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برای درک مکانیسم مولکولی تحمل به خشکی در ارتباط با ریشه 

در  آفتابگردان، الگوی پروتئوم ریشه دو لاین حساس و متحمل به خشکی

رز دو با استفاده از الکتروفو .شرایط آبیاری محدود و مطلوب بررسی شد

لکه  417ز لکه ا 12تعداد   tها با آزمونبعدی و مقایسه شدت نسبی لکه

تحمل ملکه پروتئینی در لاین  467لکه از  17پروتئینی در لاین حساس و 

ده استفا های پروتئینی باداری از تنش خشکی متأثر شد.  لکهبه طور معنی

ط جستجوگر مسکات با توس nano-LC MS/MSسنجی جرمی از طیف

گاه یدر پا 80همپوشانی و امتیاز بالاتر از  %10در نظر گرفتن حداقل 

NCBI ای به ترتیبهای سیتوپلاسمی و هستهشناسایی شدند. پروتئین 

 تئینیها از محدودیت آب متأثر شدند. سه لکه پروبیش از سایر پروتئین

ن بیا انولاز، گلیسرآلدئید تری فسفات دهیدروژناز و چالکون سینتاز با

 متمایز در هر دو لاین حساس و متحمل شناسایی شد. کاهش شدت نسبی

ر به منج تواندنولاز در لاین متحمل دلالت بر آسیب متابولیکی بود که میا

ر دکاهش فرایندهای پایین دست در اثر محدودیت ناشی از خشکی باشد. 

و  فسفات دهیدروژنازمقابل افزایش شدت نسبی گلیسرآلدئید تری

دهنده توانایی این لاین در سینتاز در لاین متحمل نشانچالکون

های ناشی از تخریب اکسیداتیو و دفاع ترمیم آسیب/زداییسمیت

-ضداکسیداتیو در شرایط تنش بود. افزایش شدت نسبی پروتئین شوک

 یوبیکوئیتین دانه،اکسیژناز لینولئاتهیدروفلاونول ردوکتاز، لیپودیدمایی، 

نده دهدر لاین متحمل نشان جی پروتئینو  هیدرولازترمینال کربوکسیل

های ی دفاعی، حفاظتی و ترارسانی برای کاهش آسیباهمیت فرایندها

 ناشی از خشکی است. 

 

ی، الکتروفورز دوبعدی، انولاز، پروتئین شوک دمای های کلیدی:واژه

 .سنجی جرمیطیف

  
 

In order to understand of the molecular mechanisms of 
drought tolerance in sunflower, proteomic pattern of 

roots in two drought sensitive and drought-tolerant 

lines were evaluated under limited and favorable water 

conditions. After 2DE and comparison of relative 

abundance of protein spots using t test, 12 of 417 

protein spots in sensitive and 17 of 467 in tolerant line 

were affected by drought stress significantly. Following 

nano-LC MS/MS the protein spots were identified 

using Mascot search engine in NCBI protein database 

considering more than 10 % sequence coverage and 

score of above 80. Cytoplasmic and nuclear proteins 

were the most proteins which were affected by water 

deficiency. Three protein spots i.e. Enolase, 

Glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase and 

Chalcone synthase were expressed differentially in 

these lines. Reduction of Enolase as a sign of metabolic 

impairment could be resulted in downstream process 

under drought stress. Increased expression of 

Glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase and 

Chalcone synthase could have a role in 

detoxification/removal of oxidative destruction and 

antioxidant capability of the tolerant line.  Increased 

level of heat shock protein, dihydroflavonol reductase, 

Seed linoleate 9S-lipoxygenase, Ubiquitin carboxyl-

terminal hydrolase and G protein indicated crucial role 

of defensive, protective and transductive process in 

reduction of drought injuries.    

 
Keywords: Two Dimensional Electrophoresis. 

Enolase, Heat Shock Protein, Mass Spectrophotometry. 
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 مقدمه
ترين تنش غیرزيستی در يک سوم اراضی خشکی اصلی

 ,Singhدنیا و يک چهارم اراضی قابل آبیاری است )

(. با پديده گرم شدن کره زمین اثرات خشکی در 2015
تا سال  شده استآينده بیشتر نیز خواهد شد. پیش بینی 

اراضی  %50خشکی به همراه شوری در بیش از  2050
ی محدودکننده تولیدات کشاورزی زراعی دنیا عامل اصل

های در سال(. Ashraf and Wu, 1994خواهد شد )
ها اخیر از پروتئومیکس برای بررسی بیان متمايز پروتئین

در شرايط تنش خشکی استفاده شده است. تغییرات 
پروتئوم ذرت در شرايط تنش خشکی در جهت القای 

ر های مرتبط با مسیرهای متابولیکی پايه نظیآنزيم
 Riccardiشده است ) گلیکولیز و چرخه کربس گزارش

et al., 1998يک بررسی توسط  (. درBhushan  و
( از پروتئومیکس برای شناسايی 2007همکاران )

