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لازمه . هاي زيستي در گياهان است كارهاي اصلي كاهش خسارت ناشي از تنش استفاده از ارقام مقاوم يكي از راه

در اين پژوهش، براي . هاي مقاومت به بيماري است يابي ژن  ارقامي شناسايي، جداسازي و مكانتوليد چنين
 Motif directed Profiling (MdP)زميني از روش  هاي مقاومت به بيماري در سيب هاي ژن جداسازي آنالوگ

هاي مقاومت به   ژنTIRشده  دامنه حفاظت  شده براساس طراحي دژنره بدين منظور، هفت آغازگر. استفاده شد
 حاصل از تلاقي دو والد F1 نتاج 46هاي مقاومت به بيماري در  هاي ژن براي تكثير آنالوگ بيماري گياهي

.  با حداكثر نوتركيبي مورداستفاده قرار گرفتRH89-039-16(RH)و  SH83-92-488(SH) ديپلوييد هتروزيگوت
 10000 جمعيت متشكل از AFLPه از نقشه پيوستگي  نشانگر چندشكل حاصل شد كه با استفاد454در مجموع 
 11/66يابي شدند كه   ها تعدادي از نوارها جداسازي و تواليRGAبراي شناسايي . يابي شدند نشانگر، مكان
ها در RGAها داشتند و اغلب اين RGAشده و  هاي مقاومت شناخته دار با ژن تشابه معني)  نوار160(ها  درصد آن

ها RGAنقشه پيوستگي اين . يابي شدند مكان RGAهاي  فرنگي داراي خوشه گوجهزميني و  سيبنواحي ژنومي 
ها در RGA نشان داد كه اغلب اين AFLP نشانگر 10000اشباع اين جمعيت با  در ارتباط با نقشه پيوستگي فوق

هاي منطبق با  كان نشانگر در م117تعداد . بندي شدند هاي جديد يا موجود در نقشه گروه ها يا زيرخوشه خوشه
هاي  مكان نشانگر در جايگاه تقريبي 15و همچنين  11 و 9، 6، 5هاي  روي كروموزومهاي مقاومت  هاي ژن خوشه

ها، معرف RGAاكثريت اين  .يابي شدند  مكان7 و 4، 2، 1هاي  موجود در كروموزوم مقاومتژني كمي  
هاي مقاومت منفرد و  يابي ژن تواند در مكان ينتايج حاصل از اين پژوهش م.  جديد بودندRGAهاي  توالي
  .ها مورداستفاده قرار گيرد هاي كمي مقاومت به بيماري مكان

  
    Motif directed Profiling. ، (RGAs)هاي مقاومت به بيماري هاي ژن زميني، آنالوگ سيب :هاي كليدي واژه
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  مقدمه

ــد و ا ــي از   تولي ــاوم يك ــام مق ــتفاده از ارق س
هـا در     كارهاي اصلي و عملي كنترل بيمـاري        راه

گياهــان زراعــي و كــاهش خــسارات ناشــي از  
ــا اســت آن ــي، شناســايي،  . ه ــين عمل ــه چن لازم

هــاي مقاومــت بــه  يــابي و جداســازي ژن مكــان
هـاي    ها در برنامـه     ها جهت استفاده از آن      بيماري

زمينــه  اخيــر در هــاي پيــشرفت. اصــلاحي اســت
بيولوژي مولكولي ابزارهاي مناسب و مكمل را       

هاي كلاسيك اصلاحي براي توليـد        براي روش 
   .ارقام مقاوم فراهم كرده است

ــوالي   ــسه ت ــا مقاي ــيد  ب ــاي اس ــه   ه ــاي آمين ه
هـاي مقاومـت      هاي رمزشده توسـط ژن      پروتئين
شده در گياهان با منشاء تكاملي مختلف         همسانه

ــه ژن   ــت ك ــده اس ــشخص ش ــاي مقا م ــت ه وم
ــشابهت  ــاس م ــدات    براس ــاختاري تولي ــاي س ه

 NBS-LRRهـــــاي  گـــــروهپروتئينـــــي بـــــه 
)Nucleotide Binding Site- Leucien-

Rich Repeats( ،LRRســــلولي،  خــــارج  
LRR-kinaseــده ــازي   و گيرن ــه كين ــدي  طبق بن

مطالعــات ژنــومي . )Dangl, 1995( شــوند مــي
، NBS-LRRهاي    آشكار كرده است كه گروه    

LRRي و ســــلول  خــــارجLRR- kinase در 
 ,Young)سرتاسر ژنوم گياهـان وجـود دارنـد    

 وسيله حضور دو      به NBS-LRR گروه   .(2000
شــده، يــك جايگــاه اتــصال بــه  دامنــه حفاظــت

ــد  ــك   (NBS)نوكلئوتي ــي و ي ــاي آمين  در انته
 با طولي تغييرپذير    (LRR)تكرار غني از لوسين     

ــي  ــشخص م ــاي كربوكــسيل م ــود در انته و  ش
هاي مقاومـت در گياهـان        وه ژن ترين گر   بزرگ

). Hulbert et al., 2001(دهـد   را تـشكيل مـي  
ــروتئين ــاي مقاومــت  پ  داراي دو NBS-LRRه

ــه  ــاختار دامن ــي   س ــاي آمين ــشخص در انته اي م
/ 1-اينترلـوكين / تول اولين ساختار دامنه: هستند

ــده   :Toll/Interleukin-1/Receptor(گيرنـ

TIR(    هـاي  هاي رمزكننـده آن، ژن      ژن است كه  
TIR-NBS-LRR (TNL)  شـوند و    ناميـده مـي

 است و Coiled-coil (CC)دومي يك ساختار 
ــاختارها،    ژن ــوع سـ ــن نـ ــده ايـ ــاي رمزكننـ   هـ
ــه ــاي  ژن بـ ــاCC-NBS-LRR (CNL) هـ    يـ

non-TIR ــستند ــروف هــــــــــــ    معــــــــــــ
)Hammond-Kosack and Jones, 1997( .

