوسنتزگزارش 

 آبیکم شرایط در نآ است و شدت گیاه فیزیولوژیکی مهم

 تنش شرایط کلروفیل تحت غلظت حفظ یابد ومی کاهش

د کنمیکمک  شرایط این در فتوسنتز ثبات به خشکی

(Guseynova et al., 2006; Castrillo and Calcagno, 

 در کلیدی عوامل از یکی هابرگ کلروفیل . محتوای(1989

 Ghosh) باشدخشک می ماده تولید و فتوسنتز شدت تعیین

et al., 2004)از غلظت کلروفیل برگ  کهطوریه، ب

شود عنوان یک شاخص برای ارزیابی قدرت منبع یاد میبه

(Herzog, 1986)  و لذا کاهش در آن در شرایط تنش آبی

ای در کننده غیرروزنهعنوان یک عامل محدودتواند بهمی

حساب آید. شواهدی در کاهش کارایی سطح برگ به

که تنش آبی میزان کلروفیل برگ را بر اینمبنی دست است

 Majumdar et al., 1991; Kuroda et د )دهمیکاهش 

al., 1990) دیگر چنین کاهشی  یکه در تحقیقاتدر حالی

 در کلروفیل در شرایط تنش مشاهده نشده است

(Hamada and El-Beially, 2003) .که دلایلی از جمله 

 خشکی شرایط تنش در کلروفیل محتوای کاهش برای

 غشاهای تیلاکوئیدهای تخریب به توانمی شده عنوان

 افزایش در اثر کلروفیل نوری اکسیداسیون و کلروپلاست

 ;Ashraf et al., 1994) ناکسیژ فعال هایفعالیت گونه

Moran et al., 1994; Alonso et al., 2001 ) افزایشو 

 اشاره (Huffaker et al., 1970) کلروفیلاز آنزیم فعالیت

 (Tarahomi et al., 2010) کرد. ترحمی و همکاران

 در اختلال ایجاد باعث آبیگزارش کردند که کم

 فعال، هایاکسیژن فعالیت دهنده کاهش آنزیمی هایسیستم

 به خسارت در نتیجه و هاچربی اکسیداسیونپر افزایش

 با چنینگردد. هممی هادانهرنگ تخریب و سلولی غشای

 و اتیلن نظیر رشد هایکنندهاز تنظیم  برخی مقدار افزایش

 کلروفیلاز فعالیت خشکی اثر تنش در اسید آبسیزیک

 رفتن دست . از(Draikewicz, 1994) شودمی تحریک
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 سازگاری جنبه تواندخشکی می تنش شرایط در کلروفیل

