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A B S T R A C T   
Tomato brown rugose fruit virus (ToBRFV) is a newly emerged Tobamovirus that affects most 

plants of the Solanaceae family; therefore, understanding resistance mechanisms is crucial for 

disease management and control. The aim of this study was to identify hub genes and understand 

how their expression is regulated in response to ToBRFV infection in tomato. In this study, RNA-

Seq data were used to identify hub genes in response to ToBRFV infection. For this purpose, 

STRING, Cytoscape, Tomtom, and GOMo bioinformatics tools were used to construct and 

visualize the network, examine the ontology of hub genes, to identify conserved promoter motifs, 

and to assess their biological roles, respectively. Accordingly, genes for nitrate reductase, heat 

shock protein 90, bifunctional nuclease, auxin response factor, and NAC domain-containing 

protein were identified as the genes with the highest ranking. Gene clustering analysis using the 

CytoCluster plugin in the Cytoscape platform revealed that the major gene clusters are 

predominantly associated with the biosynthesis pathways of flavonoids, brassinosteroid, 

phenylpropanoids, as well as hormone- signaling and MAPK pathways. The majority of cis-

regulatory elements identified upstream of hub genes were mainly related to stress signaling and 

immune responses, which can be used as markers for more effective enrichment and better 

response of defense-related hub genes. Overall, our findings provided valuable information about 

the genetic determinants of virus-plant interaction and the development of immune responses 

against ToBRFV in tomato plants, which can be used in breeding strategies and improved crop 

yield management. 
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 «مقاله پژوهشی»

 یاقهوه یدگیچروک روسیو به پاسخو عوامل تنظیمی مؤثر در  های کلیدیشناسایی ژن

   RNA-Seq یهاداده از استفاده با( TOBRFV) یفرنگگوجه وهیم

 
 4، نرگس سلطانی3پورمد قدوم پاريزی، محمدحا* 2، هنگامه طاهری1فاطمه عظیمی

 
 چکیده

 (، يکTomato brown rugose fruit virus ;ToBRFVفرنگی )ای میوه گوجهويروس چروکیدگی قهوه

را تحت تأثیر  Solanaceae استتت که بیشتتتر گیاهان اانواده Tobamovirusويروس گیاهی نوظهور از جنس 
سازوکارهاقرار می شناات  ست. هدف از اين دهد. از اين رو  ضروری ا ی مقاومت برای مديريت و کنترل بیماری 

فرنگی در گوجه ToBRFVها در پاسخ به آلودگی های کلیدی و چگونگی تنظیم بیان اين ژنمطالعه شناسايی ژن
 ToBRFVدهنده به آلودگی های کلیدی پاسخبرای شناسايی ژن RNA-Seq هایاست. در اين پژوهش از داده

 GOMoو  STRING ،Cytoscape ،Tomtomد. برای اين منظور از ابزارهای بیوانفورماتیک استتتتفاده شتتت

ستیبه سی ه شبکه، برر ساات و نمايش گرافیکی  سی ژنترتیب برای  سايی موتیفشنا شنا های های کلیدی، 
پروتئین های نیترات ردوکتاز، ها استتتفاده شتتد. بر اين استتاس، ژنشتتده پروموتری و بررستتی عملکردی آنحفاظت

هايی با عنوان ژنبه NAC، نوکلئاز دو عملکرده، فاکتور پاسخ به اکسین و پروتئین حاوی دمین 90شوک حرارتی 
در پلتفرم  CytoClusterهای ژنی با استتتفاده از افزونه بندی معرفی شتتدند. بررستتی اوشتتهبالاترين درجه رتبه

Cytoscapeشه شان داد که او ستروئیدها،  ههای ژنی عمدتاً مربوط ب، ن سینوا سنتز فلاونوئیدها، برا سیرهای بیو م
سیرهای پیامفنیل سانی هورمونی و پروپانوئیدها و همچنین م ستند. MAPKر سیسعمده ه صر تنظیمی   ی عنا

سا سانی تنشهای کلیدی عمدتاً در پیامدر ناحیه بالادست ژنشده  يیشنا سخر شتند، از ها و پا های ايمنی نقش دا
کار های دفاعی کلیدی بهدهی بهتر ژنستتازی مرثرتر و پاستتخانند به عنوان نشتتانگرهايی برای ینیتواين رو می

کنش کننده در برهمهای ما اطلاعات ارزشتمندی در اوتوع عوامل ژنتیکی تعیینگرفته شتوند. در مجموع يافته
یاه پاستتتخ ويروس-گ یه و بروز  جه ToBRFVهای ايمنی عل یاه گو ند در که می فرنگی نشتتتان داددر گ توان

 کار گرفته شوند.نژادی و بهبود مديريت عملکرد محوول بههای بهاستراتژی

 
. دانشجوی کارشناسی ارشد، گروه مهندسی تولید و ژنتیک 1

گیاهی، دانشکده کشاورزی، دانشگاه علوم کشاورزی و منابع 
 طبیعی اوزستان. ملاثانی. ايران.

نتیک گیاهی، دانشکده . دانشیار، گروه مهندسی تولید و ژ2
کشاورزی، دانشگاه علوم کشاورزی و منابع طبیعی اوزستان. 

 ملاثانی. ايران.

. دانشیار، گروه گیاه پزشکی، دانشکده کشاورزی، دانشگاه 3
 علوم کشاورزی و منابع طبیعی اوزستان. ملاثانی. ايران.

و  دیتول یگروه مهندس ،یتخوو یدکتر آمواتهدانش. 4
، آباددانشگاه لرستان، ارم ،یدانشکده کشاورز ،یاهیگ کیژنت

 ايران. 
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 مقدمه
گی )گوجتته ن کی از Solanum lycopersicumفر ي  )

و اانواده  Solanumستتبزيجات مهم اقتوتتادی از جنس 
Solanaceae يک ستتیستتتم عنوان که ایلب به باشتتدمی

یک کلاستتت یاهی در ژنت قات گ یک، مدل برای تحقی
ست سی مولکولی سیتوژنتیک، ژنتیک مولکولی و زي شنا

گیرد. به دلیل تغییرات آب و هوايی، مورد مطالعه قرار می
شوند که  ست دچار تنش آب، ااک و دما  گیاهان ممکن ا
مارگر را افزايش  به بی یاه  مال آلودگی گ به اود احت به نو

تأثیر می یذايی  یت  جه بر عملکرد و امن هد و در نتی د
عوامتتل Singh et al., 2023ارد )گتتذمی کی از  ي  .)

محدودکننده تولید گیاهان، آلودگی ويروستتتی استتتت که 
نه بر ستتتلامت گیاه، کیفیت محوتتتول،  تأثیرات چندگا

 ,.García-Estrada et al) ستتلامت ااک و ییره دارد

باموويروس2022 يک تو حاضتتتر،  حال  نوظهور،  1(. در 
هوه ق گی  کیتتد چرو يروس  گوجتتهو یوه  م گای  ن  2یفر

(ToBRFV،) جدی ید يکی از  يدات برای تول هد ترين ت
سوب میگوجه شف اولیه فرنگی در جهان مح شود که ک

در فلسطین اشغالی گزارش شده است.  2014آن در سال 
، علائم افیف برگی و علائم 2015همچنین در ستتتال 

یدگی قهوه يد چروک هان ای روی میوهشتتتد یا ها در گ
شرايط گلخان فرنگیگوجه شده هکه در  ای در اردن کشت 

(. بر استاس Salem et al., 2016بودند، مشتاهده شتد )
نوع علائم و توزيع بیماری، يک علت ويروستتی برای اين 

سپس شد.  شنهاد  ساس  بیماری پی شنااته بر ا ويروس نا
شتتناستتی مولکولی ستتنجی و زيستتتآزمايشتتات زيستتت

المللی جداستتازی و شتتناستتايی شتتد و توستتط کمیته بین
قه ندطب نه  (ICTV) 3های ويروسب يک گو به  به عنوان 

، يعنی ويروس چروکیدگی Tobamovirusجديد از جنس 
 ,.Salem et alفرنگی، تعیین شتتد )ای میوه گوجهقهوه

سیا،  50اين ويروس امروزه به بیش از  (.2023 کشور در آ
وولات  ست و مح سترش يافته ا آفريقا، اروپا و آمريکا گ

کند ستتتراستتتر جهان تهديد می فرنگی و فلفل را درگوجه
(Topcu et al., 2025علائم .)ToBRFV   مل شتتتتا

                                                                                                                                                                 
1. Tobamovirus 

2. Tomato brown rugose fruit virus 

هتتا و اوردگی برگ، الگوهتتای موزايیکی روی برگپیچ
 Zhangای است )های چروکیده قهوهمهمترين آنها، میوه

et al., 2022.)  سازمان حفاظت از گیاهان اروپا و مديترانه
های میزان اوشتتته ToBRFV کند که آلودگیاظهار می

