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باشد که ميزان جذب آن يک درشت مغذی ضروری برای رشد و نمو گياهان می (N) نيتروژن

گيرد. از اين رو افزايش کارايی مصرف های محيطی قرار میتوسط گياه به شدت تحت تاثير تنش

طی، تقويت رشد های محيمنظور کاهش مصرف کودهای ازته، کاهش آلايندهبه( NUE) نيتروژن

زای محيطی بسيار خصوص در مواجهه با تغييرات تنشههای مديريت زراعی بگياه و بهبود سيستم

گياهان قادرند با ايجاد حافظه تنش گرمايی، مقاومت بالايی به سطوح کشنده . حائز اهميت است

دماهای بالا هنوز  با اين حال ارتباط بين جذب نيتروژن و تحمل اکتسابی گياه به گرما نشان دهند.

در  ثرؤم کليدی )هاب( هاینيپروتئ خوبی شناخته نشده است. از اين رو در اين مطالعه، ابتدابه

با  ینيها در شبکه پروتئتمام گره نيب کنشبرهم نيشتريب از طريقکلزا  هايدر گ تروژنيجذب ن

سپس  شدند. يیشناسا Cytoscapeافزار نرم CytoHubba افزونهموجود در  روشاستفاده از چهار 

با توجه به نقش منفی تنش گرمايی در جذب نيتروژن توسط گياه، رابطه بين حافظه تنش گرمايی و 

مورد ارزيابی  qRT-PCRثر در جذب نيتروژن با استفاده از تکنيک ؤهای کليدی مبيان برخی ژن

)ناقل  BnNRT1بيان  قرار گرفت. نتايج نشان داد که تنش گرما و حافظه تنش گرمايی بر ميزان

ترتيب )ناقل نيترات با ميل ترکيبی بالا( تاثير گذاشت. بدين BnNRT2نيترات با ميل ترکيبی کم( و 

ها در ساعات زمانی خاصی پس از قرار گرفتن در که با اعمال پيش تيمار دمايی، سطح بيان اين ژن

رسد اثرات از اين رو به نظر می معرض دمای بالا، نسبت به گياهان پيش تيمار نشده افزايش يافت.

عنوان يک تواند بهثر در انتقال و جذب نيتروژن میؤهای ممثبت حافظه تنش گرمايی بر بيان ژن

کار گرفته های مکرر دمای بالا بهاستراتژی کارآمد برای کاهش آستانه حساسيت گياه کلزا به تنش

   شود.
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یک محصول روغنی مهم جهانی است  (.Brassica napus L) کلزا

های زیستی و طور گسترده برای تولید روغن نباتی، سوختکه به

 ;Allender and King 2010شود )محصولات صنعتی کشت می

Blackshaw et al. 2011).  این گیاه برخلاف غلات، جهت

و  نسبتاً بالایی از نیتروژن دارد مقادیر نیاز بهتقویت عملکرد بذر، 

 نسبت به تغییرات میزان نیتروژن خاک بسیار حساس است

(Rathke et al. 2005کلزا علی .)بالایی برای رغم اینکه توانایی 

-نیترات ) جذب
3NO دارد اما در مقایسه با سایر محصولات )

Clément et al .( پایینی دارد )NUE) 1کارایی مصرف نیتروژن

2018.) NUE  به کل زیست توده یا عملکرد دانه در واحد کاربرد

و ( NUpE) 2و از راندمان جذب نیتروژن نیتروژن اشاره دارد

تشکیل شده ( NUtE) 3وری( نیتروژنراندمان اسیمیلاسیون )بهره

(. امروزه مشخص شده است که اعضای Xu et al. 2012) است

ترات را در کلزا در پاسخ به که جذب و انتقال نی 4ناقلینی خانواده

عنوان یکی از منابع توانند بهکنند، میهای متعدد تنظیم میتنش

کار گرفته شوند. بهبود عملکرد به NUE ژنتیکی مهم در تقویت

این اعضا نقش مهمی در کاهش استفاده از کودهای نیتروژنه و 

افزایش تولید محصول بخصوص در شرایط نامطلوب محیطی دارد 

(Tong et al. 2020 از این رو با توجه به محدودیت میزان .)

هایی های کشاورزی، درک سازوکاردر اکثر سیستم (N) نیتروژن

زای در کنار عوامل تنش Nکه رشد گیاه را در پاسخ به کمبود 

 .Ye et alکند، بسیار حائز اهمیت است )غیرزیستی دیگر کنترل 

2022 .) 

برای رشد و نمو گیاهان است یک درشت مغذی ضروری  نیتروژن

دهنده بسیاری از عنوان یک ماده تشکیلکه نه تنها به

ها و اسیدهای ها، آنزیمهای حیاتی از جمله پروتئینماکرومولکول

رسان برای تنظیم عنوان یک پیامکند، بلکه بهنوکلئیک عمل می

 Tang etشود )بسیاری از فرآیندهای بیولوژیکی به کار گرفته می

al. 2019 علیرغم اهمیت کودهای نیتروژن در افزایش .)