برانگیخته  الکترون، کاهش کلروفیل با چون باشد داشته

 هایخسارت آن دنبالبه یافته و کاهش نتزفتوس طی شده

 یابدمی کاهش آزاد اکسیژن هایبنیان تشکیل از ناشی

(Kranner et al., 2002)باگبی و . بیشاپ (Bishop and 

Bugbee, 1998) سطح گندم پاکوتاه ارقام که دادند شانن 

 ظرفیت و بیشتر کلروفیل تر، غلظتکوچک پرچم برگ

. دارند پابلند ارقام با مقایسه در بیشتری 2CO خالص تبادل

 دوام که نمود گزارش (Pessarkli, 1999) پسارکلی

از  تنش شرایط تحت کلروفیل غلظت و حفظ فتوسنتز

 است. خشکی تحمل فیزیولوژیک هایجمله شاخص

 (Siosemardeh et al., 2003و همکاران ) مرده وسهسی

از  ارقام ینب در داریتفاوت غیرمعنی گندم، ارقام بررسی در

 نمود. ممنوعی و سید شریفی کلروفیل گزارش میزان نظر

(Mamnoei and Seyed Sharifi, 2010)  گنجیو 

عدد  (Ganji Arjenaki et al., 2012) و همکاران ارجناکی

های کلروفیل را معیار مناسبی برای انتخاب در برنامه

 Gregersen) اند. گریگرسن و هولماصلاحی گندم دانسته

and Holm, 2007)  اظهار داشتند که طی تنش خشکی

یابد و ارقام دارای محتوای محتوای کلروفیل کاهش می

کلروفیل بالاتر، مقاومت بیشتری در شرایط تنش از خود 

 دهند.می نشان

محیط مشخص  × دار شدن اثر متقابل نسلبا توجه به معنی

های مختلف در دو محیط شود که روند تغییرات نسلمی

ها در نسل میانگین روند تغییرات 1سان نیست. شکل یک

دهد. این اثر متقابل نشان می را دو شرایط نرمال و تنش

های حاصل خاطر واکنش متفاوت والدین و نسلعمدتاً به

( در دو محیط 2BCو  Gaspardاز تلاقی برگشتی )عمدتاً 

های حاصل از تلاقی و نسل دست آمده استدار بهمعنی

های والدینی در شرایط تنش میزان رعکس نسلبرگشتی ب

 چنینهمدهند. بیشتری از شاخص کلروفیل را نشان می

های تجزیه)در  هامیانگین مقایسات از حاصل نتایج

طی  کند کهمی مشخصجداگانه مربوط به هر محیط( 

 اختلاف افشانی،گرده از آبی پسکم تنش شرایط نرمال و

های بین نسل در وفیلشاخص کلر از لحاظ داریمعنی

همین دلیل برای هر ؛ به(2 )جدولوجود دارد  مورد مطالعه

جداگانه انجام  صورتبهها تجزیه ژنتیکی کدام از محیط

 شد.

که در  داد( نشان 5ها )جدول ه میانگین نسلنتایج تجزی

های دار شدن برخی آزمونهر دو شرایط محیطی، معنی

در  2Xآزمون  چنینهمو  غالبیت-فایت مدل افزایشیک

برازش مدل سه پارامتری نشان دهنده وجود اثرات متقابل 

 غیرآللی در توارث این صفت است.

 

 
 ها برای شاخص کلروفیل در دو شرایط محیطیروند تغییرات میانگین نسل -1شکل 

Figure 1. Changes in generations means for chlorophyll index in two environmental conditions 
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 اسدی و همکاران ...تنش کمبود آب در صفات فیزیولوژیکتجزیه ژنتیکی پاسخ به 

 (m-d-h-i-l) پارامتریپنج  شرایط محیطی مدلهر دو در 

دهند. در محیط بهترین برازش را برای این صفت نشان می

وضعیت اثر دار است. غیرمعنی dتنش کمبود آب پارامتر 

که نحوی غالبیت در دو شرایط محیطی متفاوت است به

در  در شرایط تنش علامت مثبت حاکی از غالبیت نسبی

جهت افزایش شاخص کلروفیل و در شرایط نرمال 

علامت منفی حاکی از غالبیت نسبی در جهت کاهش 

در شرایط  iو  dعلامت متضاد  شاخص کلروفیل است.

دهنده ماهیت متضاد اثر متقابل برای این صفت نرمال نشان

یعنی اثر افزایشی در جهت کاهش و اثر افزایشی در  است

 .دنکنش شاخص کلروفیل عمل میافزایشی در جهت افزای

دهد که در شرایط نرمال ها نشان میتجزیه واریانس نسل

باشد در واریانس افزایشی بیشتر از واریانس غالبیت می

که در شرایط تنش واریانس غالبیت بیشتر از حالی

واریانس افزایشی است. این وضعیت موافق نتایج حاصل 

برآوردهای  چنینهم باشد.ها میاز تجزیه میانگین نسل

دهد که در نشان می و خصوصی پذیری عمومیوراثت

پذیری عمومی در حد متوسطی قرار شرایط نرمال وراثت

پذیری از طرفی اختلاف کمی نیز با وراثت و (52/0)دارد 

توان نتیجه دهد بنابراین مینشان می (37/0ی )خصوص

یکی را گرفت که اثر افزایشی سهم بالایی از واریانس ژنت

دهد. درجه غالبیت در این شرایط به خود اختصاص می

باشد. با نیز کمتر از یک بوده که نشان از غالبیت نسبی می

توجه به میزان بالای واریانس محیطی در هر دو محیط که 

نظر سال منطقی به×  وجود اثرات متقابل نسل دلیلبه

ش رسد، برای اصلاح این صفت در شرایط نرمال، گزینمی

باشد ولی در شرایط های اولیه ممکن است مؤثر در نسل

و  (68/0) پذیری عمومی نسبتاً بالاستتنش وراثت

دارد که ( 14/0) خصوصیپذیری اختلاف زیادی با وراثت

دهنده تأثیر زیاد اثر غالبیت در کنترل ژنتیکی این نشان

 Shayan. شایان و همکاران )صفت در شرایط تنش است

et al., 2017 در مطالعه توارث میزان کلروفیل در شرایط )

تنش خشکی و نرمال در گندم نشان دادند که در هر دو 

 پذیریوراثتعمومی بالا ولی  پذیریوراثتشرایط 

با توجه به بیشتر از یک بودن درجه  خصوصی پایین است.

