
 

 
© 2025, by the author(s). Published by Payame Noor University, Tehran, Iran. 

This is an open access article under the CC BY 4.0 license (http://creativecommons.org/licenses/by/4.0/). 
https://cropbiotech.journals.pnu.ac.ir/ 

  

   

Crop Biotechnology      Open Access 

Winter (2025) 15 (2): 39-57. 
DOI: 10.30473/cb.2026.75880.2018 

 

 O R I G I N A L    A R T I C L E

 
Identification of Key Genes and Regulatory Factors Effective in the 
Response to Tomato Brown Rugose Fruit Virus (TOBRFV) Using 
RNA-Seq Data 

 
Fatemeh Azimi1, Hengameh Taheri2* , Mohamad Hamed Ghodoum Parizipour3, Narges Soltani4

 
1. M.Sc. Student, Department of Plant 
Production and Genetics, Faculty of 
Agriculture, Agricultural Sciences and 
Natural Resources University of 
Khuzestan, Mollasani, Iran.   
2. Associate Professor, Department of 
Plant Production and Genetics, Faculty of 
Agriculture, Agricultural Sciences and 
Natural Resources University of 
Khuzestan, Mollasani, Iran. 
3. Associate Professor, Department of 
Plant Protection, Faculty of Agriculture, 
Agricultural Sciences and Natural 
Resources University of Khuzestan, 
Mollasani, Iran. 
4. Ph.D. Graduate, Production Engineering 
and Plant Genetics Department, Faculty of 
Agricultures, Lorestan University, 
Khorramabad, Iran. 
 
 
Correspondence: 
Hengameh Taheri 
Email: taheri@asnrukh.ac.ir  
 
 
Received: 21, Sep. 2025 
Accepted: 18, Jan. 2025 
 

 

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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 ياقهوه يدگيچروك روسيو به پاسخ و عوامل تنظيمي مؤثر در  هاي كليديشناسايي ژن  
   RNA-Seq يهاداده از استفاده با) TOBRFV( يفرنگگوجه وهيم

 
  4، نرگس سلطاني3پور، محمدحامد قدوم پاريزي* 2، هنگامه طاهري1فاطمه عظيمي

 
  چكيده

 )، يكTomato brown rugose fruit virus ;ToBRFVفرنگي (اي ميوه گوجهويروس چروكيدگي قهوه

أثير ترا تحت  Solanaceae اســت كه بيشــتر گياهان خانواده Tobamovirusويروس گياهي نوظهور از جنس 
ست. هدف از        قرار مي ضروري ا سازوكارهاي مقاومت براي مديريت و كنترل بيماري  شناخت  ين ادهد. از اين رو 

فرنگي  در گوجه ToBRFVها در پاسخ به آلودگي نظيم بيان اين ژنهاي كليدي و چگونگي تمطالعه شناسايي ژن
 ToBRFVدهنده به آلودگي هاي كليدي پاسخبراي شناسايي ژن RNA-Seq هاياست. در اين پژوهش از داده

ــد. براي اين منظور از ابزارهاي بيوانفورماتيك      ــتفاده شـ  GOMoو  STRING ،Cytoscape ،Tomtomاسـ
ساخت  به ستي     ترتيب براي  سي ه شبكه، برر سي ژن   و نمايش گرافيكي  سايي موتيف   شنا شنا هاي  هاي كليدي، 

هاي نيترات ردوكتاز، پروتئين ها اســتفاده شــد. بر اين اســاس، ژنشــده پروموتري و بررســي عملكردي آنحفاظت
هايي با  عنوان ژنبه NAC، نوكلئاز دو عملكرده، فاكتور پاسخ به اكسين و پروتئين حاوي دمين   90شوك حرارتي  

ــه بالاترين درجه رتبه ــي خوش ــدند. بررس ــتفاده ازبندي معرفي ش در پلتفرم  CytoClusterافزونه  هاي ژني با اس
Cytoscape  شه شان داد كه خو سيرهاي   هاي ژني عمدتاً مربوط به، ن ستروئيدها،     بم سينوا سنتز فلاونوئيدها، برا يو

سيرهاي پيا فنيل ساني هورموني و  مپروپانوئيدها و همچنين م ستند.  MAPKر سيس   عمده ه صر تنظيمي    ي عنا
سا   ساني تنش هاي كليدي عمدتاً در پيامدر ناحيه بالادست ژن شده   ييشنا سخ ر شتند، از  ها و پا هاي ايمني نقش دا

ــانگرهايي براي غنياين رو مي ــخ توانند به عنوان نش ــازي مؤثرتر و پاس كار  هاي دفاعي كليدي بهدهي بهتر ژنس
كنش  كننده در برهمهاي ما اطلاعات ارزشــمندي در خصــوص عوامل ژنتيكي تعيينگرفته شــوند. در مجموع يافته

ياه  ــخ  ويروس-گ پاسـ يه    و بروز  جه    در ToBRFVهاي ايمني عل ياه گو كه مي  گ ــان داد  ند در   فرنگي نشـ توان
  كار گرفته شوند.نژادي و بهبود مديريت عملكرد محصول بههاي بهاستراتژي

نتيك . دانشجوي كارشناسي ارشد، گروه مهندسي توليد و ژ1
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  مقدمه
گي (    گوجــه  ن كي از    Solanum lycopersicumفر ي  (

و خانواده  Solanumســبزيجات مهم اقتصــادي از جنس 
Solanaceae يك ســيســتم عنوان كه اغلب به باشــدمي

يك،           ــ يك كلاسـ ياهي در ژنت قات گ مدل براي تحقي
ست    سي مولكولي    سيتوژنتيك، ژنتيك مولكولي و زي شنا

گيرد. به دليل تغييرات آب و هوايي،    مورد مطالعه قرار مي  
شوند كه     ست دچار تنش آب، خاك و دما  گياهان ممكن ا

به         ياه  مال آلودگي گ به خود احت مارگر را افزايش   به نو بي
تأثير         مي غذايي  يت  جه بر عملكرد و امن هد و در نتي د
عوامــل      Singh et al., 2023گــذارد (مي  كي از  ي  .(

محدودكننده توليد گياهان، آلودگي ويروســـي اســـت كه 
ــول،           نه بر ســـلامت گياه، كيفيت محصـ تأثيرات چندگا

ــلامت خاك و غيره دارد  ,.García-Estrada et al( س

باموويروس       ). در 2022 يك تو ــر،  حاضـ نوظهور،  1حال 
هوه          ق گي  كيــد چرو يروس  گوجــه    و يوه  م گي    اي  ن  2فر

)ToBRFV،(  جدي يد     يكي از  يدات براي تول هد ترين ت
سوب مي گوجه شف اوليه    فرنگي در جهان مح شود كه ك

در فلسطين اشغالي گزارش شده است.      2014آن در سال  
، علائم خفيف برگي و علائم 2015همچنين در ســـال 

يدگي قهوه   شـــ يد چروك هان       اي روي ميوهد يا ها در گ
شرايط گلخانه  فرنگيگوجه شده   كه در  اي در اردن كشت 

). بر اســاس Salem et al., 2016بودند، مشــاهده شــد (
ــي براي اين  نوع علائم و توزيع بيماري، يك علت ويروس

سپس     شد.  شنهاد  ساس     بيماري پي شناخته بر ا ويروس نا
ــناســي مولكولي زيســتســنجي و آزمايشــات زيســت ش

المللي جداســازي و شــناســايي شــد و توســط كميته بين 
قه  ندي ويروس طب نه        )ICTV( 3ها ب يك گو به  به عنوان 

، يعني ويروس چروكيدگي  Tobamovirusجديد از جنس 
 ,.Salem et alفرنگي، تعيين شــد (اي ميوه گوجهقهوه

سيا،     50اين ويروس امروزه به بيش از  ).2023 كشور در آ
صولات       ست و مح سترش يافته ا آفريقا، اروپا و آمريكا گ

كند فرنگي و فلفل را در ســـراســـر جهان تهديد ميگوجه
)Topcu et al., 2025علائم .(ToBRFV     مل شــــا

                                                                                                                                                                  
1. Tobamovirus 

2. Tomato brown rugose fruit virus 

هــا و خوردگي برگ، الگوهــاي موزاييكي روي برگپيچ 
 Zhangاي است (هاي چروكيده قهوهمهمترين آنها، ميوه

et al., 2022.( فاظت از گياهان اروپا و مديترانه سازمان ح
ــه ToBRFV كند كه آلودگي  اظهار مي  هاي  ميزان خوشـ

كاهش مي   ــت  هد و  ميوه را در طول برداشـ  70تا   30د
صد از عملكرد گوجه   دهدفرنگي را تحت تأثير قرار ميدر

)EPPO, 2024 .(ToBRFV  يك ويروس پايدار اســت
نايي     ــترده انتقال آن، به ي    كه به دليل توا ك نگراني گسـ

