
1

ר״ד ,ןמדירפ לייא
ינקלוו ןוכמ ,חמצה יעדמל ןוכמ

לדומכ הרועש-רבהמ תיטנג תונוש לוצינו דומיל



Evolution Under Domestication

Jared Diamond (2002) Nature 418, 700-707 2
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Evolution Under Breeding
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Evolution Under Domestication
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Dr M S Swaminathan 

From Green Revolution to 
Ecological Agriculture

…The first green revolution was 

conducted under reliable water 

supply….  (in Punjab)

…The next green revolution should 

lead to Ecological Agriculture…



Patterns and time evolution of crop yields -
predicted impacts of climate trends. 

Moore & Lobell PNAS 2015;112:2670-2675
©2015 by National Academy of Sciences

Wheat Maize Barley Sugar beet

expected change in yield based on growing-season temperature and precipitation trends 
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Prediction for eastern Mediterranean (EM) 
Summer Times

synoptic definition of the seasons
The synoptic summer, characterized by the occurrence of the Persian Trough, is
expected to be lengthened by 49%>>app. Two months longer summer
{ and shorter winter.. }

Hochman, Harpaz, Saaroni&Alpert (2018)



?תורטמהו תולאשה ןהמ
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ירק,תובריתלרבעמתחתוםייעבטםיאנתתחתהיצולובאהדומיל•
?תויסולכואבםיללאהבכרהבםייונישה
יחמצתבוגתב,םינושוא,םימודםייתוחתפתהתונורקעםנשיםאה•

ריבסהלםילוכיולאדציכוםינושההביבסהיאנתלתוברתהורבה
?תונתשמתוביבסלהמאתה
ואתויטסלפםאה?תויסולכואהלשהיצולובאהתואתאעינמהמ•

?תיפיטונפתונתיא
םהתונוכתולאלו?ולאםיכילהתבםיברועמהםינגםתואםהמ•

םידדוקמ
הביבסיאנתברתויםידימעםינזחופיטלתאזםשיילןתינדציכ•

?םישק
םילכחותיפ–תיללאתונושלוצינבקובקבהיראווצםהמ•



…םויהל
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םילודיגב התעפשהו תוברת תחת היצולובא-המדקה•

 רבהמ תיטנג תונוש לוצינו רקחל לדומ–Barley1K התיסולכוא•

]תורחא תוירוה-בר תויסולכואו[

תירוה-ברהיסולכוא-שבויל תודימע םינקמה םיללאל תיטנג הקירס•

)ASHERתיסולכוא-תיפיטונפ תונתיאו תויטסלפ(•

 תיטנג הכירעב ןורתפל תונויסינו םייטנג םייופימב קובקבה ראווצ•

םיטנוולר םינג רתאל םיבושיח םילכוהזנגטומב השדח תונוש תריצי•

יסיסב רקחמלו חופיטל



?ללכבו ןאכ ,וישכע הרועש יל המל זא
• Diploid genome [well, 5Gb, but still]

• Excellent genetic map

• Easy to cross with wild relatives- far, but close enough

• In Southern Levant- rich allelic repertoire, richest 

worldwide, with excellent environmental variation

• If you’re patient enough, you can drink your experiments
10



Hierarchical Sampling 
Model (HSM)
• 51 Sites (B1Ks)
• 5 Poles (Micro-sites)
• 4 Spikes

Multi-layer analysis:
• 617 Initial localities
• Soil
• Grid lines (X,Y) 
• Altitude
• 75 visited 
• 51 selected for sampling

Wild Barley (Barley1K) Collection

B1K-36-20
Site number 36
Pole number 5
Plant number 4 Sariel Hubner

11

Hordeum spontaneum



Barley1K- Genetic make-up

Hubner et al. (2009) Mol Ecol

NFS

SFSNFS
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Phenotypic landscapes

Hubner, Bdolach, Ein-Gedi et al.  (2013) J Evol Biol

Height Spike
Number

Spike
weight

VDW Grains/
spike

Grain 
size

Grain 
dry 
weight

DTF Spike
Length
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The nested association mapping  population 
HEB-25 – studying allelic variation among 

25 wild barley accessions in parallel

HEB-25  (Halle exotic barley) = 25 families with 1,420 NAM lines in BC1S3
Expected segregation per locus: 72% : 6% : 22% (Hv:het:Hsp) 15

Klaus Pillen- MLU

MLU/JHI- Nitrogen
Caust- Salinity
ARO- Drought



16

How much causal variation is out there, in wild?