 غالبیتفوقغالبیت در شرایط تنش و اثبات وجود اثر 

ح این صفت گزینش ابتدایی رسد که در اصلانظر میبه

های انتهایی مؤثر نباشد و بهتر است که از گزینش در نسل

 استفاده شود.

تنش کمبود آب باعث تغییر : ایضریب هدایت روزنه

در دو محیط نشده  ایدار در ضریب هدایت روزنهمعنی

تاثیر اندک مدت زمان وقوع  دلیلبهتواند است. این می

یوردانو و دوره رشد باشد. در طی  در این صفت تنش

اظهار نمودند، کاهش  (Yordanov et al., 2000) همکاران

علت تنش خشکی بیشتر ناشی از کاهش در فتوسنتز به

 کاهش و روزنه تراکم در ای است. افزایشهدایت روزنه

 تنش به گیاه سازگاری از اینشانه عنوانبه روزنه طول در

 تنظیم. (Maes et al., 2009) شده است مطرح خشکی

 در خشکی تحمل هایمکانیسم مهم اجزای از یکی اسمزی

 شرایط در و (Subbarao et al., 2000) است گیاهان

 فتوسنتزی دستگاه تنظیم و ایروزنه تنظیم طریق از آبیکم

 ,.Shangguan et al) کندمی کمک فتوسنتز حفظ به

 ,.Almeselmani et al) المسلمانی و همکاران .(1999

 های مختلف گندم درواریته که میان داشتنداظهار  (2011

 برگ تفاوت آب نسبی محتوای از نظر رشد مختلف مراحل

 در آب نسبی محتوای میزان و دارد وجود داریمعنی

 میزان در یابد. تفاوتمی کاهش بیشتر حساس هایواریته

 هاواریته توانایی تفاوت به است آب ممکن نسبی محتوای

 آب تلفات کنترل توانایی یا و خاک از آب یشترب جذب در

 است ممکن تفاوت این چنینهم .باشد هاروزنه طریق از

 جهت اسمزی تنظیم در هاواریته توانایی تفاوت از ناشی

 هایفعالیت متعاقباً و هابافت تورگری فشار حفظ

 اندازه و سطح واحد در هاروزنه باشد. تعداد فیزیولوژیک

 دارد گیاه گازی تبادلات در مهمی ارنقش بسی هاآن

(Hetherington and Woodward, 2003.)  

روند تغییر  2دار بود. شکل محیط معنی× اثر متقابل نسل 

تغییر  دهد.ها را در دو محیط نرمال و تنش نشان مینسل

های در حال تفکیک نسبت به والدین این صفت در نسل

در شرایط تنش  ویژهدر دو شرایط محیطی به 1Fو نسل 

های در نسل دست آمده است ودار بهکمبود آب معنی

هدایت روزنه بیشتری  حال تفرق در شرایط تنش ضریب

 ند.را نشان داد
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 شاخص کلروفیلتجزیه ژنتیکی برای صفت  -5جدول 
Table 5. Genetic analysis for Chlorophyll Index 

 )2X( آزمون سه پارامتری
)2(X stparameter te-Three 

 آزمون های کفایت مقیاس

Joint scaling test 
 D C B A 

1 **71.7 -6.53** ± 2.31 4.63 ± 3.8 10.79** ± 1.71 6.04** ± 2.22 
2 **16.4 -3.7 ± 2.11 -8.8* ± 3.6 -3.2 ± 1.7 -0.73* ± 1.7 