قابل توجه تبديل شده است. گزارش شده است كه انتشار      
حد        پائين و در  يار  ــ بذر آلوده بسـ اين ويروس از طريق 

ــد. با اين حال، انتقال مكانيكي،      مي % 8/2تا   08/0% باشـ
ــطه         ــيره گياهي آلوده و انتقال به واسـ مانند آلودگي با شـ

به   Bombus terrestris هايي نظير زنبور افشـــانگرده
شار   صلي انت شده است   ToBRFV عنوان عامل ا  معرفي 

ها شــود گيري در گلخانهتواند منجر به شــيوع همهكه مي
)Levitzky et al., 2019; Davino et al., 2020; 

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

سترده   نيز قادر به ان ست و پيچيدگي گ تري تقال ويروس ا
يت    مدير جاد مي  ToBRFV را در انتشــــار و  ند  اي ك

)Caruso et al., 2024ــوي ديگر، بي اثر بودن ). از سـ
فرنگي و در گوجه Tmشــناخته شــده  R هاي مقاومتژن
هاي تجاري با    در فلفل و نبود واريته   Lهاي مقاومت    آلل 

صونيت كامل در برابر  يت حياتي مقابله ، اهم ToBRFVم
ناشـــي از      يد  هد ته مي   ToBRFV با ت ــ ند  را برجسـ ك

)Salem et al., 2020; Zhang et al., 2022  .(
باموويروس  ته   RNA ها داراي ژنوم تو ــ بت رشـ  اي مث

((+)ssRNA)    ــتند كه     4/6با طول تقريبي كيلوباز هسـ
باز       چارچوب خوانش  را رمزگذاري   )ORF( حداقل چهار 

) كه شــامل Ishibashi and Ishikawa, 2016كند (مي
ويروسي را احاطه كرده و از    RNA پروتئين پوششي كه  

كه امكان    )MP( كند، پروتئين حركتي آن محافظت مي  
سلول   سي بين  كند و هاي مجاور را فراهم ميحركت ويرو

دو پروتئين مرتبط با همانندســازي: يك پروتئين زير واحد 

3. International Committee on Taxonomy of Viruses 



 با) TOBRFV( يفرنگگوجه وهيم ياقهوه يدگيچروك روسيو به پاســخدر  مؤثر يميتنظ عوامل و يديكل يهاژن ييشــناســا :و همكاران عظيمي            42
  RNA-Seq يهاداده از استفاده

 

سته به  پليمراز RNA كوچك رپليكاز و ديگري   RNAواب
تحقيقات اخير انجام شده   باشند. كنند، ميرا رمزگذاري مي
عامل  ToBRFV ويروس پروتئين حركتي نشــان داد كه

ست و ويروس     بيماري سي ا سازگاري ويرو زايي مهمي در 
غلبه كند  Tm-22 ســازد تا بر مقاومت ناشــي ازرا قادر مي

)Yan et al., 2021; Hak and Spiegelman, 2021; 

Jewehan et al., 2022(.    
سلول    سي  ريزي مجدد ها منجر به برنامهآلودگي ويرو

سلول      سترده الگوهاي بيان ژن در  هاي ميزبان سريع و گ
فاع در برابر حملات ويروســـي مي  ــود. درك براي د شـ

ها ها در برابر ويروسسازوكارهايي كه گياهان از طريق آن
صولات مقاوم ب   مقاوم مي ه ويروس بر شوند و طراحي مح

ــاس اين دانش، ايمن ــازگارترين رويكرد با   اسـ ترين و سـ
ــت. با اين حال، درك ما از فرآيندهاي   ــت اس محيط زيس

هاي ويروسي  هاي گياه به آلودگيمولكولي زيربنايي پاسخ 
ــت. با توجه به پيچيدگي برهم       كنش همچنان محدود اسـ

ــامل فرآيندهاي       بين گياهان ميزبان و ويروس    ها كه شـ
ــت، تجزيه و تحليل داده    فيزيو هاي  لوژيكي متعددي اسـ

هايي با بيان    هاي بيان ژن  رونويســـي و مطالعه پروفايل     
هاي اين            كار ــازو عه سـ طال ياتي در م گامي ح به  افتراقي 

  RNAيابيتوالي ها تبديل شده است. از اين روكنشبرهم
)RNA-Seq به عنوان ابزاري قدرتمند براي شــناســايي ،(

يان     ژن با ب پاســـخ  DEGs( 4افتراقيهايي  ) در چگونگي 
هاي كنشهاي ويروسي در برهمگياهان ميزبان به آلودگي

ياه  ــد ( ويروس مطرح مي -گ  ;Jiao et al., 2020باشـ

Zhang et al., 2023(. يا     هاي كنشبرهم ــتقيم  مسـ
ــتقيم بين ژن با معرفي      غيرمسـ كه ژني  ــب يك شـ ها در 

به 5ها گره يال  عنوان ژن،  ــالات بين عنوابه  6ها ها و  ن اتصـ
ــان داده ميژن ــود (ها نش ). ارزيابي Li et al., 2015ش

ــبكه  جايگاه و اهميت گره    ــناخت     ها در شـ ها منجر به شـ
عناصر اصلي در سازوكارهاي مولكولي فرايندهاي زيستي     

سوي ديگر يكي ديگر  Chin et al., 2014شود ( مي ). از 
هاي اي شــبكهبررســي خوشــهها، از رويكردها در شــبكه

ستي به عنوان يكي از مهم  سايي   زي شنا ترين ابزارها براي 
                                                                                                                                                                  

4. Differentially expressed genes 
5. Nodes 

هاي  بيني كمپلكسهاي عملكردي و همچنين پيش ماژول 
ست (      شبكه ا ستي  شانگرهاي زي  ,.Li et alپروتئيني و ن

2017a(   ــوص ــاس، مطالعات متعددي در خص . بر اين اس
ــبكه برهم  ــي ش ــايي  بررس ــناس كنش گياه و بيمارگر و ش

ــخ    ژن ــازوكارهاي       هاي كليدي در پاسـ به بيماري و سـ
 Karimipour etها صورت گرفته است (  تنظيمي بيان ژن

al., 2025; Porameri et al., 2025.(  از اين رو در مطالعه
هاي به دست آمده از مطالعه قبلي  DEG حاضر با واكاوي 

)Wang et al., 2024صالات بالا   كليديهاي )، ژن با ات
كه   ــب به    پروتئين -كنش پروتئينبرهمدر شـ ــخ  پاسـ در 
ToBRFV  جه ناســــايي و عملكرد    ،فرنگيدر گو ــ شـ

شه  سير   هاي ژنيخو ساس م شد.   KEGGهاي بر ا تعيين 
ــوي ديگر با واكاوي موتيف   هاي  هاي پروموتري ژن از سـ

كليدي، ســـازوكارهاي تنظيمي مقاومت عليه اين ويروس 
 فرنگي تا حد زيادي مشخص شد.در گوجه

  
 ه پژوهشپيشين

با بهره  بالا       گيري از روشامروزه  ياتي  با توان عمل هايي 
ها و شــناســايي  بندي گســترده رونوشــت نظير پروفايل

توان اطلاعات مفيدي در خصـــوص   ، مي DEGهاي ژن
ــازوكار  هاي مولكولي مقاومت در برابر بيماري و     درك سـ

سخ به عوامل بيماري  ستفاده از ژنوميك  پا زا فراهم آورد. ا
هاي عملكردي كليدي دي، امكان شــناســايي ژن عملكر

هاي حساس و مقاوم و درك اساس مولكولي گياه در پاسخ
ــازگار در طول حمله بيمارگر را فراهم     كنشبرهم هاي سـ
ــل بعدي (  هاي توالي كند. فناوري  مي ) كه  NGSيابي نسـ

قادير عظيمي از داده  يد مي  هاي توالي م ند،  يابي را تول كن
هاي مولكولي كهبراي درك بهتر شب  هاي زيادي رافرصت 
ئه مي    برهم مارگر ارا ياه و بي ند. كنش گ ته    ده ياف ها  اين 

با           قاومت مرتبط  جديد م نابع  ــمندي از م  اطلاعات ارزشـ
فرنگي را براي محافظت سازوكارهاي ايمني ذاتي در گوجه
به      يار  مارگرها در اخت كه   نژادگران قرار ميدر برابر بي دهد 

هاي گياهي از اهميت بالايي     بيماري  براي مديريت پايدار    
  ).  Campos et al., 2021برخوردار است (

6. Edges 
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عه پروفايل     هاي فلفل چيلي با    رونويســـي برگ مطال
ستفاده از فناوري  روز پس از آلودگي با  RNA-Seq  ،13ا

