
 فناوری گیاهان زراعیعلمی ـ پژوهشی زیستمجله 
 (71-93) 1397زمستان ، وچهارمبیستشماره  هشتم، سال

Crop Biotech. 
Winter (2018) 24:71-93.  DOI: 10.30473/cb.2019.5412 

 

       E-mail: makhalily@yahoo.com  معروف خلیلی نويسنده مسئول: *

آزمایشی  ،در ارقام گندم بررسی مکانسیم تحمل به تنش شوری منظور به

فاکتوریل بر پایه طرح کاملاً تصادفی با چهار تکرار در محیط گلخانه انجام 

 چهار در کلریدسدیم نوع از تنش شوری شامل این آزمایش شد. عوامل

نژاد و گندم نیک دو رقم و مولمیلی 300 و 200 ،100 ،(شاهد) صفر سطح

. قام متحمل و حساس بودندای از ارپیشتاز بترتیب بعنوان نماینده

تهیه شدند. سپس شوری تنش پس از اعمال  دو هفته ،های برگینمونه

استخراج پروتئین از بافت برگی صورت گرفت و الکتروفورز دوبعدی در 

گیاهان شاهد و تحت تیمارهای تنش شوری انجام شد. مقایسه نتایج 

پروتئینی لکه  15تجزیه پروتئوم در سطوح تنش نشان داد که تعداد 

تکرارپذیر با تغییر بیان متفاوت بین دو رقم متحمل و حساس مشترک بوده 

و تعداد پنج لکه پروتئینی منحصر به هر رقم متحمل و حساس تحت تنش 

سنجی های پروتئینی با استفاده از طیفدار داشتند. لکهتغییر بیان معنی

شترک شناسایی های مجرمی شناسایی شدند و نتایج نشان داد که پروتئین

اکسیدانی و چرخه دفاع آنتیهای عملکردی شامل شده بیشتر در گروه

ها در هر رقم بیشتر در بندی شدند. در حالی که سایر پروتئینکالوین طبقه

 دو بین که داد نشان اکسیدانی نقش داشتند. در مجموع نتایجفعالیت آنتی

 شوری تنش به فیزیولوژیکی-پاسخ مورفو لحاظ از مطالعه مورد رقم

نژاد پاسخ پروتئینی دارد و رقم متحمل نیک وجود دارتفاوت معنی

 دهد. مناسبتری تحت تنش نشان می

 

م، دهنده به تنش، تجزیه پروتئوهای پاسخپروتئین های کلیدی:واژه

 .تحمل تنش شوری، گندم
 

In order to investigate the mechanism of tolerance to 

salt stress in wheat, a factorial experiment basis of 

completely randomized design with four replications in 

greenhouse media were conducted. The factors of this 

experiment were included salinity of sodium chloride in 

four levels of zero (control), 100, 200 and 300 mM and 

two wheat cultivars namely Niknejhad and Pishtaz as a 

representative of tolerant and susceptible cultivars, 

respectively. Leaf samples were prepared two weeks 

after the starting of salt stress. Then, extraction of 

protein from leaf tissue was done and two-dimensional 

electrophoresis in control plants and under salt stress 

plants were carried out. The results of proteome 

analysis revealed that 15 replicated protein spots with 

different expression variations were common between 

two tolerant and susceptible cultivars, and five protein 

spots of unique to each tolerant and susceptible 

cultivar, had significantly expression variations under 

stress. Protein spots were detected by mass 

spectrometry and the results showed that more number 

from commonly detected proteins were classified in 

functional groups including antioxidant defense and 

Calvin cycle, while other proteins in each cultivar had 

more roles in antioxidant activity. Overall, the results 

showed that there was a significant difference between 

two cultivars in terms of morpho-physiological 

response to salt stress, and the Niknejhad cultivar 

showed a better protein response under stress. 

 

Keywords: Proteome analysis, responsive proteins to 
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 مقدمه
است  زراعی جهان محصولات مهمترين از يکی گندم

برای  مهم محدودکننده عامل و تنش شوری يک
 شودمی محسوب و آبی ديم کشاورزی در تولید آن

(Sairam et al., 2002)به گیاهان پاسخ . درك 
 به که منجر شوری تنش جمله از محیطی، هایتنش

 گردند،می زراعی گیاهان عملکرد و رشد کاهش
 کاملاا  تنش به متحمل ارقام اصلاح و تولید جهت

 محیطی زایتنش شرايط که آنجا از. است ضروری
 لذا شوندمی گیاهی هایفعالیت در اختلال سبب

 عنوان به محیطی هایتنش به گیاهان پاسخ بررسی
 تحمل هایمکانیسم شناخت و مطالعه برای ابزاری

 ,.Okcu et al)گیرد می قرار استفاده مورد گیاه در

بیوشیمیايی،  تغییرات ايجاد با گیاهان .(2005
 بیان در تغییر واسطهمورفولوژيکی و به و فیزيولوژيکی

 در کنند،می کد را ایويژه هایپروتئین هايی کهژن
 Thiellement et) دهند تحمل نشان تنش برابر

al., 2002) .در تغییر با نیز شوری تنش تحمل به 
 باعث شوری تنش .است راههم هاپروتئین سطح

 کامل طوربه و يا ها،پروتئین بیان افزايش يا کاهش
 هااز پروتئین برخی شدن ظاهر يا و شدن ناپديد باعث

در اين راستا تجزيه و  .(Yildiz, 2007) شودمی
تحلیل پروتئینی )پروتئومیکس( ابزار قدرتمندی برای 

های پروتئینی و روشی مناسب برای تفکیک بافت
ها و سخ به تنشها در پاررسی تغییرات پروتئینب

 Zang andآيد )حساب میتغییرات محیطی به

Komatsu, 2007 به عبارت ديگر در بررسی پاسخ .)
به تنش و افزايش تحمل در گیاهان، مطالعه پروتئوم 
ابزار مناسبی برای تفکیک، جداسازی و تشخیص 

دد گردهنده به تنش محسوب میهای پاسخپروتئین
(Tamura et al., 2003 .) با توجه به اينکه در تنش

شوری گیاهان تحت تنش اکسیداتیو نیز قرار 
ترين مسیرهای حذف گیرند، در اين راستا از اصلیمی

( در گیاهان، فعالیت ROS) 1های فعال اکسیژنگونه
های گروه اکسیدان مثل پروتئینهای آنتیآنزيم

ند که در تبديل ( هستSOD) 2سوپراکسید ديسموتاز
های سوپر اکسید به اکسیژن مولکولی دخالت راديکال
در رقم  SOD(. تجمع Cakmak, 2005دارند )

متحمل گیاهان و کاهش فراوانی آن در رقم حساس 
در پاسخ به تنش شوری گزارش شده است 

(Komatsu & Tanaka, 2004 ،از طرف ديگر .)
ه در گسترد صورتبه  peroxiredoxinهای پروتئین

ها، شوند و در میتوکندریها بیان میبافت
شوند. مکان ها و سیتوسول يافت میومپراکسی

ها بیانگر آن است که نقش بسیار سلولی اين پروتئین
های سلولی که منبع اکسیدانی در اندامکمهم آنتی

ها کنند. اين پروتئینهستند، ايفا می ROSاصلی 
در کنترل انتقال  اکسیدانی،علاوه بر فعالیت آنتی

توان گفت بر اثر سیگنال هم فعال هستند. در واقع می
 copper/zinc superoxideفعالیت آنزيم 

dismutase  تبديلROS  2بهO2H  انجام شده و
را احیا  2O2Hمولکول  peroxiredoxin آنزيم

از طرف  (.Hashimoto et al., 2009کند )می
هم در گیاهان ديگر، فتوسنتز از فرايندهای بسیار م

است و فاز نوری فتوسنتز مانند مرحله تاريکی آن از 
اهمیت بالايی برخوردار است که هر دو تحت تأثیر 

 Oxygenگیرند. پروتئینتنش شوری قرار می

evolving photosystem II protein  از
باشد های درگیر در مرحله نوری فتوسنتز میپروتئین

( جزء اين OEC) Oxygen evolvingکه کمپلکس 
II (PSII )ها بوده و در پايداری فتوسیستم پروتئین

