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A B S T R A C T   
Sclerotinia stem rot (SSR), caused by the soil-borne fungus Sclerotinia sclerotiorum, adversely 

impacts seed quality in rapeseed (Brassica napus) causing a 10-20% reduction in crop yield. The 

biological control agent Pseudomonas chlororaphis PA23 can protect rapeseed from the 

deleterious effects of the hemibiotrophic fungus S. sclerotiorum by inducing systemic resistance. 

However, little is known about the molecular mechanisms underlying defense priming and its 

regulatory processes. In this study, we amid to identify the protein-protein interaction (PPI) 

networks, with a particular focus on potential hub genes, gene ontology (GO), Kyoto 

Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG), and regulatory network analysis including hub 

genes promoter analysis and miRNA prediction in canola plants pre-treated by PA23 in the 

presence of S. sclerotiorum using transcriptome data. Using the computational algorithms of the 

CytoHubba plugin in the Cytoscape platform, nodes with the highest interactions within the gene 

network were identified as hub genes, which are mainly involved in the maintenance and retrieval 

of metabolic pathways and photosynthetic activities, controlling cellular oxidation/reduction 

(redox) status, biosynthesis of aromatic amino acids and plant hormones, activation of MAPK-

mediated defense signals, regulation of sulfur assimilation and cysteine biosynthesis. Using 

clustering analysis based on the IPCA algorithm in the Cytocluster plugin, functional modules 

effective in defense priming against SSR infection were identified. These modules were primarily 

involved in the biosynthesis of aromatic amino acids and the production of defensive metabolites 

in the shikimate pathway. The promoter analysis of 5′UTR region of hub genes identified various 

cis-regulatory elements (CREs), such as auxin signaling-responsive motifs involved in regulating 

defense responses against S. sclerotiorum infection. Prediction of miRNAs targeting hub genes, 

using the web-based psRNATarget program, revealed that miRNAs belonging to the families 

miR172, miR395, miR6028, miR6029, miR6032, miR6035, miR166, miR156, miR396 and 
miR824 play key roles as regulatory elements in the gene expression network of hub genes. These 

findings can aid in establishing biological control systems for plant disease management and 

protection of agricultural systems, as well as in advancing the fundamental mechanisms for 

developing disease-tolerant varieties. 
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 «مقاله پژوهشی»

شت یالگوها یمیتنظ و یژن شبکه یسازمدل  برابر در کلزا یدفاع سامانه یالقا در یرونو
Sclerotinia sclerotiorum 

 
  2پورمحمد حامد قدوم پاريزی، (0192059180000000ارکید: )1هنگامه طاهری

 
 چکیده

 20-10علاوه بر کاهش  شود،یم جادیا Sclerotinia sclerotiorum خاکزاد ( که توسط قارچSSR) ییاینیساقه اسکلروت یدگیپوس

 Pseudomonas مهار زیستیعامل  .شودی( مBrassica napus) کلزابذر در  تیفیکاهش ک منجر به درصدی عملکرد محصول،

chlororaphis PA23  بیوتروفهمیقارچ اثرات مخرب کلزا را از  اهیگبا القاء مقاومت سیستمیک، قادر است S. sclerotiorum 

مصون نگه دارد. با این حال سازوکار ملکولی القای مقاومت در برابر این بیمارگر تا حدود زیادی ناشناخته است. از این رو در مطالعه 

 یهاشبکهبررسی تا با  گرفتقرار  یمورد بررس PA23 زیستی باکتری کنترل ستمیکلزا با استفاده از س اهیدر گ شتیرونو یالگوهاحاضر، 

 Gene)ها ژن یشناسیهست ی،احتمال (Hub genesهای کلیدی )ژنژه تمرکز بر یو( بهPPI) نیپروتئ-نیکنش پروتئبرهم

Ontology) ،بینی و پیش ی کلیدیهاپروموتر ژننظیمی از طریق بررسی های تبررسی شبکهو  مسیرهای بیوشیمیاییmiRNA در ها

 .دیرس S. sclerotiorum یدر برابر آلودگ PA23پیش تیمار شده با کلزا  اهیاز پاسخ گ تریاطلاعات جامعبه  ،مارگریب-اهیکنش گبرهم

کنشی ( با بیشترین درجه برهمNodesهایی )، گرهCytoscapeافزار در نرم CytoHubbaهای محاسباتی افزونه با استفاده از الگوریتم

 تیو فعال یکیمتابول یرهایمس یابیدر حفظ و بازهای کلیدی شناسایی شدند که عمدتاً ها در شبکه ژنی تحت عنوان ژنبا سایر ژن

 یسازفعالهای گیاهی، ونی، بیوسنتز اسیدهای آمینه آروماتیک و هورمسلول (redox) یایاح /ونیداسیاکس تیکنترل وضعی، فتوسنتز

 یبندخوشه لیتحلو بیوسنتز سیستئین نقش داشتند. همچنین  سولفور ونیلاسیمیاس مینظ، تMAPKوابسته به  یدفاع هایرسانپیام

تیک های عملکردی را که عمدتاً در بیوسنتز اسیدهای آمینه آروماماژول، Cytoclusterدر افزونه  IPCAبا استفاده از الگوریتم  شبکه

 SSR در برابر PA23حاصل از  یپاسخ دفاع یاصل یرهایمسهای دفاعی در مسیر شیکیمات نقش داشتند را به عنوان و تولید متابولیت

 رسانپیاموابسته به های ( متنوعی نظیر موتیفCRE، عناصر تنظیمی سیس ) UTR′5های کلیدی در ناحیهمعرفی کرد. آنالیز پروموتر ژن

 های کلیدیژنکه با  ییهاmiRNA بینیپیش شناسایی کرد. S. sclerotiorum بر علیه آلودگی یدفاع یهاپاسخ میتنظ را در نیاکس

، miR172 ،miR395 هایهای متعلق به خانوادهpsRNATarget ،miRNA محور برنامه وب با استفاده ازکنش دارند، برهم

miR6028 ،miR6029 ،miR6032 ،miR6035 ،miR166 ،miR156 ،miR396 و miR824  را به عنوان عناصر اصلی

 SSRها در القای سامانه دفاعی کلزا در برابر آلودگی قارچی کنشهای کلیدی معرفی کرد. شناخت این برهمشبکه تنظیمی بیان ژن

کند و  های زراعی کمکهای گیاهی و حفاظت از سیستمهای کنترل بیولوژیکی جهت مدیریت بیماریتواند به توسعه سیستممی

 های متحمل به بیماری را توسعه دهد. های پایه جهت ایجاد واریتهمکانیسم
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  مقدمه
به عنوان سوووومین گیاه روغنی،  ،Brassica napusکلزا، 
را به خود اختصاص درصد از تولید روغن گیاهی جهان  13

(. کانادا، چین و هند Hajduch et al., 2006) داده اسووت
 ,FAO) از تولیدکنندگان اصوولی اين دانه روغنی هسووتند

اين محصووول زراعی علاوه بر پتانسوویل عملکرد  (.2022
درصد( در مقايسه  45تا  40بالا، درصد روغن دانه بالاتری )

ساير دانه ی اين محصول و ارزش غذايهای روغنی دارد. با 
ست  شده ا سبب  شرايط آب و هوايی مختلف  سازگاری به 
که افزايش سطح زيرکشت اين محصول در ايران به عنوان 

های روغنی مورد توجه های افزايش تولید دانهمحور برنامه
با  (، با اين حال،Zomorodian et al., 2011قرار گیرد )
صلاح ارقام مقاوم، اين ها براوجود تلاش همچنان گیاه ی ا

سیعیبه  ست. زایماریاز عوامل ب طیف و ساس ا يکی از  ح
ماریمخرب مل بی قارچ ترين عوا  Sclerotiniaزای کلزا، 

sclerotiorum (Lib.) de Bary  شد کهمی به عنوان  با
علاوه بر کاهش  (،SSR) 1عامل پوسیدگی ساقه اسکروتینیا

یت روغن آن را بطور  یت و کیف عملکرد محصوووول، کم
ش  ,.Aggarwal et al) دهدمگیری تحت تاثیر قرار میچ

1997; Saharan and Mehta, 2008).   از اصووطلاحا
ای، پوسوویدگی متفاوتی نظیر کپک سووفید، پوسوویدگی پنبه

سوواقه و پوسوویدگی طوقه برای بیان بیماری ناشووی از اين 
ستفاده شده است ) ( Jahan et al., 2022بیمارگر قارچی ا

سفید متداولکه از اين میان، کپ ستک  دامنه میزبانی  .تر ا
ست  ست و قادر ا شده ا صی برای اين بیمارگر تعريف ن خا

لپه را آلوده کند. از لپه و دوبیش از صووود گونه گیاهی تک
توان به عوامل موثر بر خاصووویت بیماريزايی اين قارچ می