کاهش می هد و میوه را در طول برداشتتتت   70تا  30د
صد از عملکرد گوجه  دهدفرنگی را تحت تأثیر قرار میدر

(EPPO, 2024 .)ToBRFV  يک ويروس پايدار استتت
نايی گستتتترده انتقال آن، به يک نگرانی  که به دلیل توا

قابل توجه تبديل شده است. گزارش شده است که انتشار 
حد اين ويروس از ط پائین و در  یار  بذر آلوده بستتت ريق 

باشتتتد. با اين حال، انتقال مکانیکی، می % 8/2تا  08/0%
مانند آلودگی با شتتتیره گیاهی آلوده و انتقال به واستتتطه 

به Bombus terrestris هايی نظیر زنبورافشتتتانگرده
شار صلی انت ست ToBRFV عنوان عامل ا  معرفی شده ا

ها شتتود گیری در گلخانهتواند منجر به شتتیوع همهکه می
(Levitzky et al., 2019; Davino et al., 2020; 

Salem et al., 2022, Ehlers et al., 2023 علاوه بر .)
( Tuta absolutaفرنگی )اين، آفت مولد مینوز برگ گوجه

سترده ست و پیچیدگی گ تری نیز قادر به انتقال ويروس ا
يت مدير جاد م ToBRFV را در انتشتتتتار و  ند یاي ک

(Caruso et al., 2024از ستتتوی ديگر، بی .) اثر بودن
فرنگی و در گوجه Tmشتتنااته شتتده  R های مقاومتژن
های تجاری با در فلفل و نبود واريته Lهای مقاومت آلل

وونیت کامل در برابر ، اهمیت حیاتی مقابله  ToBRFVم
ناشتتتی از يد  هد ته می  ToBRFV با ت ند را برجستتت ک

(Salem et al., 2020; Zhang et al., 2022 .)
باموويروس ته RNA ها دارای ژنومتو بترشتتت  ای مث

((+)ssRNA)   کیلوباز هستتتتند که  4/6با طول تقريبی
باز قل چهار چارچوب اوانش  را رمزگذاری  (ORF) حدا

( که شتامل Ishibashi and Ishikawa, 2016کند )می
سی را احاطه کرده و ا  RNA پروتئین پوششی که ز ويرو
که امکان  (MP) کند، پروتئین حرکتیآن محافظت می

سلول سی بین  کند و های مجاور را فراهم میحرکت ويرو
دو پروتئین مرتبط با همانندستتازی: يک پروتئین زير واحد 

3. International Committee on Taxonomy of Viruses 
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  RNA-Seq یهاداده از استفاده

 

سته به RNA کوچک رپلیکاز و ديگری   RNAپلیمراز واب
تحقیقات اایر انجام شده  باشند.کنند، میرا رمزگذاری می

عامل  ToBRFV ويروس پروتئین حرکتی اد کهنشتتان د
ست و ويروس بیماری سی ا سازگاری ويرو زايی مهمی در 

یلبه کند  Tm-22 ستتازد تا بر مقاومت ناشتتی ازرا قادر می
(Yan et al., 2021; Hak and Spiegelman, 2021; 

Jewehan et al., 2022).  
سلول سی  ريزی مجدد ها منجر به برنامهآلودگی ويرو

سلولسري سترده الگوهای بیان ژن در  های میزبان ع و گ
فاع در برابر حملات ويروستتتی می شتتتود. درک برای د

ها ها در برابر ويروسسازوکارهايی که گیاهان از طريق آن
وولات مقاوم به ويروس بر مقاوم می شوند و طراحی مح

ترين و ستتتازگارترين رويکرد با استتتاس اين دانش، ايمن
ا اين حال، درک ما از فرآيندهای محیط زيستتت استتت. ب
های ويروسی های گیاه به آلودگیمولکولی زيربنايی پاسخ

کنش همچنان محدود استتتت. با توجه به پیچیدگی برهم
ها که شتتتامل فرآيندهای بین گیاهان میزبان و ويروس

یل داده های فیزيولوژيکی متعددی استتتت، تجزيه و تحل
یانرونويستتتی و مطالعه پروفايل یان ژن های ب هايی با ب

های اين  کار عه ستتتازو طال یاتی در م گامی ح به  افتراقی 
  RNAيابیتوالی ها تبديل شده است. از اين روکنشبرهم

(RNA-Seq به عنوان ابزاری قدرتمند برای شتتناستتايی ،)
یان افتراقیژن با ب پاستتتخ DEGs) 1هايی  ( در چگونگی 

های شکنهای ويروسی در برهمگیاهان میزبان به آلودگی
یاه  ;Jiao et al., 2020باشتتتد )ويروس مطرح می -گ

Zhang et al., 2023). يا  هایکنشبرهم مستتتتقیم 
با معرفی ییرمستتتتقیم بین ژن که ژنی  يک شتتتب ها در 

به2هاگره يالعنوان ژن،  عنوان اتوتتتالات بین به 3هاها و 
(. ارزيابی Li et al., 2015شتتود )ها نشتتان داده میژن

ها منجر به شتتتناات ها در شتتتبکهیت گرهجايگاه و اهم
عناصر اصلی در سازوکارهای مولکولی فرايندهای زيستی 

سوی ديگر يکی ديگر Chin et al., 2014شود )می (. از 
های ای شتتبکهبررستتی اوشتتهها، از رويکردها در شتتبکه

ستی به عنوان يکی از مهم سايی زي شنا ترين ابزارها برای 

                                                                                                                                                                 
1. Differentially expressed genes 

2. Nodes 

های بینی کمپلکسین پیشهای عملکردی و همچنماژول
ست ) شبکه ا ستی  شانگرهای زي  ,.Li et alپروتئینی و ن

2017a) بر اين استتاس، مطالعات متعددی در اوتتوع .
کنش گیاه و بیمارگر و شتتناستتايی بررستتی شتتبکه برهم

های کلیدی در پاستتتخ به بیماری و ستتتازوکارهای ژن
 Karimipour etها صورت گرفته است )تنظیمی بیان ژن

al., 2025; Porameri et al., 2025.)  از اين رو در مطالعه
های به دست آمده از مطالعه قبلی DEG حاضر با واکاوی

(Wang et al., 2024ژن ،) والات بالا  کلیدیهای با ات
که  به پروتئین -کنش پروتئینبرهمدر شتتتب پاستتتخ  در 
ToBRFV جه ناستتتتايی و عملکرد  ،فرنگیدر گو شتتت

شه س های ژنیاو ساس م شد.  KEGGهای یربر ا تعیین 
های های پروموتری ژناز ستتتوی ديگر با واکاوی موتیف

کلیدی، ستتتازوکارهای تنظیمی مقاومت علیه اين ويروس 
 فرنگی تا حد زيادی مشخص شد.در گوجه

 

 پیشینه پژوهش

با بهره بالا گیری از روشامروزه  یاتی  با توان عمل هايی 
شتتناستتايی ها و بندی گستتترده رونوشتتتنظیر پروفايل

توان اطلاعات مفیدی در اوتتتوع ، می DEGهایژن
های مولکولی مقاومت در برابر بیماری و درک ستتتازوکار

سخ به عوامل بیماری ستفاده از ژنومیک پا زا فراهم آورد. ا
های عملکردی کلیدی عملکردی، امکان شتتناستتايی ژن

های حساس و مقاوم و درک اساس مولکولی گیاه در پاسخ
ا فراهم رای ستتتازگار در طول حمله بیمارگر هکنشبرهم
( که NGSيابی نستتتل بعدی )های توالیکند. فناوریمی

قادير عظیمی از داده ید میهای توالیم ند، يابی را تول کن
های مولکولی های زيادی را برای درک بهتر شبکهفرصت
ئه میبرهم مارگر ارا یاه و بی ند.کنش گ ته ده ياف ها اين 

بااطلاعات ارزشتتتمن نابع جديد مقاومت مرتبط   دی از م
فرنگی را برای محافظت سازوکارهای ايمنی ذاتی در گوجه
به یار  مارگرها در اات که نژادگران قرار میدر برابر بی دهد 

های گیاهی از اهمیت بالايی برای مديريت پايدار بیماری
 (. Campos et al., 2021براوردار است )

3. Edges 
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عه پروفايل با رونويستتتی برگ مطال های فلفل چیلی 
ستفاده از فناوری روز پس از آلودگی با  RNA-Seq  ،13ا

ToBRFV که یان افتراقی در ژن نشتتتان داد  با ب هايی 
های دفاعی، پاستتخ به فرآيندهای بیولوژيکی مانند پاستتخ

