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A B S T R A C T 

Tomato (Solanum lycopersicum) is an annual, self-pollinated and diploid 

plant belonging to the potato family (Solanaceae). Different types of this 

plant form an important part of the world's diet. Bacterial diseases are one of 

the most important factors limiting tomato production worldwide. In the 

present study, by using transcriptome (RNA-seq) analysis followed by gene 

network analysis, the key genes involved in response to bacterial diseases 

were identified and their various characteristics were investigated. The results 

of the transcriptome analysis showed that bacterial pathogens have different 

effects on the transcriptome of tomato. Further analysis revealed 913 common 

differentially expressed genes among different bacterial treatments. Network 

analysis identified five key genes named large guanine nucleotide binding 

protein, mitogen-activated protein kinase 5, mitogen-activated protein kinase 

7, heat shock protein 90 kDa and hop-interacting protein. Further analysis of 

identified key genes showed that all of them contain biotic stress related 

regulatory elements (w-box, WRE3 and WUN-motif) in their promoter region 

and have an important role in responding to biotic stresses. The key genes 

identified in this research can be used in classic breeding programs or in 

production of disease-resistant transgenic plants after a more detailed 

examination. 
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علمی  نشریه    

فناوری گیاهان زراعیزیست  
 

 

 »مقاله پژوهشی«

  در   مختلوو    یی ا یوو باکتر   ی ها ه ی سوو    به   پاسخ   ی د ی کل   ی ها ژن   افتن ی   و   ی ژن   شبکه   ز ی آنال 

 ی فرنگ گ جه 

 
 4یپنج تایآناه ،3یعیسم  کامران ،2یاکبرآباد یعل ،*1یسهراب  دمحسن یس

 

 چکیده
و   ساله،یک  گیاهی   Solanum lycopersicum  علمی  نام   با  فرنگی گوجه   به   متعلق  دیپلوئید  خودگشن 
گوجهگونه   است.(  Solanaceae)  زمینیسیب   خانواده مختلف    غذایی   رژیم  از  مهمی  بخش  فرنگیهای 
بیماریمی  تشکیل  را  جهان  مردم باکتریدهد.  مهمهای  از  یکی  محدودایی  عوامل  تولید ترین  کننده 
-RNAهای ترنسکریپتومی )فرنگی در سطح جهان هستند. در این پژوهش با استفاده از آنالیز دادهگوجه

seq های باکتریایی در گوجه فرنگی  های کلیدی پاسخ به بیماریهای ژنی، ژن ( و به دنبال آن آنالیز شبکه
  گوجه   گیاه ترنسکریپتوم بیان  تغییرات  تحلیل  و   نتایج تجزیه شد.بررسی    آنهاخصوصیات مختلف    وشناسایی  
 بیشتر  بررسی  هستند.   گیاه  این  ومترنسکریپت  بر  متفاوتی  اثر  دارای  باکتریایی  هایپاتوژن   که  داد  نشان   فرنگی 
متفاوت  مورد  913  تعداد  که  داد  نشان  ترنسکریپتومی  تغییرات بیان  با    تیمارهای   بین  که  دارد  وجود  ژن 
شونده به  های پروتئین بزرگ متصل پنج ژن کلیدی به نام  ،هستند. آنالیز شبکه   مشترک  مختلف  باکتریایی

، پروتئین شوک  7میتوژن    با  شدهفعال  کیناز  ، پروتئین5میتوژن    با  شدهفعال  کیناز  نوکلئوتید گوانین، پروتئین
بتا و پروتئین بر  90حرارتی   ی را مشخص کرد. آنالیز پروموتر در ناحیه  hopکننده با  کنشهمکیلودالتونی 

 ،w-box)  زیستی هایتنش  به پاسخ تنظیمی های کلیدی نشان داد که همه آنها دارای عناصربالادست ژن
WRE3  و  WUN-motif  )های زیستی مهمی در پاسخ به تنش   خود هستند و نقش  پروموتری  ناحیه  در
توان از آنها  شده در این پژوهش، می های کلیدی شناساییهای بیشتر روی ژن بررسی پس از    کنند.ایفا می 
 د.مقاوم به بیماری بهره بر ههای اصلاحی کلاسیک و یا در تولید گیاهان تراریختدر برنامه 

 
  دانشکده   ،ی اه یگ   ک یژنت   و  د ی تول  ی مهندس   گروه 1

 . ران یا  ، اهواز   اهواز،  چمران   د ی شه   دانشگاه  ،ی کشاورز 
 مرکز   ،یباغ  و  یزراع  علوم  قاتیتحق   بخش2

 یع یطب  منابع   و   ی کشاورز  آموزش   و  قاتیتحق 
 ج یترو  و  آموزش  قات، ی تحق   سازمان   خوزستان، 
 .ران یا اهواز، ،ی کشاورز

  دانشگاه  آباد،   خرم  واحد   ، نباتات   اصلاح   و   زراعت   گروه 3
 . ران ی ا  آباد،   خرم  ، ی اسلام  آزاد 

  دانشکده   ،ی اه یگ   ک یژنت   و  د ی تول  ی مهندس   گروه 4
 .ران یا  آباد، خرم   لرستان،   دانشگاه  ،ی کشاورز 
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 قدمه م
گیههاهی    Solanum lycopersicum   علمههی   نههام  فرنگی بهها گوجههه 
  زمینی سههیب   خانواده   ( از 2n = 2x = 24ساله، خودگشن، دیپلوئید ) یک 
 (Solanaceae ) آب و هوای گرمسههیری    که سازگاری مناسبی با است

و   آمریکههای مرکههزی  منههاطقی از   بههومی در اصههل  . ایههن گیههاه  دارد 
اسههت. امههروزه    انتقال یافته جهان    مناطق سایر    بوده و از آنجا به  جنوبی 
شههود و  داده می کشت  سر جهان  تا در سر   فرنگی از گوجه   ی مختلف   ارقام 

رژیههم   بخههش مهمههی از این گیاه بههه صههورت خههام و فههرآوری شههده 
 ;Gerszberg et al., 2015)   دهههد را تشکیل می   جهان مردم   غذایی 

