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A B S T R A C T 

Plants are able to acquire thermotolerance to the subsequent lethal stress through 

memorizing previous heat stress (HS) (Priming). A priming effect that can be sustained 

for several hours, days, or even generations after reverse heat stress, is called heat stress 

memory. The aim of this study was to identify effective key genes in establishing and 

maintaining heat stess memory. To achieve this, microarray data of the expression 

profile of Arabidopsis samples were retrieved from the GEO (Gene expression 

omnibus) database and differentially expressed genes (DEGs) were identified based on 

their higher transcriptional activation following recurring stress (in P+T/P treatment 

comparison) and their sustained induction even 52 hours after stress relief (during 

memory phase).The identified genes were further analyzed by bioinformatics tools for 

gene ontology (GO) classification and protein-protein interaction (PPI) networks. GO 

terms analysis disclosed that the up-regulated DEGs were mainly associated with 

cellular response to heat, heat acclimation and protein folding. By clustering of PPI 

networks in the term related to response to heat (in P+T/P treatment comparison), 

several candidate genes involved in thermomemory were identified including HSP70T-

2, HSP91,  AR192, HSP60,  HSP70,  BIP2,  J2,  CLPB4,  HOP3,  HSP101,  ROF1, HSFA3,  

HSFA2,  HSP70B,  CLPB3,  FES1A, MBF1C. Also, based on the sustained differential 

expression of genes even 52 hours after the priming phase, it was determined that genes 

responsible for maintaining heat stress memory were mainly members of the small heat 

shock protein family (sHSPs) such as HSP17.6, HSP21, HSP17.6II, HAS32, HSP17.4, 
HSP18.2 and HSP22. KEGG (Kyoto Encyclopedia of Genes and Genome) pathway 

analysis revealed that the HS memory genes were mainly involved in protein processing 

in the endoplasmic reticulum (ER) and oxidative phosphorylation. Furthermore, the 

analysis of cis-regulatory elements in the promoter regions of the thermomemory genes 

revealed that the transcription factors families of bZIP, AP2;B3;RAV, MYB/SANT, 

HD-ZIP and GATA; tify had the highest binding sites in their upstream regions. In 

summary, these findings provide useful information about functional and regulatory 

analysis of genes involved in the establishment and maintenance of heat stress memory, 

as well as their protein network interactions. This information can be used to improve 

the heat tolerance capacity of plants under extreme heat stress. 
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در   ییثر در اس  رقرار و ا  داوف هافن  ه ا  ن  گرم  اؤم     یدیکل  یهاژن  ییشناسا

 هیزآرایر یهابا اسرفاده از داده سیدوپسیآراب یهااهچهیگ
 

 3سادات صدره یآ، *2یهنگامه طاهر ،1یآباد انیکآانا ال 
 

 ه چکید
های کشنده بعدی )برگشتی( تحمل گرمای قبلی )پرایمینگ(، نسبت به تنش   گیاهان قادرند از طریق به خاطر سپردن تنش 

شود، ها پس از تنش گرمایی برگشتی حفظ می ها، روزها یا حتی نسل گرمایی بدست آورند. اثر پرایمینگ که برای ساعت 
از  شود. حافظه تنش گرمایی نامیده می  و تداوم حافظه تنش  این مطالعه شناسایی ژن   هدف  های کلیدی موثر در استقرار 

داده  مطالعه،  این  در  است.  نمونه گرمایی  بیانی  پروفایل  ریزآرایه  داده های  بانک  از  آرابیدوپسیس   Gene)های  های 

expression omnibus) GEO  شان تحت تنش  تر رونویسی هایی با بیان افتراقی بر مبنای فعالیت بیشآوری  و ژن جمع
ساعت پس از فراغت از تنش )فاز    52و همچنین القاء بیان پایدار تا   ( P+T/Pبرگشتی نسبت به تنش اول )مقایسه تیماری  

ژن  شدند. سپس  شناسایی  دسته حافظه(  جهت  بیوانفورماتیک  ابزارهای  وسیله  به  شده  شناسایی  هستی های  شناسی بندی 
 (Gene Ontology و شبک ( مورد بررسی Protein-protein interaction networksکنش پروتئینی ) های برهم ه ( 

هایی با بیان افزایشی عمدتا با پاسخ سلولی و خوگیری به گرما ها نشان داد که ژن شناسی عبارت قرار گرفتند. بررسی هستی 
در "پاسخ به گرما  "مربوط به    پروتئینی در عبارت   کنش بندی شبکه برهم و تاخوردگی پروتئین مرتبط بودند. از طریق خوشه 

از ژن P+T/Pمقایسه تیماری   ،  HSP70T-2،HSP90های کلیدی موثر در استقرار حافظه تنش گرما نظیر  ، تعدادی 

HSP60  ،AR192  ،HSP70  ،BIP2  ،J2  ،CLPB4  ،HOP3  ،HSP101  ،HSFA3  ،ROF1  ،HSFA2 ،
HSP70B  ،CLPB3  ،MBF1C  ،FES1A   ساعت    52ها تا  ند. همچنین بر اساس تداوم بیان افتراقی ژن شناسایی شد

از تنش اول )فاز پرایمینگ( مشخص شد ژن  از فراغت  پایداری حافظه تنش گرما دخیل هستند عمدتا  پس  هایی که در 
پروتئین  خانواده  اعضای  به  ) متعلق  کوچک  گرمایی  شوک  ، HSP17.6  ،HSP21  ،HSP17.6IIنظیر   (sHSPsهای 

HAS32  ،HSP17.4  ،HSP18.2    وHSP22   طریق از  زیستی  مسیرهای  بررسی  در  این،  بر  علاوه  بودند. 
های حافظه تنش گرما عمدتا در مسیرهای پردازش  مشخص شد که ژن  های کیوتو( ها و ژنوم )دانشنامه ژن    KEGGپایگاه 

اندوپلاسمی و فسفریلاسیون اکسیداتیو نقش داشتند.   سی عناصر تنظیمی سیس در ناحیه همچنین برر پروتئین در شبکه 
، bZIP،  AP2;B3;RAV ،  MYB/SANT  های حافظه تنش نشان داد که خانواده فاکتورهای رونویسی پروموتری ژن 

HD-ZIP  و  GATA; tify   ها  های مذکور بودند. در مجموع این یافته دارای بیشترین جایگاه اتصال در ناحیه بالادست ژن
های موثر در استقرار و تداوم حافظه تنش گرمایی و برهم کنش یز عملکردی و تنظیمی ژن اطلاعات مفیدی در خصوص آنال 

آنها در راستای بهبود ظرفیت تحمل گیاه تحت تنش شدید گرما استفاده    ان از تو ها ارائه داد که می های پروتئینی آن شبکه 
 کرد. 
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 مقدمه 
  یی در رشججد و نمججو و عملکججرد نهججا   ی ثر ؤ م نقش    ی ط ی وامل مح ع 
  ی ها جهت مقابله با آثار سوء تنش   اهان ی برعهده دارند. گ   ان اه ی گ 

در  ثر  ؤ م   ی ها ژن   ی ساز را جهت فعال   ی متنوع   ی ها پاسخ   ، ی ط ی مح 
بتواننججد    ب ی ترت ن ی بججد تججا    رنججد ی گ ی کار م و رشد و نمو به   سم ی متابول 
  یش تججنش افججزا   مخرب ت تحمل خود را جهت مقابله با آثار  ی ظرف 
مشخص شججده اسججت    . ( Bäurle and Trindade, 2020)   ند ده 

های ملایججم  که گیاهان پس از یک بازه زمانی رویارویی با تنش 
             ، ی اطلاعججات تججنش قبلجج بججا یخیججره  د  گرمججا قججادر خواهنججد بججو 

بعججدی    هججای بججه تنش قدرتمنججدتر(    ا یجج   تر ع ی )سر پاسخ کارآمدتری  
  شججود ی م   ده یجج نام   نججگ ی م ی تحججت عنججوان پرا که    ند ی فرا   ن ی ا   ، دهند 

 (Hilker et al., 2016 & Lämke and Bäurle, 2017  ) ،  
سوماتیکی را در طول سججیکل زنججدگی گیججاه ایجججاد    تنش   حافظه 

یابججد  های بعججد هججم ادامججه می که در برخی مواقع تا نسل   کند می 
 (Oberkofler et al., 2021  .) ی هججا از ژن   ی تاکنون تعداد کمجج  

  یی شناسججا   ای حافظججه   ی هججا عنوان ژن القاء شده تحججت تججنش بججه 
  ی ها را برمبنا ژن   ن ی ا   حال ن ی با ا   ، ( Liu et al., 2018a)   اند شده 

  م ی بججه دو دسججته تقسجج   بججه تججنش   شججان ی س ی پاسججخ رونو   ی چگونگ 
ی پس از تنش اول  دار ی پا  1ی س ی حافظه رونو  ، نوع اول در  : کنند ی م 

بلافاصججله    هججا این دسته از ژن   ای که بیان گونه ه گیرد ب می شکل  
یابد و تا چند روز پس از فراغججت از  پس از تنش اول افزایش می 