فرنگي، توتـون و      ها در ابتدا در گوجه     اين گروه 
سـازي براسـاس      طريق همـسانه  آرابيدوپسيس از   

ــشه ــي  نق ــا) Map-based cloning(ژنتيك   ي
ــان ــسپوزون   مكــ ــتفاده از ترانــ ــا اســ ــابي بــ يــ

)Transposon tagging (ــدند ــايي شـ . شناسـ
هـــاي  شـــرط لازم زيربنـــايي بـــراي ايـــن روش

سازي نـه تنهـا بـراي بـسياري از گياهـان             همسانه
ها نيز    زراعي بلكه براي خويشاوندان وحشي آن     

هاي مقاومت    وانند منابع با ارزشي از ژن     ت  كه مي 
  بــــــا. جديـــــد باشــــــند فــــــراهم نيــــــست 

هــاي مقاومــت   هــاي ژن وجــوداين، آنــالوگ 
)Resistance Gene Analogues: RGAs( 

ــي ــوالي     م ــشابه ت ــق ت ــاني از طري ــه آس ــد ب توانن
هــاي عملكــردي معــين  دامنــه. شناســايي شــوند

حتـي  ) TIR و   NBS  ،LRRبراي مثـال، دامنـه      (
ــان ژن ــوردار از   درميــ ــاي مقاومــــت برخــ هــ

انـد   بـه شـدت حفاظـت شـده     خويـشاوندي دور 
)Conserved(   بنابراين ،RGA   تواننـد از     هـا مـي
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ــت  ــق رهيافـ ــي  طريـ ــاي مبتنـ ــنش  هـ ــر واكـ   بـ
  مــــراز جداســــازي شــــوند اي پلــــي زنجيــــره

)Leister et al., 1996( . هـاي   يكـي از روش
  هـــا، روشRGAجديـــد بـــراي جداســـازي   

Motif directed Profiling (MdP)در .  است
ــه      ــرد ك ــره منف ــازگر دژن ــك آغ ــن روش ي اي

شـده را هـدف       هاي اختصاصي حفاظـت     موتيف
دهد با يك آداپتور كه به يك جايگـاه           قرار مي 

شــود   تركيــب مــياســتبــرش آنزيمــي متــصل 
)van der Linden et al., 2004.(  در ايــن

دژنره براسـاس همرديفـي     پژوهش آغازگرهاي   
شــده  فاظــتهــاي ح  موتيــفDNAهــاي  تــوالي

TIR هـا   ، از درون ايـن تـوالي      هاي مقاومـت     ژن
ــي شــد  ــن روش يــك الگــوي   . انــد هطراح اي

كند كه با قسمت      نشانگري چندمكاني توليد مي   
هـاي    تري از يك مجموعـه متنـوع از ژن          بزرگ

در اين  .  سازگار است  RGAمقاومت و قطعات    
 به آساني از ژل جداسازي      RGAروش قطعات   

ــه ــوال  و ب ــستقيم ت ــي  يصــورت م ــابي م ــوند ي   ش
)Van der Linden et al., 2004.(  

ــاكنون  ــت  39تـ ــب مقاومـ ــرد غالـ    ژن منفـ
ــان 65و  ــي  مكــــ ــي كمــــ ــتژنــــ   مقاومــــ
)Quantitative Resistance Locus: QRL (

هـا، نماتـدها و       اعطاكننده مقاومـت بـه ويـروس      
زميني با استفاده از نـشانگرهاي        ها در سيب    قارچ

ها در    ب اين ژن  اغل. اند  يابي شده   مولكولي مكان 
مقاومـت در   ) Hotspots(پنج جايگـاه متـراكم      

هـاي  QRL. انـد   زمينـي قـرار گرفتـه       ژنوم سـيب  
هـــا ماننـــد بلايـــت ديـــررس،  برخـــي بيمـــاري

و نماتدهاي سيـست ريـشه روي      پوسيدگي غده 

. انـد   زمينـي شناسـايي شـده        كروموزوم سيب  12
ــا   QRLبرخــي  ــف ب ــاي مختل ــه بيمارگره ــا ب ه

هـاي متـراكم مقاومـت        هجايگـا يكديگر و يا بـا      
ــستند ــته هـ ــونن  جِـــب. پيوسـ ــاردت و والكـ هـ

)Gebhardt and Valkonen, 2001 (  براسـاس
 هاي مقاومت  با ژنهاQRLبندي ژنتيكي  گروه

ــي    ــه برخ ــد ك ــشنهاد كردن ــاس  QRLپي ــا اس ه
. هاي مقاومت منفرد دارند     مولكولي مشابه با ژن   

زمينـي داراي     هاي مقاومـت سـيب      يابي ژن   مكان
 شـده   هـاي مقاومـت همـسانه       شابه بـا ژن   توالي م ـ 

هاي وابسته به مقاومت      ديگر گياهان و ديگر ژن    
  RGAهـاي  مـشخص كـرده اسـت كـه بـين ژن     

ها پيوسـتگي   QRLهاي مقاومت و      كانديدا، ژن 
ــود دارد ــايي . وجـ ــابراين، شناسـ ــا، RGAبنـ هـ

شناســـايي نـــشانگرهاي مفيـــد بـــراي گـــزينش 
ــيب    ــلاح س ــشانگر در اص ــاس ن ــي را  براس زمين

 ؛ Kuhn et al., 2003(سـازد   پـذير مـي   انامك ـ

Gebhardt and Valkonen, 2001؛  
Simko et al., 2007( هـشت  2006تا سـال   و 

زمينــي همــسانه  ژن مقاومــت مختلــف در ســيب
 NBS-LRRهـا از گـروه    انـد كـه تمـام آن        شده

 شــده در مقاومــت بــه  هــاي همــسانه  ژن.هــستند
  هـــــا، هـــــاي ناشـــــي از ويـــــروس بيمـــــاري

ــدها و  ــستنماتــ ــتند   اُاُميــ ــش داشــ ــا نقــ   هــ
)Simko et al., 2007( .  شـود   تخمـين زده مـي

  زمينـــي واجـــد حـــداقل   كـــه ژنـــوم ســـيب  
ــروه اســـــــت 200-100 ــن گـــــ    ژن از ايـــــ

)Gebhardt and Valkonen, 2001 .(  
 MdPهــدف ايــن تحقيــق اســتفاده از روش 

ــد در      ــي جدي ــشانگرهاي ژنتيك ــد ن ــراي تولي ب
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 SH×RHزمينـي     سـيب  درحـال تفـرق   جمعيت  
-SH83-92 از تلاقـي دو والـد ديپلوييـد        حاصل

488(SH)           و RH89-039-16(RH)      و 
ــان ــا    مك ــوژي ب ــشانگرهاي داراي همول ــابي ن ي

هــا و ديگــر TIR-NBS-LRR ،RGAهــاي  ژن
. هــاي مقاومــت بــود نــشانگرهاي وابــسته بــه ژن

هـاي ژنـي      ها در خوشه  RGAشناسايي  همچنين  
هـاي ژنـي      خوشـه  شناخته شـده و نيـز شناسـايي       

  .د احتمالي مدنظر بودمقاومت جدي
  

  ها مواد و روش

  DNAمواد گياهي و استخراج 

  يــــــــابي  بــــــــه منظــــــــور مكــــــــان  
   Selective mapping( ،46(گزينـــــــشي 

ــپ از  ــتژنوتيــــ ــال F1 جمعيــــ   درحــــ
از تلاقـي   زمينـي حاصـل       سـيب  SH×RHتفرق  

ــدي ــد نوالــــ ــوتديپلوييــــ    هتروزيگــــ
SH83-92-488(SH)  و RH89-039-16(RH)   

)Rouppe van der Voort et al., 1997 (  بـا
ــرم     ــتفاده از ن ــا اس ــوتركيبي ب ــداكثر ن ــزار  ح اف