نقش دارد. علاوه بر اين، اين پروتئین نقش پايداری 
 OECمنگنز را از طريق ارتباط با کمپلکس منگنز 

عبارت ديگر حاصل فعالیت اين هعهده دارد. بنیز بر
 پروتئین تولید اکسیژن در چرخه انتقال الکترون 

                                                                     
. Reactive oxygen species  

. Superoxide dismutase 
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اساس (. برHolmstrom et al., 2000است )
در تجزيه  Komatsu & Tanaka (2004گزارش )

های برنج تحت تنش شوری پروتئوم غلاف برگ
  Oxygen evolving سديم، فراوانیکلرور 

photosystem II protein  در پاسخ به تنش شوری
ه بیانگر نقش حفاظتی اين افزايش يافته است ک

ترين آنزيم فعال ها در برابر تنش است. مهمپروتئین
-Ribulose-1,5در چرخه کالوين روبیسکو )

bisphosphate carboxylase/ oxygenase )
باشد که اين آنزيم دارای دو نوع عملکرد است و می

در مراحل اولیه دو مسیر متابولیکی متضاد، يعنی 
تثبیت کربن فتوسنتزی )در چرخه کالوين( و فرايند 

ک اين آنزيم در کند. فرم يتنفس نوری شرکت می
 8های سبز وجود دارد و دارای گیاهان و جلبک

زيرواحد بزرگ و کوچک است. اگرچه زيرواحدهای 
بزرگ فعالیت اين آنزيم را برعهده دارد ولی، نشان 
داده شده است که زيرواحدهای کوچک از طريق 
اعمال تغییراتی در ساختمان زيرواحدهای بزرگ، 

دهند میسرعت فعالیت آنها را افزايش 
(Vaidyanathan et al., 2003 در مطالعه .)

 .Yıldız et alپروتئوم برگ در شرايط تنش شوری 
به افزايش بیان اين آنزيم و همبستگی آن با  (2015)

مکانیسمی که قدرت فتوسنتزی گیاه را افزايش 
دلیل اند. لازم به ذکر است که بهدهد، اشاره نمودهمی
های انی راديکالکه در شرايط تنش فراواين

يابد، اين باعث شکسته شدن هیدروکسیل افزايش می
شود. اهداف اين پژوهش مقايسه زيرواحد بزرگ می

ارقام حساس و متحمل گندم از نظر برخی صفات 
مورفولوژيکی و فیريولوژيکی و همچنین بررسی 
الگوی الکتروفورز دوبعدی آنها و در نهايت شناسايی 

یرات بیان تحت تنش شوری ی تغیهای داراپروتئین
ها روش تجزيه پروتئوم و بررسی نقش اين پروتئینبه

در مسیرهای ترارسانی مولکولی و ايجاد تحمل به 
 تنش شوری بوده است. 

 هامواد و روش
 مواد گیاهی و طرح آزمایشی

بعنوان  نژادنیکبهاره بنام  گندمدر اين پژوهش دو رقم 
حساس در مرحلة  بعنوان رقم پیشتاز رقم متحمل و

ای به روش کشت سیستم آبکشت گیاهچه
از نظر پاسخ به  گلخانهدر  1396سال )هیدروپونیک( در 

تنش شوری مورد ارزيابی قرار گرفتند. مواد گیاهی مورد 
صورت فاکتوريل هاستفاده در اين پژوهش در آزمايشی ب

تصادفی با چهار تکرار مورد ارزيابی  طرح کاملاادر قالب 
شوری از تنش شامل  های آزمايشگرفتند. فاکتورقرار 

 200، 100، سطح صفر )شاهد( چهارنوع کلريدسديم در 
 آزمايش، مدت دربودند.  گندممول و ارقام میلی 300و 

 برای و شد گرفته نظر در ساعت 14 روشنايی دوره
 از استفاده با مصنوعی و طبیعی روشنايی از نور تنظیم
 روزانه دمای. شد استفاده هابیالت و فلورسانت هایلامپ

 فراهم هاگیاهچه رشد برای 15±3 شبانه و 3±25
 انجام مدت طول در گلخانه نسبی رطوبت. گرديد

 شوری تنش. بود نوسان در درصد 45-55بین  آزمايش
 مولارمیلی 100 میزان به روز هر و تدريجی صورت به

 شوری تیمار در سديم کلرور نمک غلظت. گرديد اعمال
 روزانه طوربه هامحلول الکتريکی هدايت همچنین و

 آغاز شوری تنش اعمال از پس هفته دو. شدمی کنترل
ها برای برگبرداری نمونه زنی،پنجه مرحله از شده

ها برای انجام شد. از بقیه برگتجزيه پروتئوم 
-Morant  روشبه گیری محتوای آب نسبی برگاندازه

Manceau et al. (2004) با  انسیل اسمزیپت و
توسط  شاخص کلروفیل اسمومتر استفاده شد. همچنین

SPAD ( و سطح ويژه برگSLAاز نسبت سطح ) 
 به( گرم) برگ خشک وزن به( مربع مترسانتی) برگ
و ارتفاع بوته با متر و وزن  (Arias, 2007) آمد دست

 خشک بوته توسط آون و ترازو مشخص شدند. 
 

 تجزیه پروتئوم

 9تخراج پروتئین، محلول شماره يک شامل منظور اسبه
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 14و  TCA 100%لیتر لیتر استن، دو میلیمیلی
گرم بافت  5/0مرکاپتواتانول تهیه شد.  -2میکرولیتر 

لیتر از برگی در ازت مايع خرد شده و سپس در دو میلی
د. در مرحله بعد، عصاره محلول شماره يک هموژن گردي

 گرادسانتیدرجه  -20مدت يک ساعت در دمای اولیه به
 طوربهثانیه  30مدت دقیقه به 15قرار داده شد و هر 

کامل ورتکس شد. سپس سانتريفوژ در دمای چهار 
دقیقه  20مدت و به g9000، با دور گرادسانتیدرجه 

لیتر از محلول انجام گرديد. با حذف روشناور، يک میلی
لیتر استون و هفت میلی 10شماره دو )متشکل از  

مرکاپتواتانول( به روی رسوب ريخته شده  -2میکرولیتر 
مدت يک به رديد. پس از اين مرحله نمونهو ورتکس گ

ر گرفته و هر قرا گرادسانتیدرجه  -20ساعت در دمای 
ثانیه )تا يک دقیقه(  30مدت دقیقه يک بار به 15

ورتکس شد. سپس سانتريفوژ در دمای چهار درجه 
مدت پنج دقیقه انجام و به g20000با دور  گرادسانتی

لیتر از محلول شماره میلی 5/1شد؛ که با حذف روشناور، 
دو بر روی رسوب افزوده شده و ورتکس گرديد. اين 
مرحله، دو بار ديگر نیز تکرار شد. در نهايت با حذف 
روشناور، رسوب خشک شد و در بافر لیز حل گرديد. 

ولیتر بافر میکر 400رسوب حاصل از مرحله قبل توسط 
 g Urea، NP-40  0.2ml، Ampholine 4.8لیز )

(pH=3.5-10) 0.2ml ، Polyvinylpyrrolidone-

40 0.5g حل شده و يک ساعت در دمای اتاق )
درجه  25ورتکس گرديد. سپس سانتريفوژ در دمای 

دقیقه انجام  20مدت و به g20000با دور  گرادسانتی
يد، سانتريفوژ با شد؛ با انتقال روشناور به تیوپ جد

میکرولیتر  120مشخصات قبل تکرار شده و در نهايت 
 پروتئین میکروگرم 400 سازیفراهم از روشناور برای

 ,D Quant Kit (Bradford-2 روشکه بر اساس 

های بعد ( مشخص شد، جهت بارگذاری در ژل1976
اول به کار رفت. الکتروفورز بعد اول به روش نوارهای 

IPG (17 انجام شد. برای انجام بعد اول از سانتی )متری
PROTEAN IEF focusing tray (Bio Rad) و 

 PROTEAN IEF cell (Bio Rad) دستگاه 

نوارها انجام شد  1سازیاستفاده شد. سپس متعادل
(Herbert, 1999ژل .) صورت دو تکه دوم بههای بعد

ا تهیه شدند. ابتد 3دارندهو ژل نگه 2کننده)شامل ژل جدا
 Acrylamide forژل جداکننده از ترکیب )

separating gel 8.5ml، separating gel buffer 

(pH=8.8) 6.3ml، distilled water 2ml، 10% 
APS 120µl، TEMED 20µl تهیه گرديد. سپس )

 Acrylamide forدارنده از ترکیب )تهیه ژل نگه

stacking gel 1ml ، stacking gel buffer 

(pH=6.8) 3ml، distilled water 2ml ،10% 
APS 30µl،TEMED  20µl انجام گرفت. در ادامه )

های بعد دوم قرار گرفته و نوارهای بعد اول بر روی ژل
به آنها متصل شدند. در نهايت  %1با  استفاده از آگارز 

آمپر برای هر ژل انجام میلی 35عملیات رانش با جريان 
آبی کوماسی ز محلولآمیزی با استفاده اسپس رنگ شد.