بات تااوردگی پروتئین و برهم ROSترکی یاه،  -کنش گ
ستند )  نهمچنی .(Zhang et al., 2025بیمارگر دایل ه

سی  RNA-Seq ی ديگری از رويکرددر مطالعه برای برر
یانی ژن جهها در برگالگوی ب فرنگی پس از های گو

استتتفاده شتتد که امکان شتتناستتايی  ToBRFV آلودگی
DEG هايی را که به طور بالقوه در پاسخ دفاعی گیاه نقش

شد که  شخص  ساس اين گزارش م دارند، فراهم کرد. بر ا
های مرتبط تواند بیان ژنمی ToBRFVآلودگی ويروسی 

 WRKY فاکتورهای رونويستتی ،MAPK 2مانند PTI 1با

 ,.Wang et alرا فعال کند. ) و پروتئین متول به کلسیم

(، Thakare et al., 2024ی ديگری )(. در مطالعه2024
برای درک استتتتاس مولکولی مقتتاومتتت بتته آلودگی 

ToBRFV فرنگی، از رويکردهتتای مبتنی بر در گوجتته
میکس شتتتامل يونومیکس برگ و ترانستتتکريپتومیکس اُ

ستفاده شد تا برهم ای کنش بین ترکیب عنوری و تغذيها
یان ژنی در آلودگی  يل ب فا تأثیر آن بر پرو و بررستتتی 

ToBRFV فرنگی مشتتتخص شتتتود. آنتتالیز در گوجتته
يونومیکس حاصتتل از بررستتی تجمع عناصتتر کمیاب در 

شان داد که گیاهان مقاوم به ويبرگ های روس یلظتها ن
قابل توجهی بالاتر از آهن و نیکل را نستتتبت به گیاهان 

ته ياف با مرتبط کردن اين  ند.  با حستتتتاس داشتتتت ها 
یدی دایل در ترانستتتکريپتومیکس، برای از ژن های کل

( شناسايی ABAتنظیم آهن و مسیرهای اسید آبسیزيک )
شتتد که به طور بالقوه مستتئول ايجاد مقاومت در برابر اين 

مار ند.بی یاه، بر  گر هستتتت غذيه و ايمنی گ نقش آهن در ت
 3های تشتتخیص الگوهای دایل در گیرندهفعالیت گیرنده

(PRRsيک می پاستتتخ ايمنی را تحر که  تأثیر (  ند،  کن
همچنین آهن به عنوان عامل افزايش ترکیبات  .گذاردمی

ROS ( و پاستتخ فوح حستتاستتیتHR)  در گیاهان پس از

                                                                                                                                                                 
1. Pattern-triggered immunity 

2. Mitogen activated protein kinase  

3. Pattern recognition receptors 

(. اين Herlihy et al., 2020) آلودگی شنااته شده است
سخيافته سازوکارهای پا گیاه در  ها هرچند که تا حدودی 

را نشتتان داد، اما اطلاعات  ToBRFVمواجهه با ويروس 
هم  های کلیدی در شبکهچندانی در اووع عملکرد ژن

هتتا در چگونگی تنظیم بیتتان اين ژنو  هتتابیتتانی ژن
 فرنگی آلوده ارائه نداد. گوجه

 

 ی پژوهششناسروش
های ترانسکريپتومی در اين مطالعه، از نتايج حاصل از داده

که توستتط  ToBRFVفرنگی آلوده به برگ گیاهان گوجه
شده و Wang et al., 2024وانگ و همکاران ) شر  ( منت

با شتتتماره  ها در پايگاه داده بانک ژن ملی چینتوالی آن
سترسی شد.  CNP0005400 د ستفاده  شده بود، ا ذایره 

سايی ژنبرر شنا های کلیدی و سی بیوانفورماتیکی جهت 
 بیان افتراقی ژن با 522ها روی عوامل تنظیمی بیان ژن

(DEGs )بین گروه آلوده به ToBRFV  و گروه شتتتاهد
تری انجام شد تا به بینش عمیق( ToBRFV )بدون تلقیح

های کلیدی و تنظیم رونويستتی رونوشتتت از عملکرد ژن
 ويروس پی برد. -اهکنش گیها در برهمنآ

بل بین مجموعه ژن قا يابی روابط مت با برای ارز هايی 
 STRING ، از ابزارToBRFVبیان افتراقی در پاسخ به 

سخه) شد. بدين  (http://string-db.org( )12 ن ستفاده  ا
-کنشتتتی پروتئینترتیب که برای تهیه فهرستتتت برهم

نان  (PPI) پروتئین یاز اطمی قل امت حدا هت  15/0از  )ج
ها( طمینان از شتتناستتايی بیشتتینه روابط متقابل بین ژنا

ستتپس برای تجستتم بهتر روابط متقابل  استتتفاده شتتد.
 Cytoscapeهای موجود، فهرستتت حاصتتله به پلتفرمژن

خه  عد از2/10/3)نستتت له ب نه ( وارد شتتتد. در مرح  افزو

CytoHubba بتته عنوان ابزاری درCytoscape   برای
ستفاده شد. تمام گرههای کلیدی در بین شناسايی ژن ها ا

 MNC ، يعنی CytoHubbaچهار الگوريتم محاسباتی از

فه همستتتايگی نه مرل فه  )تراکم DMNC، 4()بیشتتتی مرل
سا نهیشیب شینه کلیک MCC ،5(یگيهم  و 6()مرکزيت بی

4. Maximum Neighborhood Component 

5. Density of Maximum Neighborhood Component 

6. Maximal Clique Centrality 
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Degree سايی و رتبه1(ای)مرکزيت درجه شنا بندی ، برای 
یدیهای ژن ته شتتتدند و بر استتتاس هر به کل کار گرف
به عنوان ژنال خاب گوريتم، شتتتش ژن  یدی انت های کل

های کلیدی و همسايگان کنش بین ژنشدند. سپس برهم
به نمايش  Cytoscapeآن در يک زيرشتتتبکه در پلتفرم 

 گذاشته شد. 
يابی عملکرد مولکولی ژن هت ارز عه ج طال های در اين م

ها با مستتیرهای زيستتتی از ابزار مبتنی کلیدی و ارتباط آن
علاوه بر اين، از پايگاه  استتتفاده شتتد. STRING بر وب

KEGG2 شیمیايی ژن سیر بیو سی م های کلیدی برای برر
شد. ستفاده  شبکه ا های بندی گرههمچنین برای گروه زير

های کمپلکس پروتئینی از يک در قالب اوشه PPIشبکه 
در IPCA 3 بندی مبتنی بر چگالی يعنیالگوريتم اوشتتته

های متراکم فاده شد تا زيرگرافاست Cytoclusterافزونه 
شبکه  شوند ) PPIدر  شخیص داده  (. Li et al. 2017aت

شه وال رتبهسپس او شدندها بر مبنای امتیاز ات و  بندی 
های ژنی در هر اوشه گروه KEGGشناسايی مسیرهای 

 انجام شد.  STRING با استفاده از
های يکی ديگر از پارامترهای شتتناستتايی شتتده ژن

س واکاوی نواحی  ToBRFVدهنده به آلودگی خکلیدی پا
صر تنظیمی در پروموتر اين ژن سايی عنا شنا ها به منظور 

پاستتخ به اين تنش زيستتتی بود. برای اين منظور نواحی 
های کلیدی از بخش کیلوبازی ژن 2کناری بالادستتتت 

BioMart پايگاه داده(https://plants.ensembl.org) 

EnsemblPlant  از ابزار مقايسه موتیف. استخراج شدند 
(Tomtom ) خه -https://memeبه آدرس 5/5/8نستتت

suite.org/meme/tools/tomtom  برای شتتتناستتتايی
 شتتدههای شتتنااتهها بر استتاس پايگاه داده موتیفموتیف

(JASPAR CORE PLANT 2023 ) .استتتفاده شتتد
که اين ابزار، موتیف یب  گاه داده بدين ترت پاي ها را در 

به ترازی ده و برای هر تطابق معنادار، يک همبندی کررت
جاد می خاب موتیفاي ند. انت حذف ک ناستتتب و  های م

کمتر  P- valueهای اضافه با تنظیم مقادير آستانه موتیف

                                                                                                                                                                 
1. Degree Centrality 

2. Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 

کمتر از يک ده هزارم انجام شد.  E-valueاز يک صدم و 
ست سپس، نقش شده با شنااتی موتیفزي های انتخاب 

