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 תקציר מדעי

-א תכונה בעלת חשיבות מכרעת לאדפטציה ויבול באגוזייה )או רמת הבכירות( : מועד ההבשלההצגת הבעיה

מבשילים  אגוא"דהתכונה והעובדה ש מורכבותה שלומהווה אחד מיעדי ההשבחה. אולם,  ,ד()אגוא" אדמה

לימוד הרכיבים הגנטיים  מהווים אתגר טיפוחי.ו ,לסלקציה לא יעילהומתחת לפני הקרקע גורמים לקושי במדידה 

 .רון בטיפוחיהוו ית לזיהוי מוקדם של טיפוסים בכירים DNAהמבקרים את רמת הבכירות ופיתוח של סמני 

. 2 במספר אוכלוסיות מיפוי. . זיהוי לוקוסים שנמצאים בתאחיזה עם תכונת רמת הבכירות1: מטרות המחקר

מיפוי ברזולוציה גבוהה של  .3. , אינדקס הקציר ותכונות אחרותהבכירותחיזוק ההיפותזה של הקשר בין רמת 

  .אגוא"דרמת הבכירות בים המבקרים את זיהוי גנ. 4 הקשורות לרמת הבכירות.מודול ספציפיות תכונות 

עם הבדלים טיפוסי שיווק של אגוא"ד מ מקורן( שHH ,RR ,CC ,PH ,NT) RIL חמש אוכלוסיות: שיטות עבודה

מכל קו בכל אוכלוסייה וכלוסייה. , תלוי באסביבות 1-3שימשו לניתוח הגנטי. האוכ' נבדקו ב ברמת בכירות 

וקביעת רמת הבכירות נמדדה באמצעות שיטת הגירוד . חזרות בבלוקים באקראינזרעו שלוש ובכל "סביבה" 

, כגון MI -(. נאספו גם נתונים עבור תכונות "מודול" שעשויות להרכיב את תכונת הMI)אינדקס ההבשלה  ערך

ות בין תכונוהשפעות גומלין אינדקס הקציר, צורת הצימוח, דגם הפריחה, אורך הפרק, וקצב הפריחה. מתאמים 

. MapQTL 6ו  JionMapותכנות  לאגוא"דספציפי  Axiom SNP arrayנמדדו. מיפוי גנטי התבצע באמצעות 

 genome targetingהמיפויים האוכלוסייתיים. שיטת  תבנתה על בסיס חמשנאינטגרטיבית גנטית מפה 

 חה. צורת הצימוח ודגם הפרי תכונות מודול,שימשה על מנת לזהות גנים מועמדים עבור שתי 

-יםבינוני היוהתורשתיות  אומדני. MI ביחס ל יםבניסוי RIL -הבדל מובהק בין קווי ה נמצא: תוצאות עיקריות

 17בסך הכול נמצאו  .סביבההגנוטיפ ו שלשווה פחות או יותר  תרומה, דבר המרמז על (0.38-0.63) פלוס

QTLs  המשפיעים עלMIמתוכם, שמונה היו יציבים בכל הסביבות. רמו .( ת המובהקות של הלוקוסיםLOD )

לתכונות  MI. מתאמים מובהקים נמצאו בין 5.3-17.3נעו בין  (PVE%, ומקדמי ההסבר )4.03-6.7נעו בין 

(, משקל התרמיל )באוכ' HH ,CC(, לצורת הצימוח )באוכ' HH ,CCאינדקס ההבשלה לאינדקס הקציר )באוכ' 

CC ,PH ,NT '(, דגם הפריחה )באוכCC ,PHבאוכ'  ( וקצב( הפריחהPH .) 26סה"כ נמצאו QTLs  לתכונות

(, דגם הפריחה/רמת B6 ,B2עם אינדקס הקציר )כרומוזומים  MIמשותפים נמצאו עבור  QTLs. המודול
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(. A07-ו A02(, ומשקל התרמיל )כרומוזומים B5כרומוזום צורת הצימוח ) (,B2כרומוזום ) העינוף/קצב הפריחה

 בכר' kb 14.7הצימוח באמצעות מיפוי מדויק אשר צמצם את המקטע לגודל של  גן מועמד לתכונת צורתנמצא 

B5 נמצא המכיל שני גנים. בריצוף של שני גנים אלה SNP  בגןMADS  המביא להחלפת הבסיס מA ל- C 

. TFL1שהוא הומולוג של הגן  הפריחה דגם תכונתלגם גן מועמד נמצא . Alternative splicing -ולשינוי ב

 linkageמוטציית חסר בתוך גן זה בהורה עם הפריחה הרציפה. סריקה של אוסף עולמי הראתה על  נמצאה

disequilibrium מובהק לאתר זה.   

בבחירת  לרקע הגנטי יש השפעה מכרעת בבחירה של סמנים גנטיים לטיפוח זנים בכירים. :מסקנות והמלצות

למשקל התרמיל יכולה  ים במספר סביבות/שנים.סמנים לטיפוח לבכירות יש להתרכז בסמנים שהיו יציב

השפעה על רמת הבכירות )תלוי ברקע הגנטי(, ולכן יש להתחשב בזה בהשבחה לזנים בכירים. יש לוודא 

באמצעות בידודם על אותו רקע גנטי באמצעות יצירת קווים כמעט איזוגנים באמצעות  יםספציפי QTLsהשפעת 

עשוי להיות הכרחי על מנת להשיג רמת בכירות גבוהה על רקע  QTLsהכלאות מחזירות. שילוב של מספר 

שימוש של ב TFL1 -ו MADSיש להמשיך וללמוד את הגנים  הזן חנוך באמצעות שימוש בסמנים גנטיים.

     נספורמציה באגוא"ד לשם הוכחה סופית על מעורבותם בצורת הצימוח ודגם הפריחה, בהתאמה.טר
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 מבוא ומטרות המחקר

. תכונה (אגוא"ד) אדמה-הוא אחד התכונות האופייניות והחשובות באגוזי )או רמת הבכירות( מועד ההבשלה

יום מזריעה(, והיא בעלת חשיבות מכרעת  90-180ה בין זנים שונים )בין זו היא בעלת שונות גנטית גבוה

תקופת הגידול של אגוא"ד מוגבלת לזמן שבין תחילת האביב ובין גשמי הסתיו. בישראל, לאדפטציה וליבול. 

בשנים האחרונות, עקב הצורך בחיסכון במים  ולכן, באזורים הצפוניים התפתחו זנים בכירים ובדרום אפילים.

. אולם, האופי בכל רחבי הארץ בכירים אגוא"דהתחמקות מגשמי סתיו ומחלות, נוצר צורך לפתח טיפוסי ו

, והעובדה [3,4] השפעת גומלין עם הסביבה[ 1,2רמת תורשתיות נמוכה ]היחסית מורכב של התכונה, 

רות טיפוח בדו רמת הבכירות ך שהקביעה המוחלטת שלמבשילים בהסתר מתחת לקרקע, מביאים לכאגוא"ד ש

למדידת  טכניתהשיטה ה, בנוסףראשונים, כמו גם יעילות הסלקציה לכיוון גנוטיפים בכירים, מהווים אתגר גדול. 