ها جهت تصويربرداری ژل 4بریانجام شد و پس از رنگ
ها با پس از تصويربرداری ژل مورد استفاده قرار گرفتند.

، تجزيه GS-800Bio-Radاستفاده از دستگاه اسکنر 
انجام  PDQuestافزار های پروتئینی با نرمکمی لکه

 که ینیپروتئ نقاط انتخاب برای واريانس تجزيه شد. در
 بودند، داده نشان دارمعنی العملعکس تنش به نسبت
 بین از. گرفت قرار مدنظر %5 داریمعنی احتمال سطح
 تربزرگ آنها IF که نقاطی دار،معنی شدة انتخاب نقاط

 قرار نهايی انتخاب مورد بود، 5/0 از کوچکتر يا و 2 از
 که است واحد از تربزرگ IF دارای اینقطه. گرفتند

 برای. است داده نشان بیان افزايش شوری تنش تتح
 در. شد گرفته 2 از تربزرگ مقدار اين ريسک کاهش
 بیان کاهش دارای واحد از کمتر IFدارای نقاط مقابل،
 کاهش برای هم اينجا در و هستند شوری تنش تحت

پس از  .گرفت قرار مدنظر 5/0 از کمتر مقدار ريسک،

                                                                     
. Equilibration 

. Separating gel 

. Stacking gel  

. Destaining  

http://www.google.com/url?sa=t&rct=j&q=stacking%20gel&source=web&cd=3&sqi=2&ved=0CDgQFjAC&url=http%3A%2F%2Fwww.promega.com%2Fresources%2Farticles%2Fpubhub%2Fenotes%2Fhow-does-the-stacking-gel-increase-resolution-during-sdspage%2F&ei=-YYUT-SfPIPc8gPupoD-Aw&usg=AFQjCNFay3x97SjbQL0N9NCxYdaFBxK2Rg&cad=rja
http://www.google.com/url?sa=t&rct=j&q=destaining&source=web&cd=1&ved=0CCAQFjAA&url=http%3A%2F%2Fwww.thefreedictionary.com%2Fdestaining&ei=apsUT7ShOoPD8QO1k4XHAw&v6u=http%3A%2F%2Fdualstack.ipv6-exp.l.google.com%2Fgen_204%3Fip%3D95.81.105.108%26ts%3D1326750571221379%26auth%3Drbl2qwvcpehtgn7yj6cp5za75thgem5j%26rndm%3D0.4084450552449458&v6s=2&v6t=5464&usg=AFQjCNFnuaT2ZOZrsWTgMJO39xnqdcGlBw&cad=rja
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دار و ییرات بیان معنیهای پروتئینی با تغتعیین لکه
سنجی جرمی دو هضم آنزيمی آنها از دستگاه طیف

( در دانشگاه توشای ايتالیا برای MS/MSای )مرحله
برای  آزمايش اين ها استفاده شد. درشناسايی پروتئین

. شد استفاده MALDI منبع سنجی جرمی ازطیف
 از میکرولیتر يک هانمونه سازیآماده برای بنابراين

 حجم با تريپسین توسط شده هضم پروتئینی هایهنمون
 α-cyna-hydroxy-cinnamic acid از يکسان

 صفحه روی و شدند ترکیب( ماتريکس عنوانهب)
 و پپتیدی تحلیل و تجزيه جهت MALDI مخصوص

 توسط پپتیدها. گرفتند قرار پپتیدی جرمی نگاریانگشت
 به جهتو با سپس. شدند يونیزه نانومتری 337 لیزر اشعه

 در و جدا يکديگر از سیستم در پپتیدها بار به جرم نسبت
در نهايت با . شدند شناسايی Detector توسط نهايت

های حاصل از اسپکترومتری استفاده از داده
سنجی( جرمی و موتور جستجوگر مسکات )طیف

 ,Twymanنظر شناسايی شدند )مورد هایپروتئین

 66 بالای متیازها اپروتئین انتخاب (. مبنای2004
(05/0p< )درصد 10 حداقل اين بر علاوه و بود 

 در هاپروتئین انتخاب در پروتئینی هایتوالی همپوشانی
 .شد گرفته نظر

 
 نتایج و بحث

 ها تجزیه واریانس و مقایسه میانگین

 1نتايج تجزيه واريانس صفات ارزيابی شده در جدول 
قام و سطوح آمده بین اردستهآمده است. طبق نتايج ب

داری تنش از نظر کلیه صفات ارزيابی شده تفاوت معنی
 برای رقم با تنش متقابل اثر ضمن، وجود داشت. در

 .دار بدست آمدصفات تمامی صفات مطالعه شده معنی
علاوه بر آن، کمترين و بیشترين مقدار ضريب تغییرات 

( و سطح ويژه 69/6مربوط به صفات شاخص کلروفیل )
مقايسه میانگین ارقام و  1( بود. در شکل 16/18برگ )

که مشاهده طورسطوح تنش آورده شده است. همان
از لحاظ کلیه صفات مورد  نژادشود میانگین رقم نیکمی

 باشد. می مطالعه بهتر از میانگین رقم پیشتاز
نحوه تغییر مقدار صفات فیزيولوژی و مورفولوژی 

در دو رقم مورد مطالعه تحت تیمارهای مختلف شوری 
نشان  1نژاد )متحمل( و پیشتاز )حساس( در شکل نیک

شود، طور که در شکل مشاهده میداده شده است. همان
در اين آزمايش، سطح ويژه برگ از جمله صفاتی بود که 
تحت تنش شوری افزايش نشان داد و مقدار سطح ويژه 
برگ در رقم پیشتاز تحت سطوح بالاتر تنش شوری 

و مشابه گزارش  (1شکل )نژاد نیکبیشتر از رقم 
Araus et al. (1997) بود. از طرف ديگر، شاخص 

 کلروفیل، پتانسیل اسمزی و محتوای آب نسبی برگ
تحت تنش شوری کاهش نشان دادند و مقدار شاخص 

نژاد کلروفیل و محتوای آب نسبی برگ در رقم نیک
تحت سطوح بالاتر تنش شوری بیشتر از رقم پیشتاز 

که در سطوح بالاتر تنش شوری در رقم ر حالیبود. د
تر از رقم پیشتاز نژاد صفت پتانسیل اسمزی منفینیک
آمده از مقايسه میانگین دستبنابر نتايج به(. 1شکل )بود 

نژاد بهتر از رقم پیشتاز بود. محتوای در مجموع رقم نیک
آب نسبی برگ يکی از مهمترين صفات فیزيولوژيک 

طی  يابد. درتنش شوری کاهش میباشد که تحت می
خورد و در نتیجه هم میب گیاهان بتنش شوری تعادل آ

 ,.Bajjii et alيابد )محتوای آب نسبی برگ کاهش می

دهد که ارقام های متعدد نشان می(. گزارش2001
متحمل به تنش توانايی بالايی در حفظ محتوای آب 

 Martinezنسبی برگ نسبت به ارقام حساس دارند )

et al., 2004 .)،کاهش پتانسیل اسمزی  از طرف ديگر
گردد معمولاا از که منجر به حفظ فشار تورمی برگ می

