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 ( 1402/ 04/ 04تاریخ پذیرش:  -  1401/ 10/ 29)تاریخ دریافت:  

به  بالا  دمای  میتنش  محدود  را  گياهان  نمو  و  رشد  محيطی،  چالش  يک  گياهان  کند.عنوان 

اند. در پژوهش حاضر جهت شناخت  گرما توسعه داده   های مختلفی را برای پاسخ به تنشمکانيسم

پروفايل بيانی تنش گرما   ه يزآراير  هایداده   عملکردی تحمل گرمايی،  های مولکولی و بررسیجنبه 

و مورد    افتيدر  GEO  یداده   گاه ياز پا  GSE63128  یبا شماره دسترسهای آرابيدوپسيس  گياهچه 

برای ارزيابی    Limmaی  ها، از بسته سازی داده پس از کنترل کيفيت و نرمالقرار گرفت.    یابيارز

بيان افتراقی استفاده شد. تعداد  ژن افت  7780هايی با  بيان  و    01/0داری  راقی در سطح معنیژن با 

2Fold change| > 2|log   دسته بررسی  به  بعدی  مراحل  در  که  شدند  هستیشناسايی  شناسی،  بندی 

برهمKEGGمسيرهای   و ژن، شبکه  پروتئين/پروتئين  بالقوه آنکنش  باهای کليدی  از    ها  استفاده 

پرداخته شد روش بيوانفورماتيکی  که در    . های  مهممشخص شد  بيولوژيکی،  عبارتفرآيند  ها ترين 

ژن پاسخبرای  افتراقی  بيان  با  فرايندهای هايی  رونويسی،  تنظيم  به  مربوط  گرما  تنش  به  دهنده 

آبسزيک به هورمون  پاسخ  و  بررسباشند. همچنين  اسيد میاکسيداسيون/احيا  اساس    ی رهايمس  یبر 

پا  یکيمتابول  وسنتزيب  ،یاهيگ  یهاهورمون  یگناليس  انتقالهای  ريمس،  KEGG  یداده   گاه يدر 

گرفتند د يپيسروفسفوليگل  متابوليسم  و  ه يثانو  یهاتيمتابول قرار  گرما  تنش  تاثير  تحت  بين    .ها  از 

ماژولژن در  بالا  ارتباط  درجه  با  شده  شناسايی  کليدی  ژنهای    ARF5/MP  ،TIR1های  ها، 

ثر در تجزيه تری  ؤم  ژن  SDP1L  ،نيتوکنيسا  ريمس  رنده يگعنوان  به   WOL  عنوان گيرنده اکسين،به 

گليسرول مژن  LPAAT2/4،  آسيل  فسفوليپيدها  ؤهای  بيوسنتز  در  ژنثر  مو  بيوسنتز ؤهای  در    ثر 

( دارند،  ژنعنوان  به (  P5CS2و    P5CS1پرولين  گرما  تنش  به  پاسخ  در  کليدی  نقش  که  هايی 

به    های سازگاری به تنش گرما عمدتاها مشخص کرد که پاسخبررسی عملکرد اين ژن.  معرفی شدند 

مر  ميتنظ ر  یانتها  ستمي رشد  و  ه  شه،يساقه  بافت  ل،يپوکوتيرشد   ی ساز فعال  ی،آوند   یهاتوسعه 

ی مربوط  سلول  اکسيداسيون/احيا  ميتنظو  غشاء    یدهايپيل  يی، تغيير ترکيب شوک گرما  یهانيپروتئ

اين  . شودمی تقو   یاصلاح  یهابرنامه   رواز  با  ت يجهت  گرما  به  طر  یستيتحمل    ی کاردست  قياز 

 . رديصورت گ رهاي مس نيدر ا ل يدخ یاجزا
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به گرما  را تنش  گیاهان  نمو  و  رشد  محیطی،  چالش  یک  عنوان 

بهتر   کند.تهدید می با  مکانیسمجهت درک  های سازگاری گیاهان 

خصوصیت   تنش تعیین  راستای  در  زیادی  مطالعات  گرمایی، 

افتراقی ژن بیان  با  1هایی 
 (DEGs  )  گرمایی تنش  به  پاسخ  در 

به محض    .(Gong et al. 2020انجام شده است )   Arabidopsisدر

مکانیسم سری  یک  تنش،  عنوان وقوع  تحت  دفاعی  های 

گرمایی پاسخ" تنش  می "2های  آسیب  فعال  از  را  گیاه  که  شوند 

کنند. فاکتورهای رونویسی تنش  ناشی ازتنش گرمایی محافظت می

خانواده 3گرمایی  به  که  متعلق  هستند  رونویسی  فاکتورهای  از  ای 

آن  یوکاریوتتوالی  تمام  در  مشخص  ها  است.  شده  حفاظت  ها 

گرمایی   تنش  رونویسی  فاکتور  است  کننده   HSFA1sشده  تنظیم 

می گرما  به  تحمل  رونویسیاصلی  فاکتور  این  ژن باشد.  های  بیان 

چاپرونپاسخ سنتز  خود  نوبه  به  که  را  گرمایی  تنش  به  ها،  دهنده 

های واسرشت شده و حذف های دخیل در تخریب پروتئینآنزیم 

)گونه اکسیژن  فعال  می ROSهای  تنظیم  را  می(  فعال  کند  کنند، 

(Ohama et al. 2017; Yoshida et al. 2011).    شده مشخص 

از  HSFA1s با مهار  HSP90 و  HSP70 است که در شرایط نرمال،  

می جلوگیری  آن  تنش،فعالیت  شرایط  تحت  از   HSFA1s کنند. 