-שיטה אלטרנטיבית של סלקציה בלתי היא מייגעת וסובייקטיבית. [,5] "גירוד התרמיל, שיטת "רמת ההבשלה

 .חהתהליך ההשב ותיעילל תרוםעשויה ל ישירה ע"י שימוש בסמנים

לגבי הבקרה הגנטית או המולקולרית  רב למרות חשיבותה הרבה של תכונת רמת הבכירות לא קיים מידע

שלה. זאת במיוחד לאור העובדה שגורמים גנטיים הידועים ממערכות של קטניות אחרות, כגון תגובת פריחה 

אליות לאורך יום ודגם פריחה המאופיינים כולם בניטר באגוא"ד, אינם רלוונטיים [6] לאורך יום ודגם הפריחה

התפתח מאוד לאחרונה  אחרות כך, שבעוד תהליך איתור סמנים לתכונות כמותיות. [7-8] מסיים מובהק-בלתי

באגוא"ד, קיים מידע מועט ביותר על איתור סמנים למועד ההבשלה. רובם של המחקרים היו באמצעות מפות 

 [.    9-11כלל עם השפעה קטנה על התכונה ] שנמצאו בהם הם בדרך QTLsגנטיות לא רוויות, וה 

תוך ללמוד את הרכיבים הגנטיים אשר מבקרים את רמת הבכירות  שמנו למטרה, בעבודת המחקר הנוכחית

. היעד הסופי של המחקר הוא פיתוח של באגוא"דים והמעודכנים ביותר כדי שימוש בכלים המולקולריים החדש

בכירים. ההיפותזה המנחה אותנו היא כי ניתן לפרק את הפנוטיפ הכללי  לזיהוי מוקדם של גנוטיפים DNAסמני 

אינדקס יותר להגדרה )כגון צורת צימוח, קצב פריחה,  קלות( modules" )"מודול תכונותשל רמת הבכירות ל

 וכו(, וללמוד אותם באמצעות רקע גנטי מתאים.  הקציר

 

 מטרות המחקר )כפי שהופיעו בהצעת המחקר(

  .העיקרית היא לימוד הגורמים הגנטיים והמולקולריים שמבקרים את רמת הבכירות באגוא"ד מטרת המחקר

 מטרות ספציפיות: 

  במספר אוכלוסיות מיפוי. . זיהוי לוקוסים שנמצאים בתאחיזה עם תכונת רמת הבכירות1

 , אינדקס הקציר ותכונות אחרות.הבכירות. חיזוק ההיפותזה של הקשר בין רמת 2

 הקשורות לרמת הבכירות.ספציפיות מודול ברזולוציה גבוהה של תכונות . מיפוי 3

   מועמדים.עם גנים  genome targetingבאמצעות שילוב של  רמת הבכירות. זיהוי גנים המבקרים את 4
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 פירוט המשימות והניסויים שבוצעו

 כלוסיות מיפוי.במספר או זיהוי לוקוסים שנמצאים בתאחיזה עם תכונת רמת הבכירות: 1משימה 

  :שיטות וחומרים

ששימשו לניתוח הגנטי. כל אוכלוסייה היא שונה  RILחמשת אוכלוסיות ה מסכמת את  1טבלה  :אוכלוסיות הניסוי

. האוכלוסיות נעות בתווך של טיפוסי שיווק של השונגנטי  ברקעבמעט ומטרתה לבחון את תכונת מועד ההבשלה 

" הן ספציפיות לכל אוכלוסייה לפי ההורים ששימשו מודול"תכונות ה .ברמת הבכירותאגוא"ד ושל הבדלים 

 . (1)טבלה  להרכבתה

= פריחה על הציר   MA. תכונות ה"מודול" הן כדלקמן: של רמת הבכירות ותכונות "מודול" אוכלוסיות המיפוי והאנליזה הגנטית .1טבלה 

= צורת הצימוח של ענפים  BH= יחס גנופורים/פרחים,   FGף, = רמת העינו BR= אורך הפרק,   IL= קצב הפריחה,  FRהמרכזי, 
 = משקל תרמיל ממוצע.  PS(, הקציר= יחס תרמילים/עלווה )אינדקס  HIצדדיים, 

מס' 
SNPs 
 במפה

מספר 
 "סביבות"
 )שנים(

 תכונות "מודול" ייחודיות
 הרלוונטית 'אוכב שנבדקו

 הורי ההכלאה )טיפוס שיווק(
שמאל של ההורה הבכיר מופיע בצד 

 ההכלאה

 כינוי אוכ' 'גודל אוכ

2552 2 BH, HI  )וירג'יניה( חנוךX )252 הררי )וירג'יניה HH 

3625 3 MA, BR, HI, PS, BH, IL*  )וירג'יניה( חנוךX קונגו )309 )ולנסיה CC 

1425 2 BH, PS,  GK7-OL (runner) X )273 הררי )וירג'יניה RR 

2597 1 PS, FR, FG** Tifrunner (runner )X NC3033 )256 )אקזוטי NT 

3902 2 MA, FR, BH, HI, PS   )חנוך )וירג'יניהX IGC53 (peruviana) 277 PH 

IL* –  'אורך הפרק היה אמור להיבדק באוכHH 'אך בניסוי ראשוני על ההורים לא נמצא הבדל באורך הפרק, אלא רק באוכ ,CC. 
FG** –  יבדק באוכ' היה אמור להיחס גנופורים/פרחיםCC ,NT  וPH ביחס , אך בניסוי ראשוני על ההורים לא נמצא הבדל

 .NT, אלא רק באוכ' גנופורים/פרחים
 

צמחים  20עו נזרעו שלוש חזרות בבלוקים באקראי. בכל חזרה נזרובכל "סביבה" )שנים( מכל קו בכל אוכלוסייה 

י שורות לערוגה. בנוסף נזרעו קווי ההורים צמחים/מ"ר, שת 5מטר בעומד של  4ב"חלקות" באורך של  מכל קו

ממוצע של שני  צמחים מכל חלקה במועד 3-2רמת הבכירות נמדדה ע"י עקירה ידנית של : מדידות כביקורות.

ק"ג של תרמילים ועליהם התבצעה בדיקת הבשלה באמצעות שיטת הגירוד,  1-ההורים. בכל מדידה נאסף כ

 הים, ומיונם על בסיס גוון המזוקארפ. "רמת ההבשלה" נקבעשבה האקסוקארפ מוסר באמצעות סילון מ

לבהיר. זאת ע"מ  0לחום, וציון  1שחור, ציון תרמיל ל 2ע"י ציון ( MI)" אינדקס ההבשלהערך "הבאמצעות 

לתת יותר השפעה לתרמילים עם מזוקארפ שחור )הבשלה מלאה( לעומת תרמילים עם צבע חום )הבשלה 

  חלקית(.

 SNPs 50,000 -המכיל כאגוא"ד ספציפי ל Axiom SNP arrayגנוטיפי התבצע באמצעות  וןאפי: מיפוי גנטי

באמצעות )בכל אוכלוסייה(  RIL -. דנ"א נדגם מההורים וכל אחד מקווי הAffymetrix[ ושירות של חברת 12]

ים צמחים והפקה באמצעות קיט של סיגמה. סמנים ספציפיים לזנ 12איסוף של עלים צעירים מצבר של 

(varietal specific SNPs נמצאו ע"י שימוש בתכנת )SWEEP מספר  .שפותחה במעבדה שותפה בארה"ב

שאינם מתפצלים באוכלוסייה  SNPsנקבע לאחר דגימת הצאצאים וסינון של לכל אוכלוסייה  סופיהסמנים ה

המופיעים בטבלה  RILמספרי הסמנים לכל אוכלוסיית  ובריבוע(. לאחר סינון זה נשאר-)במבחן כי 1:1ביחס 

כפי  JionMap 4.1 (kyazma ,Netherlands)בתוכנת שהוכנה מפת תאחיזה  נערך על בסיסמיפוי גנטי  .1

(, בהתאם לסף kyazma ,Netherlands) MapQTL 6[. העיבוד התבצע בתוכנת 13] שתואר על ידינו בעבר

 .permutations test 1000 -ו LOD>4המינימלי 
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 :תוצאות

 חמשעבור  אינדקס ההבשלהמספר פרמטרים הקשורים ל: יסטיים לתכונת רמת ההבשלהנתונים סטט

 . 2טבלה אוכלוסיות הניסוי מובאים ב

 לפי מספר הסביבות שנבדקה כל אוכלוסייה.   RILנתונים סטטיסטיים לגבי אינדקס ההבשלה עבור חמש אוכלוסיות  .2טבלה 

 ממוצע הורה בכיר/ממוצע הורה אפיל )מובהקות( יותתורשת סטיית תקן ±ממוצע  טווח סביבה אוכלוסייה

HH 1 70.9-13.3  39.2 ± 10.1 0.38 72.1/44.8 (<0.001( 

2 24.8-80.2 55.6 ± 11.2 0.46 54.0/30.9 (<0.001) 

RR 1 26.4-80.6 55.8 ± 9.3 0.43 67.3/51.3 (<0.001) 

2 25.2-80.2 56.1 ± 10.9 0.48 72.6/58.2 (0.004) 