MapPop) Vision et al., 1999 ( انتخــاب
ــدند ــي  . ش ــين تلاق ــت از ب ــدين جمعي ــاي  وال ه

مختلف انجام شده در دانشگاه واگنينگن كشور     
ــوتركيبي در     ــدار ن ــداكثر مق ــاس ح ــد براس هلن

در نقـشه ژنتيكـي     . جمعيت، انتخاب شده بودند   
) Ultra High Density: UHD(ع فـوق اشـبا  

ــن جمعيــــت  ــشكل ازايــ ــاً متــ    10000 تقريبــ
ــشانگر ــوزوم، AFLP نـــــ ــاي  كرومـــــ   هـــــ

ــيب ــدود   ســ ــه حــ ــي بــ ــاه 900زمينــ   جايگــ
 )Bins (  ــله ــا فاصــ ــانتي8/0بــ ــان   ســ   مورگــ

  ؛Van Os et al., 2006 (تقـــسيم شـــدند
Isidore et al., 2003 .( اسـتخراج  منظـور  بـه 

DNAــومي  ــ،  ژنـ ــي از گياهـ ــستم برگـ ان مريـ
 DNA و   اي برداشـت شـد      هفتـه  پـنج اي   گلخانه

ــق روش ــومي طبــ ــارانژنــ ــون و همكــ    فولتــ
)Fulton et al., 1995( شد استخراج.  

    Motif directed Profiling (MdP)روش

 بــر اســاس ژنــومي DNA روي MdPروش 
ــاران  روش  ــدن و همكــــــ ــدر لينــــــ   ونــــــ

)van der Linden et al., 2004 (  انجـام شـد. 
DNA  هـــاي برشـــي  نـــزيمآ بـــا اســـتفاده از 
AluI،MseI ،RsaI ،HaeIII  و TaqI تيمــار 
دژنـره  ها از آغازگرهاي    RGAبراي تكثير   . شد

ــوالي شــده طراحــي هــاي   براســاس همرديفــي ت
DNA شده   هاي حفاظت   موتيفTIR  ،  اسـتفاده
ــد  ــازي و آشكارســازي  . )1جــدول (ش جداس

آكريلاميـد   پليژل  وسيله    به تكثيريمحصولات  
انجـام   Li-Cor از دسـتگاه  بـا اسـتفاده      درصد 6

شـده    نوارهاي چندشكل مشاهده   امتيازدهي .شد
انجـام   نوار در نتاج     وجود   و عدم  اساس وجود بر
  از بـا اسـتفاده  ا كانديـد RGAنشانگرهاي . شد

ــان ــداكثر درســـت  روش مكـ ــابي حـ ــايي  يـ نمـ
)Maximum likelihood mapping (نقـشه  به 

UHD شدند  منتسب)van Os et al., 2006.(   
   هاRGA تجزيهسازي و جدا

براي جداسازي نوارهاي چندشكل، والدين     
SH   و RH   آغـازگر  /هاي آنـزيم     با تمام تركيب

ــا ( ــا بـ ــد P33آغازگرهـ ــده بودنـ ــشانمند شـ )  نـ
آكريلاميـد بارگـذاري      مورداستفاده در ژل پلـي    

ــاق ژل پلــي . شــدند ــا  پــس از انطب ــد ب آكريلامي
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 مربوطــه، نوارهــاي چندشــكل Li-Corهــاي  ژل
آكريلاميـد بريـده و پـس از          ژل پلي مشخص از   

ــافه ــردن اض ــر  100 ك ــول ميكروليت  در TEمحل
ايـن   .نـد  دقيقه قرار گرفتپنج براي C97° دماي 

 TIRقطعات مجدداً با آغازگرهاي اختـصاصي        
و آغازگر آداپتـور تكثيـر شـدند و محـصولات           

. تكثيري حاصل روي ژل آگارز تفكيك شدند      
بـا اسـتفاده   يابي قطعات به صورت مستقيم     توالي

  از آغـــازگر آداپتـــور بـــه عنـــوان آغـــازگر     
 و  BigDye Terminatorياب و با كيـت  توالي

ــوالي  ــتگاه تـ ــار   دسـ ــاب خودكـ  ABI3700يـ
)Applied Biosystems (USA) (  انجـام شـد .

هــا بــا  هــا از طريــق مقايــسه آن همرديفــي تــوالي
ــروتئين در   داده ــيدنوكلئيك و پـــ ــاي اســـ هـــ

 NCBI ) National Center forپايگـــاه

Biotechnology Information (  با اسـتفاده از
ــه ــاي  برنامـ ــد  tBlastx و Blastxهـ ــين شـ  تعيـ

)Altschul et al., 1997 .(  روابط فيلوژني بـين
هـاي نـشانگرهاي    RGAهاي نوكلئوتيدي     توالي
TIR       با استفاده از برنامـه MegAlign  افـزار     نـرم

DNAstar و الگــــوريتم Neighbor-Joining 
ــها. بررســي شــد علــت دقــت و  يــن الگــوريتم ب

سرعت محاسباتي بالا مورد استفاده قرار گرفت       
)Tamura et al., 2004.(  

  
  نتايج و بحث

 مورداســتفاده، پــنج TIRاز هفــت آغــازگر 
با اسـتفاده   . آغازگر بين والدين چندشكل بودند    

 نـوار  454آغازگر، در كل    / تركيب آنزيم  24از  
ــشه     ــه نق ــايي و ب ــت شناس ــكل در جمعي چندش

 و 1شكل ( جمعيت اضافه شد   AFLPپيوستگي  
يابي برابـر بـا        در مكان  LODمتوسط  ). 1جدول  

، RH نــشانگر اختـصاصي والــد  183 . بـود 75/6
 نـشانگر   86 و   SH نشانگر اختصاصي والـد      185

بـراي تاييـد هويـت      . در هر دو والد مشاهده شد     
يابي شدند كه     نشانگرها، برخي از قطعات توالي    

نشانگرها داراي توالي معتبر     نشانگر از كل     242
ــل ــد قاب ــدن بودن ــوالي . خوان ــي ت ــا   همرديف ــا ب ه
 نـشان داد    NCBIهاي موجـود در پايگـاه         توالي
هــاي  داري بــا ژن  نــشانگر تــشابه معنــي160كــه 

از . هــا داشــتندRGA شــده و  مقاومــت شــناخته
 RH  ،69 توالي در والـد      63 توالي حاصل،    160

ر دو والـد     تـوالي در ه ـ    28 و   SHتوالي در والد    
  ).2 و جدول 2شكل (مشاهده شدند 

هـاي    هـا، معـرف تـوالي     RGAاكثريت ايـن    
RGAــشانگرها در .  جديــد بودنــد بيــشتر ايــن ن
ليستر و همكاران   وسيله    هايي كه سابقاً به     جايگاه