High-Content Plant Phenotyping (HCPP)
• 12 pairs of plastic troughs
• 250 experimental units of 8-10 plants. 
• Independent watering/drainage
• Treatment of drainage
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Phenomics 1.0: Life history/Whole Plant Phenotype
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GWAF in HEB- QxE interactions on yield traits

* 

* 

* * 

* 

* 

* 

* 

* 

* 

* 

Green- QxE significant
Blue/Red- Q significant [WW or WL)

Genome scan identifies flowering-
independent effects of barley 
HsDry2.2 locus on yield traits under 
water deficit

Merchuk-Ovnat et al. J Exp Bot. 
2018;69(7):1765-1779. 



WL earlyWell wateredWL late

HsDry2.2: Pleiotropic 
(flowering independent) effects 
on GY [BC2S1]

Merchuk-Ovnat et al. J Exp Bot. 2018;69(7):1765-1779. 
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Extended haplotype around HsDry2.2

Mascher et al. Nature 2017

A. Intense selection for HvCEN single 
SNP (malting vs. feed)
B. Restricted recombination

Very low diversity in the spring 
pool at the HsDry2.2 / HvCen
locus



The clustered regularly interspaced short palindromic repeats 
(CRISPR-CAS9) recognition system 

q Targeting sequence
q CAS9 recognition motif

- “Traditional use” CRISPR-CAS9 – Gene/ gene family Nock-out or 
precise excision

CRISPR/CAS9: The Revolution of gene editing



Sadhu et al., 2016, Science

LOH events obtained by CAS9
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In Yeast: CRISPR-directed recombination enables
genetic mapping without crossing

FACS
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AGRO TRANSFORMATION

Drought

[WUS/BBM excision]

Particle Bombardment

Bionformatics- SNP, 

PAM>gRNA, primers
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plant
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RECAS9- Directed mitotic recombination 

Imature/Mature 

embryos



HEB-06-137

HEB-06-137H

Noga/BarkeX

X
HEB-06-137_BC2S1

RECAS9
Recombinants

X
Sequencing/Identify gene

Year 1

Year 2

Year 3

RECAS9- Accelerated gene discovery. POC

Manas Prusty

Shelly Lazar
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Lessons:

• Rare GxE QTL that increase yield under stress may do so in a 

complex manner (senescence, GW)—requires phenomics and 

integration to whole plant phenotype [“Green”+phenological]

• Biomass or green phenotype only are not sufficient to utilize 

variation underlying grain yield under stress (Senescence & GFP 

critical>> grain weight)

• Locked haplotypes hinder identification and utilization of 

adaptive QTL/genes

• There are not many hitherto unknown GxE loci in interspecific 

crosses- where should we look for more variation?



Phenotypic robustness

10 20

DRI - Drought-resistance index

30 40 50 60 10 20

iCV– Stability index

30 40 50 60

a b

DRI = Mean[s]/Mean[n] iCV = CV[s]/CV[n]

~CV
~CV

Fridman (2015) Plant ScienceFischer and Maurer (1978) Aust J Agron



B1K-50-04B1K-09-07 B1K-09-07B1K-50-04

Anther culture>>
Doubled haploids

DHs (N=41; 09-07 cytoplasm) DHs (N=82; 50-04 cytoplasm)