HSP70/90   آزاد شده و فعال می( شودHahn et al. 2011 علاوه .)

به  وابسته  مسیرهای  ژن HsfA1بر  از  برخی  مکانیسم،  های  ها، 

جمله    کنند که از آنتنظیم می  HsfA1s به گرما را مستقل ازتحمل  

پروتئین  می عملکرد  به  فعال ،  bZIP28  (Sun et al. 2013)توان 

رونویسی وDREB2A  (Mizoi et al. 2019  کننده  سایر   ( 

 HsfA9، و  HsfA5  ،HsfA4  از جملهHsfA فاکتورهای رونویسی  

 ( کرد   Baniwal et al. 2007; Kotak et al. 2007; vonاشاره 

Koskull-Döring et al. 2007  در که  دفاعی  رو سیستم  این  از   .)

به تنش گرما را هدایت می کند، مکانیسم سازگاری  گیاهان پاسخ 

شبکهپیچیده که  است  ژنای  بیان  تنظیم  از  فاکتورهای  ای  ها، 

رچند گیرد. همیریزی مجدد متابولیکی را در بررونویسی و برنامه

خوبی در تنش گرما مشخص ها و فاکتورهای رونویسی بهنقش ژن 

 
1 Differentially expressed genes 
2 Heat stress response (HSR) 
3 Heat stress transcription factors (Hsfs) 

ها  ها و رونوشت شده است اما این مطالعات بر اثرات انفرادی ژن 

توان توضیح جامعی در خصوص به تنهایی بحث شده است و نمی

یافتن   لذا  داشت.  بیان  سلولی  سطح  در  گرما  تنش  مکانیسم 

بیان   الگوهای  سیستماتیک  بررسی  عملکردهای  نیازمند  ژنی 

های  های ریزآرایه برای ایجاد شبکهها و استفاده از دادهگروهی ژن

می )ژنتیکی  به Mantione et al. 2014باشد  ژنی  شبکه  آنالیز   .)

داده آنالیز  در  قدرتمند  روش  یک  که  عنوان  است  ژن  بیان  های 

گروه شناسایی  به  از  منجر  گرما  تنش  با  مرتبط  عملکردی  های 

هایی شود. هر گروه ژنی )مدول( متشکل از ژنهای بیانی میداده

های مختلف به شدت ها در میان نمونهاست که پروفایل بیانی آن

هم یکدیگر  دارندبا  شبکه،  Shen et al. 2017) بستگی  این  در   .)

ها با  ها در صورتی با هم در ارتباط هستند که پروفایل بیانی آنژن

ی  زمان تغییر کند که به وسیلهبه صورت همتغییر شرایط محیطی  

ژنهم  جفت  میان  آمده  بدست  خوشهبستگی  طریق  از  بندی  ها 

 ;Langfelder and Horvath 2008) شودسلسله مراتبی تعیین می

Jafarzadegan et al. 2019داده از  نیز  حاضر  مطالعه  در  های (. 

گیاهچه شراریزآرایه  و  گرما  تنش  تحت  آرابیدوپسیس  یط های 

هم  آنالیز  برای  گروهکنترل  شناسایی  و  ژنبیانی  و  ژنی  های های 

دهنده به تنش برای درک بهتر مکانیسم تنش گرما و پاسخ  4کلیدی 

 های مقاوم استفاده شد. توسعه واریته

 

ریزآرایهداده  پایگاه  از  5GEO  ی 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo)  به   مربوطهای  داده

  میزان   گیریاندازه  و  GSE63128  دسترسی  شماره  با   آرابیدوپسیس

 Affymetrix Arabidopsis ATH1فرمپلت   از  استفاده  با  ژن  بیان

Genome Array،   (. 1گرفت )جدول    قرار  ارزیابی  مورد   و  دریافت  

  از   استفاده  با  پایگاه  از  شده  دریافت   خام  های داده  کیفیت   کنترل

  بر   R  افزارنرم   در  موجودLimma  (Ritchie et al. 2015  )  یبسته

 پذیرفت.  صورت اساسی هایمؤلفه تحلیل روش اساس

 

 
4 Hub genes 
5 Gene Expression Omnibus 

  مقدمه 

  هاواد و روشم 
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های مورد استفاده در آنالیزهای  شماره دسترسی و معرفی نمونه -1جدول 