کننده ديواره سوولولی، های تجزيهتوانايی آن در تولید آنزيم
های افکتور اشاره کرد. هر چند که د و پروتئیناگزالیک اسی

يادی در توالی عا  ز مارگر، اطلا جامع ژنوم اين بی يابی 
شد  سازماندهی ژنوم و عوامل موثر بر ر خصوص چگونگی 
و بیماريزايی آن ارائه داده است، با اين حال اساس ملکولی 

زايی آن هنوز به طور کامل مشووخن نشووده اسووت بیماری
چ علاوه (. اين قارHossain et al., 2023)مقاله مروری 

                                                                                                                                                                 
1. Sclerotinia stem rot 

صور  اندوفیت  ست به  سیار بالا، قادر ا بر توانايی انگلی ب
هايی نظیر برنج، گندم، جو و ذر  نیز رشوود کند لپهدر تک

(Tian et al., 2020و از آن ) های پیر را برای بافتجا که
یت نکروتروفی شوووروع آلودگی کلونیزه می خاصووو ند،  ک

له مروری ارد منحصوووربفردی د قا  ,.Hossain et al)م

یک جزئی در . (2023 فاز بیوتروف يک  حال، وجود  با اين 
ست. از اين رو اين  شده ا شاهده  چرخه آلودگی اين قارچ م

صور  دقیق ها بیوتروفتوان جزء همیتر میبیمارگر را به 
های ايجاد توده .(Kabbage et al., 2015)بندی کرد طبقه

نهريسوووه مه اع وووای 2ای سوووختی  ويژگی مشوووترم ه

Sclerotiniaceae می( باشووودBolton et al., 2006 .)
شوووود و ممکن سوووختینه در پايان چرخه عفونت ايجاد می
 Khangura et) اسووت برای چندين سووال نیز زنده بماند

al., 2015) از اين رو امکووان بقووای بیمووارگر را برای .
عثهای طولانی افزايش میدوره با کاهش  دهد. اين امر 

شت تناوبی به عنوان يک روش کنترل زراعی  شی ک اثربخ
(. از Derbyshire and Denton‐Giles, 2016) شودمی

سوووی ديگر به دلیل دامنه میزبانی وسوویع بیمارگر، کنترل 
های زراعی بسوویار سووخت و بیماری با اسووتفاده از شوویوه

ست )چالش شت انواع کلزا (. Wu et al., 2016برانگیز ا ک
ترين راه به بیماری، کارآمدترين و مقرون به صووورفهمقاوم 

 ;Wu et al., 2013است ) SSR برای پیشگیری و کنترل

Barbetti et al., 2014; Bastien et al., 2014 با  .)
حال، عدم وجود ژرم پلاسم مقاوم در ارقام کلزای کشت اين

شاوندان   Li et al., 2006; Wu et) نزديکشده و خوي

al., 2013; Wu et al., 2016) صلاح ملکولی آن را با ، ا
 یزبانی وسیعگستره م محدوديت مواجه ساخته است. دامنه

برای  هاکشقارچمنجر به وابسوووتگی شوووديد به  اين قارچ
به دلیل اثرا   با اين حال، .مديريت بیماری شوووده اسوووت

سته  ست و نگرانیاين مواد ناخوا ست های بر محیط زي زي
جايگزينی ، کنترل بیولوژيکمحیطی به عنوان   مطلوبی 

س شده ا شاورزی مطرح  صولا  ک ت برای حفاظت از مح
(Duke et al., 2017).  بووديوون توورتوویووب کووه

گانیسوووم ماریهای غیرمیکروار مت بی قاو قاء م با ال زا 
های دفاعی میزبان را سووویسوووتمیک در گیاهان، مکانیزم

2. Sclerotia 
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يت می با تقو ند و  فاعی"کن نه د ما قای سوووا به  1"ال منجر 
عدی تر و سوووريعی قویهاواکنش به حملا  ب یاه  تر گ
   .(Pieterse et al., 2014) شوندمیبیمارگر 

نسل بعد،  یابيیتوال یفناور واسطه پیشرفت بهامروزه 
سکر یهااز روش  یهاسمیدرم مکان یبرا کسیپتوميتران
اسوووتفاده  مارگرهایبا ب زبانیم اهیگ یهاکنشبرهم یملکول
 برای اجرای موفقیت آمیز .(Xu et al., 2021) شووودمی

در القاء مقاومت سوویسووتمیک بر  2عوامل کنترل بیولوژيک
قارچ یه  عاملا   S. sclerotiorumعل مل ت کا ، درم 
ها روی های کنترل زيسوووتی، از جمله ترثیر آنسووویسوووتم

کانیسوووم بان و همچنین درم م هان میز یا های ملکولی گ
هت  S. sclerotiorum و B. napus هایکنشبرهم ج

يجاد منابع جديد کلزای مقاوم به بیماری ضووروری اسووت. ا
 Omicsهای با ادغام داده 3ایشناسی سامانهرويکرد زيست

های حاصووول از رونويسوووی، پروتئوم و متابولوم نظیر داده
سوووازی بینی عملکردهای سووولولی و مدلتواند با پیشمی
زای مختلف، ابزار قدرتمندی های گیاه به عوامل تنشپاسخ
گیوواهووان ارائووه دهوودبرا کنش  حوه وا ن هتر  ب  ی درم 

(Pazhamala et al., 2021 .)،ضر  از اين رو در مطالعه حا

ين ز ا یولوژيکیا ب ثر عوواموول  بررسوووی ا برای   رويکرد 

Pseudomonas chlororaphis PA23  بر روی پاسووخ
استفاده شد.   S. sclerotiorumقارچدر برابر  دفاعی گیاه کلزا

ثرا  عامل کنترل زيستی بر گیاه کلزا و اين مطالعه با بررسی ا
تواند گام مهمی در های پروتئینی میکنششوووناسوووايی برهم
ستم سی سعه  ستی به عنوان جايگزينی برای تو های کنترل زي

يدار کشآفت پا فاده از رويکردهای  های شووویمیايی و اسوووت
 های گیاهی به شمار آيد.مديريت بیماری

 

 پیشینه پژوهش
های زنده و غیر تنشدفاعی در برابر  يکی از سووازوکارهای

و سوواختاری  شووناختیريختموانع ، ايجاد گیاهاندر  زنده
 Atkinson) باشدی میموم و ديواره سلول ،مانند کوتیکول

and Urwin 2012; Muthamilarasan and Prasad 

از دفاعی  هایسووازی پاسووخفعال از سوووی ديگر (.2013

                                                                                                                                                                 
1. Defense priming 

2. Biocontrol agents (BCAs) 

3. System biology 

ها يا تبط با میکروبکولی مرلشووناسووايی الگوهای م طريق
ماری مل بی های يا مولکول( MAMPs/PAMPs) 4زاعوا
Jones and Dangl, 2006 ;) 5افووووکووووتووووور

Muthamilarasan and Prasad, 2013)  و به واسووطه
سان هورمونی کنترل میپیامهای شبکه -Robert) شوندر

Seilaniantz et al., 2011a .) 

یاه کلزا و در برهم ، S. sclerotiorumارچ قکنش گ
ی اهمیت برخی عوامل موثر در بیماريزايی نظیر مسووویرها
و  وابسووته به پروکسوویزوم همراه با تجزيه ديواره سوولولی

 Chittem etيید شوود )های میزبان تازدايی متابولیتسووم

al., 2020سخ سازوکارهای پا صوص  های دفاعی (. در خ
ستSSRذاتی گیاه کلزا در برابر آلودگی  شده ا شخن   ، م

های رسووانهای متابولیکی که به واسووطه پیامشووبکهکه 
شوند، ( تنظیم میSAهورمونی خصوصا اسید سالیسیلیک )

 Xuند )القاء مقاومت گیاه بر علیه اين آلودگی نقش دار در

et al., 2021 همچنین مشووخن شووده اسووت که بیش .)
پاز  یان ژن لی به اين AtGDSL1ب مت  قاو یاه کلزا، م  در گ
های فعال اکسووویژن، افزايش ش تولید گونهقارچ را با افزاي

قاء می SAمحتوای  نا  ال جاسووومو کاهش میزان  ندو   ک

(Ding et al. 2020  .) 
گامی گانیسووومهن هان در معرض میکروار یا های که گ

ماریغیر مل کنترل زا قرار میبی ند، اين عوا  زيسوووتیگیر

ند مت علاوه بر آنتی قادر قاو مارگر، م بیوز مسوووتقیم بی
واسووطه القاء سووامانه دفاعی را در گیاه فعال سوویسووتمیک ب

ند. گانیسوووم چنین کن نامزدهای خوبی برای میکروار هايی 
 Pal and McSpaddenجايگزينی مواد شیمیايی هستند )