ToBRFV  كه ــان داد  يان افتراقي در    ژن نشـ با ب هايي 
ــخ ــخ به هاي دفاعي، فرآيندهاي بيولوژيكي مانند پاس پاس

بات  تاخوردگي پروتئين و برهم  ROSتركي ياه ،  -كنش گ
ستند (   همچنين .)Zhang et al., 2025بيمارگر دخيل ه

سي   RNA-Seq ي ديگري از رويكرددر مطالعه براي برر
ياني ژن  جه   ها در برگ الگوي ب فرنگي پس از هاي گو

ــايي   ToBRFV آلودگي ــناس ــد كه امكان ش ــتفاده ش اس
DEGر بالقوه در پاسخ دفاعي گياه نقش هايي را كه به طو

شد كه      ساس اين گزارش مشخص  دارند، فراهم كرد. بر ا
هاي مرتبط تواند بيان ژنمي ToBRFVآلودگي ويروسي 

 WRKY فاكتورهاي رونويســي ،MAPK 2مانند PTI 1با

 ,.Wang et alرا فعال كند. ( و پروتئين متصل به كلسيم

)،  Thakare et al., 2024ي ديگري (). در مطالعه2024
ــاس مولكولي مقــاومــت بــه آلودگي             براي درك اســ

ToBRFV فرنگي، از رويكردهــاي مبتني بر    در گوجــه
ــكريپتوميكس   ــامل يونوميكس برگ و ترانسـ اُميكس شـ

شد تا برهم   ستفاده  اي كنش بين تركيب عنصري و تغذيه ا
يان ژني در آلودگي          يل ب فا تأثير آن بر پرو و بررســـي 

ToBRFV ــود. آنــاليز  فرندر گوجــه گي مشـــخص شـ
ــر كمياب در   ــي تجمع عناص ــل از بررس يونوميكس حاص

شان داد كه گياهان مقاوم به ويروس غلظت برگ هاي ها ن
ــبت به گياهان            قابل توجهي بالاتر از آهن و نيكل را نسـ

ته        ياف با مرتبط كردن اين  ند.  ــت با    حســــاس داشـ ها 
ــكريپتوميكس، برخي از ژن يدي دخيل در    ترانسـ هاي كل

) شناسايي ABAم آهن و مسيرهاي اسيد آبسيزيك (تنظي
شــد كه به طور بالقوه مســئول ايجاد مقاومت در برابر اين 

ند.    ــت مارگر هسـ ياه، بر      بي غذيه و ايمني گ نقش آهن در ت
 3هاي تشــخيص الگوهاي دخيل در گيرندهفعاليت گيرنده

)PRRs     يك مي ــخ ايمني را تحر پاسـ كه  تأثير    )  ند،  كن
همچنين آهن به عنوان عامل افزايش تركيبات       .گذارد مي

ROS ) و پاســخ فوق حســاســيتHR(  در گياهان پس از

                                                                                                                                                                  
1. Pattern-triggered immunity 

2. Mitogen activated protein kinase  

3. Pattern recognition receptors 

). اين Herlihy et al., 2020( آلودگي شناخته شده است   
سخ   يافته سازوكارهاي پا گياه در  ها هرچند كه تا حدودي 

ــان داد، اما اطلاعات  ToBRFVمواجهه با ويروس  را نش
هم  هاي كليدي در شبكه نچنداني در خصوص عملكرد ژ 

هــا در چگونگي تنظيم بيــان اين ژن           و  هــابيــاني ژن  
 فرنگي آلوده ارائه نداد. گوجه

 

  شناسي پژوهشروش
هاي ترانسكريپتومي  در اين مطالعه، از نتايج حاصل از داده 

كه توســط  ToBRFVفرنگي آلوده به برگ گياهان گوجه
شده و    ) Wang et al., 2024وانگ و همكاران ( شر  منت

ــماره    ها در پايگاه داده بانك ژن ملي چين     توالي آن با شـ
سترسي   شد.      CNP0005400 د ستفاده  شده بود، ا ذخيره 

سايي ژن     شنا سي بيوانفورماتيكي جهت  هاي كليدي و برر
 بيان افتراقي  ژن با  522ها روي  عوامل تنظيمي بيان ژن  

)DEGs ( بين گروه آلوده به ToBRFV   ــاهد و گروه شـ
تري انجام شد تا به بينش عميق) ToBRFV ن تلقيح(بدو

هاي كليدي و تنظيم رونويســي رونوشــت  از عملكرد ژن
  ويروس پي برد.  -كنش گياهها در برهمنآ

قابل بين مجموعه ژن      با   براي ارزيابي روابط مت هايي 
 STRING ، از ابزارToBRFVبيان افتراقي در پاسخ به  

سخه ( شد. بدين     )http://string-db.org) (12 ن ستفاده  ا
ــت برهم     -كنشـــي پروتئينترتيب كه براي تهيه فهرسـ

نان        )PPI( پروتئين ياز اطمي قل امت حدا هت   15/0از  (ج
ــينه روابط متقابل بين ژن  ــايي بيش ــناس ها) اطمينان از ش

ــد.  ــتفاده ش ــم بهتر روابط متقابل   اس ــپس براي تجس س
 Cytoscapeفرمهاي موجود، فهرســت حاصــله به پلتژن

خه   ــ عد از   2/10/3(نسـ له ب ــد. در مرح نه  ) وارد شـ  افزو
CytoHubba    بــه عنوان ابزاري درCytoscape    براي
شد.   هاي كليدي در بين تمام گرهشناسايي ژن   ستفاده  ها ا

 MNC ، يعني CytoHubbaچهار الگوريتم محاسباتي از 

ــايگي    فه همسـ نه مؤل ــي فه   (تراكم DMNC، 4)(بيشـ مؤل
ــيب ــا نهيش ــينه كليك MCC ،5)يگيهمس  6)(مركزيت بيش

4. Maximum Neighborhood Component 

5. Density of Maximum Neighborhood Component 

6. Maximal Clique Centrality 
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جه     Degreeو يت در ناســـايي و   1)اي(مركز ــ ، براي شـ
كار گرفته شــدند و بر اســاس به كليديهاي بندي ژنرتبه

ــش ژن به عنوان ژن هاي كليدي انتخاب هر الگوريتم، ش
هاي كليدي و همسايگان كنش بين ژنشدند. سپس برهم

ــبكه در پلتفرم    به نمايش    Cytoscapeآن در يك زيرشـ
  گذاشته شد. 

يابي عملكرد مولكولي ژن      عه جهت ارز طال هاي  در اين م
ها با مســيرهاي زيســتي از ابزار مبتني كليدي و ارتباط آن

علاوه بر اين، از پايگاه  اســتفاده شــد. STRING بر وب
KEGG2     شيميايي ژن سير بيو سي م هاي كليدي براي برر

شد.     ستفاده  شبكه ا هاي بندي گرههمچنين براي گروه زير
هاي كمپلكس پروتئيني از يك در قالب خوشه  PPIشبكه  

ــه در IPCA 3 بندي مبتني بر چگالي يعني  الگوريتم خوشـ
شد تا زيرگراف   Cytoclusterافزونه  ستفاده  هاي متراكم ا

شبكه   شوند (   PPIدر  شخيص داده  ).  Li et al. 2017aت
شه    ص سپس خو شدند ال رتبهها بر مبناي امتياز ات و  بندي 

هاي ژني در هر خوشه  گروه KEGGشناسايي مسيرهاي    
  انجام شد.  STRING با استفاده از

هاي يكي ديگر از پارامترهاي شــناســايي شــده ژن  
سخ  واكاوي نواحي   ToBRFVدهنده به آلودگي كليدي پا

صر تنظيمي در     پروموتر اين ژن سايي عنا شنا ها به منظور 
تي بود. براي اين منظور نواحي پاســخ به اين تنش زيسـ ـ

ــت     هاي كليدي از بخش   كيلوبازي ژن  2كناري بالادسـ
BioMart   پايگاه داده(https://plants.ensembl.org) 

EnsemblPlant    شدند  از ابزار مقايسه موتيف . استخراج 
)Tomtom (  خه ــ -https://memeبه آدرس  5/5/8نسـ

suite.org/meme/tools/tomtom    ــايي ناسـ ــ براي شـ
 شــدههاي شــناختهها بر اســاس پايگاه داده موتيفموتيف

)JASPAR CORE PLANT 2023 (  .ــد ــتفاده ش اس
كه اين ابزار، موتيف     يب  گاه داده     بدين ترت پاي ها را در 

نادار، يك هم    رتبه  ترازي بندي كرده و براي هر تطابق مع
جاد مي  خاب موتيف   اي ند. انت حذف      ك ناســـب و  هاي م

كمتر   P- valueيم مقادير آستانه  هاي اضافه با تنظ موتيف

                                                                                                                                                                  
1. Degree Centrality 

2. Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 

كمتر از يك ده هزارم انجام شد.  E-valueاز يك صدم و 
ست  سپس، نقش  شده با  شناختي موتيف زي هاي انتخاب 