استفاده شده،  N محصولات کشاورزی، تنها نیمی از کودهای

                                                           
1 Nitrogen use efficiency 
2 N uptake efficiency 
3 N utilization efficiency 
4 Transporters 

شود و بیشتر آن از طریق آلودگی آب و جذب گیاهان زراعی می

از  (.Erisman et al. 2007) شوندزیست میهوا سبب تخریب محیط 

یزان این رو کاهش مصرف کودهای نیتروژن بدون اینکه م

در  محصول کاهش یابد با هدف بهبود کارایی مصرف نیتروژن

جز عوامل محیطی به (.He et al. 2021) گیاهان ضروری است

های اصلی در بهبود مانند شرایط خاک و دما، یکی از محدودیت

کارایی مصرف نیتروژن، توانایی جذب، اسیمیلاسیون و انتقال 

های پیچیده ژنی تنظیم هواسطه شبکنیتروژن در گیاه است که به

+) آمونیوم .(2018al.  ; Weih et2012et al.  Xuشوند )می
4NH )

دو شکل معدنی نیتروژن هستند که توسط گیاه  (3NO-) و نیترات

+ شوند. جذب و انتقال کارآمدجذب می
4NH 3- وNO واسطه به

 NUpEناقلین آمونیوم و نیترات تا حدود زیادی به تقویت

 دهدرا افزایش می  NUE کند و در نهایتمیمحصولات کمک 

(Xu et al. 2012.)  میزان نیتروژن خاک تحت تأثیر عوامل زیادی

گیرد که منجر قرار می pH از جمله رطوبت، دما، باد، نوع خاک و

 .Hirel et alشود )به تغییرات زیادی در محتوای نیترات خاک می

یترات در خاک، دو (. گیاهان در پاسخ به تغییرات سطوح ن2007

 5یعنی یک سیستم انتقال با میل ترکیبی پایین 3NO- سیستم جذب

(LATS ) 6و یک سیستم انتقال با میل ترکیبی بالا (HATS ) را

و ناقل ( NRT1) 1ترتیب توسط ناقل نیترات اند که بهتکامل داده

  (.Wang et al. 2012گیرد )صورت می (NRT2) 2نیترات 

NRT1.1 در Arabidopsis عنوان یک ناقل نیترات با میل ترکیبی به

دوگانه شناخته شده است که علاوه بر عملکرد آن در جذب 

نیترات توسط ریشه، در انتقال نیترات از ریشه به ساقه نیز نقش 

اصلی  رگعنوان یک حس(. این ناقل بهLéran et al. 2013دارد )

ی از جمله های فیزیولوژیکی و رشدنیترات، بسیاری از پاسخ

های مرتبط با نیترات، تنظیم معماری سیستم تنظیم سطوح بیان ژن

 .Bouguyon et alکند )ریشه و کاهش خواب بذر را تنظیم می

در انتقال اکسین  NRT1.1 (. همچنین مشخص شده است که2015

نیز دخیل است که این امر تا حد زیادی به میزان در دسترس بودن 

 .Maghiaoui et alمتکی است ) Arabidopsis نیترات خارجی در

در مقاومت گیاه به  عملکرد این ناقل های اخیر،در سال .(2020

                                                           
5 Low-affinity transport system 
6 High-affinity transport system 

  مقدمه
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رسانی نیترات های غیرزیستی و همبستگی بین انتقال/پیامتنش

های محیطی مختلف مورد بررسی قرار و تنش NRT1.1 واسطهبه

در  مطالعات نشان داده است که .(Fang et al. 2021گرفته است )

شرایط محدود شدن میزان منابع نیتروژنی قابل دسترس خاک، 

شود. با توجه به میل می NRT1جایگزین فعالیت NRT2فعالیت 

در جذب نیتروژن، از این رو این ناقل از  NRT2ترکیبی بالای 

در شرایط پائین بودن میزان نیتروژن  NUEاهداف کلیدی افزایش 

 .Tong et al. 2005; Huang et alباشد )قابل دسترس خاک می

( NRT2.1-NRT2.7)(. تاکنون هفت ناقل با میل ترکیبی بالا 1999

 .Forde 2000; Wang et alدر آرابیدوپسیس شناسایی شده است )

  AtNRT2.1،AtNRT2.2 که مشخص شده است (2012
 .Filleur et alدر جذب نیترات ریشه نقش دارند )  AtNRT2.4و

2001; Kiba et al. 2012.) های مشخص شده است که تنش

ثیر بر عدم تعادل مواد غذایی و متابولیسم نیتروژن، أمحیطی با ت

 .Zhang et alدهند )رشد و عملکرد کلزا را تحت تاثیر قرار می

2014; Wang et al. 2019). های گیاهان قادرند با ایجاد شبکه

یکی را در رسانی، اطلاعات ژنتها و اجزای پیامای از گیرندهپیچیده

های محیطی نامطلوب تنظیم نمایند و بدین ترتیب با پاسخ به تنش

شرایط مختلف محیطی سازگار شوند. یکی از سازوکارهای 

های اخیر بیشتر مورد توجه قرار افزایش تحمل به تنش که در سال

است که برای افزایش ظرفیت  1گرفته است پیش تیمار دمایی

تنش گرمایی مورد استفاده قرار  آوری گیاه تحت وقوع مجددتاب

های گیرد. بدین ترتیب که گیاه با قرار گرفتن در معرض تنشمی

تر گرما و با تغییر پارامترهای سلولی و ملکولی، آمادگی لازم ملایم

 .Pazzaglia et al) کندهای بعدی پیدا میرا برای تحمل بهتر تنش

2022; Khan et al. 2022به خاطر سپردن  (. در حقیقت گیاهان با

های های دفاعی نظیر بیان ژنرویدادهای تنش قبلی، پاسخ

ژنتیکی و مسیرهای دهنده کلیدی، سازوکارهای اپیپاسخ

 .Bruce et alدهند )تر نشان میتر و قویرسانی را سریعپیام

2007; Friedrich et al. 2019 از این رو در مطالعه اخیر ابتدا به .)

