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زمینی علاوه زمینی، چهارمین گیاه ارزشمند در تغذیه بشر است. غده سیبسیب

های مهمی برای تأمین سلامت ها و ریزمغذیها، دارای ویتامینبر کربوهیدرات

زمینی، تغییرات متعدد مورفولوژیکی، شر است. طی مراحل نموی غده سیبب

ها از منظر مولکولی، دهند. مطالعه این اتفاقفیزیولوژیکی و مولکولی رخ می

زمینی بسیار مهم است. نژادی ارزش غذایی و بهبود عملکرد سیببرای به

نژادی ی برای بههای ژنتیکی فراوان و سودمندیابی نوین، دادههای توالیروش

کنند. در این مطالعه، از غده در حال نمو مولکولی محصولات زراعی تولید می

 cDNAیابی  توالی برداری صورت گرفت.زمینی در دو دوره نموی نمونهسیب

انجام شد.  Illumina با دو تکرار برای هرپس از استخراج  RNAو ساخت 

های ژنی صورت سازی گروهو غنیشناسی ژن آنالیزهای بیوانفورماتیکی، هستی

های معتبر ژن توسط پایگاه 9921ژن افتراقی،  9281گرفت. در نهایت، از 

، 919شناسی ژن نشان داد که به ترتیب های هستیشناسایی شدند. نتایج مقایسه

ژن در فرایندهای بیولوژیکی، اجزای سلولی و کارکردهای  111و  329

عداد ژن در مسیرهای بیوسنتز فنیل مولکولی نقش داشتند. بیشترین ت

های ثانویه و مسیرهای متابولیکی حضور داشتند. پروپانوئیدها، بیوسنتز متابولیت

در ابتدای دوره  ها ژنترین ی پراکسیدازها و ناقلین غشایی مهمی کدکنندهها ژن

مسیرهای متابولیکی  زمینی سیببودند. نمو غده در  دهی غدهنموی تا شروع 

گردند، بلکه باعث سازد، که نه تنها موجب رشد و نمو میا فعال میبسیاری ر

ها و همچنین مسیرهای ساخت مواد مورد فعال شدن مسیرهای مقابله با تنش

گردند. در مجموع تعداد ده ژن کلیدی برای بیوسنتز نشاسته در جریان نیاز می

ان دادند، این داری نشها افزایش بیان معنینمو، شناسایی شدند که بیشتر آن

که فرایند بیوسنتز نشاسته از شروع نمو استولون تا بلوغ  دهد میموضوع نشان 

 غده پیوسته ادامه دارد.

 
 

شناسی های ژنی، آنالیز هستیسازی گروهآنالیز غنی های کلیدی:واژه

 .RNA-seqزمینی، نمو، ژن، سیب
 

Potato is the fourth most valuable plant for human 
nutrition. In addition to carbohydrates, potato tuber 
contains important vitamins and micronutrients for human 
health. During developmental stages of Potato; 
morphological, physiological and molecular changes 
occur. From the genetic point of view, studying these 
events is crucial for breeding potatoes with nutritional 
values and a higher yield. The next-generation sequencing 
methods generate abundant and useful genetic data for 
molecular breeding of crop plants. In this study, two 
different potato tuber developmental stages (S1 and S2) 
were chosen and sampled. Following RNA extraction and 
cDNA synthesis, Illumina RNA sequencing was 
performed in two replications for each stage. 
Bioinformatics analysis, gene ontology, and gene set 
enrichment analysis were performed. Finally, out of 1829 
differential expression genes, 1186 genes were identified 
and valided by bioinformatics resources. The result of 