Gardene, 2006.)Pseudomonas chlororaphis 

PA23 است که قادر به جلوگیری  عامل کنترل زيستی يک
 .B حسووواسهای ونهدر گ S. sclerotiorum از رشووود

napus ست قبلی  مطالعا  (.Fernando et al., 2007) ا
ی PA23 کووهانوود نشووووان داده ق ت طور مسووو  .Sم،بووه 

sclerotiorum های ضووود را از طريق ترشوووح متابولیت
له قرار می یقارچ هد مورد حم  ,.Poritsanos et al)د

4 Microbial- or pathogen-associated molecular patterns 

5. Effector molecules 
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2006; Zhang et al., 2006).  در مطووالعووهDuke  و
در ح ور  PA23در پاسخ به  هاژن بیان، (2017همکاران )

 .Bبرگ  یهادر بافت S. sclerotiorumو عدم ح ووور 

napus ستفاده از توالی مورد  RNA (RNA-seq)يابی با ا
، PA23ح ووور مشووخن شوود که . گرفتقرار  یبررسوو
س سط  ءالقا یدفاع یرهایم از  S. sclerotiorumشده تو

له تول نهگ دیجم عال  ژنیاکسووو یهاو  یقاو ال (ROS)ف
با اين  را کاهش داد. (SAR) یاکتساب کیستمیمقاومت س

علاوه بر تقابل حال، اين عامل کنترل زيسوووتی توانسوووت 
 یهاشووبکه یسووازآمادهبا ، S. sclerotiorumبا  میمسووتق
هرچند که  .کنداعمال خود را  یاثر حفاظت زبان،یم یدفاع

ی هايی با بیان متمايز در پاسخ به آلودگدر اين پژوهش، ژن
SAR  در گیاهان پرايم شده باPA23  شناسايی شدند، اما

عاتی در خصووووص ژن عه اطلا طال ، 1های محوریاين م
های بیان شووده عملکرد و چگونگی تقابل آن با سوواير ژن

تدا بر اسووواس ژن ئه نداد. لذا در مطالعه کنونی اب  هایارا

شده با بیان متمايز که در مطالعه قبلی ) سايی   Dukeشنا

et al., 2017 در پاسووخ به آلودگی )SAR  به دنبال القای
 RNA-seqبا اسووتفاده از تکنیک  PA23سووامانه دفاعی 

( PPI) 2کنش پروتئینیشووناسووايی شووده بود، شووبکه برهم
های محوری که بیشترين تعامل را با ترسیم شد. سپس ژن

سوواير اع ووای شووبکه داشووتند، شووناسووايی شوودند. پس از 
ها در تعامل با رد اين ژنهای کلیدی، عملکشووناسووايی ژن
های ها و نقش عملکردی آنسوووواير ژن ها در مسووویر

بیوشوویمیايی مورد بررسووی قرار گرفت. آنالیز پروموتر اين 
 3یمیعناصوور تنظها نیز اطلاعا  مفیدی در خصوووص ژن
(CREsژن )سخمرتبط با  یمحور یها ارائه  های دفاعیپا
با یمهم یهاRNA 4کرویم همچنین. داد  یهاژن که 

، شووناسووايی دارند کنشبرهم یماریدر پاسووخ به ب یمحور
القای سووامانه دفاعی در  ملکولی جينتادر مجموع . شوودند
ند اطلاعا  مفیدیمی بیمارگر-اهیگ کنشبرهم  جهت توا

عه محصوووولا  ترار تهيتوسووو به  خ قاوم   .Sآلودگی م

                                                                                                                                                                 
1. Hub genes 

2. Protein-Protein interaction 

3. Cis-regulatory elements 

4. MicroRNAs 

5. Subnetwork 

sclerotiorum  ماری در کلزا و سووواير مديريت اين بی و 
 نژادگران قرار دهد.ر بهدر اختیا گیاهان
 

 شناسی پژوهشروش
سامانهبه دنبال  که در گیاه کلزاهايی در ابتدا ژن  یدفاع القای 
 بیان S. sclerotiorumآلودگی  در طول PA23حاصووول از 
(،  et alDuke ,.2017( داشووتند )|1FC|>2logمتمايزی )

برای ارزيابی شووناسووايی شوودند. سووپس اين لیسووت ژنی 
مبتنی بر  های انتخاب شوووده، به برنامهژنکنش بین برهم
 orgdb.-http://string به آدرس بر خط STRING وب

شد. در  ( ايجادPPIپروتئینی )کنش و لیست برهم وارد شد
شبکه برهم سیم  ست مرحله بعد برای تر شی، لی به  PPIکن

Cytoscape ( سخه شد. جه( 1/10/3ن سايی و وارد  شنا ت 
به ندی ژنرت نه ب یدی از افزو در  CytoHubbaهای کل

Cytoscape  ستفاده ست با ا شد. اين افزونه قادر ا ستفاده  ا
بندی و شناسايی های محاسباتی مختلف به رتبهاز الگوريتم

(. در مطالعه Chin et al., 2014های کلیدی بپردازد )ژن
چهار  های کلیدی بر اسوواس بررسووی حاصوول ازحاضوور ژن

باتی  حاسووو له  CytoHubbaالگوريتم م ، MCCاز جم
DEGREE ،DMNC  وMNC  شووناسووايی شوودند و در
يت برهم ها با سووواير گرههای آنکنشن يک ها  ها در 
برای آنالیز KEGG 6نشووان داده شوود. از پايگاه  5زيرشووبکه

شد واز برنامه  ستفاده  شبکه ا شیمیايی زير سیرهای بیو م
های شووناسووی ژنتیهسوو برای STRING مبتنی بر وب

مل بر عملکرد ملکولی که مشوووت یدی  (، اجزای MF) 7کل
( اسووت، اسووتفاده BP) 9و فرآيند بیولوژيکی (CC) 8سوولولی
ندی ژنبرای خوشوووه شووود. نهب که از افزو  های زيرشوووب

CytoCluster  درCytoscape  ستفاده ستفاده شد که با ا ا
شههای زيرهای مختلف، گرهاز الگوريتم ی بندشبکه را خو

 . در مطالعه حاضوور از الگوريتم(Li et al., 2017) کندمی
IPCA 10ندی گرهبرای گروه که ب های موجود در زير شوووب

6. Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 

7. Molecular function 

8. Cellular component 

9. Biological process 

10. Identifying Protein Complex Algorithm 

http://string-db.org/
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 STRINGهای هر خوشه در نسخه استفاده شد. سپس ژن
 بررسی شدند.   KEGGبرای يافتن مسیرهای 

 های کلیدی،های پروموتری ژنجهت شووناسووايی موتیف
ستفاده ابتدا سرويس با ا   Ensembl Plantsمبتنی بر وب از 
(http://plants.ensembl. org ،)1توالیKb   ناحیه غیر از 

شده، ژن UTR5′ 1قابل ترجمه  سايی  شنا شد. های  ستخراج  ا
 .http://meme-suiteبه آدرس برخط   Tomtomابزاراز 

org/tools/tomtom برای شناسايی CRE های شناخته شده
لیسووتی از  ،(. اين ابزارGupta et al., 2007سووتفاده شوود. )ا

گاه دادهموتیف پاي يابی  مالی را بر اسووواس ارز  های احت

JASPAR CORE 2022  داد کووه از آن موویووان،  ارائووه
  0.1>و 0.01> به ترتیب E و P هايی با آستانه مقاديرموتیف

انتخاب شووودند. سوووپس جهت شوووناسوووايی نقش احتمالی 
 آدرس برخطبه  GoMo ابزار از اب شوووده،های انتخموتیف

http://meme-suite.org/tools/gomo  فاده شووود اسوووت
(Buske et al., 2010 .) 