ثر در جذب نیتروژن خاک با استفاده از ؤدی مشناسایی عوامل کلی

ابزارهای بیوانفورماتیکی پرداخته شد و در مرحله بعد با توجه به 

اهمیت حافظه تنش گرمایی در تحمل اکتسابی گیاه، الگوهای 

                                                           
1 Thermopriming 

ثر در جذب نیترات پس ؤترین ناقلین کلیدی مبیانی دو تا از مهم

گرمایی کلزا های پیش تیمار شده از تنش گرمایی در گیاهچه

های پیش تیمار نشده مورد بررسی قرار گرفت تا نسبت به گیاهچه

تری از پاسخ این گیاه به پیش تیمار دمایی و فعل بتوان درک دقیق

و انفعالات بین انتقال نیتروژن و تنش گرما ارائه داد. انتظار بر این 

است که شناسایی سازوکارهای ملکولی پیش تیمار دمایی، فرصت 

بهینه از کودهای نیتروژن و بهبود  ی را برای استفادهجدید

های کشاورزی پایدار با توجه به روند تغییرات دمایی آتی شیوه

 فراهم آورد. 

( و شناسایی PPI) 2پروتئین-کنش پروتئینهای برهمشبکه

 مؤثر در انتقال نیتروژن 3های کلیدیژن

هایی که در انتقال لی، ژندر مرحله اول بر اساس مطالعات قب

 Liao et al. 2018; Tang etنیتروژن دخیل هستند، انتخاب شدند )

al. 2019; Tong et al. 2020 .)نیکنش ببرهم یابیارز یبرا سپس 

به آدرس   STRINGبر وب یبرنامه مبتن از شدهانتخاب  یهاژن

http://string-db.org (نیی)اعتماد پا 15/0تعامل  ازیا حداقل امتب 

و  شده ینیبشیپ هاینیپروتئهای کنشبرای شناسایی برهم

 کنش پروتئینیبرهم ستیلاین سپس استفاده شد.  شدهشناخته

(PPI ) بهCytoscape  فرم منبع باز پلت ککه ی( 1/10/3)نسخه

ها دهدا یسازکپارچهیو  یملکول املشبکه تعسازی تجسم یبرا

در  یبرنامه افزودن کی CytoHubbaافزار وارد شد. نرم، است

Cytoscape کلیدی )هاب( یهاژن ییشناسا یاست که برا 

از  یمحاسبات روش. چهار (Chin et al. 2014) شودیاستفاده م

CytoHubba  از جملهMCC ،DEGREE ،DMNC  وMNC یبرا 

. در اده شداستف (هابکلیدی ) یهاژن یبندو رتبه ییشناسا

نشان  رشبکهیز کیها در آن هایکنشبرهمهاب و  یهاژن نهایت

 شد.داده 

 کشت بذور و اعمال تیمارها

پس از استریل  (50در این پژوهش بذور کلزا )هیبرید هایولا

 و پیت ماس مزرعه خاکسطحی، در سینی کشت حاوی ترکیب 

                                                           
2 Protein/Protein Interaction (PPI) 
3 Hub 

  هامواد و روش
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پس از گذشت حدود دو هفته و  .شدندکشت  1به  1به نسبت 