 مربعات وزنی ترینکمها با استفاده از تجزیه میانگین نسل
Generation means analysis using least squares weight 

l J i h d M 2

R  
2R (df) 2X 

1 24** ± 3.3  7. 6* ± 0.97 35.8** ± 3.93 -0.78** ± 0.47 24.7** ± 0.92 0.89 0.96 1.5(1) 
2 15.8** ± 3  2.14* ± 0.86 -7.73** ± 3.4 -3.55** ± 0.5 36.97** ± 0.8 0.96 0.98 0.1(1) 

 مربعات وزنی ترینکممحاسبه اجزای واریانس با استفاده از 
Calculation of variance components using least squares weight 

انحراف  
  غالبیت
(Dfd) 

 درجه

 غالبیت 
(Dd) 

 پذیریوراثت
 خصوصی

)n
2H( 

 پذیریوراثت
 عمومی

)b
2H( 

واریانس 
 فنوتیپی

 )PV( 

واریانس 
 ژنتیکی

 )GV( 

انس افزایش واری
 در غالبیت

)ADV( 

واریانس 
 غالبیت

 )DV( 

واریانس 
 افزایشی

)AV( 

واریانس 
 محیطی

)EV( 
1 -1.31 1.99 0.14 0.68 95.49 64.73 -33.93 51.74 12.99 30.76 
2 0.18 0.63 0.37 0.52 69.97 37.67 2.89 9.9 24.88 32.3 

 درصد 5و  1دار در سطح احتمال معنی ،: به ترتیب*و  **
** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

EV ،AV ،DV ،ADV ،GV ،PV ،b
2H ،n

2H ،Dd  وDfdترتیب، واریانس محیطی، واریانس افزایشی، واریانس غالبیت، واریانس افزایشی و : به
 پذیری خصوصی، درجه غالبیت و انحراف ازغالبیتپذیری عمومی، وراثتغالبیت، واریانس ژنتیکی، واریانس فنوتیپی، وراثت

VE, VA, VD, VAD, VG, VP, H2
b, H2

n, Dd and Dfd: Environment variance, Additive variance, Dominance variance, 
Additive dominanance variance, Genotypic variance, Phenotypic variance, Broad sense heritability, Narrow 

sense heritability, Degree of dominance, Deviation from dominance, respectively 
شرایط تنش کمبود آب و نرمال به ترتیب :2و  1  

1 and 2: Water deficit and  normal conditions, respectively 
 

 

 حیطیها برای ضریب هدایت روزنه در دو شرایط مروند تغییر میانگین نسل -2شکل 

Figure 2. Changes in generations means for stomatal conductance in two environmental conditions 
 

های تجزیه)در  هامیانگین مقایسات از حاصل نتایج

طی  کند کهمی مشخصجداگانه مربوط به هر محیط( 

 اختلاف افشانی،گرده از آبی پسکم تنش شرایط نرمال و

بین  ای درضریب هدایت روزنه از لحاظ داریمعنی

  .(2جدول )وجود دارد  های مورد مطالعهنسل

ا توجه به نتایج تجزیه ژنتیکی در هر دو شرایط محیطی ب

های انفرادی دار شدن برخی آزمون(، معنی6)جدول 

در  2Xآزمون  چنینهمغالبیت و -کفایت مدل افزایشی

ثرات متقابل برازش مدل سه پارامتری حاکی از وجود ا

شرایط نرمال هر دو غیرآللی در توارث این صفت بود. در 

بهترین برازش را  (m-d-h-i-l) و تنش مدل پنج پارامتری
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تمامی پارامترهای وارد  دهند.برای این صفت نشان می