gene ontology comparison showed that 393, 483 and 669 
genes were involved in biological processes, cellular 
components, and molecular functions, respectively. Most 
genes were present in the phenylpropanoid biosynthesis, 
biosynthesis of secondary metabolites and metabolic 
pathways. Peroxidase and membrane transporters coding 
genes were the most important genes at the beginning of 
tuber onset to tuberization. These results suggested that 
development in potato tuber activates metabolic pathways, 
which not only promotes growth and development but also 
activates the pathways involved in stress responses and 
synthesis of different compounds. Ten key genes were 
identified involved in starch biosynthesis, most of which 
showed a significant up-regulation, suggesting that the 
starch biosynthesis pathway starts from the onset of stolon 
development to tuber maturation. 
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ر جریان ( د.Solanum tuberosum Lزمینی )سیبهای ژنی در غده سازی مجموعةآنالیز غنی
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 مقدمه

، يکی از (.Solanum tuberosum L) زمینیسیب
گیاهان مهم زراعی برای تأمین غذای بشر است. اين 
گیاه نه تنها يکی از گیاهانی است که نقش مهمی در 
رفع گرسنگی در جهان دارد؛ بلکه يک گیاه مهم 

های شغلی اقتصادی است که باعث ايجاد فرصت
. بر اساس (Bradshaw, 2010)د شو میبسیاری 

زمینی با میانگین آمار سازمان خواربار جهانی، سیب
چهارمین محصول مهم  Kg/ha 84131عملکرد 

باشد. در ضمن اين گیاه پس از برنج، ذرت و گندم می
 kg/haطی ده سال اخیر با افزايش عملکردی معادل 

که  (Faostat, 2018)مواجه بوده است  8198
تا چه اندازه بشر به اين محصول  دهد مینشان 

وابسته است. با توجه به اهمیت اين محصول، 
های ژنتیکی آن حائز ی هرچه بیشتر مکانیسمشناساي

اهمیت است تا بتوان میزان عملکرد اين گیاه را در 
های ژنتیکی واحد سطح به کمک آگاهی از پتانسیل

های زيستی و آن و استفاده از ارقام مقاوم به تنش
 .(Dahal et al., 2019)غیرزيستی افزايش داد 

، تغییرات زمینی سیبدر جريان رشد و نمو غده 
دهند که فیزيولوژيکی و مورفولوژيکی مهمی رخ می

ها، مسیرهای بیوسنتزی فراوانی فعال در جريان آن
يکی از  زمینی سیبند. چگونگی نمو غده شو می

های مباحث جالب در رشد و نمو گیاهان، به ويژه اندام
زمینی های جانبی سیبزمینی است. جوانهزير
توانند موجب تشکیل استولون شوند. تحت شرايط  می

ها شکل اين استولون رویها مطلوب رشد، غده
طور کلی، مراحل نموی مهمی مانند: گیرند. به می

تحريک و تشکیل استولون، توقف رشد طولی 
در تشکیل  دهی غدهاستولون، تحريک و شروع 

ند. مراحل فوق شو میزمینی ديده های گیاه سیب غده
دهند. تحريک به ترتیب زمانی رخ نمی الزاماً

به يکديگر بسیار  دهی غدهدهی تا شروع استولون
دو بسیار مشکل نزديک هستند و مجزا ساختن اين 

باشند است، ولی از لحاظ فیزيولوژی متفاوت می

(Vreugdenhil and Struik, 1989) زمان و .
محل تقسیم سلولی و توسعه سلولی در نواحی 
مختلف استولون و غده در حال نمو متفاوت است. 
تقسیم سلولی ابتدا در نواحی رأسی استولون رخ 

طور عرضی تقسیم شده و سپس ها به. سلولدهد می
در جريان رشد . (Xu et al., 1998)ند شو میطويل 

ای و طیف های ذخیرهغده، نشاسته، پروتئین
ند. شو میها در غده ذخیره ای از متابولیتگسترده

اندازه نهايی غده، مورفولوژی و محتوای غده، 
زند که های متفاوتی از کیفیت غده را رقم می جنبه