 هااستتتی ژن برای موتیفشتتتناستتتتفاده از ابزار هستتتتی
(GOMo )خه -https://memeبه آدرس 5/5/8 نستتت

suite.org/meme/tools/gomo  .مشخص شد 
 

 های پژوهشیافته
 ToBRFVدهنده به های کلیدی پاسخشناسایی ژن

 فرنگیدر گوجه

که ژناز آن یدی )جا  نای الگوی Hubهای کل ( بر مب
ی و بندرتبه PPIکنشتتی با همستتايگان در شتتبکه برهم

شده سايی  سخ دفاعی اند، میشنا توانند نقش کلیدی در پا
به آلودگیگوجه فاء می ToBRFV فرنگی  بدين اي ند.  کن

ساس الگوريتم شده در افزونه های بهمنظور بر ا کار گرفته 
CytoHubbaکه ، ژن به در شتتتب بالاترين رت با  هايی 

به آلودگیبرهم پاستتتخ  یاه   ToBRFVکنشتتتی  در گ
 (. بر اين اساس، ژن1سايی شدند )شکل فرنگی، شناگوجه

LOC100736473 ( کته نیترات ردوکتتازNR را کتد )
های کلیدی معرفی شتتتده با بالاترين يکی از ژن کند،می

جه بهدر له الگوريتمی رت ندی بوستتتی و  Degreeهای ب
MNC ليدر تبد یاصتتتل ميبه عنوان آنز باشتتتد کهمی 

 ینقش محور و کندیعمل م اهانیدر گ تيتریبه ن تراتین
عد عال ليدر ت به ب تراتین تیف قاومت  تاز و م  یماریردوک
فزاYue et al., 2022دارد )  ،تروژنین زانیم شي(. ا
بلاست  یماریمانند ب يیهایماریبه برا  گیاهان تیحساس
-Beltran) دهدیم شيافزا ،مانند برنج و گندم یدر یلات

Garcia et al., 2021; Joshi & Pokhrel, 2022). 
ردوکتاز را  تراتین تیفعال ،ردوکتاز تراتیژن ن انیبفزايش ا

هد،یم شيافزا ظت ن د کاهش را در برگ تراتییل ها 
شدیرا بهبود م اهیگ تروژنیو جذب ن دهدیم  Du et) بخ

al., 2012; Kyaing et al., 2011 .) 

3. Identifying Protein Complex Algorithm 
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فرنگی در پاسخ به ناسايی شده در گوجهشسبز(  )رنگ قرمز( و همسايگان آن )رنگ (هاب) کلیدی هایای از ژنزيرشبکه .1شکل 

ToBRFV های مختلف افزونه با الگوريتمCytoHubba افزار در نرمCytoscape (2/10/3سخه )ن 

Figure 1. A subnetwork of hub genes (red) and their neighbors (green) identified of tomato in response to 

ToBRFV with different algorithms of the CytoHubba plugin in the Cytoscape software (version 3.10.2) 

 
ست که  شده ا شخص  ستگاایراً م مثبت قابل  یهمب

 یارمیردوکتاز و مقاومت به ب تراتین تیفعال نیب یتوجه
ته. (Kong et al., 2024وجود دارد ) ياف  تیاهم هااين 
 سمیمتابول یمولکول کنندهمیتنظ کيرا به عنوان  اين آنزيم

به ب تراتین قاومت  ته  یفرنگدر گوجه یماریو م برجستتت
با هدف توسعه  ینژادبه یهابرنامه تواند درکه می کندیم

 ته شود. به کار گرف یماریبه ب قاومم یفرنگگوجه ارقام
ناستتتايی شتتتده، يکی ديگر از ژن یدی شتتت های کل
LOC101260143 شوک حرارتی می شد که پروتئین  با

90 1) 90HSP( کد می چاپرون را  يک  به عنوان  ند و  ک
ها با تستتهیل تااوردگی مولکولی ضتتروری در يوکاريوت

سلولی ايفاء  ها، نقشپروتئین ستازی  کلیدی در حفظ همو
ند )می  Queitsch et al., 2002; Samakovli etکن

al., 2020 همچنین مشخص شده است که .)HSP90 ها
ما مت در برابر بی قاو قال ریبرای م یاهی و انت های گ

ستندپیام سب مورد نیاز ه  ,.Bao et al) های دفاعی منا

                                                                                                                                                                 
1. Heat shock protein 90 

2014; Huang et al., 2014 اایراً نیز بیان .)HSP90 ها
مار حت تی کاستتتاوا ت هان  یا ماری بلايت  در گ مل بی عا

 .Xanthomonas axonopodis pvبتتاکتتتتتريتتايتتی )

manihotis (Xam)دهنده ارتباط ( القاء شتتد که نشتتان
های گیاهی استتتت ها در پاستتتخ به بیماریقوه اين ژنبال
(Wei et al., 2021a). همچنین همبستتتتگی بین 

HSP90  رسانی اتوفاژی در القاء مقاومت به بیماری و پیام
 کنش کمپلکس چاپرونتأيید شتتد. بدين ترتیب که برهم

 90.9HSP باATGرستتانی ستتازی پیامستتبب فعال 2ها
در برابر بیماری ستتتواتگی اتوفاژی و در نهايت مقاومت 

شد ) ساوا  (. اتوفاژی با Wei et al., 2021bباکتريايی کا
دهنده ستتیتوپلاستتمی ستتلولی، بازيافت اجزای تشتتکیل

 کند.هموستازی سلولی را حفظ می
های کلیدی شتتتناستتتايی شتتتده در يکی ديگر از ژن

دهنده به های پاستتتخکنش پروتئینبرهم واکاوی شتتتبکه
باToBRFV آلودگی  جهبا  بهلاترين در ندی بر ی رت ب

2. Autophagy-related genes 
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ساس الگوريتم شد می DMNC ،LOC101263903 ا با
ئاز دوعملکردی  کد می1 2که پروتئین نوکل ند. برای را  ک

پاستتتخ با  ئاز دوعملکردی مرتبط  بار ژن نوکل های اولین 
يه پا فاعی  نه برنج وحشتتتی ) د ( Oryza minutaدر گو

شد و سايی  سخ به حمل شنا شدت در پا سرعت و به  ه به 
مارگر کي ( و Magnaporthe oryzaeبرنج ) یقارچ بی
 دیاستت تیمارهای( و Nilaparvata lugensحشتتره ) کي

س سم لی( و متABA) کيزیآب پروتئین  شد. ءالقا وناتجا
ی  DNaseو RNase هایرمزگذار اين ژن دارای فعالیت

یان اين ژن در You et al., 2010استتتتت ) (. بیش ب
رسوب کالوز با  در ای دایلهآرابیدوپسیس باعث بیان ژن

شتتد که با ايجاد يک مانع دفاعی اولیه در  ABA واستتطه
های دفاعی و زا، منجر به بروز پاستتتخبرابر عوامل بیماری

 Youشد )  Botrytis cinerea افزايش مقاومت در برابر

et al., 2010 با حال اایراً عملکرد پروتئینی  با اين   .)
سی قرار فعالیت نوکلئاز دو عملکردی در  هندوانه مورد برر

نه را در برابر ندوا مت ه قاو که م ته استتتت  ويروس  گرف
کدو ستتتبز یک زرد  کاهش میZYMV) 2موزاي هد (  د

(Kang et al., 2024 .) 
LOC100736445 یدی يکی ديگر از ژن های کل

ی رتبه بندی بر مبنای شتتتنااته شتتتده با بالاترين درجه
( ARF) کسیناست که فاکتور پاسخ به اُ MCCالگوريتم 

به عنوان  ARF هایفرنگی، ژنکند. در گوجهرا کد می3
های کلیدی شتتتبکه اُکستتتین در طول تهاجم کنندهتنظیم

یاهی عمل می های گ مارگر ند.بی یان آن کن ها در طول ب
دهد مستتیر کند که نشتتان میآلودگی ويروستتی تغییر می
به پاستتخ دفاعی گیاه  ARF اُکستتین از طريق تنظیم ژن

ول ا ای (. در مطالعهBouzroud et al., 2018ست )مت
ژنتیکی و نشتتانگرهای اپی miR167a نشتتان داده شتتد

ندهعنوان تنظیمبه پاستتتخکن های ايمنی های منفی در 
ناشتتتی از ويروس فرنگی عمل میگوجه تا آلودگی  ند  کن

را از طريق  (TSWV) 4فرنگیای گوجتتهپژمردگی لکتته
ال کنند. بر استتاس اين رستتانی اُکستتین فعااتلال در پیام

گزارش تأيید شد که ارتباط مستقیمی بین میزان اُکسین و 
                                                                                                                                                                 

1. Bifunctional nuclease 2 
2. Zucchini yellow mosaic virus 

وجود دارد و  ARF8از طريق تنظیم  TSWVمقاومت به 
گوجه  اهانیدر گ نیکستتتدر یلظت اُ یجهکاهش قابل تو