 پژوهش حاضر 
 شماره دسترسی  اطلاعات نمونه

Control08hr, 18 days old, biological rep1 GSM1541844 

Control24hr, 19 days old, biological rep1 GSM1541846 

Heat08hr, biological rep1 GSM1541849 

Heat24hr, biological rep1 GSM1541850 

Control08hr, 18 days old, biological rep2 GSM1541853 

Control24hr, 19 days old, biological rep2 GSM1541855 

Heat08hr, biological rep2 GSM1541858 

Heat24hr, biological rep2 GSM1541859 

Control08hr, 18 days old, biological rep3 GSM1541862 

Control24hr, 19 days old, biological rep3 GSM1541864 

Heat08hr, biological rep3 GSM1541867 

Heat24hr, biological rep3 GSM1541868 

 

 هانمونه  بین  سازینرمال  و  هاریزآرایه  داخل  سازینرمال   ادامه  در

  از     .شد  انجام  Quantile  و  Loess  هایروش  از  استفاده  با  ترتیب به

 و  نتایج  مصورسازی  نیز  و  تحلیل  و  تجزیه  برای  Limma  یبسته

  بر   مبتنی  Limma  یبسته.  شد  استفادهبیان    تفاوت  آنالیز  هایداده

R   بودن   دارمعنی  و  افتراقی  بیان  با  هایژن  شناسایی  معیار  و  است  

Fold Change  و  -2  از  کمتر   و  2  از  بیشترp- Valu   مساوی   کمتر  

 .  بود 0/ 01

 خط  بر   آدرس  به DAVID  (Huang et al. 2009  )  یداده  پایگاه  در

https://david.ncifcrf.gov  نیز   و  بیولوژیکی  مسیرهای  ارزیابی  

  حاصل   نتایج   .انجام شد  هاژن  عملکردی  و  ساختاری   های ویژگی

  مختلف   آماری  هایروش  اساس  بر  شده  انجام  هایارزیابی  از

  بررسی   .دش  گزارش   %1  داریمعنی  سطح   اساس  بر  و  بررسی

  افزار نرم  از  پروتئین  سطح  در  افتراقی  بیان  با  هایژن  بین  ارتباط

STRING  (Szklarczyk et al. 2019  )برخط  آدرس  به 

https://string-db.org  با   تعامل  هر  افزارنرم   این  در.  شد  استفاده  

  حاضر   پژوهش  هایارزیابی  در  شد.   معرفی  1  تا  0  ترکیبی  ینمره

 ادامه  در .  شدند  انتخاب  0/ 4  از  بالاتر   ترکیبی  نمرات  با  تعاملات

  با   وزنی  هایشبکه  در  دارتداخل  هم   با  های پروتئین  تشخیص  برای

  استفاده   Cytoscap  افزارنرم   از  همسایگی  گسترش  روش  از  استفاده

  های ژن  شناسایی   اساس  این  بر  ،(Shannon et al. 2003)  شد

  و CytoNCA  (Tang et al. 2015  )  افزارنرم  کمک  به  اثر  بزرگ

 CytoCluster  افزارنرم  با  شبکه  هر  به  مربوط  کلاسترهای  یافتن

(Li et al. 2017 )پذیرفت  صورت . 

 

  مقادیر   توزیع  ینحوه  ایجعبه  نمودار  هاداده  سازینرمال   از  پس

 در(  ا ب  شکل)  PCA  نمودار  و(  الف  1  شکل)  انتخابی  هاینمونه

  مناسب  توزیع  از  نشان  که  شد  ترسیم  یک درصد  داریمعنی  سطح

  از .  بود  آنالیز  مراحل   یادامه  برای  کیفیت   بودن  مناسب   و  هانمونه

 متغیرهای  تعداد  به  نسبت   متغیرها  تعداد  کاهش  برای  PCA  روش

  و   ها نمونه  بین  تنوع  روش   این  از  استفاده  با   و   شد  استفاده   اساسی 

 .شد بررسی هاداده یمجموعه واریانس کل

 ژن در   7780  تعداد  گرفته  صورت  افتراقی  بیان  آنالیزهای  اساس  بر

  میان   این  از  که  داد  نشان  دارمعنی  تفاوت  0/ 01  داریمعنی  سطح

 .دادند نشان بیان کاهش ژن 5012 و افزایش ژن 2768

هستی ژنارزیابی  معنیشناسی  دستههای  و   1"ها عبارت"بندی  دار 

(  MF)4(، مولکولیCC)  3(، سلولی BP)  2ی بیولوژیکی به سه دسته

صورت    0/ 01داری  و در سطح معنی  DAVIDبا استفاده از پایگاه  

خلاصه شده است. نتایج نشان داد    2گرفت که نتایج آن در شکل  

عبارت مهمترین  مولکولی  عملکرد  بخش  در  به  که  مربوط  ها 

پروتئین،   به  اتصال  فاکتورهای   ATPو    DNAفعالیت  فعالیت  و 

می مهمرونویسی  عبارتباشند.  دترین  بیولوژیکی  ها  فرایندهای  ر 

احیاء و  اکسیداسیون  فرایندهای  رونویسی،  تنظیم  به   به  پاسخ  و 

می مربوط  اسید  بیشترین  آبسزیک  نیز  سلولی  بخش  در  شود. 