ــتي ــتفاده از ابزار هسـ ــناســـي ژن براي موتيفاسـ  هاشـ
)GOMo (  خه ــ -https://memeبه آدرس  5/5/8 نسـ

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

  پژوهش هاييافته
 ToBRFVدهنده به هاي كليدي پاسخ شناسايي ژن  

  فرنگيدر گوجه
كه ژن   از آن يدي (   جا  ناي الگوي  Hubهاي كل ) بر مب
ــبكه   برهم ــايگان در ش ــي با همس بندي و رتبه PPIكنش

شده     سايي  سخ دفاعي   اند، ميشنا توانند نقش كليدي در پا
به آلودگي گوجه  فاء مي  ToBRFV فرنگي  بدين   اي ند.  كن

ساس الگوريتم من شده در افزونه   هاي بهظور بر ا كار گرفته 
CytoHubbaكه         ، ژن ــب به در شـ بالاترين رت با  هايي 

به آلودگي    برهم پاســـخ  ياه    ToBRFVكنشـــي  در گ
 ). بر اين اساس، ژن1فرنگي، شناسايي شدند (شكل     گوجه

LOC100736473   ) كـه نيترات ردوكتـازNR  را كـد (
ــده با بالاترين     يكي از ژن كند، مي هاي كليدي معرفي شـ

جه  به در له الگوريتم   ي رت ــي ندي بوسـ و  Degreeهاي  ب
MNC ــد كه  مي ــل ميبه عنوان آنز  باشـ  لي در تبد  ياصـ

 ينقش محورو  كنديعمل م اهانيدر گ تيتريبه ن تراتين
عد  عال  لي در ت به ب      تراتين تي ف قاومت  تاز و م  يمار يردوك
فزا  ).Yue et al., 2022دارد (  ،تروژن ي ن  زاني م  شي ا
بلاست   يماريمانند ب ييهايماريبه برا  گياهان تيحساس  
-Beltran( دهد يم شيافزا ،مانند برنج و گندم    يدر غلات

Garcia et al., 2021; Joshi & Pokhrel, 2022(.  
ردوكتاز را  تراتين تيفعال ،ردوكتاز تراتيژن ن انيبافزايش 

هد، يم شيافزا ظت ن  د كاهش    را در برگ تراتيغل ها 
شد يرا بهبود م اهيگ تروژنيو جذب ن دهديم  Du et( بخ

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

3. Identifying Protein Complex Algorithm 
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فرنگي در پاسخ به شناسايي شده در گوجه (رنگ قرمز) و همسايگان آن (رنگ سبز) )هاب( كليدي هاياي از ژنزيرشبكه .1شكل 

ToBRFV هاي 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 كه      شده ا شخص  ستگ اخيراً م مثبت قابل   يهمب

 يارم يردوكتاز و مقاومت به ب     تراتين تي فعال  نيب يتوجه
ته  . )Kong et al., 2024وجود دارد ( ياف  تي اهم ها اين 
 سميمتابول يمولكول كنندهميتنظ كيرا به عنوان  اين آنزيم

به ب     تراتين قاومت  ته   يفرنگدر گوجه  يمار يو م ــ برجسـ
با هدف توسعه   ينژادبه يهابرنامه تواند دركه مي كنديم

  ته شود. به كار گرف يماريبه ب قاومم يفرنگگوجه ارقام
ــده،      يكي ديگر از ژن ــايي شـ ناسـ ــ يدي شـ هاي كل
LOC101260143 شوك حرارتي    مي شد كه پروتئين  با

90 1) 90HSP(  كد مي چاپرون      را  يك  به عنوان  ند و  ك
ــروري در يوكاريوت ــهيل تاخوردگي مولكولي ض ها با تس

سلولي ايفاء     ها، نقشپروتئين ستازي  كليدي در حفظ همو
ند ( مي  Queitsch et al., 2002; Samakovli etكن

al., 2020  همچنين مشخص شده است كه .(HSP90  ها
ماري      مت در برابر بي قاو قال      براي م ياهي و انت هاي گ

ستند   پيام سب مورد نياز ه  ,.Bao et al( هاي دفاعي منا

                                                                                                                                                                  
1. Heat shock protein 90 

2014; Huang et al., 2014 اخيراً نيز بيان .(HSP90  ها
مار        ــاوا تحت تي كاسـ هان  يا ماري بلايت       در گ مل بي عا

ــر ــت ــاك ــي (ب ــاي  .Xanthomonas axonopodis pvي

manihotis (Xam) ــان ــد كه نش دهنده ارتباط ) القاء ش
هاي گياهي اســـت ها در پاســـخ به بيماريبالقوه اين ژن

)Wei et al., 2021a(.              ــتگي بين  همچنين همبسـ

HSP90  رساني اتوفاژي در القاء مقاومت به بيماري و پيام
ــد. بدين ترتيب كه برهم  كمپلكس چاپرونكنش تأييد ش

 90.9HSP باATGرســاني ســازي پيامســبب فعال 2ها
ــوختگي        اتوفاژي و در نهايت مقاومت در برابر بيماري سـ

شد (    ساوا  ). اتوفاژي با Wei et al., 2021bباكتريايي كا
ــكيل ــلولي،   بازيافت اجزاي تش ــمي س ــيتوپلاس دهنده س

  كند.هموستازي سلولي را حفظ مي
ــده در يكي ديگر از ژن ــايي شـ ــناسـ هاي كليدي شـ

دهنده به هاي پاســـخكنش پروتئينبرهم واكاوي شـــبكه
جه     ToBRFV آلودگي  بالاترين در به با  ندي بر   ي رت ب

2. Autophagy-related genes 
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ساس الگوريتم  شد  مي DMNC ،LOC101263903 ا با
ئاز دوعملكردي     كد مي 1 2كه پروتئين نوكل ند. براي   را  ك
ئاز دوعملكردي   بار ژن نوكل پاســـخ   اولين  با  هاي  مرتبط 

يه     پا فاعي  نه برنج وحشـــي (  د )  Oryza minutaدر گو
شد و     سايي  سخ به حمله      شنا شدت در پا سرعت و به  به 

مارگر  كي  ) و Magnaporthe oryzaeبرنج ( يقارچ  بي
 دياســ تيمارهاي) و Nilaparvata lugensحشــره ( كي

س  سم  لي) و متABA( كيزيآب پروتئين   شد.  ءالقا وناتجا
ي  DNaseو RNase هايرمزگذار اين ژن داراي فعاليت

يان اين ژن در  You et al., 2010اســــت ( ). بيش ب
رسوب كالوز با   در هاي دخيلآرابيدوپسيس باعث بيان ژن 

شــد كه با ايجاد يك مانع دفاعي اوليه در  ABA واســطه
ــخبرابر عوامل بيماري  هاي دفاعي و زا، منجر به بروز پاسـ

 Youشد (   Botrytis cinerea ش مقاومت در برابرافزاي

et al., 2010      با حال اخيراً عملكرد پروتئيني  با اين   .(
سي قرار   فعاليت نوكلئاز دو عملكردي در هندوانه مورد برر

نه را در برابر          ندوا مت ه قاو كه م ــت  ته اسـ ويروس  گرف
ــبز    كدو سـ يك زرد  كاهش مي ZYMV( 2موزاي هد  )  د

)Kang et al., 2024  .(  
LOC100736445 يدي    يكي ديگر از ژن هاي كل

ــده با بالاترين درجه      ــناخته شـ ي رتبه بندي بر مبناي    شـ
سين    MCCالگوريتم  )  ARF( است كه فاكتور پاسخ به اكُ

كد مي 3 به عنوان   ARF هاي فرنگي، ژنكند. در گوجه  را 
هاي كليدي شـــبكه اُكســـين در طول تهاجم كنندهتنظيم

ياهي عمل مي      هاي گ مارگر ند. بي يان آن  كن ها در طول  ب
ــي تغيير مي ــان ميآلودگي ويروس ــير كند كه نش دهد مس
به پاســخ دفاعي گياه  ARF اُكســين از طريق تنظيم ژن

ست (    صل ا اي ). در مطالعهBouzroud et al., 2018مت
ــد  ــان داده ش ــانگرهاي اپي miR167a نش ژنتيكي و نش

نده عنوان تنظيمبه  ــخ   كن پاسـ ني هاي ايم هاي منفي در 
ناشـــي از ويروس     فرنگي عمل مي گوجه  تا آلودگي  كنند 

را از طريق    )TSWV( 4فرنگي   اي گوجــه پژمردگي لكــه    
رســاني اكُســين فعال كنند. بر اســاس اين اختلال در پيام