Kumar et al., 2021 ) .   هههای محیطههی و بههه ویههژه آفههات و  تنش
فرنگی  ترین عوامل محدود کننههده تولیههد گوجههه ها یکی از مهم بیماری 

 . ( Gatahi, 2020) در سطح جهان هستند 
هههای مهمههی در های باکتریههایی عامههل ایجههاد بیماریپاتوژن
خسههارت بههه محصههولات ایجههاد  باعهه  زراعههی بههوده و گیاهههان

 بیمههاری شناسههیهههای جدیههد  روش امههروزه  .  شههوندکشاورزی می
 به طور عمده در پههی شناسههایی شناسی مولکولیو زیست  مولکولی
های گیههاهی و گیاهان به پاتوژنپاسخ    کننده  کنترل  هایمکانیسم

 ;Kumar & Verma, 2018)هسههتند گیههاه -پاتوژنکنش همبر

Cheng et al., 2019) .های و پاتوژن های گیاهکنشهمبر اغلب
 اتصههال  کرده و وابسههته بههه  اختصاصی عمل  به صورت    اییباکتری

مطالعههات . گیههاه اسههت سههطح سههلولی در پههاتوژن وهههای مولکول
 اییباکتریهه های و پاتوژن کنش گیاههماند که برمختلفی نشان داده

اسههت. پههاتوژن  مولکولی بین گیاه و    شناسایی  هایمکانیسمشامل  
در گوجه فرنگی کههه یههک پههروتئین  Pto ژن مقاومت ،برای مثال

 به طور مسههتقیم بهها پههروتئین ،کندمی تولیدکیناز سیتوپلاسمی را 

Pto avr  اییباکتریهه پههاتوژن Psudomonas syringae pv. 

syringae  مقاومت گیههاه در برابههر   کنش کرده و باع  ایجادبرهم
 . (Pedley & Martin, 2003; Agrios, 2005) شودمی باکتری

 شناسههاییامکههان  های تنظیمی ژنی،  بازسازی و بررسی شبکه
های محیطههی و تنشدر پاسخ به    های مختلف گیاهبین ژنروابط  

های کلیههدی دخیههل ها را فراهم کرده و تعیین ژناز جمله بیماری
 ;Long et al., 2008) کنههدها را ایجههاد میدر این گونههه پاسههخ

Martinelli et al., 2013; Heidari et al., 2015).  بههرای
هههای روش کلیدی موجود در یک شههبکه ژنههی،  های  شناسایی ژن

بنههدی یکی از بهترین آنها استفاده از رتبهوجود دارد که    گوناگونی
بندی های مختلف رتبهتمهای موجود در شبکه بر اساس الگوریژن

بنههدی مختلههف های رتبهاین روش با استفاده از الگوریتم  دراست.  
هههای تههوان ژن، میCytohubba  افزارهههایی ماننههدموجود در نرم

ها را در یههک شههبکه شناسههایی کههرد کلیدی دارای بهتههرین رتبههه
(Chin et al., 2014)های تنظیمههی . بازسههازی و بررسههی شههبکه

هههای حاصههل از روش  هههای ترنسههکریپتومیدادهاسههاس  بههر ژنههی
یمی موجود یابی نسل جدید و بررسی نواحی تنظمیکرواری و توالی

 شناسههاییبه محققههان در  های کلیدی، کمک قابل توجهیدر ژن

های کلیدی و نقش آنها در فرآینههدهای مختلههف ماننههد پاسههخ نژ
 ;Martinelli et al., 2013)کند  ها میگیاهان به حملات پاتوژن

Heidari et al., 2015; Nobori et al., 2020). 
های گیپیچیدها با  پاتوژنبه حمله  نسبت    های گیاهاناکنشو

زیههادی کههه در فرآینههدهای هههای  ژندر آن  و    زیادی همراه بههوده
. (Jwa et al., 2006)شههوند یههل هسههتند، تحریههک میدفاعی دخ

ی در مرحلههه، انههدپاتوژن قههرار گرفته  حملهتأثیر  تحت    ی کهاهانیگ
 نیو سههوبر  نیگنیلمختلفی مانند    یموانع ساختاراول ممکن است  

امههر در پاتوژن ایجاد کنند کههه ایههن    شرفتیپ  جلوگیری از  یبرارا  
 .P هایپاتوژن توسط  یپس از آلودگ سیدوپسیو آراب  ایلوب گیاهان

syringae  وVerticillium dahliae مشههاهده شههده اسههت 
(Milosevic & Slusarenko, 1996; Yao et al., 2015) در .

القههاو و ماننههد    هاییمراحل بعدی، گیاهان با فعال کردن مکانیسههم
به ها نیتوالکسی( و فPR)  زاییبیماریمرتبط با    یهانیتجمع پروتئ

کننههد ههها پاسههخ داده و بهها آنههها مقابلههه میحمههلات پاتوژن
(Henriquez et al., 2012; Derksen et al., 2013).  در ایههن

 ژنیاکسهه   لفعهها  یهاگونه  هاپاتوژن  حملاتدر طول    اناهی، گبین
(ROS  )بههه  وهسههتند    یسههم  یهههاکالیرادکننههد کههه  را تولید می

زنههده   یهادر سههلولفرآیندهای مختلف    یعنوان محصولات جانب
 ,Mehdy, 1994; Bolwell & Wojtaszek) شههوندیم دیهه تول

 هههاپاتوژن حمههلاتدر طههول  ژنیاکس لفعا یهاگونه. این (1997
 پیام دهنده عمل کرده و ایکشنده  یهامولکولعنوان   توانند بهمی
عمل   کیستمیس  یمقاومت اکتساب  یهاسمیفعال کردن مکان  یبرا

 ;Noctor & Foyer, 1998; Sharma et al., 2012) نماینههد

Wang et al., 2014) . 
بههه طههور معمههول   زبههانیم  تمقاومهه یهها    R  یهانیپروتئاغلب  

دهی هههای دخیههل در پیههامبرداری و یهها پروتئینفاکتورهای نسههخه
نوکلئوتید حاوی   به  متصل  هایسلولی هستند  که خانواده پروتئین