CC 1 96.6-.825  61.2 ± 14.1 0.51 87.3.3/51.2 (<0.001) 

2 4.1-89.1 55.2  ± 18.5 0.61 80.7/46.3 (<0.001) 

3 2.3-87.9 45  ± 16.2 0.57 73.6/55.5 (<0.001) 

PH 1 38.1-85.4 67.6 ± 12.3 0.63 72.2/43.3 (<0.001) 

2 72.5-27.3  54.6 ± 9.7 0.58 68.3/41.5 (<0.001) 

NT 1 29.1-93.6 63.5 ± 11.4 0.61 84.2/42.1 (<0.001) 

 

בכל אחת  בכל אוכלוסייה היו בהתאם לצפי עם שינויים קלים בין האוכלוסיות.ערכי ההבשלה של ההורים 

ים ניתן לציין את ההור. באינדקס ההבשלה שונים באופן מובהק אחד מהשני מהאוכלוסיות, ההורים נמצאו

ה גבוהים במיוחד אחוזי הבשל ו, שהרא(NT)מאוכלוסיית  NC3033 ( וCCמאוכלוסיית )"קונגו"  הבכירים

. כמו כן, השינויים שנצפו בין האוכלוסיות fastigiataמטיפוס  מה שצפוי לזנים (בהתאמה 84.2ו  83.3%)

( נבעו מכך שהאוכלוסיות האלו לא PH -ו HH ,CCהשונות בנתוני הורה 'חנוך' )ההורה האפיל באוכלוסיות 

בכל  ן ממוצעי הקווים היה מובהק ביותרבי להבדל ANONAניתוח נאמדו באותו המועד מסיבות לוגיסטיות. 

ביחס לרמת ההבשלה. רמת  יםבניסוי RIL -הבדל מובהק בין קווי ה נמצא, כלומר האוכלוסיות חמשת

, דבר (0.38-0.63) פלוס-התורשתיות נמדדה באמצעות רכיבי השונות בין ובתוך משפחות ונמצאה בינונית

 .  של השונות הניסויית/סביבתיתת הגנוטיפ והשפע שלשווה פחות או יותר  תרומההמרמז על 

 שנמצאו עבור תכונת רמת הבכירות )QTLs( לוקוסיםה מסוכמים 3בטבלה  :מיפוי תכונת אינדקס ההבשלה

 QTLכמו כן מצורפות מספר הסביבות שבהן נמצא ה  .של הניסויבארבעת השנים  בכל אחת מהאוכלוסיות

, והמיקום (PVE%) מקדם ההסבר, LODנבדקה, רמת ה  מתוך כלל הסביבות שאותה אוכלוסייהמובהק 

  .QTLהכרומזומלי של כל 

 .מארבע עונות גידול שונות RILתכונת רמת ההבשלה מארבע אוכלוסיות מובהקים עבור  QTLרשימת סיכום  .3טבלה 
QTLs  זההמשותפים )בלפחות שתי אוכלוסיות( מודגשים בצבע . 

 ** מקדם הסבר
(%PVE) 

LOD **  מיקוםQTL בכרומוזום 
 )מיליוני בסיסים(

מספר 
 *סביבות

 אוכלוסיית מיפוי QTLשם  כרומוזום

9.9 - 11.9 5.3 - 6.4 117.6 - 125.6 2/2 A04 qMIHHA04 HH 

9.8 5.28 11.3 - 16.6 1/2 B06 qMIHHB06 HH 

9.3 - 9.9 5 - 5.3 2.8 - 5.7 2/2 B03 qMIHHB03 HH 

10.2 5.5 156.5 - 158.9 1/2 B05 qMIHHB05 HH 

6.2 - 9.3 4.0 - 5.9 5.3 - 11.8 3/3 A02 qMICCA02 CC 

8.5 - 10 5.4 - 6.6 0.2 - 1.8 3/3 A07 qMICCA07 CC 

7.8 - 8.8 4.9 - 5.7 2.1  - 5.2 3/3 A10 qMICCA10 CC 

5.3 4.1 22.6-23.1 1/3 B03 qMICCB03 CC 

8.7 - 11.5 5. 1 - 7.4 118.2 - 120.5 2/3 B02 qMICCB02 CC 

8.1 - 11.6 6.4 - 4.4 118.6 - 126.6 2/2 A04 qMIRRA04 RR 
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7.3 - 8.0 4.0-4.5 48.4 - 51.4 2/2 A08 qMIRRA08 RR 

9 4.9 105.8 - 105.9 1/2 B02 qMIRRB02 RR 

6.8 4.0 56.4 - 57.0 1/2 B04 qMIRRB04 RR 

15.4 5.5 98.0 - 100.3 1/1 A02/B02 qMINTA02 NT 

17.3 5.2 122.2-128.1 1/2 A08 qMIPHA08 PH 

10.7 4.8 117.9 - 124.5 1/2 B02 qMIPHB02 PH 

8.7 - 11.4 5.4 - 6.7 145.1-137.4 2/2 A02 qMIPHB02 PH 

 .ה כולה נבדקהי*  מתייחס למספר הסביבות שהלוקוס זוהה כמובהק מתוך מספר הסביבות שאוכלוסי

 .כל הסביבותב %PVE -וה LODי ה כעריותר מסביבה אחת מובא הטווח של  ** במקרה של

 

היו יציבים בכל  שמונה(. מתוכם, MIהמשפיעים על תכונת אינדקס ההבשלה ) QTLs 17נמצאו  ולבסך הכ

רמות שנבדקו.  סביבותהשלוש הסביבות שנבדקו באותה אוכלוסייה, ועוד אחד שהיה יציב בשתיים מתוך 

(, המסבירים את האחוז PVE%קדמי ההסבר ), ומ4.03-6.7( נעו בין LODהמובהקות של הלוקוסים )

. נתונים אלה מראים השפעות נמוכות 5.3-17.3בניסוי, נעו בין  MIמסך השונות של ה  QTLההשפעה של ה 

 QTLS, ולא נמצא לוקוס אחד שניתן לאפיין אותו כ"עיקרי". שני זוגות של MI -עד בינוניות של הלוקוסים על ה

(, והשני על כרומוזום RRו  HH)לאוכלוסיות  A04זוג אחד על כרומוזום  -נות נמצאו זהים בשתי אוכלוסיות שו

B02  לאוכלוסיות(CC  וPH .) 

 חיזוק ההיפותזה של הקשר בין רמת ההבשלה, אינדקס הקציר ותכונות אחרות.: 2משימה 

 :שיטות וחומרים

כונה זו מתפצלת בין ההורים נעשה בכל אוכלוסייה, בהתאם לשאלה האם ת בחינת פנוטיפית של תכונות מודול

 : (, כדלקמן1אוכלוסייה )טבלה ין הקווים בוב

בסיום . אינדקס הקציר נבחן PH -ו HH ,CC ס הקציר נבחן בשדה עבור אוכ'אינדק: (HIאינדקס הקציר )

נשקלה לקבלת משקל ברוטו כל חלקה הגידול. הניסוי נעקר והצמחים הונחו להתייבש במשך מספר ימים. 

+ עלווה(, ולאחר מכן עברה דיש והתרמילים בלבד נשקלו, מהם נלקחו אינדקס הקציר )משקל )תרמילים 

 תרמילים מחולק במשקל ברוטו(. 

 בצורה איכותית )משתרעת/שיחית/זקופה(.  NTו  HH ,RR ,CCבאוכלוסיות  נקבעה  (:BH) צורת הצימוח

בחון נוכחות פרחים על הענף המרכזי על ידי אבצורה איכותית  PHו  CC אוכ'ב נקבע (:MA) דגם הפריחה

(main axis.נוכחות פרחים מעידה על פריחה רציפה והעדר פרחים מעיד על פריחה סירוגית ,)  

( N+3: אורך הפרק נמדד תחילה רק על חמשת ההורים, באמצעות מדידה של הפרק השלישי )(IL) אורך הפרק

ליטר מתחת לרשת  10בתנאי חממה בעציץ בגודל  יום. הצמחים גודלו 40של גבעולים צדדיים בצמחים בני 

נמצא כי אורך הפרק הוא מובהק רק בהורה "קונגו"  בדיקה זוצל. מכל קו גודלו חמישה צמחים. בעקבות  70%

 4ענפים צדדיים של  4אורך הפרק נמדד כממוצע של  .ברמת השדה CCולכן הוא נבדק רק באוכלוסייה 

 הצמחים הקיצוניים בכל חלקה.

