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که رشد  شود یمحسوب م یطیمح يها تنش ینتر از عمده یکی یخشک

هاي  دهد. واکنش تحت تاثیر قرار می یاديو توسعه گیاهان را تا حد ز

هاي پیچیده  تغییرات زیاد در شبکهبروز با   تنش ینگیاهان در برابر ا

وي ژن همراه است. در پژوهش حاضر تغییرات الگحاوي تعداد زیادي 

 یاهگ عنوان بهبرنج ( یاهگ ملحساس و متح یپها در دو ژنوت بیان ژن

C3یاه گ عنوان بهذرت ( یاه) و گC4( هاي ژنوم ذرت  با استفاده از آرایه

مورد ست  پروب 381/57ست و ژنوم برنج شامل  پروب17/ 734شامل 

در  یردرگ يها ژن یی، جهت شناسا هاي ریزآرایه بررسی قرار گرفت. داده

 یسخ به تنش در دو شرایط کنترل و تنش از بانک اطلاعاتپا

GEO/NCBI1861د تعدا یبنشان داد که به ترت یج، گرفته شد. نتا 

درصد) ژن در ژنوتیپ حساس و  8/9( 1753درصد) و  49/10(

درصد) ژن در  8/13( 7971درصد) و  16( 9252متحمل ذرت و تعداد 

در سطح یک  یپس از تنش خشکژنوتیپ حساس و متحمل برنج 

 175و  1012 یببه ترتداري داشتند. از این تعداد  تغییر بیان معنی درصد

 یانمتحمل و حساس برنج و ذرت افزایش ب یپدر برگ ژنوت ژن

و  663تعداد  یببه ترتکه ون نشان داد  یاگرامد داري نشان دادند. یمعن

صورت مشترك در ارقام متحمل و حساس ترتیب و به ژن به  158

 عنوان بهبرنج ( یاهدارند. گ داري یمعن یانذرت کاهش بهمچنین و  برنج

واکنش  )C4 یاهگ عنوان به( رتذ یاهبا گ یسهدر مقا پنج برابر) C3 یاهگ

 يکارکرد يبند از خود نشان داد. گروه یبه تنش خشک يتر گسترده

مشخص کرد که در ذرت  یاهیدر دو گونه گ یانب یشافزا يدارا يها ژن

داراي بیشترین فسفاتازها  هاي ریبوزومی و  ینپروتئ يدگروه کارکر

اتصال به  يکارکرد يدر برنج گروها یکهتعداد ژن هستند در حال

بیشترین  یامو انتقال پ یستیز يها پاسخ به تنش، پاسخ به محرك ت،فلزا

  ها را شامل شدند. ژن

  

برنج، تجزیه و تحلیل  تنش خشکی، ذرت، ي کلیدي:هاواژه

  .میکرواري

 
 

Drought is one of the major environmental stresses 
that greatly affects growth and development of 
plants. The plants reaction against this stress is 
associated with showing massive changes in 
complex gene networks. In the present study, the 
changes of gene expression patterns in two sensitive 
and tolerant genotypes of rice (as C3 plant) and 
maize (as C4 plant) were investigated using maize 
genome arrays containing 17,734 probe sets and the 
rice genome containing 57/381 probe set. The 
microarray data were taken from the GEO/NCBI 
database on both stress and control conditions to 
identify the genes involved in responses to the stress. 
The results indicated that 1861 (10.49%) and 1753 
(8.9%) genes in the sensitive and tolerant maize, 
respectively, and 9252 (16%) and 7971 (13.8%) 
genes in the sensitive and tolerant rice, respectively, 
changed significantly after drought stress at the level 
of one percent. From of these genes, 1012 and 175 
genes in the sensitive and tolerant genotype leaf of 
rice and maize, were significantly up-regulated, 
respectively. The Venn diagram showed that 663 
genes of rice and 158 genes of maize, have 
significantly down-regulated. Rice plant, as a C3 
plant, showed five times wider reaction to drought 
stress in compared with maize plant, as a C4 plant. 
The functional grouping of the up-regulated genes in 
two species revealed that functional group of 
ribosomal proteins and phosphatases in maize plant 
have the most abundant categories, whereas the 
functional groups of metal-binding, stress response, 
response to biological stimuli and signals in rice 
plant contained the highest percentage of the genes. 

 
Keywords: Drought stress, Zea mays, Oryza 
sativa, Microarray analysis 
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  مقدمه

