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کارهای مختلفی در سطوح ملکولی، بيوشيميايی و  گياهان برای مقاومت به تنش سرما از راه

اسيد در پاسخ گياهان به تنش  های مانند جاسمونيک فيتوهورمون. کنند می فيزيولوژيک استفاده

مطالعات کمی در مورد اثر اين هورمون بر تنش سرما وجود دارد و هنوز . نقش مهمی دارند

  هم  شبکهيک در اين مطالعه، . مسيرهای ترارسانی آن در پاسخ گياه به دماهای پايين ناشناخته است

های آرابيدوپسيس به سرما با استفاده از  بر پاسخ اسيد رای تعيين تأثير جاسمونيکدار ب بيان ژنی وزن

هر  کهشد  یژن  گروه 91تجزيه و تحليل شبکه منجر به تشکيل  .کار برده شد های ريزآرايه به داده

فتوسنتز و فرآيندهای سوخت و ساز  نشان داد نتايج .کرد کدام فرآيند خاصی را کنترل می

 .و سرما هستند اسيد ترين فرآيندهای مسير زيستی در پاسخ به جاسمونيک ها از مهم کربوهيدرات

بر اساس  .آشکار کرددر کنترل اين فرآيندها  راهای رونويسی  عاملبيان ژنی نقش مهم شبکه هم

اسيد و  برای ارتباط ميان جاسمونيک ORA47و  ERF13دو عامل رونويسی دست آمده  هنتايج ب

و  CBF1های رونويسی  که حدواسطی ميان عاملانتخاب شدند کانديدا عنوان  هبتحمل به سرما 

CBF2 اسيد از خانواده  کننده در مسير ترارسانی جاسمونيک های تنظيم و پروتئينtify هستند .

منجر به نيز در اين مسير ترارسانی با يکديگر  PIF3و  HY5 ،bHLH15همکاری سه عامل رونويسی 

 . شود میدماهای پايين  گياه بهپاسخ مناسب 
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دماهای پایین رشد، نمو و عملکرد محصولات را تحت تأثیر قررار  

هرای سررما را در فرآینرد     های گیاهی ترنش  برخی از گونه. دهد می

 .(Nakamura et al. 2008)کننرد    تحمر  مری   1خوگیری بره سررما  

خوگیری به سرما فرآیندی است که گیاهان پس از قرار گررفتن در  

از . دماهای پایین غیر انجماد، قادر به تحم  دماهای انجماد هستند

سوی دیگر، گیاهان پاییزه، مانند آرابیدوپسیس، گندم، جو، چاودار 

ای از  و جودوسر، برای وارد شدن بره فراز گلردهی نیراز بره دوره     

شرود   ساری گفته مری  ند که به این فرآیند بهارهدماهای پایین را دار

(Kim et al. 2009) . 