)Leister et al.,1996(  ــبو ــاردت و  جِ ه
 )Gebhardt and Valkonen, 2001(والكونن 

  كــــــاران و همزمينــــــي و پــــــن در ســــــيب
)Pan et al., 2000 (فرنگي توصـيف   در گوجه

 ).2شكل (يابي شدند  مكاناند،  شده

ــاه  ــد  SH1.3در جايگـ ــشانگر چنـ ــه نـ   ، سـ
فـاكتور  " داراي همولوژي با     NST9256شكل  

   واكـــــــنش بـــــــه زخـــــــمAP2 شـــــــبه 1
)Wound-responsive AP2 like factor 1(" 

بـرداري     خانواده فـاكتور نـسخه     .شناسايي شدند 
AP2  ،شامل چند  وجود دارد و     در گياهان    فقط

ــدهژن  ــروتئينرمزكننــ ــر در    پــ ــاي درگيــ   هــ
ــاري  تنظــــيم مــــسيرهاي مقاومــــت بــــه بيمــ



  1389، سال 1، شماره 26-1 جلد ”نهال و بذر نژادي  مجله به”

 110

 نوارهاي تعداد ،DNAهاي مورداستفاده براي برش  آنزيم، TIR اختصاصي آغازگرهاي -1جدول 
يا ها RGA باداري  كه تشابه معني هاي معتبر  توالي و تعدادهاي معتبر  تواليتعدادچندشكل، 

 دادندنشان شده  هاي مقاومت شناخته ژن
Table 1. Specific TIR primers, enzymes used for cutting DNA, number of 

polymorphic bands, number of reliable sequences and number of reliable sequences 
that exhibited significant similarity with RGAs or known resistance genes 

هاي  توالي 
  معتبر

هاي  نوار
  چندشكل

دماي   آنزيم
   اتصال

  آغازگرنام   توالي آغازگر

RGA≠  Reliable 
sequences  

Polymorp
hic bands  

Enzyme  AT (oC) Primer sequence  Primer  
47  65  109  AluI, MseI, RsaI, HaeIII, 

TaqI  
55  nTAGTrAAGAyATGGAATGC  TIR300F 

33  40  63  AluI, MseI, RsaI, HaeIII, 
TaqI  

55  TAGTrAAGATyATGGAATGC
A  

TIR300Fc  

-  -  -  AluI, MseI, RsaI, HaeIII, 
TaqI  

55  TATGCTACrTCd AGnTGGTGC  TIR270F  

29  48  94  AluI, MseI, RsaI, HaeIII, 
TaqI  

55  ATGGCATCTTCTTCTTCTTCT
TT  

NST9256  

22  38  87  AluI, MseI, RsaI, HaeIII, 
TaqI  

55  CTTCACTAnTTCATyCAAGCA
CC  

POTIR3R  

29 51 101 AluI, MseI, RsaI, HaeIII 52 AGAATTAyrCiACrTCiAGrTGG
TG 

TIR wcF 

- - - AluI, MseI, RsaI, HaeIII 39 ATCTTyACTAvTTCATTCAdrC
ACCA 

TIR wcR 

160  242  454       Total  
RGA≠  :باداري  كه تشابه معني هاي معتبر  تواليتعداد RGA دادندنشان هاي مقاومت شناخته شده  يا ژنها. 

≠RGA: Number of reliable sequences that exhibited significant similarity with RGAs or known resistance genes. 
AT: Annealing Temperatures. 

  
  
  
  
  
  
  
  
  

و آغازگر  TaqIواري تعدادي از افراد جمعيت با استفاده از تركيب آنزيم  الگوي ن-1شكل 
TIR300F  در ژلLi-Cor .دهند كه در ميان  هاي نوارهاي چندشكل را نشان مي ها جايگاه پيكان

سه چاهك اول از سمت چپ به ترتيب عبارتند از نشانگر وزن . اند ها رديابي شده ژنوتيپ
 . فرد از جمعيت است46ها مربوط به  و بقيه چاهك SHو والد  RHمولكولي، والد 

Fig. 1. The banding pattern of some individuals of the population using combination 
of TaqI enzyme and TIR300F primer on Li-Cor gel. Arrows indicate the positions of 
polymorphic bands that were detected among genotypes. Three wells from left side 
indicate ladder, RH parent and SH parent, respectively and other wells are related to 
46 individuals from population. 
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)Disease resistance pathways ( ــت اسـ
)Gutterson and Reuber, 2004(.  همچنـين 

نـشانگر  ه   س ـ SH7.1 و   RH1.1هـاي     در جايگاه 
TIRwcF ــا ــسفاتيديل-1" بـ ــولفـ -4-اينوزيتـ

بـر ثانويـه اسـت        كه يك پيـام    "كيناز-5فسفات  
هـاي    مسير ترارساني پيـام   . همولوژي نشان دادند  

شـود    مولكولي عمومي با دريافت پيام آغاز مـي       
هــاي ثانويــه بــراي مثــال،  بــر دنبــال آن پيــام و بــه

) )Inositol phosphates(هـا   اينوزيتول فسفات
 نيز در TNLهاي    هر چند كه ژن   . شوند  ليد مي تو

رسـاني نقـش دارنـد ولـي داراي      مسيرهاي پيام
 AP2  شــبه 1فــاكتور "تــشابه بــسيار انــدك بــا 

-اينوزيتـول  فسفاتيديل-1" و "واكنش به زخم
ممكـن  امـر    كه اين    هستند "كيناز-5فسفات  -4

است موجب اتـصال غيراختـصاصي آغـازگر و         
هـاي ژنـي    مكان راتكثير غيراختصاصي شود، زي

 " واكنش به زخمAP2  شبه 1فاكتور " مشابه با
ــسفاتيديل-1"و  ــول فـ ــسفات -4-اينوزيتـ -5فـ

ترتيــب فقــط محــصول آغازگرهــاي   بــه"كينــاز
NST9256 و TIRwcF ــستند و در  هــــــــــــ

 مــشاهده TIRمحــصولات ديگــر آغازگرهــاي 
ــشده ــد ن ــباهت   ان ــر ش ــي ب ــن موضــوع دليل  و اي

   .شود  نميTNLهاي  ها با ژن ساختاري اين ژن
 TIR300FcR4 نـشانگر    SH1.3در جايگاه   

همرديف  "دهنده پتاسيم  انتقال"با ژن رمزكننده    
ــد ــشانگر . شــــــــ  در TIR300FM22نــــــــ
ــاه ــان SH9.2و  RH9.1جايگـ ــد   مكـ ــابي شـ   يـ

  ســــــــسكويترپن ســــــــنتاز "كــــــــه بــــــــا 
) Sesquiterpene synthase 2("   همولـوژي

هـاي    از گونـه   چنـد سـسكويترپن سـنتاز        .داشت

ــان مخت ) Solanaceae(لـــــــــف بادنجانيـــــــ
) Starks et al., 1997(انـد   سازي شـده  همسانه