های متأثر از خشکی در نخود استفاده شده و پروتئین
اعلام شد که تغییر ديواره سلولی، ترارسانی علامتی، 

در تحمل خشکی نخود متابولیسم، دفاع و نجات سلول 
و همکاران  Hajheidariدخالت دارند. بر اساس نتايج 

 هاگلیادين( تنش خشکی باعث افزايش تشکیل 2007)
در ژنوتیپ متحمل گندم می شود. با بررسی تغییرات 
پروتئوم گندم مشخص شد که در شرايط تنش خشکی 

های شناسايی شده مرتبط با گلیکولیز و بیشتر پروتئین
 (.Caruso et al., 2009وژنسیز هستند )گلوکونئ

شدن روزنه و همچنین مشخص شده است که بسته
کاهش فعالیت فتوسنتزی نقش تنظیمی در به حداقل 
رساندن تلفات آبی و جلوگیری از آسیب سلولی دارد 

(Kottapalli et al., 2009.)  
 هایپروتئینهای چندی در ارتباط با تغییر بررسی

های مختلف صورت گرفته است. ر تنشآفتابگردان در اث
های محلول و با اعمال تنش اسمزی کاهش پروتئین

فعالیت نیترات ردوکتاز در برگ آفتابگردان گزارش شده 
کاهش سوپراکسید  (.Tankha et al.,1992است )

ديسموتاز و کاتالاز به دنبال تنش خشکی در آفتابگردان 
 ,Quartacci and Navari-Izzoگزارش شده است )

(. افزايش سوپر اکسید ديسموتاز، گلوتاتیون 2002
کاهش  و و دهیدروآسکوربات ردوکتاز 1ردوکتاز

در پاسخ به تنش  3مونودهیدروآسکوربات ردوکتاز
 Zhang andآفتابگردان گزارش شده است )خشکی در 

Kirkham, 1996a.)  در بررسی ديگر افزايش فعالیت
هیدروآسکوربات کلروپلاستی و د پراکسیدازآسکوربات

ردوکتاز و کاتالاز سیتوسولی و کاهش پراکسیداز 
خشکی سیتوسولی برگ آفتابگردان در شرايط تنش 

 ,Zhang and Kirkhamگزارش شده است )

1996bدر زمینه پاسخ پروتئوم آفتابگردان به تنش .) 
های محدودی صورت گرفته است. در خشکی بررسی

( 2008ن )و همکارا Castillejoيک بررسی توسط 
پروتئوم برگ دو لاين حساس و متحمل به خشکی 

پروتئین با  28ای بررسی و آفتابگردان در مرحله گیاهچه
پروتئین در لاين  8بیان متمايز در لاين حساس و 

های شناسايی شده به پروتئین متحمل شناسايی شد.
-های گلیکولیزفرايندهای فتوسنتز، چرخه

های مربوط به و آنزيم 5تاکسیلاو گلی 4گلوکونئوژنسیز
احیا ارتباط داده شد. در  -های اکسیداسیونواکنش

بررسی مکانیسم سازگاری به خشکی در رقم پردويک 
( القای دو 2011و همکاران ) Fuldaآفتابگردان توسط 

-او- 3کو آ -ها از جمله کافئوئیلبرابر برخی پروتئین
د سوپراکسی Cu/Znمتیل ترانسفراز، فروکتوکیناز و 

 ديسموتاز در گیاهان تنش ديده گزارش شده است.
بررسی تغییرات پروتئوم ريشه با اهداف متفاوت در 
گیاهان مختلف صورت گرفته است. با بررسی تغییرات 
پروتئومیکس ريشه سويا در شرايط غرقابی نقش منفی 
گلیکوزيلاسیون پروتئین در تجزيه پروتئین گزارش شده 

(. تغییرات Mostafa and Komatsu, 2014است )
پروتئومیکس ريشه به منظور بررسی مکانیسم عمل 

                                                                     
. Glutathione reductase 

. Dehydroascorbate reductase 

. Monodehydroascorbate reductase 

. Gluconeogenesise 

. Glyoxylate 



 17 ... یآفتابگردان به تنش خشک شهير ینیمطالعه پاسخ  پروتئغفاری و همکاران:  

 

علفکش های انتخابی در گیاه مدل آرابیدوپسیس مورد 
استفاده قرار گرفته و چندين مسیر جديد که به عنوان 

 Qianهدف برای علفکش ايمازتاپیر يافت شده است )

et al., 2015 تغییرات پروتئومیکس ريشه تربچه و .)
 Xiaochuanن با پاسخ به تنش شوری توسط ارتباط آ

( مورد بررسی قرار گرفته است. 2017و همکاران )
بررسی در زمینه پروتئومیکس ريشه آفتابگردان محدود 

( با 2013و همکاران ) Ghaffariبوده است. در بررسی 
های حساس الگوی پروتئوم ريشه لاين بررسی

(RGK21( و متحمل )BGK329 به خشکی )
های مرتبط با انرژی و بیماری/ دفاع دان پروتئینآفتابگر