با رقم متحمل  ستتهيدر مقا TSWVحستتاس به  یفرنگ
  .(Werghi et al., 2021مشاهده شد )

هتتای کنش پروتئینی برهمدر واکتتاوی شتتتبکتته
گی پتتاستتتخ لود هنتتده بتته آ محوتتتول ToBRFVد  ،

LOC101264084  کتته پروتئین حتتاوی دمینNAC 
بر استتتاس  های کلیدیعنوان يکی از گرهباشتتتد، بهمی

شان داده MCCالگوريتم  شد. مطالعات اایر ن اند شنااته 
نقش مهمی در تنظیم  NAC که فاکتورهای رونويستتتی

سخ ستی پا  Meisrimler et) در گیاهان دارندهای تنش زي

al., 2019; Wang et al., 2020; Bian et al., 2020). 
در  یمختلف یهابه روش NAC یستتتيرونو یفاکتورها

 مینقش دارند، مانند تنظ هایماریمقاومت در برابر ب میتنظ
ستق سانیپیام ،یدفاع یهاژن میم  ،یاهیگ یهاهورمون ر
ROSسخ سهای فوح ، پا سا با  کنشبرهم( و HR) تیح

پس از تحريک مستتتقیم يا ییرمستتتقیم  .زایماریعوامل ب
وال شی از تهاجم بیمارگر، اين فاکتورها با ات صر  نا به عنا

های مربوط های ااع، بیان ژنسیس نواحی پروموتر ژن
های مختلف يا مستتتیرهای انتقال پیام به ستتتنتز هورمون

دفاعی گیاه  کنند و در نتیجه پاستتخهورمونی را تنظیم می
سلولی Dong et al., 2024دهند )را افزايش می (. مرگ 

شی از سیتواکنش نا سا سترش می های فوح ح تواند از گ
زا جلوگیری کند يا آن را به تأایر بیشتتتتر عوامل بیماری

سلول سیب به  های گیاهی را کاهش بیندازد و در نتیجه آ
در  ROSترکیبات  دهد. اين اثر معمولاً با انفجار و تجمع

مطالعات زيادی نقش اين  .طول اين فرآيند همراه استتتت
های ايمنی از طريق تنظیم فاکتور رونويستتتی در پاستتتخ

اند و مرگ ستتلولی را گزارش کرده ROSستتطح ترکیبات 
(Chen et al., 2017; Wang et al., 2018; Yan et 

al., 2018; Li et al., 2021 همچنین عوامل بیماريزا .)
های کوچکی ند آلوده کردن گیاهان، پروتئیندر طول فرآي

شح می ها کنند که قدرت تهاجمی آنبه نام افکتورها را تر
های اایر مطالعات انجام شده در سال بخشند.را شدت می

3. Auxin response factor 

4. Tomato spotted wilt virus 
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که افکتورها می فاکتورهای نشتتتان داده استتتت  ند  توان
صر  سی کلیدی نظیر عنا را در گیاهان هدف  NACرونوي

های ها و مهار ژنستازی آندر فعال قرار دهند و با تداال
ها را تغییر داده و در ی رونويستتی ژندستتت، برنامهپايین

ماری مل بی هاجمی عوا قدرت ت يت  ها ند ن زا را افزايش ده
(McLellan et al., 2013; Meisrimler et al., 2019.)  

های اایر در اوتتوع شتتناستتايی در مجموع، يافته
های مولکولی در شتتبکه کنشهمهايی با بیشتتترين برگره

تواند در ، میToBRFVفرنگی بهمرتبط با پاستتتخ گوجه
مل موثر مقاومت در برابر آلودگی های شتتتناستتتايی عوا

 ويروسی بسیار حائز اهمیت باشد.
 

سازی و غنی کلیدیهای شناسی ژنبررسی هستی

 ToBRFVمسیرها در پاسخ به 
ه های کلیدی شناسايی شده در پاسخ بشناسی ژنهستی

ToBRFV ها از نظر عملکرد مولکولی نشتتان داد اين ژن
، فعالیت مونواکستتیژنازی، اتوتتال 1عمدتاً در اتوتتال ه م 

يون آهن و فعالیت اکسیدوردوکتازی دایل هستند )شکل 
A2شونده به آهن در (. ه م در میان مولکول ول  های مت

ته گاه برجستتت جاي وجود ه م آزاد در . ای داردستتتلول، 
يد در یلظت پايین حفظ شتتود تا از تنش ستتیتوپلاستتم با

سیون آهن ه م جلوگیری کند  سیدا سیداتیو از طريق اک اک
(Khan and Quigley, 2011ه م .) یل به دل های آزاد 

ترکیبات  پذيری ذاتی پراکستتتیداز و ظرفیت تولیدواکنش
ROSسلولی می سیب  شوند. در ، به طور مرثری باعث آ

دهد  در پلاستیدها رخ میگیاهان عالی، بیوسنتز ه م عمدتاً
سنتز، در اندامک و شده و پس از  های مختلف گیاه توزيع 

ها به صتتورت کووالانستتی و ییرکووالانستتی به پروتئین
یه نشتتتان داده متوتتتل شتتتوند. اند که در تحقیقات اول

سیس پروتئین سیر آرابیدوپ شونده به ه م در م های متول 
 بیش بیانگیاهانی با  اکستتتیدانی فعال هستتتتند وآنتی

نده پروتئینژن به ه م، تجمعهای کد کن  های متوتتتل 

2O2H کمتری را نشتتان می( 2012دهند., et alLee ). 

                                                                                                                                                                 
1. Heme 

2. Heme-binding protein 

3. Soybean mosaic virus 

مطالعات نیز نشان داده است که پروتئین متول شونده به 
ندهای مختلف، از جمله  نقش( HBP) 2ه م مهمی در فرآي

های مختلف ايفاء تنفس، فتوستتتنتز و دفاع در برابر تنش
 ,.Vanhee et al., 2011; Formosa et alند )کمی

2022; Farvardin et al., 2023های ی داده(. مطالعه
کنش عوامل بیماريزا با گیاهان، نقش ترانستتکريپتوم برهم

سخ دفاعی تأيید کرد ) سیژنازها را در پا  Akbar etمونواک

al., 2020; Khatri et al., 2022 شخص (. همچنین م
ونواکستتیژنازها نظیر زيراانواده شتتده استتت که برای م

ناز  P450 ستتتیتوکروم طه  A98مونواکستتتیژ ی بواستتت
سنتز ترکیبات فنلی نظیر فلاونوئیدها  عملکردی که در بیو
به  دارنتد، نقش مهمی در افزايش مقتاومتت گیتاهتان 

سم شان میمیکروارگانی (. Zhou et al., 2025دهند )ها ن
دوردوکتازی های مرتبط با فعالیت اکستتیهمچنین بیان ژن

( و SMV) 3در پاستتتخ به آلودگی ويروس موزائیک ستتتويا
ToBRFVهای ها را در حذف یلظت، اهمیت اين آنزيم

بات  بالای پاستتتخ ROSترکی یه و بروز  فاعی عل های د
 ,.Raza et alبیمارگرهای مختلف آشتتتکار ستتتاات )

2025; Zhang et al., 2025.) 
مدتاً ع KEGGسازی ها از نظر ینیهمچنین اين ژن

، انتقال 5، استتتتیلبنوئید4در مستتتیرهای بیوستتتنتز فلاونوئید
های های گیاهی، بیوستتنتز متابولیترستتانی هورمونپیام

ثانويه و ستتاير مستتیرهای متابولیکی فعالیت دارند )شتتکل 
B2.) های شتتتیمیايی های ثانويه که به دستتتتهمتابولیت

ید یدها و ترپنوئ یدها، استتتتیلبنوئ ند فلاونوئ مان ها متنوعی 
یل  های بیولوژيکی مختلفی دا ند، در عملکرد تعلق دار

ند و در برهم با محیط، نقش مهمی در هستتتت کنش گیاه 
فاء می یاه اي ندايمنی گ  .(Alseekh et al., 2020) کن
منجر به تجمع بستتیاری از ( PPP) 6مستتیر فنیل پروپانوئید

های ترکیباتی نظیر فنیل پروپانوئیدها، فلاونوئیدها، اانواده
ها ها و کومارينها، استتتیدهای فنولیک، استتتتیلبنگنینلی

  .(Vogt, 2010شود )می

4. Flavonoid 

5. Stilbenoid 

6. Phenylpropanoid pathway 
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( Aفرنگی از نظر گوجه ToBRFVدهنده به آلودگی های پاسخکنش پروتئینرهمهای کلیدی در شبکه بشناسی ژنواکاوی هستی .2شکل 

 (.12)نسخه  STRINGاستفاده از وب سايت با  KEGG( مسیرهای بیولوژيکی بر اساس پايگاه داده Bعملکرد مولکولی و 
Figure 2. Ontology analysis of hub genes in the protein interaction network in tomato in response to ToBRFV A) 

molecular function and B) biological pathways based on the KEGG database using the STRING website (version 12). 
 