. בתחילה "רמת העינוף" נקבעה על ידי ספירת תחיליות בצורה איכותית CC(: נקבעה באוכ' BR) עינוףרמת ה

ההבדל בין יום בתנאי שדה. אולם מכיוון שראינו רק שני סוגי פנוטיפ ) 60של ענפים צדדיים בצמחים בגיל 

 .איכותיתהבדיקה הפכה ל ארבעה ענפים צדדיים לבין "יותר" ענפים צדדיים(
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צמחים. בתחילה הוא  10ע"י ספירה יומית של מספר הפרחים על  PHו  NTבאוכ'  : נוטר(FR) פריחהקצב ה

בדו"ח של שנה  7)איור  בבדיקה יומית בתנאי חממה IGC53, חנוך ו NC3033 ,Tifrunnerנבדק על ההורים 

ע"י ספירת  תלמשך ארבעה שבועו 30מיום  פעם בשבועבכל האוכלוסייה  בשדה לאחר מכן, הוא נבחן ב'(.

הקצב חושב על ידי מקדם המתאם של מספר הפרחים לעומת  הפרחים על ארבעה צמחים אקראיים בכל חלקה.

      ימים.

על ידי יישום תגיות על כל , PH -ו RR ,NTנמדד תחילה על הורי אוכלוסיית  :(FG) פרחיםיחס גנופורים/

לאחר שנמצאו הבדלים . שיצאו מתפרחת זו םגנופוריהתפרחות לצמח( וספירת  5 -הפרחים בתפרחת )על כ

, תכונה זו נבדקה רק באוכ' זו בתנאי שדה פעם אחת בעונה על ידי סימון תפרחות NTמובהקים רק בהורי אוכ' 

 יום.  60 -כ על ארבעה צמחים אקראיים בכל חלקה וספירת הגנופורים שיצאו בפועל לאחר

 . בשלים תרמילים 100ע"י שקילת , CCו  RR ,CC ,NTבאוכ'  נמדד (:PSממוצע ) משקל תרמיל

מתאמים בין תכונות נערכו על ערכי הממוצע הכללי של כל תכונה בכל אוכלוסייה.  :חישובים סטטיסטיים

שתי תכונות כמותיות חושבו באמצעות  . מתאמים ביןJMPב  Fit Y by Xבאמצעות פקודת חושבו מתאמים 

. מבחנים בין שתי תכונות Fוכמותית נערכו באמצעות מבחן  תכונה איכותיתמתאמים בין  מקדם הרגרסיה,

 חושבה לכל מבחן.   0 -בריבוע. רמת מובהקות מ-איכותיות נבחנו באמצעות מבחן בי

 תוצאות

בין רמת ההבשלה לבין תכונות המודול, ובין תכונות המודול עצמן בכל אחת ש קשרמסכמת את ה 4טבלה 

 הניסוי. כלוסיותמחמשת או

בין תכונות בחמשת אוכלוסיות הניסוי. בשביל לפשט את הניתוח, הטבלה מציגה את המתאמים בין ממוצעים של כל  שרק. 4טבלה 

הטבלה מרכזת נתונים עבור שלושה סוגי מבחנים. בין שתי תכונות כמותיות = מקדם המתאם החזרות וכל הסביבות לאותה תכונה. 
של השפעת התכונה האיכותית על התכונה הכמותית. בין  Fתית = מובהקות ערך (. בין תכונה איכותית ותכונה כמו0 -)מובהקות מ

רקע לבן = אין מובהקות, רקע צהוב = מובהקות בריבוע )מהשערת האפס שאין הבדל(. -שתי תכונות איכותיות = מובהקות של ערך כי
= אורך   IL= קצב הפריחה,  FRמרכזי, = פריחה על הציר ה  P<0.01. MA, רקע אדום = מובהקות ברמה של P < 0.05ברמה של 

= יחס תרמילים/עלווה )אינדקס  HI= צורת הצימוח של ענפים צדדיים,  BH= יחס גנופורים/פרחים,   FG= רמת העינוף,  BRהפרק, 
 = משקל תרמיל ממוצע. PS(, קציר

HI BH MI  אוכלוסייהHH 

   MI 

  <0.0001 BH 

 0.042 0.48  HI 

    

PS BH MI כלוסייה אוRR 

   MI 

  0.08 BH 

 0.45 0.12 PS 

    

IL HI BR MA PS BH MI  אוכלוסייהCC 

       MI 

      0.03 BH 

     0.45 -0.22 PS 

    0.22 0.75 0.04 MA 

   <0.001 0.21 0.72 0.04 BR 

  0.02 0.02 0.12 0.09 0.33 HI 

 -0.08 0.11 0.12 0.36 0.02 0.27 IL 

        

HI FR MA PS BH MI  אוכלוסייהPH 

      MI 
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     0.22 BH 

    0.21 -0.11 PS 

   0.27 0.84 <0.001 MA 

  <0.001 -0.08 0.55 0.67 FR 

 0.54 0.02 0.14 0.07 0.44 HI 

       

FG FR PS MI  אוכלוסייהNT 

    MI 

   -0.37 PS 

  -0.07 0.07 FR 

 0.03 -0.15 0.12 FG 

. נמצאה השפעה מובהקת קצירנמצא מתאם מובהק מאוד בין אינדקס ההבשלה לאינדקס ה HHוכלוסיה בא

 .קצירההבשלה והשפעה מובהקת לצורת הצימוח על אינדקס האינדקס מאוד של צורת הצימוח על 

לא נמצאה השפעה מובהקת של צורת הצימוח על אינדקס ההבשלה, אם כי היא היתה על  RRבאוכלוסייה 

המובהקות הסטטיסטית. לא נמצא מתאם בין רמת ההבשלה ומשקל התרמיל. לא נמצאה השפעה של  גבול

 צורת הצימוח על משקל התרמיל.

( אבל מובהק מאפס בין משקל התרמיל ואינדקס 0.22-נמצא מתאם שלילי לא גבוה ) CCבאוכלוסייה 

ההבשלה. נמצא מתאם חיובי  ההבשלה. נמצאה השפעה מובהקת של דגם הפריחה ורמת העינוף על אינדקס

באוכלוסיה זו השפעה  כמו כן, נמצאהואינדקס ההבשלה.  קצירלא גבוה אבל מובהק מאפס בין אינדקס ה

מובהקת של צורת הצימוח על אינדקס ההבשלה. בין תכונות המודול ניתן לציין קשר הדוק ביותר ומובהק 

בהקת של צורת הצימוח על אורך הפרק. נמצאה סטטיסטית בין דגם הפריחה ורמת העינוף. נמצאה השפעה מו

 . קצירהשפעה מובהקת של דגם הפריחה ורמת העינוף על אינדקס ה

( אבל מובהק מאפס בין משקל התרמיל ואינדקס ההבשלה. 0.11-נמצא מתאם שלילי נמוך ) PHבאוכלוסיה 

( בין קצב 0.67וה )נמצאה השפעה מובהקת של דגם הפריחה על אינדקס הפריחה. נמצא מתאם חיובי וגב

הפריחה לבין אינדקס ההבשלה. לא נמצאה באוכלוסיה זו השפעה מובהקת של צורת הצימוח על אינדקס 

ההבשלה. בין תכונות המודול ניתן לציין השפעה מובהקת של דגם הפריחה על קצב הפריחה, כאשר פריחה 

ריחה היתה גם השפעה מובהקת רציפה היתה בעלת קצב פריחה גבוה מאשר פריחה אלטרנטיבית. לדגם הפ

 .קציר. נמצא גם מתאם גבוה ומובהק בין קצב הפריחה ואינדקס הקצירעל אינדקס ה

( ומובהק מאפס בין משקל התרמיל ואינדקס ההבשלה. נמצא 0.37-נמצא מתאם שלילי בינוני ) NTבאוכלוסיה 

נמצא מתאם מובהק בין אינדקס ( בין אינדקס ההבשלה ויחס גנופורים פרחים. לא 0.12מתאם חיובי נמוך )

( אך מובהק מאפס בין משקל 0.15-ההבשלה לקצב הפריחה. בין תכונות המודול ניתן לציין מתאם שלילי נמוך )

 התרמיל ויחס גנופורים פרחים. 