ایههن   هایی از آنها هستند.نمونه(  NB-LRR)  لوسین  از  غنی  تکرار
هههای گیاهههان در پاسههخ بههه های کلیههدی تمههامی واکنشپروتئین

های کننههده  را تنظیم کرده و بههه عنههوان تنظههیمها  حملات پاتوژن
کننههد. تههاکنون اصلی نقش مهمی در محافظت از گیاهان بازی می

هههای برداری و پروتئینهای مختلفی از فاکتورهههای نسههخهخانواده

http://fa.wikipedia.org/wiki/%D9%86%D8%A7%D9%85_%D8%B9%D9%84%D9%85%DB%8C
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اند دهی سلولی در گیاهههان مختلههف شناسههایی شههدهدخیل در پیام
(Zhang & Klessig, 2001; Singh et al., 2002; McHale 

et al., 2006) ژن  355 ی تعههدادگوجههه فرنگهه . به طور مثههال، در
NB-LRR  شناسایی شده اسههت(Piquerez et al., 2014) بهها .

های کلیههدی از گری و شناسایی ژناین حال، به دلیل عدم غربال
مههذکور بههه خههوبی   هایهای شناسایی شده، نقش ژنبین این ژن

 شناخته نشده است.
نظههر بههه اهمیههت اقتصههادی  بهها توجههه بههه مههوارد مههذکور و

هههای هههدا از انجههام ایههن پههژوهش، آنههالیز دادهفرنگی، گوجههه
های دارای نقش کلیدی در پاسخ گیههاه ترنسکریپتومی و یافتن ژن

 های باکتریایی است.گوجه فرنگی نسبت به بیماری
   

 ها م اد و روش

 هاداده آوریجمع 

بافت بههرگ   RNAیابی  توالی  داده  مجموعهاز پنج  در این مطالعه،  
های باکتریههایی سویه  تلقیح شده با  Riograndeرقم  فرنگی  گوجه

، Pseudomonas syringae pv. tomatoمختلهههههف 
Pseudomonas fluorescens ،Pseudomonas putida  و

های مههذکور کههه تیمار شاهد بدون باکتری بودند استفاده شد. داده
تکرار بودنههد، از   3های مربوط به هر نمونه در  حاوی تعداد خوانش

 Tomato Functional Genomics( TFGDپایگهههاه )

Database (http://ted.bti.cornell.edu دریافت شدند )(Fei 

et al., 2010)هههای خههام ایههن آزمههایش بهها شههماره . داده
 NCBIدر پایگههههههههههاه   PRJNA214335دسترسههههههههههی

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov در دسههترس هسههتند. در )
 .P  بههاکتری های داده، سههویهآزمایش مربوط به ایههن مجموعههه

pv. tomato syringae  به میزانcfu/mL 610×5 های و سویه
fluorescens P.  وputida P.  810بههه میههزان mL/cfu  بههه

ای تزریق شده بودند. همچنین بههرای های گیاهان چهار هفتهبرگ
مههولار میلی 10تیمار شاهد بدون باکتری، کلرید منیزیم با غلظههت  

برداری ای تزریههق شههده بههود. نمونههههای گیاهان چهار هفتهبرگ
پههس از تزریههق انجههام  ساعت 6برای تیمارهای باکتریایی و شاهد 

 گرفته بود. 
 

هوای بوا بیوان و بدست آوردن ژن  تجزیه و تحلیل بیان

 متفاوت

هاا مستندسازاا  مسخوانشها که حههاوی  آوری دادهپس از جمع

های مربوط به هر تیمار باکتریههایی در ، خوانششاهسنرت لسبودنا

سه تکرار به طور مجزا با سه تیمار شاهد بدون باکتری با اسههتفاده 
مورد مقایسه قرار گرفتند. در این مقایسه   Excel 2010افزار از نرم

ابتدا میانگین تیمارهای باکتریایی و شاهد برای هر سویه بههاکتری 
( FCمحاسبه شد و بر اساس آن میههزان تغییههرات بیههان هههر ژن )

Fold change ی بعد، به منظور تعیههین محاسبه گردید. در مرحله
تغییههرات   2یان یافته، لگاریتم در پایههه  های افزایش یا کاهش بژن

مقههدار و مثبههت    یعلامههت منفهه ( محاسبه گردید.  FC2Logبیان )
FC2Log  یهههاژن انیب شیو افزا انیکاهش ب  یبه معن  بیبه ترت 

در نهایت، به منظور بررسی آماری تغییرات بیان، از   مورد نظر بود.
 False Discovery rateو p. valueاسههتفاده گردیههد و  tآزمون 

(FDR  ).های با بیههان به منظور به دست آوردن ژن  محاسبه شدند
دار بین تیمارهای باکتریایی و شاهد، فیلتر کردن بههر متفاوت معنی

ها بر رفت. ابتدا دادهصورت گ  FC2Logو    FDRاساس دو پارامتر  
دار های با تفاوت بیان معنیفیلتر و ژن 05/0کمتر از   FDRاسههاس

 FC2Logی بعد، فیلتر کردن بر اساس مشخص شدند و در مرحله

صورت گرفت. پههس از انجههام فیلتههر کههردن  1بیشتر از قدر مطلق  
ههههای بههها بیهههان متفهههاوت ، ژنFC2Logو  FDR اسهههاس

(Differentially Expressed Genes: DEGsمعنههی ) دار بههین
هر تیمار باکتریایی با تیمار شاهد مشخص شدند. برای بههه دسههت 

های با بیان متفاوت مشترک بین تیمارهههای باکتریههایی آوردن ژن
 InteractiVennافهههههههزار آنلایهههههههن مختلهههههههف از نرم

(http://www.interactivenn.net)  استفاده شد(Heberle et 

al., 2015) . 
 

هوای ترسیم شبکه ژنی، آنوالیز شوبکه ژنوی و تعیوین ژن

 کلیدی شبکه ژنی

شبکه   یهای کلیدترسیم شبکه ژنی، آنالیز شبکه ژنی و تعیین ژن
-STRING v11 (https://stringژنههی بهها اسههتفاده از پایگههاه 

db.orgافهههزار ( و نرمCytoscape v3.9.1  صهههورت گرفهههت
(Shannon et al., 2003; Szklarczyk et al., 2019) به این .