ه ابعاد ستیکی بلاپ هایبه گلدان های اولیه، نشاهاظاهر شدن برگ

متر منتقل شدند. در تمام سانتی20متر ارتفاع و قطر سانتی 10

 16مراحل رشدی شرایط کنترل شده دمایی و رطوبتی شامل 

گراد با درجه سانتی 25ساعت تاریکی، دمای  8ساعت روشنایی و 

انجام  مرتبصورت هبیاری بآ اعمال و %70 میزان رطوبت نسبی

ی، تیمارهای برگ 5-4ها به مرحله د. پس از رسیدن گیاهچهش

 .اعمال شدیکنواخت  هایاندازههایی با آزمایشی بر روی گیاهچه

منظور پیش تیمار ها بهگیاهچه ،در تیمار اولبدین ترتیب که 

درجه  37مدت سه ساعت در دمای دمایی )پرایمینگ دمایی( به 

ی روز دوره 3بعد از سپری شدن و  داده شدندراد قرار گسانتی

تحت دقیقه  30مدت ه ب، گراددرجه سانتی 25دمای بازیابی در 

(. در P+T)تیمار  قرار گرفتندگراد درجه سانتی 44تنش دمایی 

به مدت فقط  اعمال پیش تیمار دمایی،ها بدون گیاهچه ،تیمار دوم

(. T)تیمار  نده قرار گرفتدرج 44 دماییتنش  در معرضدقیقه  30

-بدون اعمال تنش دمایی دوم، فقط بهها گیاهچهبعدی در تیمار 

درجه  37 در دمایمدت سه ساعت به  ،ییدما پیش تیمار منظور

بدون ها گیاهچهآخر ( و در تیمار P)تیمار ند گراد قرار گرفتسانتی

تمام مدت آزمایش در در اعمال پیش تیمار دمایی و تنش دوم، 

در تمامی  (.Cشاهد )تیمار کردند گراد رشد درجه سانتی 25ای دم

 یزمان یهادر بازه اهانیگ نیا شهیبرداری از بافت رنمونهتیمارها، 

برای هر  .انجام شد ماریساعت بعد از اعمال ت 72و  48، 24، 1

تیمار زمانی سه تکرار بیولوژیک معادل سه گلدان )سه گیاه در هر 

گیری، پس از نمونه ها بلافاصلهه شد. نمونهگلدان( در نظر گرفت

و پس از قرار گرفتن در ازت  داده شدنددر فویل آلومینیومی قرار 

 . شدندگراد نگهداری درجه سانتی -80مایع در دمای 

و طراحی پرایمر جهت انجام  cDNA ، سنتزRNAاستخراج 
qRT-PCR 

RNA )طبق  کل از بافت ریشه با روش ترایزول )شرکت سیناکلون

برای مشخص شدن  .استخراج شدشرکت سازنده  دستورالعمل

انجام شد.  %1استخراجی، الکتروفورز ژل آگارز  RNAکیفیت 

استخراج شده و جذب نوری آن با استفاده از  RNAکمیت 

 2000c  Spectrophotometerدستگاه نانودراپ مدل

ی آمریکا تعیین ساخت ایالات متحده Thermo Scientificشرکت

)جهت  280به  260ردید. همچنین با بررسی نسبت جذب نور گ

نانومتر )جهت  230به  260های پروتئینی( و بررسی آلودگی

 RNAهای مواد معلق و قندها در محلولبررسی میزان آلودگی

با استفاده  cDNA د.شنیز مشخص  RNAشده(، کیفیت استخراج

کلون( بر )شرکت سینا First Strand cDNA Synthesis از کیت

 Oligo اساس دستورالعمل شرکت سازنده و با استفاده از پرایمر

(dt) منظور بررسی اثر پیش تیمار دمایی بر میزان سنتز شد. به

هایی با میل ترکیبی بالا و پایین، جذب نیترات توسط ناقل

تفاده از سبا ا (BnNRT2و  BnNRT1) اختصاصی هایآغازگر

 آدرس اینترنتی به IDTر سایت موجود د Primer quest برنامه

www.IDTdna.com  شرکت و جهت سنتز به شرکت طراحی

عنوان ژن مرجع جهت ارسال گردید. ژن اکتین نیز به سیناکلون

از  (.1)جدول  های بیانی مورد استفاده قرار گرفتسازی دادهنرمال

 ABI)شرکت  Step one Real-Time PCR Systemدستگاه 

 یدر زمان واقع مرازیپل یارهیواکنش زنججهت انجام  (کایآمر

در  یانیب یالگوها سهیها و مقاژن انیب زانیم یجهت بررس

با استفاده از qRT-PCR مختلف استفاده شد. واکنش  یمارهایت

 یو آغازگرها Master Mix SYBR green (High ROX) مخلوط

 دستگاه انجام شد.این  برروی اهمرتبط با ژن یاختصاص
 

 qRT-PCR های استفاده شده در واکنشتوالی آغازگر -1جدول 

 ژن شماره دسترسی  (5´-3´)توالی آغازگرها  (bpطول قطعه تکثیر شده )

107 
TCTGGTGATGGTGTGTCTC F 

NM_001316010 Actin 
ATCAGGGAATCAGTGAGGTC R 

127 
TGATTGGTAGCCCGATGAC F 

AJ278966 NRT1 
GAACCTTCAGCCGCAATAAC R 

174 
CAACCGAACAAGGGCTAAC F 

AJ293028 NRT2 
TCTCCTTCTCCTGCTCATTC R 
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( و سه cDNAهر  ی)دو تکرار برا یکیهر ژن دو تکرار تکن یبرا

دست آمده با هب یهادر نظر گرفته شد. داده کیولوژیتکرار ب

 یبرا( ∆∆TCستانه )درجه آ راتییاستفاده از روش اختلاف در تغ

شدند.  یسازاز ژن مرجع نرمال دهمختلف با استفا یهانمونه

در تیمارهای مختلف نسبت به  ذکر شده یهاژن انیب زانیسپس م

 Pfaffl et) محاسبه شد RESTافزار با استفاده از نرمشرایط شاهد 

al. 2002). 

 

 وژن در کلزاهای کلیدی موثر بر انتقال نیترشناسایی ژن

 مختلف یکردهایبا رو ییهاتمیاستفاده از الگور از آنجا که

 Chin) هاب منجر شود یهانیاز پروتئ یتربه درک جامع تواندمی

et al. 2014) از این رو در مطالعه اخیر برای شناسایی ،

های متعدد در تجزیه و تحلیل شبکه های هاب از الگوریتمپروتئین

، MCCشامل  زیچهار روش آنالرتیب که استفاده شد. بدین ت

Degree ،DMNC  وMNC ها در شبکه گره تیاهم یابیارز یبرا

هاب منجر به  لیو تحل هیتجزو در نهایت  استفاده شد یکیولوژیب

ها در جدول که جزئیات آن تعامل شد نیشتریژن با ب 13 ییشناسا

ا های هاب بکنش بین گرهبرهم 1نشان داده شده است. شکل  2

دهد. یکی از ثر در جذب نیتروژن را نشان میؤسایر اجزای م

 BnaA01g23190D; AtAMT1;3های کاندید بالقوه معرفی شدهژن

های اولیه و عنوان یک ناقل آمونیوم، رشد ریشهباشد که بهمی 

 .(Vega et al. 2021دهد )جانبی را در پاسخ به نیترات افزایش می

از اعضای  BnaA08g24500D و  BnaC03g56990Dهمچنین

ها را در بین کنشیکی از بیشترین برهم NRT2ژنی  خانواده

ترتیب ها که به(. این ژن2های زیرشبکه نشان دادند )جدول گره

ناقلین  عنواناند، بهمعرفی شده BnNRT2.5b و BnNRT2.5a ناقلین

بافت در هر دو  N کمبود طیبالا تحت شرا یبیترک لیبا م تراتین

 .Lezhneva et al) دنشوبیان میبالغ  اهانیگ شهیو ر م هواییاندا

ها در گیاهان بالغ (. مطالعه دیگری نشان داد که بیان این ژن2014

گیرد. حال آنکه در مرحله عمدتا در اندام هوایی صورت می

شود. در ریشه انجام می گیاهچه و کشت هیدروپونیک عمدتاً

کند ا بالغ شدن گیاه تغییر میعبارت دیگر بیان ژن در ریشه ببه

(Tong et al. 2020.) 