 הקשורות לרמת הבכירות.מודול ספציפיות מיפוי ברזולוציה גבוהה של תכונות : 3משימה 

 שיטות וחומרים:

 Combine Groups for התכניתבנתה על בסיס חמש המפות הגנטיות באמצעות נינטגרטיבית אמפה גנטית 

Map Integration Module  של תוכנתJoinMap ולפי השיטה שתוארה בעבר על יד Shirasawa [14].  סה"כ
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, MapQTL 6 (kyazmaהתבצע בתוכנת  QTL -מיפוי הסמנים.  4886המפה המאוחדת הכילה 

Netherlands ,) בהתאם לסף המינימליLOD>4 1000 -ו permutations test. 

 : תוצאות

 מציג את המיפוי הגנטי של כל התכונות הנמדדות בניסוי. 1איור 

 

 

 

 

= אינדקס  MI סמנים. 4886קבוצות תאחיזה( עם  22) NTו  HH ,CC ,RR ,PHמפה גנטית מאוחדת לאוכלוסיות  .1איור 

= יחס  FG= רמת העינוף,  BR= אורך הפרק,   IL= קצב הפריחה,  FRמרכזי, = פריחה על הציר ה  MA ההבשלה,
 = משקל תרמיל ממוצע. PS= יחס תרמילים/עלווה )אינדקס יבול(,  HI= צורת הצימוח של ענפים צדדיים,  BHגנופורים/פרחים,  

 

  שנמצאו עבור אינדקס ההבשלה(. 17לתכונות המודול )בנוסף ל  QTLs 26סה"כ נמצאו 

 . B6על כרומוזום  HHבאוכ'  קצירמשותף לתכונת אינדקס ההבשלה ואינדקס ה QTLמצא נ

מופו גם  B2בקצה התחתון של כרומוזום  PH -ו CCבלוקוס לאינדקס ההבשלה שהיה משותף לאוכלוסיות 

(, CC(, לרמת העינוף )PHו באוכ'  CCלוקוסים מובהקים המבקרים את הפריחה על הציר המרכזי )באוכ' 
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(. כאמור, נמצאה השפעה מובהקת של דגם הפריחה על כל CC) קציר( ולאינדקס הPHב הפריחה )לקצ

התפצלה  NT -ו CCתכונת דגם הפריחה באוכ'  (. באופן מעניין, 3התכונות הנ"ל באוכלוסיות אלה )טבלה 

יא כי תכונת בהתאמה(. עקב כך, ההערכה ה 0.47 -ו 0.73)מובהקות של כי בריבוע  1:1באופן ברור ליחס של 

דגם פריחה רציפה מבוקרת על ידי אלל רצסיבי של גן אחד. הנחה זו התחזקה מאוד בתוצאות המיפוי של דגם 

-עם מובהקות גבוהה ביותר ) B02הפריחה, אשר מופתה באופן חד משמעי לאזור ספציפי אחד בכרומוזום 

log10(p-value = 58; LOD = 57.02 .) 

. נמצא כי לוקוס זה HH, אשר היה מובהק לאינדקס ההבשלה באוכ' B05ומוזום לוקוס מעניין נוסף נמצא בכר

לאינדקס  לא נמצא מובהקהזה  . למרות שהלוקוסCC -ו HH ,RRגם מובהק לתכונת צורת הצימוח באוכ' 

 CC-בתה השפעה מובהקת של צורת הצימוח על אינדקס ההבשלה י, עדיין היCC -ו RRאוכ' ההבשלה ב

. CCבאוכ'  הפרקלוקוס זה גם נמצא מובהק לתכונת אורך  .(3)טבלה  RR -סטטיסטית ב וקרובה למובהקות

מסך השונות  %PVE 0.68-0.91לוקוס אחד עיקרי, אשר הסביר מבוקרת על ידי  גם כן תכונת צורת הצימוח

  הגנטית.

כי נראה (. CC)אוכ'  A07 -ו A02על כרומוזומים  מיפוי משותף לאינדקס ההבשלה נמצא גם למשקל התרמיל

   מת ברקע הספציפי הזה. למשקל התרמיל יש השפעה מסוי

עם גנים  genome targetingבאמצעות שילוב של  רמת הבכירותזיהוי גנים המבקרים את : 4משימה 

 מועמדים.  

ניסיון לזהות גנים החלטנו להתמקד ב על רמת הבכירות, דגם הפריחהו תכונות צורת הצימוח השפעתעקב 

 אלה. מודול תכונות  שתי מבקריםהמועמדים 

 HHבידוד הגן לצורת הצימוח מבוסס על המשך עבודה שנעשתה על אוכ'  :(BH) צורת הצימוחבידוד הגן ל

אשר  ,תכונת צורת הצימוח מבוקרת על ידי גן אחד HH[ דיווחנו שבאוכ' 15הררי(. בעבודה קודמת ] X)חנוך 

 640Kb -ממוקם בתוך מקטע גנומי של כ Bunch1נמצא כי  באמצעות המיפוי שמתואר לעיל,. Bunch1כונה 

 2000 -שימשה על מנת להמשיך ולהקטין מקטע גנומי זה. כ Map-based cloning. גישת B05בכרומוזום 

 30 -כהמקטע.  ממוקמים בקצוותש TMKASPגודלו בשדה והופעלו עליהם שני סמני  BHצמחים מתפצלים ל 

לאחר מכן . 350kb -תוך כדי צמצום ראשוני של המחדר לורמטיביים לסמנים, נמצאו אינפ רקומביננטיםפרטים 

במרווחים שווים לאורך המחדר, ובחינתם על  SNPsסמני  11נערך תהליך צמצום גודל המקטע על ידי איתור 

 בלבד המכיל שני kb 14.7(.  כתוצאה מתהליך זה צומצם המקטע לגודל של 2איור כל אחד מהרקומביננטים )

)להלן  MADS-Box transcription factor like -( וpfkB)להלן  pfkB-like carbohydrate kinase – םגני

MADSניתוח ביטוי של שני גנים אלה באמצעות "אטלס הביטוי" של אגוזי .)-( אדמהPeanutBase.org ,)

ולאורך הענפים מתבטא באופן ייחודי בקצוות  MADS -מתבטא ברוב רקמות הצמח,  pfkB -הראה כי בעוד ה

ריצוף מלא של שני גנים  נערךהצדדיים )האיבר בו רואים הבדל בין צמחים שיחיים ומשתרעים(. מעבר לכך, 

אחד שנמצא בין גבול האקסון  MADS ,SNPאלה בשני ההורים שתורמים את התכונה, חנוך והררי, ונמצא בגן 

 Alternative splicing -גורמת לשינויים רבים ב( C -ל Aהשלישי והאינטרון הרביעי של הגן. החלפת הבסיס )מ 

של ביטוי הגן, ואחר מביא לחסר של ארבעה חומצות אמינו   Stop codon -(. אחד השינויים מביא ל3איור )



 
 

12 
 

הוא ככל הנראה הגן  MADS -תה כי היולכן, המסקנה היבתוך אתר הקישור של חלבון זה לחלבונים אחרים. 

 המבקר את צורת הצימוח. 