نججوع حافظججه    ن ی ا   . شود حفظ می همچنان  )فاز حافظه(  تنش اول  
به افزایش    ی ا مرحله   دو   ی ر ی دوره خوگ   ک ی اغلب بعد از    ی س ی و رون 

  ی سجج ی حافظه رونو حال آنکه نوع دوم  .  شود ایجاد می تدریجی دما  
ژن    ان یجج و القججاء ب   شججود ی نم   ختججه ی برانگ   ه یجج الزاما تحت تججنش اول 

 & Bäurle, 2018)   افتججد ی بلافاصله بعد از تنش دوم اتفججام م 

Oberkofler et al., 2021 ) .   ی ا حافظججه   ی ها با ژن   سه ی در مقا ،  
  ن یجج است کججه ا   ب ی ترت ن ی بد   ی ا رحافظه ی غ   ی ها ژن   ی س ی رفتار رونو 

تنش    نکه ی و بلافاصله بعد از ا   شوند ی واسطه تنش القاء م ه ها ب ژن 
  ی . از سججو گردد ی م به سطح قبل از تنش بر   انشان ی فروکش کرد ب 

هججای  هججا تحججت تججنش اول و تنش ژن   ن ی ا پاسخ رونویسی    گر ی د 
  شججوند ی در هر دو تنش القاء م   زان ی م   ک ی و به    بعدی مشابه است 

 (Bäurle and Trindade, 2020 .) 
بججه    ، پرایمینججگ   وسججیله ه القججاء شججده ب   حافظه تنش که    آنجا   از 

  ی ها به تنش   ی شتر ی تا با سرعت و شدت ب   دهد ی اجازه م گیاهان  
  در   نججده ی را در آ   نججگ ی م ی پرا   تججوان ی رو م ن یجج ا از    ، پاسخ دهند   ی بعد 

 
1. Transcriptional memory 

تر کججرد،  مقججاوم   ش کار برد تا محصولات را نسبت به تن به مزرعه  
کننججده حافظججه تججنش حاصججل از  عوامججل کنترل   یی لججذا شناسججا 

ن با  ا محقق   ر، ی اخ   ی ها است. در سال   ت ی حائز اهم   ار ی بس   نگ ی م ی پرا 
  ک ی ژنت   ی ها روش  د، ی کاند   ی ها ژن   یی شناسا   ی ها استفاده از روش

ند  ا ه توانسجججت   اُمجججیکس ی  هجججا داده رو بجججه جلجججو/ معکجججوس و  
و    ی اه یجج تججنش گ   ی ها پاسججخ   ی را بججرا   ی متعججدد   ی ها کننده م ی تنظ 

حججال،  ن ی ا کننججد. بججا    یی شناسا   ها کننده م ی تنظ   ن ی ا   ن ی کنش ب برهم 
طور کامججل  بججه هنججوز    ی مجج ی تنظ   ی فاکتورهججا   ن یجج ا   ن ی کنش ب برهم 

مطالعه حاضججر    در   (. Yamaguchi, 2021)   مشخص نشده است 
گرما،    در استقرار و تداوم حافظه تنش ثر  ؤ م   ی جهت شناخت اجزا 

  گججاه ی )موجججود در پا   ه یجج زآرا ی ر هججای  الگوهای بیججان افتراقججی داده 
NCBI ی ها اهچججججه ی در گ   یی دمججججا   نججججگ ی م ی ( حاصججججل از پرا  

شججدند و بججا    سججه ی مختلف بججا هججم مقا   ی مارها ی در ت   س ی دوپس ی آراب 
  ل یجج دخ   ی عملکرد   های گروه   ، استفاده از ابزارهای بیوانفورماتیکی 

اجججزای کلیججدی حافظججه رونویسججی تججنش    و   یی دما   نگ ی م ی ا در پر 
توسججعه  نژادی و  های بججه اسججتفاده در برنامججه جهججت  گرمججایی  

 معرفی شدند. به گرما    متحمل   ی ها ته ی وار 
 

 پیشینه پژوه  
و حافظججه تججنش    نججگ ی م ی متفاوت پرا   ی ها جنبه   ر ی در چند سال اخ 

  مججد مججورد توجججه قججرار آ کار   ی شجج ی آزما   ستم ی س   ک ی عنوان  ه گرما ب 
 Lämke et al., 2016a & Bäurle and)   گرفتججه اسججت 

Trindade, 2020 .)   م ی مطالعججات نشججان داده اسججت کججه تنظجج  
پججس از    تغییججرات   و   هججا نوکلئوزوم   نش ی نوع چ   ق ی از طر   ن ی کرومات 

تنظججیم  در    ی د یجج نقش کل   تواند ی م   ی ستون ی ه های  ترجمه پروتئین 
باشججد.    داشججته   زنججده ر ی غ   ی هججا بججه تنش   اه یجج پاسخ گ ها و  بیان ژن 

  ی سججتون ی ه   ی هججا ن ی پروتئ   نججال ی ترم -Nدم  تغییرات پس از ترجمه  
را    شججود ی م   ده ی چ ی که به دور نوکلئوزوم پ ای    DNA  ل ی تما   زان ی م 

کججردن    مسججدود   ا یجج   تسهیل در  تواند  دهد که این امر می تغییر می 
  داشججته باشججد   ش ژن نقجج   ان یجج ب   کننججدگان م ی اتصججال تنظ   گججاه ی جا 
 (Sequeira-Mendes et al., 2014 .)   است کججه    مشخص شده

  H3  سججتون ی ه   4  ت ی در موقع (  K4)   ن ی ز ی لا  شه ی ر   ون ی لاس ی مت ی تر 
 (H3K4 )    ماننجججد    ی اهجججان ی در گ   ی سججج ی شجججدن رونو فعال سجججبب

 (. Zhang et al., 2009)   شده است   س ی دوپس ی آراب 

 HSFA1فججاکتور شججوک گرمججایی  قبل از اعمال تنش گرمججا،  
 یسججلول توزولیدر سجج  (HSP) شججوک گرمججا هاینیپروتئ لهیوسهب

فعججال و ریحالججت غ  نیجج در ا  یاحافظججه  یها. ژنشودیداشته منگاه
 یافشججرده  اریبسجج   ینوکلئججوزوم  یها ساختارهااطراف آن  نیکرومات



 66 یی ... فظه تنش گرما مؤثر در استقرار و تداوم حا   ی د ی کل   ی ها ژن   یی شناسا طاهری و همکاران: 

 

در طول تججنش   هستند.  ریفق  H3K4  یگذارلهیمتدارند و به لحاظ  
چپرون آزاد شده و پججس از انتقججال   یهانیاز پروتئ  HSFA1گرما،  

 ریجج دهنده بججه تججنش نظپاسججخ  یهججاژن  یسازعالبه هسته باعث ف
HSFA2  هیجج ضمن اتصججال بججه ناحرونویسی  فاکتور  این    .شودیم 

در  H3K4 ونیلاسجج یمت ندیو آغاز فرا یاحافظه یهاژن  یپروموتر
 یکاهش فشججردگی کرومججاتین و القججادر    ینقش مهم  ،گاهیآن جا

 برعهججده دارد هججا پججس از تججنش دومایججن ژنتر بیججان سججریع
(Oberkofler et al., 2021). 

ای جهججت شناسججایی اجججزای دخیججل در حافظججه  در مطالعججه 
رونویسججی تججنش گرمججایی در آرابیدوپسججیس، الگوهججای افتراقججی  

شده در گیاهان تحت تنش گرمایی اول )پرایمینگ(  بیان های  ژن 
در مقایسه بججا گیاهججانی کججه تحججت    ( دوم )تنش  و تنش برگشتی  

، مججورد بررسججی قججرار  ( N)   یافته بودند   شرایط نرمال حرارتی رشد 
از مجمججوع  نتججایج نشججان داد کججه  .  ( Liu et al., 2018bگرفت ) 

)گیاهانی که    P+Tرا در تیمار    افتراقی   هایی که الگوی بیانی ژن 
(  ه بودنججد دمایی، تحت تنش دوم قرار گرفت   اولیه   بعد از پرایمینگ 

ط تحت  )گیاهانی که بدون اعمال پرایمینگ فق  T  تیمار  نسبت به 
ژن بیججان    33،  بودنججد ( حفججظ کججرده  ه بودنججد قرار گرفت   گرما تنش  
حججال    ، نشان دادند )+/++(   T/Nنسبت به     P+T/Nتری در قوی 
داری  بیان معنججی T/N ژن دیگر که در مقایسه تیماری    34آنکه  

ها تقویت شده  بیان آن   P+T/N نشان ندادند، در مقایسه تیماری 
ان افتراقی در مقایسججات تیمججاری  باتوجه به الگوی بی (.  0بود )+/ 

در  هرچنججد کججه  ها تایید شد.  ای این ژن شده، ماهیت حافظه   یکر 
ای از طریججق  هججای حافظججه ژن   مذکور به معرفججی برخججی مطالعه  