 
 CytoHubbaافزار های محاسباتی در نرمثر در انتقال نیتروژن در گیاه کلزا با استفاده از الگوریتمؤهای هاب مبندی ژنرتبه -2جدول

 خانواده ژنی و نام ژن بندیالگوریتم رتبه ژنشناسه  رتبه

1,4 BnaC03g56990D MNC, Degree, MCC NRT2 gene Family (BnNRT2.5a) 

1,3 BnaC09g20910D DMNC, MCC NRT1/ PTR Family 8.3-like (Peptide transporter)  

1 BnaA01g23190D MCC AMT1 gene family (ATM1;3) 

1,4 BnaA08g24500D Degree, MNC, MCC NRT2 gene Family (BnNRT2.5b) 

2 BnaA02g13640D DMNC NPF gene Family (BnNRT1) 

2 BnaA01g26960D DMNC NPF gene Family (BnNRT1) 

2,3 BnaC08g43380D MCC, MNC NRT2 gene Family (BnNRT2.1a) 

3 BnaC06g07440D Degree, MNC 

 

BnaCLC family (BnaC6.CLCf-1) 

 

3 BnaA06g00250D Degree 
BnaCLC family (BnaA6.CLCf-4) 

 

3 BnaC03g70680D Degree 
BnaCLC family (BnaC3.CLCf-2) 

 

3 BnaC06g13300D MNC 
BnaCLC family (BnaC6.CLCa-1) 

 

4 BnaC07g49590D DMNC 
BnaCLC family (BnaC7.CLCd-1) 

 

5 BnaA05g35560D DMNC 
AMT family (BnaAMT1;1c) 

 

  نتایج و بحث
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. CytoHubbaهای مطالعات قبلی با استفاده از افزونه تقال نیتروژن در کلزا بر اساس دادهثر در انؤهای مها با سایر ژنهای هاب و زیر شبکه برهم کنش آنژن -1شکل 

، ضریب 691/1، طول مسیر مشخصه: 15674ها:، میانگین تعداد همسایه337ها: ، تعداد یال43ها: همسایگان شناخته شده. تعداد گره :نارنجی: ژن هاب، سبز

 .373/0، چگالی شبکه: 460/0بندی:خوشه

 

در پاسخ به کمبود  BnNRT2.5ای الگوی بیانی ژن در مطالعه

های کلزا در بافت ریشه و اندام هوایی تایید نیتروژن در گیاهچه

ها و سایر اعضای خانواده یابی این ژن(. مکانLi et al. 2019شد )

NRT2 های طور یکنواختی بر روی ژنومها بهنشان داد که این ژن

A وC همچنین مشخص شد که تعداد اعضای اندتوزیع شده .

که در کلزا نسبت به آرابیدوپسیس بیشتر است  NRT2خانواده ژنی 

( CoCo)ژنوم  B.oleracea نیب ونیداسیبریژنوم در ه ریتکث لیدلبه

 (.Tong et al. 2020اتفاق افتاده است )( ArAr)ژنوم  B. rapaو 

BnaC08g43380Dه های هاب معرفی شد، یکی دیگر از ژن

شناخته شده است که  BnaC8.NRT2.1a (، تحت عنوان2)جدول 

 در تنظیم NRT2.1 های خانوادهعنوان یکی از اعضای کلیدی ژنبه

NUE معرفی شده است که در شرایط کمبود نیتروژن  در کلزا

همچنین  .(Hua et al. 2018) شودخاک در بافت ریشه بیان می

، میزان بیان این ژن مشخص شد که در شرایط کمبود نیترات خاک

بالاتر در بافت ریشه بسیار بیشتر از  NUEدر ژنوتیپی با کارآیی 

 بوده است.  NUE تر ژنوتیپی با سطح کارآمدی پائین

 BnaA02g13640DوBnaA01g26960D  از اعضای خانواده ،

BnNRT1، های کاندید بالقوه کلیدی معرفی شده در از دیگر ژن

باشند. نیترات می مسئول جذب کارآمد (،2انتقال نیتروژن )جدول 

ها تحت تیمار مطالعات نشان داده است که سطح بیان این ژن

نسبت به NUE های ژنوتیپی با کارایی بالاتر نیترات در ریشه

(. Tang et al. 2019تر، بیشتر بوده است )ژنوتیپی با کارایی پائین

 نیتروژن تفاوت در کارایی مصرفکه  دهدمینشان  هااین یافته

 زیمتما یهاییمورد استفاده عمدتاً به توانا یکلزا پیدو ژنوت نیب

 Hua etشود )مربوط می هادر این ژنوتیپ نیترات و انتقال جذب

al. 2018سازوکارهای توان نتیجه گرفت که(. در مجموع می 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 m

g.
ge

ne
tic

s.
ir

 o
n 

20
25

-0
7-

18
 ]

 

                             6 / 12

https://mg.genetics.ir/article-1-1861-en.html


 هنگامه طاهری و مریم طهماسبی  ...یسيدر پاسخ رونو حافظه تنش گرمايی ی نقشبررس

 

 1403تابستان  /2شماره  /نوزدهمژنتیک نوین/ دوره  97

 