در لاين حساس کاهش ولی در لاين متحمل افزايش 
يافت. نتايج آنها نشان داد که تغییر در مصرف انرژی، 
انتقال آب و مقابله با اشکال فعال اکسیژن نقش مهمی 
در تحمل خشکی آفتابگردان دارد. با بررسی تغییرات 

ين در شرايط تنش خشکی پروتئوم برگ اين دو لا
ضمن مشاهده تغییرات اختصاصی لاين ها مشخص 

های درگیر در حفظ يکپارچگی شد تغییرات پروتئین
سلول به دلیل حفظ ذخیره رطوبتی، متابولیسم انرژی و 
دفاع ضداکسیدان از مهمترين عوامل ايجاد سازگاری و 

 Ghaffari etتحمل به خشکی آفتابگردان هستند )

al., 2017) . 
ها در با توجه به مشاهده پاسخ اختصاصی ژنوتیپ

های قبل بررسی تغییرات پروتئوم ريشه و برگ بررسی
های متحمل در مقابل گروهی از گروهی از لاين

تواند در کنار پاسخ اختصاصی، های حساس میلاين
های عمومی از مکانیسم تحمل به خشکی جنبه

قش کلیدی آفتابگردان را مشخص کند. با توجه به ن
ها به عنوان فراورده نهايی تظاهر ژنوتیپی در پروتئین

شرايط مختلف، به منظور فراهم آوردن اطلاعاتی در 
های ريشه در تحمل به مورد پاسخ عمومی پروتئین

خشکی آفتابگردان در اين بررسی الگوی پروتئوم ريشه 
دو لاين جديد حساس و متحمل به خشکی در دو 

خشکی مورد مقايسه قرار گرفته شرايط مطلوب و تنش 
دهنده به خشکی های پاسخو ضمن شناسايی پروتئین

 نقش احتمالی آنها در تحمل خشکی مورد بررسی قرار
 گرفت. 
 

 هامواد و روش
( و حساس RGK46متحمل ) بذر دو لاين جديد

(BGK221)  در دو شرايط آبیاری محدود و آفتابگردان
کشت  PVCهای ولههر کدام در سه تکرار در ل مطلوب
ی از مرحلة یارتنش خشکی از طريق قطع آبشد. 
 R1-R6مراحل  درتا پايان گلدهی  ایستاره

(Schniter and Miller, 1981اعمال شد ) . در پايان
های ريشه از دو لاين هدوره اعمال تنش خشکی نمون

و حساس در دو شرايط آبیاری محدود و متحمل 
ها با استفاده از روش ونهآوری و پروتئین نممطلوب جمع

( Ghaffari et al., 2013استن ) -TCAرسوب با 
های ريشه، مقدار بعد از استخراج پروتئیناستخراج شد. 

گیری شد. ( اندازه1976) Bradford پروتئین به روش
ها بر اساس نقطه به منظور تفکیک پروتئین
 11به طول  IPGهای ايزوالکتريک در بعد اول از ژل

 سپس در بعد دوماستفاده شد.  pH 8-5متر و  سانتی
-SDSها بر اساس جرم مولکولی از طريق پروتئین

PAGE  .ژل با محلول رنگی  آمیزیرنگتفکیک شدند
اسید  %10متانول و  %35حاوی  بريلیانت بلوکوماسی

ژل  استیک در مدت يک ساعت صورت گرفت. تصاوير
ده توسط دانسیومتر کالیبره ش DE-2خشک شدة  

(Bio-Rad )GS-800  .بررسی تغییرات  برایتهیه شد
 PDQuest( Bio-Rad) افزارنرم از هالکه کیفی و کمی

برای مقايسه در اين راستا، شد.  ستفادها (8)نسخه 
تغییرات بیان پروتئین در شرايط آبیاری مطلوب و 

های پروتئینی با کردن حجم لکهمحدود بعد از نرمال
موضعی کمیت هر لکه تعیین شد. استفاده از رگرسیون 

ها در استیودنت برای مقايسه تغییر حجم لکه tاز آزمون 
دو شرايط آبیاری مطلوب و محدود استفاده شد و 

                                                                     
. Coomassie Brilliant Blue (CBB) 
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دار داشتند تغییر بیان معنی %5هايی که در سطح لکه
 نگاری جرمی انتخاب شدند.برای انگشت

 با ،دار بعد از برشهای پروتئینی با تغییر معنیلکه
زدايی شده و برای هضم و سپس نمکآنزيم تريپسین 

مورد  nano LC-MS/MSتجزيه با طیف سنج  
ها از استفاده قرار گرفت. به منظور شناسايی پروتئین

 LTQ XL(Orbitrap MS  تجهیزات نانواسپری

Thermo Fisher Science, San Jose, CA, 

USA) افزار مجهز به نرمXCalibur  با روش
استفاده شد. پپتیدها در  وابسته به داده يابیهدف