باشد که  رسانی می داراي توان آسیب یتنش خشک

عادي روي داده و ممکن  غیر یسمیک متابول صورت به

است به صورت افت رشد، مرگ گیاه و یا مرگ 

. )Xiong et al., 2002( بخشی از گیاه بروز کند

بالا  يو دما يشور ی،زنده مانند خشکیرغ يها تنش

دهند  یکاهش م درصد 50را  یاهانعملکرد گ

)(Mott and Wang 2007. به منظور زنده  یاهانگ

 ی،مولکول هاي ياز سازگار یعیوس یفماندن ط

در پاسخ به تنش  یکیو متابول یزیولوژیکیف ی،سلول

 Bray, 1993; Bohnert( اند اعمال داشته یخشک

et al., 1995یاهانبلند مدت در گ ی). خشک C3  و

C4 یندهايفرا از یموجب اختلال در انواع 

 Chaves( شود یمهار فتوسنتز م یژهبه و یزیولوژیکیف

1991; Hura et al., 2007 کارایی اکوسیستم .(

 یاهیگ یعامل يها گروه ینسب یتابع تغییر در فروان

)C3  در برابرC4باشد یم یعیطب هاي یستم) در س 

)Epstein, 1998شده  مشخص ین). علاوه بر ا

عنوان مثال برنج) و  (به C3 یاهانگ یدتول یلپتانس

علت  عنوان مثال ذرت) به (به C4 یاهانگ

 اند اهش عملکرد شدهمکرر دچار ک هاي یخشکسال

)Chaves and Perira 1992 .(صلیا ايغذ برنج 

در  يهارکشو هیژوبه ن،جها جمعیتاز  نیمیاز  بیش

 صددر 50 مگندذرت و  اههمر بهو  ستا توسعه لحا

 درصد 80جهان و به تنهایی جمعیت  کل يکالر

 Maclean and(باشد  کالري اکثر مردم آسیا می

Dawe, 2002(. به تنش آب به طور  یاهانواکنش گ

وابسته به شدت تنش، مدت تنش، گونه  یقابل توجه

 ,.Chaves et al( و مرحله تکامل آن است یاهیگ

). در ایران کشت ذرت در سال هاي اخیر رونق 2003

یافته و استفاده از آن در تغذیه دام و طیور و مصارف 

صنعتی مورد توجه قرار گرفته است. از طرفی تامین 

از در مراحل خاص رشد رویشی و زایشی آب مورد نی

این گیاه که فوق العاده حساس نسبت به تنش 

رطوبتی در مراحل مختلف می باشد و همچنین تعیین 

بهترین تراکم پیشنهادي در این رابطه از اهمیت 

با توجه به  C4و  C3نیاهاخاصی برخوردار است. گ

آب  یازهاين ینتام يبرا ینساختار، عملکرد و همچن

اند  یافتهمتفاوت تکامل  هاي یمخود در اقل ییواو ه

)Ward et al., 1999; Nayyar, 2003 در .(

 باشد یمناطق معتدل م C3یاهان مبدا گ که یحال

و خشک تکامل  یريدر مناطق گرمس C4 یاهانگ

 یلبه دل C4 یاهانگ .)Ward et al., 1999(اند  یافته

کلروپلاست  یز،برگ متما یداشتن آناتوم

شامل  یلاسیونکربوکس یردو مس وسیم،یمورفد

 یل) در مزوفPEPC( 1یلازکربوکس یرواتپ فسفوانول

 یلازفسفات کربوکس یب1و5 یبولوزبرگ و ر

)RUBISCO( 2 تنفس  ي،غلاف آوند يها در سلول

 C3 یاهانمتمرکز، بر گ CO2 یسمو مکان یزناچ ينور

 ,.Ward et al. 1999; Nelson et al( دارند يبرتر

 ینعدم تعادل ب یلنش کمبود آب به دلت ).2004

 يو القا يفتوسنتز یتجذب نور موجب مهار فعال

 ).Nocter et al., 2002(گردد  یم یداتیواسترس اکس

با  یسهدر مقا C4یاهان نشان داده که گ یقاتتحق

از راندمان مصرف  يور بهره یشبا افزا  C3یاهانگ

 یتوان رقابت يدارا يآب و سرکوب تنفس نور

بوده و مستعد مناطق خشک  یدر تنش خشک يربالات

 یاهان). گEdwards and Ku, 1987(باشند  یم

 ی،سلول ی،مولکول هاي ياز سازگار یعیوس یفط

 یدر پاسخ به تنش خشک یکیو متابول یزیولوژیکیف

 ,.Bray 1993; Bohnert et al( اند اعمال داشته

 یستمس یناند که چند ). مطالعات نشان داده1995

 ها دخالت دارند ژن در پاسخ به تنش یانب یمتنظ

)Shinozaki, 1997; Ingram and Bartels, 

 یالقا شده در تنش خشک يها ). محصولات ژن1996

 -1نمود:  بندي یمتقس یبه دو دسته کل توان یرا م

 ینقش حفاظت ها در برابر تنش یماًکه مستق ییها آن

                                                                  
1. Phosphoenolpyruvate carboxylase 
2. Ribulos 1,5-bisphosphate carboxylase 
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کنترل  را یامژن و انتقال پ یانکه ب ییها آن-2دارند 