های با بیان متفاوت مشترک بین تیمارهای باکتریههایی منظور، ژن
کنش کننههده بهها های برهمشده و ژن STRING v11وارد پایگاه 
هههای ن اطمینههان بههالا شناسههایی شههدند. لیسههت ژنآنها بهها میههزا

افههزار وارد نرم STRING v11کنش کننده خروجی از پایگاه برهم
Cytoscape v3.9.1 های بهها بیههان کنشی ژنشده و شبکه برهم

الگههوریتم )شههامل   12ی بعههد، از  متفاوت ترسیم گردید. در مرحلههه
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Betweenness  ،BottleNeck  ،Closeness ،
ClusteringCoefficient  ،Degree  ،DMNC ،

EcCentricity  ،EPC  ،MCC  ،MNC  ،Radiality    وStress )
شبکه  برای آنالیز v3.9.1 افزارنرم Cytohubba افزونهموجود در 

. در (Chin et al., 2014)کنشی ترسیم شههده اسههتفاده شههد برهم
ژن   5الگههوریتم مختلههف،    12بنههدی نهههایی  نهایت، بر اساس رتبه
 های کلیدی در نظر گرفته شدند. انتخاب و به عنوان ژن

 

 های کلیدی شناسایی شدهژن بررسی ویژگی

های کلیدی شناسایی شده از بانک ژن و توالی ژن و پروتئینی ژن
هههای و اگزونها  دریافت شد. تعداد اینترون  NCBIپروتئین پایگاه  

موجود در توالی ژنی، طول توالی کد کننده و تههوالی پروتئینههی بهها 
افههزار آنلایههن و نرم Vector NTI 10.3افههزار اسههتفاده از نرم
FGENESH (http://linux1.softberry.com مشههههههخص )

های . وجود یا عدم وجود دمین(Solovyev et al., 2006)گردید 
هههای عملکردی محافظههت شههده در سههاختار تههوالی پروتئینههی ژن

 Interproscanافههزار آنلایههن  کلیدی شناسایی شههده بهها سههه نرم
(https://www.ebi.ac.uk/interpro/search/sequence ،)

Pfam (http://pfam.xfam.org و )CDD (https://www. 

ncbi.nlm.nih.gov/Structure/cdd/wrpsb.cgi پایگههههههاه )
NCBI  هایی کههه همزمههان بهها سههه ابههزار مشخص گردید و دمین

آنلاین مورد تأیید قرار گرفته بودند، بههه عنههوان دمههین عملکههردی 
 ;Jones et al., 2014)محافظت شده نهایی در نظر گرفته شدند  

Marchler-Bauer et al., 2015; El-Gebali et al., 2019) .
وجود یا عدم وجود سیگنال پپتید و همچنین محل تجمههع سههلولی 

افزارهههای های کلیدی شناسایی شده با استفاده از نرممحصول ژن
 .SignalP 6.0 (https://services.healthtechآنلایههههن 

dtu.dk/services/SignalP-6.0  و  )CELLO2GO 

(http://cello.life.nctu.edu.tw/cello2go  ) گردیههد مشخص 
(Yu et al., 2014; Almagro Armenteros et al., 2019) .

 1500های کلیدی شناسایی شده، ابتدا  به منظور آنالیز پروموتر ژن
های مذکور )قبل از کههدون شههرو  جفت باز از ناحیه بالادست ژن

ATG از ژنههههههههوم گیههههههههاه گوجههههههههه فرنگههههههههی )
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/genome موجهههههود در )

دریافت شد. سپس نواحی بالادسههت بهها   NCBIبانک ژنوم پایگاه  
 PLACEافزارهههههههههای آنلایههههههههن اسههههههههتفاده از نرم

(https://www.dna.affrc.go.jp/PLACE/?action=newplace

 ،)PlantCare (https://bioinformatics.psb.ugent.be/ 

webtools/plantcare/html  و  )PlantPAN 
(http://plantpan.itps.ncku.edu.tw/plantpan4/index. 

html مورد بررسی قرار گرفت و عناصر تنظیمی موجههود در آنههها )
 ;Higo et al., 1999; Lescot et al., 2002)مشخص گردید 

Chow et al., 2019). 
 

 های کلیدی شناسایی شدهبررسی بیان بافتی ژن

ژن  بیان  میزان  تعیین  در برای  شده  شناسایی  کلیدی  های 
ژنومیکس بافت داده  پایگاه  از  فرنگی،  گوجه  گیاه  مختلف  های 

( فرنگی  گوجه  شد  TFGDعمکلردی  استفاده   )(Fei et al., 

های  های مربوط به ترنسکریپتوم بافت. ابتدا مجموعه داده (2010
، جوانه، گل، میوه نارس و جه فرنگی شامل برگ، ریشهمختلف گو

صورت   به  و  بودند  تکرار  سه  میانگین  که  رسیده    RPKMمیوه 
پایگاه   از  بودند  مرحله  TFGDموجود  در  شد.  بعد، دریافت  ی 
ژن  بیان  میزان  بافت  میانگین  هر  در  شده  شناسایی  کلیدی  های 

( حرارتی  نقشه  و  شد  شد  ژنHeatmapمحاسبه  تمامی  با (  ها 
آنلاین   ابزار  از    Heatmapperاستفاده 

(http://www.heatmapper.ca  گردید ترسیم   )(Babicki et 

al., 2016)   . 
 