A

B

B1K ASkelon-HERmon (ASHER) DH population
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261_340_B1K_09_07
196_98_DH160195
219_123_DH160303
213_113_DH160243
214_112_DH160242
195_99_DH160196
134_36_DH160162
113_25_DH160151
123_31_DH160157
135_35_DH160161
127_27_DH160153
221_121_DH160301
131_39_DH160236
125_29_DH160155
126_28_DH160154
124_30_DH160156
136_34_DH160160
122_32_DH160158
111_10_DH160041
121_33_DH160159
133_37_DH160163
128_26_DH160152
151_51_DH160060
142_44_DH160053
139_47_DH160056
171_79_DH160176
148_54_DH160063
149_53_DH160062
159_59_DH160068
174_76_DH160173
175_75_DH160172
147_55_DH160064
158_60_DH160069
140_46_DH160055
137_49_DH160058
164_70_DH160167
138_48_DH160057
157_61_DH160070
163_71_DH160168
150_52_DH160061
173_77_DH160174
155_63_DH160072
168_66_DH160075
146_56_DH160065
154_64_DH160073
160_58_DH160067
172_78_DH160175
169_81_DH160178
145_57_DH160066
170_80_DH160177
152_50_DH160059
220_122_DH160302
156_62_DH160071
153_65_DH160074
141_45_DH160054
161_73_DH160170
176_74_DH160171
197_97_DH160194
199_111_DH160241
189_91_DH160188
183_83_DH160180
185_95_DH160192
204_106_DH160203
202_108_DH160238
208_118_DH160248
187_93_DH160190
188_92_DH160189
200_110_DH160240
181_85_DH160182
203_107_DH160237
178_88_DH160185
182_84_DH160181
179_87_DH160184
198_96_DH160193
186_94_DH160191
201_109_DH160239
207_119_DH160249
165_69_DH160166
144_42_DH160051
167_67_DH160164
166_68_DH160165
129_41_DH160050
143_43_DH160052
130_40_DH160049
177_89_DH160186
180_86_DH160183
190_90_DH160187
162_72_DH160169
184_82_DH160179
205_105_DH160202
211_115_DH160245
206_104_DH160201
193_101_DH160198
209_117_DH160247
212_114_DH160244
191_103_DH160200
210_116_DH160246
192_102_DH160199
114_23_DH160149
115_22_DH160148
118_19_DH160145
117_20_DH160146
102_3_DH160034
194_100_DH160197
104_1_DH160032
116_21_DH160147
119_18_DH160144
103_2_DH160033
107_14_DH160045
105_16_DH160047
120_17_DH160048
109_12_DH160043
108_13_DH160044
106_15_DH160046
132_38_DH160235
100_5_DH160036
112_9_DH160040
98_7_DH160038
99_6_DH160037
97_8_DH160039
101_4_DH160035
110_11_DH160042
434_542_B1K_50_0434

Plasmotype B1K-50-
04

B1K-09-
07

D
oubled haploids (N

=121)

w/Karl Schmid, UHOH 
@Pat Hayes, OSU

Eyal Bdolach
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ASHER: Life history traits



Indel

Synonymous

Non-Synonymous

Barley (H. vulgare) chloroplast & variation

LSC, large single copy, ∼80 kb
SSC, small single copy, ∼8 kb
IR, inverted repeat , two sequences ∼20 kb each

Middleton et al. (2014) PLoS One 9(3): e85761. 

Stephan Greiner, Max Planck Golm



    Female parent

M
al

e 
pa

re
nt

  
B1K-
02-02

B1K-
03-09

B1K-
04-04

B1K-
05-07

B1K-09-
07

B1K-
29-13

B1K-
33-09

B1K-
42-16

B1K-
50-04 Noga

B1K-02-02   10 5   7       4   
B1K-03-09 5   7 8 12 7 1 24   5 
B1K-04-04 4 16   8 15 8 14 10 5 14 
B1K-05-07   17 2       2     6 
B1K-09-07 3 16       9     42 7 
B1K-29-13 1 19 2   7   2 7 22 5 
B1K-33-09 4         1       1 
B1K-42-16   5 8 4 27 6     6 3 
B1K-50-04 14 30     60 15   4   29 

Noga 3 40 1 12 14 9 6 5 21   

Fall 2018

Diallel cross

w/Stephan Greiner, Golm



םיללא תיירכו תירשומ תונוש
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 ,״תחשב טחמ״ תאיצמל הליעי הטישו תויארקא תויצטומ לש קנב תריצי :הרטמ
פיטונפל רשקו היצקנופ דומלל תנמ לע רחבנ ןגב היצטומ םיליכמה םיחמצ ירק