هــاي  هــاي تغلــيظ هيــدروكربن كــه در واكــنش
  كننــــــــد مختلــــــــف شــــــــركت مــــــــي

)van der Hoeven et al., 2000 .( جايگاه در
RH4.2 3 نـــشانگرRT8 پـــروتئين مـــشابه " بـــا
ــرپين  ــوژي  ")Serpin-like protein(س همول
ي گيـاهي احتمـالاً در دفـاع        ها  سرپين. نشان داد 

ــستقيم درمقابـــل پروتئينازهـــاي حـــشرات و   مـ
پروتئينـي  بيمارگرها و در تنظـيم رخـداد هـضم          

عمـل  ) Endogenous proteolytic( زاد درون
ــد مــي ــراي  كنن ــاكنون ب ــا هــيچ عملكــردي ت  ام

ــه اثبــات نرســيده   ســرپين ــاهي ب اســت  هــاي گي
)Roberts and Hejgaard, 2008( . آهــن و

نقـش جديـدي   ) Ahn et al., 2009(همكاران 
كننـد كـه      هاي گياهي عنوان مـي      را براي سرپين  

زاد  احتمــالاً در بازداشــتن پروتئينازهــاي درون  
)Endogenous proteinases (اي كـــه  ويـــژه

هاي گليسين و سيستئين را هدف قرار         اسيدآمينه
هـاي گيـاه بـه        دهند درگير هـستند تـا پاسـخ         مي

ــب  ــل DNAتخريـ ــه الكيـ ــدن   در نتيجـ دار شـ
)Alkylating DNA damage (را تنظيم كنند .

ــاد   ــه اعتقـــــ ــالنج بـــــ ــارانكـــــ   و همكـــــ
)Calenge et al., 2005 (    بـه احتمـال زيـاد در

 ممكـن   MdPچنين مواردي چند نوار مجـزا در        
است داراي طول يكسان با توالي متفاوت بـوده         

  . و بــــه آســــاني قابــــل تفكيــــك نباشــــند    
ــابراين، تـــوالي    در هـــاي بـــه دســـت آمـــده  بنـ

ــن ــا اطمينــان بــه عنــوان     جــا نمــي  اي   تواننــد ب
ــشانگر  ــوند MdPيــــــك نــــ  .تلقــــــي شــــ
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هر . SH (b) و RH (a)زميني  ها در نقشه فوق اشباع سيبRGAهاي نسبي   جايگاه-2شكل 
تعداد نشانگرها در .  داردAFLPهايي است كه تعداد متفاوتي نشانگرهاي  كروموزوم شامل جايگاه

 نشانگر وجود 500بيش از سايه سفيد، صفر و در سايه سياه  (وسيله سايه خاكستري ه ب جايگاههر 
ها را نشان RGAخطوط سمت راست هر كروموزوم جايگاه نسبي  .است شده  نشان داده ) دارد
، Sen1-4 ،Rpi-blb2 ،Gpa6 ،Gpa3 ،Sen1 ،RYsto ،ST124 ،Rmc1، R1هاي  جايگاه. دهد مي

Gpa و R3a/bهاي جايگاه و زميني سيب  در Tm-2 ،Mi، Q173، Sw5 ، I2 و Q136 در 
 . اند شده فرنگي شناسايي شده و در سمت چپ هر كروموزوم نشان داده گوجه

Fig. 2. The relative positions of RGAs in the UHD map of potato of (a) RH and (b) 
SH. Each chromosome includes bins that contain different numbers of AFLP markers. 
The number of markers in each bin is represented by gray shading (white shading is 0 
and black shading is more than 500). Bars in the right part show the relative positions 
of RGAs. The positions of Sen1-4, Rpi-blb2, Gpa6, Gpa3, Sen1, RYsto, ST124, Rmc1, 
R1, Gpa and R3a/b from potato and positions of Tm-2, Mi, Q173, Sw5, I2 and Q136 
from tomato were identified and indicated in the left part of each chromosome.  
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 Fig. 2. Continued                                                                               2ادامه شكل 

ــشانگر بــا    پــروتئين رتروترانــسپوزون دوازده ن
ــشانگر   ــتند و نــ ــوژي داشــ  در 3RT12همولــ

پـــروتئين  بـــا SHدر والـــد  9كرومـــوزوم 
هـاي مقاومـت همرديـف        و ژن  رتروترانسپوزون

 در  هــاي مــشابه رتروترانــسپوزون تــوالي. دشــدن
ــده ژن   ــواحي غيررمزكننـ ــز   Xa21نـ ــرنج نيـ بـ

ايـن  . )Song et al.,1998(گزارش شده اسـت  
هـــاي مقاومـــت  نـــشانگرها ممكـــن اســـت ژن

علـت    اي باشند كه عملكرد خود را بـه         رفته  ازبين

شكستگي يا نوآرايي در طي تكامل يـا احتمـالاً          
ــت   ــروس از دسـ ــه ورود ويـ ــد  دادهدر نتيجـ انـ

)Gowda et al., 2002( هـاي    يا اين كه تـوالي
ــذكور احتمــالاً محــصولات غيراختــصاصي     م
ــصال غيراختــصاصي   تكثيــري هــستند كــه از ات

شـوند    آغازگرها يـا تكثيـر تـصادفي ناشـي مـي          
)Pflieger et al., 1999.(  

هــــاي  تجزيــــه روابــــط فيلــــوژني تــــوالي
ــشانگرهاي RGAنوكلئوتيــدي  ــه TIRهــاي ن  ب
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نشانگرهاي . شده هاي مقاومت شناخته دار با ژن هاي داراي همولوژي معنيRGA -2جدول 
TIR300F ،TIR300Fc ،NST9256،POTIR3R  و  TIRwcF 300صورت  به اختصار بهF ،

300Fc ،9256 ،3R و wcF اند نشان داده شده  
Table  2. The RGAs having significant homology with known resistance genes. 

TIR300F, TIR300Fc, NST9256, POTIR3R and TIRwcF markers are showed as 300F, 
300Fc, 9256, 3R and wcF, respectively 

Eميزان تشابه و ارزش  

Score (bits) & E value 
  هاي همولوگ شمارة دسترسي توالي

Homologue accession number 
  آنزيم/آغازگر

Primer/Enzyme 
 فاصله

Bin 
(Interval) 

  جايگاه
Locus 

49.7-110 (2e-14 to 1e-47) 
107-111 (3e-22 to 5e-48)  
66.6-117 (3e-19 to 5e-51)  
80.5-129  (5e-14 to 3e-54) 

gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein 
gb|AAR21295.1|  bacterial spot disease resistance protein 4 
emb|CAA08798.1|  NL27 
emb|CAA08797.1|  NL25 
TIR-NBS-LRR type disease resistance protein 

