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تنش مهمی است که تولید و پراکندگی جغرافیایی بسیاری از گیاهان  سرما

. در کندمحدود میرا  مهم روغنی گیاه یک عنوان به از جمله کلزازراعی 

کننده پاسخ مولکولی گیاه به شناخته شده که تنظیم سیساین مقاله عناصر 

در تحمل سرما استفاده های دخیل تنش سرما هستند، برای شناسایی ژن

 Brassica Genomeیونیژن از پایگاه داده  62384شدند. از تعداد 

Gateway دند.  برای عدد ژن مسئول سرما شناسایی ش 56، تعداد

بیانی، همشناسی، هستیهای شناسایی شده آنالیز پروموتر، سنجی ژناعتبار

 محاسباتی بینیپیش پروتئین و آنالیز بیان ژن به صورت-برهمکنش پروتئین

معمول پاسخ به سرما در  سیس انجام شد. نتایج حاکی از حضور عناصر

های شناسایی شده بود که در مسیرهای مختلف ناحیه پروموتر تمامی ژن

زیستی مانند چرخه کالوین، تنفس سلولی و مسیرهای انتقال پیام در 

های ژن بیانیهمبررسی  های مختلف سلول قرار داشتند.بخش

نشان داد. بررسی  64/0ها را با همبستگی بالای شده، اثر متقابل ژناساییشن

پروتئین و بررسی فاکتورهای رونویسی -پروموتر، شبکه برهمکنش پروتئین

بیان هم عدد ژن 98شناسایی شده و  عدد ژن 56دخیل در تنظیم رونویسی

به  ها حاکی از سازوکار مولکولی و مسیرهای مشابه و مشترک پاسخآن

های برداری در برنامههای کاندید جهت بهرهتنش سرما در گیاه است و ژن

 کند.اصلاحی و مهندسی ژنتیک کلزا را معرفی می

 

شبکه  ،روتئینپ-برهمکنش پروتئین ،آنالیز پروموتر های کلیدی:واژه

 .شناسیهستی، بیان، فاکتورهای رونویسیهمهای تنظیمی ژن

 

Low temperature is an important abiotic stress limiting 

the production and geographical dispersion of many 

crops, including rapeseed, as an important oil crop. In 

this study, known cis-elements regulating molecular 

responses of plant to cold stress were used to identify 

genes involved in cold tolerance. From 62,384 

Unigenes from Brassica Genome Gateway, 56 cold 

responsive genes were identified. Promoter analysis, 

gene ontology enrichment, co-occurrence, protein- 

protein interaction and in silico gene expression 

analysis were performed to validate the results of gene 

identification. The results showed known cis-element 

appearance in promoter region of all identified genes 

which involved in different biological pathways such as 

Calvin cycle, respiration and signal transduction in 

different cell parts. Co-occurrence study of identified 

genes illustrated mutual connections of genes with 

correlations above 0.64. Promoter analysis, PPI 

network and investigating transcription factors 

involved in transcription regulation of 56 identified 

genes and 98 co-expressed genes indicated the 

molecular mechanisms and similar pathways of plant 

response to cold and introduce candidate genes to be 

used in breeding and genetic engineering programs. 

 
Keywords: Co-expressed regulatory network, Gene 

Ontology, Promoter analysis, Protein-protein 

interaction, Transcription factors. 
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 (29-46) 1397 زمستان، وچهارمبیستشماره  ،هشتم سال، فناوری گیاهان زراعیعلمی ـ پژوهشی زيست مجله 30

 مقدمه
مین أهای غیرزيستی چالشی بزرگ در تتنش

محصولات غذايی هستند و عملکرد گیاهان زراعی را 
 ,.Agarwal et alدهند )درصد کاهش می 70تا 

بر تولیدات کشاورزی در  زيادی فشارها . تنش(2006
در کشورهای در حال توسعه وارد  ويژهبهجهان 

 طورهب رشد و بارآوری محصولات زراعیکه کنند می
هايی کاهش قابل توجهی توسط چنین محرک

در میان  (.Hossain et al., 2010يابند )می
های غیرزيستی، دمای پايین )سرمازدگی و يخ تنش
تولید بسیاری از گیاهان زراعی مهم مانند  (زدگی

 & Andaya) کندبرنج و ذرت را محدود می

Mackill, 2003)  و همچنین کلزا به عنوان گیاه
های غیرزيستی از غنی مهم، اغلب تحت تنشرو

گیرد که پیامد آن تاخیر در جمله دمای پايین قرار می
 ,.Liang et al) تواند باشدرشد گیاه و حتی مرگ می

مکانیسم مولکولی مقاومت و سازگاری به (. 2011
شناسايی  و بدين لحاظسرما بسیار حائز اهمیت است 

در پاسخ به ها های جديد و الگوی بیان آنژن
های مختلف، اطلاعات خوبی برای کشف تنش

های مختلف ها در گیاهان سازگار به تنشعملکرد ژن
ها برای بهبود تحمل تنش در و تکمیل استراتژی

 & Bohnert) گذاردمی تقويت گیاهان در اختیار

Cushman, 2002)های دخیل در تحمل . غربال ژن
قويت گیاهان تشايان توجهی در ستراتژی اسرما به 

 Dai etزراعی با استفاده از مهندسی ژنتیک است )

al., 2004 .) 
ژنی زيادی جهت تحمل به  هایفرآورده ها وژن
های زيستی و غیرزيستی در سطح رونويسی و تنش