تر  جهججت درک دقیججق امججا  ،  پرداخته شد   P+T/Tمقایسه تیماری  
در استقرار حافظه تنش گرمایی لازم است الگوهای  مؤثر  عوامل  

مورد ارزیابی  نیز  ها بعد از تنش دوم نسبت به تنش اول  ن ژ  بیانی 
در    هججا بیججان افتراقججی ژن   رو در مطالعه حاضججر این از  د.  ن قرار گیر 

گیاهججانی کججه  )   Pتیمار  )پس از تنش دوم( نسبت به    P+Tتیمار  
        ( قججرار گرفتججه بودنججد   پرایمینججگ دمججایی تججنش اول  فقججط تحججت  

       حمججل گرمججایی اکتسججابی در استقرار ت مؤثر  جهت بررسی اجزای  
      هججای ژنججی مججورد بررسججی کنش گروه آنالیز عملکردی و بججرهم و  

 قرار گرفت. 
ثر ؤمجج ی  هججاعلاوه بر مطالعات پیرامون تغییرات کمیّ بیان ژن

، درک در اسججتقرار حافظججه تججنش ناشججی از پرایمینججگ دمججایی
های مولکولی تججداوم حافظججه تججنش در مطالعججات پایججه و مکانیسم

1رسججدبججه نظججر میای برخججوردار اسججت.  دی از اهمیت ویججژهکاربر
 

DEGشان را در طججول مرحلججه بازیججابی وی رونویسیلگهایی که ا
احتمججالاد در   ،کننججدتنش گرمایی( حفججظ می  فراغت از  دوره زمانی)

 ,.Ling et al) نقش داشججته باشججندتداوم حافظه استرس گرمایی 

در تججداوم ثر ؤهای مجج فججهلؤمبرخی مطالعات قبلی براساس    .(2018
و  HSF21 ،HSFA2حافظججه رونویسججی تججنش گرمججایی نظیججر 

HSA32 معرفججی شججدند  (Charng et al., 2006; Lämke et 

al., 2016a, 2016b; Sedaghatmehr et al., 2016 & 

Ling et al., 2018 ).   اما هنوز درخصوص اینکه چه فاکتورهای
نججد، ابهامججاتی وجججود  کن دیگری تداوم حافظه تنش را کنتججرل می 

پججس از  سججاعت    52و    4هججا  ژن   تغییرات بیان   ای، در مطالعه دارد.  
  Col-0اکوتیججو وحشججی  در    فراغت از تججنش اول )فججاز حافظججه( 

مورد بررسججی قججرار گرفججت. بججر ایججن  های آرابیدوپسیس  گیاهچه 
در    بیان افتراقی خججود را   ، ها ژن   تعدادی از   گزارش شد که   اساس

س از فراعت از تنش  ساعت پ   52و    4العه ) هر دو زمان مورد مط 
همچنججان  نسبت به گیاهان کنترل )غیر تججنش(    ( ی در فاز ریکاور 

از    جزئیاتی حال  با این   (، Stief et al., 2014a)   حفظ کرده بودند 
هججا در  کنش آن و بججرهم   تغییججرات بیججانی   ، های شناسایی شده ژن 

افتراقججی    و تنهججا تججداوم الگججوی   منتشر نشد   های پروتئینی شبکه 
 ,APX2, HSA32, HSP17.6Aهای مججذکور ) چهار عدد از ژن 

HSP22  در ساعات زمانی مختلف پس از فراغججت از تججنش بججا )
باتوجه به اینکه تداوم الگججوی    . شد تأیید    qRT-PCRاستفاده از  
عنوان ابججزار شناسججایی  بججه ها پس از فراغت از تججنش  افتراقی ژن 

گرمایی اکتسابی شججناخته شججده  در تداوم تحمل  های مؤثر  مؤلفه 
م  ر تف ، لذا در مطالعه حاضر از این پل ( Stief et al., 2014b)   است 

  52و    4هججا  جهت استخراج الگوهای تججداومی بیججان افتراقججی ژن 
که    آنجا   از از سوی دیگر  فراغت تنش استفاده شد.  از  ساعت پس  

توان  تنهایی نمی به   این الگوهای افتراقی با مطالعه اثرات انفرادی  
توضیح جامعی درخصوص عملکردهججای سیسججتماتیک مکانیسججم  

جهججت درک بهتججر  ، لذا  حافظه تنش در سطح سلولی بیان داشت 
ماهیججت  مکانیسم تداوم تحمل گرمایی اکتسابی و حافظه تججنش،  

هججا بججا اسججتفاده از ابزارهججای بیوانفورماتیججک نظیججر  ژن ایججن  
2  ، مسجججیرهای ا هججج شناسجججی ژن هستی 

  KEGG   های  و شجججبکه
 ی مورد تجزیه و تحلیل قرار گرفت. کنش پروتئین برهم 

 
 

 
1. Differentially expressed genes 

2. Kyoto encyclopedia of genes and genome 
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 شناسی پژوه  روش
و   هاکوتیلدون  پرایمینگ دمایی در وضعیت رشدی  نقش  که  آنجا  از

در  گیاهچه  سازگاریفنوتیپی  های  پاسخ آرابیدوپسیس  های 
های زمانی متفاوت پس  در دورهآرابیدوپسیس  های وحشی  اکوتیو

های حرارتی متفاوت مورد بررسی رژیمدر    ول  ت از تنش اوراغاز ف
است گرفته   ,.Stief et al., 2014a & Ling et al)  قرار 

پللذا    ،(2018 از  ابزار  بهتواند  می  پرایمینگرم  تفاستفاده  عنوان 
در مقیاس   مناسب مطالعه مکانیسم استقرار و تداوم تحمل گرمایی

بیژنومی   افتراقی  الگوهای  رونویسی  سطح  در  ژن  و  مورد ان 
گیرد قرار   آرابیدوپسیس   هیزآرایر  یهاداده از  رو،  این از  .  استفاده 

به    GSE103398  مربوط به پلتفرم   1GEO  داده   گاه یپا  موجود در
        شد   استفاده   (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo)  آدرس 

پل   میزان گیری  اندازه و   از  استفاده  با  نیز  ژن             رم تف بیان 
Affymetrix Arabidopsis ATH1 Genome Array    مورد

گرفت.   قرار  بیانی ارزیابی  الگوی  های  ژن   قدرتمندتر   برمبنای 
ها  ، پروفایل بیانی ژن پس از تنش دوم نسبت به تنش اول ای  حافظه 

تیمار   تیمار    P+Tدر  به  شد.    Pنسبت  آز سنجیده  مایش  براساس 
تیمار  داده شده  طراحی  نمونه   Pهای  به  که  مربوط  بود  مدت  به هایی 

  ه بودند قرار گرفت   گراد ی سانت   ه درج   37  م ی ساعت تحت تنش ملا   ک ی 
  و ه بود )فاز حافظه(  روز پس از اعمال تنش انجام شد   3  ی ر ی گ و نمونه 

تیمار  داده  به    P+Tهای  که ها نمونه مربوط  بود  از    یی  پس  روز  سه 
  گراد ی درجه سانت   37  ی فراغت از تنش اول در معرض تنش دوم )دما 

بلافاصله پس از    ی ر ی گ و نمونه   ه بودند ساعت( قرار گرفت   ک ی مدت  به 
های مربوط به  داده .  ه بود انجام شد )تنش برگشتی(  اعمال تنش دوم  

ن   تیمار  که   ز ی شاهد  بودند  آزما   گیاهانی  مدت  طول  تمام  در    ش ی در 
  . ( Liu et al., 2018b)  ه بودند قرار گرفت   گراد ی سانت   ی درجه   22  ی دما 

های حافظه تنش پس  از سوی دیگر باتوجه به تداوم بیان افتراقی ژن 
اول   تنش  از  فراغت  حافظه در  از    ، ( Stief et al., 2014a)   فاز 

ریز داده  گیاهچه های  پلتفرم   آرابیدوپسیس های  آرایه   براساس 

GSE83136    تیمار به دو  از    52و    4مربوط  از  ساعت پس  فراغت 
گرفت   اولیه   گرمای   تنش  قرار  بررسی  مورد  این  .  ند نیز           برای 

داده  خام  منظور  از  دریافت های  استفاده  با  پایگاه  از      بستة شده 
Limma   (Ritchie et al., 2015 ) ،   افزار  نرمR    روش براساس 

ها  داخل ریزآرایه سازی  شده و نرمال ارزیابی   2های اساسی تحلیل مؤلفه 

 
1. Gene expression omnibus 

2. Principle Component Analysis (PCA) 

و    Loessهای  ترتیب با استفاده از روش به ها  سازی بین نمونه و نرمال 
Quantile  بستة  انجام شد. از Limma  هایی با بیان  برای ارزیابی ژن

  خط   بر   آدرس   به   DAVID  دادة   پایگاه   در   شد.   استفاده   افتراقی 
https://david.ncifcrf.gov   نیز   و   ژیکی بیولو   مسیرهای   ارزیابی  