دار بودند. در هر دو شرایط محیطی معنی شده به مدل

ترتیب در هر دو محیط به dو  hمثبت بودن علامت 

دهنده غالبیت نسبی در جهت افزایش این صفت و نشان

یکسان  دهنده این صفت است.های افزایشبرتری آلل

نقش اثر  در هر دو محیط نشان دهنده iو  d بودن علامت

در هر دو باشد. افزایشی در کنترل توارث این صفت می

شرایط محیطی میزان برآورد شده اثرات غالبیت )ساده و 

ه اثرات افزایشی بیشتر است که نشان متقابل( نسبت ب

دهنده اهمیت بیشتر این اثرات در توارث این صفت 

رسد هر دو اثر در کنترل نظر میولی در کل به باشدمی

ها نشان نتایج تجزیه واریانس نسل .صفت نقش دارند

دهد که در هر دو شرایط محیطی واریانس غالبیت می

ه غالبیت در هر دو بیشتر از واریانس افزایشی است. درج

تر است که حاکی از شرایط محیطی نیز از یک بزرگ

در توارث این صفت است. برآورد  غالبیتفوقوجود 

دهنده نقش متوسط اثر ژنتیکی پذیری عمومی نشان وراثت

در شرایط نرمال و نقش بالای آن در شرایط تنش در 

پذیری باشد. محاسبه وراثتکنترل این صفت می

پذیری عمومی بیانگر این قایسه آن با وراثتخصوصی و م

ها سهم بسیار اندکی نسبت مطلب است که اثر افزایشی ژن

به اثرات غیرافزایشی در کنترل ژنتیکی این صفت در هر 

 × دار شدن اثر متقابل نسلدو محیط دارد. باوجود معنی

محیط، تفاوت زیادی از نظر نحوه توارث این صفت در 

شود. با توجه به بیشتر از یک بودن میدو محیط مشاهده ن

درجه غالبیت در هر دو شرایط محیطی و اثبات وجود اثر 

رسد که در اصلاح این صفت نظر میبه غالبیتفوق

های گزینش ابتدایی مؤثر نباشد و بهتر است که از روش

گیری دیگری مثل گزینش انتهایی و گزینش بعد از دورگ

 در هر دو محیط استفاده شود.
 

 ضریب هدایت روزنهتجزیه ژنتیکی برای صفت   -6جدول 
Table 6. Genetic analysis for stomatal conductance 

 )2X( آزمون سه پارامتری
)2(X parameter test-Three 

 آزمون های کفایت مقیاس

Joint scaling test 
 D C B A 

1 **1138.04 -26.4 ± 71.35 48.8** ± 10.77 70. 9** ± 5.37 66.7** ± 6.43 
2 **1738.4 -13.43 ± 64.13 28.04* ± 10.97 30.88** ± 5.38 24.03** ± 6.78 

 مربعات وزنی ترینکمها با استفاده از تجزیه میانگین نسل
Generation means analysis using least squares weight 

l j i h d M 2

R  
2R (df) 2X 

1 -85.1** ± 17  28.3* ± 0.97 118.8** ± 27.1 5.3** ± 1.76 21.8* ± 11.1 0.93 0.98 0.8(1) 
2 -191.9** ± 18.5  35.5** ± 0.86 253.9** ± 30.3 2.28** ± 1.1 19.9* ± 10.5 1 1 0.3(1) 

 مربعات وزنی ترینکممحاسبه اجزای واریانس با استفاده از 
Calculation of variance components using least squares weight 

انحراف  

  غالبیت
(Dfd) 

 درجه

 غالبیت 
(Dd) 

 پذیریوراثت

 خصوصی
)n

2H( 

 پذیریوراثت

 عمومی

)b
2H( 

واریانس 

 فنوتیپی
 )PV( 

واریانس 

 ژنتیکی
 )GV( 

واریانس افزایش 

 در غالبیت
 )ADV( 

واریانس 

 غالبیت
 )DV( 

واریانس 

 افزایشی

)AV( 

واریانس 

 محیطی
)EV( 

1 -0.55 2.44 0.126 0.87 866.7 759.97 -148.3 655.44 109.1 102.78 
2 -1.46 3.5 0.04 0.57 690.4 392.9 -151.38 363.38 29.56 297.45 

 درصد 5و  1دار در سطح احتمال معنی ،: به ترتیب*و  **
** and *: Significant at 1% and 5% probability levels, respectively 

EV ،AV ،DV، ADV ،GV ،PV ،b
2H ،n

2H ،Dd  وDfdترتیب، واریانس محیطی، واریانس افزایشی، واریانس غالبیت، واریانس افزایشی و : به
 پذیری خصوصی، درجه غالبیت و انحراف ازغالبیتپذیری عمومی، وراثتغالبیت، واریانس ژنتیکی، واریانس فنوتیپی، وراثت