 نتایج 
تجزیه و تحلیل تغییرات بیان ترنسههکریپتوم گیههاه گوجههه فرنگههی 

هههای باکتریههایی دارای اثههر متفههاوتی بههر نشههان داد کههه پاتوژن
ترنسکریپتوم این گیاه هستند و آلههودگی گیههاه گوجههه فرنگههی بهها 

را تحریک به افزایش یا   های متفاوتیهای مذکور تعداد ژنباکتری
 (.1کند )شکل کاهش بیان می

بررسی تغییرات ترنسکریپتومی مشههخص کههرد کههه بیشههترین 
 .Pها در آلههودگی بههرگ گوجههه فرنگههی بهها بههاکتری DEGتعداد 

putida    است، در حالی که کمتههرین تعههدادDEG ههها در آلههودگی
 P. syringae pv. tomatoبههرگ گوجههه فرنگههی بهها بههاکتری 

شود. بررسی تغییرات ترنسکریپتومی همچنههین نشههان مشاهده می
های DEGداد که به طور کلی در تمام تیمارهای باکتریایی، تعداد  

های با کاهش بیههان بههود DEGافزایش بیان یافته بیشتر از تعداد  
مههورد   913رات ترنسکریپتومی، تعداد  (. بررسی بیشتر تغیی1)شکل  
DEG   مشترک را بههین تیمارهههای باکتریههایی مختلههف نشههان داد
 (. 2)شکل 
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های   DEGها نشان دهنده تعداد های باکتریایی. اعداد انتهای ستونتجزیه و تحلیل تغیرات بیان ترنسکریپتوم گیاه گوجه فرنگی در اثر آلودگی با پاتوژن . 1شکل 

 افزایش یا کاهش بیان یافته هستند. 

 
 

 
های با بیان متفاوت حاصل از  برای مقایسه ژن Vennنمودار  . 2شکل 

 های مختلف آلودگی برگ گوجه فرنگی با باکتری 

 
های با بیان متفاوت نشان داد کههه آلههودگی بافههت مقایسه ژن

 125دارای تعههداد  P. syringae pv. tomatoبههرگ بهها بههاکتری 
 .Pاختصاصههی اسههت. بههرای آلههودگی بهها بههاکتری  DEGمههورد 

fluorescens  مورد    128  عدادنیز تDEG   .اختصاصی مشاهده شد
دارای  P. putidaدر نهایههت، آلههودگی بافههت بههرگ بهها بههاکتری  

(. 2بود )شکل    2446اختصاصی و به تعداد    DEGبیشترین میزان  
های مشترک بههین تمههام  DEGژنی  پس از ترسیم و آنالیز شبکه

 و  انتخههاب  ژن  5  نهایی،  بندیرتبه  اساس   تیمارهای باکتریایی و بر
 .(3شدند )شکل  گرفته نظر در کلیدی هایژن عنوان به

پنج ژن کلیههدی شناسههایی شههده در ایههن پههژوهش عبههارت از 
پروتئین بزرگ متصههل شههونده بههه نوکلئوتیههد گههوانین بهها شههماره 

 بهها شههده فعههال کینههاز ، پههروتئینSolyc01g109110شناسههایی 
 کیناز  ن، پروتئیSolyc01g094960با شماره شناسایی    5میتوژن  

، Solyc08g081490با شههماره شناسههایی   7میتوژن    با  شده  فعال
کیلودالتههونی بتهها بهها شههماره شناسههایی   90پروتئین شوک حرارتی  

Solyc04g081570  کههنش کننههده بهها و پروتئین بههر همhop  بهها
 (. 3بودند )شکل  Solyc09g074320شماره دسترسی  

 

 
 تیمارهای باکتریاییهای مشترک بین تمام DEGژنی  . شبکه3شکل  

 
هههای کلیههدی  بررسی ساختار نوکلئوتیههدی و پروتئینههی ژن 

دارای    Solyc01g109110شناسایی شده نشههان داد کههه ژن  
جفت باز است که توسط    2712چارچوب خوانش بازی به طول  

اسههید آمینههه را    903اینترون قطع شده و پروتئینی به طههول    7
ال پپتید بوده، در هسته  کند. این ژن فاقد توالی سیگن تولید می 

سلول تجمع پیدا کرده و در ساختار پروتئینی خود دارای دمین  
(. بررسههی ژن  1اسههت )جههدول    G-alphaمحافظههت شههده  

Solyc08g081490   مشخص کرد که این ژن دارای چارچوب  
  5  توسههط   کههه   اسههت   بههاز   جفههت   1140  طههول   به   بازی   خوانش 
  تولید   را   آمینه   اسید   379  طول   به   پروتئینی   و   شده   قطع   اینترون 

این ژن فاقد توالی سیگنال پپتید بوده، در سیتوپلاسههم    . کند می 
سلول تجمع پیدا کرده و در ساختار پروتئینی خود دارای دمین  
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(. ژن  1اسههت )جههدول    STKc-TEY-MAPKمحافظت شده  
Solyc01g094960   طههول   بههه   بههازی   خوانش   چارچوب   دارای  

  و   شههده   قطههع   اینتههرون   5  توسههط   کههه   اسههت   بههاز   جفههت   1122
ایههن ژن    . کنههد می   تولیههد   را   آمینههه   اسید   373  طول   به   پروتئینی 

فاقد توالی سیگنال پپتید بوده، در سیتوپلاسم سلول تجمع پیدا  
کرده و در ساختار پروتئینی خود دارای دمههین محافظههت شههده  

STKc-TEY-MAPK  (. ژن 1اسههههههههههت )جههههههههههدول
Solyc04g081570   طههول   بههه   بههازی   خوانش   چارچوب   دارای  

  و   شههده   قطههع   اینتههرون   14  توسههط   کههه   اسههت   بههاز   جفت   2439
ایههن ژن    . کنههد می   تولیههد   را   آمینههه   اسید   812  طول   به   پروتئینی 

اسید آمینه بههوده، در    23دارای توالی سیگنال پپتیدی به طول  
شههبکه اندوپلاسههمی سههلول تجمههع پیههدا کههرده و در سههاختار  

و    HSP90هههای محافظههت شههده  پروتئینههی خههود دارای دمین 
HATPase    (. ژن  1است )جههدولSolyc09g074320   دارای  

  توسط   که   است   باز   جفت   2637  طول   به   بازی   خوانش   چارچوب 
  را   آمینههه   اسههید   878  طول   به   پروتئینی   و   شده   قطع   اینترون   20

ایههن ژن فاقههد تههوالی سههیگنال پپتیههد بههوده، در    . کند می   تولید 
سیتوپلاسم سلول تجمع پیدا کرده و در ساختار پروتئینی خههود  