های های محلول در سلولطريق افزايش و تجمع نمک
 (. Hasegawa et al., 2000گیرد )گیاهی صورت می
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 صفات مطالعه شده ارقام گندم تحت تنش شوری. تجزيه واريانس 1 جدول

 منابع تغییر
 درجه
 آزادی

 میانگین مربعات

 وزن خشک 
 گیاهچه )گرم(

 ارتفاع گیاهچه
 متر()سانتی

 محتوای آب
 نسبی برگ )%(

 پتانسیل اسمزی
 )مگاپاسکال(

 شاخص
 کلروفیل

 سطح ويژه برگ 
 بر گرم( )سانتی متر مربع

 **303.68 **13.05 **0.162 **43.14 **8.12 **0.08 3 تنش
 **411.23 **7.12 **0.065 **35.08 **7.98 **0.05 1 رقم

 **78.14 **5.19 **0.022 **8.14 **5.43 **0.03 3 تنش× رقم 
 8.44 0.91 0.004 3.95 0.94 0.001 24 خطا

 18.16 6.69 7.87 8.90 9.93 15.67  ضريب تغییرات )%(

 .درصد 1و  5دار در سطوح احتمال ترتیب معنیهب :و ** *
 

  

  

  
 

نژاد و پیشتاز تحت تیمارهای مختلف مورفولوژيکی مطالعه شده در دو رقم نیک نحوه تغییر صفات فیزيولوژيکی و. 1شکل 
 تنش شوری
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حت از طرف ديگر، وزن خشک بوته و ارتفاع بوته ت
د کاهشی نشان داد و های مختلف شوری رونغلظت

حت تنژاد نسبت به رقم پیشتاز کاهش کمتری رقم نیک
( نیز کاهش اين 2002) .Sairam et alتنش داشت. 

 اند.صفات را تحت تنش شوری گزارش کرده
 

 پروتئومیکس به روش الکتروفورز دوبعدی

پس از استخراج پروتئین کل برگ از هر دو رقم 
 و رنگ و انجام الکتروفورز دو بعدی پیشتاز و نژادنیک

يی شناساها و آمیزی با آبی کوماسی، کار تجزيه ژل
لکه پروتئینی  94نقاط انجام گرفت. در مجموع 

 ه شد.شناسايی و برچسب زد افزارنرمتکرارپذير توسط 
 افزارنرمی اين نقاط تکراردار که توسط درصد حجم

از  ند.کمی شده بودند، مورد تجزيه واريانس قرار گرفت
شده، تعداد پروتئین لکه پروتئینی شناسايی 94

 ونژاد شوری در هر دو رقم نیکدهنده به تنش پاسخ
 لکه 15 لکه پروتئینی بود که از اين تعداد 25پیشتاز، 

ر دقط پروتئینی بین دو رقم مشترك بودند و پنج لکه ف
ر دنها نژاد تغییر بیان داشت و پنج لکه هم ترقم نیک

. ادندددار نشان تحت تنش تغییر بیان معنی رقم پیشتاز
ر دتاز نژاد و پیشرقم نیکتصوير ژل مرجع مربوط به دو 

 نشان داده شده است.  3و  2 هایشکل
توان اظهار داشت که در بر اساس نتايج می

های دارای افزايش بیان رقم متحمل گندم تعداد پروتئین
در شرايط تنش شوری نسبت به رقم حساس بیشتر بود 

(. افزايش بیان اکثر 5و  4 هایشکل ،3 و 2 های)جدول
نژاد نسبت به رقم دار در رقم نیکعنیهای مپروتئین

کردن حساس بیانگر اين است که اين رقم با بیشتر بیان
العمل های مختلف تحت تنش شوری عکسپروتئین

بهتری نسبت به رقم حساس جهت حفظ رشد خود 
 Hosseiniداشته است که اين نتايج مشابه نتايج 

Salekdeh et al. (2002) باشد.می 
پروتئین دارای  25ن آزمايش در مجموع در اي

دار بین شرايط شاهد و تنش با استفاده از تغییرات معنی

مورد شناسايی قرار  MALDI TOF/TOF MSروش 
های (. جايگاه پروتئین3و  2 هایگرفت )جدول

شده در ژل الکتروفورز دوبعدی و روند تغییرات شناسايی
نشان  3و  2 هایهای مختلف در شکلآنها تحت تنش

 اند.اده شدهد
 

های دو دهنده در برگهای پاسخبندی پروتئینطبقه

 رقم گندم

 لکه پروتئینی که مشخصات آنها در 15در مجموع 
 طور مشترك بیننشان داده شده است به  2جدول 

دو رقم متحمل و حساس شناسايی شد که تحت 
ر دطورکه تنش شوری تغییر بیان نشان دادند. همان

شده است بر طبق عملکرد اين نشان داده  6شکل 
 روش ها در داخل سلول و براساسپروتئین

Berardini et al. (2004) ها گروهبندی پروتئین
های مشترك انجام شد و بیشترين درصد پروتئین

، چرخه (%46اکسیدانی )آنتی بترتیب مربوط به فعالیت
تون (، انتقال پرو%13(، واکنش نوری )%27کالوين )

 ( بودند.%7شاتلینگ ) ( و سیستم7%)
قم رعلاوه بر آن پنج لکه پروتئینی تنها در 

متحمل و پنج لکه پروتئینی ديگر تنها در رقم 
 رد غیرمشترك لکه پنج حساس تظاهر داشتند که، از

-آنتی فعالیت در پروتئینی لکه دو نژادنیک رقم

 لوين،کا چرخه در هالکه ساير و بوده دخیل اکسیدانی
 از و داشتند فعالیت نشاسته یوسنتزب و نوری واکنش

 سه پیشتاز رقم در غیرمشترك پروتئینی لکه پنج بین
 در هاکهل ديگر و اکسیدانیآنتی فعالیت در پروتئینی لکه

 رگیرد پروتئین ساختار پايداری و فتوسنتز نوری واکنش
 .بودند

های منحصر به فرد در بنابراين بیشتر پروتئین
بودند که با توجه  1زداسم هایپروتئینارقام مربوط به 

به افزايش آنها در رقم متحمل و کاهش آنها در رقم 

                                                                     
. Detoxifying proteins 
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های تحمل ارقام بدست آمدند. حساس يکی از مکانیسم
بر اساس الگوی بیان پروتئین ها در شرايط در مجموع 

گروه  چهارتوان بدون تنش و همچنین تنش شوری می
-پروتئین -الف )حالت( بیان پروتئین را مشاهده کرد:

بیان  افزايشهايی که در هر دو رقم حساس و متحمل 
 (.1 پروتئین شماره نشان دادند )مانند

و رقم حساس هايی که در هر دپروتئین -الف
 رهماشپروتئین  و متحمل کاهش بیان نشان دادند )مانند

1.)  
و در رقم  متحمل افزايشپروتئین هايی که در رقم  -ب

ئین پروتان دادند )مانند از خود نش کاهش بیانحساس 
 (.5شماره 

رقم متحمل  فقط درهايی که پروتئین -ج
 هايیپروتئین -د (.Bپروتئین با کد )مانند  تظاهر داشتند

 با ینپروتئ مانند) داشتند تظاهر حساس رقم در فقط که
 (.Gکد 

 
 ر برابر تنش اکسایشیدفاع د

 ،ROS های فعال اکسیژن ياگونه منبع اولیه
ها اين مولکولباشند که کلروپلاست و میتوکندری می

ها و توسط اکسیدکردن نوکلئیک اسیدها، پروتئین
 با اين وجود،د. نشوها منجر به آسیب سلول میچربی

های مولکولی که در در حفاظت پیام ROSغلظت پايین 
ند، نقش مؤثرهای غیرزيستی و زيستی نشپاسخ به ت

(. Petrov & Van Breusegem, 2012دارند )
 1سازیو پاك ROSتعادل بین تولید بنابراين، 

تواند توسط اشکال مختلف تنش می هااکسیدانآنتی
 (.Gill & Tuteja, 2010) مختل شود

Glyoxalase I زدايی در سم
methylglyoxyl  اين نقش دارد و افزايش بیان

پروتئین در طی تنش غیرزيستی در گیاهان نشان داده 
 .Ford et al(. Yadav et al., 2005شده است )

                                                                     
. Scavenging 

)لکه  گزارش کردند که میزان اين پروتئین (2011)
در ارقام متحمل افزايش يافته است و  (7مشترك شماره 

در ارقام حساس گندم به تنش مقدار اين پروتئین 
 کاهش نشان داده است. 