های مختلفی در  انیسمگیاهان برای خوگیری به تنش سرما از مک

کند و از  سطوح ملکولی، بیوشیمیایی و فیزیولوژیک استفاده می

این طریق قادر هستند تا تحت شرایط نامساعد محیطی زنده 

واسطه فعالیت برخی از تنظیم  ها به تعدادی از این مکانیسم. بمانند

دهنده به تنش بوده، که  های پاسخ های رشد و فیتوهورمون کننده

، اتیلن، سالیسیلیک اسید و (ABA)بسزیک اسید شام  آ

یر مس. (Kolaksazov et al. 2013)باشد  می (JA)جاسمونیک اسید 

به  یاهانگ یدفاع یها در بروز پاسخ ینقش مهم JA ترارسانی

 یرو مشتقات آن نظ JA. کند یم یفاا زیستی و غیر زیستی یها تنش

هستند که  2یداکتادکانوئ یرمس یینها یها جاسمونات فرآورده ی مت

متعدد بر  های یماز عملکرد آنز یمراح  مختلف ناش یپس از ط

 یها ع موجود در کلروپلاست سلولاشباغیر چرب یدهایاس یرو

 .(Turner et al. 2002) شوند یم یدها تول آن یداسیونو اکس یاهیگ

، و محتوای JA ،Allene Oxid Synthaseهای سنتز کننده  بیان ژن

JA دیگر، تیمارهای سرما  از سوی. یابد در سرما افزایش می

های مختلف  موجب افزایش تحم  گندم زمستانه به پاتوژن

اسید  جاسمونیک/ است که مسیر اتیلن شود و مشخص شده می

القا شده توسط سرما نقش دارد   برای ایجاد مقاومت به بیماری

(Gaudet et al. 2011) .ی ها ژن از یسرما تعداد براین، تنش علاوه

را فعال  JAو  ABA یها هورمون وسنتزیو ب ترارسانی ریمس

هورمون . شود یم JAو  ABAموجب تجمع  تیو در نها کند یم

JA آبشار  میتنظ قیتحم  به سرما را از طر نیهمچنICE-

                                                           
1
 Cold acclimation 

2
 Octadecanoid pathway 

CBF/DREB1 در  ریدرگ باتیکه ترک یدر حال دهد، یم شیافزا

در پاسخ به  COR  یها ژن انیب یبرا ABA ترارسانیو  وسنتزیب

 JAهورمون . (Yanru Hu et al. 2013) باشند یم یسرما ضرور

در طی تنش سرما برای سرکوب  ABAعنوان جایگزینی برای  به

شود  مانع رشد و تقسیم سلولی می JAاست زیرا  رشد معرفی شده

(Kosová et al. 2012) . با توجه به نقش مهم هورمونJA  در

های گوناگون مطالعات کمی در مورد اثر این هورمون بر  تنش

تنش سرما وجود دارد و هنوز مسیرهای ترارسانی آن در پاسخ به 

 .دماهای پایین ناشناخته است

هرا و   های تجزیه و تحلیر  شربکه در بیران ارتبراا میران ژن      روش

هرای متنروعی بررای تعیرین      روش. های پیچیده کراربرد دارد  صفت

هرای زیسرت    های بیرانی در ناحیره پرشوهش    ارتباطات ژنی از داده

 روش. (Dong and Horvath 2007)ای وجرود دارد   شناسی سامانه

هرای   گرروه   (WGCNA) دار بیرانی وزن  تجزیه وتحلی  شبکه هرم 

 Dong and)کنرد   هرای بیرانی ایجراد مری     را از داده( مراژول )ژنی 

Horvath 2007) .هرا اسرت کره پروفایر       گروهی از ژن  هر ماژول

هرای مختلرف، بره شردت برا یکردیگر        ها، در میان نمونره  بیانی آن

 WGCNAدر روش . (Bergmann et al. 2004)همبستگی دارنرد  

بنردی سلسرله مراتبری برر روی      وشره های ژنری از طریرق خ   ماژول

شروند   هرا تعیرین مری    ژن  آمده میران جفرت   دست های به همبستگی

(Langfelder and Horvath 2008) .بیان با مسیرهای  هر ماژول هم

داری  تواند باشد که برای بررسی معنی زیستی حقیقی در ارتباا می

از نظرر بیولروژیکی از تجزیره و تحلیر       این مسیرها در هر ماژول

شررود  اسررتفاده مرری (Gene Ontology (GO))شناسرری ژن  هسررته

(Langfelder and Horvath 2008) .،هررا در  ژن  در ایررن شرربکه

هرا برا تیییرر     هستند که پروفای  بیرانی آن  صورتی با هم در ارتباا 

های مهم این  از مزیت. یییر کندمان تز صورت هم شرایط محیطی به

ژنی از پیش تعیین شده استفاده  های روش آن است که از مجموعه

 Zhang and)کنرد   های بیرانی اسرتفاده مری    و فقط از داده کند نمی

Horvath 2005) .دار برای   بیان ژنی وزن ر این مطالعه از شبکه همد

در گیاه آرابیدوپسیس استفاده  JAهای ریزآرایه سرما و  تجزیه داده

توان به دیدگاه جرامعی در ارتبراا    با استفاده از این روش می. شد

                                                           
3
 cold-regulated (cor) genes 

4
 Weighted gene co-expression network 

  مقدمه
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هرای گیراه بره     در کنتررل پاسرخ   JAبا مسیرهای زیسرتی از نقرش   

یرن، بره کمرک ایرن روش و     ا بر  علاوه. دماهای پایین دست یافت

از جملره   های کلیردی   توان به ژن های بعدی آن می تجزیه و تحلی 

کننده سیسرتم در پاسرخ    کنترل دست یافت که های رونویسی عام 

تروان   ها می چنین برای برخی از ژن هم. است JAگیاهان به سرما و 

ترر بره آن تروجهی     عملکردهای جدیدی را تعریف کرد کره پریش  

 .است نشده

 

از ( JAداده برای  61داده برای سرما و  6 )های خام ریزآرایه  داده

GEOپایگاه داده ریزآرایه 
1 

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gds/?term )دست آمد  به

2های بیانی خام توسط الگوریتم  داده(. 1جدول)
RMA  و با

نرمال  Affymetrix expression consoleافزار  استفاده از نرم

ژن بود که بر اساس واریانس  22212ها  تعداد ک  ژن. شدند

ژن کاهش  12192دست آمده برای هر ژن در شرایط مختلف به  به

برای انجام . هایی با عدم تیییرات بیانی حذف شوند یافت تا ژن

استفاده  WGCNAافزاری  و بسته نرم R افزار آنالیز شبکه از نرم

 Zhang and) دار ساخته شود بیان ژنی وزن شد تا شبکه هم

Horvath 2005; Langfelder and Horvath 2008 .) 