 

שבתוכו נמצא  350kbננטים על מקטע של ירקומב 30 -סריקה של כ : תהליך בידוד הגן לצורת הצימוח באמצעות מיקום מפה.2יור א
הגן. אזור ירוק מסמן מיקום שבו הייתה התאמה בין הגנוטיפ של הסמן והפנוטיפ של צורת הצימוח )שיחי או משתרע(. אזור אדום 

 התאמה.-מסמן מיקום שבו הייתה אי

 

 

הופק  cDNA א.( בזן הררי. alternative splicingגורמת לשינוי בתהליכי "עריכה אלטרנטיבית" ) MADS: מוטציה בגן 4איור 

של  cDNAנערך באמצעות פריימרים התוחמים את כל רצף ה  PCRמגבעולים צדדיים של ההורים הררי )שיחי( וחנוך )משתרע(. ב. 
כולל  alternative splicing -מראה על מגוון תוצרים חלקיים בהורה הררי שנובעים מ PCR -. ג. ריצוף של מקטעי הMADSהגן 

של ביטוי הגן )מימין( ואחר שמביא לחסר של ארבעה חומצות אמינו בתוך אתר הקישור של חלבון   Stop codon -שינוי שמביא ל
 זה לחלבונים אחרים )משמאל(.

156854530 157191567                    

          

                              

          
          

          

14.7kb

2 Gene models
156928240 156942959

Recombination Map to Further Reducing the Bunch1 Locus  

684bp

847bp

Hanoch Harari Cont.

672bp

 ב א

 ג
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תכונת צורת הצימוח יש להחדיר אותו בניסויי ב MADSבכדי לנסות ולהוכיח את מעורבותו של 

בבוטנים היא מאוד לא יעילה וארוכה )כשנתיים( החלטנו שבמסגרת  שטרנספורמציה. מכיוון טרנספורמציה

נסקריפט מלא של הגן בוטה ביתר בטבק טרבטבק.  MADS את הגן ביתר התכנית הנוכחית ננסה לבטא

(, wild-type( )35S:Hanochבוטאו: הרצף ה"מקורי" ) הגןורסיות של שתי . 35Sתחת בקרה של פרומוטור 

ללא כל  "טבעיים" SNNמטיפוס  ( כביקורת. צמחי טבק35S:Harari) spliceוה"מוטנט" שלא עבר עריכת 

)35S:Hanoch, 9-15- בלתי תלויים 0Tנספורמנטים טר 24מתוך  התמרה שימשו גם כן כביקורת שלילית.

35S:Harari) ושלושה צמחי ,wild-type35 , רק צמח אחד מטיפוסS:Hanoch  הראה צורת צימוח שדומה

טיפ וכל שאר הצמחים הראו פנ א(.4צדדיים של צמח הטבק )איור הענפים קומה הראשונה של הלמשתרעת ב

של  כמותי RT-PCRב,ג(. באופן מעניין, אנליזת ביטוי 4חזק של צורת צימוח זקופה בענפים הצדדיים )איור 

הראתה ביטוי גבוה מאוד ומובהק בצמח עם  SSN3ו ביקורת  35S:Hanoch ,35S:Harariמספר צמחי 

.ד(4)איור  זקופים )מוטנטים( 35S:Harari הענפים הצדדיים ועוד מספר צמחי

 

( שמראה פנוטיפ דמוי Hanoch 17) 35S:Hanochבטבק. א. צמח טבק מותמר ב  AhMADs-boxביטוי ביתר של הגן  .4איור 
עם ענפים צדדיים זקופים. ג. צמח טבק  35S:Harariים הצדדיים הראשונים שלו. ב. דוגמא לצמח טבק המותמר ב משתרע בגבעול

SNN  טבעי" ללא מחדר עם צורת צימוח זקופה. ד. אנליזת"Real-time  ביחס לביטוי ב( לביטויSNN של הגן )AhMADs-box 
 תלויים. -במספר טראנפורמנטים בלתי
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. על ידי שימוש במערכת CCנעשה על בסיס אוכ'  MAבידוד הגן  :(MAגם הפריחה )בידוד הגן לתכונת ד

מיליון בסיסים בין סמנים  1.7דגם הפריחה מופה למחדר של הסמנים של אוכלוסייה זו, הגן ל

S12_119984822 ו- S12_118543259גנים. בהסתכלות על רשימת הגנים, נמצא, במרכז  140 -, המכיל כ

שידוע ממערכות צמחיות אחרות כמשפיע על דגם פריחה TFL-1-like (Terminal Flowering 1 )המחדר, הגן 

 וארכיטקטורה של הצמח. 

. הרצף לגן זוהה א5באיור חנוך וקונגו מתוארת  CCבהורי אוכ'  TFL-1סריקה של רצף הגן המקודד ל 

 -כ של יזה זו נמצא חסר( שנעשה לשני הורים אלה. על בסיס אנלre-sequencingבאמצעות ריצוף מחדש )

, בדיוק באמצע המוטיב של TFL-1 -הרצף המקודד לחלבון החלק מ(, המכיל ב4איור בסיסים בקו קונגו ) 900

. מיפוי מחדש של תכונת דגם הפריחה, הפעם עם מוטציית החסר Phosphatidylethanolamine-binding -ה

. 0.958ועם מקדם הסבר של  LOD = 153עם , שיפרה באופן ניכר את מובהקות המיפוי, TFL-1של הגן 

(. נמצא כי מוטציית החסר M2) EMSבנוסף, סרקנו את נוכחות מוטציית החסר בשתי משפחות של מוטנטים 

הוא המבקר את  TFL-1ג(, מה שמחזק את ההשערה כי 4התפצלה באופן מלא עם תכונת דגם הפריחה )איור 

 דגם הפריחה. 

ו  RRת ואוכלוסי של שנמצא לתכונת דגם הפריחה הוא ייחודי לרקע הגנטיבשלב הבא, בדקנו האם המיפוי 

PH או בעל אפקט נרחב במין ,Arachis hypogaea לשם כך נסרקו שני הסמנים הקרובים ביותר לדגם .

[. האנליזה 6] אגוא"דקווים המייצגים את השונות הגנטית הקיימת של  100 -אוסף עולמי של כבהפריחה 

(. היינו, ברוב ד4איור ( )p(F) = 2.45E-11לאתר זה ) מאודמובהק  linkage disequilibriumהראתה על 

צהוב = רציפה, אדום = סירוגית(.  -ג 4המקרים הגנוטיפ של הסמן היה תואם לפנוטיפ של התכונה )באיור 

הוא בעל  CCתוצאה זו מחזקת את ההשערה שהאתר הכרומוזומלי המבקר את דגם הפריחה באוכלוסייה 

  .באגוא"דמשמעות אבולוציונית רחבה לתכונה זו 
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עבור חנוך וקונגו. המיפוי נעשה כנגד הרצף  TFL1-likeגן ל re-sequencing. א אנליזה מולקולרית של תכונת דגם הפריחה. .5איור 
 PCRתוצר  ב.ת חנוך. . ניתן לראות את החסר הקיים בסוף הגן בקונגו לעומTifrunnerמהגנום הידוע של הזן  TFL1-likeשל הגן 

 לגותפהת ג.(. -נוספים עם פריחה רציפה )+( ועם פריחה סירוגית ) RIL וקווי שתוכנן על בסיס החסר. ניתן לראות הבדל בין הורים
 -לבין דגם הפריחה בכ TFL1-likeשני סמנים לגן של  הגנוטיפ בין מבחן אסוציאציהד.  בשתי משפחות מוטנטים. TFLהמוטציה של 

עם פריחה סירוגית ומשמאל עם רציפה. צבע בסמן ובקו מסוים  קווים. מימין באגוא"דוים המייצגים את השונות העולמית קו 100
שאיננו מתאים לצבע הקבוצה מייצג מצב שבו הגנוטיפ של הסמן לא מתאים לפנוטיפ של התכונה. ניתן לראות כי ברוב הקווים יש 

 התאמה בין הסמן לתכונה.   

 

יר מחנוך הוא בכ TFL1-likeפגוע בגן  EMS ההשערה כי מוטנטניסוי בתנאי שדה לבחינת  נערךבהמשך, 

זנים: חנוך, . 6.4.21תאריך זריעה:  .ש חלוצהשדה נערך בחלקה מסחרית "קרני" בגד"הניסוי  באופן מובהק.