سیستم کروماتوگرافی  با استفاده از % 1/0 اسیدفرمیک
متر میلی 5به طول  C18 PepMapهای به ستون مايع

های تله به عنوان ستون میکرومتر 300و قطر داخلی 
اسید فرمیک  و بعد از شتشو در انداز پروتئین بار شدند

نانولیتر در  200سرعت جريان % در استونیتريل با  1/0
 75به قطر داخلی  دقیقه در يک ستون کاپیلاری نانو

کیلو ولت  8/1با ولتاژ  مترسانتی 12میکرومتر و طول 
 15000جرمی کامل با درجة تبیینطیف. اسپری شدند

حاصل شد.  m/z 150-2000با دامنة  Orbitrapدر 
جرم ترين سه يون غالب با حداقل آستانة بار/فراوان
مد خطی تله  و  برای تفکیک القايی با تصادم 1000
انتخاب شد. طیف  %35با انرژی تصادم   يونی

MS/MS افزار حاصل با استفاده از نرمBioWorks 
( به Thermo Fisher Science) 1/3/3نسخه 

های لکهتبديل شد.  mgfو سپس  dta هایفايل
 nano-LCسنجی جرمی پروتئینی با استفاده از طیف

MS/MS با در نظر گرفتن  5توسط جستجوگر مسکات
در پايگاه  80همپوشانی و امتیاز بالاتر از  %10حداقل 
NCBI  .ها از بندی پروتئینبرای طبقهشناسايی شدند

 نظر مکان سلولی از موتور جستجوگر

                                                                     
. Nanospray 

. Data-dependent acquisition mode 

3. Collision-induced fragmentation 

4. Linear ion trap 

5. Mascot 

WOLFPSORT (http://wolfpsort.org )ستفاده ا
شده از نظر  های شناسايیبندی پروتئینشد. برای گروه

 همکاران و Bevan بندیعملکرد از روش طبقه
 ( استفاده شد.1998)

 

 نتایج و بحث
 467بر اساس نتايج حاصل از الکتروفورز دو بعدی 

لکه در لاين حساس به  417لکه در لاين متحمل و 
ها در طور تکرار پذير ظاهر شدند. از بین اين پروتئین

لکه  3و  لکه افزايش 14لکه ) 17لاين متحمل 
لکه افزايش و  8لکه ) 12کاهش( و در لاين حساس 

داری از تنش خشکی طور معنیبه لکه کاهش( 4
(. در هر دو لاين حساس و 1متأثر شدند )شکل 

متحمل برآيند اصلی تغییرات در جهت افزايش بیان 
که در طوری(. به3و  2های باشد )شکلپروتئین می

ها لکه %63س و در لاين حسا  %83لاين متحمل 
و  904های شماره افزايش شدت نسبی نشان داد. لکه

بیشترين میزان افزايش شدت نسبی را به ترتیب  811
های تغییر در دو لاين متحمل و حساس داشتند. لکه

يافته در اثر تنش خشکی  با استفاده از طیف سنج 
 هایجرمی پیاپی شناسايی و مشخصات آنها در جدول

است. بر اساس نتايج حاصل، برخی  آورده شده 2و  1
فسفات ها مانند انولاز، گلیسرآلدئید تریپروتئین

دهیدروژناز، چالکون سینتاز و جی پروتئین در بیش از 
(. موارد 2و  1 هایيک لکه شناسايی شدند )جدول

مشابهی توسط ساير محققان نیز گزارش شده است 
(Caruso et al., 2009; Wang et al., 2008; 

Gao et al., 2011تواند ناشی از (. اين امر می
ها از جمله وجود های مهم پروتئینويژگی
ای از های پروتئین يا تغییرات پس از ترجمهايزوفرم

قبیل گلیکوزيلاسیون و فسفوريلاسیون ناشی شده 
باشد که در اثر آن وزن مولکولی يا نقطه ايزوالکتريک 

 (.Caruso et al., 2009يابد )ها تغییر میپروتئین
بر اساس نتايج حاصل سه لکه پروتئینی در هر دو 
لاين حساس و متحمل شناسايی شدند با اين حال 
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شدت نسبی آنها در دو لاين متمايز بود. در شرايط 
تنش فرم سیتوپلاسمی انولاز در لاين حساس )لکه 

های )لکه (  افزايش و در لاين متحمل704شماره 
هايی هش يافت. پروتئین(  کا4501و  3501شماره 

ای در کنترل مسیرهای کلیدی مانند انولاز نقش عمده
متابولیسم انرژی مانند گلیکولیز دارند. انولاز آنزيم 

فسفوگلیسرات را -2کلیدی گلیکولیتیک است که تبديل 
های کند و از تنشبه فسفوانول پیرووات کاتالیز می

ر محیطی از جمله تنش شوری، خشکی و سرما متأث
(. افزايش انولاز در Riccardi et al., 1998شود )می

اثر تنش خشکی در دو لاين اينبرد حساس و متحمل 

(. Riccardi et al., 1998ذرت نیز گزارش شده است )
شدت نسبی بالای اين آنزيم در لاين برخوردار از درصد 

و همکاران  Hajduchروغن بالای آفتابگردان توسط 
ه است. کاهش شدت نسبی ( نیز گزارش شد2007)

ای از آسیب متابولیکی در انولاز در لاين متحمل نشانه
فرايندهای  تواند منجر به کاهشاين لاين بوده و می

جويی در مصرف انرژی دست و در نتیجه صرفهپايین
های مختلف در ها يا گونهمنجر شود. اين تفاوت ژنوتیپ

ا در نحوه تواند از تفاوت ژنتیکی آنهسطح پروتئوم می
 سازگاری به شرايط تنش خشکی باشد.