پلاسمایی غشای  کلروپلاست،  سیتوپلاسم،  به    و   فعالیت 

 پلاسمودسماتا اختصاص یافت.  

  KEGG  یداده  پایگاه  در  متابولیکی  مسیرهای   بررسی  اساس  بر

  بیوسنتز   گیاهی،  هورمون  انتقال  که  شد  دارمعنی  مسیر  31  تعداد

  برای   گلیسرولیپید  و  گلیسروفسفولیپید  مسیر   ثانویه و   هایمتابولیت 

 .(2شدند )جدول  انتخاب آنالیز بعدی مراحل انجام

 

 

 
1 Terms 
2 Biological Process 
3 Cellular Component 
4 Molecular Function 
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  آنالیز اساس  بر تنوع بررسی نمودار از شماتیک نمای سازی ب.نرمال از پس استفاده مورد  هاینمونه مقادیر توزیع ینحوه ایجعبه نمودار از  شماتیک الف. نمای -1شکل

PCA 
 

 
 هایی با بیان افتراقی پاسخ دهنده به تنش گرما در آرابیدوپسیس شناسی ژنبندی هستیدسته -2شکل 

 

 

 ها مسیرهای مورد مطالعه و اطلاعات حاصل از ارزیابی آن -2جدول 
 

 

 

 

 تعداد کلاسترهای ترسیم شده  های شناسایی شده تعداد ژن مسیر  ردیف 

 3 81 انتقال سیگنال هورمون گیاهی 

 5 305 های ثانویه بیوسنتز متابولیت 

 2 36 د یپیسرول ی و گل دی پیسروفسفولیگل مسیر 
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  ، DAVID  یداده  پایگاه  در  متابولیکی  مسیرهای  بررسی  اساس   بر

  شد   شناسایی  گیاهی  سیگنال هورمون  انتقال  مسیر   با  مرتبط  ژن  81

  مشاهده   قابل)الف(    3  شکل  در  آن  درگیر  هایژن  یشبکه  که

 مشخص  شکل  در  رنگ  شدت  اساس   بر  ژن  هر   بیان  میزان.  است 

 شدت  هستند،  بیان  میزان  بالاترین  دارای  که  هاییژن.  است   شده

  های ژن "  به  مربوط  اطلاعات  . دهندمی  نشان  را  بیشتری  رنگ

مسیر  مرتبط   درجه  بالاترین  با  "کلیدی گیاهی    هورمون  انتقال  با 

 به  پاسخ  در  WOL  و  MP،  TIR1  هایژن   ( نشان داد که3)جدول  

  دارا   های دیگر راارتباط با گره  درجه  مقادیر  بالاترین  گرمایی  تنش

 باشند.  می

ژن  شده  کد  پروتئین  فاکتور  یک   ،Monoptros  (MP)  توسط 

 باشدمی  اکسین  به  دهندهپاسخ  های ژن   بیان  در  1ARF5  رونویسی

  در   آوندی  هایبافت   تشکیل  در  کلیدی  کنندهتنظیم  عنوانبه  که

)  شده  شناخته  آرابیدوپسیس در Ulmasov et al. 1999است   .)

مهار    Aux/IAAهای بازدارنده  وسیله پروتئینهب  MPغیاب اکسین،  

 
1 Auxin response factor 5/MONOPTROS 

فعالیت  می بواسطه  بازدانده  پروتئین  اکسین،  حضور  در  اما  شود. 

می  TIR1/AFB SCFپروتئازومی آن تجزیه  مهارکنندگی  اثر  لذا  شود، 

رونویسی   فاکتور  ژن  MPروی  بیان  سبب  و  شده  های برداشته 

 در   (.Hardtke and Berleth 1998) شودین میدهنده به اکسپاسخ

  یسی رونو  ی فاکتورها  یانب یشافزانیز  .Zhu et al (2022) یمطالعه 

MP/ARF5  ژن خشک  یهاو  و  گرما  تنش  تحت  آن    در   یهدف 

مشاهده شد.   C3-C4  Moricandia suffruticosaحد واسط    یاهگ 

TIR1  کمکبه در  گیرندهعنوان  این    هایفعالیت   تحریک  اکسین 

 .Shu et al)  تنش گرما شناخته شده است  به   پاسخ   در   فیتوهورمون

2015; Yu et al. 2022).  کمک   ماشین   از  جزئی  گیرندهاین 

غلظت   که  باشدمی TIR1/AFBSCFپروتئازی اکسین، در  بالای    های 

 بازدارنده  پروتئولیتیکی  هضم  و   شدن  کوئیتینهیوبی  مقدمات

  ARF  رونویسی  فاکتورهای   دسازیآزا  و  Aux/IAA  رونویسی

  رونویسی   اختصاصی  کنترل  با  و  کندرا فراهم می  گرما  تنش  تحت 

شود می  اکسین  مسیر   فعالیت   تحریک  سبب   دست   پائین  هایژن

(Wang et al. 2016.)  