شناخت کامل  ).Hasegawa et al., 2000(کنند  یم

در پاسخ به  یردرگ يها تحمل و ژن هاي یسممکان

هاي  باعث بهبود تحمل به تنش تواند یتنش م

چون  ییها با روش یزراع یاهانمختلف در گ

و  ییشناسا براینگردد. بنا یکیژنت هاي يکار دست

صلاح و ها، در ا متفاوت پاسخ به تنش یرهايدرك مس

 Lee( دارد یمهم یارنقش بس یاهانبهبود عملکرد گ

et al., 2005پژوهشگران با شناخت  یبترت ین). به ا

 مؤثر يپارامترها ییو شناسا یاهگ يرفتار يالگو

 يلازم برا هاي ینهزم یوشیمیایی،و ب یزیولوژیکیف

جهت  یاهگ یکمتابول یمهندس و یاصلاح مولکول

را کسب  یدارپا يکشاورز یستمس یکبه  یدنرس

اخیر انفجاري در پیشرفت  يها سال در. یندنما یم

یابی و نشان  هایی با تکنولوژي بالا براي دست تکنیک

وجود آمده  هاي مختلف فعالیت ژن به ادن جنبهد

هاي جدید،  است. اکنون با استفاده از این تکنولوژي

پذیري  ها با قدرت تفکیک شناسایی ارتباطات بین ژن

مثال  رايت به گذشته ممکن شده است، ببالاتر نسب

خیلی زود این امکان وجود خواهد داشت که نقشه 

پروتئین براي هر  فعل و انفعالات کل مجموعه

ارگانیسم نیز مشخص شود. دسترسی این مجموعه 

نظیر براي کشف  داده وسیع ژنوم یک فرصت بی

دهد و  هاي سلولی جدید از منظر سیستمی می ویژگی

ژن  ملکردبینی صحیح ع شمندان را در پیشتوانایی دان

دهد. در بین  هاي وسیع افزایش می در حجم

هاي بسیار پیشرفته اخیر که بیشتر عمومی  تکنولوژي

ها  از مشهورترین آن DNA ١میکرواري ،هستند

است. میکرواري، سطوح بیانی هزاران ژن را به طور 

 مورد بررسی قرار داده و یک 2(با توان بالا) همزمان

از فعالیت رونویسی در شرایط  (پروفایل) 3تصویر کلی

                                                                  
1. Microarray 
2. Experiments High Throughput 
3. Profile 

چندگانه فراهم می کند، قبل از پیشرفت این تکنیک 

 ،شود تعیین زمانی و مکانی یک ژن که رونویسی می

ي جدید امکان بر و دشوار بود. میکرواري زمان یتلاش

ها در  جستجوي بیولوژیکی شامل توضیح ژن را براي

خه سلولی و رشد و پیشرفت، فرایندهاي ویژه مانند چر

و ژنتیکی و شناسایی  اییارزیابی اثر اختلالات شیمی

 Zali(آورد ها فراهم  هاي مرتبط با انواع بیماري ژن

et al., 2013ياز ابزارها یکی یکرواريم يآور ). فن 

ژنوم است  یاسژن در مق یانمطالعه ب يقدرتمند برا

 و رواريیکم يها مطالعه با استفاده از داده یندر ا

 یسهو مقا یبه بررس یوانفورماتیکیب افزارهاي نرم

 يکارکرد يها گروه یینها و تع ژن یانب ويالگ

برنج و ذرت  یاهدر گ حساس و متحمل یپژنوت

بهبود درك ما از فرآیندهاي دخیل در تنش  منظور به

و  C4و  C3 یاهانگخصوصیات مولکولی و خشکی 

ردي مهم که هاي کارک ها و گروه همچنین معرفی ژن

 نقش بسزایی داشتند مقاومت در برابر تنشدر ایجاد 

  پرداخته شد.

  

 ها  مواد و روش

 میکرواري يها جامعه آماري مورد مطالعه شامل داده

در دو حساس و متحمل به تنش  هاي یپدر ژنوت

 عنوان بهبرنج (جنس مختلف از خانواده گرامینه شامل 

که مجموعه  )،C4یاه عنوان گ ) و ذرت (به C3یاهگ

هاي میکروراي مربوطه از پایگاه داده  داده

GEO/NCBI
در این پژوهش ابتدا  دانلود گردید. 4

کنترل و تنش،  یطشرا یازمورد ن یکرواريم يها داده

 هاي یپدر برگ ژنوت یبنمونه به ترت 16حدود  جمعاً

 Ye478رقم حساس حساس و متحمل به تنش ذرت 

 Han21 ]PlatformsGPL4032و رقم مقاوم 

Affymetrix Maize Genome Array[  برنجو 

 RR4530 ]PlatformsGPL2025 رقم

                                                                  
4. http://www.ncbi.nlm.nih.gov/ 
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Affymetrix Rice Genome Array [  

 از بانک ژن یولوژیکیدر دو تکرار ب

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/gds د گرفته ش

   ).1 (جدول

  

  ذرت و برنجهاي ژنوتیپ حساس و متحمل  . مجموعه داده1 جدول
ID Geotype Samples 

PlatformsGPL4032 Affymetrix Maize Genome Array 
GSM415900 Han21 control, biological rep1  

Tolerance GSM415901 Han21 control, biological rep2 
GSM415921 Han21 drought, biological rep1 
GSM415939 Han21 drought, biological rep2 
GSM415944 Ye478 control, biological rep1  

Sensitive GSM415945 Ye478 control, biological rep2 
GSM415946 Ye478 drought, biological rep1 
GSM415947 Ye478 drought, biological rep2 

Platforms:GPL2025 Affymetrix Rice Genome Array 
GSM540084 Red rice 4530-drought-control-A  

Tolerance GSM540085 Red rice 4530-drought -control- B 
GSM540086 Red rice 4530-drought stressed -A 
GSM540087 Red rice 4530-drought stressed -B 
GSM540080 Red rice 4530-drought-control-A  

Sensitive GSM540081 Red rice 4530-drought -control-B 

GSM540082 Red rice 4530-drought stressed -A 

GSM540083 Red rice 4530-drought stressed -B 

  

 یانب یلپروفا یلو تحل یهبه دنبال آن جهت تجز

 2یانو کاهش ب 1هاي با افزایش بیان و تعیین ژن یژن

بندي و  سازي، دسته عملیات تفکیک، نرمال

هاي مختلف  قایسه بین گروهها و م گذاري داده ارزش

افزار انجام گرفت. در نرم  FlexArrayافزار در نرم

FlexArray ها با روش دادهRMAرمال ن ٣

و  یابیارز يروش معقول برا یک  RMAشدند

 ,.Bolstad et al(باشد  یم ها یهآرا یقدق يساز نرمال

2003; Irizarry et al., 2003(.  

تنش و  یطشرا ینب داري یتفاوت معن یینتع يبرا

استفاده شد. در  Bayesian t-testکنترل از آزمون 

 fold ازها  ل دادهیو تحل یهپژوهش جهت تجز ینا

change بر مبناي Log2ratio هاي نرمال شده  داده

هاي مورد بررسی در شرایط تنش  نسبت بیان ژن(

 عنوان به P-value<0.01و  ) خشکی به حالت کنترل

و رسم  يآمار یزآنال. استفاده شد دار یمعن يآمار یارمع

                                                                  
1. Over expressed 
2. Down expressed 
3. Robust multichip average  

انجام گرفت.  FlexArrayافزار  با نرم 4نمودار ون

که همان خروجی  5یدر واقع همپوشان نمودار ون

را  ،هاي مشترك حاصل از مقایسه تیمارها است داده

 يدارا يها ژن يکارکرد يبند دسته دهد. ینشان م

آنالیز  ازبا استفاده  یاهیدر دو گونه گ یانب یشافزا

enrichment GO همراه  بهBenjamini 

Corrected P-values  6 يها داده یگاهپادرDavid  

 صورت بههاي عملکردي  روههاي گ ید و ژنگردانجام 

Heatmap .نمایش داده شد  

  

  نتایج و بحث

با استفاده از  t-Bayesian نتایج حاصل ازآزمون

پروب ست) و 17/ 734هاي ژنوم ذرت محتوي ( آرایه

 پروب ست) نشان داد که به طور 381/57ژنوم برنج (

 8/9( 1753درصد) و 49/10( 1861کلی  بیان 

و متحمل ذرت و  درصد) ژن در ژنوتیپ حساس

                                                                  
4. Venn diagram 
5. Overlap 
6. https://david.ncifcrf.gov/ 
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درصد) ژن در 8/13( 7971درصد) و 16( 9252