Nida et al. (2016) The Plant Journal  
[Fridman and Shental Labs]



HorENU
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Nida et al. (2016) The Plant Journal  
[Fridman and Shental Labs]



Questions asked, few directions to answer these
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• What is/are the evolutionary dynamics underlying plant adaptation? Changes in 
genomes make-up of CWR and modern crops  

Correlation between genomics and environment [Hubner et al. 2009,2012, 2013; 
Bedada et al. 2014; Dakhiya et al. 2017]

• Are there common or different principles among CWR and modern crops that 
could explain adaptation to changing environments 

Clock plasticity might, although needs more evidence [Millar et al. under 
domestication@tomato-benefit?]

• What drives adaptation? Plasticity vs robustness

Seems like plasticity, yet at certain stages (traits), has a benefit for fitness

• What are the gene alleles involved, and for which traits

The gene hunt has just began (at least for us) - genome editing probably will help

• How can we translate that to better adapted crops?

QTL off course, Cytolines from the wild as new source, Transplastomic plants? 
Finding DeNovo mutations by allele mining>directly to breeding.
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YEVULIM outreach project

הקשר בין השעון הצירקדי לבין התנאים הסביבתיים

 

ליאור דור, מיה גינטר ושיר אבוקרט

 
עיבוד למאמר:

  

Dakhiya, Y., Hussien, D., Fridman, E., Kiflawi, M., & Green, R. M. (2017). Correlations between 

circadian rhythms and growth in challenging environments. Plant physiology, pp-00057. 

תקציר
 

השעון הצ
י

רקדי שולט על הרבה תהליכים בכל הקשור לחיי הצמח

 
ותפקודו

שינויים 
. קיימת השערה ש

בשעון הצירקדי עשויים לגרום לשיפור היבול. 

במחקר זה
 

השתמשו בגישה לא פולשנית, 

 מיידית

ו
יעילה
, 

על בסיס 

מדידת 
רסנאופלו

 ציה,

על מנת למדוד את קצב השעון הצירקדי

 
ועצמתו

. הם 

השתמשו ב

צמחי 
שעור

ת בר
מ 

סביבות
-אקו 

גיאוגרפי
 ותשונ ות

)קיימת שונות גנטית בין  

צמחי 

השעורה השונים(. 

התוצאות הראו מתאם

 
בין אורך 

זמן 

המחזור של השעון הצירקדי לטמפרטורה 

ול

מפנה באתרים

 
מהם 

 הגיעו

הצמחים, בעוד 

גובה 

האמפליט

ודות 

הראה מתאם להרכב

  
האדמה. 

תוצאות אלה מצביעות על כך שייתכן שגורמים סביבתיים שונים מפעילים לחץ סלקטיבי על מרכיבי 

השעון הצירקדי.

  

מבוא
 

השעון הצירקדי, הינו מאפיין של כל היצורים 

האאוקריוטים ושל חלק מהיצורים הפרוקריוטים. 

מערכות השעון 

מבקרות את ה

מטבוליזם 

שינויים יומיומיים 
ומאפשרות ליצורים לחזות 

צפויים בסביבתם. שעונים צירקד

י
ים חזקים 

ומותאמים לסביבה, משפרים את הגדילה 

ומסתגלים )זאת בהתאם לחשיבות הרחבה של 

השעון בחיי הצמח(. 

 
הגדרה נפוצה 

של ה
תאמה

 -היא  
פנוטיפ 

שמקנה 

את הכשירות ה

מיטבית בסביבה נתונה )כאשר  כשירות
 

מוגדרת כתרומה של גנוטיפ לדור

 ות

ה
באים(

. תכונה כמו האמפליטודה של השעון 

הצירקדי, שמשפרת את ההתאמה בתנאים 

סביבתיים ספציפיים תעבור לדורות הבאים. לכן, 

אם 
 קיים

מתאם 

בין תנאים סביבתיים שונים 

ותכונות מסוימות, יתכן ואף הגיוני שהתכונות 

הללו עברו התאמה. 

מתאם כזה
 

עשוי לספר לנו 

 לוא

תכונות של השעון הצירקדי הכי חשובות 

לגדילה ורבייה מוצלחת בתנאים סביבתיים שונים. 