 

 

 
 گیاهی و ب. کلاسترهای حاصل از این شبکه های مسیر انتقال هورمون ی مرتبط با ژنالف. شبکه -3شکل 
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 گیاهی هورمون انتقال با  مرتبط درجه مقادیر بالاترین با کلیدی هایژن -3جدول 
 مرکزیت درونی  مرکزیت میانی  های دیگر درجه ارتباط با گره ژن 

MP 58 6062/919 5422/0 

TIR1 54 2978/600 5703/0 

WOL 46 7645/902 5460/0 

SHY2 46 8167/317 5273/0 

IAA19 46 5072/221 4904/0 

IAA16 34 7774/92 4753/0 

 
 د ی پیسرول یو گل دی پیسروفسفولیگلهای کلیدی با بالاترین مقادیر درجه مرتبط با مسیر ژن -4جدول 

 
 مرکزیت درونی  مرکزیت میانی  های دیگر درجه ارتباط با گره ژن 

1 SDP1-LIKE 54 0887 /76 3125 /0 

2 LPAT4 46 2530 /40 3017 /0 

3 LPAT2 44 0555 /37 2991 /0 

4 PLDALPHA1 42 9377 /53 2966 /0 

 

(Wol  )Wooden leg    از دیگر  کلیدیژن"یکی  بالاترین    "های  با 

های گیاهی در پاسخ  مقادیر درجه ارتباط با مسیر سیگنالی هورمون

باشد. مشخص شده است که این ژن یک گیرنده  میبه تنش گرما  

کینازی ) کد میAHK41دو جزئی هیستیدین  که سیگنال  ( را  کند 

کند و در تنظیم سایتوکنین را از عرض غشاء پلاسمائی منتقل می

بافت  سلولی  آنتکثیر  تمایز  و  آوندی  دارد های  نقش  ها 

(Mahonen et al. 2000; Kuroha et al. 2006مطالعات دیگر    (. 

نشان داد شوک گرمایی سبب افزایش سریع و موقت میزان تجمع  

می هیپوکوتیل  رشد  و  رشد سایتوکنین  که  ترتیب  بدین  شود. 

ب دما  به  وابسته  رفتار  یک  در  گیرندهههیپوکوتیل  های  وسیله 

ای که جهش در ژن کننده  گونهشود، بههیستیدین کینازی کنترل می

)گیرنده سایتوکنین  مسیر سیگنالی    و  (AHKهای  در  ،  CKاختلال 

 Cerný etکند ) شدت مهار میهرشد هیپوکوتیل را در دمای بالا ب 

al. 2014 دای آلیل  متیل  دای  تولید  تقویت  با  گرمایی  شوک   .)

( پیشDMDPفسفات  که  می(  سایتوکنین  سو  ساز  یک  از  باشد 

کند و  طور موقت تقویت میمیزان تجمع این هورمون گیاهی را به

شود.  ها میصرف بیوسنتز ایزوپرن  DMDPاز سوی دیگر اضافی  

کینازی  ها، گیرندهبا افزایش دما و تصاعد ایزوپرن های هیستیدین 

افزایش سیگنال  سیتوپلاسمی،  غشای  عرض  در  را    موجود  دما 

می نهایتاًدریافت  که  پاسخ  کنند  القاء  سیگنالینگ  سبب  های 

 
1 Arabidopsis Histidin Kinase 4 

می هیپوکوتیل  رشد  تحریک  و   .Dobrá et al) شوندسایتوکنین 

2015; Skalák et al. 2016   .) 

های  ی ژنی مسیر انتقال هومونهای مرتبط با شبکهکلاستربندی ژن

نرم از  استفاده  با  سطح    CytoClusterافزار  گیاهی  داری  معنی)در 

( منجر به شناسایی سه کلاستر شد که در کلاستر اول مسیر  0/ 05

پاسخ به محرک اکسین بالاترین فراوانی را نشان داد که با توجه به  

  های ریشه   تعداد  افزایش  ریشه،  مریستم  رشد   تنظیم  در  نقش اکسین

توان به ( میPromchuea et al. 2017دهی ) ریشه  تقویت  و   جانبی

عملکرد آن در پاسخ به تنش گرما پی برد. در مطالعات ضرورت  

ارتباط   گرما  به  تحمل  بهبود  که  بود  شده  داده  نشان  نیز  قبلی 

ریشه تقویت سیستم  و  ریشه  بهبود خصوصیات  با  دهی مستقیمی 

 ( دارد  در    .(Werner et al. 2010; Mackova et al. 2013گیاه 

ژن دوم  و  کلاستر  مسیر سیگنالی  به  مربوط  سوم  های  کلاستر  در 

به تنش بیشترین فراوانی را به خود  ژن های مرتبط با مسیر پاسخ 

 ب(.  3)شکل  اختصاص دادند

پایگاه داده متابولیکی در  ،  DAVIDی  بر اساس بررسی مسیرهای 

مسیر    36 با  مرتبط  گل  دیپیسروفسفولیگلژن  شناسایی    دیپیسرولیو 

)شکل   میان  -4شدند  این  از  که  تؤ م  ژنالف(  در  تری ثر  جزیه 

ثر در بیوسنتز فسفولیپیدها  ؤ های م( و ژنSDP1Lآسیل گلیسرول )