های احتمالی، ابتدا توالی  miRNAبرای شوووناسوووايی
یدی ژن فاده از سووورويس مبتنی بر وب های کل با اسوووت

Ensembl Plants (http://plants.ensembl. org )
شووناخته شووده کلزا نیز از های miRNAاسووتخراج شوود. 

miRbase  (https://www.mirbase.org/ )سووووورور
سه توالی ژن سپس، مقاي شدند.  ستخراج  های کلیدی با ا

miRNAته شووووده ناخ فاده از  کلزا های شووو با اسوووت
 .psRNATarget (http://lantgrn.nobleسوووووورور

org/psRNATarget/) که کدام ، نشووان دادmiRNA ها
سیم های هدف برهمبا ژن ست جهت تر کنش دارند. اين لی

 وارد شد.  Cytoscapeشبکه به نرم افزار 
 

 های پژوهشیافته

 های ژنیو شناسایی قطب PPIشبکه 

( بر اسوواس لیسووت PPIشووبکه برهم کنشووی پروتئینی )
مايز وژن یان مت با ب فاده از هايی  و   STRINGبا اسوووت

Cytoscape سی شکل تر شد ) شبکه برهم1م  کنش (. اين 
به آلودگی ژن پاسوووخ  قای  SSRهايی که در  بال ال به دن

                                                                                                                                                                 
1. 5′untranslated region 

در گیاه کلزا افزايش يا کاهش بیان  PA23سووامانه دفاعی 
شته شان میدا ستفاده از چهار الگوردهد. اند را ن ذکر  تميبا ا

 نيشووتریبا ب کلیدی هاینیها، پروتئشووده در مواد و روش
مام نیباز  کنشبرهم موجود  ینیپروتئ یهاکنشبرهم یت

شبکه  سادر  ست شدند يیشنا و  کلیدی یهانیپروتئ. لی
نشووان داده شووده اسووت.  1در جدول ها مشووخصووا  آن

ها DEGهای کلیدی شناسايی شده با ساير کنش ژنبرهم
ها بر بررسی بیان اين ژن نشان داده شده است. 2در شکل 

شده از مطالعه ست ژنی تهیه  ساس لی و همکاران  Duke ا
های کلیدی شووناسووايی شووده نشووان داد که ژن (2017)

تغییرا  بیانشان نسبت به گیاهان شاهد مثبت بوده و تقريبا 
يک  ته 2نزد ياف که بود. اين  ته اسوووت  یانگر اين نک ها ب

ها، الزاما های بزرگ اثر با درجه بالای تعامل با ساير ژنژن
بالا نیسووت و اثرا  تغییرا  بیانشووان در پاسووخ به آلودگی 

شی آنبرهم ساير ژنکن سخها با  های دفاعی ها، در بروز پا
 ترثیرگذارتر است.  

ساس جدول  سايی ، يکی از ژن1بر ا شنا های کلیدی 
شد کهمی  BnaC04g26180Dشده،  آنزيم گلوتاتیون  با
فرم  سوووبب تولید اين آنزيم کند.( را کد میGR) 2ردوکتاز

شده  در  یدینقش کلشود که سلول میدر  ونیگلوتاتاحیا 
وضووعیت کنترل و  ژنیاکسوو ی فعالهاگونه یکنترل سوولول

سلولی ) سیون/احیای  سیدا )مقاله دارد ( بر عهده redoxاک
ای در (. مطالعا  گسووترده Couto et al., 2016مروری

رسوووانی دفاعی و القاء خصووووص نقش گلوتاتیون در پیام
به بیمارگرهای مختلف صوووور  گرف ته اسوووت مقاومت 

(Ghanta et al., 2011; Cheng et al., 2015; 

Künstler et al., 2019 ).  عملکرد آنزيمGR  ليتبددر 
GSSG  بهGSH تنشها در برابر محافظت از سلول یبرا 
 قياز طر اکتسابی سیستمیک مقاومت شيزاو اف ویداتیاکس
 اسووت یضوورور SAواسووطه به  PR یهاژن یسووازفعال
(Chen et al., 2007).  

BnaC03g44420D و BnaA03g57920D پروتئینی 
باشووود می TIM barrel کنند که حامل دومینرا کد می
 TIM-barrelنوع  لازخانواده آلدو هاینیپروتئ(. 1)جدول 
 یکیو متابول یفتوسوونتز یهاپاسووخ میدر تنظ ینقش مهم

2. Glutathione reductase 

http://meme-/
http://meme-/
https://www.mirbase.org/
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 یهامختلف از جمله تنش یهادر مواجهه با تنش اهانیگ
 اهیتلاش گ ،یتحت تنش غرقاب .دندار ویداتیو اکسوو یغرقاب
لدو یهانیپروتئ یابيباز یبرا -TIMنوع  لازخانواده آ

barrel نده اهمنشوووان در حفظ و  هانیپروتئ نيا تیده
 اسووت یفتوسوونتز تیفعال ی مسوویرهای متابولیکی وابيباز
(Kazemi Oskuei et al., 2017).   بر اسوواس مطالعا

ترمینال -Cدر    Tm-1ئین قبلی مشخن شده است که پروت
از  باشوود. اين پروتئینمی TIM-barrelخود دارای دومین 

ويروس موزائیک  ازهای همانندسووطريق اتصووال به آنزيم
جه ندسوووازمانع  (،ToMV) فرنگیگو مان ژنوم اين  یه

ین بووارويروس می برای اول ين ژن  گونووه  شوووود. ا در 

 .Solanum habrochaites S یوحشووو فرنگیگوجووه

Knapp & D.M. Spooner از آن به  و بعدها شوود افتي
 یبرا فرنگیگوجووهگسوووترده در ارقووام مختلف طور 

شد  ToMV ها در برابر عفونتمحافظت از آن ستفاده  ا
(Pelham, 1966; Spooner et al., 2010; 

Ishibashi et al., 2007).  همچنین مشخن شده است
قش ممکن اسووت ن TIM-barrelخانواده  یهانیپروتئکه 
 زین (TuMVويروس موزائیک شلغم ) در پاسخ به یاعمده

شند شته با از اين رو اين ژن   .(Rubio et al., 2019) دا
تواند به عنوان يک منبع جديدی از مقاومت در پاسخ به می

 های میکروبی به کار گرفته شود. آلودگی
 

 
القای به دنبال  S. sclerotiorum یدر پاسخ به آلودگقرمز رنگ( ) افزايش )سبز رنگ( و کاهش بیانبا  يیهاژن PPIشبکه  .1 شکل

، 893/12 ، میانگین تعداد همسايگان:363 :، تعداد يال59 . )تعداد گره:Cytoscapeافزار با استفاده از نرم PA23حاصل از  یدفاع سامانه
 (.234/0، تراکم شبکه:577/0 :، ضريب خوشه بندی98/1ه: طول مسیر مشخص

Figure 1. PPI network of up-regulated (green) and down-regulated (red) genes in response to S. sclerotiorum 

infection following PA23-induced defense priming, using Cytoscape software. Network details: Number of 

Nodes: 59; Number of Edges: 363; Average Number of Neighbors: 12.89; Characteristic Path Length: 1.98; 

Clustering Coefficient: 0.577; Network Density: 0.234. 
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BnaC04g56880D یدی يکی ديگر از ژن های کل
سخ دفاعی بر علیه آلودگی  شده در پا ست  SSRشناخته  ا

 -1فسووفوشوویکیما   -3( که با کد کردن آنزيم 1)جدول 
انول پیروويل  -5)که همان  1کربوکسووی وينیل ترانسووفراز

است(، نقش مهمی 2سینتاز  (EPSP)فسفا   -3شیکیما  
یک نظیر  مات نه آرو یدهای آمی ید اسووو  ن،نیآلا لیفندر تول

در  یدیکل ميآنز کدارد. اين آنزيم، ي پتوفانيو تر نيروزیت
 اهانیاست که به طور گسترده در گ 3کیمیکیش دیاس ریمس
گانیو م یعال باکتریها سووومیکروار قارچ) يها و  فتها(   ا
سیدهای  شودیم سنتز کوريزما  و ا و نقش مهمی در بیو

 ;Stallings et al., 1991کند )آمینه آروماتیک ايفاء می

Santos-Sánchez et al., 2019.)  بیوسوونتز اسوویدهای
آمینه آروماتیک و ترکیبا  معطر از طريق مسیر شیکیمیک 
یاه و میکروب قای گ به عنوان يکی از اجزای ب ید  ها اسووو

(. همچنین Parthasarathy et al., 2018ضروری است )
 ريهووا و سوووواهورمونتوانوود در بیوسووونتز اين آنزيم می

 ن،یگنیرشووود، ل یهانینیک نظیر یاهیمهم گ یهاتیولمتاب
سا SAها، فنل دها،یفلاونوئ  موثر هيثانو یها تیمتابول ريو 
 ,.Priestman et al) نقش داشوووته باشووود اهیگ در دفاع

2005; Achary et al., 2020 .) 