ژنوتیپ حساس و متحمل برنج پس از خشکی در 

داري با شرایط کنترل  سطح یک درصد تفاوت معنی

عنوان گیاه  دارند. این نتایج نشان داد که گیاه برنج (به

C3( به پنج برابر) عنوان گیاه  در مقایسه با گیاه ذرت

C4تري به تنش خشکی از خود  ) واکنش گسترده

و  2043ترتیب  نشان داده است. در تنش خشکی به

 389ژن در ژنوتیپ حساس و متحمل برنج، و  2571

ژن در ژنوتیپ حساس و متحمل ذرت، در  364 و

داري  مقایسه با شرایط کنترل افزایش بیان معنی

حاصل از  یجنتا ). با توجه به2نشان دادند (جدول 

) 2(جدول برنج و ذرت  یاهگ یژن یانب یلپروفا

 C4 و C3 یاهیحساس در هر دو گونه گ یپژنوت

 متحملنسبت به ارقام  یشتريب یانسطح ب يدارا

ها در ارقام حساس  . سطح بیان بالاتر ژنهستند

نسبت به ارقام متحمل در مقایسه دو رقم 

 رقم مقاوم) و  عنوان به(  FL478برنج

IR29)وري و تحت تنش ش )حساسرقم  عنوان به

همچنین در مقایسه دو رقم ذرت تحت تنش خشکی 

 ;Walia et al., 2005( گزارش شده است

Degenkolbe et al., 2009; Zheng et. al., 

دهنده به  پاسخ يها ژن یان). اگرچه سطح ب2010

از ارقام  یشترب در ارقام حساس برنج و ذرت یخشک

در  یپوشان هم یاديمتحمل بود اما مقدار ز

 یدهد یاهیحساس و متحمل هرگونه گ يها یپژنوت

و  1012 یبنمودار ون به ترت یجشد که با توجه به نتا

ارقام  در یانب یشترینب يژن مشترك دارا 175

 داده شد یصحساس و متحمل برنج و ذرت تشخ

به دست آمده  یجالف و ب). با توجه به نتا -1(شکل

 ییالقا يها ژن )3 یکرواري (جدولم یزآنال یلهبه وس

و  یمیتنظ يدر دو گروه عملکرد یدر تنش خشک

 هاي ینگروه اول شامل پروتئ .شوند یم يبند طبقه

 يها هستند که در واقع مقاومت به استرس يعملکرد

 یلاز قب ییها شامل مولکول کنند یم یجادزنده ا

)، LEA( 1یزندر جوانه یرتاخ هاي تئینها، پرو چاپرون

 هاي یمآنز)، HSP( 2یشوك حرارت هاي ینپروتئ

 هاي ینپروتئ فریزها، یآنت ي،کننده فشار اسمزیمتنظ

کانال آب،  هاي ین، پروتئMRNAباند شده با 

 ضد هاي یمو شکر، آنز ینپرول يها دهنده انتقال

 هاي ینو انواع پروتئازها، گروه دوم پروتئ یتمسموم

 هاي یگنالکه س ییها هستند در واقع ژن یمیتنظ

پاسخ دهنده به استرس را  يها ژن یانو ب یسیرونو

 یسی،رونو يشامل انواع فاکتورها کنند یکنترل م

 هاي یمفسفاتازها و آنز ینپروتئ ینازها،ک ینپروتئ

 هاي یگنالس یرو سا یدهافسفولپ یسمدر متابول یردرگ

 ;Shinozaki, 2003باشند ( ی میمولکول

Shinozaki and Yamaguchi, 2007;. 

Ashburner et al., 2000.(  

) در هر دو ABA( یداس یزیکپژوهش حاضر آبس در

 داري یمعن یانب یدر پاسخ به تنش خشک یاهیگونه گ

، نشان دادبرابر)   +4) و در ذرت (برابر +3/5( در برنج

 يها از ژن یاديشمار ز یاناز ب یکه به نوبه خود ناش

وجود  یبوده و به طور کل یبه خشک دهنده پاسخ

 یرا تحت تنش خشک یداس یکوابسته به آبسز یرهايمس

طور گسترده هب ABAیزیم پاسخ به مکان .نماید یم ییدتا

گذشته به خصوص با استفاده از  يها در دهه

مدل مورد مطالعه قرار گرفته  یاهعنوان گ به یدوپسیسآراب

وسیله تنش در هاي القاءپذیر به بررسی بیان ژن است.

 ABAگیاه آرابیدوپسیس دو مسیر تنظیمی مستقل از 

هاي خشکی شوري زیاد و سرما آشکار  در پاسخ به تنش

اسید  درصد مسیرهاي مستقل از آبسزیک 98کرده است. 

DREBهاي خانواده  شامل مسیر بیان ژن
3 

)Nakashima, Ito & Yamaguchi-Shinozaki, 

                                                                  
1. Late Embryogensis Abundent  
2. Heat Shock proteins 
3. Dehydration Responsive Element Binding-Proteins  
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HD-ZIPهاي  )، ژن2009
 NAC )Simpson etو  1