 
אחד מהיבולים המטופחים ה

קדומים
 

ביותר הוא 

שעור
ת הבר,

 

שמקורה בסהר הפורה. שעורה 
מיוצרת בעיקר ב

צפון אירופה, אמריקה ואסיה והיא  עדיין אח
 ד

מהדגנים הכי מיוצרים בעולם

בין . 

השימושים של

 
השעורה

 

ניתן למנות: האכלה של 

 חיות

בתעשיית החלב והבשר וייצור בירה. עם 

הזמן, השעורה נהיית מזוהה בתור 

מרכיב תזונתי 

המכיל הרבה 

סיבים תזונתיים

.  
בשעור

 בר ת

יש שונות גנטית גבוהה מכיוון שהיא 

גדלה באזורים עם תנאים סביבתיים קשים. לכן, 

חיוני,
לא רק שזה מקור טבעי 

יש ל 

שעורת הבר 

גם 

פוטנציאל להיות כלי ל

מחקר
 

של האדפטיביות של 

השעון הצירקדי. קושי משמעותי אחד של חוקרי 

השעון הצירקדי של הצמחים הוא פיתוח טכניקות 

בעלות תפוקה

 

גבוהה שינתחו מקצבים )אחת 

מהגישות היא שימוש בפלו

או

רסנציה(. השעון 

הצירקדי משפיע על תהליכים פיזיולוגיים 

ומולקולרי
י

ם רבים עם חשיבות אקולוגית 

וחקלאית. כעת, אנו מתחילים לחקור את 

פוטנציאל השעון הצירקדי לאופטימיזציה של 
ה

התאמה
 

של צמחים לסביבות קשות. 

במחקר זה החוקרים 

 

מראים כיצד ניתן להשת

ש מ

בפלו
או

רסנציה ככלי בעל תפוקה גבוהה למדידת 

קצב השעון הצירקדי ולהש

ת

מש בה כדי לסרוק  את אוכלוסיית שעור

 ברה ת

מהסהר הפורה. הם 
מציעים

 
כיצד ה
י

בטים שונים של השעון הצירקדי  עשוי
 ים

להיות אדפטיב

כדי  יים
שה

גידול 
ב

תנאים 

סביבתיים
 

שונים יהיה מיטבי.

1 
 

פלסטיות תרמית של השעון הצירקדי בשעורת בר היא תחת בקרה 
 פלזמטיתוגרעינית וציט

 הילי אבירז, נעמה לין ושירה רוזנברג

 עיבוד ותרגום המאמר:

Bdolach, E., Ranjan, M., Faigenboim-Doron, A., Filichkin, T., Helgerson, L., Schmid, K. J., ... & Fridman, E. 
(2018). Thermal plasticity of the circadian clock is under nuclear and cytoplasmic control in wild 
barley. bioRxiv, 330829. 

 תקציר
היכולת לשמור על מאפייני השעון הצירקדי )בעיקר זמן המחזור( לאור שינויי טמפרטורה, נחשבת 

. במחקר זה החוקרים חקרו את השפעת טמפרטורה גבוהה תכונה מרכזית במערכות שעון צירקדי
על השעון הצירקדי בשעורה. במחקר נבדקה אוכלוסייה הפלואידית כפולה שנוצרה מהכלאת שני 
קווי שעורת בר )מאשקלון ומהחרמון(. הפנוטיפ )מדדי השעון הצירקדי( של הצמחים באוכלוסייה 

רטורה אופטימאלית וגבוהה. תוצאות נקבע באמצעות מערכת בעלת תפוקה גבוהה תחת טמפ
המחקר מעידות על השפעה משמעותית של הגנום האימהי על השעון הצירקדי )זמן מחזור 

של פלסטיות של השעון הצירקדי המושפעת מהגנום האימהי ומשרעת(. זהו הדיווח הראשון 
יים המעורבים הציטופלזמטי. ממצאים אלו סוללים את הדרך לזיהוי גורמים גרעיניים וציטופלזמט

 בעמידות השעון והסתגלות הצמח לסביבות משתנות.
 