گزارش تأييد شد كه ارتباط مستقيمي بين ميزان اكُسين و 
                                                                                                                                                                  

1. Bifunctional nuclease 2 
2. Zucchini yellow mosaic virus 

وجود دارد و  ARF8از طريق تنظيم  TSWVمقاومت به    
ــدر غلظت اُ  يجهكاهش قابل تو    گوجه   اهان ي در گ نيكسـ

با رقم متحمل  ســه يدر مقا TSWVحســاس به   يفرنگ
    .)Werghi et al., 2021مشاهده شد (

ــبكــه   هــاي كنش پروتئين       ي برهم  در واكــاوي شـ
ــخ گي     پــاسـ لود هنــده بــه آ ــول   ToBRFVد محصـ  ،

LOC101264084        كــه پروتئين حــاوي دمينNAC  
ــد، به  مي ــاس  هاي كليدي  عنوان يكي از گرهباشـ بر اسـ

شان داده     MCCالگوريتم  شد. مطالعات اخير ن اند شناخته 
نقش مهمي در تنظيم  NAC كه فاكتورهاي رونويســـي   

سخ  ستي در گياهان دارند پا  Meisrimler et( هاي تنش زي

al., 2019;	Wang et al., 2020;	Bian et al., 2020(.  
ها   ــيرونو يفاكتور در  يمختلف يها به روش  NAC يسـ

 مينقش دارند، مانند تنظ    ها يمار يمقاومت در برابر ب   ميتنظ
ستق  ساني پيام ،يدفاع يهاژن ميم  ،ياهيگ يهاهورمون ر
ROS سخ س   هاي فوق ، پا سا با  كنشبرهم) و HR( تيح

پس از تحريك مســتقيم يا غيرمســتقيم  .زايماريعوامل ب
شي از تهاجم بيمارگر، اين فا  صال نا صر   كتورها با ات به عنا

هاي مربوط هاي خاص، بيان ژنسيس نواحي پروموتر ژن 
هاي مختلف يا مســـيرهاي انتقال پيام به ســـنتز هورمون

ــخ دفاعي گياه هورموني را تنظيم مي كنند و در نتيجه پاس
سلولي  Dong et al., 2024دهند (را افزايش مي ). مرگ 

شي از  سيت  واكنش نا سا سترش  مي هاي فوق ح تواند از گ
ــتر عوامل بيماري   زا جلوگيري كند يا آن را به تأخير     بيشـ

سلول    سيب به  هاي گياهي را كاهش بيندازد و در نتيجه آ
در  ROSتركيبات   دهد. اين اثر معمولاً با انفجار و تجمع   

مطالعات زيادي نقش اين    .طول اين فرآيند همراه اســـت 
ــخ   طريق تنظيم  هاي ايمني از فاكتور رونويســـي در پاسـ

اند و مرگ ســلولي را گزارش كرده ROSســطح تركيبات 
)Chen et al., 2017; Wang et al., 2018; Yan et 

al., 2018; Li et al., 2021 همچنين عوامل بيماريزا .(
هاي كوچكي  در طول فرآيند آلوده كردن گياهان، پروتئين   

شح مي  ها كنند كه قدرت تهاجمي آنبه نام افكتورها را تر
هاي اخير  مطالعات انجام شده در سال   بخشند. را شدت مي 

3. Auxin response factor 

4. Tomato spotted wilt virus 
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ها مي    كه افكتور ــت  ــان داده اسـ فاكتورهاي    نشـ ند  توان
صر     سي كليدي نظير عنا را در گياهان هدف  NACرونوي
هاي ها و مهار ژنســازي آنقرار دهند و با تداخل در فعال

ــت، برنامهپايين ــي ژندس ها را تغيير داده و در ي رونويس
ها  ماري       ن مل بي هاجمي عوا قدرت ت ند  يت  زا را افزايش ده

)McLellan et al., 2013; Meisrimler et al., 2019.(   
ــايي  در مجموع، يافته ــناس ــوص ش هاي اخير در خص

هاي مولكولي كنش در شــبكههايي با بيشــترين برهمگره
تواند در  ، ميToBRFVفرنگي به مرتبط با پاســـخ گوجه   

قا     ــايي عوامل موثر م ناسـ ــ هاي   ومت در برابر آلودگي شـ
  ويروسي بسيار حائز اهميت باشد.

  
سازي   و غني كليديهاي شناسي ژن  بررسي هستي  

  ToBRFVمسيرها در پاسخ به 
شده در پاسخ به      شناسي ژن  هستي  شناسايي  هاي كليدي 

ToBRFV ها از نظر عملكرد مولكولي نشــان داد اين ژن
ــال هم  ــال  1عمدتاً در اتص ــيژنازي، اتص ، فعاليت مونواكس

يون آهن و فعاليت اكسيدوردوكتازي دخيل هستند (شكل    
A2م در ميان مولكولشونده به آهن در    ). ه صل  هاي مت

ته       ــ گاه برجسـ جاي ــلول،  وجود هم آزاد در . اي داردسـ
ــود تا از تنش   ــم بايد در غلظت پايين حفظ ش ــيتوپلاس س

سيون آهن هم      سيدا سيداتيو از طريق اك جلوگيري كند  اك
)Khan and Quigley, 2011ميل      ). ه به دل هاي آزاد 

ــيداز و ظرفيت توليد    واكنش تركيبات   پذيري ذاتي پراكسـ
ROS   سلولي مي سيب  شوند. در  ، به طور مؤثري باعث آ

دهد گياهان عالي، بيوسنتز هم عمدتاً در پلاستيدها رخ مي
سنتز، در اندامك  و ش پس از  ده و هاي مختلف گياه توزيع 

ــي به پروتئين   ــي و غيركووالانس ــورت كووالانس ها  به ص
ــوند.   ــل شـ ــان داده   متصـ يه نشـ اند كه در   تحقيقات اول

سير     آرابيدوپسيس پروتئين  شونده به هم در م هاي متصل 
ــتند و    آنتي ــيداني فعال هسـ  گياهاني با بيش بيان     اكسـ

نده پروتئين   ژن كد كن به هم، تجمع   هاي  ــل   هاي متصـ

2O2H ــ   .) et alLee ,.2012دهند (ان ميكمتري را نش
                                                                                                                                                                  

1. Heme 

2. Heme-binding protein 

3. Soybean mosaic virus 

مطالعات نيز نشان داده است كه پروتئين متصل شونده به     
ندهاي مختلف، از جمله     نقش) HBP( 2هم مهمي در فرآي

ــنتز و دفاع در برابر تنش  هاي مختلف ايفاء   تنفس، فتوسـ
ند ( مي  ,.Vanhee et al., 2011; Formosa et alك

2022; Farvardin et al., 2023.(   هاي  ي دادهمطالعه
كنش عوامل بيماريزا با گياهان، نقش ترانســكريپتوم برهم

سخ دفاعي تأييد كرد (   سيژنازها را در پا  Akbar etمونواك

al., 2020; Khatri et al., 2022  شخص ). همچنين م
شــده اســت كه برخي مونواكســيژنازها نظير زيرخانواده   

ــيتوكروم ناز   P450 سـ ــيژ طه   A98مونواكسـ ــ ي بواسـ
سنتز تركيبات فنلي نظير فلاونوئيدها   عملكردي كه در بيو
به           هان  مت گيـا ند، نقش مهمي در افزايش مقـاو دار

سم  شان مي ميكروارگاني ).  Zhou et al., 2025دهند (ها ن
هاي مرتبط با فعاليت اكســيدوردوكتازي همچنين بيان ژن

) و SMV( 3در پاســـخ به آلودگي ويروس موزائيك ســـويا
ToBRFV  هاي  ها را در حذف غلظت   اين آنزيم، اهميت

بات   بالاي  ــخ  ROSتركي پاسـ يه     و بروز  فاعي عل هاي د
ــاخت (      ــكار سـ  ,.Raza et alبيمارگرهاي مختلف آشـ

2025; Zhang et al., 2025.(  
عمدتاً  KEGGسازي  ها از نظر غنيهمچنين اين ژن

ــنتز فلاونوئيد ــتيلبنوئيد4در مســـيرهاي بيوسـ ، انتقال 5، اسـ
هاي هاي گياهي، بيوســنتز متابوليترمونرســاني هوپيام

ثانويه و ســاير مســيرهاي متابوليكي فعاليت دارند (شــكل 
B2.(   ــته      متابوليت ــيميايي   هاي ثانويه كه به دسـ هاي شـ

يدها             يدها و ترپنوئ ــتيلبنوئ يدها، اسـ ند فلاونوئ مان متنوعي 
يل        هاي بيولوژيكي مختلفي دخ ند، در عملكرد تعلق دار

ند و در برهم  ــت با محيط، نقش مهمي در   كنش گهسـ ياه 
فاء مي    ياه اي ند ايمني گ   .)Alseekh et al., 2020( كن
منجر به تجمع بســياري از ) PPP( 6مســير فنيل پروپانوئيد