al., 2003باشند. در تنش خشکی،  ) میABA  با

هاي محافظ روزنه،  لظت پتاسیم در سلولکاهش غ

ها گردیده، که این امر سبب  منجر به بسته شدن روزنه

شود. به جز  کاهش هدر روي آب از سلول محافظ می

هاي پسابیده مجاور روزنه،  هاي ارسالی از سلول پیام

هاي اولیه از ریشه به سمت سلول محافظ روزنه،  پیام

ها می  ن روزنهو بسته شد ABAسبب افزایش تولید 

هاي القاپذیر به وسیله تنش  شود بیش از نیمی از ژن

اسید هم القاء  خشکی با تنش شوري و یا تیمار آبسزیک

داري بین  شوند که دلیل بر وجود تداخل معنی می

آبسزیک  هاي گیاه به تنش خشکی، شوري و اسید پاسخ

 ,Shinozaki & Yamaguchi-Shinozakiباشد ( می

2007.(  

هاي القاء شده توسط تنش  بسیاري از ژنبیان  

ها شناسایی شده، که  خشکی از طریق آزمایش ریزآزایه

ها تحمل به تنش را افزایش داده و از  هاي آن فراورده

هاي دیگر را تنظیم  طریق مسیرهاي انتقال پیام،بیان ژن

ها با افزایش سطح آبسزیک اسید  کنند. بیشتر این ژن می

 ).Raghavendra et al 2010( در گیاه ارتباط دارند

برابر افزایش  40تا  ABAتحت تنش شوري غلظت 

  ).Pierce and Raschke, 1980نشان داد (

تحت تنش شوري و  ABAافزایش غلظت 

خشکی، منجر به فعال شدن یک سري مسیرهاي 

هاي رمز کننده  متابولیکی و بیان یک سري ژن

، LEAهاي مشابه  ها، پروتئین پروتئازها، چاپرون

هاي تنظیم  هاي متابولیسم قندها و پروتئین آنزیم

 ).Rock, 2000شود ( اي عوامل رونویسی می کننده

نشان ) 3 (جدولها  ژن یانب یو بررس اي یسهمقا یزآنال

) C3 یاهگ عنوان بهمتحمل برنج ( یپداد در ژنوت

شوك  هاي ینمربوط به پروتئ یانب یشافزا یشترینب

-LOC-Os4330933-LOC(ی حرارت

                                                                  
1. Homeodomain leucine zipper  

Os4325697(  یپدر ژنوتو ) عنوان بهمتحمل ذرت 

 يها مربوط به ژن یانب یشافزا یشترین) بC4 یاهگ

-LOC-Zm100283735ینازها (ک ینکدکننده پروتئ

LOC-Zm100282774 (ینازک هاي یرندهبود. گ 

و  یزچون تما یسلول یتکننده فعال یمتنظ عنوان به

). Neves et al., 2002(کند  یعمل م یرشد سلول

 یستیدینشامل ه ینازهاک رسانی یامپ یستمدو نوع س

 يها در پاسخ به تنش ینازهاک MAPو  ینازهاک

از  یگروه ینازهاک یستدیناند ه شده ییشناسا یطیمح

به  یهشک در پاسخ اول یسنسور که ب يها مولکول

ها  يبار در باکتر یندخالت دارند، که اول يتنش اسمز

 ,Wurgler-Murphy and Saito( اند شده ییشناسا

احساس  یطرا در مح ییراتیتغ ینازهاک ین). ا1997

 یرهزنج یک یونکه باعث اتوفسفورلاس نمایند یم

 یرهآن، فسفات به زنج یجهو در نت شود یم یستدینه

. شود یمنتقل م یرندهموجود در مولکول گ یکآسپارت

 يبرا یرندهگ عنوان به یاهان،در گ ینازهاک یستدینه

 نمایند یعمل م یتوکنینو س یلینات هاي مونهور

)Chang and Stewart, 1998; Inoue et al., 

 دهد یوجود دارد که نشان م یاديشواهد ز ).2001

در  یوجود تنش خشک یگنالمرحله انتقال س یناول

 ینازک MAP یرهايبا دخالت مس یاهی،گ يها سلول

 يغشا یالیتدر س ییرنمونه، تغ ي. براگیرد یصورت م

در  يساختار ییرممکن است سبب تغ ییپلاسما

 ینازامر در فعال نمودن ک ینشود که ا یرندهمولکول گ

  نقش دارد. یفرودست

 یستمکارکرد س یچگونگ ینهاطلاعات عمده در زم     

 ياز مطالعه بر رو یاهان،در گ ینازک MAP رسانی یامپ

به  یزها و ن در برابر پاتوژن یاهعکس العمل گ

به دست آمده است. ممکن  يشورسرما و  يها تنش

سرما  ی،وجود تنش خشک دهی یامپ يبرا یاهاناست گ

 ینداستفاده نما یمشابه MAP یرهاياز مس ي،و شور

به  ین،تنش مع یکبودن واکنش به  یو اختصاص

کمپلکس با  یلو تشک یده دوام عمل واکنش یلهوس

  .شود یینتع ها ینپروتئ یرسا
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  ه در ژنوتیپ حساس و مقاوم برنج و ذرتهاي بیان شد مجموعه ژن .2 دولج

  ژنوتیپ

Tolerance 
genotype  
Zea mays 
(han21)  

Sensitive  
genotype 
Zea mays 
(Ye478)  

Tolerance 
genotype 

Oryza sativa 
(Red rice)  

Sensitive 
genotype  

Oryza sativa 
(Red rice)  

 (Prob Sets)  17/734  57/381  
 2043 2571 389 364  هاي با افزایش بیان ژن

 3007 4169 963  956  هاي با کاهش بیان ژن

  5050  6767 1351 1320 هاي با افزایش و کاهش بیان) مجموع (ژن

 663 158  هاي مشترك با کاهش بیان در هر دو ژنوتیپ ژن

 1012 175  هاي مشترك با افزایش بیان در هر دو ژنوتیپ ژن

  

 
  تنش خشکی  به پاسخ در بیان ي با افزایشها ژن ون نمودار .1 شکل

  (الف) در ژنوتیپ حساس و متحمل برنج (ب) ژنوتیپ حساس و متحمل ذرت

  

  
  تنش خشکی  به پاسخ در ي با کاهش بیانها ژن ون نمودار .2 شکل

  در ژنوتیپ حساس و متحمل ذرت (ب) در ژنوتیپ حساس و متحمل برنج (الف)

  

  رت و برنج ذ اهیدر گ یانب یششاخص با افزا هاي ژن .3 جدول
Locus_ID Reaction ID 

 Upregulated genes in Zea mays 
(LOC-Zm100283735) hexokinase-1 
(LOC-Zm100282774) inositol-tetrakisphosphate 1-kinase 3 
(LOC-Zm100192497) serine/threonine-protein kinase SnRK2.2(SnRK2.2) 
(LOC-Zm100277261) 50S ribosomal protein L12, chloroplastic 
(LOC-Zm100193804) 40S ribosomal protein S12 
(LOC-Zm100286294) 40S ribosomal protein S14 
(LOC-Zm100281004) 40S ribosomal protein S15 
(LOC-Zm100192600) 40S ribosomal protein S23 
(LOC-Zm100280715) 40S ribosomal protein S28 
(LOC-Zm100282918) 40S ribosomal protein SA 
(LOC-Zm100280576) 16.9 kDa class I heat shock protein 1 
(LOC-Zm100283886) chloroplast small heat shock protein 
(LOC-Zm100282657) protein phosphatase 2C 
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(LOC-Zm101027100) DHN2-like protein 
(LOC-Zm100281249) FYVE zinc finger family protein 
(LOC-Zm100280857) metallothionein-like protein type 2 
(LOC-Zm100280461) nucleic acid binding protein 
(LOC-Zm100284454) CIPK-like protein 1 
(LOC-Zm100383423) 2C-type protein phosphatase protein(PP2C26) 