زدای وابسته های سمآنزيم GSTsلحاظ عمل،  از
هستند که گلوتاتیون را با محصولات  1به گلوتاتیون

های محیطی مانند طبیعی مختلف و توکسین
 .کنندمیها درآمیخته کشعلف

ها شده به واکوئلهای درآمیختهسپس گلوتاتیون
های بعدی که شامل سولفور است، برای متابولیسم

(. همچنین Edwards et al., 2000) يابندانتقال می
در ( 5)لکه مشترك شماره  2میزان گلوتاتیون ترانسفراز

طی تنش در ارقام متحمل جهت مقابله با تنش افزايش 
رسد که نظر میيابد و بهو در ارقام حساس کاهش می

 توانند فعالیتاين آنزيم همراه با مالات دهیدوژناز می
 ,.Kausar et alدهند )را بهتر انجام   ROSسازیپاك

(. افزايش میزان گلوتاتیون ترانسفراز در طی تنش 2013
-می ROSکمبود آب در جهت خنثی کردن تأثیر سوء 

 .(Dhindsa, 1991باشد )
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که در  ادنژنیکقم رايین( پکال بالا( و ژل مرجع )شکل الگوی الکتروفورز دوبعدی در تیمارهای مختلف تنش شوری )اش .2شکل 
 ست.شخص شده امنگلیسی اهای غیر مشترك با حروف های پروتئینی مشترك پاسخ دهنده به تنش شوری با شماره و لکهآن لکه
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که در آن  پیشتازرقم ( پايین شکل) مرجع ژل و( بالا اشکال) شوری تنش مختلف تیمارهای در دوبعدی الکتروفورز الگوی .3شکل 
 های غیر مشترك با حروف انگلیسی مشخص شده است.دهنده به تنش شوری با شماره و لکههای پروتئینی مشترك پاسخلکه
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 ریم تحت تنش شودار در ارقام گندهای معنیشده از کل لکهلکه پروتئینی مشترك شناخته 15. مشخصات 2جدول 
روندکلی بیان 

در رقم 
 اسحس

General 
trend of 

Expression 
in Pishtaz 

روند کلی 
بیان در رقم 

 متحمل
General 

trend 
Expression 

in 
Niknejhad 

Accession 
number 

 اسم پروتئین
name of protein 

 تئوری
Theoretical 

 تجربی
Experimental 

درصد 
 همپوشانی

Overlap% 

 امتیاز
Score 

شماره 
 لکه

Spot 
number 

 ردی پروتئینگروه عملک
Functional group of 

protein pI MW pI MW 

Increased 
less 

Further 
increase gi|525291 ATP synthase beta 

subunit 5.56 59.33 4.71 68.02 113 16 1 انتقال پروتون 
 Proton transfer 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|473912215 

Glyceraldehyde-3-
phosphate 

dehydrogenase B, 
chloroplastic 

6.03 47.33 6.43 67.14 127 23 2 
 چرخه کالوين

 Calvin cycle 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|1173347 

Sedoheptulose-1,7-
bisphosphatase, 

chloroplastic 
6.04 42.55 6.03 66.92 135 21 3 

 چرخه کالوين
 Calvin cycle 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|223018643 chloroplast fructose-

bisphosphate aldolase 5.90 42.21 5.31 66.84 147 26 4 چرخه کالوين 
 Calvin cycle 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|474023258 Glutathione S-

transferase DHAR2 8.30 45.26 4.62 42.87 252 32 5  اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|475577109 Malate dehydrogenase 

1, mitochondrial 5.26 34.93 5.80 42.63 290 21 6  سیستم شاتلینگ 
Shuttling system 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|7619802 putative glyoxalase I 5.39 31.83 5.16 42.41 115 13 7 اکسیدانیتیدفاع آن 

antioxidant defense 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|131394 

Oxygen-evolving 
enhancer protein 2, 

(OEE2) chloroplastic 
8.84 27.42 4.54 39.50 119 20 8 

واکنش نوری  
 photoreactionفتوسنتز

of photosynthesis 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|131394 

Oxygen-evolving 
enhancer protein 2, 

(OEE2) chloroplastic 
8.84 27.42 6.12 35.64 119 20 9 

واکنش نوری 
 photoreactionفتوسنتز

of photosynthesis 
Down-

regulated 
Up-

regulated gi|15808779 ascorbate peroxidase 5.00 27.96 5.20 34.87 97 21 10 اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|2499477 2-Cys peroxiredoxin 

BAS1, chloroplastic 5.40 23.39 5.75 33.21 124 17 11 اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 

Increased 
less 

Further 
increase gi|3273753 Copper/Zinc 

superoxide dismutase 6.28 22.20 4.55 33.05 264 38 12 اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|2499477 2-Cys peroxiredoxin 

BAS1, chloroplastic 5.40 23.39 5.95 31.24 124 17 13 اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 

Down-
regulated 

Up-
regulated gi|4038719 

ribulose-1,5-
bisphosphate 

carboxylase/oxygenase 
small subunit 

 چرخه کالوين 14 25 128 26.05 5.70 18.80 8.83
 Calvin cycle 

Increased 
less 

Further 
increase gi|1572627 Cu/Zn superoxide 

dismutase 5.30 20.35 4.45 23.16 260 37 15 اکسیدانیدفاع آنتی 
antioxidant defense 
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 نژاد و پنج لکه غیر مشترك در رقم پیشتاز گندم تحت تنش شوریمشخصات پنج لکه غیر مشترك در رقم نیک .3جدول 

روندکلی بیان در 
 قم حساسر

General trend 
of  Expression 

in Pishtaz 

روند کلی 
بیان در رقم 

 متحمل
General 

trend 
Expression 

in 
Niknejhad 

Accession 
number 

 اسم پروتئین
name of protein 

 تئوری
Theoretical 

 تجربی
Experimental 

درصد 
 همپوشانی

Overlap% 

 امتیاز
Score 

شماره 
 لکه

Spot 
number 

ه عملکردی گرو
 پروتئین

Functional group 
of protein 

Pi MW pI MW 

- Up-
regulated gi|167096 

ribulose 1,5-
bisphosphate 

carboxylase activase 
isoform 

8.62 47.34 4.35 44.91 241 31 A 
 چرخه کالوين

 Calvin cycle 

- Up-
regulated gi|357117071 

photosystem II 
stability/assembly 
factor HCF136, 

chloroplastic-like 
5.40 37.01 6.62 42.53 279 20 B 

واکنش نوری 
 فتوسنتز

photoreaction of 
photosynthesis 

- Up-
regulated gi|21322655 

adenosine 
diphosphate glucose 

pyrophosphatase 

5.68 21.97 4.42 31.52 
104 12 C 

 بیوسنتز نشاسته 
Strach 

biosynthesis 

- Up-
regulated gi|116346 Acidic endochitinase 5.60 27.90 6.58 24.35 108 19 D 

 اکسیدانیدفاع آنتی
antioxidant 

defense 

- Up-
regulated gi|473787383 Type 2 

peroxiredoxin 5.37 17.00 6.03 22.91 123 15 E 
 اکسیدانیدفاع آنتی

antioxidant 
defense 

Down-
regulated - gi|254211611 70kDa heat shock 

protein  4.90 73.72 4.98 68.84 86 20 F 

پروتئین شوك  
 حرارتی

Heat shock 
protein 

Down-
regulated - gi|38679331 Harpin binding 

protein 1 10.20 29.50 6.59 33.51 113 16 G 
 اکسیدانیدفاع آنتی

antioxidant 
defense 

Down-
regulated - gi|131394 

Oxygen-evolving 
enhancer protein 2, 

chloroplastic 
8.84 27.42 5.38 30.80 119 20 H 

واکنش نوری 
 فتوسنتز

photoreaction of 
photosynthesis 

Down-
regulated - gi|38679331 Harpin binding 

protein 1 10.20 29.50 4.81 28.63 136 25 I 
 اکسیدانیدفاع آنتی

antioxidant 
defense 

Down-
regulated - gi|1572627 Cu/Zn superoxide 

dismutase 5.30 20.35 5.06 25.67 260 37 J 
 اکسیدانیدفاع آنتی

antioxidant 
defense 

 
1. Glutathione-dependent detoxifying enzymes 

2. Glutathione transferase 
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 وریتلف تنش شارهای مخنژاد و پیشتاز تحت تیمهای پروتئینی مشترك بین دو رقم نیکنحوه تغییر مقدار لکه .4شکل 
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 ش شوریهای مختلف تننژاد و پیشتاز تحت غلظتهای پروتئینی غیرمشترك در دو رقم نیکنحوه تغییر مقدار لکه .5شکل 