BnaA09g20370D یدی يکی ديگر از ژن های کل
 APSزيم (، آن1شووناسووايی شووده در اين مطالعه )جدول 

تاز کد می 4ردوک به عنوان يکی از آنزيمرا  که  ند  های ک
( Sگوگرد )مطرح اسووت.  5کلیدی اسوویمیلاسوویون سووولفا 

ضرور کي صر  ست که در فرآ یعن  یکيولوژيزیف یندهايا
به  گوگرد پس از جذب از خامدارد.  یاتیمختلف نقش ح
سولفا   سط آنزيم شکل   نيآدنوزبه  6سولفوريلاز ATPتو

س-'5 سفو  et Prioretti) شودیمتبديل  (APS) 7ولفا ف

al., 2014). APS  سط سولفAPS تو احیا ت یردوکتاز به 
سولفشده و  سط  سولفSIR) 8ت ردوکتازیسپس تو د ی( به 
به  های خاصآنزيم تیفعال قيد از طریسولفشود. احیاء می

سکلت کربن ست-O یا شود و ی( وارد مOAS) نيسر لیا

                                                                                                                                                                 
1. 3-phosphoshikimate 1-carboxyvinyltransferase 

2. 5-enolpyruvylshikimate-3-phosphate (EPSP) synthase 

3. Shikimic acid 

4. APS reductase 

5. sulfate assimilation 

6. ATP sulfurylase 

. (Kopriva, 2006د )شووومی نیسووتئیسوو دیتولسووبب 
 ريسوونتز سووا یبرا S یحاو یآل بیترک نیاول نیسووتئیسوو
ند مت با یترک ها،یپیسوووولفول ن،یونیمان ها، نیتاميو د
شووود به کار گرفته می پروسووتتیک یهاها و گروهميکوآنز
(Nakai and Maruyama-Nakashita 2020; Li et 

al., 2020 .) 
BnaC02g25850D یيکی ديگر از ژن دی های کل

-دیسرالدهیگل( که آنزيم 1باشد )جدول شناسايی شده می
در کند که را کد می( GAPDH) 9دروژنازیفسوووفا  ده-3

 سیب 3-1 ليتبد ندي(، فراCBC) 10بنسوووون-نيچرخه کالو
( را GAPفسووفا  )-3-دیسوورالدهیبه گل سوورا یگل فسووفو
مطالعا   .(Cséke and Buchanan 1986) کندیم زیکاتال

 با (GAPفسووفا  )-3-دیسوورالدهیگلکه اخیر نشووان داد 
و  MAPKی وابسووته به دفاع هایرسووانپیام یسووازفعال
 یعیوس فیط هیعل کیستماتیدفاع سی، سيشبکه رونو ءالقا
با اين حال ابهاما  زيادی در . کندايجاد میها را بیمارگراز 

سطهخصوص فعال ستم دفاعی به وا سی  GAP سازی اين 
که  توزولیدر سووو بهوجود دارد  یاز  عا  ژنت ن طال و  یکیم

 . (Zuo et al., 2024تر دارد )يی تکمیلیایمیوشیب

سازی سامانه دفاعی های کلیدی در فعاليکی ديگر از ژن
 .S در بووورابووور آلوووودگوووی PA23تووووسوووووط 

sclerotiorum،BnaA03g01690D  ( 1باشوود )جدول می
به  که کندیرا کد م 11سووونتاز لا یآنتران یآلفا رواحديزکه 
محدودکننده سووورعت در سووونتز  هایيکی از آنزيم عنوان
عا  قبلی نقش ژن. باشووودمطرح می پتوفانيتر های مطال

موثر در مسیر شیکیمیک اسید )نظیر ژن آنترانیلا  سنتاز( 
سیدهای آمینه آروماتیک می سنتز ا شوند را که منجر به بیو

 Blumeriaدر برابر نفوذ قووارچ گیوواه جو مقوواومووت در 

graminis f. sp. hordeiی پودر دمیسف یماری، عامل ب
 (. Hu et al., 2009تريید کرده بودند )

BnaC03g62400D  يم نز فوسووورکووه آ  نيفسووو
های کند، يکی از ژنرا کد می( PSAT) 12نوترانسوووفرازیآم

7. Adenosine 5′-phosphosulfate (APS) 

8. Sulfite reductase (SIR) 

9. Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase 

10. Calvin-Benson cycle (CBC) 

11. Anthranilate synthase alpha subunit 1 

12. Phosphoserine aminotransferase 
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ست )جدول  شده ا شناخته  (. اين 1محوری در اين مطالعه 
-3قابل برگشوووت  ونیناسووویمآ که واکنش ترانس آنزيم

 2نيفسووفوسوور-3( به PHP-3) 1رووا یپیکسوودرویفسووفوه
(PSer را در ح وووور )L-(  گلوتاماGluکاتال )کندیم زی ،
س ئیزج سفر ریاز م سيف سنتزیب ونیلا ( PPSB) 3نيسر و

 Sekula) گیردکه در پلاستیدهای گیاهی صور  می است

et al., 2018.)  ست که شان داده ا سمطالعا  قبلی ن  ریم
PPSB  سط  اهانیگ آلودگیپس از فعال  عوامل بیماريزاتو
ی گیاهاندر  به علاوه (.Benstein et al., 2013) شودمی

بت در آن که اين مسووویر عال بود، اثرا  مث قارچ ها غیرف
Colletotrichum tofieldiae  در رشد گیاه مشاهده نشد

(Zimmermann et al., 2021). 
BnaA10g16850D و BnaA10g09090D هایژن از 

 شده در پاسخ دفاعی حاصل از سامانه القايی کلیدی شناسايی
PA23 در مسیر بیوسنتزی تريپتوفان  که (1باشند )جدول می

 یبرا پتوفانيتر کیآرومات نهیآم دیاس اهان،یدر گ نقش دارند.
رشد  یهاهورمون سازشیاست و پ یضرور نیسنتز پروتئ

 یهاتی( و متابولB3 نیتامي)و نیاسین دها،یآلکالوئ ن،یاکس
 Howe and) است هانولا يگلوکوز ندوليا اعی نظیردف

Jander, 2008; Tzin and Galili, 2010; Sønderby et 

al., 2010; Maeda and Dudareva, 2012; Zhou et 

al., 2018با تولید طیف وسیعی  پتوفانيتر ریمس ،(. از اين رو
 های دفاعیبروز پاسخدر  های ثانويه نقش محوریاز متابولیت

 بیمارگرها در سلسله گیاهان بر عهده دارد.  هیعل

 

ستی سی ه سی و غنیبرر سیرهای شنا سازی م

 های کلیدی بیوشیمیایی ژن

های ژنی با ساير شناسی شبکه تعامل قطببررسی هستی
ستفاده از ابزار ژن شان داد که در ارتباط با  Stringها با ا ن

مختلف  یندهايفرآای از مجموعه (،BPفرايند بیولوژيکی )
سنتز که مربوط به  يیهاآن ژهيبه و ،یوسنتزیو ب کیمتابول
در پاسخ  هستند سولوفوریو  یتروژنین آروماتیک، با یترک
سامانه دفاعی به  فعال  SSR در برابر آلودگی PA23القای 
شکلشده صطلاحا  غالب در 3اند ) برای عملکرد  GO(. ا

                                                                                                                                                                 
1. 3-phosphohydroxypyruvate 

2. 3-phosphoserine 

شامل فعالیتMFملکولی ) صال های کاتالیتیکی( اغلب  ، ات
های کوچک، اکسووویدو ردوکتاز، ها، اتصوووال مولکوليون

ها، فعالیت گلوتاتیون ترانسفراز، اتصال اکسیدانفعالیت آنتی
(. اين 3باشوود )شووکل گلوتاتیون و فعالیت پراکسوویداز می

گیاه کلزا در القای  پاسووخ عملکردی ها نشووان داد کهيافته
نه دفاعی ما  تقويت با SSRدر برابر آلودگی  PA23 سوووا

فاع یهاواکنش  یفلز یهاوني میاتصووووال و تنظ ،ید
ی همراه سلول يیزداو سم ویداتیاکس تنشکاهش  ،یضرور

( CCبرای اجزای سوولولی ) GOاسووت. غالب اصووطلاحا  
سیتوپلاسم، اندامک سلولی نظیر پلاستیدها و شامل  های 
ها، غشووای تیلاکوئید و اسووترومای کلروپلاسووت، تیلاکوئید

دهد عمده ( که نشووان می3باشوود )شووکل یکلروپلاسووت م
القای سووامانه در پاسووخ به  های متابولیکی و دفاعیفعالیت
فاعی  یاه کلزا در اين  SSR در برابر آلودگی PA23د در گ
 ی اتفاق افتاده است.سلول یهامکان

موثر در پاسووخ برای دسووتیابی به اطلاعا  مسوویرهای 
 بررسوووی از، PA23بواسوووطه  SSRگیاه کلزا به آلودگی 

 زيرشووبکه هایبرای ژن KEGG یسووازی مسوویرهاغنی
يک پايگاه داده برای تخصووین  KEGG شوود.اسووتفاده 

های  يک مسووویر به گروهبیولوژ های هايی از ژنخاص 
باط دادن ارت اسوووت که با (DEGs) شووودهمتفاو  بیان 

 ارتبوواط بین ،هووای عملکردیبووه داده omics هووایداده
و  یسووولول یدر عملکردها را ییتغو ها ژن انیب را ییتغ

 Kanehisa) کندرا مشوووخن می یکيولوژیب یهاپاسوووخ

and Goto, 2000).  بر اين اسوووواس، نتووايج بررسوووی
مسوویرهای  نشووان داد که (3)شووکل  KEGGسووازی غنی