های جديد هدف دهند. کشف اين ژنترجمه پاسخ می
 Ali et) های گیاهی استاصلی تمامی اصلاحگر

al., 2011ش سرمايی، تظاهر بسیاری از (. در تن
ها نه تنها در تقويت سازگاری تحمل سرمايی ژن

 ،(Taji et al., 2002) هاچون بیوسنتز اسمولیت
، (Prasad et al., 1994) هااکسیدانتتولید آنتی

عمل ( Orvar et al., 2000) افزايش سیالیت غشا
تظاهر ژنی و انتقال پیام در  کنترل کنند، بلکه درمی

های رونويسی و فاکتوربه تنش، مانند  پاسخ
 خروج ازو  RNAهای دخیل در ويرايش پروتئین
 نقش دارد( نیز Chinnusamy et al., 2007) هسته

(Yu et al., 2010و ) پروموتر نقش  ،در اين بین
کند. عناصر ژن ايفا میبیان  تنظیمدر  را مهمی

، TATA box ،GC boxتنظیمی بسیاری مانند 
CAAT box  دارای مکان اتصال فاکتورهای

و  (Enhancers)ها کنندهرونويسی، تقويت
ها در مورد نیاز بیان ژن (Repressors) هایبازدارنده

 ,Wittkopp & Kalay) زمان مناسب هستند

واحدهای تنظیمی عناصر تنظیمی سیس، . (2012
های مختلف ها هستند که پاسخ به تنشرونويسی ژن
ی يهاهای اخیر در تکنیکیشرفتکنند. پرا کنترل می

 RNA interferenceو  RNA-seqريزآرايه،  مانند
های منجر به شناسايی و معرفی نواحی پروموتری ژن

و از  هستندبر ها هزينهاما اين تکنیک . اندهدف شده
. بنابراين از باشندمیچالش انگیز  ینظر تکنیک

بررسی نواحی  (in silico) محاسباتی هایروش
وموتری جهت شناسايی عناصر سیس مسئول در پر

 ,Kaur & Pati)شود ها استفاده میتنظیم ژن

مختلفی هم برای  محاسباتی هایبرنامهاز . (2016
جستجوی عناصر سیس شناخته شده و مطالعه و 

توان استفاده کرد. ابزارهای ها میسازماندهی آن
 ,.PLACE (Higo et alمبتنی بر وب مانند 

1999 ،)PlantCARE (Lescot et al., 2002 ،)
AGRIS (Davuluri et al., 2003،) 

TRANSFACT (Davuluri et al., 2003و ) 
PlantPAN (Chow et al., 2015 برای آنالیز )

های گیاهی توسعه داده عناصر تنظیمی سیس در ژن
مقاله برای شناسايی و اين رو در اند. از اينشده
تنی برما از ابزارهای مهای دخیل در سبندی ژندسته

آمده با استفاده از دستبر وب استفاده شده و  نتايج به
 اند. منابع موجود اعتبارسنجی شده
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 هامواد و روش
، سرمادهنده به پاسخهای منظور بررسی ژنبه

ی از پايگاه داده آرابیدوپسیس تالیاناهای يونیژن
http://brassica.nbi.ac.uk  پايگاه  )از دانلود شدند

نیز قابل دسترسی  "NCBI/ Unigene"داده 
 62384. از (et al Shengyi ,.2018) هستند(

پاسخ به "يونیژن با برچسب  202يونیژن، تعداد 
 Kb1) های پروموتریتوالی انتخاب شدند. "سرما

از پايگاه داده  پیش از مکان آغاز رونويسی(
PlantPromoter Database (Hieno et al. 

 PlantCare انلود شدند و با استفاده ازد( 2014
(Lescot et al., 2002)  عناصر سیس مرتبط با

بررسی قرار گرفتند.  پروموتری موردسرما در ناحیه 
های مسئول سرما برای آنالیز هستی شناسی ژن

و جايگاه  مولکولی تعیین فرايند زيستی، عملکرد
 The Biologicalها با استفاده از فعالیت ژن

Network Gene Ontology tool (BINGO)  از
 Cytoscape  (Shannon et al., 2003)نرم افزار  

انجام شد. برای بررسی مسیرهای زيستی از پايگاه 
استفاده  KEGG (Kanehisa et al., 2017)داده 

های مسئول شد. فاکتورهای رونويسی مرتبط با ژن
 PlantPAN2.0سرما بر اساس توالی پروموتری از 

(Chow et al., 2015) دست آمدند. برای بررسی به
ابتدا  (PPI) پروتئین -های پروتئینبرهمکنش

 ATTEDII (Obayashi etهای هم بیان از ژن

al., 2018) و در نددانلود شدSTRING   نسخه
10.1 (Szklarczyk et al. 2017)  شبکهPPI 

 ,.Genevestigator (Hruz et alرسم شد. از 

 ها استفاده شد. برای بررسی پروفايل بیان ژن (2008
 

 و بحثنتایج 

  پروموترآنالیز 

که  "پاسخ به سرما"يونیژن با برچسب  202از میان 
 عدد 56شناسی قرار گرفتند تعداد مورد آنالیز هستی

 :GO-ID) های پاسخ به تنش سرماعنوان ژنبه

9409; p-value:5.2035E-101)  شناسايی شدند
 1سیسعناصر تنظیمی که دارای حداقل يکی از 

(. 2جدول مرتبط با تنش سرما در پروموتر خود بودند )
های مسئول سرما در کلزا با استفاده از بررسی ژن