(LPAAT2/4  )بالاترین مقادیر درجه    "کلیدیهای  ژن"  عنوانبه با 

گرما    با  ارتباط تنش  به  )جدول  پاسخ  شدند  نتیجه4معرفی  ی (. 
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با این شبکهکلاستربندی ژن ی ژنی منجر به شناسایی  های مرتبط 

است. در کلاستر  ب نشان داده شده-4د که در شکل  شدو کلاستر  

لیپید فسفو  متابولیسم  فرایند  با  مرتبط  مسیرهای  بیشترین   1اول 

مسیرهای دوم  کلاستر  در  و  دادند  اختصاص  خود  به  را   فراوانی 

سلولی  لیپیدهای  متابولیکی  فرایندهای  به  و  2مربوط  متابولیک   ،

 بندی قرار گرفتند.در صدر گروه 3بیوسنتز لیپیدها

)مطالعدر   بر  Higashi et al .  (2015ه  علاوه  که  شد  مشخص 

بؤ م  یهاژن  انیب  ت یتقو  در  گلیسرول  وسنتزیثر  آسیل   تری 

(TGA)ب ه  زین  SDP1Lو     SDPیهاژن  انی،  در  تری   زیدرولیکه 

 شی. افزا افتی   شیبالا افزا  ینقش دارند، در دماها  آسیل گلیسرول

چرب   ی دهایمتشکل از اس  یهاسرولی گللیآسیتر  54:9  یهاگونه

افزا  همراه  18:3  کینولنیل  دیاس فعال  انیب  شیبا    ی پازهایل  ت یو 

  ی دهایپیسرولیگل  ب یترک   رییتغ  انگریب  تواندی، مTGAکننده    هیتجز

  ی هاگروه  یحاو  یدهایپیسرولیگل  تعداد  کاهش  و  ییپلاسما  غشاء

  به   یسازگار  یها پاسخ  بروز  یبرا  غشا  در  موجود  راشباعیغ  لیآس

  ء القا گرما تنش تحت  که  ییپازهایل گرید عبارتهب. باشد گرما تنش

 با  و  دارند   نقش  غشاء  یدهایپی سرولیگل   سمیکاتابول  در  شوندیم

برا  طیشرا 18:3  چرب  یدهایاس   یجداساز تجمع    شیافزا  یرا 

TAGآن  54:9  یها انباشت  پلاستوگلوبولو  در  تغها  و   رییها 

از  دنآوریم  فراهم  غشا  یدهایپیسرولیگل  ب یترک  دیگر .  سوی 

مونوگالاکتوزیل دی  تجزیه    مطالعات لیپیدومیک نیز همبستگی بین

گلیسرول بیوسنتز  ( MGDG)  4های آسیل  شبکه   TAG  و  در 

( کرد  تایید  را    قت یحق  در  .(Higashi et al. 2018آندوپلاسمی 

  ر یمس  در  سیدوپسیآراب  در  گرما  تنش  به  اهی گ   یاصل  پاسخ

 یسلول  درون  یدهایپیل  یهموستاز  به  دهایپیسرولیگل  سمی متابول

 .  است   وابسته  غشاء یعیطب  عملکرد و  ساختار حفظ یبرا

پایگاه داده متابولیکی در  ،  DAVIDی  بر اساس بررسی مسیرهای 

های ثانویه شناسایی شد ژن مرتبط با مسیر بیوسنتز متابولیت   305

ژن  5)شکل   که  پیرولینالف(  سینتتاز-5-های   5کربوکسیلات 

(P5CSپیرولین و  ردوکتاز -5-(  در (  P5CR)  6کربوکسیلات  که 

 
1 Phospholipid metabolic process 
2 Cellular lipid metabolic process 
3 Lipid metabolic process and lipid biosynthetic process 
4 Monogalactosyl  diacyl glycerol  
5 Pyrroline-5-carboxylate synthetase  
6 pyrroline-5-carboxylate reductase 