  های ژن   شناسایی   هدف   با   ها ژن   عملکردی   و   ساختاری   های ویژگی 
  STRING  افزار نرم   از   . گرفت   صورت   گرمایی   تنش حافظه    در   مؤثر 

پروتئین برهم   https://string-db.org  برخط   آدرس   به    ها کنش 
  1  تا   0  ترکیبی ة  نمر   با   را   ها ژن   بین   تعامل   افزار نرم   این   شد.   بررسی 
  پژوهش   این   در   0/ 4  از   بالاتر   ترکیبی   نمرات   با   تعاملات .  کند می   تعیین 

  هم   با   که   هایی پروتئین   تشخیص   برای   ادامه   در .  شدند   انتخاب 
  در   وزنی   های شبکه   در   همسایگی   گسترش   روش   از   دارند   کنش برهم 

  بزرگ   های ژن   شناسایی   ادامه   در   . شد   استفاده   Cytoscape  افزار نرم 
  به   مربوط   کلاسترهای   تعیین   و   CytoNCA  ار افز   نرم   کمک   به   اثر 
جهت    . شد   انجام    MCODEافزار نرم   با   شبکه   هر  نالیز  آ همچنین 

ژن  سیس  ناحیه  عناصر  گرمایی،  تنش  حافظه  به  مرتبط  های 
ژن  بالادست  سایت پروموتری  از  هدف     NCBIهای 

 (https://www.ncbi.nlm.nih.gov تنظیمی نواحی  و  شناسایی   )     
از  استفاده  )   با  (  http://plantpan.itps.ncku.edu.twابزار 

PlantPAN3   .مورد آنالیز قرار گرفت 

 

 های پژوه  یافره
آنال  داده ژن   ی افتراق  ان ی ب   ی زهای براساس  در  به    های ها  مربوط 

 05/0  داری ی ژن در سطح معن  1289تعداد    ، GSE103398  پلتفرم 
معن  ،  log2FC|>1|و تیمار  ی تفاوت  در     Pبه نسبت    P+Tداری 

داد  ا   که   ند نشان  افزا   509  ان ی م   ن ی از  کاهش   780و    ش ی ژن  ژن 
بیانی ژن حال آنکه در    . داشتند  ان ی ب     Pها در تیمار مقایسه پروفایل 

معنی  تفاوت  شاهد  گیاهان  به  نشدنسبت  مشاهده   همچنین  . داری 
  GSE83136پلتفرم   های مربوط به در داده   ی افتراقهایی با بیان  ژن 

گیاهان شاهد  پرایمینگ نسبت به  از  ساعت پس  52و  4در دو تیمار 
 4ژن با بیان افتراقی در تیمار    401  بر این اساس   .مشخص شدند 

از پرایمینگ نسبت به تیمار شاهد مشخص شد که   از ساعت پس 
در   . نشان دادند   ان ی ژن کاهش ب   232و    ش ی ژن افزا   169  ان ی م   ن ی ا 

نیز    52تیمار   پرایمینگ  از  پس  بی   96ساعت  با  افتراقی ژن  ان 
میان،   این  از  افزایشی و    87مشخص شد که  بیان  بیان    9ژن  ژن 

داشتند.  آتشف   کاهشی  ژن نمودار  در  شانی  افتراقی  بیان  با  هایی 
شکل  فوم تیمارهای   در  است.   1الذکر  شده  داده  که    آنجا   از   نشان 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo
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پرا   ی احافظه   ی هاژن   ان ی ب   ی القا از  حافظه(   نگ ی م ی پس  )فاز 
م  حفظ  ا   ، ( Stief et al., 2014b)   د شو ی همچنان  مبنا    ن ی بر 

ساعت پس  52و  4 مار ی خود را در هر دو ت  ی افتراق ان ی که ب  یی ها ژن 
 4و   ی شی افزا  ان ی ژن با ب  39همچنان حفظ کرده بودند )  نگ ی می از پرا 

کاهشی  بیان  با  که    شدند   ی معرف  ی احافظه   ی ها عنوان ژن به (،  ژن 

برخی   بیان  تغییرات  به  مربوط  این ژن اطلاعات  در جدول  از   1ها 
 خلاصه شده است.

 
 

 
 
 
 

 

 
 

                  مربوط  N نسبت به  P)الف(، تیمار   Pنسبت به تیمار  P+T های آرابیدوپسیس در تیمار هایی با بیان افتراقی در گیاهچه نمودار آتشفشانی ژن . 1شکل 

                                      هایساعت )د( پس از اعمال تنش نسبت به شرایط کنترل مربوط به داده   52اعت )ج( و س 4در تیمار   (،ب)  GSE103398 مربوط به پلتفرم هایبه داده 
 . GSE83136 مربوط به پلتفرم

 
هستی ژنارزیابی  تیماری   افتراقی  هایشناسی  مقایسه  در 

P+T/P   پلتفرم پایگاه    GSE103398  در  و   DAVIDدر 

دست  "ها عبارت"بندی  دسته سه  سلولی1بیولوژیکی  ة به   ،2 ،
(، BPیند بیولوژیکی )انشان داد که در فرالف(    2)شکل    3مولکولی 

های افتراقی افزایش یافته، مربوط به  ها برای ژن ترین عبارتمهم
( رونویسی  اسید GO:0006355تنظیم  آبسزیک  به  پاسخ   ،)

(GO:0006355( گرما  به  پاسخ   ،)GO:0009408  به پاسخ   ،)
( شوری  شبانهGO:0009651تنش  ریتم  روزی  (، 

(GO:0007623( هیپوکسی  به  سلولی  پاسخ   ،)GO:0071456  )
ها نشان  یافته این  ( بودند.  GO:0009414و پاسخ به کمبود آب )

 
1. Biological process (BP) 

2. Cellular component (CC) 

3. Molecular function (MF) 

که   نقش  DEGداد  گرمایی  تنش  حافظه  استقرار  در  که  هایی 
های DEGهای مرتبط با تنش گرما با سایر  DEGبر  دارند، علاوه

تنشمر با  شوری،  تبط  هیپوکسی  با  های  شرایط  و  آب  کمبود 
  ها عبارت  ترینمهم(  CC)  سلولی  بخش  در  همچنین  .ارتباط دارند

بیان    افتراقی  هایژن   برای  هسته   در  ی(افزایش)با 

((GO:0005634 ،  (سیتوزول)  سیتوپلاسم  (GO:0005737)، 

استرومای  (GO:0005886)  پلاسمایی  غشاء  کلروپلاست   و 
(GO:0009570  )مولکولی   عملکرد  بخش  در.  بودند  گرفته   قرار 
(MF)،   افزایش   افتراقی  بیان  با  هاییژن  برای  هاعبارت  ترینمهم  

  ، (GO:0003700)  رونویسی  هایفاکتور  فعالیت  به   مربوط   یافته

 خاص   توالی  به   اتصال  ،(GO:0005515)  پروتئین  به   اتصال

DNA  (GO:0043565  که بودند  میا(  این  به  مین  از  توان 
شوک  HSFA1D ,HSFA1E ,HSFA7Aگرمایی  فاکتورهای 



 69 ( 63-82)   1401فناوری گیاهان زراعی، سال دوازدهم، شماره دوم، پیاپی چهلم، زمستان  مجله علمی زیست 

 

 

 

,HSFA2 ,HSFB2A   و  HSFA3    .کرد بر علاوه اشاره 
گرمایی،   شوک  فاکتورهای فاکتورهای  خانواده  از  اعضایی 

به  MYB  ،bZIP  ،Zinc finger  نظیر  رونویسی پاسخ  فاکتور   ،
زیک اسید  دهنده به آبسپاسخشونده به عنصر  متصلاتیلن، فاکتور  

رونویسی    AP2و   فاکتورهای  فعالیت  عبارت  شدند. در  شناسایی 
 ,HSP70T-2هایژنمولکولی    عملکردمشخص شد که  همچنین  

HSP70, BIP2, HSP70B     به   به  اتصال"  هایعبارتمربوط 

  ، (GO:0044183)   "پروتئین  تاخوردگی   در  مؤثر  هایپروتئین

              (GO:0031072)  "گرما  شوک  هایپروتئین  به  اتصال"

 "اندخورده  تا  اشتباه  به  که  هاییپروتئین  به  اتصال"و  
(GO:0051787)   استنباط کردترتیب میبدین  .باشدمی   که   توان 

  به  دهندهپاسخ  هایژن   رونویسی  فعالیت  در  تأثیر   با   عوامل  این
  هموستازی   و  اکسیدانتیآنتی  هایسیستم  تنظیم  گرما،

  استقرار   در  مهمی  نقش  توانندمی  شده  سرشتوا   هایپروتئین
 .باشند داشته گرما تنش به نسبت اکتسابی تحمل

هستیدسته ژنبندی  حافظهشناسی  افزایشی های  بیان  با  ای 
تیمار  به    مربوط دو  در هر  بیانی  الگوهای  تداوم    52و    4آزمایش 