 

بیانی  های ریزآرایه استفاده شده در تجزیه و تحلی  هم داده -1جدول 

 ابیدوپسیسو سرما برای گیاه آر JAمیان   برهمکنش

 

                                                           
1
 Gene Expression Omnibus 

2
 Robust Multi-array Average 

ها محاسبه شد تا  در ابتدا همبستگی پیرسون میان همه جفت ژن

 βدست آمده به توان  اعداد به. دست آید ماتریس همبستگی به

 βدار  ترین پارامترها برای ایجاد شبکه وزن رسید که یکی از مهم

 scale freeبهینه شد تا خصوصیت R2 ≥ 80%در اینجا با  .باشد می

topology ها  برای شبکه حفظ شود، به این معنا که تعدادی از ژن

تر  ها دارای ارتباا ضعیف تر و تعدادی ژن بیش  دارای ارتباا

. ها به اندازه کافی باشد چنین تعداد اتصال میان گره هم. باشند می

ها است  دست آمده بیانگر ارتباطات میان ژن ماتریس مجاورتی به

topology overlap (TO )ها از طریق مقادیر  و ارتباا میان آن

باشد و هر چه به یک  شود که میان صفر و یک می تعیین می

ماتریس . باشد ها می تر میان آن نزدیکتر باشد بیانگر ارتباا  نزدیک

به ماتریس فاصله تبدی  شده و در نهایت  TOمجاورتی یا همان 

مراتبی   بندی سلسله از این ماتریس برای ترسیم درخت خوشه

 dynamic tree cutهای ژنی بر اساس روش  گروه. استفاده شد

ین تعی( ها ماژول)های ژنی  بندی شدند و از این طریق گروه گروه

 Cytoscape افزار از نرم(. Zhang and Horvath 2005) شدند

همبند برتر هر  222ها برای  برای ترسیم و ایجاد شبکه 2.8.3

استفاده شد ( TOMبر اساس )و سرما  JAدر واکنش به    ماژول

(Smoot et al. 2011). های  براین، از شبکه علاوهstring 

(http://string-db.org )های  برای شناسائی و ترسیم شبکه ژن

ها، استفاده شد  مدنظر، برای نشان دادن ارتباا میان ژن

(Szklarczyk et al. 2014). 

و  Fisher’s exact testبرای هر ماژول از  GOتحلی   تجزیه و

توسط  p-value 0.001 >با  FDRبرای کنترل  Yekutieliروش 

 agriGO (http://bioinfo.cau.edu.cn/agriGO)افزار آنلاین  نرم

 Geneبراین، تجزیه و تحلی  علاوه. (Du et al. 2010)انجام شد 

Set Enrichment Analysis (GSEA) های ژنی  برای مجموعه

KEGGهای ژنی و اهداف  ، خانوادهmicroRNA های  عام  و

واقع در سایت  PlantGSEAنویسی با استفاده از ابزار رو
http://structuralbiology.cau.edu.cn/PlantGSEA/index.php 

های  کند که آیا مجموعه تعیین می ها این تجزیه و تحلی . انجام شد

های  گو به وضعیت های پاسخ شده برای ژنژنی از پیش تعیین 

تست (. Yi et al. 2013) دار هستند بیولوژیکی خاص معنی

برای . انجام شد Fisher’s exact testداری آن با استفاده از  معنی

  ها مواد و روش

Reference Sample Number Accession 
Jasmonic acid Data 

(Mueller et al. 2008) 18 GSE10732 

(Lozano-Durán et al. 2012) 12 GSE18667 
-- 12 GSE21762 

(Cerrudo et al. 2012) 12 GSE35700 
(Mandaokar et al. 2006) 27 GSE4733 

(Po Hu et al. 2013) 10 GSE45662 

Cold Data 

-- 6 GSE55907 

(Chan et al. 2016) 12 GSE63184 

(Lee et al. 2005) 16 GSE3326 

-- 8 GSE19254 

-- 9 GSE64575 
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داری  با سطح معنی Yekutieliیافتن نرخ خطای نوع دوم از روش 

دست باز از نواحی تنظیمی بالا جفت 1222. استفاده شد 21/2

 plant ensembleاز سایت  های ژنی مد نظر پیشبر گروههای  توالی

genome (https://plants.ensembl.org/biomart/martview )

ها از  دست آمد و برای بررسی خصوصیات پیشبرها این ژن به

 AtPANسایت 

(http://atpan.itps.ncku.edu.tw/index.php?id=gene_group ) با

استفاده شد تا عناصر مشترک  درصد 62تر از  سطح اطمینان بزرگ

 Chen) ها تعیین شوند های رونویسی در آن پاسخ دهنده به عام 

et al. 2012.) 

 

منظررور کرراهش حجررم  هررا نرمررال شررده و سرر س برره در ابترردا داده

هرای   ژن با واریانس میان نمونه 12192های اولیه  محاسبات از داده

هرا   انتخاب و آنالیز شبکه بر روی این داده 1/2 تر از  مختلف بیش

بر اساس نمودار ترسریم شرده هشرت انتخراب      βمیزان . انجام شد

ها را درون  بیانی ژن بی شبکه هممرات بندی سلسله روش خوشه. شد

منظرور تفکیرک    هکره بر  ( 1شک  ) قرار داد( ماژول)گروه مجزا  11

هرا از نظرر    ماژول .گذاری شد بهتر هر ماژول با رنگ خاصی نشانه

ای  ای کره مرراژول فیررروزه  تعرداد عوررو متفراوت بودنررد بره گونرره   

(turquoise )ای  و برنزه( 2992)ترین تعداد ژن  دارای بیش(cyan )