3RA3,  300FH11, 
300FT11,  9256A12, 
wcFM8, wcFR23, 
wcFH13, wcFM7 

7-22 RH1.1 

74.3 ( 3e-12) ref|NP_195050.3|1-phosphatidylinositol-4-phosphate 5-kinase wcFR41 19-22 RH1.1 
90.9(4e-17) gb|EEF42975.1|  leucine-rich repeat-containing protein wcFH17 2 RH2.1 
87.8 (3e-16) emb|CAA08798.1|  NL27 [Solanum tuberosum] 300FR24 69-71 RH2.2 
110 (1e-47) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein 3RR6 33-39 RH4.1 
102 (9e-21) gb|AAN76362.1|  serpin-like protein 3RT8 78 RH4.2 
87.8 (3e-16) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FR22 17 RH5.1 
94.7 (2e-18) 
86.7 (7e-16) 

emb|CAA08798.1|  NL27 [Solanum tuberosum]   
emb|CAA08797.1|  NL25 [Solanum tuberosum]   
TIR-NBS-LRR type disease resistance protein 

3RA4,3RR11, 300FM19 11-29 RH6.1 

78.6-81.6 (2e-21 to 3e-22) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FcH12, 300FcH14 59-61 RH6.2 
61.6 (2e-08) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FA20,300FM13 68-71 RH7.1 
65.1 (4e-13) gb|AAG41892.1|AF279456_1  sesquiterpene synthase 2 300FM22 81-84 RH9.1 

110-210 (1e-47 to 9e-53) 
 
111-205 (4e-51 to 5e-48) 
  
117-204 (2e-52 to 5e-51)  
129  (3e-54) 

gb|AAW28561.2|  TMV 
resistance protein 
gb|AAR21295.1|  bacterial spot 
disease resistance protein 4 
emb|CAA08798.1|  NL27 
emb|CAA08797.1|  NL25 
TIR-NBS-LRR type disease 
resistance protein 

300FcM1,9256M28,9256M29,9256M30,9256M31,300FA10,300FA12,
300FA17, 300FcH7, 300FcM10, 300fcR15, 300fcR2, 300fcR3, 
300fcR6, 300FM16, 300FM21,300FM4, 300FR25, 300FR5, 300FR6, 
3RH14, 300FR8, 300FT12, 300FT15, 300FT8, 3RH20, 3RR7, 3RT14, 
9256A11, 9256A9, 9256M26,9256R22, 9256T10, 300FcH11, 
300FcM11, 300FT10, 3RH18, 3RT11, 9256M25,300FA16,300FcM13, 
300FcM4, 300FcM5, 300FcM6, 300FcM8, 300fcR10, 300FM10, 
300FM24, 300FT4, 300FT9, 3RH30, 300fcR8, wcFR42, wcFM9, 
wcFM26, wcFR19, wcFR32, wcFR47, wcFM6, wcFH8 

1-10 RH11.1 

85.5  (4e-26) emb|CAA08798.1|  NL27 wcFR39 33 RH11.2 
54.3-62.8 (1e-11 to 9e-10) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FcM7, 300FM17 57-64 RH11.3 
66.6 (3e-19) 
84.7-129  (2e-15 to 7e-29) 
73.2-103 (7e-12 to5e-21) 

emb|CAA08798.1|  NL27 
dbj|BAD12594.1| N  
gb|AAR21295.1|  N protein 

wcFH14, wcFM8, wcFR23 10-16 SH1.1 

102-210 (9e-21 to 9e-53) 
107-205 (3e-22  to 4e-51)  
92.0-204 (2e-17 to 5e-51)  
80.5-129 (5e-14 to 3e-54) 

gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein 
gb|AAR21295.1|  bacterial spot disease resistance protein 4 
emb|CAA08798.1|  NL27 
emb|CAA08797.1|  NL25 
TIR-NBS-LRR type disease resistance protein 

300FH12, 300FM9, 300FT3, 
3RH6, 9256H5 

24 SH1.2 

38.5-96.3 (0.21 to 1e-18) 
95.5 (2e-19) 

dbj|BAF48803.1|  wound-responsive AP2 like factor 1 
gb|EEF30896.1|  Potassium transporter 

9256T5, 9256A7, 9256H3 
300fcR4 

86-93 SH1.3 

87.8 (3e-16) emb|CAA08798.1|  NL27 300FR24 97 SH2.1 
42.4-111 (4e-06 to 3e-23) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FH6, 300fcR14, 300FM20, 3RH17 4-5 SH6.1 
112 (9e-24)  
101 ( 3e-20) 

emb|CAA08798.1| NL27 
dbj|BAD12594.1| N 

wcFR22 30-34 SH6.2 

81.6 (3e-22) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 300FcH12, 300FcH14 50-52 SH6.3 
61.6 (2e-08) 
74.3 (3e-12) 

gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 
ref|NP_195050.3|1-phosphatidylinositol-4-phosphate 5-kinase 

300FcA5, 300FM14 
wcFH15, wcFR38 

70-75 SH7.1 

41.6 (0.026) dbj|BAF36717.1|  S locus F-box protein 9256R17 6-12 SH8.1 
145 (2e-63)  
138 (3e-63)  

gb|AAR21295.1|  bacterial spot disease resistance protein 4 
gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N 

300FcH8 19-24 SH8.2 

114 (2e-24) ref|XP_002273095.1|  hypothetical protein 9256H10 65-68 SH8.3 
210 (9e-53) 
205 (4e-51)  
204 (5e-51)  
129 (3e-54) 

gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein 
gb|AAR21295.1|  bacterial spot disease resistance protein 4 
emb|CAA08798.1|  NL27 
emb|CAA08797.1|  NL25 

3RT12 
9256M19 

15-18 
19-22 

SH9.1 

58.2- 69.3 ( 1e-10 to3e-07) 
65.1 (4e-13) 

dbj|BAD12594.1| N protein 
gb|AAG41892.1|AF279456_1  sesquiterpene synthase 2 

wcFA4, wcFH12 
300FM22 

70 
71-81 

SH9.2 
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  Table 2. Continued                                                                                                                   2ادامه جدول 
110-210 (1e-47 to 9e-
53) 
 
111-205 (5e-48 to 4e-
51) 
  
112-204 (2e-52 to 9e-
24) 
129-134 (3e-30 to 3e-
54) 

gb|AAW28561.2|  TMV 
resistance protein 
gb|AAR21295.1|  bacterial spot 
disease resistance protein 4 
emb|CAA08798.1|  NL27 
emb|CAA08797.1|  NL25 
TIR-NBS-LRR type disease 
resistance protein 

300FcH5, 300FcH6, 9256R23, 300FcH3,  300FcM12, 3RT11, wcFR42, 
300FcM14,300fcR13,300fcR17, 300fcR5, 300fcR7, 3RT7, 300FH2, 
300FH9,300FM18, 300FM25, 300FR14,  300FR15, 300FR16, 3RT13, 
300FR18, 300FR23, 300FR27, 300FT7, 3RA6,3RH19, 3RR8, 3RT10, 
3RT15, 9256H12, 9256H2, 9256M22, 9256M17, 3RH18, 9256M18, 
9256M24, 9256M27, 9256T7, 300FcM1, 9256M28, 9256M29, 300fcR15, 
300fcR6, 300FR25,300FcM11, 300FT10, 9256M25, 300FA16, 300FcM4, 
300FcM8, 300fcR10, 300FM10, 9256H2, wcFH6, wcFM24, wcFH7, 
wcFM20, wcFR24, wcFR27, wcFR37, wcFM6, wcFR39,  