 Upregulated genes in Oryza sativa 

(LOC-Os4340661) 16.0 kDa heat shock protein, peroxisomal 
(LOC-Os4325697) 16.9 kDa class I heat shock protein 1 
(LOC-Os4325698) 16.9 kDa class I heat shock protein 2 
(LOC-Os4325696) 16.9 kDa class I heat shock protein 3 
(LOC-Os4332361) 18.1 kDa class I heat shock protein 
(LOC-Os4330933) 18.6 kDa class III heat shock protein 
(LOC-Os4335956) 23.2 kDa heat shock protein 
(LOC-Os4330786) 24.1 kDa heat shock protein, mitochondrial 
(LOC-Os4332237) 26.7 kDa heat shock protein, chloroplastic 
(LOC-Os4328809) heat stress transcription factor C-2a 
(LOC-Os4341273) heat stress transcription factor C-2b 
(LOC-Os4328515) chaperone protein ClpB3, mitochondrial 
(LOC-Os4351828) chaperone protein ClpC2, chloroplastic 
(LOC-Os4325395) abscisic stress-ripening protein 3 
(LOC-Os4334727) serine/threonine-protein kinase pakF 
(LOC-Os4326935) dehydrin Rab25 
(LOC-Os4350453) dehydrin Rab16B 
(LOC-Os4350452) dehydrin Rab16C 
(LOC-Os4350451) dehydrin Rab16D 
(LOC-Os4350453) dehydrin Rab16B 
(LOC-Os4330265) dehydrin COR410 
(LOC-Os4324029) stress protein A-like protein 
(LOC-Os4324861) stress protein A-like protein 
(LOC-Os4330472) stress protein A-like protein 
(LOC-Os4332595) stress protein A-like protein 
(LOC-Os4352472) stress protein MT2085 
(LOC-Os4352472) stress protein MT2085 
(LOC-Os4350448) water stress-inducible protein Rab21-like 

 
 یک عنوان بهمشخص شده است در گندم نان 

 یشترینب ینازهاک MAP یتحت تنش خشک C3 یاهگ

 Taheri and( داشته است هیاگ یشهرا در ر یانب

Alizade, 2004از  یگرد یکی عنوان بهجو  یاه). در گ

 ینازهااز دسته پروتئین ک ییها وجود ژن C3 یاهانگ

مقاومت به  یمیعنصر تنظ عنوان به CIPK3همچون 

 ,Javadi and Shapar( گزارش شده است یخشک

فعال شده بر  ینازک MAP یونجه، یاه). در گ2015

 MKK4 (که به آن 1SAMKسوم به اثر تنش  مو

سرما و  یزتماس و ن یله) که به وسشود یاطلاق م

 ;Bögre et al., 1996(شود  یفعال م یخشک

                                                                  
1. Stress activated MAP Kinase 

Joank et al., 1996اثبات شده است که  یراً). اخ

 یکعامل تحر ییپلاسما يغشا یالیتکاهش س

 SAMKاست که منتج به فعال شدن  يا کننده

نشان  یافته ین). اSangwan et al., 2002(شود  یم

به  ی،احساس تنش خشک يها از راه یکی دهد یم

رخ  یسلول ءغشا یالیتکه در س ییريواسطه تغ

 یزانم یدوپسیس. در آرابگیرد یدهد، صورت م یم

MAP ینازهايک ATMPK4  وATMPK6  و

mRNAپس از وقوع تنش بدون  ها، آنمتناظر  يها

 یرتحت تاث هاي یمآنز ینا یتفعال یول ماند، یم ییرتغ

 یشبه سرعت افزا یآبها از جمله تنش کم تنش یبرخ

به نظر  ین). بنابراIchimura et al., 2000( یابد یم

، نقش ینازهاک MAP یدهیامپ یرکه مس رسد یم
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 یدر سطح مولکول یدر واکنش به تنش خشک یمهم