هاي تركيباتي نظير فنيل پروپانوئيدها، فلاونوئيدها، خانواده
ــتيلبنليگنين ها ها و كومارينها، اســـيدهاي فنوليك، اسـ

    .)Vogt, 2010شود (مي

4. Flavonoid 

5. Stilbenoid 

6. Phenylpropanoid pathway 
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) Aفرنگي از نظر گوجه ToBRFVدهنده به آلودگي هاي پاسخكنش پروتئينرهمهاي كليدي در شبكه بشناسي ژنواكاوي هستي .2شكل 

  ).12(نسخه  STRINGبا استفاده از وب سايت  KEGG) مسيرهاي بيولوژيكي بر اساس پايگاه داده Bعملكرد مولكولي 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 خانواده بزرگ فلاونوئيدها، به استيلبن
 ,.Nabavi et alيك گروه شيميايي محدود تعلق دارند (

با اين حال مطالعات زيادي نقش القاء توليد اين  .)2020
تركيبات را در حفاظت گياه عليه عوامل بيماريزا تأييد 

پروپانوئيدها و فنيل ).Jeandet et al., 2023كند (مي
اي هستند كه به دليل هاي ثانويهفلاونوئيدها، متابوليت

رساني در پاسخ به سازي عوامل مؤثر در پيامفعال
هاي شوند و در بروز پاسخهاي خارجي القاء ميمحرك

دفاعي گياه نقش دارند. همچنين اين تركيبات به عنوان 
موانع فيزيكي يا شيميايي عليه اهداف ميكروبي يا حشرات 

هاي هاي دفاعي گياه در برابر تنشپاسخ .كنندعمل مي
زيستي توسط فلاونوئيدها و تركيبات فنيل پروپانوئيد يا به 

رسان يا به طور هاي پيامطور غيرمستقيم به عنوان مولكول
مستقيم از طريق اثرات سمي برخي تركيبات گياهي نظير 

ها (تركيبات فعال تازه سنتز شده پس از فيتوآلكسين

                                                                                                                                                                  
1. Systemic acquired resistance 

 ,.Naoumkina et alشود (بيمارگر) تنظيم ميتشخيص 

2010; Jeandet et al., 2014; Oros & Kállai, 
هاي ). يكي از سازوكارهاي ساختاري در پاسخ2019

دفاعي، ايجاد موانع فيزيكي از طريق تجمع مشتقات فنيل 
 Matern etبراي تقويت ديواره سلولي است ( پروپانوئيد

al., 1995ه در معرض عوامل ويروسي، ). قرار گرفتن گيا
ال كرده و بيوسنتز را فع) SA( كبيوسنتز اسيد ساليسيلي

القاء  مسير فنيل پروپانوئيد هاي دفاعي را ازساير متابوليت
را آغاز كند ) SAR( 1كند تا مقاومت اكتسابي سيستميكمي

)Ramaroson et al., 2022(. 
 

هاي  كنش ژنبندي زيرشــبكه برهمواكاوي خوشــه
  ToBRFVبا همسايگان در پاسخ به  كليدي
تواند به عنوان يك ابزار مي PPI هايبندي شـبكه خوشـه 

عه      مد، مجمو كديگر        اي از پروتئينكارآ با ي كه  هايي 
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ست برهم ساني    كنش دارند و در فرآيندهاي زي شناختي يك
ــركت مي ــتش ــناختيكنند يا با هم عملكردهاي زيس  ش

ــي را انجام مي ــايي خاص ــناس  ,.Li et alكند ( دهند، ش

2017a(. CytoCluster   ــه ــه عــنــوان يــك افــزون ، ب
Cytoscape ،    يك ابزار كاربردي براي ارائه انواع مختلف

شه الگوريتم ست كه يك   IPCA بندي، از جملههاي خو ا
تواند بندي مبتني بر چگالي اســـت و ميالگوريتم خوشـــه

شبكه زيرگراف كنش پروتئين هاي برهمهاي متراكم را در 
شناسايي كند. اين الگوريتم ابتدا وزن هر يال را با شمارش 

ــايه ــبه  همس ــل به آن محاس ــترك دو گره متص هاي مش
يال     مي با جمع كردن وزن  ند و وزن هر گره را  هاي  ك
كند. هرچه وزن يك گره بيشــتر اور آن محاســبه ميمج

شد، احتمال اينكه آن گره به عنوان   در نظر گرفته   seedبا
سايي         شنا ست. پس از  شتر ا ،   IPCAاوليه، seedشود، بي

مال       گره ــرط احت با در نظر گرفتن دو شـ عدي را  هاي ب
هاي ترين مسير بين آن گره و ساير گرهكنش و كوتاهبرهم

ش  سترش     موجود در خو ضافه كرده و آن را گ شه ا ه، به خو
). در اين مطالعه نيز از الگوريتم Li et al., 2008دهد (مي

IPCA   ــايي مجموعه ــناسـ هاي پروتئيني كه در   براي شـ
در مســـيرهاي بيولوژيكي  ToBRFVپاســـخ به آلودگي 

شاركت و با هم برهم   ساني م شد.   يك ستفاده  كنش دارند، ا
شه    سي، خو شامل  ي بر مبناي اين برر  91ژن با  16اول 

كه   يال مي  ــد  ها،     در باشـ يد ــنتز فلاونوئ ــير بيوسـ مسـ
پروپانوئيدها، هاي ثانويه، براسينواستروئيدها، فنيل   متابوليت

سيرهاي متابوليكي مي   ستيلبنوئيد و م شان  ا شند كه ن دهنده با
هاي دفاعي گياه عليه نقش مؤثر اين مســيرها در بروز پاســخ

ToBRFV شامل  ي دباشد. خوشه  مي يال  89گره و  16وم 
ــت كه به نقش انتقال پيام ــاني هورموناس هاي گياهي و رس

سير پيام  ساني  م سخ به   MAPKر شاره   ToBRFVدر پا ا
). مطالعات اخير رونويســي در مورد مقاومت به 1دارد (جدول 

ــويا ــويه) SMV( ويروس موزاييك س هاي در بين ارقام و س
شان مي  سيرها مقاوم مختلف ن ساني  ي انتقال پيامدهد كه م ر

سيرهاي پيام  ساني هورموني و م سير  MAPK ر هاي جزء م
ــلي در فرآيند مقاومت مي ــنداص  ;Niu et al., 2024( باش

                                                                                                                                                                  
1. Pathogen-associated molecular patterns 
2. Upstream flanking regions (UFRs) 

Zhu et al., 2024(. نيتوســط چند اهيگ يدفاع ســتميســ 
ــال دي اســـ ن،يكســـهورمون از جمله اُ  )، SA( كي ليســـيسـ

س  لن،يات ن،ينيتوكيس  سمون  ديا س JA( كيجا  كيزيآبس  دي) و ا
)ABA (ها مســـتق   نيكســـ. اُشـــوديم تنظيم در  ماً ينه تن

قادر بلكه  كند،يمقاومت شركت م يبرا رسانيپيام يرهايمس
ــت  يام  قال انت قيها را از طر هورمون نيااسـ ند  ميتنظ پ  ك

)Mazzoni-Putman et al., 2021 نيز  جديد   يها افته ). ي
شان   س  دادن ساني پيامدر  MAPK ريكه م  فلفل اهيدفاع گ ر

 ,.Zhang et al( نقش دارد زين ToBRFV آلودگيدر برابر 

در  ينقش مهم      MAPKآبشــــار  اهــان،يــ. در گ )2025
. فعال كنديم ءفايا بيمارگردفاع در برابر حملات  رســانيپيام

پس از  رسانيپيام يدادهايرو نياز اول يكيها MAPKشدن  
ها  با   يمولكول يدرك الگو مارگر مرتبط  ) و PAMPs( 1بي

كتور     ف يمــارگر اســــت     ا  ;Meng & Zhang, 2013( ب

Jagodzik et al., 2018 همچنين بررســي يوبيكوئيتوم و .(
 آلوده بــه  Nicotiana benthamianaهــايپروتئوم برگ    

ToBRFVنشــان داد كه آلودگي ToBRFV شيباعث افزا 
س يتيكوئيوبيسطح   س  ونينا ساني پيام يرهايم و  MAPK ر
ساني انتقال  ست (    ياهيگ يهاهورمون پيام ر  Yangشده ا

et al., 2025       ند يك فراي به عنوان  ناســـيون  ). يوبيكوئيتي
مام         كه ت ــت  مه اسـ يدي تغييرات پروتئين پس از ترج كل

ــخ به تنش جنبه ــد و نمو و پاس ــتي و غير هاي رش هاي زيس
  ).Callis, 2014دهد (زيستي گياه را تحت تاثير قرار مي