 و     MPP ،  PLN02153هههای محافظههت شههده  دارای دمین 

Kelch_4    (. 1است )جدول 
آنالیز پروموتر، وجود عناصر هسته پروموتری، تشههدید کننههده، 

ههها را سخ به هورمونهای محیطی و پاپاسخ به نور، پاسخ به تنش
هههای کلیههدی شناسههایی شههده نشههان داد در ناحیه پرومههوتری ژن

(. در بین عناصر تنظیمی عمومی، عناصر تنظیمی هسههته 4)شکل  
( دارای بیشههههترین CAAT-boxو  TATA-boxپرومههههوتری )

(.  4های کلیدی شناسایی شده بودند )شههکل  فراوانی در تمامی ژن
(، ABREهای آبسیزیک اسههید )عناصر تنظیمی پاسخ به هورمون

(، متیههل TCA-element(، سالیسههیلیک اسههید )EREاتههیلن )
( در CGTCA-motifو  as-1،TGACG-motifجاسهههههمونات )

های کلیدی وجود داشتند )شکل ناحیه پروموتری همه یا اغلب ژن
( نیههز جههزو G-Boxو  Box 4(. عناصر تنظیمی پاسخ بههه نههور )4

ناحیههه پرومههوتری همههه یهها اغلههب ترین عناصر تنظیمی در  فراوان
(. عناصههر تنظیمههی پاسههخ بههه 4هههای کلیههدی بودنههد )شههکل ژن

( و WUN-motifو  w-box ،WRE3هههههای زیسههههتی )تنش
 پرومههوتری  ناحیه  ( نیز درMYCو    STREهای غیرزیستی )تنش
 (.4داشتند )شکل  وجود  کلیدی هایژن اغلب یا همه

 
 های کلیدی شناسایی شده مشخصات ساختاری ژن  . 1جدول 
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Solyc01g109110 2712 7 8 903 هسته  - ندارد G-alpha 

Solyc08g081490 1140 5 6 379 سیتوپلاسم - ندارد STKc-TEY-MAPK 

Solyc01g094960 1122 5 6 373 سیتوپلاسم - ندارد STKc-TEY-MAPK 

Solyc04g081570 2439 14 15 812  شبکه اندوپلاسمی  23 دارد HSP90 and HATPase 

Solyc09g074320 2637 20 21 878 سیتوپلاسم - ندارد MPP, PLN02153 and Kelch_4 

 

 
 های کلیدی شناسایی شده. اعداد نشان دهنده تعداد عناصر تنظیمی شناسایی شده هستند. آنالیز نواحی پروموتری ژن  . 4شکل 
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های کلیدی شناسایی شده، روند بیان متفاوتی بررسی بیان ژن
های مختلف گیاه گوجه فرنگههی نشههان ها در بافترا برای این ژن
Solyc01g109110 (Hub 1 )(. ژن کلیهههدی 5داد )شهههکل 

بیشترین میزان بیان را در بافت میوه رسیده و کمترین میزان بیان 
کلیههههدی (. ژن 5را در بافههههت جوانههههه نشههههان داد )شههههکل 

Solyc08g081490 (Hub 2 بیشترین و کمترین میزان بیان را )
(. ژن 5هههای ریشههه و بههرگ نشههان داد )شههکل  به ترتیب در بافت

( دارای بیشههترین میههزان Hub 3) Solyc01g094960کلیههدی 
بیان در بافت ریشه و کمترین میزان بیان در بافت گل بود )شههکل 

دارای میزان بیههان Solyc04g081570 (Hub 4 )(. ژن کلیدی 5
هههای گیههاه گوجههه فرنگههی بههود ولههی نسبتاً بالایی در اغلههب بافت

هههای ریشههه و میههوه نههارس و بیشههترین میههزان بیههان آن در بافت
(. در 5کمترین میزان بیان آن در بافت گل مشههاهده شههد )شههکل  

نهایهههت، بیشهههترین و کمتهههرین میهههزان بیهههان ژن کلیهههدی 
Solyc09g074320 (Hub 5بههه ترتیههب د )هههای میههوه ر بافت

(. نتایج بررسی بیان نشان داد 5رسیده و برگ مشاهده شد )شکل  
Solyc01g109110 (Hub 1 ،)هههههای کلیههههدی کههههه ژن

Solyc08g081490  (Hub 2 و )Solyc01g094960 (Hub 3 )
هههای کلیههدی با هم دارای روند بیان نسههبتاً یکسههانی بودنههد و ژن

Solyc04g081570  (Hub 4 و )Solyc09g074320 (Hub 5 )
 (. 5با هم روند بیان نسبتاً مشابهی را نشان دادند )شکل 

 

 
های کلیدی شناسایی شده در  نمودار حرارتی میزان بیان ژن . 5شکل 

های مختلف گیاه گوجه فرنگی. میزان بیان بر اساس میانگین  بافت
Log2RPKM .در سه تکرار محاسبه شده است 

 بحث
را به   هاDEG  و کمترین تعداد  نتایج تحلیل ترنسکریپتوم بیشترین

 P. syringae بههاکتری و P. putida هههایترتیب بههرای باکتری

pv. tomato مشخص کههرد و همچنههین نشههان داد کههه فراوانههی 
DEGبه نسبت یافته بیان افزایش  های DEGبیان کاهش با های 

هههر دو  P. fluorescensو  P. putida هایبیشتر است. باکتری
زای گیاهی و از عوامل بیوکنترلی هستند و بههه باکتری غیربیماری

متفههاوتی   هههای گیههاهی بهها روش احتمال زیاد در مواجهه با میزبان
 .P. syringae pv زا ماننههد بههاکترینسبت بههه عوامههل بیمههاری

Tomato کننههد. ایههن مواجهههه متفههاوت باعهه  ایجههاد عمههل می
تفههاوت و تفههاوت در تعههداد های رشههدی و ترنسههکریپتومی مپاسخ

DGEتغییههرات  بیشههتر  های تحریک شههده خواهههد شههد. بررسههی 
 که  دارد  وجود  DEG  مورد  913  تعداد  که  داد  نشان  ترنسکریپتومی