طور عمده به ژنوتیپ و شرايط محیطی وابسته به
 .(Kloosterman, 2006)است 

طور زمینی و همیندر دسترس بودن ژنوم سیب
ها و مراحل رشد آن، ز اندامترانسکريپتوم بسیاری ا

اين گیاه شده است  رویباعث تسهیل روند مطالعات 
-و محققان را قادر به توسعه ارقام ارزشمندی از سیب

. (Massa et al., 2011)زمینی کرده است 
های بسیار ارزشمندی از آنالیزهای ترانسکريپتوم، داده

در شرايط زمانی، بافت و اندام  ها ژنچگونگی بیان 
خاص و تحت شرايط آزمايشی مختلف فراهم 

از جمله  RNA (RNA-seq)1يابی کنند. توالی می
های با توان عملکردی بالاست که حجم روش

های ند و محدوديتکها را ايجاد میوسیعی از داده
 ,.Massa et al)های مولکولی گذشته را ندارد روش

 2با توان بالا cDNAيابی . تکنولوژی توالی(2011
توم در سلول آنالیزهای کامل و کارآمدی از ترانسکريپ

را ممکن ساخته است. به علت تفاوت در عمق توالی و 
 RNA-seqها تجزيه و تحلیل در روش RNAترکیب 

های باشد. برای رفع اين مسئله روشيک مشکل می
ها،  مختلف برای مقايسه بیان ژن بین نمونه

سازی متنوعی ايجاد شده است و های نرمال روش
ها برای آزمون بیان افتراقی هر ژن بر تنوعی از روش

                                                                     
1. RNA-Sequencing 

2. High-throughput sequencing 
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های احتمالی گسسته، توسعه يافته است. پايه مدل
شناسی برای تفسیر نتايج آنالیز بیان افتراقی، هستی

بندی ژنی که کارکردهای ( و يا ساير گروهGO) 1ژن
 GOگذارند، با نام آنالیز مشترک را به اشتراک می

سازی لیز غنید. روش مفید ديگر آناشو میاستفاده 
( است. برخلاف آنالیز GSEA) 2گروه ژنی

ای برای شناسايی از آستانه GSEAشناسی،  هستی
کند، بلکه آماره يی با بیان افتراقی استفاده نمیها ژن

گیرد که آيا سهم هر اسمیرنف را به کار می-کلموگرو
ژن در فنوتیپ، غنی شدن هر گروه ژنی آزمون شده 

قادر است تغییرات ظريف  GSEAاست. بدين وسیله 
اما هماهنگ در يک گروه ژنی را ثبت کند. روش 

GSEA  به طور معمول برای يافتن مسیرها و
های گوناگون و شرايط کارکردهای مهم در بیماری

 ,.Yoon et al)د شو میمختلف سلولی استفاده 

های افتراقی نسبی بوده و . از طرفی بیان(2016
که از  دهد میيی را ارائه ها ژنفهرست بزرگی از 
دار هستند و موضوع بیولوژيکی لحاظ آماری معنی

واحدی نداشته و باعث سردرگمی و اتلاف وقت 
های ذکر ند. برای غلبه بر چالششو میشناسان زيست

سازی گروه ژنی توسعه يافت شده، روش آنالیز غنی
کند. های ژنی ارزيابی میها را در گروهاست که داده

اعضای يک گروه ژنی  تعیین تمايل GSEAهدف از 
در بالا يا پائین يک مجموعه ژنی است؛ که اين گروه 
ژنی با يک طبقه فنوتیپی ارتباط دارد 

(Subramanian et al., 2005). 
 روین ژنی های سنتی برای آنالیز بیاروش

بین دو مرحله يا شرايط مختلف،  ها ژنشناسايی تک 
تمرکز دارد. با وجود اطلاعات ارزشمند اين گونه 

ها قادر به آشکارسازی فرايندهای مطالعات، اين روش
بیولوژيکی مثل مسیرهای متابولیکی، درک مراحل 