 
 نقطه ایزو الکتریک

 
 

محدود.  ( آفتابگردان در شرايط آبیاری مطلوب وRGK46) ( و متحملBGK221الگوی پروتئوم لاين حساس ) .1شکل 
تغییرات آنها در شرايط آبیاری محدود را نشان ها جهت های توخالی موقعیت هر لکه در شرايط آبیاری مطلوب و فلشدايره
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 ) نقطه ايزوالکتريک( بر اساس پروتئین استاندارد )آلبومین سرم گاوی( نشان داده شده است. PIدهند. وزن مولکولی و می
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( آفتابگردان در اثر تنش خشکی. RGK46)( و لاين متحمل BGK221ين حساس )ها در لاتغییر شدت نسبی پروتئین .2شکل 
دهد. از میانگین حجم آبیاری مطلوب و محدود را نشان میهای مربوطه در شرايط های سفید و سیاه به ترتیب شدت پروتئینستون

 داده شده است.برای مقايسه میزان تغییرات نشان  ±1لکه در سه تکرار استفاده شده و خطای معیار 

 
 ( آفتابگردان در اثر آبیاری محدودBGK221های تغییر يافته در لاين حساس ). مشخصات پروتئین1جدول 

SSP شماره ثبت در  پروتئین همولوگ

NCBI 
 امتیاز

% 

 همپوشانی

PI/  وزن

 مولکولی

 تئوری 

PI/وزن 

مولکولی 

 آزمايش

درصد 

 تغییر
 مکان نقش احتمال

704 Enolase NP_001105896.1 149 17 48.26/5.20 58-5.4 2.3 0.005 سیتوپلاسم انرژی 

811 
Phosphoglycerate mutase,2,3-

bisphosphoglycerate-

independent 
NP_187471.1 122 14 60.99/5.53 66-5 25.5 0.000 سیتوپلاسم انرژی 

1201 Auxin-induced protein AAB84222.1v 107 18 37.67/6.03 39-5.7 2.3 0.039 هسته ناشناخته 

1301 Auxin-induced protein AAB84222.1v 107 18 37.67/6.03 39-5.6 7.6 0.000 هسته ناشناخته 

3205 
Malate dehydrogenase, 

cytoplasmic 
O48905.1 179 15 35.87/6.39 38/6.2 2.2 0.009 سیتوپلاسم متابولیسم 

4108 Auxin-induced protein AAB84222.1v 107 18 37.67/6.03 37/6.3 2.6 0.01 هسته ناشناخته 

4703 Adenosylhomocysteinase1 NP_193130.1 135 24 53.99/5.58 55/6.3 0.5 000 هسته متابولیسم 

7307 Chalcone synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 40/7.0 3.8 012 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 

8202 
Glyceraldehyde 3-phosphate 

dehydrogenase 
AES72079.1 240 30 37.1/6.97 39-7.3 0.5 035 سیتوپلاسم انرژی 

8308 Chalcone synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 40-7.6 0.6 018 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 

8405 Chalcone synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 43-7.4 0.8 001 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 
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9207 
Glyceraldehyde 3-phosphate 

dehydrogenase 
AES72079.1 240 30 37.1/6.97 38-7.8 10.1 0.01 سیتوپلاسم انرژی 

 ( آفتابگردان در اثر آبیاری محدودRGK46های تغییر يافته در لاين متحمل )مشخصات پروتئین. 2جدول 

SSP شماره ثبت در  پروتئین همولوگ
NCBI 

 %همپوشانی امتیاز
PI وزن  /
 مولکولی

تئوری   

PI وزن  /
 مولکولی
 آزمايش

درصد 
 تغییر

 مکان نقش احتمال

503 
Similar to dihydroflavonol 

reductase AAK68820.1 103 11 44.18/5.58 46/5.1 2.03 0.031 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 

901 Seed linoleate 9S-lipoxygenase P24095.1 123 19 96.87/5 100/5 2.7 0.005 سیتوپلاسم متابولیسم 

904 
Ubiquitin carboxyl-terminal 

hydrolas XP_002524120.1 112 15 131.76/5.44 100/5.3 36.7 0.031 سیتوپلاسم متابولیسم 