نشان داد که همره   GOآنالیز . بودند(   )ترین تعداد ژن  دارای کم

دار بوده و اعمال مختلف  های کارکردی معنی ها دارای گروه ماژول

طور مشرترک توسرط سررما و متیر  جاسرمونات کنتررل        سلول به

دار  معنری  GSEAماژول برای آنرالیز    1که تنها  در حالی. شوند می

 . است شده خلاصه 2بود که در جدول 

نشان داده است  2در جدول  GSEAگونه که نتایج آنالیز  همان

 JAمسیرهای ترارسانی توانند در   های رونویسی فراوانی می عام 

ترین این فاکتورهای رونویسی  از مهم. و سرما نقش داشته باشند

در ) PIF3، (های سیاه، آبی و صورتی در ماژول) HY5توان به  می

 (و قرمز های خاکستری در ماژول) AtbHLH15، (ماژول سیاه

AGL15 (ماژول خاکستری) ،SEPALLATA3 ( در ماژول آبی

ای،  های قهوه در ماژول) AP2، (و بنفش (lightcyan)آسمانی 

. اشاره نمود( در ماژول خاکستری) LEC2و ( بنفش و آبی آسمانی

. شوند ها تنظیم می های مختلفی توسط این ژن ها، ژن در این ماژول

( AP2-EREBP)عام  رونویسی های  براین، خانواده علاوه

APETALA2/Ethylene-Responsive Factor (12 ژن ) وtify 

 .خاکستری حوور دارند  داری در ماژول معنی طور به( پنج ژن)

، AT1G70700در ماژول خاکستری شام   tifyپنج ژن خانواده 

AT1G74950 ،AT5G13220 ،AT1G17380 وAT2G34600   و

، AT1G64380شام   AP2-EREBPهای عوو خانواده  ژن

AT1G77640 ،AT4G28140 ،AT4G25470 ،AT2G44840 ،

AT1G46768 ،AT5G67190 ،AT1G74930 ،AT2G20880  و

AT4G25490 2ها در شک   شبکه رسم شده برای این ژن .هستند 

از طریق  CBF2و  CBF1دهد که دو عام  رونویسی نشان می

های خانواده  با پروتئین ORA47و  ERF13ی های رونویس عام 

tify خانواده ژنی . تواند در ارتباا باشد میAP2/ERF   شام

های رونویسی اختصاصی گیاه است و نقش حیاتی را در  عام 

های زیستی و غیر زیستی و  فرآیندهای نموی، تحم  تنش

 ;Liu et al. 2013)های گیاهی دارد  چنین پاسخ به هورمون هم

Guo et al. 2016) . فاکتورهای رونویسیCBF  در فرآیند

چنین نمو  خوگیری به سرما، تحم  دماهای انجماد و هم

 .Jia et al. 2016; Zhao et al)ها نقش ضروری دارند  گیاهچه

2016).  

 

 
 با استفاده از بندی سلسله مراتبی خوشه توسط ایجاد شده دندروگرام -1شک  

به  در پاسخ سیدوپسیآراب اهیگ های ژنی برای تعیین ماژول TO های داده

 اسید وسرما جاسمونیکهورمون 
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 .FDR ≤ 0.05با  JAبیانی  شبکه هم دست آمده از  های به برای ماژول GSEAای از نتایج  خلاصه -2جدول 

 

عنوان عووی از خانواده  نیز به ORA47عام  رونویسی 

AP2/ERF  بیوسنتزJA کند و توسط تیمار  را تنظیم می

بر اساس مطالعات انجام شده تعداد . شود جاسمونات القا می متی 

تحت شرایط  ABAو  JAهای مسیر پیام و بیوسنتز  زیادی از ژن

قرار  طور مستقیم هدف تنظیمی این عام  رو نویسی تنش به

و  ORA47های رونویسی  عام . (Chen et al. 2016)گیرند  می

ERF13 عنوان یکی از عوام  مهم درمسیر ترارسانی  تواند به می

JA  در پاسخ به سرما معرفی شوند و احتمالاً حدواسطی در مسیر

های خانواده  خصوص که برخی ژن به و سرما هستند JAترارسانی 

tify رسانی  در مسیر پیامJA ها حاوی  نقش دارند، این پروتئین

بوده و قادر هستند تا با اتصال JAsmonate-ZIM (JAZ )دمین 

های مسیر  بیان ژن MYC2های رونویسی  مستقیم به عام 

از سوی . (Thireault et al. 2015)را متوقف کنند  JAترارسانی 

رسان مهم در  یک پیامبه عنوان  JAاست که  دیگر مشخص شده

که یکی از مسیرهای مهم  – ICE-CBF/DREB1بالادست مسیر 

 در پاسخ و ایجاد مقاومت به سرما در گیاه آرابیدوپسیس است

زدگی در آرابیدوپسیس  کند و در افزایش تحم  به یخ عم  می

وسیله سرما،  القا شده به CBF/DREB1هایی مسیر  ژن. نقش دارد

های قبلی نشان داده  بررسی. شود ثبت مینیز تنظیم م JAتوسط 

گر مسیر  ، سرکوبJAZ4و  JAZ ،JAZ1است که چندین پروتئین 

و  ICE1های رونویسی  ، از نظر فیزیکی با عام JAترارسانی 

ICE2  در ارتباا هستند(Yanru Hu et al. 2013) . در برخی

و  HY5 ،bHLH15های رونویسی  ها توسط عام  ها ژن ماژول

PIF3 مطالعات نشان داده است که این (. 2جدول) شوند تنظیم می

Description of gene set (No of probsetIDs in 

each module) 

category p-value Description of gene set (No of probsetIDs in 

each module) 