ها در مقايسه با اانواده بزرگ فلاونوئیدها، به استیلبن
 ,.Nabavi et alيک گروه شیمیايی محدود تعلق دارند )

با اين حال مطالعات زيادی نقش القاء تولید اين  .(2020
ترکیبات را در حفاظت گیاه علیه عوامل بیماريزا تأيید 

دها و پروپانوئیفنیل (.Jeandet et al., 2023کند )می
ای هستند که به دلیل های ثانويهفلاونوئیدها، متابولیت

رسانی در پاسخ به سازی عوامل مرثر در پیامفعال
های شوند و در بروز پاسخهای اارجی القاء میمحرک

دفاعی گیاه نقش دارند. همچنین اين ترکیبات به عنوان 
موانع فیزيکی يا شیمیايی علیه اهداف میکروبی يا حشرات 

های های دفاعی گیاه در برابر تنشپاسخ .کنندمل میع
زيستی توسط فلاونوئیدها و ترکیبات فنیل پروپانوئید يا به 

رسان يا به طور های پیامطور ییرمستقیم به عنوان مولکول
مستقیم از طريق اثرات سمی برای ترکیبات گیاهی نظیر 

ها )ترکیبات فعال تازه سنتز شده پس از فیتوآلکسین

                                                                                                                                                                 
1. Systemic acquired resistance 

 ,.Naoumkina et alشود )شخیص بیمارگر( تنظیم میت

2010; Jeandet et al., 2014; Oros & Kállai, 

های (. يکی از سازوکارهای سااتاری در پاسخ2019
دفاعی، ايجاد موانع فیزيکی از طريق تجمع مشتقات فنیل 

 Matern etبرای تقويت ديواره سلولی است ) پروپانوئید

al., 1995ن گیاه در معرض عوامل ويروسی، (. قرار گرفت
ال کرده و بیوسنتز را فع( SA) کبیوسنتز اسید سالیسیلی

القاء  مسیر فنیل پروپانوئید های دفاعی را ازساير متابولیت
را آیاز کند ( SAR) 1کند تا مقاومت اکتسابی سیستمیکمی
(Ramaroson et al., 2022). 

 

 هایکنش ژنبندی زیرشههه ه بره واکاوی خوشههه

 ToBRFVبا همسایگان در پاسخ به  کلیدی
تواند به عنوان يک ابزار می PPI هایبندی شتبکهاوشته

عه مد، مجمو کديگر ای از پروتئینکارآ با ي که  هايی 
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ستبرهم سانی کنش دارند و در فرآيندهای زي شنااتی يک
 شتتنااتیکنند يا با هم عملکردهای زيستتتشتترکت می

 ,.Li et alی کند )دهند، شتتناستتايااصتتی را انجام می

2017a). CytoCluster بتته عتتنتتوان يتتک افتتزونتته ،
Cytoscape ، ئه انواع مختلف يک ابزار کاربردی برای ارا

شهالگوريتم ست که يک  IPCA بندی، از جملههای او ا
تواند بندی مبتنی بر چگالی استتتت و میالگوريتم اوشتتته

شبکهزيرگراف کنش پروتئین های برهمهای متراکم را در 
شناسايی کند. اين الگوريتم ابتدا وزن هر يال را با شمارش 

های مشتتترک دو گره متوتتل به آن محاستتبه همستتايه
يالمی با جمع کردن وزن  ند و وزن هر گره را  های ک

کند. هرچه وزن يک گره بیشتتتر مجاور آن محاستتبه می
شد، احتمال اينکه آن گره به عنوان  در نظر گرفته  seedبا

س شتر ا سايی شود، بی شنا ،  IPCAاولیه، seedت. پس از 
مال گره با در نظر گرفتن دو شتتترط احت عدی را  های ب
های ترين مسیر بین آن گره و ساير گرهکنش و کوتاهبرهم

سترش  ضافه کرده و آن را گ شه ا شه، به او موجود در او
(. در اين مطالعه نیز از الگوريتم Li et al., 2008دهد )می

IPCA  های پروتئینی که در مجموعهبرای شتتتناستتتايی
در مستتتیرهای بیولوژيکی  ToBRFVپاستتتخ به آلودگی 

شارکت و با هم برهم سانی م شد. يک ستفاده  کنش دارند، ا
شه سی، او شامل بر مبنای اين برر  91ژن با  16ی اول 

کهيال می ها،  در باشتتتد  ید مستتتیر بیوستتتنتز فلاونوئ
پروپانوئیدها، های ثانويه، براسینواستروئیدها، فنیل متابولیت

سیرهای متابولیکی می ستیلبنوئید و م شانا شند که ن دهنده با
های دفاعی گیاه علیه نقش مرثر اين مستتیرها در بروز پاستتخ

ToBRFV يال  89گره و  16ی دوم شامل باشد. اوشهمی
های گیاهی و رستتانی هورموناستتت که به نقش انتقال پیام

سیر پیام سانی م سخ به  MAPKر شاره  ToBRFVدر پا ا
(. مطالعات اایر رونويستتی در مورد مقاومت به 1دارد )جدول 

های در بین ارقام و ستتويه( SMV) ويروس موزايیک ستتويا
شان می سانی دهد که مسیرهای انتقال پیاممقاوم مختلف ن ر

سیرهای پیام سانیهورمونی و م سیر MAPK ر های جزء م
 ;Niu et al., 2024) باشتتنداصتتلی در فرآيند مقاومت می

                                                                                                                                                                 
1. Pathogen-associated molecular patterns 

2. Upstream flanking regions (UFRs) 

Zhu et al., 2024). نيتوستتط چند اهیگ یدفاع ستتتمیستت 
(، SA) کیلیستتتیستتتال دیاستتت ن،یکستتتهورمون از جمله اُ

س لن،یات ن،ینیتوکیس سمون دیا سJA) کیجا س دی( و ا  کيزیآب
(ABA )ها مستتتتق نیکستتت. اُشتتتودیم تنظیم در  ماًینه تن

قادر بلکه  کند،یمقاومت شرکت م یبرا رسانیپیام یرهایمس
یام قالانت قيها را از طرهورمون نيااستتتت  ند میتنظ پ  ک

(Mazzoni-Putman et al., 2021ي .)نیز  جديد یهاافته
شان  س دادن سانیپیامدر  MAPK ریکه م  فلفل اهیدفاع گ ر
 ,.Zhang et al) نقش دارد زین ToBRFV آلودگیدر برابر 

در  ینقش مهم MAPKآبشتتتتار  اهتتان،یتت. در گ(2025
. فعال کندیم ءفايا بیمارگرر برابر حملات دفاع د رستتانیپیام

پس از  رسانیپیام یدادهايرو نیاز اول یکيها MAPKشدن 
ها با  یمولکول یدرک الگو مارگرمرتبط  ( و PAMPs) 1بی

گر استتتتت یمتتار ب کتور  ف  ;Meng & Zhang, 2013) ا

Jagodzik et al., 2018 همچنین بررستتی يوبیکوئیتوم و .)
 آلوده بتته Nicotiana benthamianaهتتایپروتئوم برگ

ToBRFVنشتتان داد که آلودگی ToBRFV شيباعث افزا 
سیتیکوئیوبيسطح  س ونینا سانیپیام یرهایم و  MAPK ر
سانیانتقال  ست ) یاهیگ یهاهورمون پیام ر  Yangشده ا

et al., 2025 ند يک فراي به عنوان  ناستتتیون  (. يوبیکوئیتی
ما که ت مه استتتت  یدی تغییرات پروتئین پس از ترج م کل

های زيستتتی و ییر های رشتتد و نمو و پاستتخ به تنشجنبه
 (.Callis, 2014دهد )زيستی گیاه را تحت تاثیر قرار می

 

کاوی موتیف یدی در های پروموتری ژنوا های کل

 ToBRFVپاسخ به 

سی ژن سازوکارهای تنظیم رونوي شناات  های برای 
سخ به شده بودند،   ToBRFVکلیدی که در پا سايی  شنا

ها با استتتفاده از اين ژن (UFR) 2کناری بالادستتتنواحی 
بازيابی  Ensemble Plantپايگاه داده  Biomartبخش 

سايی موتیف شنا سپس برای  شده و شدند.  های حفاظت 
 MEMEهای کلیدی از ابزار ژن 3عناصتتر تنظیمی ستتیس