1707 
Chloroplast heat shock protein 

70-1 ABZ04080.1 167 24 74.48/5.14 58/5.8 5.6 0.003 پلاستید دفاع/ بیماری 

1901 Seed linoleate 9S-lipoxygenase P24095.1 123 19 96.87/5 97/58 3.2 0.02 سیتوپلاسم متابولیسم 

3301 
Bifunctional polymyxin 

resistance protein ArnA-like XP_003538161.1 101 14 43.68/5 40/6 2.3 0.025 سیتوپلاسم دفاع/بیماری 

3501 Enolase AAQ77240.1 116 23 48.31/6.17 43/6 0.4 0.01 سیتوپلاسم انرژی 

4501 Enolase AAQ77240.1 116 23 48.31/6.17 47/6.3 0.4 0.021 سیتوپلاسم انرژی 

5201 
Glyceraldehyde 3-phosphate 

dehydrogenase AES72079.1 240 30 37.1/6.97 39/6.5 0.5 0.007 سیتوپلاسم انرژی 

7011 
Glyceraldehyde-3-phosphate 

dehydrogenase AEP71393.1 252 36 21.04/7 24/6.9 2.0 0.017 سیتوپلاسم انرژی 

7105 
G protein beta-subunit-like 

protein CAA96528.1 115 21 36.5/7.42 38/7.1 1.3 0.015 هسته هدايت سیگنال 

7204 
G protein beta-subunit-like 

protein CAA96528.1 115 21 36.5/7.42 39/7 3.3 0.019 هسته هدايت سیگنال 

8204 
Peroxisomal hydroxypyruvate 

reductase BAG09374.1 85 19 42.39/7.01 39/7.5 1.6 0.004 کلروپلاست متابولیسم 

8303 Chalcone  synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 40/7.4 1.9 0.025 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 

8305 
Glyceraldehyde 3-phosphate 

dehydrogenase AES72079.1 240 30 37.1/6.97 40/7.4 2.8 0.025 سیتوپلاسم انرژی 

8402 Chalcone  synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 42/7.3 3.6 0.011 سیتوپلاسم متابولیسم ثانويه 

9501 Chalcone  synthase Q9ZU06 278 19 42.48/6.99 43/7.5 7.5 0.000 پلاسمسیتو متابولیسم ثانويه  

 
فسفات دو فرم سیتوپلاسمی گلیسرآلدئید تری

( در لاين 9207و  8202های شماره دهیدروژناز )لکه
حساس شناسايی شدکه در شرايط تنش شدت نسبی 
يک لکه افزايش و لکه ديگر کاهش بیان داشت. در 
لاين متحمل سه فرم سیتوپلاسمی اين پروتئین 

ناسايی شدکه ( ش8305و  7011، 5201شماره  هایلکه)
در شرايط تنش شدت نسبی دو لکه افزايش و يک لکه 

(. گلیسر آلدئید تری 2و  1 هایکاهش داشت )جدول
فسفات دهیدروژناز دارای نقش اکسیدوردوکتاز بوده و در 

 Fangمتابولیسم اولیه کربن و گلیکولیز دخالت داشته )

et al., 2011 و نقش ضد )ROS  آن گزارش شده
(. افزايش شدت نسبی اين Beak et al., 2008است )

پروتئین در شرايط تنش يک پاسخ سريع در جهت 
تأمین انرژی مورد نیاز از طريق گلیکولیز و نیز دفاع 

های پروتئینی اکسیداتیو است. تغییرات متمايز لکه

تواند به دلیل وجود مختلف مربوط به يک آنزيم می
ترجمه و نقش متمايز ناشی از تغییرات پس هایايزوفرم

حال به آنها در مسیرهای مختلف متابولیکی باشد. با اين
رسد افزايش بیشتر شدت نسبی اين آنزيم در نظر می

زدايی لاين متحمل به علت نیاز به انرژی جهت سمیت
های ناشی از تخريب اکسیداتیو است. و بازسازی آسیب

ن ( در لايCHS)چالکون سینتاز سه فرم سیتوپلاسمی 
( شناسايی شدند که 8405و  8308، 7307حساس )

شدت نسبی يک لکه افزايش و دو لکه کاهش داشت. 
( 9501و  8402، 8303در لاين متحمل نیز سه لکه )

شناسايی شد و بیان هر سه در شرايط تنش افزايش 
داشتند. چالکون سینتاز يک آنزيم کلیدی مسیر بیوسنتز 

بیان آن باعث تجمع فلاونوئید/ ايزوفلاونوئید است و 
فلاونوئید و فیتوالکسین ايزوفلاونوئیدها شده و در مسیر 

 ,.Dao et alدفاع سالیسیلیک اسید درگیر است )
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تواند در فزايش شدت نسبی چالکون سینتاز می(. ا2011
اکسیداتیو در شرايط تنش نقش داشته باشد. دفاع ضد

افزايش شدت نسبی هر سه لکه پروتئینی چالکون 
دهد مکانیسم دفاعی ز در لاين متحمل نشان میسینتا

در برابر شرايط تنش موثرتر از لاين حساس عمل کرده 
است. با اين حال افزايش شدت نسبی يکی از سه لکه 

برای القا مقاومت کافی نبوده مربوطه در لاين حساس 
 است.