Category p-value 

Module: black (333 probsetIDs)   Module: pink (331 probsetIDs)   

Flavonoid biosynthesis (4) KEGG 1.4e-4 target genes of TF: HY5 (10) TFT 1.43e-3 

target genes of TF: HY5 (12) TFT 2.31e-05 target genes of TF: SEPALLATA3 (3) TFT 1.15e-3 
target genes of TF: PIF3 (3) TFT 1.29e-4 Module: purple (140 probsetIDs)   

Module: blue (1880 probsetIDs)   alpha-Linolenic acid metabolism(5) KEGG 6.06e-07 

target genes of TF: HY5 (52) TFT 2.44e-10 target genes of TF: AP2 (5) TFT 1.65e-3 
target genes of TF: AtbHLH15 (84) TFT 2.87e-05 Metabolic pathways(19) KEGG 1.55e-05 

Receptor kinase-like protein family(53) Gfam 1.45e-08 Module: red (633 probsetIDs)   

Biosynthesis of plant hormones (50) KEGG 1.51e-07 Metabolic pathways (51) KEGG 4.62e-05 
Biosynthesis of phenylpropanoids (49) KEGG 1.01e-09 target genes of TF: AtbHLH15 (36) TFT 3.68e-05 

Plant-pathogen interaction(29) KEGG 9.01e-07 Biosynthesis of phenylpropanoids (18) KEGG 9.31e-4 

Module: brown (1837 probsetIDs)   target genes of TF: AtbZIP60 (4) TFT 4.48e-05 
target genes of TF: AP2 (27) TFT 4.55e-05 Module: tan (288 probsetIDs)   

Metabolic pathways(158) KEGG 2.53e-14 Cytochrome P450 ,CYP704A (2) Gfam 6.95e-05 

Photosynthesis(31) KEGG 6.44e-14 Module: turquoise (2660 probsetIDs   
Carbon fixation in photosynthetic 

organisms(18) 

KEGG 1.16e-05 Ribosome (138) KEGG 6.8e-52 

Biosynthesis of terpenoids and steroids (29) KEGG 1.02e-4 Metabolic pathways (186) KEGG 1.48e-08 
Porphyrin and chlorophyll metabolism (9) KEGG 1.92e-4 Methane metabolism (28) 

  

KEGG 1.85e-07 

Aquaporin Families ,Delta tonoplast integral 
protein family (13) 

Gfam 3.13e-06 Phenylalanine metabolism (25) KEGG 3.09e-06 

MIP family (13) Gfam 8.44e-06 Class III peroxidase (25) Gfam 7.87e-07 

Module: cyan (34 probsetIDs)   Module: lightcyan (150 probsetIDs)   
Acyl Lipid Metabolism Family ,Cyclopropane 

Fatty Acid Synthase(2) 

Gfam 1.51e-05 target genes of TF: SEPALLATA3 (6) TFT 1.14e-4 

Plant-pathogen interaction (18) KEGG 3.81e-06 target genes of TF: AP2 (21) TFT 1.33e-05 
Module: greenyellow (95 probsetIDs)   target genes of TF: AG (8) TFT 4.25e-4 

Glyoxylate and dicarboxylate metabolism (3) KEGG 1.98e-4 Starch and sucrose metabolism (12) KEGG 5.22e-4 

Module: grey (244 probsetIDs)   Biosynthesis of plant hormones(26) KEGG 6.23e-4 
target genes of TF: LEC2 (6) TFT 1.06e-08 Metabolic pathways (82) KEGG 2.14e-05 

AP2-EREBP TF Family (10) Gfam 2.81e-07 Plant-pathogen interaction (18) KEGG 4.02e-05 

tify family (5) Gfam 8.43e-07 Module: grey (162 probsetIDs) 
 

  

target genes of TF: AtbHLH15 (19) TFT 1.12e-05 Putative target of miR157 (2) MIR 1.92e-4 
Circadian rhythm – plant (4) KEGG 1.25e-4 PP2C-type phosphatases (3) Gfam 3.86e-05 

target genes of TF: AGL15 (3) TFT 9.58e-4 Inositol phosphate metabolism (3) KEGG 1.54e-3 

Glycosyltransferase Gene Families (6) Gfam 3.58e-4 Phosphatidylinositol signaling system (3) KEGG 1.23e-3 

TF: transcription factor; TFT: Transcription Factor Targets; Gfam: Gene Family; MIR; MicroRNA targets;  
KEGG: Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 
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ها نقش دارند و  های رونویسی در مسیر ترارسانی فیتوکروم عام 