با توجه به  یدکه ذکر گرد همانگونه .کنند یم ءفایا

در  )3(جدول ها ژن یانب يا یسهمقا یبررس یزآنال

 یشترین) بC4 یاهگ عنوان بهمتحمل ذرت ( یپژنوت

 هاي یینکدکننده پروت يها مربوط به ژن یانب یشافزا

داراي  یهاي شوك حرارت بود. پروتئین یشوك حرارت

در پاسخ به  توانند ینقش حفاظت سلولی هستند و م

 ی،ها از قبیل گرما، خشک طیف وسیعی از محرك

هاي  فلزات سنگین، تشعشعات و عفونت  هیپوکسی،

 یزير پاسخ در اثر برنامه ینوجود آیند اهویروسی ب

 ییراتکه منجر به تغ گیرد یمجدد تظاهر ژن انجام م

  Heidarvand and(شود  یم یاهدر گ یکیمتابول

Maali, 2010در  یهاي شوك حرارت ). پروتئین

در  ینژن و همچن يساز تنش و فعال یامپ نتقالا

تنش  یرنقش دارند و پس از درك مس یسلول یايحا

پروتئین یا ترکیبات خاصی را به دنبال دارند که  یدتول

 یتوضع یا گردانند یرا به حالت اول برم يهومئوستاز

 Shi et(کنند  یم یجادا یاهرا در گ يهومئوستاز یدجد

al., 1998از  یتنش خشک در ینپروتئ ین). ا

 یتحما یدهاو لپ ها میمانند آنز ییها ماکرومولکول

 ,Shinozaki and Yamaguchi(نمایند  یم

 ییشوك گرما هاي ینپروتئ یبررس ین). همچن1999

 ینپروتئ ینا دهد ینشان م يو سبز یدر گوجه فرنگ

 یفادر تنش سرما ا یاهاندر حفاظت گ ینقش مهم

 Krishna and Gloor, 2001; Gallie et(کند  یم

al., 1995در  ینپروتئ ینجو ا یاهگ يها ). در برگ

 نشان داده است یانب یشافزا ياعمال تنش شور

)Kotak et al., 2007پاسخ  عنوان به یاسو یاه). در گ

 Moon et( گزارش شده است O3دهنده به استرس 

al., 2014هاي یپژنوت یسه). نتایج حاصل از مقا 

 یشافزا یشترینحساس نشان داد در هر دو گونه ب

در  ینبود. همچن 1یپیداتصال ل يها مربوط به ژن یانب

                                                                  
1. Lipid binding   

ژن بطور مشترك  158و  663 یبمطالعه به ترت ینا

حساس و متحمل برنج و ذرت پس از  یپدر ژنوت

 داشتند داري یمعن یانکاهش ب یتنش خشک

در هر دو  یانکاهش ب یشترینالف و ب). ب-2(شکل

 يها کدکننده ژن يها مربوط به ژن یاهیگونه گ

-LOCبرابر) ( -6/8( ذرت، ATP یتدر متابول یردرگ

Zm100285555( ) 3/9و برنج -( )LOC-Os 

4349053) (LOC-Os9271802(  جدول بود)4 .(

هاي عملکردي شاخص در گیاه ذرت و برنج را  گروه

دهد و براي نمایش تغییرات در تظاهر  نشان می

 صورتهاي عملکردي به هاي گروه ها، ژن ژن

Heatmap ده شده نمایش دا 4و  3 هايدر شکل

 یاههر دو گ که در ییها ژن يکارکرد يبند گروه است.

 5 اند در شکل داشته یانب یشدر پاسخ به تنش افزا

 يداده شده است که در ذرت گروه کارکرد یشنما

بیشترین تعداد ژن  ارايد یبوزومیر هاي ینپروتئ

اتصال  يکارکرد يدر برنج گروها کهیبودند در حال

 یستی،ز يها به محرك ، پاسخ به تنش، پاسخ2فلز

ها را  و پروتئین فسفاتازها بیشترین ژن یامانتقال پ

  شامل شدند.

واکنش  ینهاز موضوعات جالب توجه در زم یکی

 نیزفسفاتازها  ینازها،بود که علاوه بر ک ینبه تنش ا

 هاي یرهدر زنج يدهنده ضرورییرجزء عوامل تغ

 یداس یدیکفسفات ).4باشند (جدول  یتنش م یمیتنظ

)PA (یپاز مهم که توسط فسفول یهثانو یامبرپ عنوان به

D (PLD) برنج  یاهدر گ داري یشده بیان معن یدتول

در  یديفسفولپ یده یامپ یستمنشان داده است. س

 شکیتحت تنش خ ها خصوصاً تنش یواکنش به برخ

 ,.Munnik et al( است یدهبه اثبات رس یاهاندر گ

 یداس یدلبه تو یپاز). فعال شدن فسفول2000

مولکول  یکعنوان هکه ب شود یمنجر م یدیکفسفات

دست  ییناهداف پا يساز جهت فعال یهثانو یامبرپ

                                                                  
2. Metal-binding 
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دو  یلهبه وس یدیکفسفاتیداس یگنال. سکند یعمل م

ها  آن در D (PLD)و  C (PLC) یپازکه فسفول یرمس

سبب شکسته  PLD. شود یم یجادشرکت دارند، ا

 یزو ن یر قطببا س یبه گروه یپیدهاشدن فسفول

 یده یامپ یگرد یر. مسشود یم ها یدفسفاتیدیکاس

 یرکه در واکنش به تنش نقش دارد، مس یديفسفولپ

 یل، تبدPL یفهوظ .باشد یم C (PLC) یپازفسفول

 ینوزیتولا هفسفات ب یب-4،5 ینوزیتولا یدیلفسفات

. باشد یم یسرولگل یلاس يفسفات و د يتر- 1،4،5

را  ABAوابسته به  یرس، مPLCکه  رسد یبه نظر م

 یاناز ب PLC يها بازدارنده یراز نماید، یفعال م یزن

 شوند، یم ءالقا یکه توسط تنش خشک یهدف يها ژن

القاء شونده توسط  PLC يها . ژنکند یم یريجلوگ

 ینیزم یباز جمله در س دیگر یاهاندر گ ی،تنش خشک

نقش ). Kopka et al., 1998( اند شده ییشناسا یزن

و فسفاتازها در واکنش به تنش  ینازهال کمتقاب

 یگنالانتقال س یرهاينشان داده در مس یخشک

 یرندهگ يها مولکول یلهبه وس یطیمح يها محرك

 ظاهراً ینازيک هاي یگنالاز س ی. برخگردند یحس م

 هاي یگنالس یرهزودتر از فسفاتازها در زنج یلیخ

 انیزمیمک یلاسیون،فسفور نمایند، یعمل م یموقت

پس از ترجمه است که  ییراتتغ يبرا یعو سر ؤثرم

 يا و عده  DNA متصل شونده به يفاکتورها یتفعال

 یسه. مقادهد یم ییرحدواسط را تغ يها از مولکول

و  ینازهاک MAP ینهدر زم یقاتحاصله از تحق یجنتا

 MAPکه  نماید یم یشنهادرا پ یهفرض ینفسفاتازها ا

صادر  هایی یگنالس ا،ینازهک یرسا و احتمالاً ینازهاک

را در جهت سنتز  یسلول یسمکه متابول کنند یم

 یدهنده و رفع کننده اثر تنش خشک یلتقل یباتترک

واکنش  ینا یتو نقش فسفاتازها تقو کنند یم یتهدا

  ). Kerk et al., 2002( است

  

  
  در گیاه برنج هاي عملکرديگروه Heatmap .3 شکل
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غلظت  یشافزا یشکتنش خ یجاز نتا یگرد یکی 