VE, VA, VD, VAD, VG, VP, H2
b, H2

n, Dd and Dfd: Environment variance, Additive variance, Dominance variance, 
Additive dominanance variance, Genotypic variance, Phenotypic variance, Broad sense heritability, Narrow 

sense heritability, Degree of dominance, Deviation from dominance, respectively 
: به ترتیب شرایط تنش کمبود آب و نرمال2و  1  

1 and 2: Water deficit and  normal conditions, respectively 
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 اصلاحی استراتژی ها،ژن عمل نحوه مورد در اطلاعات

 برآورد کلی حالت در کند.می تعیین را صفت یک برای

 بر مبتنی مختلف هایروش کاربرد افزایشی اثرات زیاد

 برعکس و اصلاح اصلی استراتژی عنوانبه را انتخاب

 بذر تولید به توجه اپیستازی، و غالبیت اثرات بالای برآورد

 Darvishzadeh et) کندمی تداعی را صفت یک هیبرید

al., 2017.) انجام گندم در هیبرید بذر تولید حال این با 

 بر مبتنی اصلاحی هایروش از توانمی ولی گیردنمی

 با .کرد استفاده صفات این اصلاح جهت نهیبریداسیو

 آب کمبود تنش که شودمی مشاهده حاصل نتایج به توجه

 پرچم برگ مساحت در داریمعن کاهش باعث فصل انتهای

 نشان نتایج .است شده یاروزنه تیهدا در داریرمعنیغ و

 متقابل اثرات ت،یغالب و یشیافزا اثرات برعلاوه که داد

 نقش یبررس مورد صفات هیکل راثتو در زین یستازیاپ

 .بود مضاعف اثرات نوع از متقابل اثرات نیا شتریب .داشتند

 اثرات با همراه یشیافزا اثر پرچم برگ مساحت صفت در

 توارث در تغالبی × تیغالب و تغالبی × یشیافزا متقابل

 اثرات برعلاوه برگ آب ینسب یمحتوا در .داشتند نقش

 هیتجز .داشت نقش توارث در زین تیغالب اثر ،افزایشی

 صفت یبرا ژن عمل که داد نشان هانسل انسیوار

 برگ مساحت صفت یبرا ،یشیافزا ینسب آب یمحتوا

 هر) ایروزنه تیهدا بیضر صفت یبرا و تیغالب پرچم

 شاخص صفت یبرا ژن عمل .بود غالبیتفوق (طیشرا دو

 نرمال طیشرا در و غالبیتفوق تنش طیشرا در لیکلروف

 هایروش ژن عمل نوع به توجه با بنابراین .بود یشیافزا

 این همبستگی به باید البته بود. خواهد متفاوت اصلاحی

 این میزان افزایش با که داشت توجه نیز عملکرد با صفات

 کاسته کل عملکرد از اصلاحی هایبرنامه نتیجه در صفات

 نشود.
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Abstract 
Dehydration is the most important limiting factor in agricultural production in arid and semi-arid 

regions, and water shortages (especially at the reproductive stages) due to lack of precipitation and 

unequal distribution are inappropriate for limiting the yield. In this research, cross between the 

Gasspard cultivar (dehydrated susceptible parent) and DN11 line (resistant parent) was performed. F1, 

F2, F3, BC1 and BC2 generations along with parents, were planted in a randomized complete blocks 

design with three replications in normal and water deficit conditions for two consecutive years. 

Physiological traits were measured for single plant samples. Weighted analysis of variance showed 

that water deficit stress caused significant decrease in flag leaf area and unsignificant decrease in 

stomatal conductance. Generation mean analysis for Chlorophyll index was accompanied by different 

results in terms of regression fitted models for each environment, but for stomatal conductance, the 

results of the generation mean analysis were the same in both environments. In addition to additive 

and dominant effects, epistatic interaction effects also played role in the inheritance of all studied 

traits. Most of these effects were double-effects. In flag leaf area, additive, additive × dominant and 

dominant × dominant effects were involved in inheritance. In water relative content, in addition to 

these effects, dominant effect was also involved in inheritance. Generations variance analysis showed 

that the gene action was additive for relative water content, dominant for flag leaf area and over 

dominant (in both conditions) for stomatal conductance. The gene action for Chlorophyll index under 

stress and normal conditions were over dominant and additive respectively. 

Keywords: Water deficit condition, Physiologic traits, Wheat 
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