5-28 SH11.1 

134 (3e-30) gb|AAW28561.2|  TMV resistance protein N, putative wcFM9 58 SH11.2 
129 (9e-29) 
102 (9e-21) 

emb|CAA08797.1| NL25 
emb|CAA08798.1| NL27 

wcFM26 64 SH11.3 

  
، Neighbor-Joiningوســــــيله الگــــــوريتم  

RGA ــازي ــاي جداس ــروه    ه ــه دو گ ــده را ب ش
، TIR NL25بنـدي،   در اين گروه. منتسب كرد

contig2 و TIR NL27 ــروه ــا  در گــ دو بــ
. هاي نوكلئوتيدي كـم قـرار گرفتنـد         جايگزيني

ــود در     ــشانگرهاي موجـ ــامي نـ ــين، تمـ همچنـ
contig2  ــشانگرهاي ــتثناي نـ ــه اسـ  و 3RA3 بـ

3RR6  هاي     به جايگاهRH11.1   و SH11.1  كه 
 هــــستند، NL27 و NL25هــــاي  جايگــــاه ژن
بنابراين، احتمال دارد نشانگرهاي    . منتسب شدند 
ــود در  ــتثنا contig2موج ــه اس ــشانگرهاي  ب ي ن

3RA3 3 وRR6هـــاي   بخـــشي از ژنNL25 و 
NL27در گــروه يــك، . هــا باشــند  يــا آلــل آن

ــشعابات  contigبرخــي  ــسه طــول ان ــا در مقاي ه
تـري    تر و در نتيجه سطح تنوع توالي پايين         كوتاه

 ).3شكل (ها داشتند contigنسبت به ديگر 

 درحـال تفـرق در نقـشه        RGA نشانگر   160
ي متــشكل از تقريبــاً زمينــ  ســيبUHDژنتيكــي 

 بـا فاصـله متوسـط يـك         AFLP نشانگر   10000
لازم به ذكـر اسـت بـه        . يابي شدند   جايگاه مكان 

هـاي    علت وجود تعداد زياد نشانگر در جايگـاه       
RH11.1 و SH11.1ــا    مكــان ــشانگرها ب ــابي ن ي

بـا  . پـذير شـد     فاصله متوسط يك جايگاه امكان    

 هـا ايـن فاصـله       وجود اين، در برخي از جايگـاه      
ــيش از يــك    ــه ب ــشانگرها ب ــدادي از ن ــراي تع ب

بنابراين، به علـت كمبـود    . جايگاه افزايش يافت  
هــاي نــشانگري بــراي افــرادي كــه در ايــن  داده

تــر  يــابي دقيــق فاصــله نوتركيــب بودنــد، مكــان
بـاوجوداين، دقـت مـوردنظر بـراي        . ممكن نشد 

ــه     ــي ك ــه ژنتيكــي تقريب ــك ناحي ــشان دادن ي ن
ي مقاومـت در آن     نشانگر و نيز يـك مكـان ژن ـ       

علاوه بر ايـن، مـشخص      .  كافي است   قرار گيرد 
 است كه در جمعيـت كليـه افـراد در تمـام              شده
بنابراين، با  . هاي موردنظر نوتركيب بودند     فاصله

   در آزمــــايشF1افــــزايش تعــــداد افــــراد   
ــي ــت مكــان    م ــابي را افــزايش داد   تــوان دق ي

)Brugmans et al., 2008 .(  
 ثابت كرده است    مطالعات ژنتيك كلاسيك  

  هـــاي مقاومـــت در ژنـــوم  كـــه بـــسياري از ژن
اي قــرار دارنــد   گياهــان بــه صــورت خوشــه   

)Hulbert et al., 2001 .(يابي ژنوم ثابت  توالي
هــــاي رمزكننــــده  كــــرد كــــه اكثريــــت ژن

هـاي     در ژنوم  NBS-LRRهايي با دامنه      پروتئين
ــرنج خوشــه  ــسيس و ب ــدي شــده آرابيدوپ ــد  بن ان

)Meyers et al., 1999 .(اي اين  آرايش خوشه
ها ممكن است يـك مشخـصه حيـاتي باشـد             ژن



  1389، سال 1، شماره 26-1 جلد ”نهال و بذر نژادي  مجله به”

 116

  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

ها به contig.  براساس سطح نوكلئوتيديTIRهاي نشانگرهاي   روابط فيلوژني بين توالي-3شكل 
 دو ژن TIRهاي نوكلئوتيدي دامنه  توالي. ند دست آمد  بهDNAstarافزار   نرمSeqManوسيله برنامه 

NL25 و NL27روابط فيلوژنتي براساس برنامه .  در تجزيه وارد شدMegAlignافزار   نرمDNAstar 
درصد دقت . هاي منفرد حذف شدند به دست آمد و توالي Neighbor-joiningبا استفاده از روش 

 .است  بندي نشان داده شده  چرخه در هر نقطه از خوشه1000 براي Bootstrapدر آناليز 
Fig. 3. Phylogenetic relationships among sequences of TIR markers at nucleotide 
level. Contigs derived from SeqMan program of DNAstar software. Nucleotide 
sequences of TIR domain of NL25 and NL27 genes entered in the analysis. 
Phylogenetic relationships were derived by MegAlign program of DNAstar software 
based on Neighbor-joining method and single sequences were deleted. Percent of 
accuracy in bootstrap analysis for 1000 cycles are indicated at each branch point. 

  
هـــاي مقاومـــت اختـــصاصي را  كـــه توليـــد ژن

شـود    ها سـبب مـي      يير ژن وسيله نوتركيبي يا تغ     به
)Hulbert et al., 2001 .(  ــق ــن تحقي در اي

 و RH11.1هــاي  هــاي ژنــي در جايگــاه خوشــه
SH11.1  ــوزوم ــداي كرومــ ــع در ابتــ  11 واقــ

در ايـن قـسمت از كرومـوزوم        . شناسايي شـدند  
ــبلاً جايگــاه11 ــاي   ق ــه( Sen1ه   ژن مقاومــت ب

S. endobioticum( ،Gpa3)  ــه ژن مقاومــت ب
G. pallid( ،RYsto )   ژن مقاومـت بـه ويـروس  

Yزمينـــي  ســـيب( و Rmc1 )ژن مقاومـــت بـــه  
M. chitwodii(  ــراكم ــاه متــــ   در جايگــــ