مسئول  یهااز ژن یاوسط مجموعهت NUEثر در تنظیم ؤی مملکول

و  NRT1خانواده  یاعضااز عمدتاً که  تنیترا و انتقال جذب

NRT2 و شناخت عملکردی این اجزای  شوندیم میتنظ باشند،می

جذب نیتروژن در  ییبهبود کاراتواند نقش موثری در کلیدی می

  .داشته باشد کلزا

ثر در جذب ؤهای مبررسی اثر پیش تیمار دمایی بر بیان ژن

 qRT-PCRنیترات با استفاده از 

حفظ عملکرد  یی جهتآب و هوا راتییتغ به یزگارسا ندیفرآ

 (،Liu et al. 2022; Villagómez -Aranda et al. 2022) اهیگ

به خاطر  ییکه توانا؛ بدین ترتیب است تنشبر حافظه  یمتک

آن  یابیباز امکان و تنش نیشده توسط اول دیسپردن اطلاعات تول

 یهاتنشمتفاوت به  یهامنجر به پاسخ ی،بعد یهاتنش ایبر

پیش تیمار دمایی  عملکرد (.Liu et al. 2022) شودیم یبعد

 ;Serrano et al. 2019)های هوایی گیاه ثیر بر قسمتأعلاوه بر ت

de Almeida et al. 2021) ثیر أنیز ت شهیو عملکرد ر، بر رشد

و  منابع غذایی صیتخص رییمنجر به تغتوانند می و گذارندمی

از . (Delamare et al. 2023) شوند اهانیدر گ مخزنتعادل منبع و 

این رو در این مطالعه جهت ارزیابی نقش تنش گرمایی و پیش 

ثر در انتقال نیترات در ؤهای متیمار دمایی در الگوی بیانی ژن

 NRT2 و NRT1 یهاژن انیب یریگاندازههای کلزا، ریشه گیاهچه

اس روش بر اس پس از اعمال تنش دوم فواصل زمانی متفاوتدر 

qRT-PCR مختلف  ماریدر سه تT ،P  وP+T  نسبت به تیمار

بدون اعمال پیش تیمار  T ماریدر ت اهانیگانجام شد.  (C) شاهد

که در یحال ، دردمایی، تنها تحت تنش گرمایی واقع شده بودند

پیش تیمار تحت  گیاهان بدون اعمال تنش دوم فقط P ماریت

پیش پس از نیز گیاهان  P+T ماریقرار گرفته بودند. در ت دمایی

ی ژن انیب راتییتغ. تحت تنش دوم قرار گرفته بودند ،تیمار دمایی

NRT1 سهیدوم در مقا ییساعت پس از فراغت از تنش گرما کی 

 افتهی شبرابر( افزای 7/19ای )قابل توجه زانیبه م P+T/T یماریت

 انیاز تنش دوم، ب تساعت پس از فراغ 24، الف(. 2 شکلبود )

 یقابل توجه زانی( به مT مارینشده )ت میپرا اهانیژن در گ نیا

 کی یداری)در سطح معن افتیشاهد کاهش  اهانینسبت به گ

شاهد  اهانینسبت به گ P+Tو  P یمارهایکه در تدرصد( حال آن

 زین P+T/T یماریت سهیمشاهده نشد. در مقا یاقابل ملاحظه رییتغ

ساعت پس  48، ب(. 2شکل)گزارش نشد  داریمعن انیب راتییتغ

 یمارهایت یژن در تمام نیا انیاز فراغت از تنش دوم، سطح ب

ساعت  72، ج(. 2 شکلگزارش شد ) داریمعنریمورد مطالعه غ

 اهانیگدر  های این ژنمیزان رونوشتپس از فراغت از تنش دوم، 

( T ماری)ت قرار گرفته بودند ییکه تحت تنش گرما یانشده میپرا

 نیا یانیب راتییتغ زانیم زین P+T ماریدر ت. افتیکاهش شدت  به

. با این حال تغییرات گزارش شد یشاهد منف اهانیژن نسبت به گ

، 2شکل) دار گزارش نشدمعنی P+T/Tبیانی در مقایسه تیماری 

ساعت پس از فراغت از تنش  کی NRT2ژن  انیب زانیم .د(

افزایش د شاه اهانینسبت به گ P+T ماریدوم در ت ییگرما

 رییتغ Tو  P یمارهایدر تکه ی، درحالداری را نشان دادمعنی

 یالگو سهیشاهد مشاهده نشد. مقا اهانیگ بهنسبت  یداریمعن

( نسبت به گیاهان P+Tگیاهان پرایم شده )تیمار ژن در  نیا انیب

نشان داد  برابری( را 35ی )داریمعن شیافزا( Tپرایم نشده )تیمار 

ساعت پس از فراغت از تنش  24 کهآنحال، ، الف(3 شکل)

ژن نسبت به  انیب زانیم P+Tو  P ماریدوم، در هر دو ت ییگرما

 48، ب(. 3 شکل) افتیکاهش  یداریشاهد در سطح معن ماریت

 و P رهایمایژن در ت نیا انیساعت پس از فراغت از تنش دوم، ب

P+T ین همچنین میزان رونویسی ا. افتی شینسبت به شاهد افزا

برابر نسبت به  8/8 (P+Tژن در گیاهان پیش تیمار شده )تیمار 

، ج(. 3 شکل) ( افزایش یافتTگیاهان پیش تیمار نشده )تیمار 

 انیب زانیم راتییتغ ،دوم ییفراغت از تنش گرما ساعت پس از 72

 داریمعن نسبت به شاهد مورد مطالعه یمارهایژن در تمام ت نیا

برابر  P+T 4/8 ماریت در ویسی این ژنسطح رونکه ینبود، در حال

 ، د(.3شکل) افزایش یافت T مارینسبت به ت

جذب  زانیبر م زندهریغ یهاتنش یاز اثرات منف یمطالعات متعدد

در  .گزارش شده است مختلف اهانیدر گ تروژنین ونیلاسیمیو اس

 تراتین ناقلینکدکننده  یهاژن یانیب لیپروفا یکه بر رو یامطالعه

و  1 تروژن،ین ونیلاسیمیثر در اسؤم یهاژن نیو همچن ومیونو آم

سرما و گرما  ،یخشک ،یشور یهاساعت پس از اعمال تنش 24

 اکثر انیکه ب مشخص شدصورت گرفت،   Brassica junceaدر

 تواندیامر م نیکه ا افتیکاهش  زندهریغ یهاها تحت تنشژن

 باشد زندهریغ یهاتحت تنش اهیکاهش رشد گ یهااز علت یکی

(Goel and Singh 2015). 
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ساعت )د( پس از اعمال تیمارهای  72ساعت )ج( و  48ساعت )ب(،  24ساعت )الف(،  1های زمانی ( در بازهCنسبت به تیمار شاهد ) NRT1میزان بیان ژن  -2شکل