در ناحیه پروموتری انجام شد.  مرتبط سیسعناصر 
های زيستی و مرتبط با تنش سیسعناصر 

یاهی و عناصر مرتبط با های گغیرزيستی، هورمون
های های مسئول سرما با فراوانینمو در پروموتر ژن

با تنش  رايج مرتبط سیسمختلف رديابی شد. عناصر 
 ABRE (ABA-responsiveسرما شامل 

elements) ،DRE (dehydration-responsive 

elements) ،HSE (heat shock-responsive 

elements)  وLTR (low temperature 

responsive elements)  سیسعناصر  .ندبود 
شامل اکسین، جیبرلین، سالیسیلیک اسید،  هورمونی

، CAAT-boxاتیلن و متیل جاسمونات بودند. 
TATA-box ،Unnamed_4 ،G-box ،ARE، 

Skn-1_motif ،circadian ،TCA-element 
دارای بالاترين فراوانی در ناحیه پروموتری بودند. نوع 

های مسئول سرما در در ژنسیس اصر و فراوانی عن
ارائه شده است. فاکتورهای رونويسی  1 ضمیمه شکل

های مسئول ژن در پروموتر سیسنواحی بر اساس 
گردآوری شدند  PlantPAN2.0سرما از پايگاه داده 

و نتايج نشان داد که فاکتورهای رونويسی مهم دخیل 
ی هاپاسخ به سرما از خانوادههای در رونويسی ژن

bZIP ،bHLH ،WRKY ،AP2 ،GATA ،Dof ،
NF-Y  وMyb  ملکرد و بررسی ع (. 1بودند )جدول

افزار شده با نرمهای شناسايیمکان سلولی ژن
Cytoscape های نشان داد که محصولات ژن

های مختلف سلول از جمله شده در بخششناسايی
سیتوپلاسم، هسته، کلروپلاست، میتوکندری و 

                                                                     
1. cis-elements 
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ها (. اين ژن2)جدول  اکنده بودندغشاهای سلولی پر
، DNAهای مختلفی از جمله اتصال به در فعالیت

، فعالیت فسفوريبونوکلئازی و فعالیت اتصال به يون
عناصر (. شناسايی 2کینازی نقش داشتند )جدول 

 1بیانیهمها احتمال پروموتری ژن در ناحیه سیس
کند. درصد بالای ها را در شبکه ژنی مشخص میژن
شناسايی شده و هم  هایدر ژن سیسعناصرباهت ش

دهنده مسیرهای کنترلی تواند نشانها میهای آنبیان
ها در پاسخ به ای از ژنو تنظیمی بیان مجموعه

 .اشدب انتقال پیام در تنش
معروف مرتبط با سرما  سیسعلاوه بر عناصر 

 HSP، (Jiang etو  DRE ،ABRE ،LTRمانند 

al., 1996; Yamaguchi-Shinozaki & 

Shinozaki, 2005.) های عناصر مرتبط با هورمون
های مسئول سرما رويت گیاهی نیز در پروموتر ژن

های مختلف رشد و های گیاهی جنبهشد. هورمون
 ,Peleg & Blumwald) کنندثر میأنمو را مت

های غیرزيستی و جهت سازگاری با تنش (2011
 ;Santner & Estelle, 2009) نیزضروری هستند

Wang et al., 2009; Messing et al., 2010)  و
ا و يا جلوگیری از تجزيه بیان ژن را با الق سريعا  
 Santner) دهندهای رونويسی تغییر میکنندهتنظیم

& Estelle, 2009) هموستازی تغییرات هورمونی .
در پاسخ به سرما منجر به پاسخ سريع، سازگاری و 

زيادی مبنی بر  هایزارشگشود. تحمل به تنش می
ها در پاسخ به سرما توسط تنظیم بیان ژن

 سیسوجود عناصر های گیاهی وجود دارد. هورمون
های مسئول سرما در ناحیه پروموتری ژن

 بینیپیشيیدکننده نتايج حاصل از أت شدهشناسايی
بوده و همچنین حضور عناصر سیس  2محاسباتی
يیدی أژنی نیز ت هم بیان در شبکه ژن 98مشابه در 

 بر مسیر کنترلی يکسان در پاسخ به سرما است

                                                                     
. Coexpression 

. in silico 

 . (1)شکل ضمیمه 
های فاکتورهای رونويسی دخیل در بیان ژن

شناسايی شده از خانواده فاکتورهای رونويسی مهم در 
 ,.bZIP (Chinusamy et al تنش سرما شامل

2003)،  bHLH (Wang et al., 2003)، 
WRKY (Ujjal et al., 2016)، AP2 (Du et 

al., 2016) ،GATA (Yuan et al., 2016) ،Dof 
(Jing et al., 2015) ،NF-Y (Yang et al., 

بودند که عناصر  Myb (Roy, 2016)و  (2016
ها وجود ها در ناحیه پروموتری ژنسیس مرتبط با آن

   داشت.