 11هــاي مقاومــت در ابتــداي كرومــوزوم     ژن
) et al., 2007 Simko(  نـد يابي شـده بود  مكان
هاي شناسايي شده در اين پژوهش در       RGA اما

هـا     با ايـن ژن    SH11.1 و   RH11.1هاي    جايگاه
و همكـاران   بروگمنـز . شان ندادنـد همولوژي ن ـ

)Brugmans et al., 2008 (  ــتفاده از ــا اس ب
ــاه   ــر، در جايگ ــت حاض ــاي  جمعي  و RH1.1ه
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RH4.1         اين پژوهش نشانگرهاي همولـوگ بـا  
هــا را RGA شـده يـا    هـاي مقاومـت شــناخته   ژن

ــد ــين در نزديــك   آن. گــزارش كردن ــا همچن ه
 نيــز نــشانگر 20-23 در فاصــله RH5.1جايگــاه 

لازم بـه ذكـر   . شناسايي كردندR1 وگ با همول
 هـاي ژنـي در نـواحي     است كه وجـود خوشـه  

RH4.1 وRH5.1  ايــن پــژوهش توســط ديگــر 
ثابت شـده  نيز ) et al., 2007 Simko(محققين 

 اين مطالعه در فاصـله      RH7.1در جايگاه   . است
ــا ژن 71-68 ــوگ ب ــشانگر همول ــار ن هــاي  ، چه

 مقاومــت شــناخته شــده توســط ديگــر محققــين
يابي  مكان) Jack Vossenمذاكرات شفاهي با (

 كروموزوم  68-69همچنين در فاصله    . شده بود 
مذاكرات شـفاهي بـا      (stm1003هفت، نشانگر   

Jack Vossen (هــاي مقاومــت  بــا ژن پيوســته
بنــــابراين، در ايــــن . گــــزارش شــــده اســــت

هــاي  هــا و زيرخوشــه هــاي ژنــي خوشــه جايگــاه
ــاي مقاومـــت  ژن ــودTIR-NBS-LRRهـ   وجـ
 RH11.2هـاي     در مطالعه حاضر، جايگـاه    . دارد

 نيز در نواحي كروموزومي متـراكم       RH11.3و  
 )et al., 2007 Simko(هــاي مقاومــت  از ژن
ــدند مكــان ــابي ش ــاه. ي ــه SH6.1 جايگ  در ناحي

 Rpi-blb2 و ژن Miهمولــوگ بــا خوشــه ژنــي 
)Leister et al., 1996(همچنـين،  .  قرار داشت

، RH6.2 ،SH1.1هـــــــــاي  در جايگـــــــــاه
SH1.2،SH1.3  ،SH6.3  ،SH7.1  ،SH9.1  و 
SH9.2هــــايي از چنــــد نــــشانگر   زيرخوشــــه

هـاي مقاومـت شـناخته شـده يـا            همولوگ با ژن  
RGA  توانـد    نتـايج حاصـل مـي     . ها شناسايي شد

ــان ــابي ژن در مكـ ــرد و   يـ ــاي مقاومـــت منفـ هـ
هــا  هــاي كمــي مقاومــت بــه بيمــاري     مكــان

  .مورداستفاده قرار گيرد
هـاي     داراي رمـز   RGAاي  ه ـ  برخي ازتـوالي  

هـاي پايـان      پايان هستند كه امكان دارد اين رمز      
هـاي نوكلئوتيـدي يـا        شـدن   ها يا اضافه    از حذف 

هــاي نوكلئوتيــدي منــتج شــده و يــا  جــايگزيني
بـه اعتقـاد    . يـابي باشـند     ناشي از اشتباه در تـوالي     

) Pflieger et al., 1999(فليگـر و همكـاران   
پايـان حقيقـي باشـند،      هاي    ها رمز    توالي  اگر اين 

 ناميـده    ژن  هـاي غيرفعـال كـه شـبه         احتمالاً با ژن  
ــي ــاق      م ــال انطب ــستند و احتم ــق ه ــوند منطب   ش
ــا   آن ــا ب ــت  QRLه ــر اس ــا كمت ــازي . ه   جداس

ــز گــزارش شــده  ژن شــبه  اســت   در ســويا ني

)Kanazin et al., 1996 .(   برخـي از محققـين
هـا    هـايي كـه در آن       كنند كه شـبه ژن      عنوان مي 

هـاي فعـال      ي بيشتري در مقايسه بـا ژن      ها  جهش
ــين   تجمــع مــي ــد، منبــع اصــلي چندشــكلي ب ياب
هــا اغلــب  ژن بنــابراين، شــبه. هــا هــستند ژنوتيــپ

شـوند و     يابي مـي    هاي مقاومت مكان    نزديك ژن 
  دهنـــد نـــشانگرهاي ثابـــت را تـــشكيل مـــي   

)Pflieger et al., 1999 .(  
ــاوت ــوژي و   تفـ ــحي در همولـ ــاي واضـ هـ

هـاي   در همرديفـي نمونـه  ) E ) E valueارزش
زمينـي در سـطح       هـاي سـيب   RGAبانك ژن با    

. اي وجــود داشــت  نوكلئوتيــدي و اســيدآمينه 
رفـت جـستجو و مقايـسه در          چنانكه انتظـار مـي    

  TIRسطح پروتئيني همولوژي بيشتري با ناحيـه 
ــسياري از  ــطح  RGAبـ ــا سـ ــسه بـ ــا در مقايـ هـ

ــسان    ــه يك ــك ناحي ــراي ي ــيدنوكلئيك ب ) Degeneracy(ز بـودن    داشت كه علت آن هر    اس
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رمز ژنتيكـي اسـت، بنـابراين مقايـسه در سـطح            
اسيدآمينه نسبت به نوكلئوتيد با نوكلئوتيد براي       

. تـر اسـت     هـا منطقـي   RGAبرقراري همرديفـي    
هاي اسـيدآمينه بـه احتمـال         علاوه بر اين، توالي   

هاي ساختاري حفاظـت      زياد در اطراف موتيف   
ــده ــد ش ــه   . ان ــه دامن ــوط ب ــات مرب ــ اطلاع اي ه

، بــراي جداســازي   شــده اســيدآمينه حفاظــت 
هاي مقاومـت   ژن هاي داراي همولوژي با توالي

  .ها استفاده شده استRGAو 

  سپاسگزاري

ــه وســيله موســسه تحقيقــات  ايــن پــژوهش ب
المللي گياهي و گروه اصلاح نباتات بخـش          بين

مقاومت دانشگاه واگنينگن هلند حمايـت شـده        
ــت  ــميمانه از هم . اسـ ــدگان صـ ــاري نگارنـ كـ

اشخاص حقيقـي و حقـوقي موسـسه تحقيقـات          
المللي گياهي و گروه اصلاح نباتات بخـش          بين

مقاومت دانشگاه واگنينگن هلند در پيشبرد ايـن        
.نماينـــــــد پـــــــژوهش قـــــــدرداني مـــــــي
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