ی کار رفته در نمودار، تغییرات بیان ژن در مقایسههپیکان ب (.ار دمایی+تنش دومپیش تیم -P+Tتنش دوم )بدون پیش تیمار دمایی( و  -Tپیش تیمار دمایی،  -Pمختلف )

 دهد.را نشان می P+T/Tتیماری 

 دار بودن(عدم معنی nsداری درسطح پنج درصد، داری در سطح یک درصد، *معنی**معنی)

 

 
ساعت )د( پس از اعمال تیمارهای  72ساعت )ج( و  48ساعت )ب(،  24عت )الف(، سا 1های زمانی ( در بازهCنسبت به تیمار شاهد ) NRT2میزان بیان ژن  -3شکل

ی کار رفته در نمودار تغییرات بیان ژن در مقایسه هپیکان ب (.پیش تیمار دمایی +تنش دوم -P+Tتنش دوم )بدون پیش تیمار دمایی( و  -Tپیش تیمار دمایی،  -Pمختلف )

 دهد.را نشان می P+T/Tتیماری 

 دار بودن(عدم معنی nsداری درسطح پنج درصد، داری در سطح یک درصد، *معنیی**معن)
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 تهیدو وار تروژنین سمیاثر تنش گرما در متابولدر مطالعه دیگری 

قرار گرفت.  یمورد بررس Brassica campestrisحساس و مقاوم 

 تهیدر هر دو وار ومیو آمون تراتین ینشان داد که محتوا جینتا

اثر تنش  در مطالعه دیگری .(Yuan et al. 2017) تافیکاهش 

ثر در جذب ؤم ناقلین تیو فعال زانیم ،ییگرما در جذب مواد غذا

مورد  یگوجه فرنگ اهیگ شهیو آهن در ر میفسفر، پتاس تروژن،ین

نشان داد که تنش گرما سرعت جذب  جی. نتاگرفت مطالعه قرار

آن کاهش در رشد را کاهش داده بود که علت  ییماده غذا 4هر 

 یهانیکاهش غلظت پروتئ جهیو در نت شهیر غشاء بیو آس شهیر

 .Giri et al) بوده است هانآ تیکاهش فعال ایثر در جذب ؤم

در مطالعه ما، مقایسه الگوهای بیانی این دو ژن در  .(2017

های متفاوت پس از فراغت از تنش گرما نیز نشان داد که زمان

( سبب کاهش Tپیش تیمار دمایی )تیمار اعمال تنش گرما بدون 

ساعت پس از اعمال  72و  NRT1 24قابل توجه میزان رونویسی 

حال تنش گرما شد که با نتایج تحقیقات قبلی مطابقت دارد، با این

در ساعات زمانی متفاوت پس  NRT2تنش گرما نتوانست بیان ژن 

توان ها میتهاز اعمال تنش گرما را تحت تاثیر قرار دهد. از این یاف

با توجه به عدم تأثیرپذیری تغییرات  NRT2نتیجه گرفت که ناقل 

تواند کاندیدای مناسبی برای بهبود بیانش تحت تنش گرما می

NUE هایی با منابع کار گرفته شود که در خاکههایی بدر واریته

 کنند. محدود نیتروژن در شرایط تنش گرما رشد می

جایی که تنش گرمایی به طور کلی جذب نیتروژن و رشد از آن

دهد، از این رو مهم است بدانیم آیا پیش تیمار گیاه را کاهش می

تواند به تقویت جذب منابع نیتروژن تحت شرایط تنش دمایی می

گرمایی در گیاه کلزا کمک کند یا خیر. هر چند که تا پیش از 

تیمار دمایی در پیشای در خصوص نقش مطالعه کنونی، مطالعه

ثر در انتقال نیترات در کلزا صورت نگرفته ؤهای مالقاء بیان ژن

بود، اما اخیرا اهمیت سازوکار پیش تیمار دمایی در بروز تحمل 

اکتسابی به گرما بسیار مورد توجه جوامع علمی قرار گرفته است. 