)گلیسووین، مرتبط با متابولیسووم اسوویدهای آمینه  متابولیکی
ستئین، متیونینترئونین ،سرين سی سم گلوتاتیون (،  ، متابولی

سنتز متابولیت سولفور، بیو سم کربن و  های ثانويه و متابولی
پاسخ دفاعی گیاه کلزا به دنبال  ی کلیدیرهایمسبه عنوان 

شووناخته  SSRدر برابر بیماری  PA23 القاء پاسووخ دفاعی
 اند.شده

3. Phosphorylated pathway of serine biosynthesis (PPSB) 
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القای به دنبال  S. sclerotiorum یدر پاسخ به آلودگها ها با ساير ژنکنش آنهای کلیدی و برهمزيرشبکه ای از ژن .2 شکل
هايی با افزايش بیان، سبز: های کلیدی، مشکی: ژن)سرخابی: ژن CytoHubba افزونهبا استفاده از  PA23حاصل از  یدفاع سامانه
 ، ضريب747/1، طول مسیر مشخصه: 042/14 :، میانگین تعداد همسايگان337 :، تعداد يال48 :هايی با کاهش بیان(. )تعداد گرهژن

 (299/0، تراکم شبکه: 623/0خوشه بندی: 
Figure 2. A subnetwork of hub genes and their interactions with other genes in response to S. sclerotiorum 

infection following PA23-induced defense priming using the CytoHubba plugin. (magenta: hub genes, black: 
up-regulated genes, and green: down-regulated genes). Network details: Number of Nodes: 48; Number of 

Edges: 337; Average Number of Neighbors: 14.042; Characteristic Path Length: 1.747; Clustering 
Coefficient: 0.623; Network Density: 0.299. 

 
حاصل از  یدفاع القای سامانهبه دنبال  S. sclerotiorum یدر پاسخ به آلودگ شدهيیشناسا کلیدی یهاژن یبندرتبه .1جدول 

PA23  افزونه با استفاده ازدر کلزا CytoHubba 

Table 1. Ranking of identified hub genes in response to S. sclerotiorum infection following PA23-induced 
defense priming in rapeseed using CytoHubba plugin 

 رتبه
Rank 

 ژنشناسه 

Gene ID 

 بندیالگوریتم رتبه

Ranking Method 

 عملکرد ژن، نام ژن
Gene Description and Gene name 

1 BnaC04g26180D DMNC, MCC (GR, ATGR2, Glutathione reductase (EMB2360  
1,2 BnaC03g44420D DMNC, MCC Aldolase-type TIM barrel family protein 
1,2 BnaA03g57920D MCC, DMNC Aldolase-type TIM barrel family protein 

1,4 BnaC04g56880D DMNC, MCC 3-phosphoshikimate 1- carboxyvinyl transferase 
(Belongs to the EPSP synthase family) 

2 BnaA09g20370D MNC, Degree APS reductase 1 (APR1, APR, PRH19, ATAPR1) 

3 BnaC02g25850D MNC, Degree Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase of plastid 2  
(GAPCP-2) 

3,4 BnaA10g16850D MCC, MNC, Degree tryptophan biosynthesis 1 (TRP1, PAT1) 

3,5 BnaA03g01690D MCC, DMNC Anthranilate synthase alpha subunit 1 
(ASA1, TRP5, AMT1, WEI2, JDL1) 

5 BnaC03g62400D Degree, MNC Phosphoserine aminotransferase (PSAT) 

5 BnaA10g09090D DMNC tryptophan synthase beta subunit 1 
(TSB1, TRPB, TRP2, ATTSB1) 
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 بندی شبکهبررسی خوشه

ا استفاده از های ژنی ببندی گروهاطلاعا  حاصل از خوشه
نه  IPCAالگوريتم  جدول  Cytoclusterافزو آورده  2در 

ست. اين گروه شهشده ا شان داد که همگی خو ها بندی ن
در مسوویرهای مربوط به  4تا  1بدسووت امده در رتبه بندی 

سیدهای آمینه تريپتوفان، فنیل سنتز ا آلانین و تیروزين، بیو
سووین و ، متابولیسووم سوورين، گلاB6متابولیسووم ويتامین 

با اين  .ترئونین و بیوسونتز اسویدهای آمینه مشوترم بودند
به تثبیت کربن فقط در خوشوووه ،حال با رت و  2و  1هايی 

سم گوگرد نیز به  ستئین و متیونین و متابولی سی سم  متابولی
مشوواهده شوودند.  4و  3هايی با رتبه ترتیب فقط در خوشووه

شده دهم سايی  شنا سیرهای متابولیکی  شانی بین م ر پو
KEGG شده در آنالیز و ماژول سايی  شنا های عملکردی 
شه سیرهای خو سیرها به عنوان م بندی تايید کرد که اين م

در برابر آلودگی  PA23اصوولی حاصوول از کنترل زيسووتی 
SSR یاه کلزا مطرح می ماندر گ ند. ه که در باشووو طور 

قسمت بالا نیز اشاره شد بیوسنتز اسیدهای آمینه آروماتیک 
شده از آنتو متابولی شتق  سیر های ثانويه م ها از طريق م

نقش مهمی در پاسووخ به  ما يزکورشوویکیمیک اسووید و 
دسوووتکاری اين  ،از اين رو .عوامل بیماريزا در گیاهان دارند

 یهایماریدر برابر ب اهیتواند به بهبود حفاظت گیممسوویر 
 .کندشايانی کمک  گیاهی

 

 

 
 یپاسخ به آلودگدر  STRING از استفاده با کلیدی یهاژن KEGGو مسیرهای  Gene Ontology یسازیغن بررسی .3 شکل

S. sclerotiorum  حاصل از  یدفاع القای سامانهبه دنبال PA23در گیاه کلزا 

Figure 3. Gene ontology enrichment and KEGG pathways of hub genes using STRING in response to S. 

sclerotiorum infection following PA23-induced defense priming in rapeseed 
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 های کلیدیبررسی موتیف پروموتری ژن

سايی موتیف شنا های حفاظت شده و عناصر تنظیمی برای 
Cis شده در اين مطالعه، توالی ژن سايی  شنا های کلیدی 

ها از سرويس اين ژن UTR′5( از ناحیه 1Kbيک کیلوباز )
ز بازيابی و با اسوووتفاده ا Ensemble Plantمبتنی بر وب 

با طول  های، موتیفMEMEابزار  یدی  جفت 15 -29کل
شدند. چندين باز در ناحیه پروموتری اين ژن سايی  شنا ها 
های شووناسووايی شووده با عملکرد بیولوژيکی برای موتیف

تر بدست آمد که مشخصا  جزئی GOMOاستفاده از ابزار 
شوووده اسوووت. مسووویرهای ه نشوووان داد 3ها در جدول آن
سین به عنوان يکی از عملکردهای پیام سته به اک سان واب ر

هوای موجود در نواحیوه پروموتری ( موتیفMFملکولی )
شد. ژن شده در اين مطالعه معرفی  سايی  شنا های کلیدی 

سین در گیاه میزبان به عنوان  ست که اک شده ا شخن  م
يزايی های بیماررسووان میکروبی، بیان ژنيک مولکول پیام
کنوود و نقش مهمی در تنظیم تنظیم می را در بوواکتری

های دفاعی گیاه در طول فرايند بیماريزايی عوامل پاسوووخ
 (. Djami-Tchatchou et al., 2020میکروبی دارد )

تاز  یت سوووودويورودين سوووین عال نیز يکی ديگر از 1ف
شده در مطالعه عملکردهای ملکولی موتیف سايی  شنا های 

لاعا  چندانی از عملکرد اين آنزيم در اخیر اسوووت که اط
گیاهان در دسووت نیسووت. اخیرا مشووخن شووده اسووت که 

های غیر برخی از اع ای اين خانواده ژنی در پاسخ به تنش
 Dhingraشوند )زنده نظیر خشکی، شوری و گرما القاء می

et al., 2023 همچنین نقش آن در کنترل آلودگی .)
يز ) برآو ئیووک  موزا يروس   Nicotiana ( درBMVو

benthamiana طريق اتصال آن به رشته مثبت از RNA 
ويروسووی و اختلال در کپسوووله شوودن ويروس و انتشووار 

 (.Garcia-Ruiz, 2019سیستمیک آن تريید شده است )
، برخی فاکتورهای رونويسوووی از 3بر اسووواس جدول 
های (در ناحیه پروموتری ژنDofخانواده انگشوووت روی )
. در تحقیقا  قبلی نقش اين عوامل کلیدی شناسايی شدند

شده بود  در القاء مقاومت در برابر بیمارگرهای گیاهی تايید 
(Sasaki et al., 2015; Yu et al., 2019).  يکی ديگر