دمایی   پرایمینگ  اعمال  از  پس   پلتفرم  براساس ساعت 
GSE83136  ای در های حافظهژن  بیشترین فعالیتن داد که  نشا

بیولوژیکی   به گرمابه عبارت  مربوطبخش فرایندهای  پاسخ   های 
(GO:0009408)  پروتیئن تاخوردگی   ،(GO:0006457  )  پاسخ و 

تنش شوری   این  .  ب(  2)شکل    باشد( میGO:0009651)به  بر 
 ,HSP17.4هایژن ها نشان داد که  سازی ژنآنالیز غنی  ،اساس 

ATHSP22.0, HSP18.2, HSP17.6A    وHSP17.6II    در
زیستی گرما   (BP)  فرایندهای  تنش  به  پاسخ  نظیر    مختلف 

(GO:0009408( پروتیئن  تاخوردگی   ،)GO:0006457  پاسخ  ،)
( شوری  تنش  پراکسید  GO:0009651به  به  سلولی  پاسخ   ،)

( هیپوکسی GO:0042542هیدروژن  به  سلولی  پاسخ  و   ) 
(GO:0071456 )   .دارند و    HSP70T-2های  ژن   نقش 

HSP70B   گرما به  پاسخ  زیستی  فرایندهای  در 
(GO:0009408)،  پروتئین پاسخ  (GO:0006457)  تاخوردگی   ،

پروتئین به  )سلولی  تانخورده  تاخوردگی  GO:0034620های   ،)
شده  هدایتو تاخوردگی پروتیئن   ( GO:0042026مجدد پروتئین )

چپرون )توسط  دارند.    (GO:0051085ها  کد شده نقش  پروتئین 
زیستیدر    1BAG6  ژنتوسط   و    فرایندهای  گرما  تنش  به  پاسخ 

 
1. Bcl-2 associated athanogene 6 

پروتئین دارد  تاخوردگی  از  خانواده  BAGهای  پروتئین.  نقش  ای 
چندگانه  چپرونکمک عملکرد  با  با    هستندها  از   محافظتکه 
پروتئین  طویل  هایبخش یا مؤثری  طور  به  ،هاآبگریز  تجمع  از 

آنهمبر نامناسب  میکنش  جلوگیری  عملکردهای ها  کنند. 
شود هدایت می  BAG6واسطة  بهبیولوژیکی سیستم چپرونی که  

و   بوده  متفاوت  مختلف  سوبستراهای  آن   ازبرای  در نقش  ها 
تخریب   تا  غشا  متفاوت وسیلة  بهیکپارچگی  پروتئازوم  سیستم 

 (. Lee and Ye, 2013باشد )می

این نقش  در   اخیرا  گرما  تنش  به  پاسخ  در  پروتئین 
پروتئین کد   (.Arif et al., 2021شده است ) تأیید  آرابیدوپسیس  
توسط   فرایندهای   بودنسهیمبر  علاوه  2GOLS1  ژنشده  در 

در پاسخ به تنش اکسیداتیو    ،زیستی پاسخ به تنش گرما و شوری
(GO:0006979)    .دارد نقش  ژنآنزیم  نیز  این  توسط   ، کد شده 

از  سن را  گالاکتینول  میو-UDPتز  و  مسیر  گالاکتوز  در  اینوزیتول 
می کاتالیز  رافینوز  تنش  بیوسنتزی  تحت  ژن  این  رونویسی  کند. 

گرمایی   کنندهتنظیموسیلة  به گرما   شوک  فاکتورهای  رونویسی 
HSF3  شودکنترل می (Panikulangara et al., 2004) . 

حفاظت این  بیولوژیکی  به    کنندهعملکرد  پاسخ  در  اسمزی 
 dos Santos et)شده است  تأیید  و زیستی  زیستی  های غیرتنش

2020 al.,.)  3EGY3    آنالیز براساس  ژنغنینیز  در سازی  ها 
دارد نقش  شوری  و  گرما  تنش  به  پاسخ  زیستی  این  فرایندهای   .

دارد که تحت  زینک  به  اتصال  دومین  پروتئین کلروپلاستی یک 
اری آنزیم سوپراکسیددیسموتاز نقش مهمی در شرایط تنش با پاید

دارد  ROS  ترکیبات  هموستازی شوری  تنش  به  تحمل    و 
(Zhuang et al., 2021  .)HSA32  سازی نیز براساس آنالیز غنی

گرما  ژن به  خوگیری  و  گرما  تنش  به  پاسخ  به  ها 
(GO:0010286  .یافت اختصاص  بیشترین (  سلولی،  بخش  در 

بیانهافعالیت ژن با  (  GO:0005737)  سیتوپلاسم  به  افتراقی  ی 
 . اختصاص یافت

غنی بخش  سازی  آنالیز  ب(    2)شکل  مولکولی  عملکرد  در 
که  داد  فعالیت    نشان  عبارت ژنبیشترین  به  تنش  حافظه  های 

پروتئین" به  تانخوردهاتصال  اختصاص (  GO:0051082)  "های 
ژن  بهکه  یافت    ,HSP17.4, ATHSP22.0های عملکرد 

HSP70T-2, HSP18.2, HSP70B, HSP17.6A, 

 
2. Galactinol synthase 1 

3. Ethylene-dependent gravitropism-deficient and yellow-

green-like 3 
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HSP17.6II    یافته .  شدمیمربوط نشان  این  های ژن که    داد ها 
گرمایی  مؤثر   تنش  حافظه  تداوم  عملکرد  در  به  مرتبط  بیشتر 

که   دنباشها میچپرونهای شوک حرارتی کوچک و کمکپروتئین
فرایندهای   گرما،  در  به  خوگیری  گرما،  تنش  به  ی تاخوردگپاسخ 

ها ها و الیگومریزاسیون پروتئین، تاخوردگی مجدد پروتئینپروتئین
 تنشهایی که به   DEGهمچنین مشخص شد کهمشارکت دارند.  

تنش شوری، های مرتبط با   DEGدهند با سایرگرمایی پاسخ می
 تنش اکسیداتیو، پاسخ به پراکسید هیدروژن و پاسخ به هیپوکسی

 .نیز ارتباط متقابل دارند
هایی با بیان افزایشی مربوط به عبارت پاسخ به گرما برای  ژن

های مربوط کنش پروتئینی در دادهشناسایی و ترسیم شبکه برهم
تیماری   مقایسه  آزمایش  داده   P+T/Pبه  بر  پلتفرم مبتنی  های 

GSE103398    شکل( اطلاعات   3انتخاب شدند  الف(. همچنین 

باط با عبارت پاسخ به گرما  با بالاترین درجه ارت  "های کلیدیژن"
داده  جدول  در  در  مذکور  براساس   2های  است.  شده  مشخص 

ژ بیان  درخصوص نتغییرات  که  شد  مشخص  مطالعه  مورد  های 

HSFژن   HSFA1Eو  HSFA2  ،HSFA3  ،HSFA7A  هایها، 
و    P+Tتیمار    در به به)پرایمینگ  برگشتی(  تنش  آن  ترتیب  دنبال 
تیمار  16/4و    72/4،  3/ 86،  18/9 به  نسبت  )پرایمینگ   P  برابر 

همچنین  دادند.  نشان  بیان  افزایش  برگشتی(  تنش  بدون 
-HSP70  ،HSP70Tهای  ها، تغییرات بیان ژنHSPدرخصوص  

2  ،HSP70b،  HSP91    وHSP60    تیمار به    P+Tدر    Pنسبت 
برابر افزایش بیان    38/2و    315/3،  122/8،  5/ 52،  4/ 45ترتیب  به

 نشان دادند. 

)HSPوص  درخص کوچک  بیان sHSPsهای  تغییرات   )
ترتیب به   Pنسبت به  P+T در تیمار    HSA32و    HSP21های  ژن
داد  42/2و    32/8 نشان  بیان  افزایش  ازبرابر  شدن فعالکه    اجآن  . 

این ژن به محض  بیان  برگشتی(  رویارویی  ها  با تنش دوم )تنش 
لذا الگوی   در سطح بالاتری نسبت به تنش اول اتفام افتاده است،

ژن از  دسته  این  الگویبیانی  با  ژن  ها  حافظهبیانی  ای های 
(Lämke et al., 2016bاساس می این  بر  دارد.  توان  ( مطابقت 

را  ژن مذکور  ژن بههای  گرمایی عنوان  تنش  حافظه  کاندید  های 
دیگری نقش پرایمینگ دمایی در پروفایل در آزمایش    معرفی کرد.