دارند، مشارکت  پرولین  بیوسنتزی  کلیدیژن"از    مسیر  با    "های 

با مسیر بیوسنتز متابولیت  های ثانویه  بالاترین مقادیر درجه ارتباط 

 ( 5)جدول  در پاسخ به تنش گرما معرفی شدند

  گلوتامات   اءیاح  قی طر  از  توزولیس  در  نیپرول  سنتز   یاصل  ریمس

  تجمع .  شودیم  زیکاتال  P5CR  و  P5CS  میآنز  دو  عملکرد   لهی بوس

  نامناسب،   طیشرا  برابر  در  اهیگ   یدفاع   سمیمکان  کی  عنوانبه  نیپرول

  ن یب  یمثبت  یهمبستگ  لذا  کند،یم   ت یتقو   را  اهیگ   یگلده  و  رشد

  وجود   محصولات  یبرخ  در  ییگرما   تنش  تحمل  با  نیپرول  تجمع

 .دارد

شواهدی دال بر نقش این مولکول مهم در تعدیل تنش گرما   اخیراً

رادیکال کردن  خنثی  است    -2O  و  2O2Hهای  با  شده  مشاهده 

(Kavi Kishor et al. 2022  در مطالعات قبلی نشان داده شد که .)

 .Trovato et alپرولین علاوه بر دیگر اثراتی که در نمو گیاه دارد )

مریستم ریشه و رشد ریشه آرابیدوپسیس  (، در تنظیم اندازه  2019

 (. Biancucci et al. 2015ثر است ) ؤ نیز م

 آنتی  هایآنزیم  فعالیت   افزایش  در  در مطالعات اخیر نقش پرولین

  مریستم   رشد  تنظیم  وROS   ترکیبات  هموستازی   جهت  اکسیدانی

)   تایید  ریشه نقش Bauduin et al. 2022شد  بر  علاوه   .)

عنوان  اکسیدانی، پرولین بههای آنتیسازی آنزیممستقیم در فعالغیر

حذف غیریک  رادیکالکننده  قوی  می های  آنزیمی  باشد آزاد 

(Mohanty and Matysik 2001بدین سنتز  (.  طول  در  که  ترتیب 

اکسیداسیون   با  تولید    NADPHپرولین  آنزیم   ،NADP+و  فعالیت 

مسیر -6-گلوکز در  کلیدی  آنزیم  که  دهیدروژناز  فسفات 

 شود. باشد، تحریک می( میPPPپنتوزفسفات ) 

تولید اصلی  منبع  پنتوزفسفات  مسیر  که  آنجا    NADPHده  کنناز 

ثرین  ؤ است قادر است مسیر آسکوربات/گلوتاتیون را که یکی از م 

اکسیدانی است را فعال کند. از سوی دیگر مسیر  های آنتیسیستم

القاء شده توسط پرولین، قادر است مسیر شیکیمات   پنتوزفسفات 

مولکول تولید  به  منجر  که  را  پروپانوئید  فنیل  پلیو  فنل  های 

میآنتی حذف  شوداکسیدان  قدرت  فرایند  این  و  کند  تحریک   ،

 .Forlani et alبخشد )در طول تنش را بهبود می  ROSترکیبات  

2017 .) 
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 کلاسترهای حاصل از این شبکه  و ب. دی پیسرول یو گل  دیپ یسروفسفولیگل های مسیر ی مرتبط با ژنالف. شبکه -4شکل 

 

 های ثانویه های کلیدی با بالاترین مقادیر درجه مرتبط با بیوسنتز متابولیتژن -5جدول 
 

 مرکزیت درونی  مرکزیت میانی  های دیگر درجه ارتباط با گره ژن 

P5CS1 180 5557 /3199 5181 /0 

 P5CS2 176 366/2309 5119 /0 

mtLPD1 140 5186 /1907 5016 /0 

PGI1 136 9275 /3212 4854 /0 

AGT 128 8054 /1891 4934 /0 

OMR1 128 3533 /2313 4870 /0 

 

  ثانویه،   هایمتابولیت   مسیر  در  ها نشان داد کهدر مجموع این یافته

 نقش  واسطههب  پرولین  سنتز  تقویت   گرما،  تنش  به  گیاه  اصلی  پاسخ

  گیاه   رشد  تنظیم  و  سلولی  احیاء /   پتانسیل   تنظیم  در  آن  محوری

 . باشدمی
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ژن کلاستربندی  اساس  شبکهبر  این  با  مرتبط  سه  های  ژنی  ی 