 Duek and Fankhauser)کنند  های گیاه به نور را تنظیم می پاسخ

2005; Castillon et al. 2007) . مطالعات پیشین نشان داده است

با یکدیگر همکاری  HY5و  AtbHLH15که دو عام  رونویسی 

اسید را تنظیم کنند و  کنند تا فتومورفوژنز و پاسخ به جیبرلیک می

 .Toledo-Ortiz et al)کند  در انتقال ترارسانی دمایی شرکت می

باشند که نقش  های نوری در گیاه می ها گیرنده فیتوکروم. (2014

مهمی را در رشد و نمو گیاهان در پاسخ به شرایط محیطی در 

انتقال ترارسانی (. Casal et al. 2003) کند گیاهان بازی می

 Sailsbery) شود کنترل می bHLHر منفی توسط طو به ها فیتوکروم

and Dean 2012.)  شواهدی نیز برای ارتباا میان بیوسنتز و مسیر

 Svyatyna and Riemann) است یافت شده PhyAو  JAپیام 

علاوه براین، مطالعات زیادی مشخص کرده است که  (.2012

 باشند های زیستی و غیر زیستی درگیر می ها در تنش فیتوکروم

(Carvalho et al. 2011.)  برای مثال، عام  رونویسی

CBF/DREB1 وسیله  بهPIF7 های  روزی در برگ تحت ریتم شبانه

 (.Kidokoro et al. 2009) شود آرابیدوپسیس تنظیم منفی می

 

 
 tifyهای خانواده  برای ژن stringژنی رسم شده توسط سایت شبکه  -2شک  

 .گیاه آرابیدوپسیس در ماژول خاکستری AP2-EREBPو 

 

است که  تحت عنوان گیرنده نوری تعیین شده PhyBپروتئین 

در . کند توسط مسیر انتقال پیام سرما را در پاسخ به نور فعال می

عنوان نقطه اتصالی میان پیام نور وسرما در  ها به حقیقت، فیتوکروم

 .Kim et al) است دهپیشنهاد ش CBFsای پیش از بیان ژن  مرحله

در خوگیری به سرما نقش داشته و  HY5عام  رونویسی  (.2002

وسیله سرما را  های القا شونده به طور مثبت تعداد زیادی از ژن به

کند  عم  می PIFsدر تقاب  با  HY5علاوه بر این، . کند کنترل می

تعداد . تا ظرفیت فتوسنتز را در دماهای پایین تعدی  کند

یابد تا سطوح  افزایش می HY5وسیله  ای فتوسنتزی بهه پیگمان

. پاسخ به دماهای پایین کنترل کند در CO2و جذب  IIکلروفی 

و  HY5تیییرات ناگهانی در شرایط نور و دما تیییرات در فراوانی 

PIFs هدف را تعدی  کند های  کند که بیان ژن گذاری می را هدف

 .Toledo-Ortiz et al) دتا عملکرد فتوسنتز و رشد را بهینه ساز

های گیاه   احتمالاً نقش میانجی را در پاسخ HY5بنابراین، (. 2014

عنوان تنظیم کننده  به PIF3براین،  علاوه .کند به نور و دما ایفا می

. (Stephenson et al. 2009)کنند  منفی نمو کلروپلاست عم  می

عنوان پلی میان  به HY5و  PIF1 ،PIF3های رونویسی  عام 

های  اند که مرگ سلولی و پاسخ معرفی شده و نور ROSترارسانی 

هر دو . (Chen et al. 2013)کنند  اکسیداتیو نوری را تنظیم می

طور مثبت بیوسنتز آنتوسیانین را از طریق  به PIF3و  HY5عام  

کند و اثر  های بیوسنتز آنتوسیانین کنترل می فعالسازی رونویسی ژن

. (Shin et al. 2007)باشد  می HY5نیازمند حوور  PIF3مثبت 

سبب تجمع آنتوسیانین  phAدر رفتاری وابسته به  JAهورمون 

مشاهده  2گونه که در جدول  همان. (Li et al. 2014)شود  می

 PIF3و  HY5دهنده به دو عام  رونویسی  های پاسخ شود، ژن می

دار چهار ژن درگیر در بیوسنتز فلاونوئید  چنین حوور معنی و هم

در ماژول سیاه، تأییدی بر مطالعات گذشته ( ساز آنتوسیانین پیش)

 است که میان بیان ژن از سوی دیگر مشخص شده. باشد می

با تجمع آنتوسیانین و تحم  سرما در گیاه  آنتوسیانین سینتاز

Brassica rapa  همبستگی بالایی وجود دارد(Ahmed et al. 