 

 
 دهنده به تنش شوری در دو رقم متحمل و حساس گندمهای مشترك پاسخبندی عملکردی پروتئین. گروه6شکل 

 

 
 

 

 
 

 

 

 copper/zincدر رقم پیشتاز(  Iو لکه پروتئینی با کد  15و  12های )لکه مشترك شماره حضور پروتئین
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superoxide dismutase  و  13، 11و )لکه شماره
 type 2 peroxiredoxinرقم پیشتاز(  در Eلکه 

دلالت بر القائ تنش اکسايشی به همراه تنش شوری 
پروتئین  (.3و  2 های، شکل3و  2 هایاست )جدول
( در SOD) superoxide dismutaseهای گروه  

محسوب می  ROSواقع اولین خط دفاعی در برابر 
پراکسید  هایمولکولشوند که سوپر اکسید را به 

. در کنندمین که سمیت کمتری دارند تبديل هیدروژ
پذيرنده  عنوانهبکربن کافی اکسیدعدم وجود دی

ها از غشا فتوسنتزی به نهايی الکترون، الکترون
های اکسیژن از طريق واکنش سمت مولکول

Mehler های سوپر اکسید را جاری شده و يون
(. در پاسخ به Cakmak, 2005آورند )می وجودهب

کلروپلاستی  Cu-Zn SODی، فراوانی تنش شور
در رقم حساس )پیشتاز(  15لکه پروتئینی شماره 

افزايش بیان کمتری داشت اماّ افزايش بیان در رقم 
نژاد بیشتر از رقم حساس بود. همسو با متحمل نیک

در رقم متحمل برنج و  SODاين نتايج،  تجمع 
کاهش فراوانی آن در رقم حساس در پاسخ به تنش 

 ,Komatsu &Tanakaگزارش شده است ) شوری

های تحت (. کمتر بودن اين پروتئین در برگ2004
های بیانگر سطح بالای تولید راديکال تنش پیشتاز

باشد. های اين رقم میهیدروکسیل در کلروپلاست
عبارت ديگر، در شرايط تنش شوری که میزان به

 يابد، تعادل بین تولید و حذفافزايش می ROSتولید 
آن میزان اثر تنش اکسايشی و همچنین میزان 

 ,.Sun et alحساسیت نسبت به آن را می رساند )

 peroxiredoxinهای (. از طرف ديگر، پروتئین2006
شوند و در  ها بیان میصورت گسترده در بافتهب

می ها و سیتوسول يافت زومها، پراکسیمیتوکندری
ها بیانگر آن است که شوند. مکان سلولی اين پروتئین

های سلولی اکسیدانی در اندامکنقش بسیار مهم آنتی
کنند. اين هستند، ايفا می ROSکه منبع اصلی 

اکسیدانی، در کنترل ها علاوه بر فعالیت آنتیپروتئین

اين  Nانتهای انتقال سیگنال هم فعال هستند. 
باشد، به اسید پروتئین که حاوی سیستئین می

واکنش  ده شده که اين خود پلی برایسولفنیک اکسی
توان گفت بر اثر است. در واقع میبا پراکسیدها 

 copper/zinc superoxideفعالیت آنزيم 

dismutase  تبديلROS  2بهO2H  انجام شده و
را  2O2Hمولکول   peroxiredoxin 2typeآنزيم 

در بسیاری از مطالعات پروتئین  و کنداحیا می
peroxiredoxin دهنده به عنوان پروتئین پاسخهب

 ,.Hashimoto et alتنش مطرح شده است )

اين پروتئین در رقم بیشتر و فعالتر حضور  (.2009
نقش اين پروتئین را در تحمل تنش نژاد متحمل نیک

از طرف ديگر،  دو آنزيم کاتالاز دهد. شوری نشان می
( از 10و آسکوربات پراکسیداز )لکه مشترك شماره 

ها هستند که باعث شکسته اکسیدانن آنتیمهمتري
 شوندبه آب و مولکول اکسیژن می 2O2Hشدن 

(Yong et al., 2008 در کلروپلاست، آسکوربات .)
تولیدشده را از طريق چرخه  2O2Hپراکسیداز 

 ,Asadaکند )زدايی میگلوتاتیون سم-آسکوربات

های غیرزيستی (. غلظت اين آنزيم تحت تنش1992
جمله تنش شوری و در ارقام متحمل مختلف از 
 (.Tewari et al., 2013يابد )افزايش می

 
 فتوسنتز و متابولیسم کربن

در مجموعه  تجزيه شیمیايی آب در اثر نیروی تابشی
 OEC( )Oxygen-evolvingاکسیژن )درگیر 

complexو پروتئین با کد  9، 8شماره  ( )پروتئین
H )مرکز واکنش فتوسیستمII شود )انجام میHeide 

et al., 2004.)  زيرواحد فرعی کمپلکسPSII 
هايی هستند که در سیستم فتوسنتزی نقش پروتئین

و  شوندمیشناخته  OECهای دارند و بعنوان پروتئین
 Ifuku etنقش دارند ) PSIIدر پايداری کمپلکس 

al., 2008ها باعث زيان ( و اختلال در اين پروتئین
 & Takahashiشود )می IIیستمنوری به فتوس
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Murata, 2008.) يا  بنابراين با توجه به کاهش بیان
 پیشتاز(، ها در رقم حساساين پروتئین عدم بیان

شده و در  IIباعث اختلال در فعالیت فتوسیستم
يابد. در حالی نهايت کارايی واکنش نوری کاهش می

افزايش ها اين پروتئین نژادنیک که در رقم متحمل
دهد که تنش شوری اين نتايج نشان می. بیان داشتند

يکی از اجزای مهم ماشین فتوسنتز، يعنی چرخش 
شدت تحت هرا ب IIاکسیژن و کمپلکس فتوسیستم

ها و رو، در پیری برگتأثیر قرار داده است و از اين
احتمالاا مرگ تدريجی سلولی مشارکت خواهد داشت. 

 Komatsu & Tanaka  (2004)براساس گزارش 
های برنج تحت تنش جزيه پروتئوم غلاف برگدر ت

ها شوری کلرور سديم، فراوانی اين گروه از پروتئین
در پاسخ به تنش شوری افزايش يافته است که بیانگر 

 برابر تنش است. ازها در نقش حفاظتی اين پروتئین
 پروتئین يک که HCF136 پروتئین ديگر، طرف

 لکسکمپ پايداری و ساخت تعمیر، برای اساسی
 در و( Plucken et al., 2002) باشدمی II فتوسیستم

 آن بیان کاهش تنش تحت گندم پروتئوم تجزيه
 اين در ،(Ford et al., 2011) است شده گزارش
( Bپروتئینی با کد  لکه) نژادنیک رقم در نیز آزمايش
 (.5و شکل  3 جدول) داد نشان بیان افزايش

 روبیسکو يک آنزيم کلیدی برای تثبیت
اکسیدکربن در فتوسنتز است که از چندين دی

 Catalytic large) زيرواحد بزرگ کاتالیزکننده

subunits) کنندهو چند زيرواحد کوچک تنظیم 

(Regulative small subunits)  لکه پروتئینی(
 Spreitzerتشکیل شده است )( 14مشترك شماره 

& Salvucci, 2002 .) شماره  لکهدر اين آزمايش
افزايش بیان و در رقم پیشتاز  نژادرقم نیک در 14

 .Ye et al (.4و شکل  2کاهش بیان نشان داد )جدول 
ساعته  72گزارش کردند که بعد از تنش  (2013)