 מבוא
השעון הצירקדי , המבקר את הקצב והתזמון של 
התפתחות הצמח הפיזיולוגיה והביוכימיה של 
הצמח, הוא תכונה מרכזית בצמחים. אולם, 
קיימים מחקרים מעטים בלבד שבוחנים שונות 
טבעית של השעון הצירקדי באוכלוסיות גדולות, 
במטרה לבדוק האם גמישות של השעון או שמא 

ון מועילים להתמודדות עם / עקביות השע עמידות
על  היכולת לשמורטמפרטורות גבוהות. 

 שינויים בטמפרטורה השעון לאור המאפיינים של
. נחשבת לתכונה מרכזית במערכות שעון צירקדי

בגנום שונות כי  מראות שנעשו לאחרונהעבודות 
יכולה האברוני )מיטוכונדריאלי או כלורופלסטי( 

ים בין יבוללתרום להבדלים פנוטיפיים או מט
 אברוניים, אם כי התרומה היחסית של גנים פרטים

ברורה. יתר על כן,  עדיין לאלעומת גנים גרעיניים 
הצמח  ותריעל כש טיותההשפעות הציטופלסמ

מאז תחילת המאה  ותתכונות אגרונומיות ידועועל 
הגרמני קאי , לאחר שהתגלו על ידי הבוטני20-ה

 קרל קורנס. 

 .Hordeum vulgare sps)שעורת בר 
Spontaneum)  היא כלי חשוב למחקר של

אבולוציה של הצמח בעיקר בנוגע לשאלות 
נום מאחר והגהעוסקות בתהליכים של התאמה, 

מניפולציות גנטיות בה מרוצף, קל לעשות שלה 
אופיינת. שלה ידועה ומ גאוגרפיתהתפוצה וה
 ,הסהר הפורהאזור מקור של שעורת הבר הוא ה

 גם מאפריקה ועד להימאליה. אבל היא נפוצה
Barley1K (B1Kהוא )  קווים  1000-כאוסף של
כולל ו ישראל,מאזורים שונים ב 2007-שנאסף ב

 חוף, צפון ודרום. - שלושה פנוטיפים עיקריים

מחקר שנערך לאחרונה הראה שתכונות של 
השעון הצירקדי נמצאות בקורלציה לתנאים 

יה ייצרנו אוכלוס הנוכחיסביבתיים. במחקר 
קווים הומוזיגוטים  121הפלואידית כפולה הכוללת 

 B1Kהכלאה בין שני קווים מאוכלוסיית משנוצרו 
כדי לבדוק  ,אחד מהחרמון והשני מאשקלון(קו )

את השפעת המקור האימהי )הגנום 
הציטופלסמטי( על הפלסטיות של השעון הצירקדי 

השעון מדדי . בדקנו את בטמפרטורה גבוהה
פליטודה( באמצעות מחזור ואהצירקדי )זמן מ

תחת  Fהמודדת פלורנסנציה  sensyPAMמכונת 
ובשתי טמפרטורות, אופטימאלית  אור מתמשך

 וגבוהה.

 ? טרפב םייאלקח םילודיג לש וזו ללכב היצולובא יהמ•

 ? רבהמ הדובא )תיטנג( תונוש בישהל ןתינ דציכ•

 םוכיס ,חותינ ,ןונכת,תולאש-]רקחויב[ רקחמה טקיורפ•

]תורגבמקלח[ טקיורפה תגצהו

חטשוהדבעמתוליעפ•
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Origin of the 25 exotic HEB donors

+ 1 H. agriocrithon
accession from Tibet

24 Hordeum spontaneum accessions

Badr et al. (2000)
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Circadian rhythm correlates with environment 

Yuri Dakhiya et al. Plant Physiol. 2017;173:1724-1734
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Delta Temp in SensyPAM



Divergence under domestication- Pair-wise correlations
H.

 sp
on

ta
ne

um
H. vulgare
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70% of correlation 
are significantly 
(P<0.05) different!

Spike length & 
plant height

Spike length & 
average spike weight

Spike per plant & 
grains per spike

Hubner, Bdolach et 
al.  (2013) JEB