عنوان یکی از مسیرهای  توان این مسیر را به بنابراین، می. (2015

ایجاد مقاومت و ترارسانی در مقاومت به سرما معرفی کرد و 

 .است JAاحتمالاً یکی از نقاا مشترک میان سرما و 

تروان   ژن را اختصاصی پاسخ به سرما می   9با ( red)ماژول قرمز 

( GO:0009409)ما دهنده به سرر  ژن پاسخ 12در این ماژول . نامید

نیرز درگیرر در    GOهرای تجزیره    براین، سایر عبرارت  علاوه. بودند

  2تروان بره    ها مری  باشد که در میان آن واکنش گیاهان به سرما می
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ژن در فرآینررد  12، (GO:0006457) ترراخوردگی پررروتئینژن در 

، شررش ژن در (GO:0005984)سرراکاریدها  سرروخت و سرراز دی 

و شررش ژن در ( GO:0046364)ها فرآینررد سرراخت مونوسرراکارید

 61. اشاره نمود( GO:0000272)ساکاریدها  فرآیند کاتابولیکی پلی

 222و ( GO:0006950)ژن در این ماژول پاسخ دهنرده بره ترنش    

. نقرش دارنرد  ( GO:0044238) فرآیند سوخت و ساز اولیهژن در 

شرروری  هررای ترروان برره تررنش  هررای دیگررر مرری  در میرران تررنش

(GO:0009651)زی ، اسررررم(GO:0006970) یررررون کررررادمیوم ،

(GO:0046686 ) و کمبود آب(GO:0009414 )  ایرن  . اشراره کررد

امر نشان دهنده اشتراک میان فرآیندهای پاسخ بره ترنش سررما برا     

 . ها است درگیر در سایر تنش فرآیندهای

 

 
های دخی  در  برای ژن stringژنی رسم شده توسط سایت شبکه  -  شک 

 ی گیاه آرابیدوپسیس در ماژول قرمزپاسخ به سرما

 

های پاسخ دهنده به سرما با استفاده از سایت  شبکه ژنی برای ژن

string  در این شبکه ژنی که بر اساس (.  شک  )رسم شد

است همه  ها رسم شده مطالعات پیشین و برهمکنش میان پروتئین

ده ها با هم برهمکنش ندارند، در حالی که شبکه بیانی ایجاد ش ژن

بیان  هم JAدر اینجا بیانگر این نکته است که در پاسخ به سرما و 

باشند و احتمالاً با همکاری یکدیگر در کنترل مسیر ترارسانی  می

توان به دو ژن  ها می از جمله این ژن. خاصی نقش دارند

AT4G30650  وAT4G30660 از خانواده (Rare Cold 

Inducible) RCI2 گریز  کوچک آبهای   اشاره کرد که پروتئین

های مختلف از جمله دماهای  که در پاسخ گیاهان به تنش هستند

 ;Medina et al. 2001)پایین، خشکی و گرما نقش دارند 

Khurana et al. 2015) . بیان ژنRCI2A عنوان عووی از این  به

، ABAسرما، هورمون  خانواده تحت تأثیر مسیرهای ترارسانی

باشد که این مسیرهای ترارسانی در  می NaClدهیدراسیون و نمک 

. (Medina et al. 2005)پوشانی هستند  چندین سطح دارای هم

، AT4G01370) ها  پنج ژن نیز در فرآیند کاتابولیکی کربوهیدرات

AT1G10760 ،AT4G24190 ،AT4G17090  وAT2G21660) از 

جز این گروه ژنی ( AT4G17090و  AT1G10760)استه جمله نش

مطالعات نشان داده که فرآیند خوگیری گیاهان به سرما . باشد می

عنوان  همراه با تجمع قندهای محلول ازجمله ساکارز است که به

یکی از فرآیندها در اکتساب خوگیری و تحم  دماهای انجماد 

چنین در طی خوگیری  هم. (Theocharis et al. 2012)نقش دارد 

یابد،  ها افزایش می ها میزان فروکتان به سرما در غلات و گراس

فروکتان پلیمری از فروکتوز مشتق شده از ساکارز است که برای 

 ;Janská et al. 2010)شود  ری غشا سلولی به کار گرفته میپایدا

Theocharis et al. 2012) .دهنده به  های پاسخ زمان ژن حوور هم

ها  ها بیانگر نقش کلیدی آن های مرتبط با کربوهیدرات سرما و ژن

ها  الخصوص که کربوهیدرات های گیاه به سرما دارد، علی در پاسخ

اند  های ترارسانی در گیاهان شناخته شده به عنوان ملکول

(Hellmann and Smeekens 2014). 

ها مشخص شد که عوام   پروموتری این ژن  با بررسی توالی

، WRKYهای  رونویسی مشترک شام  برخی از اعوای خانواده

Dof ،AT-Hook ،Myb/SANT ،AP2; ERF ،Dehydrin ،

Trihelix ،bHLH ،bZIP ،SBP ،ZF-HD  وGATA; tify هستند .

نشان داده است که برخی از این  نیز 2در جدول  GSEAنتایج 

داری در  نقش معنی tifyو  AP2 ،bHLHچون  عوام  رونویسی هم

گونه که پیش از این  همان. تواند داشته باشد ها می کنترل سایر ژن

نقش کلیدی در مسیر ترارسانی  tifyبیان شد اعوای خانواده ژنی 

JA  ًدارد و احتمالاJA واند های این خانواده بت از طریق ژن

 .های گیاه به سرما را کنترل کند پاسخ

بر اساس نتایج حاص  . ای به فتوسنتز اختصاص دارد ماژول قهوه

ژن در فرآیند  711و ( GO:0015979)ژن درفتوسنتز  GO ،77از 
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ژن به  172چنین  هم. نقش دارند( GO:0008152)سوخت و ساز 