 
 بینی محاسباتیپیشبه صورت  یآنالیز ژن

شده از ناسايیش ژن 56 منظور بررسی بیانبه
Genevestigator منظور همچنین به. استفاده شد

رسم شد و برهمکنش  بیانیهميید نتايج، شبکه أت
 (. نتايج1پروتئین بررسی شد )شکل  -پروتئین

های شناسايی ژن وجود و صحتتايیدی بر  تواندمی
و  نرم افزارهااز سرما با استفاده پاسخ دهنده به 

های باشد. ژنمی بیوانفورماتیکیهای روش
نالیز آشده علاوه بر سرما شناسايی دهنده بهپاسخ
افزار شناسی، با استفاده از نرمهستی

Genevestigator  هم بررسی شدند. از آنجا که
تواند نشانگر قابل ها میو ارتباط متقابل ژن بیانیهم

ها در پاسخ به شرايط خاص اعتمادی از مشارکت آن
منظور های شناسايی شده نیز بهژن بیانیهمباشد، 

انجام شد. تمامی  محاسباتی هایبینیتايید پیش
های شناسايی شده مسئول سرما همبستگی بالای ژن
(. 1 )شکل داشتند 5/0و ارتباط متقابل حداقل  64/0

با استفاده از آنالیز شبکه  بیانیهمنتايج آنالیز 
پروتئین با استفاده از  -برهمکنش پروتئین

STRING  های تايید شد. اکثر پروتئین 10.1نسخه
شده با يکديگر اثر متقابل های شناسايیکد شده با ژن

  (.1 )شکل داشتند
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 پروتئین -شبکه برهمکنش پروتئین

های ژنمنظور بررسی مسیرهای تنظیمی و کنترلی به
بیان از پايگاه داده های همدخیل در سرما، ژن

ATTEDII از ژن نهايی  98د گردآوری شدند و تعدا
شناسی با بیان بعد از آنالیز هستیژن هم 2407
( که پاسخگو به 2،  )شکل Cytoscapeافزار نرم

بودند برای رسم  (P-value=5.8682E-57)سرما 
 STRINGپروتئین در  -شبکه برهمکنش پروتئین

(. آنالیز 3)شکل  مورد استفاده قرار گرفتند 10.1
دخیل سیس  عناصرضور های هم بیان، حپروموتر ژن

نالیز هستی شناسی ( و آ1 را نشان داد )شکل در سرما
بیان نیز حاکی از پراکندگی های همبرای ژن
های کدشده در سیتوپلاسم، هسته، پروتئین

های کلروپلاست، میتوکندی و نقش در فعالیت
اکسیدانی و غیره اتالیکی، انتقالی، ساختاری، آنتیک

 (.2داشت )شکل 
دخیل در سرما در کلزا در دسته  ژن 56تعداد 
 و های هیدرولازی، آنزيماسکلت سلولیهای پروتئین

های اتصال به نوکلئیک اسید، لیازی، پروتئین
 فاکتورهای رونويسی، ترانسفرازهاو ترانسپورترها قرار

ها شامل فعالیت که عملکرد مولکولی آن شتنددا
ها، لکول، اتصال به ماکرو و میکرومواکسیدانیآنتی

فعالیت کاتالیکی، انتقال پیام، نقش در ساختار، تنظیم 
(. 2)جدول  های انتقالی استترجمه و فعالیت

 مسیر زيستی شامل متابولیسم کربن 4در  هاپروتئین
(KEGG Pathway ID:01200) متابولیسم ،

، (KEGG Pathway ID:00910)نیتروژن 
 KEGG Pathway) فسفوريلاسیون اکسیداتیو

ID:00190)و مسیرهای متابولیکی ، (KEGG 

Pathway ID:01100)   قرار دارند. همچنین
های کینازی فعال در مسیر انتقال پیام شامل آنزيم

MEKK1 ،MEKK2  وS6K2 باشند.  می 

های میتوکندريايی کننده پروتئینژن کد 5تعداد 
و  LOS2 ،MDAR5 ،FRO ،RBG2شامل 
SHM1  ای کلروپلاستیهژن کدکننده پروتئین 12و 
 ،PRK، SEX1، CA، COR314-TM2شامل 
LOS1، COR15A، GRP7، CPHSC70-1، 

RBCS1A ،COR413IM1 ،CFBP1 ،
OEP161 های مسئول سرما شناسايی شدند از ژن
 (. 2)جدول 

 

ر سیس در بر اساس عناص PlantPAN 2.0شده از پايگاه داده های شناسايیکتورهای رونويسی دخیل در بیان ژنفا .1 جدول
 ناحیه پروموتری هر ژن

TFBS ID Family of TFBS Sequence Support 

TF_motif_seq_0410 bHLH CACGCg 98.2 

TF_motif_seq_0270 WRKY AGTCA 98.2 

TF_motif_seq_0255 AP2; RAV; B3 TGTTG 100.0 

TF_motif_seq_0508 SBP ttGTATGca 100.0 

TF_motif_seq_0237 GATA; tify aaTGATCtc 100.0 

TF_motif_seq_0239 Dof tCGTTAct 100.0 

TF_motif_seq_0241 ZF-HD TTAAT 100.0 

TF_motif_seq_0243 GATA; tify GATAT 100.0 

TF_motif_seq_0257 NF-YB; NF-YA; NF-YC ATTGC 100.0 

TF_motif_seq_0267 Trihelix CTTAC 100.0 

TF_motif_seq_0271 bZIP taaATAATta 100.0 

TF_motif_seq_0254 AP2; ERF cgaCCGACat 100.0 

TF_motif_seq_0252 Myb/SANT; MYB; ARR-B ctCTGAG 100.0 

TF_motif_seq_0246 Homeodomain; TALE tcAATCAttc 100.0 
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 به سرما معمول در پاسخ سیسحداقل يکی از عناصر  باهای مسئول سرما ژن .2جدول 
No. Gene name Unigene Protein description Cell Component* Molecular Function* Reference 