هسههتند. ایههن نشههان   مشههترک  مختلههف  باکتریههایی  تیمارهای  بین
ههها، گیههاه میزبههان از دهههد کههه بهها وجههود تفههاوت در باکتریمی

ی برای مواجهه با آنها استفاده کههرده و های تقریباً یکسانمکانیسم
  کند.های مشترکی را بیان میژن

های مشترک تعههداد پههنج ژن کلیههدی  DEGژنی آنالیز شبکه
پروتئین بزرگ متصههل شههونده بههه نوکلئوتیههد گههوانین بهها شههماره 

 بهها شههده فعههال کینههاز ، پههروتئینSolyc01g109110شناسههایی 
 کیناز  ، پروتئینSolyc01g094960با شماره شناسایی    5میتوژن  

، Solyc08g081490با شههماره شناسههایی   7میتوژن    با  شده  فعال
کیلودالتههونی بتهها بهها شههماره شناسههایی   90پروتئین شوک حرارتی  

Solyc04g081570  کههنش کننههده بهها و پروتئین بههر همhop  بهها
  را مشخص کرد. Solyc09g074320شماره دسترسی  

بررسی عملکردی نشان داد کههه ژن کلیههدی شناسههایی شههده 
Solyc01g109110  یهههک پهههروتئینG  اسهههت و ع هههوی از

 نیههز گههوانین نوکلئوتیههد به اتصال هایای است که پروتئینخانواده
 از  بزرگتههری  گههروه  بههه  متعلههق  G  هههایپروتئین  شههوند.می  نامیده
 بههه ادههههای ایههن خههانوپروتئین .هسههتند GTPase  نام  به  هاآنزیم
 در  و  کننههدمی  عمههل  سههلول  داخل  در  مولکولی  هایسوئیچ  عنوان
دارنههد  نقههش سههلول درون به  سلولی  خارج  هایپیام محرک  انتقال

(Urano & Jones, 2014) .هههایپروتئین G در مهمههی نقههش 
 زا،بیمههاری  هنگههام حملههه عوامههل.  دارنههد  گیههاه  ذاتههی  ایمنی  پاسخ

 آغههاز را رویههدادها از ایمجموعههه و شههده فعههال G هههایپروتئین
 در  دفههاعی  هایپاسههخ  شههدن  فعال  به  منجر  نهایت  در  که  کنندمی

 یههونی،  هههای  کانههال  تنظههیم  شههامل  فرآینههد  ایههن.  شودمی  گیاهان
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 G  هههایپروتئین.  اسههت  پیام  انتقال  اجزای  سایر  و  کینازها  پروتئین
 و  هسههتند  ضههروری  گیاه  ذاتی  ایمنی  سیستم  مناسب  عملکرد  برای

 بههه  حساسههیت  افههزایش  بههه  منجههر  تواندمی  آنها  تنظیم  در  اختلال
در  .(Trusov & Botella, 2016)شههود  زابیمههاری عوامههل
ای که روی گیاه آرابیدوپسیس صورت گرفت مشخص شههد مطالعه

 هایسویه  برابر  در  بیماری  کامل  مقاومت  برای  G  هایکه پروتئین
بوده و فقدان آن باعهه   نیاز مورد  P. syringaeباکتری  مختلف

 ,.Torres et al)ها خواهد شد ن سویهایجاد حساسیت نسبت به ای

در مطالعات مشابهی گیاه آرابیدوپسیس جهش یافته برای .  (2013
هههای ویروسههی، مقاومت خههود را در برابههر پاتوژن  G  هایپروتئین

 .CMV ،TuMV ،Pباکتریههایی و قههارچی مختلفهههی ماننههد 

syringae ، tumefaciens Agrobacterium ، Fusarium

oxysporum ،Alternaria brassicicola  از دسهههههت داد
(Ishikawa, 2009; Torres et al., 2013; Maruta et al., 

2015; Brenya et al., 2016) . 
شده   شناسایی  کلیدی  هایژن  که  داد  نشان  عملکردی  بررسی

Solyc01g094960 و Solyc08g081490 هههر دو از خههانواده ،
 کینازهههای بودند. پههروتئین میتوژن با شده فعال کیناز  هایپروتئین
 کینازههها  پههروتئین  ای ازخههانواده  (MAPKsمیتوژن )  با  شده  فعال

 ئونین راتره و سرین اسیدهای آمینه به طور اختصاصی که هستند

ئههونین کینههاز هسههتند تره-کننههد و در واقههع سههرینفسههفریله می
(Zhang & Klessig, 2001; Bigeard & Hirt, 2018) ایههن .

ها در موجودات مختلف وجههود داشههته و نقههش مهمههی در پروتئین
 ژن،  تنظههیم بیههان  تقسههیم سههلولی،  جملههه  )از  سلولی  عملکردهای

ههها و تغییههرات آپوپتههوز و غیههره( و پاسههخ بههه محرک  میتوز،  تمایز،
 & Zhang & Klessig, 2001; Meng)کنند محیطی بازی می

Zhang, 2013)هههههای کینههههاز . پروتئینMPK3، MPK4 و 
MPK6  هایآرابیدوپسههیس و گوجههه فرنگههی واسههطه  در گیاهان 
 و سههرما اکسیداتیو، اسمزی، های غیر زیستیتنش  به  پاسخ  کلیدی
 ;Göhre & Robatzek, 2008)زیسههتی هسههتند  هههایتنش

Pitzschke et al., 2009; Cristina et al., 2010; Sinha et 

al., 2011)کیناز . پروتئین MPK6 ی گیههاه بههرنج تنظههیم کننههده
 طههور هههای باکتریههایی بههوده و بهههمنفی مقاومت نسبت به بیماری

 تنظههیم  باکتریههایی  هایپاتوژن  برابر  در  را  گیاه برنج  مقاومت  منفی
 برابههر در را برنج  مقاومت  ،MPK6  کیناز  حذا  کند. سرکوب یامی

 oryzae  Xanthomonas oryzae pvمختلف باکتری  هایسویه

حذا  .(Yuan et al., 2007)داد  افزایش باکتریایی عامل بلایت
از گیاه گوجه فرنگی، مقاومت این گیاه نسبت به   MAPK3کیناز  