دهنده  خژن پاس  2دهند که شام   القاگرهای غیر زیستی پاسخ می

دهنده به سرما  ژن پاسخ 2 و ( GO:0009416)به نور 

(GO:0009409 ) دهنده به کادمیوم  ژن پاسخ   و

(GO:0046686 )ژن در فرآیند سوخت و  92براین  علاوه. است

ژن در فرآیند  27، (GO:0044262)ها  ساز کربوهیدرات

ژن در فرآیند  12و ( GO:0016052)ها  کاتابولیکی کربوهیدرات

نیز  GSEAنتایج . نقش دارندII (GO:0015994 )ولید کلروفی ت

های موجود در این ماژول در  باشد که ژن  تاکید کننده این نکته می

باشند و ارتباا نزدیکی میان فرآیند فتوسنتز  آیند سرما درگیر میرف

همبند برتر این ماژول  22 شبکه ژنی برای . و سرما وجود دارد

(. 1و   های  شک )رسم شد  JAای هم برای سرما و هم بر

ها با یکدیگر در   گونه که در شک  نیز مشخص است همه ژن همان

گره یا  1 1شبکه سرما برای این ماژول دارای . باشند ارتباا نمی

ژن آن در کلروپلاست سلول فعالیت دارند که  121 .باشد ژن می

، at ،261422_at_254970)ژن آن در فرآیند فتوسنتز   1

262612_at ،251762_at ،254298_at ،266979_at ،251218_at ،

256309_at ،262288_at ،259193_at ،265287_at ،251784_at ،

248402_at  245195و_at) نقش دارند و هفت ژن نیز پاسخ  

، at ،255720_at ،246596_at_255720)دهنده به سرما 

251885_at ،262029_at ،263676_at  264845و_at) دهستن .

 JAهای  همبند برتر این ماژول برای داده 22 شبکه ژنی برای 

شبکه . باشد گره یا ژن می 92که حاوی (  شک  . )رسم شد

ها دارای  یکی از این گروه. ترسیم شده دارای دو گروه مجزا است

ژن آن متعلق به کلروپلاست  17. ژن با ارتباا قوی است 12

 .است

ت که به هر گونه تیییرر در شررایط   فتوسنتز فرآیند بسیار دقیقی اس

محیطی حساسیت بالایی دارد، زیرا لازم است تا تعادل میان جذب 

انرژی نور به وسیله دستگاه فتوسیستم با انررژی مصررف شرده در    

دمای پرایین،  . فرآیندهای سوخت و ساز گیاهان وجود داشته باشد

عدم تعادل میان منبع انرژی و مخرزن سروخت و سراز را بره هرم      

زند بنابراین نیاز به تعدی  فتوسنتز است تا تعادل جریان انرژی  یم

عنوان گیرنده این عردم   براین، فتوسنتز خودش به علاوه. حفظ شود

دهنرده   ترکیبات انتقرال  (Redox) تعادل از طریق وضعیت ردوکس

فرآینرد فتوسرنتز برا فرآینردهای     . کند الکترون در فتوسنتز عم  می

ه سرما درگیر اسرت و میران وضرعیت    چون خوگیری ب دیگری هم

ردوکس دستگاه فتوسنتز، خوگیری به سرما و مسیرهای ترارسرانی  

قند برهمکنش وجود دارد تا خوگیری گیاهان به دمای پایین تنظیم 

 . (Ensminger et al. 2006)شود 

دار برای تعیین چگونگی تأثیر  بیانی وزن هم در این مطالعه، شبکه 

JA نتایج فتوسنتز و . بر سرما در گیاه آرابیدوپسیس ایجاد شد

ترین فرآیندهای  ها را از مهم فرآیندهای مرتبط با کربوهیدرات

و سرما نشان داد که احتمالاً به  JAتوسط احتمالی کنترل شونده 

 . دلی  کنترل دقیق سوخت و ساز گیاهی در دماهای پائین است

 
 در آرابیدوپسیس JAهای  ای با توجه به داده همبند برتر ماژول قهوه 22 برای  Cytoscapeافزار  شبکه ژنی ترسیم شده توسط نرم -   شک
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 های سرما در آرابیدوپسیس ای با توجه به داده همبند برتر ماژول قهوه 22 برای  Cytoscapeافزار  رمشبکه ژنی ترسیم شده توسط ن -1 شک 

 

های رونویسی زیادی در  براین، نتایج نشان داد که عام  علاوه

و  ERF13دو عام  رونویسی . کنند کنترل این فرآیند نقش ایفا می

ORA47 د و تحم  به اسی کاندیدایی برای ارتباا میان جاسمونیک

های رونویسی پاسخ دهنده  باشد و حدواسطی میان عام  سرما می

کننده در مسیر  های تنظیم و پروتئین CBF2و  CBF1به سرما 

چنین سه عام  رونویسی  هم. هستند tifyاز خانواده  JAترارسانی 

HY5 ،bHLH15  وPIF3  نیز احتمالاً در این مسیر ترارسانی با

ند تا گیاه پاسخ مناسبی به دماهای پایین کن یکدیگر همکاری می

. دهند
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