ارزیابی قرار گرفت وها  بیانی ژن گیاه برنج مورد  نتایج    در  مشابه 
دستهدستبه بیان  کنونی،  تحقیق  از  ژنآمده  از  کدای  کننده های 

نظیر  پروتئین گرمایی  شوک    HSP70-15  ،HSP70های 
کلروپلاستی و    HSP70میتوکندریایی،    HSP90-6میتوکندریایی،  

نظی گرمایی  تنش  فاکتورهای  برخی  بیان  ،  HSFA-9ر  همچنین 
HSFA-4d    تیمار تیمار    P+Tدر  به  چهار  Pنسبت  تا  برابر   دو 

داد   نشان  در (Kushawaha et al., 2021)افزایش  همچنین   .
نتایج حاصل از تطبیق داده  با   RNA-Seq های  آزمایش دیگری 

 در  شدهتنظیم  هایژن  از  اینشان داد مجموعه   qRT-PCRنتایج  
از    رونویسی  سطح  HSP101،HSP22ی  هاHSPمتشکل 

،HSP18.5   ،HSP21  ،HSP70B  ،HSP18.2  و  HSF های  
HSF32  ،HSFA2  و  HSFB2b  تداوم  و  استقرار  نقش مهمی در 

 (Ling et al., 2018دارند ) گرمایی تنش حافظه

مقایسه  حاضر،  تحقیق   P  تیمار   در  ها ژن   بیانی   الگوی   در 
 از  پس  هاژن  بیانی   پروفایل  که   داد   نشان  شاهد  گیاهان   به  نسبت 

 الگوی  با  داری معنی   تفاوت   دمایی   پرایمینگ   از   روز   سه   گذشت 
)شکل    شاهد   تیمار   در   ها ژن   بیانی  یافته   1نداشت  این  ها ب(. 

 حافظه  فاز  طول  در  مداومی  بیان   ای حافظه   های ژن   نشان داد که
 دمایی،  پرایمینگ  از  روز   سه  گذشت   از  پس  حقیقت  در  و  ندارند 
 نظر  به   اما   است،   برگشته   نرمال  سطح   به   ها ژن   این   بیان   سطح 

 دوم  تنش  از  پس  هاژن  این  بیان   شدید  آنچه سبب القای  رسد می 
 (P+T  )تداوم   شده  ناحیه  در  ژنتیکی اپی   گذاری نشانه   است، 

 القای  دیگر  سوی  از.  باشد می   حافظه   فاز  در  هاژن   این  پروموتری
 9  افزایش )   P  به   نسبت P+T تیمار    در  HSFA2ژن    قدرتمند 
 پروموتری   ناحیه   در   ژنتیکی اپی   تغییرات   تداوم   تواند می (  برابری 

را   تنش  از  پس  هاآن   بیان   استمرار   و   ایحافظه  های ژن  دوم 
 .نماید   تضمین 
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 ساعت پس از پرایمینگ نسبت به کنترل  52و  4تیمار  هر دو  ای که بیان افزایشی خود را درهای حافظه ژن . 1 جدول

 .(log2 FC≥2درصد   5 داریاند )سطح معنی ه حفظ کرد
 

 Log FC (4 h after ACC) logFC(52 h after ACC) نام ژن ردیف

1 HSP17.6 C 9.201 5.83 

2 HSP17.6A 8.92 6.6 

3 HSP17.6II 8.84 4.99 

4 HSP18.2 8.49 6.64 

5 HSP21 8.24 4.34 

6 HSP22 8.23 5.47 

7 nad6 8.7 3.6 

8 HSP22.0 8.07 5.25 

9 APX2 7.58 5.09 

10 nad5 7.52 3.47 

11 HSA32 4.92 2.35 

12 Hsp70b 6.65 3.21 

13 ROF2 6.34 2.45 

14 HSP23.6-MITO 6.3 2.33 

15 BAG6 6.26 2.28 

15 COX1 6.07 2.74 

17 EGY3 6.04 2.6 

18 GolS1 6.06 4.98 

حرارتی پروتئین  شوک  عملکردشان  (HSPs) های  به   براساس 
باز تاکننده/  تاخوردگیانواع  نگهدارنده1کننده  تفکیک   2،    3کننده و 

،  Hsp60شوند. فولدازهایی مانند سیستم چاپرونین  بندی میتقسیم
Hsp70  و Hsp90    به وابسته  مکانیسم  یک  به   ATP در 

میخوردگی  تا کمک  خود  )سوبسترای  (.  Hall, 2020کنند 
نی قابل ترمیم نباشد یا وجود آن دیگر ضروری هنگامی که پروتئی

از  به  نیاز  و  باز   بین   نباشد  باشد،  داشته  وجود  آن  کنندگان بردن 
نظیر پروتئین  پروتئین می   Hsp100تاخوردگی  تاخوردگی  توانند 

دیده را باز کرده و برای حذف، آن را به یک پروتئاز تحویل  آسیب
 (.Sauer and Baker, 2011دهند )

 
1. Foldase/Unfoldase 

2. Holdase 

3. Disaggregase 

مانندارندهنگهد  کوچک HSP هایی   ( sHSP)  4های 
که   هستند   دالتون   کیلو   42  تا   12  بین   مولکولی  جرم  با  مونومرهایی

 توانندمی   اما   نیستند،   شده واسرشت  های پروتئین   مجدد   زدن  تا   به  قادر 
 مجدد  زدن   تا   تسهیل   و   نشده   تا   های پروتئین   به   انتخابی   اتصال   با 

 فوری  محافظت   ، ATP  به   وابسته   های چاپرون   دیگر   توسط   ها آن 
(، Wang et al., 2004)   نمایند   ایجاد   نامطلوب   شرایط   دربرابر 

های های آبگریز پروتئین با اتصال به بخش  ها همچنین این پروتئین 
آن  از تجمع  می تانخورده  ) ها جلوگیری   ,.HaslbecK et alکنند 

جداساز   ( 2019 درنهایت،  مانند و  زیرخ  Hsp100 هایی   انواده از 

ClpB  ها را از هم جدا ن شکنند و آ شده را می انباشته لی پپتیدهای  پ
 (.Mogk et al., 2018کنند ) می 

 
4. Short heat shock protein 
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 )الف(  GSE103398پلتفرم  مبتنی برهایی های افتراقی با بیان افزایشی مربوط به دادهشناسی ژنبندی هستیدسته . 2 شکل

 )ب( GSE83136 پلتفرمهایی با و داده 
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  مبتنی بر پلتفرمهایی داده   مربوط به "، پاسخ سلولی به گرما و خوگیری به گرماپاسخ به گرما"های حافظه تنش گرمای شناسایی شده در عبارت ژن  .2جدول 

GSE103398   در مقایسه تیماری(P+T/P ) ،مرکزیت میانی و مرکزیت درونی براساس درجه 
 

 هابندی ژندسته 

Genes 

Classification 

 ژننام 

Gene 

Name 

 های دیگردرجه ارتباط با گره 

Degree 

 مرکزیت میانی 

Betweenness 

Centrality 

 مرکزیت درونی

Closeness 

Centrality 
 HSFA2 22 96/432 61/0 

فاکتورهای تنش  

 گرما 
HSFA3 15 33/34 51/0 

(HSFs) HSFA7A 11 10/11 49/0 

 HSFA1E 9 73/8 48/0 

 HSP70 27 5/312 61/0 

های شوک  پروتئین

 گرمایی
HSP101 25 7/132 60/0 

(HSPs ) HSP70T-2 24 60 54/0 

 HSP70b 21 30 5/0 

 HSP91 18 85/15 5/0 

 HSP60 17 19 5/0 

های شوک  پروتئین

 گرمایی کوچک 
HSP21 16 7/9 

49/0 

 

(sHSPs) HSA32 14 33/58 
53/0 

 

عبارت   ژنی  ةشبک  با  مرتبط  هایژن  بندیکلاستر  ،ادامه  در

کلاستری"گرما  تنش  به  پاسخ"  های پروتئین  کنشبرهم  از  ، 
HSP70T-2،  HSP91،  AR192،  HSP60،  HSP70 ،  BIP2،  

J2،  HSP21 ،  CLPB4 ،  HOP3،  HSP101  و  ROF1   را  
کنش  نشان داد که برهمها  ب(. این یافته  3شکل  )  کرد  مشخص

مانند  چپرون نظیر  BIP2  ،HSPهایی  ،  HSP60  ،HSP70هایی 
HSP91کمک نظیر  چپرون،  چپرونAR192و    J2هایی  های  ، 

نظیر   نظیر  HSPو  HSP21 نگهدارنده  جداکننده    ClpB4های 
پرایمینگ    HSP101و از  ناشی  رونویسی  حافظه  استقرار  در 

از سوی دیگر مطابق با نتایج   باشند.دمایی، بسیار حائز اهمیت می
پروتئینبرهم پروتئینکنش  متقابل  اثرات  کلاستر،  این  در   ها 

HOP   باHSP70 برهم کمک،  با  AR192 چپرونکنش 
تعامل  HSP70 سوبسترایش پروتئین   ROF1و  شوک  با  های 

 و  HSP90شد. مطالعات نشان داده است که فعالیت  یید  أتگرمایی  

HSP70   توسط( تنش  توسط  القاء شده  پروتئین  ( که HOPیک 
باشد، تنظیم می   Hsp70-Hsp90دهندهپروتئین سازمان عنوانبه

کنش پروتئین همچنین برهم (،Carrigan et al., 2006شود )می
ROF1  ب(.    3شکل  )های شوک گرمایی مشهود است  با پروتئین