ها به صورت متمايز در دو لاين برخی پروتئین
شدت نسبی دو پروتئین  دستخوش تغییر قرار گرفتند.

 شوک دمايیهای اکسیدان )پروتئینبا نقش دفاع/آنتی
( در لاين متحمل افزايش يافت میکسینمقاومت پلیو 

در حالیکه در لاين حساس اين تغییرات مشاهده نشد. 
( در 1707)لکه  پروتئین شوک دمايیشدت نسبی 

لاين متحمل در شرايط تنش افزايش داشت. 
های عنوان چاپروندمايی به های شوکپروتئین

مولکولی مسئول پیچش، مونتاژ، جابجايی و تجزيه 
پروتئین بوده و نقش حیاتی در محافظت گیاهان در 

 ,.Wang et alهای مختلف دارند )مقابل تنش

 hsp70شود که خانواده پروتئینی (. تصور می2004
پپتیدی ساير های پلیبه علت اتصال به زنجیره

ها و در تاخوردگی صحیح پروتئینها، پروتئین
همچنین حفاظت از آنها در برابر تخريب شدن نقش 

نسبی (. همچنین شدت Nimba et al., 2005دارند )
( در لاين 3301)لکه  میکسینمقاومت پلیپروتئین 

متحمل در شرايط تنش افزايش داشت. افزايش شدت 
در لاين متحمل و کاهش آن در  نسبی اين پروتئین

به خشکی آفتابگردان در اثر تنش خشکی  ساسلاين ح
( نیز گزارش شده 2013و همکاران ) Ghaffariتوسط 

است. افزايش شدت نسبی اين دو پروتئین در لاين 
تواند در تمايز آن از نظر میزان تحمل به متحمل می

 خشکی نسبت به لاين حساس نقش داشته باشد.
( 503) هیدروفلاونول ردوکتازدیکه پروتئینی شبه ل

در لاين متحمل در شرايط تنش افزايش داشت. افزايش 
دو لاين حساس و  بیش از دو برابر اين پروتئین در

( BGK329و  RGK21ترتیب )بهمتحمل 
آفتابگردان در شرايط تنش خشکی گزارش شده است 

(Ghaffari et al., 2013 اين پروتئین در مسیر .)
ه بر جنبه علاو ها واقع شده وبیوسنتز آنتوسیانین

خواران، حفاظت  اهیدر برابر گ اهیدفاع از گ در ینتيز
 نیو همچنی داشته طیمختلف مح یهابرابر تنش در

 Li) دارد یضد التهاب ،یدانیاکس یآنت ،يیخواص دارو

et al., 2012).  افزايش شدت نسبی اين آنزيم حاکی
از نقش دفاعی آن و سازگاری به تنش خشکی در 

لیپو سیتوپلاسمی و فرم لاين متحمل است. د
ين ( در لا1901و  901)اکسیژناز لینولئات دانه 

ژنازها متحمل در شرايط تنش افزايش يافت. لیپوکسی
 دفاع در اکسیداسیون اسید چرب لینولئیک، ترارسانی،

-Porta and Rocha)و جابجايی لیپید دخالت دارند 

Sosa, 2002) دهد که در و اين امر نیز نشان می
کننده و دفاعی در تنش نقش عوامل محافظتشرايط 

افزايش تحمل به خشکی حیاتی است. فرم 
ترمینال -سیتوپلاسمی يوبیکوئیتین کربوکسیل

( در لاين متحمل در شرايط تنش 904هیدرولاز )
افزايش داشت. اين آنزيم فعالیت پپتیداز و هیدرولاز 
دارد. در شرايط تنش خشکی پروتئولیز از طريق القای 

ئازها از جمله پروتئاز های سیستئینی افزايش پروت
(. پروتئولیز يکی Campalans et al., 2001يابد )می

های حیايی سلول جهت حفظ هوموستازی از فعالیت
پروتئین است. افزايش پروتئولیز در پاسخ به تنش 

های آسیب ديده يا خشکی راهی برای رهايی از پروتئین
تم پروتئوزوم برای جابجايی نیتروژن است. سیس

يوبیکیوتین تقريباً در تنظیم تمام مراحل رشد و نمو در 
گیاهان نقش دارد و احتمالاً نقش محوری آن در 
بسیاری از مسیرهای هورمونی و پاسخ دفاعی  حیاتی 

 (. Dreher and Callis, 2006سلول است )
( در 7204 و 7105)جی پروتئین ای از دو فرم هسته

تنش افزايش داشتند. جی  لاين متحمل در شرايط
دهی که توسط های علامتعنوان مولکولها بهپروتئین
شوند )گوانوزين تری فسفات( فعال می GTPاتصال 
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(Perfus-Barbeoch et al., 2004 و در تنظیم )
فرآيندهای مختلف سلول از جمله واکنش های مربوط 
به تنش اکسیداتیو، پاسخ دفاعی و تسهیل انتقال 

سلولی ضروری نقش داشته و در تحمل به  هایآنزيم
 ,.Joo et alتنش خشکی ايفای نفش می کنند )

2005.) 