 Zhang et)شههد  Botrytis cinereaبیماری کپههک خاکسههتری 

al., 2018). 
ههها ای از پروتئینخانواده(، HSPs) های شوک حرارتیپروتئین
در پاسههخ  گیاهههان وتوسط ها معروا بوده و  به چاپرونهستند که  

. ایههن شههوندتولیههد می تههنشبه قههرار گههرفتن در معههرط شههرایط 
 بعدهااما    شناسایی شدندابتدا در رابطه با شوک حرارتی    هاپروتئین

هههای غیههر زیسههتی و همچنههین مشخص شههد کههه در سههایر تنش
 ,Lindquist & Craig) کننههدهای زیستی نقش بههازی میتنش

1988; Waters & Vierling, 2020)هههای شههوک . پروتئین
زایی کنش بهها فاکتورهههای بیمههاریحرارتی در گیاه فلفل بهها بههرهم

باعهه  القههای مههرگ   X. campestris pv vesicatoriaباکتری 
شههوند سلولی و ایجاد مقاومت نسبت به آلودگی پاتوژن مههذکور می

(Kim & Hwang, 2015)های شوک حرارتی در . القای پروتئین
گیاه توتون باع  القههای مقاومههت علیههه بههاکتری عامههل بیمههاری 

شههود می Ralstonia solanacearumپژمردگههی باکتریههایی 
(Maimbo et al., 2007)های مرتبط با . در گیاه کاساوا، پروتئین

های شوک حرارتی باعهه  ایجههاد کنش با پروتئیناتوفاژی با برهم
 .X. axonopodis pvمقاومت در برابههر پههاتوژن عامههل بلایههت 

manihotis شوند. می 
 شههده  شناسههایی  کلیههدی  ژن  کههه  داد  نشان  عملکردی  بررسی

Solyc09g074320 اسههید متالوفسههفاتاز ارغههوانی  یههک پههروتئین
بزرگتههرین گههروه اسههید فسههفاتازها   های این خانوادهاست. پروتئین

های فلزی ماننههد آهههن در سههاختار آنههها بوده و به دلیل وجود یون
شههده و اسههید   بنفش در محلول آبههی  ارغوانی یارنگ  ایجاد    باع 

 ,Bhadouria & Giri)شههوند متالوفسههفاتاز ارغههوانی نامیههده می

های این گروه به طور عمده در حفظ هموسههتازی . پروتئین(2022
 فسههفات در سههلول نقههش داشههته، بهها ایههن حههال، نقههش آنههها در

بههذر،   ، توسعهدهی، توسعه ریشهفرآیندهای متعدد گیاهی مانند گل
های تنشپاسخ به  های سلولی،  انتقال پیامابولیسم کربن،  پیری، مت

 Olczak)نیز اثبات شده است سیگنال دهی  زیستیزیستی و غیر 

et al., 2003; Bhadouria & Giri, 2022) گوجه فرنگههی، . در
انفجار ایجاد با شده و   ROSاسید متالوفسفاتاز ارغوانی باع  تولید  

شههود میحملههه پههاتوژن  باعهه  ایجههاد مقاومههت علیهههاکسههیداتیو 
(Bozzo et al., 2002; Bhadouria & Giri, 2022) در .

اسههید متالوفسههفاتاز ارغههوانی بههرای گزارشی مشخص شد که یک  
در  P. syringae pv. syringaeبههاکتری  ایجههاد مقاومههت علیههه

های مربههوط بههه ژن یافتهههجهههش    بوده ومورد نیاز  آرابیدوپسیس  
مذکور حساسیت بالایی را نسبت به این پاتوژن باکتریههایی نشههان 
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. در پههژوهش دیگههری (Ravichandran et al., 2013)دادنههد 
اسید متالوفسفاتاز ارغوانی هیچ تغییههر بیههانی  یکمشخص شد که 

کمبود فسفات در گیاه نداشته ولی در پاسههخ در پاسخ به تغییرات و 
شده و بیان آن بههه طههور قابههل تههوجهی در قارچی القا    آلودگی  به  

 .(Zamani et al., 2014)کند میهای آوندی افزایش پیدا بافت
های کلیدی شناسههایی شههده، وجههود عناصههر آنالیز پروموتر ژن
-WUNو    w-box  ،WRE3های زیستی )تنظیمی پاسخ به تنش

motifو تنش )( هههای غیرزیسههتیSTRE  وMYCرا در ) ناحیههه 
نشان داد. این مورد نشان   کلیدی  هایژن  اغلب  یا  همه  پروموتری
هههای کلیههدی شناسههایی شههده در پاسههخ بههه ی نقههش ژندهنههده
های زیستی و غیرزیستی مختلف است. وجود چنههین عناصههر تنش

های کلیدی شناسایی شده بههرای تنظیمی در نواحی پروموتری ژن

ده و در صههورت های مختلف ضروری بوها به پاتوژنپاسخ این ژن
هههای کلیههدی شناسههایی شههده عدم وجود این عناصر تنظیمی، ژن

 ها خواهند بود. فاقد عملکرد مناسب در مواجهه با پاتوژن
  شناسههی   زیست   بر   مبتنی   رویکرد   یک   از   استفاده   با   پژوهش   این   در 
  گوجههه   در   باکتریههایی   هههای بیماری   به   پاسخ   کلیدی   های ژن   ای سامانه 
های کلیدی شناسههایی  ژن   . گرفتند   قرار   بررسی   مورد   و   شناسایی   فرنگی 

هههای آزمایشههگاهی  توانند با اسههتفاده از روش شده در این پژوهش می 
تری قرار گرفته و نقههش کلیههدی احتمههالی آنههها در  مورد بررسی دقیق 
هههای محیطههی مههورد بررسههی قههرار  ها و یا سایر تنش پاسخ به پاتوژن 

ای شناسههایی شههده در ایههن  ه گیرد. در صورت اثبات نقش کلیدی ژن 
های اصههلاحی کلاسههیک و یهها در  توان از آنها در برنامههه پژوهش، می 

 تولید گیاهان تراریخت مقاوم به بیماری استفاده کرد.  
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