های پروموتری مهم استتتفاده شتتد. بر اين استتاس موتیف

3. Cis-regulatory elements (CREs) 
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واژن سی و های کلیدی که جايگاه ات ل فاکتورهای رونوي
های تنظیمی استتت، شتتناستتايی شتتدند که ستتاير پروتئین

به های آنها و توالیفهرستتتت برای از اين موتیف ها 
ها از پايگاه همراه عملکرد بیولوژيکی مستتتخرج شتتده آن

GOMo  ارائه شده است.  (2)در جدول 
  

ی های ژنی موجود در زيرشبکهبندی اوشهرتبه .1جدول 

های گیاهچه ToBRFVدهنده به های پاسخنش ژنکبرهم
  CytoClusterافزونه IPCAفرنگی با استفاده از الگوريتم گوجه

 (2/10/3)نسخه  Cytoscapeموجود در 
Table 1. Ranking of gene clusters in the interaction 

subnetwork of genes in response to ToBRFV infection of 

tomato seedlings using the IPCA algorithm of the 

CytoCluster plugin available in Cytoscape (version 3.10.2) 

 مسیر

KEGG 

 یال

Edge 

 گره

Node 

 رتبه خوشه

Cluster 

Rank 

 بیوسنتز فلاونوئید

Flavonoid biosynthesis 
 های ثانويهبیوسنتز متابولیت

Biosynthesis of secondary 

metabolites 
 نتز براسینواستروئیدبیوس

Brassinosteroid biosynthesis 
 بیوسنتز فنیل پروپانوئید

Phenylpropanoid biosynthesis 
 مسیرهای متابولیکی

Metabolic pathways 

91 16 1 

 رسان هورمونیپیام

Plant hormone signal transduction 
 MAPKرسانی مسیر پیام

MAPK signaling pathway 

89 16 2 

 
شان داد که عمدهاي سی ن های مهم CREی ن برر

شتتتناستتتايی شتتتده مربوط به فاکتورهای حاوی دمین 
Homeo ،bZIP انگشتتت روی ،C2H2 ،AT hook ،

CPP  و پروتئین متوتتل بهTATA جا که بودند. از آن
رستتان هورمونی نقش بستتیار مهمی در مستتیرهای پیام

و های گیاهی دارند، از اين رفرآيند مقاومت به بیماری
در تنظیم مستتیرهای   bZIPگری نوعی فاکتورواستتطه

رستتانی هورمونی متعدد، اثربخشتتی آن را در تنظیم پیام

شه  سیدگی ري سازوکارهای مقاومت در برابر بیماری پو
ید کرد ) تأي کايی   ,.Yang et alدر جینستتتینگ آمري

(. متشتتابهاً نقش مثبت اين فاکتور رونويستتی در 2022
ل بیماريزا در ستتويا بواستتطه پاستتخ ايمنی بر علیه عوام

اکستتتیدانی و تأثیر آن در تعديل ستتتیستتتتم دفاع آنتی
سانی هورمونپیام شد )ر  Zhang etهای گیاهی تأيید 

al., 2021های(. پیشتتتتر نیز بیش بیان ژنbZIP   در
بهبود بخشتتید و بالعکس را کاستتاوا مقاومت به بیماری 

ها منجر به فنوتیپ حستتتاس به ااموش کردن اين ژن
 (. Li et al., 2017b) بیماری شد

اانواده بزرگ از  2H2C پروتئین انگشتتتت روی يک 
ست که نقش سی در گیاهان ا حیاتی  فاکتورهای رونوي

رستتانی هورمونی ايفاء در پاستتخ به تنش و انتقال پیام
نقش عملکردی اين فاکتور رونويستتی در القاء  .کندمی

بات مت در  ROSمرگ ستتتلولی و تجمع ترکی قاو  و م
مارگر قاء  برابر بی فاکتور را در ال یت اين  فیتوفترا، اهم

های ايمنی گیاه تأيید کرد سازوکارهای مقاومت و پاسخ
(Chen et al., 2025 a همچنین اهمیت عملکردی .)

اين فاکتورهای رونويسی در مقاومت به شانکر والسا در 
های دایل در مستتیرهای شتتدن بیان ژنستتیب و فعال

سیزيک،دفاعی مرتبط با  سید آب ضرورت اين فاکتورها  ا
را برای اصلاح مقاومت در برابر شانکر والسا در سیب و 

 (. Liu et al., 2025کند )گلابی تأيید می

نی نواده ژ ظیم AT-HOOK اتتا ن ننتتدهت هتتای ک
سی را کد می وال به نواحیرونوي  DNA کنند که با ات

یان ATینی از  ماتین و تنظیم ب بازستتتازی کرو ، در 
های اپیژن ند طه فراي هدف بواستتت ژنتیکی و در های 

های حیاتی ها نقشاين ژن سطح رونويسی نقش دارند.
در رشتتتد گیاه نظیر فعالیت مريستتتتم، زمان گلدهی يا 

فاء می یل اي يل شتتتدن هیپوکوت ند.طو همچنین از  کن
رسانی امدهنده به تنش و پیهای ژنی پاسخطريق شبکه

های زيستتتی و ییرزيستتتی به تنش هورمونی در پاستتخ
ند  تأثیر چ ند.  ها نقش دار مارگر به بی مت  قاو یاه و م گ

هتای ستتتطحی اين عوامتتل بر بیتتان ژن و پتتاستتتخ
ستراتژیپلیوتروپیک، می ای را برای های نوآورانهتواند ا

وری از تنوع عملکردی اين عناصتتر در کشتتاورزی بهره
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ستکاری هدفمند اين ژن پايدار ارائه دهد. ها همچنین د
های تواند افزايش مقاومت محوتتتول در برابر تنشمی

سازی صفات رشد را به ناشی از تغییرات اقلیمی و بهینه
نقش  AT-Hookهمراه داشتتتته باشتتتد. اانواده ژنی 

مهمی در دفاع گیاه در برابر بیمارگرها در بستتتیاری از 
های تنش پاسخ های زراعی دارند و ممکن است برگونه

نابراين، تنظیم  ند. ب گذار تأثیر ب يا منفی  بت  به طور مث
سیل ايجاد گونهبیان آن های مقاوم به تنش را از ها پتان

بهطريق روش کاری ژنتیکی دارد های  يا دستتتت نژادی 
(Martinčová & Soukup, 2025 اولین گزارش از .)

های  عملکرد مارگر به بی پاستتتخ  اانواده ژنی در  اين 
ید باکت با استتت مار  يايی و ويروستتتی و در طول تی ر

ستتالیستتیلیک در فلفل چیلی شتترح داده شتتد. همچنین 
را بیان کردند،  AT-Hookژن  فرنگی کهگیاهان گوجه

باکتری تر ها و بیمارگرهای اوومیستتتت مقاومدر برابر 
به  دهنده نقش مثبت آن در پاستتتخبودند که نشتتتان

 .(Kim et al., 2007های زيستی است )تنش
ای از فاکتورهای رونويسی دسته CPP1اانواده ژنی 

سااتاریحاوی دامنه ست که  های  ستئین ا سی ینی از 
به تنش یاه و تحمل  ها نقش دارد در تنظیم رشتتتد گ

(Sun et al., 2023 ست که يکی از شده ا شخص  (. م
ضای سخ ايمنی به ويروس گوجه CPP اع فرنگی در پا

 نقش دارد (ToLCV) 2فرنگیپیچیتتدگی برگ گوجتته

(Tripathi et al., 2018همچنین فعتتال .) ستتتتازی
اانواده ژنی توستتتط  Xanthomonasاعضتتتای اين 

oryzae pv. Oryzae شان ها در ی عملکرد آندهندهن
فاعی برنج در برابر ستتتواتگی برگ  ستتتازوکارهای د

گزارشات جديد،  .(Gull et al., 2024باکتريايی است )
يدی در مورد عملکرد جد کنش در برهمCPP  بینش 

 ای که مشخص شد بیانگونهبیمارگر ارائه داد، به-گیاه

اين فاکتور رونويستتی تحت تیمار متیل جاستتمونات و 
سیزيک سید آب سرکوب بیان  ا افزايش يافت. همچنین 

ين ژن بر N. benthamiana در ا برا  مقتتاومتتت در 

Ralstonia solanacearum   را افزايش داد. حتتال

                                                                                                                                                                 
1. Cysteine-rich polycomb-like protein 

2. Tomato leaf curl virus 

حستتاستتیت را  آرابیدوپستتیس، در بیش بیان آن کهآن
یت برای از آنزيم عال با دفاع را افزايش و ف های مرتبط 