 یژناکس يها واسطه باشد یم 1فعال یژناکس يها واسطه

قابل جبران به غشاءها، یرفعال سبب خسارت غ

 یینالبته غلظت پا شوند یم RNAو  DNAها،  ینپروتئ

 يها مولکول یبرخ یرااست، ز يسلول ضرور يها برا آن

ROI يبرا دهی یامتم پیسدر س يضرور یباتجزء ترک 

). Mustilli et al., 2002( باشندیر تنش مدفاع در براب

 یشافزا یوقوع خشک یلبه دل ROIکه غلظت  یوقت

بقاء سلول  يبرابر خسارت آن برا دفاع در یابد، یم

 هاي یستمتوسط س ROIاست. انباشت  يضرور

شود که شامل عوامل  یکنترل م یداخل اکسیدانت یآنت

 یسموتاز،د یدسوپر اکس نظیر یمی،آنز یندهپالا

 ینعلاوه بر ا باشند. یو کاتالازها م یدازهاپراکس

رسد که تنش  یبه نظر م ی،دفاع یعموم هاي ياستراتژ

که احتمالا در  هایی یمآنز یرسا يسبب القا یخشک

تحمل به تنش  یجادا شود. یم یزدخالت دارند، ن یبتخر

 بهمتعدد پاسخ  هاي یممکانس ي یجهاغلب نت یاهدر گ

سلول را از  یکدیگر،با  يتنش است که در همکار

 یسلول يبه حفظ هومئوستازخطرات حفظ کرده و 

 ;Craita and Gerats, 2013( کنند یکمک م

Osakabe et al., 2014( .و  یهپژوهش تجز ینا در

در ارقام حساس و  یژن یانب یلپروفا یقدق یلتحل

به منظور  C4و  C3 یاهاندر گ یمتحمل به خشک

 یتکه از اهم یصفاتو  یاهیگ يها واکنش ییشناسا

قرار گرفت  یمورد بررس ،تحمل تنش هستند در ییبالا

برنج و ذرت نشان  یاهگ یژن یانب یلپروفا یبه طور کل

 یرکه مس یاهانیمانند گ یاهانگ یبعض يسازگار ،داد

از  يبردار است، به آنها اجازه بهره  C4آنها یسمیمتابول

ي ها در این پژوهش ژن. دهد یخشک را م هاي یطمح

 heat shock protein chaperone proteinشاخص

 protein phosphatase, hexokinaseو  C4در گیاه 

هاي مقاومت در برابر تنش  عنوان ژن به C3 در گیاه

                                                                  
1. Phosphoenolpyruvate carboxylase 

نشان داد  يکارکرد يها گروه ییشناسا شناسایی شد.

در پاسخ به تنش  C3 یاهانگ يکارکرد ییراتکه تغ

و  یاهگ يتازمجدد هومئوس يدر جهت برقرار یخشک

  مقاومت در برابر تنش بوده است.

در این پژوهش تجزیه و تحلیل دقیق پروفایل بیان 

ژنی در ارقام حساس و متحمل به خشکی در گیاهان 

C3  وC4 هاي گیاهی و  منظور شناسایی واکنشبه

صفاتی که از اهمیت بالایی در تحمل تنش هستند مورد 

 که رسد می نظر بهبررسی قرار گرفت. به طور کلی 

پاسخ به تنش خشکی  در ها نژ از تعدادي بیان در تغییر

 C4، پاسخ گیاهان ما یافته تأیید در .پیوندد می وقوع به

در برابر تنش  C3تر از گیاهان  حدود چنج برابر قوي

گیاهانی که مسیر خشکی است به همین دلیل 

برداري  ها اجازه بهره است، به آن   C4ها متابولیسمی آن

و داراي توان رقابتی  دهد هاي خشک را می محیطاز 

بالاتري و سازگاري بیشتري به تنش خشکی در مقایسه 

بندي  گروه نظر از پژوهش این باشند. می C3با گیاهان 

 ،شوند می تغییر دچارتنش خشکی در  که هایی نژ

 داراي نیژ بیان بندي گروه این. است فرد به منحصر

 واصلاح  براي گیري میمتص در بالایی تیبانیـپش ارزش

شبکه تنظیمی متفاوت در  .است تولید گیاهان مقاوم

این زمینه را در   C4و C3تنش خشکی در گیاهان 

اي پروفایل بیان  مطالعه ما فراهم آورد تا با آنالیز مقایسه

زنی در ارقام حساس و متحمل این دو گونه گیاهی 

هاي شاخص که در مقاومت به تنش سهم بسزایی  ژن

هاي  ارند شناسایی شوند در این پژوهش گروهد

 protein  Stress response, Ribosomalکارکردي

 ,Heat shock proteinهاي شاخص  ژنو 

Chaperone protein در گیاه C4  وProtein 

phosphatase, Hexokinase در گیاهC3  عنوان  و به

هاي  گروه هاي مقاومت در برابر تنش شناسایی شد. ژن

 C3ي نشان داد که تغییرات کارکردي گیاهان کارکرد

در پاسخ به تنش خشکی در جهت برقراري مجدد 

   هومئوستازي گیاه و مقاومت در برابر تنش بوده است.
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  در گیاه ذرت  هاي عملکرديگروه Heatmap .4 شکل

  

  
  تنش خشکی  به پاسخ در انیب شیبا افزا يها ژن کارکردي بندي گروه. 5شکل 

 (ب) در ژنوتیپ متحمل ذرت در ژنوتیپ متحمل برنج (الف)

  هاي عملکردي شاخص در گیاه ذرت و برنج . گروه4 جدول

Adjusted P-value logFC Category 
  Functional groups in Oryza sativa 

3.0E-6 10.1 Stress response 
3.4E-4 7.4 Heat shock factor (HSF)-type, DNA-binding 
5.0E-5 6.0 response to heat 
3.3 E-5 5.6 response to abiotic stimulus 
3.8E-3 5.3 response to abscisic acid 
8.6 E-4 4.3 signal 
4.7E-5 3.8 HSP20-like chaperone 
4.2E-2 3.6 Metal-binding 
4.9E-3 3.3 response to water deprivation 
8.9E-3 2.2 metal ion-binding site:Manganese 1; via carbonyl oxygen 

  

Functional groups in Zea mays 
3.2E-8 8.2 Ribosomal protein 
8.2E-4 7.0 Protein phosphatase 
3.0E-6 5.9 Stress response 
5.9E-2 4.6 2Fe-2S 
6.8E-2 4.0 response to abscisic 
8.9E-2 3.8 NAD 
8.1E-2 3.1 Lyase 
4.5E-2 2.7 Magnesium 
3.8E-3 2.4 acid Dioxygenase 
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