از این جهت که تغییراتی در  1واسطه پرایمینگهتحمل القاء شده ب

کند، نسبت به تحمل پایه گیاه که تنظیمی ملکولی گیاه القاء میشب

(. از Samantaray and Allu 2024کند )بسیار کارآمدتر عمل می

های این رو در این آزمایش اثرات حافظه تنش گرمایی بر بیان ژن

                                                           
1 Priming-induced stress tolerance 

مورد مطالعه مورد بررسی قرار گرفت. نتایج نشان داد که افزایش 

ی که تحت پیش تیمار گرمایی قرار در گیاهان NRT1بیان ژن 

ساعت پس از تنش دوم دوام یافت. حال  1گرفته بودند تنها تا 

 24به استثنای نوسان بیانی نامعمول  ،NRT2آنکه در ارتباط با ژن 

ساعت بعد از تنش  72ساعت پس از تنش دوم، بیان افزایشی تا 

همچنان حفظ شده بود. مطالعات قبلی نشان داده است که در 

اند، الگوی گیاهانی که تحت پیش تیمار گرمایی قرار گرفته

ای دارند به محض وقوع هایی که ماهیت حافظهرونویسی ژن

شود. با این حال این الگوی بیان مجدد تنش گرمایی، تقویت می

تواند حداکثر تا چند روز پس از وقوع تنش تقویت شده تنها می

لوم نیست چه سازوکارهایی طور دقیق معدوام داشته باشد. هنوز به

 ;Liu et al. 2018کنند )مدت زمان حافظه رونویسی را محدود می

Oberkofler et al. 2021)جا که پس از وقوع هر تنش، ، اما از آن

های پاسخ دهنده به تنش را حافظه رونویسی، بیان تقویت شده ژن

سابی تواند نقش مهمی در تحمل اکتبدنبال دارد، این استراتژی می

در  خصوص در گیاهانی که در طول دوره رشدی مرتباًبه تنش به

گیرند، داشته باشد. در زای محیطی قرار میمعرض عوامل تنش

آزمایش اخیر، مدت زمان حافظه رونویسی در دو ژن مورد مطالعه 

به دنبال پیش تیمار گرمایی متفاوت بود از این رو آزمایشات 

ثر بر دوام حافظه ؤعوامل متر دیگری لازم است تا تکمیلی

رونویسی مورد بررسی قرار گیرد. اما با توجه به محدودیت منابع 

نیتروژن در خاک مورد مطالعه، تقویت بیشتر سطح رونویسی ناقل 

NRT2  در مقایسه با NRT1 با توجه به میل ترکیبی بالای آن در

هایی با منابع محدود نیتروژن قابل انتظار جذب نیترات در خاک

رسد که پیش تیمار دمایی با تقویت جذب نیتروژن نظر میبود. به

تواند ظرفیت تحمل به تنش گرما را در این در دماهای بالا، می

 یجیتدر شیکه افزا گیاه افزایش دهد. گزارشات قبلی نشان دادند

اثر تنش  پیش از مواجهه با تنش بعدی )پیش تیمار گرمایی(، دما

اتلاف منابع کربن و محدود کردن با ا را در کلز ییگرماشدید 

 .Delamare et alنیتروژن از طریق ترشحات ریشه کاهش داد )

های کلزایی در مطالعه قبلی نیز نشان داده شد که گیاهچه (.2023

که تحت پیش تیمار گرمایی قرار گرفته بودند، نسبت به گیاهانی 

ایی که تحت پیش تیمار گرمایی نبودند، در مواجهه با تنش دم

ثر در حافظه تنش ؤهای مهای رشدی و بیان ژنبعدی شاخص
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(. در Taherifar and Taheri 2024ها تقویت شده بود )گرما در آن

 B. juncea دیگری کاهش اثرات منفی تنش گرما در مطالعه

تیمار گرمایی در القاء سریع مکانیزم حذف واسطه عملکرد پیشهب

ROS  و بیان فاکتورهای شوک گرمایی، افزایش تحمل به تنش و

 Samantarayوری در این گیاه را به دنبال داشته است )بهبود بهره

et al. 2023تیمار گرمایی در پاسخ به تنش دمایی در (. اثرات پیش

مراحل اولیه فاز زایشی در گندم زمستانه با افزایش میزان ساکارز، 

ای، محتوای کلروفیل، افزایش فعالیت افزایش هدایت روزنه

آلدهید و دیاکسیدانی، کاهش محتوای مالونهای آنتیآنزیم

اکسیژن همراه بوده است. از این رو این سازوکار تا های فعال گونه

حد زیادی کاهش عملکرد دانه ناشی از تنش گرما را در مقایسه با 

(. در مطالعه Fan et al. 2018گیاهان پیش تیمار نشده جبران کرد )

ثری تحمل ؤطور متیمار گرما به مشابه دیگری مشاهده شد پیش

گندم زمستانه با افزایش های اکتسابی گرمایی را در گیاهچه

وری استفاده از نور، حفظ توازن وضعیت اکسیداسیون/احیاء بهره

 .Wang et alاکسیدانی تقویت کرده است )و افزایش توان آنتی

(. همچنین پیش تیمار گرمایی، تحمل به تنش گرمایی در 2014

های های گندم زمستانه را با افزایش سطح بیان ژنگیاهچه

دهنده به پاسخ هایه گرما و همچنین ژندهنده بپاسخ

شده افزایش داد پرایمهای غیرها در مقایسه با گیاهچهاکسیدانآنتی

(Khanzada et al. 2024).  با بررسی ترکیب متابولوم گیاه

تیمار گرمایی، نقش عواملی چون آرابیدوپسیس تحت پیش

نوز، دار، الیگوساکاریدهای خانواده رافیاسیدهای آمینه شاخه

های و سایر توکوفرول تولید بتائین گلیسینهای لیپیدی و متابولیت

در بهبود تحمل اکتسابی و افزایش ظرفیت عملکردی  ضروری

(. در حقیقت این Serrano et al. 2019گیاه مشخص شد )

سازهای ها و پیشاکسیدانها، آنتیعنوان اسمولیتترکیبات به

ه با آثار سوء تنش گرما کمک رشد، به بازیابی گیاه در مقابل

فرنگی نیز پیش تیمار گرمایی، سازگاری کنند. در گیاه گوجهمی

های مکرر گرما را با کاهش دمای برگ و گیاه برای مقابله با تنش

 (. Zhou et al. 2020افزایش تبخیر تقویت کرد )

های این آزمایش اهمیت نقش پیش تیمار دمایی و در مجموع یافته

ثر در جذب ؤهای مافظه رونویسی در تقویت بیان ژناستقرار ح

رسد این نظر میگرما را تایید کرد. از این رو به نیترات تحت تنش

عنوان یک استراتژی کارآمد برای کاهش آستانه سازوکار بتواند به

 کار گرفته شود. های مکرر دمای بالا بهحساسیت گیاه کلزا به تنش
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