1 ERD7 AT2G17840 Protein EARLY-
RESPONSIVE TO 

DEHYDRATION 7, 
chloroplastic 

Chloroplastic Circadian rhythm, response 
to abscisic acid, response to 

cold 

Kimura et al., 2003 

2 MKK2 AT4G29810 Mitogen-activated 
protein kinase 2 

Membrane, 
Cytoplasm,  

Plasma 
membrane 

ATP binding,MAP kinase 
activity 

Furuya et al., 2013 

3 ICE1 AT3G26744 Transcription factor 
ICE1 

Nucleuse Transcription factor activity Chinnusamy et al., 
2003, Miura et 

al.,2003 
4 AT3G09200 AT3G09200 60S acidic ribosomal 

protein P0-2 
Organelle,  
Cytoplasm 

Copper ion binding, 
structural constituent of 

ribosome 

Bae et al., 2003 

5 PRK AT1G32060 Phosphoribulo kinase Chloroplast Kinase activity Goulas et al., 2006 
6 AT5G66400 AT5G66400 Dehydrin Rab18 Cytoplasm Copper ion binding,nickel 

cation binding 
Puhakainen et al., 

2004 
7 VRN2 AT4G16845 Polycomb group protein 

VERNALIZATION 2 
Nucleuse, 
Organelle 

Chromatin DNA binding, 
metal ion binding 

Wood et al., 2006 

8 COR413-
PM1 

AT2G15970 Cold-regulated 413 
plasma membrane 

protein 1 

Organelle, Plasma 
membrane 

Cellular response to cold 
acclimation, response to 

abscisic acid 

Breton et al., 2003 

9 SEX1 AT1G10760 Alpha-glucan water 
dikinase 1, chloroplastic 

Chloroplast,  
Mitochondrion 

Water dikinase activity Yano et al., 2005 

10 HOS10 AT1G35515 Transcription factor 
MYB8 

Nucleuse RNA polymerase II 
transcription factor activity 

Zhu et al., 2010 

11 SFR6 AT4G04920 Mediator of RNA 
polymerase II 

transcription subunit 16 

Nucleuse A coactivator involved in the 
regulated transcription of 

nearly all RNA polymerase 
II-dependent genes 

Knight et al., 2009 

12 CA1 AT3G01500 Beta carbonic anhydrase 
1, chloroplastic 

Apoplsdt, 
Chloroplast 

Carbonate dehydratase 
activity 

Goulas et al., 2006 

13 TUB6 AT5G12250 Tubulin beta-6 chain Cytoplasm, 
Mitochondrion 

GTPase activity Chu et al., 1993 

14 AT4G34150 AT4G34150 AT4G34150 Cytoplasm 
,Plastid 

Response to cold Kawamura and 
Uemura. 2003 

15 EMB2770 AT4G03430 Protein STABILIZED1 Cajal body Pre-mRNA splicing factor 
required for splicing and for 

the turnover of unstable 
transcripts 

Lee et al., 2006 

16 CBF2 AT4G25470 Dehydration-responsive 
element-binding protein 

1C 

Nuclear Sequence-specific DNA 
binding, transcription factor 

activity 

Vergnolle et al., 
2005, 

17 ESK1 AT3G55990 Protein ESKIMO 1 Golgi O-acetyltransferase activity Xin and Browse. 
1998 

18 AT2G37190 AT2G37190 60S ribosomal protein 
L12-1(RPL12A) 

Chloroplast , 
Cytoplasm 

rRNA binding, structural 
constituent of ribosome 

Bae et al., 2003 

19 LTI65 AT5G52300 Low-temperature-
induced 65 kDa protein 

 Abscisic acid-activated 
signaling pathway,response 

to cold, 

Nordin et al., 1993 

20 COR314-
TM2 

AT1G29390 Cold-regulated 413 inner 
membrane protein 2, 

Chloroplastic 

Chloroplast Cellular response to cold, 
cold acclimation 

Okawa et al., 2008 

21 AT4G30650 AT4G30650 UPF0057 membrane 
protein At4g30650 

Mitochondrion Defense response to fungus Okawa et al., 2008 

22 CBL1 AT4G17615 Calcineurin B-like 
protein 1 

Mitochondrion Calcium ion binding ,kinase 
binding 

Cheong et al., 2003 

23 LOS2 AT2G36530 Bifunctional enolase 
2/transcriptional 

activator 

Apoplast,  
Chloroplast 

Mitochonderian 

Copper ion binding ,DNA 
binding, magnesium ion 

binding ,phosphopyruvate 
hydratase activity 

Lee et al., 2002 

24 LOS1 AT1G56070 Elongation factor 2 Apoplast,  
Chloroplast, 
Cytoplasm 

Copper ion binding, GTPase 
activity 

Ishitani et al., 1997 
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 به سرما معمول در پاسخ سیسحداقل يکی از عناصر  باهای مسئول سرما ژن .2ادامه جدول 
No. Gene name Unigene Protein description Cell Component* Molecular Function* Reference 

25 KIN1 AT5G15960 Stress-induced 

protein KIN1 

Cytoplasm Cold acclimation Vergnolle et al., 

2005, Kurkela et 

al., 1990 

26 GI AT1G22770 Protein 

GIGANTEA 

Cytoplasm, 

Nucleuse 

Involved in regulation of circadian 

rhythm and photoperiodic 

flowering. 