                                                                     
1. Gene Ontology 

2. Gene Set Enrichment Analysis (GSEA) 

های بیماری و پاسخ به فنوتیپی تمايز پیچیده، حالت
 ;Hung et al., 2012)های محیطی نیستند تنش

Subramanian et al., 2005) .GSEA  باعث
د. اين گردتسهیل در تفسیر آزمايش در مقیاس وسیع می

د شو میامر توسط شناسايی مسیرها و فرايندها انجام 
(Subramanian et al., 2005)های . در آنالیز روش

)شامل صدها الی  ها ژنبا عملکرد بالا لیست بزرگی از 
آيد که تفسیر آن بسیار مهم ژن( به دست میهزاران 

بیوانفورماتیک افزاری های نرماست و نیاز به کمک بسته
 DAVIDدارد. در مطالعه حاضر از منبع بیوانفورماتیکی 

(https://david.ncifcrf.gov/استفا ) ده شد. اين
های ژنی پايگاه داده قادر به رسیدگی به تمام لیست

اند، افزاری به دست آمدهاز چه بسته نرم که اينفارغ از 
 .(Sherman and Lempicki, 2009) باشدمی

به طورکلی، هدف از انجام اين پژوهش بررسی 
ی بیان شده افتراقی و شناسايی مسیرهای فعال ها ژن

زمینی و همچنین تفسیر در دوره نموی در غده سیب
به  RNA-Seqهای و تحلیل حجم وسیعی از داده

باشد تا با درک بهتر می GSEAکمک روش 
های ژنی بتوان به شناخت بهتر مسیرها و  گروه
زمینی های نموی غده سیبی دخیل در دورهها ژن

پی برد که خود در ايجاد ارقام با پتانسیل بالاتر کمک 
شايانی خواهد کرد. در مطالعه حاضر برای اولین بار 

یز حجم وسیعی از اطلاعات حاصل از آنال
زمینی مورد ترانسکريپتوم در دوره نموی غده سیب

رسد که آنالیز بررسی قرار گرفت. به نظر می
ترانسکريپتوم در مراحل نموی غده در سیب زمینی به 

 ها ژنعنوان يک گیاه مدل، بتواند به تفهیم بهتر بیان 
 ها کمک کند.و کارکردهای مربوط به آن

 

 هامواد و روش

 مواد گیاهی

زمینی رقم مارفونا از جهاد کشاورزی گیاه سیب هایغده
و منابع طبیعی اصفهان تهیه شد. پس از شستشو و 
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%، در گلدان حاوی 3استريل کردن با هیپوکلريت سديم 
 94خاک شنی استريل شده با فرمالین با عمق 

درجه  81تا  83متر کشت شد و در دمای  سانتی
اه لرستان گراد گلخانه دانشکده کشاورزی دانشگ سانتی

برداری شش هفته پس از قرار گرفت. اولین نمونه
زمینی در مرحله رشدی نوک قلاب کاشت و از اندام زير

مانند استولون با دو تکرار بیولوژيک صورت گرفت 
های دوره نموی دوم از مرحله شروع (. نمونه9)شکل 

با دو تکرار بیولوژيک و دو هفته پس از  دهی غده
از گیاه  RNAمنظور استخراج ه اول، بهبرداری دور نمونه

ها بلافاصله در الف و ب(. نمونه -9جدا شدند )شکل 
در  RNAازت مايع منجمد گرديدند و تا زمان استخراج 

 نگهداری شدند. -C24°فريزر 
 

 
 .برداریمراحل نموی مورد نمونه .9شکل 

 دهی ب( شروع غده ؛الف( نوک قلاب مانند
 

 یابیو توالی cDNA، سنتز RNAاستخراج 

ها در هاون چینی به کمک ازت مايع آسیاب ابتدا نمونه
کلرايد با استفاده از روش لیتیم RNAشدند و استخراج 

در دو تکرار برای هر دوره نموی صورت گرفت 
(Chang et al., 1993) کیفیت .RNA  استخراج شده