 ، کمپلکسمطالعات نشان داده است که در شرایط نرمال حرارتی

HSP90.1     و ROF1 شرایط در  دارند.  حضور  سیتوپلاسم  در 
پروتئین   آن  HSFA2تنش،  انتقال  می سبب  هسته  به  شود. ها 

فعالیت   تقویت  سبب  هسته  در  کمپلکس  این  و HSFA2 وجود 
های شوک گرمایی در طول دوره فراغت از  های پروتئینبیان ژن 
در استقرار تحمل   ROF1و    HSFA2شود، لذا عملکرد  تنش می

مدت در گیاهان بسیار حائز اهمیت است طولانیگرمایی اکتسابی  
(Meiri and Breiman, 2009.)    که است  شده  مشخص 

می  rof1 بیانبیش گرما  تنش  حافظه  بهبود  آنکه  حالشود،  سبب 
دهند  های حافظه تنش نشان مینقص در پاسخ  rof1های  موتانت
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(Standaert et al., 1990 & Meiri and Breiman, 2009 .)  
یافته این  میدرمجموع  نشان  که  ها  بر علاوه  Hsp70دهد 

پروتئین تجمع  از  جلوگیری  در  و عملکردش  شده  دناتوره  های 
های دناتوره شده ناشی از تنش  کمک به تاخوردن مجدد پروتئین

( باMayer and Gierasch, 2019گرما   ،)HSF   ،ها
و  چپرونکمک پروتئینها  برهمسایر  نیز  و  ها  دارد  کنش 
شبکهبدین پیچیده  ترتیب  میسیگنالینگ  هماهنگ  را  و  ای  کند 
پاسخنقش  تواند  می بروز  در  حافظه  مهمی  و  گرمایی  تنش  های 

 (. Zuiderweg et al., 2017رونویسی داشته باشد)
  از   متشججکل   پروتئینججی   کنش بججرهم   شججبکه   از   کلاسججتر   دومین 

  ، HSFA3 ،  HSFA2 ،  HSP70B ،  HSA32  هجججججججای پروتئین 
CLPB3 ، FES1A   و  MBF1C   ج(. مطالعات   3باشند )شکل می  

  حافظه   تداوم   در   مهمی   نقش   HSA32  که   است   داده   نشان   قبلی 
  از   رونویسججی   کننججده این فعال .  ( Bäurle, 2016)   دارد   گرما   تنش 

  حفظ   برای   کند می   ایجاد   کروماتین   ساختار   در   که   تغییراتی   طریق 
 Brzezinka etباشججد ) می   ضججروری   ای حافظججه   های ژن   فعالیت 

al., 2019 .)  HSFA2 ،   چیرون شججبه   پروتئین  HSA32   فعججال   را  
  در   سلول   هموستازی   حفظ   در   مهمی   نقش   فرایند   این   که   کند می 

 ,.Charng et al., 2006 & Lin et alدارد )   بججالا  دمججای 

در آرابیدوپسججیس  از سوی دیگر مشخص شده است که    . ( 2014
تر از  سججریع   HSA32  افظه خوگیری به گرما در غیاب پروتئین ح 

صججورت  به    HSA32هججای موتانت ای کججه  گونججه ه رود، ب بججین مججی 
مدت قادر به حفظ تحمل حرارتی اکتسججابی هسججتند امججا در  کوتاه 

مججدت نججاتوان هسججتند  طولانی استقرار تحمل حرارتججی اکتسججابی  
 (Yeh et al., 2012  از سوی دیگر ،)ClPB3    خانواده   اعضای از  

ClpB/Hsp100  ، هججای  پروتئین   از   همولوگیHSP101   موجججود  
  غشججای   تشججکیل   در   دخالججت   طریججق   از   کججه   است   کلروپلاست   در 

  ها کلروپلاسججت   در تحمججل   پلاستیدها   تمایز   ها و تیلاکوئید   داخلی 
 ,Mishra and Groverبسججیار اثرگججذار اسججت )   گرمججا   تنش   به 

2016 & Parcerisa et al., 2020 ) های ژنتیکججی و  . بررسججی
را    HSA32میزان ترجمججه    HSP101بیوشیمیایی نشان داد که  

دهججد. در  پس از فراعت از تنش گرما در فاز حافظه افججزایش می 
اندازد. این  می تأخیر  را به    HSP101نیز تجزیه  HSA32 عوض  
 تنهایی در غیججاب  بججه   HSA32دهججد کججه  ها نشججان می یافتججه 

HSP101  مججدت  طولانی تحمل گرمججایی اکتسججابی  قادر به ایجاد
     نیست، بلکه حلقه بازخوردی مثبتججی کججه بججین ایججن دو پججروتئین 

وجججود دارد در تججداوم حافظججه خججوگیری بججه تججنش گرمججا در  
مججؤثر  آرابیدوپسیس و سازگاری به نوسانات شدید دمججایی بسججیار  

یکججی دیگججر از اجججزای    FES1A(.  Wu et al., 2013اسججت ) 
  تبججادل   عنوان یک عامل ج(، به   3تر )شکل شدة این کلاس شناخته 

سیتوزولی، نقش مهمی در چرخه عملکرد    ( NEFs)   1نوکلئوتیدی 
HSP70   از طریججججق جداسججججازی  ADP   آن برعهججججده دارد    از

 (Dragovic et al., 2006 .)   ایججن،   بججر   عججلاوه  FES1   در        
  نیججز   انججد خورده  تججا   اشججتباه   به   که   سیتوزولی   های پروتئین   تخریب 

  خاموشی   آرابیدوپسیس،   در   .( Gowda et al., 2016)   دارد   نقش 
FES1A   دهججد  را افججزایش می   گرمججایی   تججنش   گیاه به   حساسیت

 (Zhang et al., 2010 ).   شده شناسایی   پروتئینی   اجزای   دیگر   از  
  در   موجججود   هججای پروتئین   کنش برهم   شبکه   از   حاصل   کلاستر   در 

  MBF1C  تججوان بججه ج( می   3)شججکل   گرما   تنش   به   پاسخ   عبارت 
  کججه القججای بیججان کمججک   اسججت   داده   نشججان   مطالعات   اشاره کرد. 

شججود  تنظیم می   HSFA1  توسط   MBF1Cرونویسی    کننده فعال 
 (. Khan et al., 2022)مقاله مروری  

 KEGG  ةداد  پایگججاه  در  متابولیکی  مسیرهای  بررسی  براساس 
 P+T/Pافزایشی در مقایسججه تیمججاری    بیان  با  هاییداده  به  مربوط

ساعت   52های مربوط به تداوم الگوی افتراقی تا  ( و داده4ل  )شک
 در  پروتئین  پردازش   پس از پرایمینگ، مشخص شد که مسیرهای

 ای دربرجسته  نقش  اکسیداتیو  فسفریلاسیون  و  اندوپلاسمی  شبکه
 ترموپرایمینگ  ةواسطهب  بالا   دمای  تنش  به  خوگیری  هایمکانیسم

 نیز مشخص شده بود کججه باتوجججه در مطالعات قبلی.  برعهده دارند
 از  پججس  گرمججایی  شججوک  هججایپروتئین  شدید  و  زودهنگام  یالقا  به

 پججروتئین  پججردازش   متابولیکی  مسیر  عملکردی  نقش  گرمایی  تنش
 بججالا   دمججای  تججنش  سیگنالینگ  و  دریافت  در  آندوپلاسمی  شبکه  در

 Nollen and Morimoto, 2002 & Zhou etاهمیججت دارد )

al., 2022 .) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
1. Nucleotide exchange factor 
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در    GSE103398 مربوط به پلتفرمهای داده در  پاسخ به گرما  ارتباط با عبارت ( درP+T/Pمقایسه تیماری   در(های کلیدی کنش پروتئینی ژنبرهم شبکة   .3شکل 

 ) ب و ج(.  های حاصل از آنو کلاستر)الف( آرابیدوپسیس  
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 مربوط هایهایی با بیان افتراقی مرتبط با حافظه تنش گرمایی در آرابیدوپسیس در داده ژن KEGGسی مسیر برر . 4شکل 

 (P+T/P مقایسه تیماری )  GSE103398 به پلتفرم
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خصججوص  ؤثر در تججداوم حافظججه رونویسججی در بررسی اجزای مجج  در 
در  ژن  GSE83136 ،12 مربوط به پلتفججرم هایی با بیان افزایشی داده 
ن در عبججارت تججاخوردگی پججروتئین  ژ   8رمججا و  گ رت پاسخ به تججنش عبا 

  از   حاصججل   کلاسججتر   و   پروتئینججی   کنش بججرهم   ة شججبک   . ند شناسایی شججد 
  در دو عبارت پاسخ به گرما و تججاخوردگی پججروتئین بترتیججب   های شبکه 

هججای  ژن "همچنین اطلاعات  . است  شده  داده  نشان   6و    5  های شکل 

درجه ارتباط با عبارت پاسخ به گرمججا در  با بالاترین  "ای کلیدی حافظه 
  دسججته   ایججن   ة حافظ   بیان   الگوی   براساس  مشخص شده است.   3جدول  

  نسججبت   اول   تججنش   از   پس   ساعت   52  و   4  افزایشی   بیان   تداوم )   ها ژن   از 
  ایججن   در   ای حافظججه   هججای ژن   عمده   که   شد   مشخص (  کنترل   شرایط   به 

کوچججک   ی هججا HSP خججانواده  بججه  متعلججق   پروتئینی،   کنش برهم   ة شبک 
  بیججان   sHSPs  هججای ژن   کججه   داد   نشججان   نیججز   قبلی   باشند. مطالعات می 

دهنججد  می  نشججان ( حافظججه  فججاز )  گرمایی  تنش  توقف  از  پس  را  پایداری 
 (Lämke et al., 2016a ،)   هججای ژن   بیججان   ی القججا   کججه   ای گونججه ه ب  

HSP21 ،  HSP22  و HSP18.2  دارد   ادامججه  همچنججان  حافظه  فاز  در
 (Sedaghatmehr et al., 2016 ) . 