Cao et al., 2005 

27 COR15A AT2G42540 Protein COLD-

REGULATED 

15A, chloroplastic 

Chloroplast Galactose binding, lipid binding Dong et al., 2011 

28 HOS1 AT2G39810 E3 ubiquitin-

protein ligase 

HOS1 

Nucleuse,  

Cytoplasm 

Metal ion binding, ubiquitin-protein 

transferase activity 

Lee et al., 2012 

29 ERD10 AT1G20450 Dehydrin ERD10 Cytoplasm, 

Nucleuse 

Actin binding , copper ion binding , 

nickel cation binding 

Reyes et al., 2008 

30 MEKK1 AT4G08500 Mitogen-activated 

protein kinase 1 

Endo,  Nucleuse, 

Plasma 

membrane 

MAP kinase activity, protein 

serine/threonine kinase activity 

Furuya et al., 

2013 

31 STRS2(RH25) AT5G08620 DEAD-box ATP-

dependent RNA 

helicase 25 

Nucleuse, 

Cytoplasm 

ATP-dependent RNA helicase 

activity, RNA binding 

Kim et al., 2008 

32 GRP2 AT4G38680 Cold shock  

protein 2 

Cytoplasm,  

Nucleuse 

Double-stranded DNA binding Karlson and Imai , 

2003, Kim et al., 

2007 

33 S6K2 AT3G08720 Serine/threonine-

protein kinase 

AtPK2/AtPK19 

Nucleuse, 

Cytoplasm 

ATP binding, kinase activity, 

protein kinase activity , protein 

serine/threonine kinase activity 

Mizoguchi et al., 

1995, Mizoguchi 

et al., 1996 

34 GRP7 AT2G21660 Glycine-rich RNA-

binding protein 7 

Apoplast, 

Chloroplast,  

Cytoplasm 

Double-stranded DNA binding, 

mRNA binding, RNA binding, 

single-stranded DNA binding 

Kwak et al., 2005 

35 AT4G30660 AT4G30660 UPF0057 

membrane protein 

At4g30660 

Membrane Low temperature and salt 

responsive protein family 

 

36 CPHSC70-1 AT4G24280 Heat shock 70 kDa 

protein 6, 

chloroplastic 

Chloroplast,  

Mitochonderian 

ATP binding, unfolded protein 

binding 

Bae et al., 2003 

37 COR47 AT1G20440 Dehydrin COR47 Cytoplasm,  

Mitochonderian 

copper ion binding, nickel cation 

binding 

Vergnolle et al., 

2005, Ishitani et 

al., 1998 

38 CZF1 AT2G40140 Zinc finger CCCH 

domain-containing 

protein 29 

Nucleuse DNA binding, metal ion binding, 

transcription factor activity, 

sequence-specific DNA binding 

Vergnolle et al., 

2005 

39 TCH2 AT5G37770 Calcium-binding 

protein CML24 

Plasma 

membrane 

calcium ion binding Delk et al., 2005 

40 RBCS1A AT1G67090 Ribulose 

bisphosphate 

carboxylase small 

chain 1A, 

chloroplastic 

Apoplast,  

Chloroplast 

copper ion binding, monooxygenase 

activity, ribulose-bisphosphate 

carboxylase activity 

Kawamura 

and Uemura .2003 

41 RZ1A AT3G26420 Glycine-rich RNA-

binding protein 

RZ1A 

Nucleuse Binds RNA and DNA sequences 

with a preference to single-stranded 

nucleic acids. Displays strong 

affinity to poly(G) and poly(U) 

sequences. May be involved in 

tolerance to cold stress. 

Kim et al., 2005 

42 PER3 AT1G05260 Peroxidase 3 Secreted Removal of H2O2, oxidation of 

toxic reductants, biosynthesis and 

degradation of lignin, suberization, 

auxin catabolism, response to 

environmental stresses such as 

wounding, pathogen attack and 

oxidative stress. 

Liorente et al., 

2002 
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 به سرما معمول در پاسخ سیسحداقل يکی از عناصر  باهای مسئول سرما ژن .2جدول ادامه 

No. Gene name Unigene Protein description 
Cell 

Component* 
Molecular Function* Reference 

43 COR413IM1 AT1G29395 Cold-regulated 413 inner 

membrane protein 1, 

chloroplastic 

Chloroplast, 

inner 

membrane 

- Okawa et al., 

2008 

44 CFBP1 AT3G54050 Fructose-1,6-

bisphosphatase 1, 

chloroplastic 

Chloroplast Catalyzes the irreversible reaction 

from fructose-1,6-bisphosphate to 

fructose-6-phosphate and inorganic 

phosphate, to regenerate the primary 

CO2 acceptor molecule, ribulose-1,5-

bisphosphate (Probable). 

Goulas et al., 

2006 

45 FRO1 AT5G67590 NADH dehydrogenase 

[ubiquinone] iron-sulfur 

protein 4, mitochondrial 

Mitochondrion Accessory subunit of the 

mitochondrial membrane respiratory 

chain NADH dehydrogenase 

(Complex I), that is believed not to 

be involved in catalysis. 