B78 )"תבנית הניסוי: בלוקים באקראי עם חמש חזרות. בכל חזרה  .)"מוטנטX  מטר  8של זן נזרעו חלקות

, 17.8, 12.8מבחן הבשלה נערך בחמישה תאריכים:  צמחים למטר(. 5י )שלוש שורות עם ערוגה בעומד מסחר

 B78הבשלת הזנים חנוך ו עקומות התקדמות . ערך הבשלה לפי שיטת גירוד תרמילים. 9.9 -ו 29.8, 24.8

 .6לאורך עונת הגידול מובאים באיור 

 

. כוכבית מציינת הבדל מובהק סטטיסטית 2021בחמישה תאריכים. קרני, חלוצה  B78של הזן חנוך ו רמת ההבשלה )אחוזים(  .6איור 
 .(p<=0.05בין שני הזנים )

 

נמצא הבדל ברמת ההבשלה בין שני הזנים כבר במועד הראשון, אם כי ההבדל לא היה מובהק סטטיסטית. 

קה האחרונים הוא היה מובהק סטטיסטית. הבדל זה נשמר לאורך כל תקופת הגידול, ואף בשני מועדי הבדי

ר היה כב B78הבשלה. למעשה, הזן  15% -בתאריך האחרון )כשלושה ימים לפני העקירה( ההבדל עמד על כ

ימים לפני מה שהיה בפועל בחלקה המסחרית. יש לציין שההבדל הזה  הכעשר לאוגוסט, 29 -מוכן לעקירה ב

 . יום(30-40) ברמת ההבשלה fastigiataיפוסי וירג'יניה וטיפוסים איננו מסביר באופן מלא את ההבדלים בין ט
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 דיון ומסקנות

מועד ההבשלה )או רמת הבכירות( הוא אחד התכונות האופייניות והחשובות ביותר באגוא"ד. תיאור של זן 

את לא זורשום יתחיל כמעט תמיד עם הגדרת רמת הבכירות שלו )כגון "בכיר", "בכיר למחצה" או "אפיל"(. 

תכונה זו היא בעלת חשיבות מכרעת לאדפטציה וליבול. אולם, על אף חשיבותה הרבה, יש מעט מאוד  - בכדי

דיווחים על עבודות באגוא"ד שמנסות לתאר את הרכיבים הגנטיים או המולקולריים שמבקרים תכונה זו. זאת 

קשורה בגנים המבקרים אה ונמצ נחקרה רבות בניגוד לקטניות אחרות, שבהן הבקרה על מועד ההבשלה

 [.17מסיים למסיים ]-תגובה לאורך היום או את המעבר משיח בעל דגם פריחה בלתי

 מולקולאריים הקשורים לרמת הבכירות-גורמים עיקריים העלולים להקשות בזיהוי גורמים גנטיים ארבעהישנם 

 .2ה שלה בהיקפים גדולים. ניטור לקוי של תכונת רמת ההבשלה עקב הקושי היחסי של בחינ .1: באגוא"ד

התמקדות בלעדית בערכי הבשלות כנתון היחיד, תוך התעלמות מתכונות נוספות המשפיעות באופן ישיר או 

. שימוש ברקע גנטי בודד לאנליזה ובאוכלוסייה קיצונית מדיי מבחינת מועד 3עקיף על רמת הבכירות. 

  נמוך מדיי של סמנים ויצירת מפות לא רוויות. . העדר שונות גנטית, מה שמביא לשימוש במספר4ההבשלה. 

של תכונת רמת ההבשלה בהיקף טייפינג ונפך נער .1 .באמצעות להתמודד עם אתגרים אלהבעבודה זו הצענו 

מדובר  דגימות של אינדקס הבשלה במשך ארבע השנים של הפרויקט. 8300 -. בסך נערכו כנרחב ביותר

בשדה באמצעות עשרות פועלים, ובדיקת הבשלה עם שתי עמדות מדידה  בפרויקט לוגיסטי גדול, הכולל איסוף

עם מכונות לחץ מים לקילוף קליפה חיצונית, מיון וספירה, שעבדו בכל שנה במשך חודשים. למיטב ידיעתנו 

ההיפותזה  ת רמת הבכירות באגוא"ד:"מודולציה" של תכונ. 2 מאמץ בהיקף כזה לא דווח בעבר באגוא"ד.

כי בנוסף למדידה הישירה של רמת הבשלות במועד מסוים, ניתן גם לפצלה על ידי התייחסות  תהייהמנחה ה

, אשר הן קלות יותר למדידה ויכולות להיאמד תוך שימוש באוכלוסייה גנטית תכונות מודוללתכונות חלקיות או 

של   DNAשבבבשימוש . 4. עם רקע גנטי שונה וש בסט מגוון של חמש אוכלוסיות מיפוישימ. 3מתאימה. 

 בפרויקט. ש RIL -רצף גנומי של רוב ההורים של אוכלוסיות ה שימוש בנתוני באמצעותשתוכנן ופותח  אגוא"ד

ל(. כמו כן, ובסך הכ 17) MIהמיפוי הגנטי הביא למספר לא גדול של אזורים המבקרים את אינדקס ההבשלה 

(. 5.3-17.3וטיפית )מקדמי ההסבר נעו בין ברוב האוכלוסיות הם אינם מסבירים בצורה מלאה את השונות הפנ

אזי אחוז ההסבר בפועל  ,(0.43-0.63אולם, אם ניקח בחשבון את העובדה שרמת התורשתיות הייתה בינונית )

[, מה שמראה כי 1,2הוא יותר גבוה. אגב, אומדני תורשתיות דומים נמצאו בעבודות גנטיות אחרות באגוא"ד ]

ת( וחצי מבקרה גנטית. ניסויי רכב כמחציתו מהשפעות סביבה )או שגיאההפנוטיפ של אינדקס ההבשלה מו

בניסוי חזרו בסביבות שונות.  QTLsכמו כן, ראוי לציין שעל אף רמת התורשתיות הבינונית, שמונה מתוך ה 

 הנ"ל והפוטנציאל לשלב אותם בתכניות טיפוח.  QTLs -הדבר מראה על יציבות ה

יסוי היו ספציפיים לאוכלוסיות שבהן הם אותרו. כלומר, לרקע הגנטי יש שבנ QTLsבאופן עקרוני, רוב ה 

, אולם, נמצאו זהים בשתי אוכלוסיות שונות. זוג אחד  QTLSהשפעה גדולה על הבקרה הגנטית. שני זוגות של 

שני (. ראוי לציין שבPHו  CC)לאוכלוסיות  B02(, והשני על כרומוזום RRו  HH)לאוכלוסיות  A04על כרומוזום 

 periviana( או מאוד קרוב )ולנסיה ו RR -ו HHהזוגות של אוכלוסיות אלה ההורה הבכיר הוא זהה )הררי ב 
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( qMICCA10, בהתאמה(. מתוך כל הלוקוסים לרמת הבשלה שנמצאו בניסוי זה, רק אחד )PH –ו  CCב 

 QTLהמדויק של אותו [, אם כי המיקום 11נמצא בקרבת לוקוס שדווח בעבר כמובהק עבור רמת הבכירות ]

לא ברור בגלל מפה לא רוויה שהחוקרים השתמשו בה למיפוי. דבר זה מדגיש שוב את חשיבות הרקע הגנטי 

 באיתור סמנים לטיפוח, ובחירה נכונה של הסמנים לפי רקע גנטי זה. 

דקס נמצא מתאם חיובי מובהק בינו לבין אינ( CCו  HH)בשתי האוכלוסיות שבהן נבדק אינדקס הקציר 

, בהתאמה(, אך עדיין, אינדקס הקציר באופן כללי עשוי 0.33ו  0.48ההבשלה. אומנם המתאמים היו בינוניים )

להסביר כשליש עד חצי מסך השונות של אינדקס ההבשלה. יחס גבוה של יבול תרמילים לעלווה )אינדקס 

רם לקצב הבשלה גבוה, בעיקר הקציר( מרמז על יחס מבלע/מקור גבוה בצמח. דבר זה בהחלט עשוי להוות גו

גידול במהותם. ולכן, לא היה מפתיע לגלות כי -בטיפוסי וירג'יניה )כמו חנוך והררי( שהם ארוכי תקופת

לרמת  QTLs -לאינדקס הקציר מופו לאותו מיקום של ה QTLs -שלושה מתוך אבעת ה HHבאוכלוסייה 

באוכ' אדמה. -עת רמת הבכירות של אגוזיההבשלה. ההנחה היא שלאינדקס הקציר יש השפעה חשובה בקבי

HH ( מכאן, שטיפוח נתוני יבול מובאים בדוחות השנתייםאינדקס הקציר עצמו נובע מיבול תרמילים גבוה .)