که نشتتتان نده نقش آن در ستتترکوب کاهش داد  ده
حستتاستتیت و مرگ ستتلولی و کاهش های فوحواکنش
 .(Chen et al., 2025bاست )  PR1بیان ژن

يک ) های بیولوژ ند (، نقش BPبر استتتتاس فراي
رستتانی ، مستتیرهای پیامها در تنظیم رونويستتیموتیف

های گیاهی نظیر اتیلن، آبستتتیزيک، جیبرلین، هورمون
(. در اين 2اکستتتین و جاستتتمونات تأيید شتتتد )جدول 

یان  به دنبتال درک چگونگی تنظیم ب ما  مطتالعته، 
 پايدارترجهت ايجاد مقاومت مرثرتر و  دفاعی هایژن

رستتتان هورمونی و جا که مستتتیرهای پیاماز آن .بوديم
بین اين مستتیرها برای تنظیم رشتتد و نمو و تداالات 
 & Berryهای دفاعی گیاه ضتتروری هستتتند )پاستتخ

Argueso, 2022توان بتته اهمیتتت (، از اين رو می
های شتتده در پاستتخهای شتتناستتايیCREعملکردی 

ستی پی سازگاری گیاه علیه تنش ستی و ییرزي های زي
های رونويسی و نقشی برد. شناات عملکرد اين واسطه

های ايمنی دارند، همراه در کنترل رشد گیاه و پاسخ که
یت آن عال یان و ف ندستتتی ب به افزايش با مه ها، منجر 

توده مقاومت گیاهان در برابر بیمارگرها و افزايش زيست
های مهم زراعی گیاهان شتتود و در نتیجه بر ويژگیمی

عموماً  .(Berry & Argueso, 2022گذارد )تأثیر می
ناستتتايی گروه ای موتیفی در نواحی پروموتری هشتتت

( CRM) 3های تنظیمی ستتیسهای دفاعی که مدولژن
شتتتود، در درک ستتتازوکارهای مقاومت به نامیده می

تواند به عنوان بیماری بستتیار حائز اهمیت استتت و می
شانگرهايی برای ینی سخن دهی بهتر سازی مرثرتر و پا

 های اصتتتلاحی به کارهای دفاعی کلیدی در برنامهژن
(. همچنین با Tonnessen et al., 2019گرفته شوند )
يت برهم های رونويستتتیکنشهدا فاکتور و  های بین 

ای از پروموترهای توان مجموعهمی عناصتتتر ستتتیس
دوگتتانتته را طراحی کرد کتته اثرات آنتتتاگونیستتتتی 

یام جه رستتتانپ کاهش داده و در نتی های هورمونی را 

3. Cis-Regulatory Modules (CRMs) 
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سیعی از بیمارگرهایمی سخ  توانند به طیف و گیاهی پا
 (. Li et al., 2023دهند )

 ToBRFVشناسايی شده در پاسخ به  کلیدیهای ها در ناحیه بالادست ژنهای پروموتری و فاکتورهای رونويسی مرتبط با آنموتیف .2جدول 

 MEMEفرنگی با استفاده از ابزار در گوجه
Table 2. Promoter motifs and their associated transcription factors in the upstream region of hub genes identified in 

response to ToBRFV in tomato using the MEME tool 
 موتیف
Motif 

 توالی
Sequence 

 فاکتور رونویسی
Transcription factor 

ملکردع  
Function 

MA0108.3 

 
 

TBP-related factors 
به  فاکتور مربوط به پروتئین متول شونده

TATA 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی فعالیت مولکولی:  

BP: response to wounding, regulation of 
transcription, response to salt stress 

اشکی پاسخ به تنش زامی شدن، تنظیم رونويسی، پاسخ به تنش شوری فرايند بیولوژيکی:  
CC: endomembrane system 

سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  
MA0135.2 

 
 

Homeo domain factors 
 Homeoفاکتور حاوی دومین 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی فعالیت مولکولی:  

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  

 BP: regulation of transcription 
تنظیم رونويسیند بیولوژيکی: فراي  

MA0284.3  

 

Basic leucine zipper factors 
(bZIP) 

 bZIPفاکتور 

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی فعالیت مولکولی:  

MA0356.1 
 

 

Homeo domain factors 
 Homeoحاوی دومین فاکتور 

 BP regulation of transcription, response to gibberellin 
stimulus, response to jasmonic acid stimulus 

های جیبرلین و جاسمونات، پاسخ به محرکتنظیم رونويسیفرايند بیولوژيکی:   
MA0715.1 

 

Homeo domain factors 
 Homeoفاکتورهای حاوی دومین 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی فعالیت مولکولی:   

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی :اجزای سلولی  

BP: regulation of transcription 
تنظیم رونويسیفرايند بیولوژيکی:   

MA0933.1 

 

A.T hook factors 
 A.T hookفاکتورهای 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت    

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی :اجزای سلولی  

BP: regulation of transcription 
تنظیم رونويسیفرايند بیولوژيکی:   

MA1125.2 

 

C2H2 zinc finger factors 
 C2H2فاکتورهای انگشت روی 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت    

BP: regulation of transcription 
تنظیم رونويسیفرايند بیولوژيکی:   

CC: plasma membrane 
یشای پلاسمايی  ولی:اجزای سل  

MA1161.1  

 

TSO1(CPP) MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

MA0378.2 

 

SFP1 
C2H2 zinc finger factors 

 C2H2فاکتورهای انگشت روی 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  

BP: response to ethylene stimulus 
پاسخ به محرک اتیلنفرايند بیولوژيکی:   

MA0398.2 

 

SUM1 
A.T hook factors 

 A.T hookفاکتورهای 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  

MA0578.1  

 

SPL8 
C3H(C), C2HC zinc fingers 

factors 
 C2H2فاکتورهای انگشت روی 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

BP: regulation of transcription 
تنظیم رونويسیفرايند بیولوژيکی:   

MA1379.1 

 

SOL1 
CPP 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

CC: endomembrane system 
سیستم یشای داالی اجزای سلولی:  

MF: pseudouridine synthase activity 
فعالیت سنتز سودويوريدين :مولکولیفعالیت   

BP: auxin mediated signaling pathway 
وسیله اکسینرسانی هدايت شده بهمسیر پیامفرايند بیولوژيکی:   

https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.5172243348181713457223/gomo.html#motif_MA1204.1
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.5172243348181713457223/gomo.html#motif_MA1094.2
https://meme-suite.org/meme/opal-jobs/appGOMO_5.5.81754947362803-1569793369/gomo.html#motif_MA0378.2
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MA1380.1 

 

TCX6 
CPP 

MF: transcription factor activity 
فعالیت فاکتور رونويسی :مولکولیفعالیت   

BP: response to ethylene stimulus, response to abscisic acid 
stimulus, response to salt stress 
response to water deprivation 

پاسخ به اتیلن، پاسخ به محرک آبسیزيک اسید، پاسخ به تنش شوری و فرايند بیولوژيکی: 
 کمبود آب

  

 گیرینتیجه
کنش پروتئینی در نتايج حاصتتتل از واکاوی شتتتبکه برهم

سخ به آلودگی  سايی  ژن ToBRFV ،28پا شنا کلیدی را 
که از آن له میکرد  به جم تاز،  یتراتن یهاژنتوان  ردوک

، نوکلئاز دو عملکرده، فاکتور 90 یشتتتوک حرارت ینپروتئ
شاره کرد  NAC یندم یحاو ینو پروتئ ینپاسخ به اکس ا

ها شامل اتوال ه م، اتوال عمده عملکرد مولکولی آن که
يون آهن، فعالیت مونواکسیژنازی و اکسیدوردوکتازی بود. 
شیمیايی از طريق پايگاه داده  سیر بیو سی م همچنین برر

KEGGا را در مسیرهای بیوسنتز فلاونوئیدها، ه، نقش آن
یام قال پ یاهی، بیوستتتنتز رستتتتانی هورمونانت های گ

های ثانويه و ستتاير مستتیرهای متابولیکی تأيید متابولیت

ها نشتتتان داد که کرد. بررستتتی ناحیه پروموتری اين ژن
های مهم شتتتناستتتايی شتتتده مربوط به CREی عمده

ت روی ، انگشتتHomeo ،bZIPفاکتورهای حاوی دمین 
C2H2 ،AT hook ،CPP  و پروتئین متول بهTATA 

های سازگاری ها را در بروز پاسخباشند که عملکرد آنمی
های زيستی و ییرزيستی مشخص کرد. از گیاه علیه تنش

به مهکارگیری اين ژناين رو  نا بهها در بر نژادی های 
پاستتتخمی ند در بروز  یه توا فاعی عل  ToBRFVهای د

 . اثرگذار باشد
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