Lee et al., 2002 

46 At3g17020 AT3G17020 AT3g17020/K14A17_14 Plasma 

Membrane 

Hydrolase activity Kawamura and 

Uemura, 2003 

47 OEP161 AT2G28900 Outer envelope pore 

protein 16-1, chloroplastic 

Chloroplast Voltage-dependent high-conductance 

channel with a slight cation-

selectivity; selective for amino acids 

but excludes triosephosphates or 

uncharged sugars (By similarity). 

Drea et al., 2006 

48 RPN2 AT4G21150 Dolichyl-

diphosphooligosaccharide-

-protein 

glycosyltransferase 

subunit 2 

Endoplasmic 

reticulum 

Essential subunit of the N-

oligosaccharyl transferase (OST) 

complex which catalyzes the transfer 

of a high mannose oligosaccharide 

from a lipid-linked oligosaccharide 

donor to an asparagine residue within 

an Asn-X-Ser/Thr consensus motif in 

nascent polypeptide chains. 

Kawamura and 

Uemura, 2003 

49 RCI2B AT3G05890 Hydrophobic protein 

RCI2B 

Membrane  Capel et al., 

1997 

50 DGK2 AT5G63770 Diacylglycerol kinase 2 Membrane 

protein 

Phosphorylates the second 

messenger diacylglycerol (DAG) to 

generate phosphatidic acid (PA), 

another important signaling 

molecule. PA is required for plant 

development and responses to abiotic 

stress and pathogen attack. 

Gomez-Merino 

et al., 2004 

51 CSP3 AT2G17870 Cold shock domain-

containing protein 3 

Nucleus  Chaperone that binds to RNA, 

single- (ssDNA) and double-

stranded (dsDNA) DNA, and 

unwinds nucleic acid duplex. 

Promotes freezing tolerance. 

Kim et al., 

2009 

52 At2g24040 AT2G24040 UPF0057 membrane 

protein At2g24040 

Membrane   

53 HOS15 AT5G67320 WD40 repeat-containing 

protein HOS15 

Nucleus Acts as repressor of cold stress-

regulated gene expression. 

Interacts specifically with and 

promotes deacetylation of histone 

H4. Plays a role in gene regulation 

for plant acclimation and tolerance 

to cold stress. 

Zhu et al., 2008 

54 SAUR14 AT4G38840 At4g38840 Plasma 

Membrane 

Response to cold Lee et al., 2005 

55 RAD23D AT5G38470 Ubiquitin receptor 

RAD23d 

Nucleus May be involved in nucleotide 

excision repair. 

Kawamura and 

Uemura, 2003  

56 LTI65 AT5G52300 Low-temperature-

induced 65 kDa protein 

- - Nordin et al., 

1993 

  .اندآنالیز شده Cytoscapeدار با استفاده از موارد ستاره
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 الف( 

 ب( 
شده با همبستگی بالای ژن شناسايی 65ژن از  50ما. تعداد شده مسئول سرهای شناسايیبیانی ژنآنالیز هم . الف(1ل شک
روتئین پ -تئینهمکنش پروشبکه بر دهد. ب(ها ارتباط متقابل را نشان میهای بین ژندر آنالیز استفاده شد. خط 64/0

 آورده شده است(. 2ها در جدول شده مسئول سرما. )مشخصات کامل ژنهای شناسايیژن
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 الف(      

  ب(

 . Cytoscapeبیان با استفاده از های همشناسی ژنای نتايج هستینمودار دايره .2ل شک
 بیان.های همعملکرد مولکولی ژن ب(های هم بیان. مکان سلولی ژن الف(

 
 شدهشناسايیهای ژن هم بیان ژن 98تعداد 

دسته و از نظر  7از نظر عملکردی در مسئول سرما، 
 8/50(. 2شکل ) ر داشتنددسته قرا 6مکان سلولی در 

ترتیب بیان بههای همدرصد از ژن 6/28و 
ها  کننده اجزای سلولی و اندامکهای کدپروتئین

های کد درصد ژن 50بودند. از نظر عملکردی نیز 
های درصد ژن 8/32های کاتالیکی و  کننده پروتئین

 (.2های اتصالی بودند )شکل کد کننده پروتئین
منظور تحمل سرما از راه تولید ههای بسیاری بژن
چون کننده سازگاری همهای تقويتپروتئین
ها و همچنین تغییر در انتقال پیام و اسمولیت

 Yu) يابندها در گیاه تظاهر میرونويسی و ترجمه ژن

et al., 2010) .ها ممکن است اين عکس العمل

 Bohnert) ها شوندمنجر به افزايش تحمل به تنش

& Cushman, 2002) .رو، مکانیسم مولکولی از اين
مقاومت و سازگاری به سرما بسیار حائز اهمیت است. 

ها در های جديد، تعیین الگوی تظاهر آنشناسايی ژن
ها در ها و درکی دقیق از عملکرد آنپاسخ به تنش

ای برای تقويت تحمل گیاهان سازگاری با تنش، پايه
 کندفراهم می زراعی به تنش را با دستکاری ژنی

(Chandra & Tiagi, 2006) .برهمکنش پروتئین- 
های زيستی ايفا پروتئین نقش مهمی در تمامی فرايند

کند. آنالیز شبکه به درک سازوکار زيستی موجود می
های الگوهای شبکهاز راه آشکار نمودن الگو و يا  

. (Raman, 2010)کند سلولی عملکردی کمک می
شده بینیپیشهای پروتئین بیانی و برهمکنشهم
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ی مشارکت مسیرهای متابولیکی ويژه ،دخیل در سرما
شبکه  دهد.پاسخ به سرما در گیاه را نشان می