هیدروکسی پیرووات ردوکتاز  لکه پروتئینی
( در لاين متحمل در شرايط 8204) پراکسیزومی

تنش افزايش داشت. عملکرد مولکولی اين آنزيم 
و فعالیت اکسیدوردوکتازی بوده  NADشامل اتصال 

باط با تولید مالات دهیدروژناز نقش دارد و در ارت
(Minarik et al., 2002شواهد نشان می .) دهد

های محافظ ممکن مالیک آنزيم موجود در سلول
شدن روزنه نقش است در تجزيه مالات در زمان بسته

(. مالیک آنزيم Marian et al., 2004داشته باشد )
تغییر  های محافظ روزنه رامتابولیسم مالات در سلول

شود در نتیجه با کاهش داده باعث تولید پیروات می
های روزنه کاهش يافته و مالات فشار تورمی سلول

(. لذا به نظر Laporte et al., 2002شوند )بسته می
های محافظ رسد تغییر متابولیسم مالات در سلولمی

تواند در حفظ رشد گیاه در طی دوره خشکی روزنه می
 مان آبیاری مؤثر باشد. و ذخیره آب در ز

ها نیز در لاين طور مشابه برخی پروتئینبه
حساس از تنش خشکی متأثر شدند. فرم 

بیس  -3،2فسفوگلیسرات موتاز غیر وابسته به سیتوپلاسمی 

( در لاين حساس به میزان 811)لکه  فسفوگلیسرات
برابر( در شرايط تنش افزايش  5/25چشمگیری )

اين پروتئین در سويای داشت. افزايش شدت نسبی 
 Mohammadiتحت تنش نیز گزارش شده است )

et al., 2012آنزيم در فرآيند گلیکولیز  (. اين
-2فسفوگلیسرات به -3پذيرکاتالیزور تبديل برگشت

فسفوگلیسرات با حضور يون منیزيم است. افزايش 
تواند از شدت نسبی اين آنزيم در لاين حساس می

شده باشد. احتمال دارد که کنندگی ناشی نقش تنظیم
هايی با اختلال در روند طبیعی سوخت وساز، متابولیت

فسفوگلیسرات در سلول کم شده و نیاز به -2مانند 
 فعالیت اين آنزيم افزايش يابد.  

در لاين حساس  مالات دهیدروژنازشدت نسبی 
( در شرايط تنش افزايش داشت. اين آنزيم 3205)

شکی در گیاهان برای فعالیت خود را تحت تنش خ
 Guicherdدهد )تأمین نیاز بالای انرژی افزايش می

et al., 1997يش شدت نسبی اين آنزيم در (. افزا
ژنوتیپ مقاوم و کاهش آن در لاين حساس جو در 

يکی از عوامل  عنوانبهشرايط تنش خشکی 
متمايزکننده لاين متحمل از لاين حساس ذکر شده 

آدنوزيل ای فرم هسته(. Kausar et al., 2013است )

( در شرايط تنش 4703در لاين حساس )هموسیتوئیناز 
کاهش داشت. آدنوزيل هموسیتوئیناز ممکن است 
نقش کلیدی در کنترل متیلاسیون از طريق تنظیم 
غلظت درون سلولی آدنوزيل هموسیستئین بازی کند و 

تواند به تبعیت از کاهش عمومی بیان کاهش آن می
 ,.Kurup et alدر اثر کاهش رونويسی ) هاپروتئین

  ( در لاين حساس در شرايط تنش خشکی باشد.2000
در مجموع بر اساس نتايج حاصل از اين بررسی 

و در لاين  17در شرايط تنش در لاين متحمل 
دار لکه پروتئینی دستخوش تغییر معنی 12حساس 

قرار گرفتند و در لاين متحمل و حساس بترتیب 
ها درصد اين پروتئین 67درصد  67و  82حدود 

دهد که افزايش افزايش داشتند. اين امر نشان می
های خاص در شرايط تنش يک شدت نسبی پروتئین

راهکار عمومی در مواجهه با شرايط تنش است و در 
ها لاين متحمل شدت نسبی تعداد بیشتری از پروتئین

رسد که در  لاين متحمل افزايش می يابد. به نظر می
های تغییر يافته مانند پروتئین احتمالاً برخی آنزيم

ردوکتاز، بیفانکشنال مقاومت هیدرو فلاونولمشابه دی
پلی میکسین، جی پروتئین زير واحد بتا، چالکون 

طور به دهیدروژنازفسفاتتریسینتاز و گلیسرآلدئید
در شرايط تنش دخالت  ROSغیرمستقیم در دفع 

نشان داد که لاين متحمل  نتايج اين بررسی .داشتند
های درگیر در عمدتاً از طريق تقويت پروتئین
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