شناسایی   در شکل  شکلاستر  که  هستند.5د  مشاهده  قابل  در   .ب 

کلاستر اول بیشترین فراوانی مربوط به مسیر فرایندهای متابولیکی  

یافتهمی  هاکربوهیدرات اساس  بر  شده باشد.  مشخص  قبلی  های 

ها، ضمن حفظ نقش ساختاری خود در بقاء  است که کربوهیدارت

ب های  واسطه خصوصیاتی که در مسیرهای سیگنالینگ تنشهگیاه، 

 Windهای سازگاری سهیم هستند ) گرمایی دارند، در بروز پاسخ

et al. 2010; Yu and Zheng 2012  کلاستر در  متابولیک (.  دوم 

اسیدآمینهمولکول و  کوچک  سوم های  کلاستر  در  سلولی،  های 

ی بلند، بیشترین فراوانی را به  متابولیسم اسیدهای چرب با زنجیره

است  داده  نشان  قبلی  مطالعات  دادند.  اختصاص  تنش   خود  که 

افزایش  گرما   غشاء  با  گونهو  سیالیت  تولید  دیگر  سوی  های  از 

اسیون اسیدهای چرب غیر اشباع موجود در  پراکسید  ،فعال اکسیژن

می افزایش  را  پلاسمایی  غشاهای   .Boca et al) دهدساختار 

و    (،2014 پلاسمایی  غشاء  گلیسرولیپیدهای  ترکیب  تغییر  لذا 

اشباع غیر  آنکاهش  پلاسمایی، سازی  غشاهای  پایداری  ها جهت 

ت های سازگاری گیاه به گرما مطرح شده اسعنوان یکی از پاسخبه

(Higashi et al. 2015مطالعه در   .)( به  .Yu et al (2022ی  نیز 

اسید متابولیکی  مسیرهای  و  نقش  لیپیدها  متابولیسم  آمینه،  های 

ثانویه در پاسخ به تنش خشکی اشاره شده  بیوسنتز متابولیت  های 

 است. 

 

 
 های ثاتویه و ب. کلاسترهای این شبکه های در ارتباط با مسیر بیوسنتز متابولیتی مرتبط با ژنالف. شبکه-5شکل  
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 کلی  گیرینتیجه 

هستی ارزیابی  حاضر  مطالعه  ژندر  افتراقی  شناسی  بیان  با  هایی 

عبارت با  گرما  تنش  که  داد  با  نشان  مرتبط  اکسیداتیو، های  تنش 

وسیله اکسین  تنش آبسزیک اسید، مسیرهای سیگنالی فعال شده به

و   ریشه  نمو  چرب،  اسیدهای  بیوسنتر  فرایندهای  سایتوکنین،  و 

 ی رهایمس  یبر اساس بررسباشد. همچنین  تمایز سلولی مرتبط می

پا  ی کیمتابول   ی گنالیس  انتقالهای  ریمس،  KEGG  یداده  گاهیدر 

  متابولیسم   و   ه یثانو   یهات یمتابول  وسنتزی ب  ، یاهیگ   یهاهورمون

با توجه به    .ها تحت تاثیر تنش گرما قرار گرفتنددیپیسروفسفولیگل

انتقال سیگنالی   "های کلیدیژن"تشریح عملکرد   به مسیر  مربوط 

میهورمون گیاهی،  کههای  گرفت  نتیجه  اجزای برهم  توان   کنش 

  ( ARF5/MP  و TIR1 )  اکسین   هورمون  سیگنالینگ   مسیر   در  دخیل

(  Wol)   سایتوکنین  مسیر  به  مربوط  کینازی  هسیتیدین  گیرنده  و

  به  تحمل  هایپاسخ بروز  و  دست   ئینپا مسیرهای  سازیفعال  سبب 

 رشد  دقیق   تنظیم  به  توانمی  جمله  آن  از  که  شودمی  گرما  تنش

  های بافت   توسعه  هیپوکوتیل،  رشد  ریشه،  و   ساقه   انتهای  مریستم

کرد.    اشاره  گرمایی  شوک   هایپروتئین  سازیفعال  و  آوندی

متابول  لیدخ  یدیکل   یهاژن  یبررسهمچنین     سم یدر 

ب  لی دخ  ی هانشان داد که علاوه بر ژن  دهایسریفسفوگل    وسنتز ی در 

  در   ز ین  (SDP1Lنظیر  )  TAG  هیثر در تجزؤ م   یهاژن  دها،یپیفسفول

  اه یگ   یاصل  پاسخ   قتیحق  در  .هستند  رگذاریتاث   گرما   تنش  به  پاسخ

 دهایپیسرولیگل  سمیمتابول  ریمس  در  سیدوپسیآراب  در  گرما   تنش  به

  و   ساختار  حفظ  یبرا   یسلول  درون  یدهایپیل  یهموستاز  به

شناسایی  .  است   وابسته  غشاء  یعیطب  عملکرد دیگر  سوی  از 

  ( نشان P5CS2و    P5CS1ثر در بیوسنتز پرولین )ؤ های کلیدی مژن

  تنش   به  گیاه  اصلی  پاسخ  ثانویه،  هایمتابولیت   مسیر   در  که  داد

 و  تعدیل  در  آن  محوری  نقش  بواسطه  پرولین  سنتز  تقویت   گرما،

می  ترکیبات  سازیخنثی گیاه  در  با    .باشداکسیداتیو  مجموع،  در 

م  شناسایی  به  تنش  لفهؤ توجه  به  پاسخ  در  شده  ذکر  کلیدی  های 

های اصلاحی جهت تقویت تحمل به گرما را  توان برنامهگرما می

 از طریق دستکاری اجزای دخیل در این مسیرها انجام داد.
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