ها را در سه کلاستر برهمکنش پروتئینی، پروتیئن
ژن با  29گروه اول شامل (. 3دهد )شکل نشان می

فعالیت اتصالی و کاتالیکی در مسیر بیوسنتز کوتین و 
رسانی و انتقال علامت و پیام (ath00073)وکس 

(ath04016)  و متابولیسم گالاکتوز(ath00052) 
های غشايی و اندامکی سلول بود. گروه دوم در بخش

های کاتالیکی و انتقال علامت در ژن فعالیت 17با 
نقش دارند و گروه سوم  MAPKرسانی مسیر پیام

، کاتالیکی در اتصالیاکسیدانی، ژن( با فعالیت آنتی 46)

متابولیسم کرين، فرآوری پروتئین و تنظیم رونويسی در 
، CFBP1های پروتئینپاسخ به سرما نقش دارند. 

GAPA1 ،PGK1 ،Phosphoribulokinase  و
Thioredoxin M1 از چرخه کالوين (Goulas et 

al., 2006)   وFRO1  وLOS2 (Lee et al., 

2002) ، SHM1 (Engel et al., 2011)،  RBG2 
(Kim et al., 20078)  وMDAR5 (Obara et al., 

بودند که  بیانیهمهای ژندر مسیر تنفسی، از  (2002
های فتوسنتزی حاکی از اهمیت چرخهها اين يافته

کلروپلاستی و تنفسی میتوکندريايی در پاسخگويی گیاه 
 .(3 )شکل به سرما دارد

 

 
  STRING 10.1ها که با های آنبیانهای سرما و همتبط با پروتئینرپروتئین م-شبکه برهمکنش پروتئین .3 شکل

 رسم شده است.
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های ها در شبکه شامل پروتئینتعدادی از پروتئین
PXG3 (Partridge & Murphy, 2009)  و
DGK2 (Gomez-Merino et al., 2004)   انتقال(

 ATPK2 (Mizoguchi etعلامت مرتبط با سرما(، 

al., 1996)  پروتئین کیناز در مسیر انتقال علامت در(
)مسیر  GI (Cao & Jiang, 2005)  تنش سرما(،

 CBL1انتقال علامت نمو، گلدهی و فیتوکروم(، 
(Cheong et al., 2003)  گیرنده کلسیم در مسیر(

 MPK3های غیرزيستی(، انتقال علامت پاسخ به تنش
(Mizoguchi et al., 1996 )و CPN20 
(Kawamura & Uemura, 2003)  وPP2CA 
(Lee et al., 2005)  در مسیر انتقال علامت(ABA ،)

MED16 (Knight et al., 2009)  مسیر انتقال(
 MPK4 (Teigneعلامت جاسمونیک اسید و اتیلن(، 

et al., 2004)  ،)پروتئین کیناز در مسیر انتقال علامت(
BCA1 (Goulas et al., 2006)  مسیر انتقال(
دهنده مشارکت ( که نشان3بودند )شکل ( 2COعلامت 

 هورمونی و غیرهورمونی مختلف رسانیمسیرهای پیام
بیانی و بررسی همبنابراين، در پاسخ به سرما هستند. 

های هم بیان و حضور عناصر چنین آنالیز پروموتر ژنهم
های شده و ژنهای شناسايیمشابه در ژن سیس
ويسی يکسان و ها، شرکت فاکتورهای رونبیان آنهم

مسیرهای متابولیکی مشترک را در پاسخ به سرما نشان 
 دهد.می

ژن مسئول سرما در  56در اين بررسی تعداد 
ر بنی های مبتخانواده براسیکاسه با استفاده از روش

شدند.  بینیپیشافزارهای آنلاين بررسی و وب و نرم
معمول پاسخ به سیس نتايج حاکی از حضور عناصر

شده بود بینی پیشهای پروموتر تمامی ژنسرما در 
 که در مسیرهای مختلف زيستی مانند چرخه 
ر کالوين، تنفس سلولی و مسیرهای انتقال پیام د

های مختلف سلول قرار داشتند. بررسی بخش
ا بها را ل ژنشده، اثر متقاببینیپیشهای ژن بیانیهم

، نشان داد. بررسی پروموتر 64/0همبستگی بالای 
روتئین و بررسی پ -بکه برهمکنش پروتئینش

 56 فاکتورهای رونويسی دخیل در تنظیم رونويسی
از  ها حاکیهم بیان آن ژن 98شده و شناسايی ژن

سخ سازوکار مولکولی و مسیرهای مشابه و مشترک پا
د انديکهای تواند ژنبه تنش سرما در گیاه بوده و می

رای جهت بررسی را معرفی و پس از تايید ب
های اصلاحی و مهندسی در برنامه برداریبهره

 کار رود. هژنتیک کلزا ب
 

 سپاسگزاری
 از صندوق حمايت از پژوهشگران و فناوران کشور

(Iran National Science Foundation 

(INSF))  برای حمايت مالی از اين پروژه )شماره
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 ها به همراه فراوانی هر يک. هم بیان آن 98مسئول سرما و  ژن 56موجود در  سیسر . عناص1شکل ضمیمه 

 اند.بیان( به دلیل محدوديت جا نشان داده نشدههای هم)برای ژن 20شده( و کمتر از های شناسايی) برای ژن 9های با فراوانی کمتر از ژن
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