  
كاوي موتيف  يدي در    هاي پروموتري ژن وا هاي كل

  ToBRFVپاسخ به 

سي ژن      سازوكارهاي تنظيم رونوي شناخت  هاي براي 
سخ به  شده بودند،       ToBRFVكليدي كه در پا سايي  شنا

ــت ــتفاده از اين ژن )UFR( 2نواحي كناري بالادس ها با اس
بازيابي    Ensemble Plantپايگاه داده    Biomartبخش 

سايي موتيف       شنا سپس براي  شده و  شدند.  هاي حفاظت 
 MEMEهاي كليدي از ابزار ژن 3عناصــر تنظيمي ســيس

هاي پروموتري مهم اســتفاده شــد. بر اين اســاس موتيف

3. Cis-regulatory elements (CREs) 
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سي و    ژن صال فاكتورهاي رونوي هاي كليدي كه جايگاه ات
هاي تنظيمي اســت، شــناســايي شــدند كه ســاير پروتئين

ها به همراه هاي آنها و توالين موتيففهرست برخي از اي
 GOMoها از پايگاه عملكرد بيولوژيكي مستخرج شده آن

  ارائه شده است.  )2(در جدول 
   

ي هاي ژني موجود در زيرشبكهبندي خوشهرتبه .1جدول 
هاي گياهچه ToBRFVدهنده به هاي پاسخكنش ژنبرهم
  CytoClusterزونهاف IPCAفرنگي 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) 

  مسير
KEGG 

  يال
Edge

  گره
Node

  رتبه خوشه
Cluster 
Rank 

  بيوسنتز فلاونوئيد
Flavonoid biosynthesis  

  هاي ثانويهبيوسنتز متابوليت
Biosynthesis of secondary 

metabolites  
  بيوسنتز براسينواستروئيد

Brassinosteroid biosynthesis  
  بيوسنتز فنيل پروپانوئيد

Phenylpropanoid biosynthesis  
  مسيرهاي متابوليكي

Metabolic pathways  

91  16  1  

  رسان هورمونيپيام
Plant hormone signal transduction  

 MAPKرساني مسير پيام

MAPK signaling pathway 

89  16  2 

  
شان داد كه عمده    سي ن هاي مهم CREي اين برر

ــناســـايي شـــده مربوط به فاكتورهاي حاوي دمين  شـ
Homeo ،bZIP انگشــت روي ،C2H2 ،AT hook  ،

CPP  و پروتئين متصــل بهTATA جا كه بودند. از آن
رســان هورموني نقش بســيار مهمي در مســيرهاي پيام

هاي گياهي دارند، از اين رو     فرآيند مقاومت به بيماري     
در تنظيم مســيرهاي    bZIPگري نوعي فاكتورواســطه

رســاني هورموني متعدد، اثربخشــي آن را در تنظيم  پيام

شه       سيدگي ري سازوكارهاي مقاومت در برابر بيماري پو
يد كرد (      تأي ــينگ آمريكايي   ,.Yang et alدر جينسـ

ــابهاً نقش مثبت اين فاكتور رونويســي در 2022 ). متش
پاســخ ايمني بر عليه عوامل بيماريزا در ســويا بواســطه  

ــتم دفاع آنتيتأ ــيسـ ــيداني و  ثير آن در تعديل سـ اكسـ
ساني هورمون پيام شد ( ر  Zhang etهاي گياهي تأييد 

al., 2021ــتر نيز بيش بيان ژن در   bZIPهاي). پيشـ
بهبود بخشــيد و بالعكس  را كاســاوا مقاومت به بيماري 

ــاس به  خاموش كردن اين ژن ها منجر به فنوتيپ حسـ
  .  )Li et al., 2017b( بيماري شد

خانواده بزرگ از     2H2C پروتئين انگشـــت روي يك 
ست كه نقش    سي در گياهان ا حياتي   فاكتورهاي رونوي

رســاني هورموني ايفاء  در پاســخ به تنش و انتقال پيام
نقش عملكردي اين فاكتور رونويســي در القاء   .كندمي

بات  ــلولي و تجمع تركي قاومت در     ROSمرگ سـ و م
مارگر  قاء      فيتوفترا،  برابر بي فاكتور را در ال يت اين  اهم

هاي ايمني گياه تأييد كرد  سازوكارهاي مقاومت و پاسخ  
)Chen et al., 2025 a  همچنين اهميت عملكردي .(

اين فاكتورهاي رونويسي در مقاومت به شانكر والسا در    
هاي دخيل در مســيرهاي  شــدن بيان ژنســيب و فعال

سيزيك،   سيد آب اكتورها  ضرورت اين ف  دفاعي مرتبط با ا
را براي اصلاح مقاومت در برابر شانكر والسا در سيب و     

 ).  Liu et al., 2025كند (گلابي تأييد مي

ني   نواده ژ ظيم      AT-HOOK خــا ن ننــده  ت هــاي  ك
صال به نواحي رونويسي را كد مي   DNA كنند كه با ات

يان       ATغني از  ماتين و تنظيم ب بازســـازي كرو ، در 
هاي        ژن ند طه فراي ــ هدف بواسـ ژنتيكي و در اپيهاي 

هاي حياتي  ها نقشاين ژن سطح رونويسي نقش دارند.  
ــتم، زمان گلدهي يا   ــد گياه نظير فعاليت مريسـ در رشـ

فاء مي      يل اي يل شـــدن هيپوكوت ند. طو همچنين از   كن
رساني   دهنده به تنش و پيامهاي ژني پاسخ طريق شبكه 

هاي زيســتي و غيرزيســتي  به تنش هورموني در پاســخ
ق   ياه و م ند            گ تأثير چ ند.  ها نقش دار مارگر به بي مت  او

ــخ  ــطحي اين عوامــل بر بيــان ژن و پــاسـ هــاي  سـ
ستراتژي پليوتروپيك، مي اي را براي  هاي نوآورانهتواند ا

وري از تنوع عملكردي اين عناصــر در كشــاورزي  بهره
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ستكاري هدفمند اين ژن  ها  پايدار ارائه دهد. همچنين د
ــول د   مي هاي   ر برابر تنشتواند افزايش مقاومت محصـ

سازي صفات رشد را به   ناشي از تغييرات اقليمي و بهينه 
ــد. خانواده ژني      ــته باشـ نقش  AT-Hookهمراه داشـ

ــياري از        مهمي در دفاع گياه در برابر بيمارگرها در بسـ
هاي تنش  هاي زراعي دارند و ممكن است بر پاسخگونه

نابراين، تنظي          ند. ب گذار تأثير ب يا منفي  بت  م  به طور مث
سيل ايجاد گونه بيان آن هاي مقاوم به تنش را از  ها پتان

به  طريق روش كاري ژنتيكي دارد    هاي  ــت يا دسـ نژادي 
)Martinčová & Soukup, 2025  اولين گزارش از .(

هاي          عملكرد مارگر به بي ــخ  پاسـ خانواده ژني در  اين 
يد           ــ با اسـ مار  ــي و در طول تي يايي و ويروسـ باكتر

ح داده شــد. همچنين  ســاليســيليك در فلفل چيلي شــر
را بيان كردند،   AT-Hookژن  فرنگي كهگياهان گوجه

باكتري  ــت مقاوم     در برابر  تر  ها و بيمارگرهاي اووميسـ
ــان   ــخ    بودند كه نشـ به   دهنده نقش مثبت آن در پاسـ

  .)Kim et al., 2007هاي زيستي است (تنش
اي از فاكتورهاي رونويسي   دسته  CPP1خانواده ژني 

ست كه      ساختاري  هايحاوي دامنه ستئين ا سي غني از 
به تنش      ياه و تحمل  ها نقش دارد   در تنظيم رشـــد گ

)Sun et al., 2023      ست كه يكي از شده ا شخص  ). م
ضاي  سخ ايمني به ويروس   گوجه CPP اع فرنگي در پا

 نقش دارد) ToLCV( 2فرنگيپيچيــدگي برگ گوجــه

)Tripathi et al., 2018ــازي  ). همچنين فعــال ســ
ــط اعضـــاي اين   Xanthomonasخانواده ژني توسـ

oryzae pv. Oryzae  شان ها در ي عملكرد آندهندهن
ــوختگي برگ       ــازوكارهاي دفاعي برنج در برابر سـ سـ

گزارشات جديد،   .)Gull et al., 2024باكتريايي است (
يدي در مورد عملكرد    جد كنش  در برهمCPP  بينش 

 اناي كه مشخص شد بيگونهبيمارگر ارائه داد، به-گياه

اين فاكتور رونويســي تحت تيمار متيل جاســمونات و   
سيزيك    سيد آب سركوب بيان    ا افزايش يافت. همچنين 