و    HSP22  ،HSP18.2مطالعججات دیگججر نیججز نشججان داد کججه  
HSP17.6II   مقالججه مججروری    باشند با حافظه تنش مرتبط می(Khan 

et al., 2022 )  . هججایی ماننججد  همچنین مشخص شد که جهش در ژن
HSP21  ،HSP22 ،HSP17.6C    و HSA32   منجججر بججه نقججص در

هججا  بیججان ایججن ژن بیش ،  در مقابل   شود. های سازگاری به گرما می پاسخ 
افزایش رشد گیاه و سازگاری به گرما را در مقایسججه بججا گیاهججان نججوع  

 Lämke et al., 2016a; Sedaghatmeh etوحشی به همراه دارد ) 

al., 2016 & Yamaguchi et al., 2021 ).   القججای    از سوی دیگججر
پججس از    HSP17.6C  و   HSP21  ،HSP22  هایی نظیججر sHSPبیان  

شده نسبت بججه گیاهججان  پرایم نش کشنده گرما در گیاهان  رویارویی با ت 
، از  ( Yamaguchi et al., 2021)   تر بججود تر و سججریع نشده قججوی پرایم 
افظه تنش مورد توجججه  های ح عنوان ژن به ها  sHSPرو، بسیاری از این 

 قرار گرفتند. 
 
 
 
 
 
 

  1بررسججی تعامججل عوامججل رونویسججی و عناصججر تنظیمججی سججیس 
 (CRE در ناحیه پر ) های هم بیان، اطلاعات مفیججدی در  وموتری ژن

 Heidari etدهد ) های تنظیمی بیان ژن ارائه می خصوص مکانیسم 

al., 2015  در مطالعه اخیر نتایج حاصل از بررسی عناصر تنظیججیم .)
هججای  های حافظه تنش گرمایی نشان داد که کججه توالی بالادست ژن 

CRE   گرما عمدتا بججا عوامججل  های کاندید حافظه تنش بالادست ژن
،  Myb/SANT; MYB; ARR-B  ،C2H2رونویسججی خججانواده  

bHLH  ،AP2; RAV  ،HD-bZIP   ،MYB-related    و
GATA;tify    تعامل دارند. اطلاعات تکمیلججی در خصججوص برخججی

ارائججه شججده    4در جدول  2ها فاکتورهای رونویسی و جایگاه اتصال آن 
اه  اسجججت. همچنجججین براسجججاس اطلاعجججات موججججود در پایگججج 

 (https://ppdb.agr.gifu-u.ac.jp )  PlantPromoterDB    مشخص
  bZIPهججای  کججه جایگججاه اتصججال پروتئین   ACGTشد که موتیججف  

 ,.Rolly et al)  های محیطی نقش دارد باشد و در پاسخ به تنش می 

2020; Zhang et al., 2022 های هدف  (، در ناحیه پروموتری ژن
 bZIP ی که دارای یججک دومججین وجود دارد. این فاکتورهای رونویس 

 Leuو ناحیججه  DNA حفاظت شججده متشججکل از ناحیججه اتصججال بججه 

Zipper   های رونویسججی در  باشند، نقش مهمی در تنظیم شججبکه می
 (. Jakoby et al., 2002)  ها بر عهده دارند یوکاریوت 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
1. Cis regulatory element (CRE) 

2. Transcription factor binding sequence (TFBS) 
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  هایدر داده  )ب( آن  حاصل ازکلاستر   پاسخ به گرما )الف( در آرابیدوپسیس و  ایی مربوط به عبارتهای حافظه تنش گرمژن کنش پروتئینیبرهم  ةشبک . 5شکل 

 GSE83136 پلتفرم مبتنی بر ساعت پس از پرایمینگ  52مربوط به تداوم الگوی افتراقی تا 

 
 

 
 

در   )ب( آن  حاصل ازکلاستر   و )الف( خوردگی پروتئین در آرابیدوپسیس تا های حافظه تنش گرمایی مربوط به عبارتژن کنش پروتئینیبرهم  ةشبک . 6شکل 

 GSE83136 مبتنی بر پلتفرم ساعت پس از پرایمینگ  52تداوم الگوی افتراقی تا   هایداده 

 

 



 78 یی ... مؤثر در استقرار و تداوم حافظه تنش گرما   ی د ی کل   ی ها ژن   یی شناسا ری و همکاران: طاه

 

ساعت   52ی تداوم الگوی افتراقی تا  هاداده  مربوط به"تاخوردگی پروتئین"و  "خ به گرماپاس"های شده در عبارت های حافظه تنش گرمای شناسایی ژن  .3جدول 

 براساس درجه، مرکزیت میانی و مرکزیت درونی GSE83136 مبتنی بر پلتفرم پس از پرایمینگ
 

 عبارت 
 

 مرکزیت درونی مرکزیت میانی  های دیگردرجه ارتباط با گره  ژننام  هابندی ژندسته 

  HSP70T-2 11 01/10 1 

 HSPs Hsp70b 10 55/6 91/0 

  HSP17.6A 10 55/6 91/0 

پاسخ به تنش  
 گرما 

 HSP21 9 88/2 84/0 

 sHSPs HSA32 9 28/4 84/0 

  HSP22 9 88/2 84/0 

  HSP17.6II 8 2 78/0 

  HSP17.4 7 0 73/0 

  HSP18.2 5 28/0 64/0 

 HSPs HSP70T-2 7 6 1 

  HSP70b 7 6 1 

  HSP17.6A 6 1 875/0 

تاخوردگی  
 پروتئین

 HSP17.6II 6 1 875/0 

 sHSPs HSP17.4 5 0 77/0 

  HSP22 5 0 77/0 

  HSP18.2 2 0 58/0 

 
 های کاندید حافظه تنش گرما ها و عوامل رونویسی اتصالی در ناحیه پروموتری ژنCRE برخی لیست .4جدول 

 

 نام ژن )فاکتور

 رونویسی(
 ژن  عملکرد  والی لوگو )عناصر سیس(  خانواده فاکتور رونویسی  

CCA1  MYB-related 

 

در تنظججیم ثر ؤمجج فججاکتور رونویسججی 
 روزی و فیتوکرومشبانهساعت 

TEM2;RAV2  AP2:RAV 

 

بیججان فعال تنظججیم  رونویسججی،  کننده 
 شده تحت تنش ءهای القاژن

Homeobox 

12(HB-12) 
 bZIP; Homeodomain;HD-ZIP 

 

کننده مثبت رونویسججی، پاسججخ تنظیم
 و کمبود آب به تنش اسمزی، شوری

KAN  MYB/SANT; MYB;G2-like 

 

بازدارنده رونویسججی، زشججد و توسججعه 
 ریشه جانبی

RAV1/EDF4  AP2;B3;RAV 

 

پاسخ سججلولی بججه هیپوکسججی، رشججد 
 های جانبیریشه
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 نام ژن )فاکتور

 رونویسی(
 ژن  عملکرد  والی لوگو )عناصر سیس(  خانواده فاکتور رونویسی  

PIF3  bHLH(Basic helix-loop-helix) 

 

کننججده رونویسججی، فعالبازدارنججده و 
تنظیم فتوسنتز، تنظججیم مورفولججوژی 

 ام های گیاهاند

STZ;ZAT10  
C2H2(Cys2/His2-type zinc-

finger protein) 

 

در پاسججخ ثر  ؤمجج ،  رونویسججیبازدارنده  
پاسججخ بججه سججیگنالینگ جاسججمونات، 

 غیر زنده های تنش

ARR14  Myb/SANT; MYB; ARR-B 

 

کننده تنظیم فعالکننده پاسخ،  تنظیم
پاسخ در مسیر سججیگنالی کننده های 

 سیتوکنین

GATA12  GATA; tify(zinc finger) 

 

، تنظججیم بیججان رونویسججی بازدارنججده
 دهنده به نورپاسخهای ژن
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