های گندم در برگروبیسکو میزان گلیکول اتیلنپلی
افزايش نشان داد و آنها اظهار کردند که اين افزايش 

کند میکمک مزی اسو تغییر، گندم را در طی تنش 

-اکسیدکربن و کارايی مادهکه با افزايش استفاده دی

 Wan & Liuسازی فتوسنتر بر تنش غلبه کند. 
نیز مشابه اين نتايج  Naghavi (2014)و  (2008)

 های برنجگیاهچه در برگترتیب هبافزايش اين آنزيم را 
گزارش  و خشکی تحت تنش پراکسیدهیدروژن و گندم
ديگر، گزارش شده است که  از طرف. کردند

های مرتبط با فتوسنتز مانند پروتئین اتصال پروتئین
در رقم  A)لکه روبیسکو اکتیواز  و يافته به روبیسکو

در رقم حساس متحمل با افزايش بیان تحت تنش( 
 ,.Kausar et alجو کاهش بیان نشان دادند )

در نتیجه افزايش بیان پروتئین روبیسکو (. 2013
منجر به افزايش  در اين فرآيند در رقم متحملاکتیواز 

 گردد.کارايی چرخه کالوين و افزايش تولید قند می
 هایواکنش روبیسکو هایپروتئین وظیفه، لحاظ از
 کالوين چرخه در که( کربوکسیلاسیون) کربن تثبیت

. کنندمی کاتالیز را شودمی انجام فتوسنتزکننده گیاهان
های مختلفی و پروتئینها در چرخه کالوين آنزيم

 فسفات فعالیت دارند که يکی از آنها گلیسرآلدهید
 در کلیدی باشد که نقشمی( GAPDH) دهیدروژناز

-3-گلیسرآلدهید به فسفات -3 گلیسرات کاهش
 تنها فسفات -3-گلیسرآلدهید. دارد عهده بر فسفات

 مادهپیش عنوانهب و نیست فتوسنتزی محصول يک
 ,.Ye et al) کندمی عمل مه فسفات -5 ريبولوز

2013 .)GAPDH B (پروتئینی مشترك شماره لکه 
 شده گزارش و شناسايیYang (2008 ) توسط( 2

 کارايی روی نوری، واکنش در پروتئین اين که است
 تجمع موجب و گذاردمی تأثیر کالوين چرخه

 شودمی گیاهی محصولات و فتوسنتزی محصولات
(Pillai et al., 2002 .)Fructose-1,6-

bisphosphatase که fructose-1,6-

diphosphate به را fructose-6-phosphate 
 کالوين چرخه در مهمی تنظیمی نقش کند،می کاتالیز

 کندمی بازی فتوسنتزی هایمیانجی انتقال و
(Kiddle et al., 1999 .)کالوين، چرخه در 

transketolase کاتالیز glycerate 3-phosphate 
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-xylose-5 به را fructose-6-phosphate و

phosphate و erythrose-4-phosphate همچنین و 
glycerate 3-phosphate و sedoheptulose 7-

phosphate به را xylose-5-phosphate و 
erythrose-4-phosphate دهدمی انجام (Ye et 

al., 2013 .)Wang et al. (2008) که داشتند اظهار 
 شوری تنش تحت گندم هایريشه در GAPDH بیان

 است داده نشان بیان افزايش NaCl با شده اعمال
 بیان گیاهان دوباره آبیاری از بعد کهدرحالی

transkrtolase و fructose-1,6-biphosphatase 

B طوربه بیان کاهش اين. است يافته کاهش 
 کاهش را فسفات-3 گلیسرات تبديل نسبت داریمعنی

 GAPDH خاص بیان به منجر ستا ممکن و دهدمی

B بیان کاهش. شود transketolase کارايی تواندمی 
 کاهش  را فتوسنتزی کامل مسیرهای و کالوين چرخه
  (.Ye et al., 2013) دهد

 دوباره RuBP هایمولکول سوم فاز يا مرحله در
 شروع ابتدا از کالوين چرخه و شوندمی ساخته

 آنزيمی هایواکنش يکسری توسط احیاء فاز. شودمی
 تبديل RuBP به را فسفات تريوز که شودمی شناخته

 & Heldt, 1997; Macdonald) کندمی

Buchanan, 1997 .)يا واسطه هایآنزيم از برخی 
-sedoheptulose-1,7  شامل فاز اين در میانجی

biphosphate ( 3لکه پروتئینی مشترك شماره )و 
fructose 1,6-biphosphate aldolase (لکه 

 دو اين. شدند شناسايی آزمايش اين در (4شماره 
 در که کنندمی کاتالیز را واکنشی همديگر با آنزيم

 ribulose-5-phosphate تشکیل آن نتیجه نهايت
 فسفريله ribulose-5-phosphate سپس. باشدمی

 شدن فسفريله اين که دهد تشکیل را RuBP و شده
 مطالعه در که شودیم انجام فسفوريبولوکیناز توسط
 به RuBP چرخه تکمیل برای. شد شناسايی حاضر
 و شده استفاده RuBisCo توسط هدف، ماده عنوان
 انجام است، کربن تثبیت همان که اول فاز دوباره

 در شده تولید هایتريوزفسفات از بعضی. شودمی
 استفاده نشاسته و قند بیوسنتز برای کالوين چرخه

 (.Tamoi et al., 2005) شوندمی
 

 انتقال پروتون

که شامل ها از نظر نوع عمل گروه ديگر از پروتئین
 بتای دهنده زيرواحدنشان و 1لکه پروتئینی مشترك 

ATP synthase complex مربوط به باشد، می
. اجزای استهای دخیل در انتقال پروتون پروتئین

در  ATP synthase کمپلکسزيرواحد مختلف 
 اندشناسايی شده برخی گیاهان مطالعه پروتئوم

(Albertin et al., 2009 از نظر ساختاری .)ATP 
 0CFو  1CFسنتاز کلروپلاستی دارای دو جزء اصلی 

پنج  با 1کمپلکس آنزيمیيک  1CF باشد که،می
(، گاما، دلتا و اپسیلون 1شماره  زيرواحد آلفا، بتا )لکه

 cو  a ،bدارای سه زيرواحد  0CFکه است درحالی
(. von Ballmoos & Dimroth, 2007باشد )می

، که يک است βزيرواحد  1CFی يکی از زيرواحدها
catalytic and ADP-binding unit وباشد می 

نقش مهمی در متابولیسم انرژی بواسطه تبديل 
ADP  بهATP درون  درصورت وجود شیب پروتون
(. وظیفه  et al.,Ye 2013دارد ) 2غشايی

تولید  سنتاز کلروپلاستی ATPصلی فیزيولوژيکی ا
ATP  ازADP  در حضور شیب پروتون از طريق

 & von Ballmoosباشد )غشای تیلاکوئید می

Dimroth, 2007هايی (. افزايش سطح بیان پروتئین
سنتاز بر نقش غیر مستقیم آن در جهت ATPنظیر 

همئوستازی يون تحت تنش )مخصوصاا تنش شوری( 
 ATPفزايش سطوح کند، زيرا ادلالت می

برای ايجاد شیب  ATPases-+Hکننده تحريک

                                                                     
. Enzyme complex 

. Transmembrane 
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 H/+Na+ 1پورترهایباشد و اين عمل آنتیپروتون می
به واکوئل و  Cl-و  Na+های را برای انتقال يون

 (.Gao et al., 2011کند )تونوپلاست تحريک می
در اين راستا، افزايش بیان لکه پروتئینی مشترك 

اندهنده نقش مهم پروتئین در هر دو رقم نش 1شماره 
ATPدر همئوستازی سلولی دارد که با توجه به  سنتاز

افزايش بیشتر مقدار اين پروتئین در رقم متحمل 
نژاد نشاندهنده سازگاری مطلوبتر اين رقم با نیک

شرايط تنش اکسیداتیو حاصل از تنش شوری است 
  (. 4و شکل  2)جدول 

 
 سیستم شاتلینگ مالات/اگزالواستات

های گوناگونی از های گیاهی ايزوفرمر سلولد
MDHs  ( 6)مالات دهیدروژناز( )لکه مشترك شماره