ين ژن  بر      N. benthamiana در ا برا ــاومــت در   مق

Ralstonia solanacearum    را افزايش داد. حــال
                                                                                                                                                                  

1. Cysteine-rich polycomb-like protein 
2. Tomato leaf curl virus 

ــيس، در بيش بيان آن كهآن ــيت را    آرابيدوپس ــاس حس
عاليت برخي از آنزيم   با دفاع را     افزايش و ف هاي مرتبط 

كه نشـــان    ــركوب   كاهش داد  نده نقش آن در سـ ده
ــلولي و كاهش   هاي فوقواكنش ــيت و مرگ س ــاس حس
  .)Chen et al., 2025bاست (  PR1بيان ژن

يك (       هاي بيولوژ ند ــاس فراي )، نقش  BPبر اســ
ــيرهاي پيامموتيف ــي، مس ــاني  رها در تنظيم رونويس س

ــيزيك، جيبرلين،     هورمون هاي گياهي نظير اتيلن، آبسـ
). در اين  2اكســـين و جاســـمونات تأييد شـــد (جدول 

يان              بال درك چگونگي تنظيم ب به دن ما  عه،  طال م
  پايدارتر  جهت ايجاد مقاومت مؤثرتر و      دفاعي  هاي ژن

رســـان هورموني و  جا كه مســـيرهاي پياماز آن .بوديم
راي تنظيم رشــد و نمو و  تداخلات بين اين مســيرها ب

ــخ ــتند (پاس  & Berryهاي دفاعي گياه ضــروري هس

Argueso, 2022  ــه اهميــت     )، از اين رو مي توان ب
ــايي CREعملكردي  ــناس ــخ هاي ش ــده در پاس هاي  ش

ستي پي     سازگاري گياه عليه تنش  ستي و غيرزي هاي زي
هاي رونويسي و نقشي   برد. شناخت عملكرد اين واسطه  

هاي ايمني دارند، همراه  اه و پاسخ كه در كنترل رشد گي 
يت آن        عال يان و ف ــي ب ندسـ به افزايش    با مه ها، منجر 

توده مقاومت گياهان در برابر بيمارگرها و افزايش زيست
هاي مهم زراعي گياهان  شــود و در نتيجه بر ويژگيمي

عموماً    .)Berry & Argueso, 2022گذارد ( تأثير مي 
ناســـايي گروه   ــ حي پروموتري  هاي موتيفي در نوا شـ

)  CRM( 3هاي تنظيمي ســيسهاي دفاعي كه مدولژن
ــازوكارهاي مقاومت به        ناميده مي   ــود، در درك سـ شـ

ــت و مي  ــيار حائز اهميت اس تواند به عنوان  بيماري بس
شانگرهايي براي غني  سخ   ن دهي بهتر  سازي مؤثرتر و پا

هاي اصـــلاحي به كار  هاي دفاعي كليدي در برنامهژن
شوند (  ). همچنين با  Tonnessen et al., 2019گرفته 
يت برهم   ــي    كنشهدا فاكتورهاي رونويسـ و   هاي بين 

ــيس   ــر سـ اي از پروموترهاي   توان مجموعه مي عناصـ
ــتي             ــاگونيسـ ــه را طراحي كرد كــه اثرات آنت دوگــان

يام  ــانپ جه     رسـ كاهش داده و در نتي هاي هورموني را 

3. Cis-Regulatory Modules (CRMs) 
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سخ     مي سيعي از بيمارگرهاي گياهي پا توانند به طيف و
 ).  Li et al., 2023( دهند

 ToBRFVشناسايي شده در پاسخ به  كليديهاي ها در ناحيه بالادست ژنهاي پروموتري و فاكتورهاي رونويسي مرتبط با آنموتيف .2جدول 
  MEMEفرنگي 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 

 موتيف
Motif 

 توالي
Sequence 

فاكتور رونويسي
Transcription factor

ملكردع  
Function 

MA0108.3 

 
 

TBP-related factors
فاكتور مربوط به پروتئين متصل شونده به 

TATA 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي فعاليت مولكولي:  

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

خشكي ش شوريپاسخ به تنش زخمي شدن، تنظيم رونويسي، پاسخ به تن فرايند بيولوژيكي:  
CC: endomembrane system 

سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  
MA0135.2 

 
 

Homeo domain factors
 Homeoفاكتور حاوي دومين 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي فعاليت مولكولي:  

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  

 BP: regulation of transcription 
تنظيم رونويسيفرايند بيولوژيكي:   

MA0284.3  

 

Basic leucine zipper factors 
(bZIP) 

 bZIPفاكتور 

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي فعاليت مولكولي:  

MA0356.1 
 

 

Homeo domain factors 
 Homeoفاكتور حاوي دومين 

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

سموناتجيبرلين و جا هاي، پاسخ به محركتنظيم رونويسيفرايند بيولوژيكي:   
MA0715.1 

 

Homeo domain factors 
 Homeoفاكتورهاي حاوي دومين 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي فعاليت مولكولي:   

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي :اجزاي سلولي  

BP: regulation of transcription 
تنظيم رونويسيفرايند بيولوژيكي:   

MA0933.1 

 

A.T hook factors 
 A.T hookفاكتورهاي 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت    

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي :اجزاي سلولي  

BP: regulation of transcription 
تنظيم رونويسيفرايند بيولوژيكي:   

MA1125.2 

 

C2H2 zinc finger factors
 C2H2فاكتورهاي انگشت روي 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت    

BP: regulation of transcription 
تنظيم رونويسيفرايند بيولوژيكي:   

CC: plasma membrane 
غشاي پلاسمايي  اجزاي سلولي:  

MA1161.1  TSO1(CPP) MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

MA0378.2 

 

SFP1
C2H2 zinc finger factors 

 C2H2فاكتورهاي انگشت روي 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  

BP: response to ethylene stimulus 
پاسخ به محرك اتيلنفرايند بيولوژيكي:   

MA0398.2 
 

SUM1
A.T hook factors 

 A.T hookفاكتورهاي 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  

MA0578.1  

 

SPL8
C3H(C), C2HC zinc fingers 

factors 
 C2H2فاكتورهاي انگشت روي 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

BP: regulation of transcription 
رونويسيتنظيم فرايند بيولوژيكي:   

MA1379.1 

 

SOL1
CPP 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

CC: endomembrane system 
سيستم غشاي داخلي اجزاي سلولي:  

MF: pseudouridine synthase activity 
فعاليت سنتز سودويوريدين :مولكوليفعاليت   

BP: auxin mediated signaling pathway 
وسيله اكسينرساني هدايت شده بهمسير پيامفرايند بيولوژيكي:   
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MA1380.1 

 

TCX6
CPP 

MF: transcription factor activity 
فعاليت فاكتور رونويسي :مولكوليفعاليت   

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

ه تنش شوري و بپاسخ به اتيلن، پاسخ به محرك آبسيزيك اسيد، پاسخ فرايند بيولوژيكي: 
 كمبود آب

   

  گيرينتيجه
كنش پروتئيني در نتايج حاصـــل از واكاوي شـــبكه برهم

سخ به آلودگي   سايي      ژن ToBRFV ،28پا شنا كليدي را 
كه از آن  له مي كرد  به  جم تاز،   يتراتن يها ژنتوان  ردوك

، نوكلئاز دو عملكرده، فاكتور    90 يشـــوك حرارت ينپروتئ
شاره كرد   NAC يندم يحاو ينو پروتئ ينپاسخ به اكس   ا

ها شامل اتصال هم، اتصال    عمده عملكرد مولكولي آن كه
يون آهن، فعاليت مونواكسيژنازي و اكسيدوردوكتازي بود.    
شيميايي از طريق پايگاه داده       سير بيو سي م همچنين برر

KEGGها را در مسيرهاي بيوسنتز فلاونوئيدها، ، نقش آن
يام    قال پ ــنتز     هورمونرســــاني انت ياهي، بيوسـ هاي گ

هاي ثانويه و ســاير مســيرهاي متابوليكي تأييد  متابوليت

ــان داد كه   كرد. بررســـي ناحيه پروموتري اين ژن   ها نشـ
ــده مربوط به     CREي عمده  ــايي شـ ــناسـ هاي مهم شـ

، انگشـــت روي Homeo ،bZIPفاكتورهاي حاوي دمين 
C2H2 ،AT hook ،CPP   و پروتئين متصل بهTATA  

شن مي سازگاري  ها را در بروز پاسخ د كه عملكرد آنبا هاي 
هاي زيستي و غيرزيستي مشخص كرد. از    گياه عليه تنش

به  مه    كارگيري اين ژن اين رو  نا به   ها در بر نژادي هاي 
ــخ   مي پاسـ ند در بروز  يه     توا فاعي عل   ToBRFVهاي د

  اثرگذار باشد. 
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