                                                                                                                                                                 
1. Pseudouridine synthase activity 

2. Virus-induced gene silencing (VIGS) 

شده در ناحیه  شناخته  های هدف ژن CREاز فاکتورهای 
 AP2 باشوود. فاکتورهایمی AP2/EREBPمورد مطالعه، 

های زنده و ه و پاسخ به تنشنقش مهمی در رشد و نمو گیا
ای خاموشوووی ژن کد کننده اين غیر زنده دارند. در مطالعه

یک نواری جو  فاکتور رونويسوووی توسوووط ويروس موزائ
، حسووواسووویت گندم 2()خاموشوووی ژن بواسوووطه ويروس

 را افزايش داد Puccinia striiformis f. sp. Triticiبه

(Hawku et al., 2021.)  ست شده ا شخن  همچنین م
های ک فاکتور تاثیر بر مسووویر  AP2/ERFه  از طريق 

MAPKیان ژن های ، تنظیم ب با مسووویر های مرتبط 
های ثانويه، در بروز رسان هورمونی و بیوسنتز متابولیتپیام

های ايمنی در برابر بیمارگرهای گیاهی نقش دارند پاسوووخ
(Ma et al., 2024يکی ديگر از خووانواده .) هووای ژنی

در ناحیه پروموتری  CREهای والیتشووناخته شووده که با 
ند،ژن یدی برهم کنش دار ها  MADS-box های کل

ند )جدول  به عنوان مهمترين 3هسوووت خانواده ژنی  (. اين 
سخ به  شان در پا شد و نمو گیاه، عملکرد عوامل موثر در ر

 ,.Li et alهای محیطی نظیر شووووری، خشوووکی )تنش

سرما )2021 شده Yan et al., 2021( و  ست. با ( تايید  ا
ها به اين حال اطلاعا  اندکی در خصووووص پاسوووخ آن

ست. اخیرا نقش يکی از محرم شده ا ستی گزارش  های زي
در برابر  Citrus sinensisاع وووای اين خانواده ژنی در 

 Yang etهای بیماريزا تايید شووده اسووت )آلودگی باکتری

2024., al .)PZI-HD3 که منحصوورا متعلق به سوولسووله
ند، هان هسوووت یا های رونويسوووی  گ فاکتور يکی ديگر از 

شناسايی شده در اين مطالعه است. اين فاکتورها علاوه بر 
عملکردشوووان در فرايندهای مختلف سووولولی نظیر تمايز، 

های ها، در پاسخ به تنشتنظیم بیوسنتز لیپیدها و انتقال آن
 Chew et al., 2013; Wang etزيستی نیز نقش دارند )

al., 2015.) 

 

 

3. Homeodomain leucine zipper 
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شه زیآنال. 2جدول  شبکه یبندخو سخ به آلودگ شدهانیب کلیدی یهاژنای از زیر  سامانهبه دنبال  S. sclerotiorum یدر پا  القای 

 CytoClusterدر افزونه  IPCAالگوریتم با استفاده از  کلزا اهیدر گ PA23حاصل از  یدفاع

Table 2. Clustering analysis of subnetwork of expressed hub genes in response to S. sclerotiorum 

infection following PA23-induced defense priming in rapeseed using the IPCA algorithm in the 

CytoCluster Plugin 

 

بندی رتبه
 کلاستر

Cluster 

Rank 

تعداد 
 هاگره

Nodes 

 هاتعداد حاشیه
Edges 

 عملکرد 
Function 

1 24 506 

 بیوسنتز فنیل آلانین، تیروزین و تریپتوفان
Phenylalanine, tyrosine and tryptophan biosynthesis 

 ، بیوسنتز آمینو اسیدهاB6متابولیسم ویتامین 
Vitamin B6 metabolism, Biosynthesis of amino acids 

 متابولیسم گلاسین، سرین و ترئونین

   

Glycine, serine and threonine metabolism 
 تثبیت کربن

Carbon fixation 

2 22 487 

 بیوسنتز فنیل آلانین، تیروزین و تریپتوفان
Phenylalanine, tyrosine and tryptophan biosynthesis 

 ، بیوسنتز آمینو اسیدهاB6متابولیسم ویتامین 
Vitamin B6 metabolism, Biosynthesis of amino acids 

 و ترئونینمتابولیسم گلاسین، سرین 

   

Glycine, serine and threonine metabolism 
 تثبیت کربن

Carbon fixation 

3 20 377 

 بیوسنتز فنیل آلانین، تیروزین و تریپتوفان
Phenylalanine, tyrosine and tryptophan biosynthesis 

 ، بیوسنتز آمینو اسیدهاB6متابولیسم ویتامین 
Vitamin B6 metabolism, Biosynthesis of amino acids 

 متابولیسم گلاسین، سرین و ترئونین

Glycine, serine and threonine metabolism 

 متابولیسم سیستئین و متیونین
Cysteine and methionine metabolism 

 

4 20 376 

 بیوسنتز فنیل آلانین، تیروزین و تریپتوفان
Phenylalanine, tyrosine and tryptophan biosynthesis 

 ، بیوسنتز آمینو اسیدهاB6متابولیسم ویتامین 
Vitamin B6 metabolism, Biosynthesis of amino acids 

 متابولیسم گلاسین، سرین و ترئونین

Glycine, serine and threonine metabolism 

 متابولیسم سولفور

Sulfur metabolism 
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 MEME استفاده از ابزار با  های ژنیقطبشده در پروموتر حفاظت های موتیف .3جدول 

Table 3. Conserved motifs identified in the promoter region of hub genes using MEME tool 

 موتیف

(Motif) 

 فاکتور رونویسی

(Transcription factor) 

 توالی لوگو )عناصر سیس(

(Cis-elements) 

 عملکرد

(Function) 

MA0584.1 SEP1 
(MADS box) 

 

MF transcription factor activity 
CC endomembrane system 

BP regulation of transcription 

MA1214 
ATHB-40 
(HD-ZIP) 

 

MF transcription factor activity 
CC endomembrane system 

MA1251.1 
RAP2-9 

(ERF/DREB) 
 

CC chloroplast 

MA1258.1 
DREB2A 

(ERF/DREB)  
CC chloroplast 

MA1267.1 
DOF5.8 

(zinc finger-type factors) 
 

MF transcription factor activity 

CC nucleus 

CC plasmamembrane 

BP regulation of transcription 

MA1281.1 
DOF5.1 

(zinc finger-type factors) 
 

MF transcription factor activity 

CC nucleus 

CC plasma membrane 

BP regulation of transcription 

MA1376.1  
 

DEAR3 
(AP2/EREBP)  

CC chloroplast 

MA1379.1 
SOL1 
(CPP)  

MF transcription factor activity 

CC endomembrane system 

MF pseudouridine synthase activity 

BP auxin mediated signaling pathway 

 

MA1883.1 
Hox1 

(Homeo domain factors)  
MF transcription factor activity 

CC plasmamembrane 

 

 های کلیدیهای ژنmiRNAشناسایی 

miRNA ها به عنوانRNAبا اتصوووال کدکننده، های غیر
 UTR) mRNA ) (Tarver′3غیر قابل ترجمهبه مناطق 

et al., 2013)، یکيولوژیب یندهايدر فرآ یدیکل یهانقش 
های زايی، انتقال پیام و پاسخ به تنشنظیر رشد، اندام متنوع
 Achard et al., 2004; Guo et) کنندیم ءفايا محیطی

al., 2005; Navarro et al., 2006; Liu et al.,. 
2009; Jian et al., 2016.) مطالعه  نيچند ن،يعلاوه بر ا

پاسوووخ به در  یدینقش کل هاmiRNAاند که نشوووان داده
 Sullivan)کنند یم فايا های میکروبی در گیاهانآلودگی

and Ganem, 2005; Navarro et al., 2006).  ين ا
یان ژنRNAريز با تنظیم ب پاسوووخها  که در  های هايی 

فاعی نقش دا یاه در برابر د مت گ قاو يت م به تقو ند،  ر
می کمووک  گرهووا  یمووار مثووال ب نوان  ع ننوود. بووه  در ک

Arabidopsis thaliana، miR393  وmiR396 
تیووب بووه عتر   tomato (Pst)بووه یدر پوواسووووخ دفووا

Pseudomonas syringae pv  مولد سوویسووت و نماتد
 ,.Navarro et al., 2006; Hewezi et alنقش دارند )

پاسوووخ (.2012 با تنظیم  Pst ،miR393 آلودگیبه  در 
رسانی اکسین و تنظیم مسیر گلوکوزينولا  در واکنش پیام

https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1376.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA0584.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1214.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1251.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1258.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1267.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1281.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1376.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1379.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.51718438963797-1525658913/gomo.html#motif_MA1883.1
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 ,.Navarro et alگیاهان به بیمارگرها مشووارکت دارند )