شناسايی شده است که تفاوت آنها در کوآنزيم 
اختصاصی، مکان زيرسلولی و عمل بیولوژيکی 

 ;Minarik et al., 2002 & Ma, 2004باشد )می
Ding در گیاهان پنج گروه مختلف .)MDH  وجود

-chloroplast NADPعبارتند از: دارد که 

dependent MDH ،mitochondrial NAD-

dependent MDH ،microbody NAD-

dependent MDH ،chloroplast NAD-

dependent MDH  وcytosolic NAD-

dependent MDH  (Ding & Ma, 2004 .)
تبديل داخلی اگزالواستات و  MDHsکلی  طوربه

کوآنزيم  مالات را با استفاده از سیستم
NAD/NADP کنند )کاتالیز میMinarik et al., 

مالات دهیدروژناز يک آنزيم مهم متابولیسم  (.2002
اگزالواستات و مالات را  2باشد که تبديلسلولی می
(. مقدار اين Musrati et al., 1998کند )کاتالیز می

آنزيم در شرايط تنش برای فراهم کردن انرژی 
تنش نیاز دارد، افزايش مضاعفی که گیاه در طی 

                                                                     
. Antiporters 

. Conversion 

که در طورهمان(. Guicherd et al., 1997يابد )می
افزايش سطح آنزيم اين آزمايش نیز مشاهده شد، 

مالات دهیدروژناز در طی تنش در ارقام متحمل 
در رقم  6)مانند افزايش مقدار لکه پروتئینی شماره 

دهنده نقش اين آنزيم برای سازگاری نشاننژاد( نیک
که در ارقام حساس سطح ، درحالیباشدمی با تنش

اين آنزيم تحت تنش کاهش نشان داده است )مانند 
در رقم پیشتاز(  6کاهش مقدار لکه پروتئینی شماره 

 ( که اين نتايج مشابه نتايج4و شکل  2)جدول 
Guicherd et al. (1997 )و Kausar et al. 

 باشد. می (2013)
 

 هاسایر پروتئین

 ,Ali & Komatsu) حرارتیهای شوك نتولید پروتئی

 ,.Gelhaye et alو پراکسی ردوکسین ) (2006

همچنین و  دفعالیت آنتی اکسیدانی دارکه  (2005
های آن مادهاز طريق تجزيه پیش RuBisCOتجزيه 

 تجزيه پروتئوم تحت در بسیاری از مطالعات
 & Samaj) اظهار شده استهای غیرزيستی تنش

Thelen, 2007لکه  حرارتیهای شوك روتئین(. پ(F 

و  3در رقم حساس پیشتاز با کاهش بیان )جدول 
های مولکولی بوده و باعث در زمرة چاپرون ((5شکل 

هايی که خوردگی دوباره پروتئینپايداری و بهبود پیچ
اند های گوناگون باز و تجزيه شدهدر طی تنش

کننده در حفاظت گیاه علیه نقش تعیین وگردد می
ها به شکل طبیعی نش برای برگرداندن پروتئینت

سلول برعهده دارند  اولیه آنها و در نتیجه همئوستازی
(Wang et al., 2004اين پروتئین .) مسئول ها

ی ، پايدار5ترامکانی، 4آنها بازسازی، 3پیچش پروتئین
باشند و همچنین به پیچش ها و غشاءها میپروتئین

کنند. يط تنش کمک میها تحت شرادوباره پروتئین

                                                                     
3. Folding 

4. Assembly 

5. Translocation 
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پپتیدهای ها اغلب درگیر پیچش پلیاين پروتئین
های مجدد سنتز شده و انتقال يا وارد کردن پروتئین

 ,.Wang et alباشند )مورد نیاز برای سنتز آنها می

در طی  حرارتی(. القای زياد پروتئین شوك 2004
گزارش شده  Han et al. (2009)تنش گرما توسط 

را  حرارتیپروتئین شوك  Cui et al. (2005)است. 
در تحمل  مؤثرهای مهم و به عنوان يکی از پروتئین

 Naghavi)به تنش سرما عنوان کردند. در عین حال 

کاهش بیان اين پروتئین را در رقم حساس  2014)
از طرف ديگر  گندم تحت تنش خشکی گزارش کرد.

در مطالعه  Heat shock cognate 70KDa تئینپرو
تئوم ارقام جو تحت تنش در رقم متحمل افزايش و پرو

در رقم حساس کاهش نشان داد که با توجه به نقش 
دهنده نقش آنها در تحمل تواند نشانها میاين پروتئین

  .(Kausar et al., 2013) به تنش باشد

ای مهم در گیاهان ساکاريد ذخیرهنشاسته يک پلی
يندهای شود که منبع انرژی برای فرآمحسوب می

(. در Kruger, 1997باشد )متابولیکی مختلف می
فسفات گلوکز آدنوزين بی: سنتز نشاسته سه آنزيم

(، نشاسته سنتاز و آنزيم 1AGPase) ازپیروفسفات
 ,Guan & Keelingفعالیت دارند ) 2منشعب کننده

ها آزمايش تنها يکی از اين آنزيماين (. در 1998
( نژاددر رقم نیک Cکد لکه پروتئینی با شناسايی شد )

واکنش تشکیل  AGPaseبود.  AGPaseکه 
ADP-glucose  و پیروفسفات غیرآلی را ازATP  و

glucose-1-phosphate کند. محصول کاتالیز می
باشد می ADP-glucoseنهايی اين واکنش که 

 et al.,Tetlow برای سنتز نشاسته است ) 3مادهپیش

-ADPز را از گلوک ،سپس نشاسته سنتاز (.2003

glucose  به انتهای غیر کاهنده زنجیره پذيرای در

                                                                     
. ADP-glucose pyrophosphorylase 

. Branching enzyme 

. Precursor 

دهد و باعث طويل شدن زنجیره حال رشد انتقال می
-در مرحله سوم آنزيم انشعاب شود.می α-1,4گلوکان 

طويل شده را جدا  α-1,4دهنده نشاسته زنجیره گلوکان 
کرده و همزمان آن را به يک زنجیره گیرنده برای 

 & Guanدهد )انتقال می α-1,6 تشکیل لینکاژ

Keeling, 1998 همچنین اظهار شده است که .)
AGPase بیوسنتز است  4کننده نسبتيک آنزيم محدود

( و دو زيرواحد l-AGPaseکه شامل دو زيرواحد بزرگ )
باشد که زيرواحدهای کوچک ( میs-AGPaseکوچک )

برعهده دارند و نقش کلیدی در  catalyticآن نقش 
 Ye(. Kim et al., 2002کنند )شاسته اجرا میسنتز ن

et al. (2013)  گزارش کردند که در طی تنش
 AGPaseگلیکول، فعالیت آنزيم اتیلنشده با پلیاعمال

رسد که در طی تنش نظر میهيابد و بکاهش می
بیوسنتری در جهت افزايش کارايی  یهامحدوديت

 شود.فتوسنتزی برداشته می
نژاد از نظر صفات قم نیکدر اين آزمايش ر

العمل مورفولوژی و فیزيولوژی تحت تنش شوری عکس
ن تری نسبت به رقم پیشتاز نشان داد. همچنیمناسب

ای هینوتئاين رقم، افزايش بیان بیشتری در ارتباط با پر
 غلبمؤثر در پاسخ به تنش شوری نشان داد. در ضمن ا

 دانیاکسینتیشده، در فرايند دفاع آيیهای شناساپروتئین
اين  زا،و چرخه کالوين حضور داشتند و در شرايط تنش

مسیرهای متابولیکی در رقم متحمل نسبت به رقم 
حساس بیشتر تقويت شدند و در مجموع رقم متحمل 

ا روری شنژاد دفاع در برابر تنش اکسايشی ناشی از نیک
بهتر از رقم حساس انجام داد. همچنین در پاسخ 

ه، نندکبل تنش، مسیر متابولیکی تعییناختصاصی در مقا
 ش واکسیدانی بود که در رقم متحمل افزايدفاع آنتی

و  های مربوطه و در رقم حساس کاهشتقويت پروتئین
 شوری نشان ها را در شرايط تشديد تنشتضعیف آن

 داد.

                                                                     
. Rate 
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