 DNAלבכירות גבוהה יותר ברקע הגנטי הזה יכולה להיות ללא צורך בהתפשרות על יבול תרמילים. ולכן, סמני 

 ים בתכניות טיפוח נעזרות בסמנים. שמכילים אזורי בקרה לשניהם רצוי

אינדקס ההבשלה נובע ככל הנראה מדגם הפריחה. דגם פריחה רציף מביא  CC, באוכלוסיית HHבניגוד לאוכ' 

ליותר פרחים ופחות ענפים בממוצע לצמח. ולכן, בהחלט ייתכן כי שימוש ברקע גנטי זה עלול להביא לירידה 

(, הייתה בעיית נביטה של הזרעים )עקב אכסון ממושך 6המוטנט )איור  B78בניסוי ההבשלה עם  לצערנוביבול. 

ולכן, יש צורך להמשיך ולבחון את דגם הפריחה הרציפה של אוכ' המוטנטים(, ולכן לא ניתן היה לבדוק יבולים. 

 בתנאי שדה מסחריים ולמשך כמה עונות על מנת לוודא האם לא קיימת פגיעה ביבול התרמילים. 

משפיעה על רמת ההבשלה, אבל לא באותה צורה בכל הרקעים הגנטיים שבהם היא נבדקה. צורת הצימוח 

ההורה האפיל והמשתרע )חנוך( הוא זה שתרם את הבכירות )אפקט אדטיבי שלילי(, ואילו  HH -למשל, ב

ח ההורה הבכיר והשיחי )הררי( הוא זה שתרם את הבכירות )אפקט אדטיבי חיובי(. זה אומר שטיפו RRבאוכ' 

לקו יותר בכיר על רקע הזן חנוך )בעל תרמיל גדול( עשוי דווקא להגיע מצמחים משתרעים. מאידך, באוכלוסיות 

יש לכוון יותר לצמחים שיחיים. כמו כן, יש לציין שההשפעה היא לא  GK7-OLטיפוח שבהן הזן האפיל הוא 

 QTL, וכתוצאה מכך גם נמצא 2018 -היא הייתה יותר חזקה מאשר ב 2019בשנת  HHיציבה. באוכלוסיית 

, אם כי CCלצורת הצימוח הייתה גם השפעה על רמת הבכירות באוכ' . 2019 -אחד המבקר את שתיהן רק ב

בלוקוס זה. ההשפעה היא אדטיבית חיובית, כלומר,  MIל  QTLהשפעה זו לא היתה מספיק מובהקת לקביעת 

 . CCל רקע של לוקוס של צורת צימוח שיחית או זקופה מעודדת הבשלה ע

בידוד הגן לצורת הצימוח מהווה דוגמא לאיתור תכונת "מודול" פשוטה שעשויה לבקר בצורה עקיפה את רמת 

על צורת הצימוח מהווה תגלית עם אימפקט גבוה מאוד,  MADSהבכירות באגוזי אדמה. גילוי השפעת הגן 

פים צדדיים בצמחים בכלל. אחת השאלות מכיוון שלא דווח בעבר על השפעה של גן זה על זווית צימוח של ענ

היא מניין הגיעה תכונת צורת הצימוח השיחית )האלל הרצסיבי( לתוך החומר הגנטי הישראלי? סקירה 
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היסטורית של הזנים בישראל מראה כי מקורו של הזן השיחי 'הררי' הוא מהכלאה שנערכה הזן המשתרע 'חנוך' 

הוא בהכלאה אחרת שנערכה בתחילת שנות השמונים בין הזן 'שולמית' לבין זן השיחי 'הילה'. מקורו של 'הילה' 

זן משתרע  בין של הכלאה F2(. הזן שולמית נוצר על ידי סלקציות בדור 113השיחי 'שולמית' לבין קו משתרע )

כלומר, המקור לתכונה זו הוא )פלוראנר( ובין זן בעל צורת צימוח "זקופה" מטיפוס ספרדי.  runnerמטיפוס 

עבור צורת הצימוח באוכ'  בעבודה הנוכחית הדבר מסביר מדוע אותו לוקוס בדיוק נמצאיפוס הספרדי. מהט

CC  שמקורה בזן "קונגו" מטיפוס ספרדי(, כמו גם בדיווחים אחרים שבהם שימשו בהכלאות דומות עם טיפוסים(

 רת הצימוח בעבודה זו. עם השפעה חלקית בדיוק באותו האתר כמו הגן לצו QTL, ונמצא [18, 11] ספרדיים

, נמצאה השפעה מובהקת של דגם הפריחה על רמת ההבשלה. דגם פריחה רציף אופייני PHו  CCבאוכלוסיות 

שבהם הפריחה אלטרנטיבית. אותו  hypogaea. זאת לעומת זנים מטיפוס fastigiataבכירים מטיפוס  לזנים

דרך חשובה בפרויקט הנוכחי, מכיוון -מהווה אבן הדבר לגבי רמת העינוף. איתור גן מועמד שמבקר תכונה זו

שככל הנראה דגם הפריחה משפיעה על דרך קצב הפריחה ואינדקס הקציר )שניהם מופו לאותו לוקוס עם דגם 

הפריחה(. חשוב להדגיש, שלמרות חשיבותה של תכונת דגם הפריחה באגוא"ד, באופן מפתיע אין מידע 

בעבודה זו למעשה הפעם הראשונה שמדווח כי היא מבוקרת על  בספרות שמתאר את הבקרה הגנטית שלה.

( הוא fastigiataברקע הגנטי שלו גם מעט  ידי גן יחיד. ככל הנראה הרקע הגנטי הייחודי של הזן חנוך )שקיים

ההומולוגי יש מוטציית חסר )תוצאות לא  A2שהביא לתגלית. אכן, ניתוח ראשוני הראה כי לחנוך בגנום 

מאגוא"ד הוא בסויה, שבה הוא נמצא הגורם המרכזי שמבקר את  -TFL1מולוג הקרוב ביותר לגן מובאות(. ההו

[, מה שמחזק את ההשערה שהוא המבקר את דגם הפריחה באגוא"ד. התאחיזה 19זני הסויה המסיימים ]

ההדוקה בין הסמנים לתכונה באוסף העולמי מעידה כי לסלקציה בלוקוס זה הייתה חשיבות בהתפתחות 

, ועשויה להוות אחד הגורמים החשובים hypogaeaבכירים מטיפוסי  fastigiataהיסטורית של טיפוסי ה

באבולוציה של אגוא"ד בתנאי תרבות. אנו רואים בממצא זה בעל פוטנציאל עם אימפקט מדעי גבוה, וממשיכים 

 ה באגוא"ד.על דגם הפריחה באמצעות ניסויי טרנספורמצי -TFL1בשלב זה בהוכחת הבקרה של הגן 

 :מסקנות והמלצות

 לרקע הגנטי יש השפעה מכרעת בבחירה של סמנים גנטיים לטיפוח זנים בכירים. .1

 יש להתרכז בסמנים שהיו יציבים במספר סביבות/שנים. זנים בכיריםבבחירת סמנים לטיפוח  .2

למשקל התרמיל יכולה השפעה על רמת הבכירות )תלוי ברקע הגנטי(, ולכן יש להתחשב בזה  .3

 שבחה לזנים בכירים. בה

לשם הוכחה  נספורמציה באגוא"דטר ניסויי בשימוש של TFL1 -ו MADSיש להמשיך וללמוד את הגנים  .4

 ורבותם בצורת הצימוח ודגם הפריחה, בהתאמה. סופית על מע

אמצעות יצירת קווים כמעט באמצעות בידודם על אותו רקע גנטי ב ספציפיים QTLsיש לוודא השפעת  .5

 .מצעות הכלאות מחזירותבא םאיזוגני
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עשוי להיות הכרחי על מנת להשיג רמת בכירות גבוהה על רקע הזן חנוך  QTLsשילוב של מספר  .6

    באמצעות שימוש בסמנים גנטיים. 
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