2006; Robert-Seilaniantz et al., 2011b.)  شناسايی
miRNAهای دهنده به عوامل میکروبی و ژنهای پاسوووخ
شناختها میهدف آن شبکه تواند در  شتر  های تنظیمی بی

به آلودگی  یاه  حال  SSRپاسوووخ گ با اين  ند.  مک ک ک
اطلاعا  اندکی در خصووووص چگونگی تنظیم مقاومت به 

ها در دسترس RNAدر گیاه کلزا بواسطه ريز SSRآلودگی 
 (. Xie et al., 2023) است

هايی که با miRNAبینی در مطالعه حاضووور جهت پیش
د، از برنووامووه وب محور کنش دارنووهووای کلیوودی برهمژن

psRNATarget  کنش اين برهم 4اسوووتفاده شووود. شوووکل
miRNAشده در اين مطالعه را ها با ژن شناخته  های کلیدی 
شان می شد که  miRNA 25دهد. در مجموع ن سايی  شنا

به ده خانواده حفاظت شوووده  ، miR172 ،miR395متعلق 
miR6028 ،miR6029 ،miR6032 ،miR6035 ،
miR166 ،miR156 ،miR396  وmiR824  بودند که بیان

، BnaC02g25850D ،BnaC04g56880Dهوووای ژن
BnaA10g09090D ،BnaC03g62400D ،
BnaC04g26180D ،BnaA03g57920D ،
BnaA03g01690D  وBnaC03g44420D  را در سوووطح

(. در مطالعا  4کنند )شوووکل رونويسوووی و بعد آن تنظیم می
قش  ن ین،   ،miR172، miR395هووای miRNAپیشووو

miR166، miR6028  وmiR156  در پاسوووخ گیاه کلزا به
سترده ژنوم و روش SSRبیماری  ستفاده از مطالعه گ های با ا
 et alXie ,.2023 ;تايید شوووده بود ) 1يابی توان بالاتوالی

Jian et al., 2018کنش (. بر اسوووواس پیشوووگويی برهم
mRNA/miRNAشده، ، از بین ژن سايی  شنا های کلیدی 

BnaC04g56880D، کنش را با بیشترين برهمmiRNA ها
های کلیدی در (. اين ژن که يکی از ژن4نشووان داد )شووکل 

سیدهای آمینه آروماتیک مسیر شیکیمیا  می شد، بیوسنتز ا با
 miR395 a/b/c/d/e/f  ،miR166هایmiRNAتوسوووط 

a/b/c/d/e ،miR156 a/d/e/f ،miR396a  وmiR824 
همچنین نتايج اين مطالعه  (.4گیرد )شکل مورد هدف قرار می

و  GAPکه در بیوسووونتز  BnaC02g25850Dنشوووان داد 
سخ یسازفعال سته به دفاع هایپا نقش دارد،  MAPKی واب

                                                                                                                                                                 
1. High throughput sequencing 

سته ، miR6028های خانواده miRNAای از بیانش توسط د
miR6032  وmiR172 a/d بر . (4)شووکل شووود تنظیم می

که از  عا  قبلی مشوووخن شووود  طال اسووواس بررسوووی م
 .Sدر پاسوووخ به آلودگی  2های با بیان متمايزNAmiR بین

sclerotiorum بیووان  ،miR6028  وmiR395 d/e/f  در
 Xieواريته مقاوم نسبت به واريته حساس کلزا کاهش يافت )

et al., 2023 همچنین در مطوالعوه ديگری میزان بیوان .)
miR6028 ،48  با یاه کلزا  عت پس از تلقیح گ  .Sسوووا

sclerotiorum داری کاهش يافت )نیبطور معJian et al., 

به نقش منفی 2018 با توجه   .)miRNA یان ها در تنظیم ب
سی يا بعد آن، کاهش بیان اين ژن های هدف در مرحله رونوي
های هدف و تقويت تواند در تقويت بیان ژنها میRNAريز

یه بیماری پاسوووخ در کلزا نقش مثبتی  SSRهای دفاعی عل
های و ژن miRNAکنش ی برهمبینداشووته باشوود. در پیش

بیووان ژن  خن شوووود  لعووه مشووو مطووا مورد  لیوودی  ک
BnaA10g09090D  توسوووط اع وووای خانوادهmiR156 

(a/d/e/f) (. ژن4شووووود )شووووکوول توونووظوویووم مووی 
BnaA10g09090D یدی در مسووویر يکی از ژن های کل

تنظیم بیان آن با  بیوسوونتزی اسوویدآمینه تريپتوفان اسووت که
های ثانويه نظیر وسنتز متابولیتتوجه به نقش کلیدی آن در بی

IGهای میکروبی های ايمنی در برابر آلودگیها و بروز پاسووخ
یت اسوووت.  حائز اهم یار  کی از به عنوان ي miR156بسووو

که  شووناخته شووده اسووتها در گیاهان miRNAترين فراوان
های دفاعی علیه عوامل بیماريزای نقش آن در تنظیم پاسوووخ
تريید شووده اسووت  S. sclerotiorumگیاهی مختلف از جمله 

(Jian et al., 2018; Yin et al., 2019; Zhang et al., 

2020; Sun et al., 2022; Xie et al., 2023 .) 
 

 گیرینتیجه
 ههر سووال اینیسوواقه اسووکلروت یدگیپوسووبا توجه به اينکه 
 یبررسوو کند، لذامیکلزا وارد مزارع  به ینیخسووارا  سوونگ

ل سووووازوکووارهووای کو ل گرمووت بووه مقوواو یم یمووار  ب
S. sclerotiorum  توسطPA23 های به توسعه استراتژی

مک  قام متحمل ک جاد ار ماری و اي يد برای کنترل بی جد
ند.می ته ک کهياف عه اخیر نشوووان داد  طال  هایژن های م

2. Differentially expressed miRNAs (DEMs) 
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سخ به در  کلیدی  SSR آلودگیدر طول  PA23کلزا در پا

 تیو فعال یکیمتابول یرهایمسووو یابيدر حفظ و باز عمدتاً
سنتز ضع ،یفتو س تیکنترل و سیاک ( redox) یایاح /ونیدا
وابسووته به  یدفاع هایرسووانپیام یسووازفعال ،یسوولول

MAPK یهاهورمون وسوونتزیب ،یسوويو القاء شووبکه رونو 
سنتزیب ،یاهیگ س زما يکور و در  کیآرومات نهیآم یدهایو ا
 ندوليا رینظ یدفاع یهاتیمتابول وسنتزیب ما ،یکیش ریمس

س میتنظ ها،لا نويگلوکوز سیمیا سنتزیسولفور و ب ونیلا  و
شووناسووی،  هسووتی بررسوویدخیل هسووتند.  نیسووتئیسوو

سیرهای شهKEGG م  های ژنی،قطببندی و آنالیز خو
یت  هايفرآاهم تابول یند فاع یکیم  ژهيبه و اهیگ یو د

سنتز و تول ی، فعالیت آنزيم گلوتاتیون ردوکتاز انرژ دیفتو

و  ROS ظیم ترکیبا اکسووویدانی در تنو ترکیبا  آنتی
سیدهای آمینه آروماتیک و سم سنتز ا سلول، بیو زدايی 

های دفاعی را در القای سامانه دفاعی حاصل از متابولیت
PA23  یه آلودگی ید کرد SSRبرعل یل . تري تايج تحل ن

صر تنظیمی شان داد که عنا  تنظیم (،CREs) پروموتر ن
یان ژن هده  باهای محوری مرتبط ب مت را بر ع قاو م

ند. علاوه بر اين،  های های مهمی از ژنmiRNAدار
سايیمحوری  سخ به بیماری نقش  شنا شدند که در پا
تواند اطلاعا  های اين پژوهش میاز اين رو يافته دارند.

صلاح ژنتیکی مقاومت کلزا به صوص ا شمندی در خ  ارز
S. sclerotiorum نژادگران قرار دهد.در اختیار به   

 

 
القای به دنبال  S. sclerotiorum یدر پاسخ به آلودگ کلیدی یهاژن در تنظیم بیان احتمالی هایmiRNA ینیبشیپ .4 شکل

های بنفش ها و دايرهmiRNAهای نارنجی )مثلث psRNATargetکلزا با استفاده از ابزار  اهیدر گ PA23حاصل از  یدفاع سامانه
 دهند(.ها را نشان میmiRNAهای هدف ژن

Figure 4. Prediction of potential miRNAs involved in regulating the expression of hub genes in response to 

S. sclerotiorum infection, following PA23-induced defense priming in rapeseed using the psRNATarget tool 

(orange triangles represent miRNAs, and purple circles represent miRNA target genes). 
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