%، و کمیت آن با استفاده از 9با الکتروفورز ژل آگاروز 
های با روش اسپکتروفتومتری سنجیده شد. نمونه

ها در آن 824/814کیفیت مناسب که نسبت جذب 
يابی )شرکت نواژن، بود؛ جهت توالی 8تقريبا برابر عدد 

 1هايی با عدد سالم بودنچین( ارسال گرديد. برای نمونه

                                                                     
1. RNA Integrity Number (RIN) 

(RIN بالا، ساخت )cDNA  توسط کیت(Illumina 

TruSeqTM RNA) ها با انجام شد. سپس نمونه
يابی شدند )شرکت نواژن، توالی HiSeq2500پلتفرم 

جفت باز و از هر دو انتها  914يابی با طول چین(. توالی
 انجام شد.

 
 آنالیزهای بیوانفورماتیکی

يابی شد ارز FastQCافزار های خام با نرمکیفیت توالی
های نامناسب ابتدائی و توالی و پیرايش بازهای

 با استفاده از FastQCافزار آمده از نرم دست به
Trimmomatic 3-6  انجام شد(Andrews, 2010; 

Bolger et al., 2014)شده با ژنوم  های پیرايش. توالی
زمینی سیب

(ftp://ftp.ensemblgenomes.org/pub/release-

34/plants/fasta/solanum_tuberosum/dna/)
رديف گرديدند هم Bowtie2.v2.3.3.1افزار توسط نرم

(Langmead and Salzberg, 2012) در نهايت .
استفاده شد  RSEM 3.3.1ها از برای شمارش خوانش

(Li and Dewey, 2011)افزار حجم . خروجی اين نرم
-ها بود که بههمراه میزان بیان آنبه ها ژنوسیعی از 

های های حاصل و مقايسه دورهسازی دادهمنظور نرمال
 Love et)کار گرفته شد  به Deseq2افزار نموی، نرم

al., 2014) يی که در مقايسه ها ژن. برای جداسازی
 مقدار قدر مطلقبیان افتراقی داشتند از  های نمویدوره

اعداد استفاده شد و  2(FC) لگاريتم نسبت دو دوره
و نرخ خطای  Log FC≥9≤-9يی با ها ژن

FDR≤0.05 .در  برای مراحل بعدی آنالیز انتخاب شدند
بیوانفورماتیک با در نظر گرفتن و محاسبه  آنالیزهای

يی با درصد ها ژن 3(FDRمیزان اشتباه نوع اول )
اطمینان بالاتر برای مراحل بعدی تجزيه و تحلیل، 

 ند.شو میانتخاب 

 

                                                                     
2. Log Fold Change 

3. False Discovery Rate 
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 های ژنیسازی گروهشناسی و غنیآنالیز هستی

حاصل  PGSC Protein IDدر آنالیز اولیه، کدهای 
قرار  Agrigo.v2زمینی، در سايت از توالی ژنوم سیب

و با آزمون فیشر تجزيه و  SEAگرفت و از قسمت 
سازی . برای مستند(Tian et al., 2017)شد  تحلیل

 ایهای با بیان افتراقی از پايگاه دادهو تفسیر داده
DAVID  استفاده شد(Dennis et al., 2003) .

ی حاصل توسط ها ژنبرای استفاده از پايگاه، ابتدا کد 
به شماره رهگیری  Plant Ensembleيگاه پا

NCBI  تبديل شدند(Kinsella et al., 2011) .
قرار گرفتند و  DAVIDپايگاه ها در شماره رهگیری

پايگاه در در مرحله بعدی لیست ژنی موجود در اين 
های دست آمد. گروهبهزمینی ارتباط با گیاه سیب

بندی مختلف ژنی، مسیرهای مختلف و خوشه
 سازی عملکردی حاصل شد.براساس مستند

 

 نتایج و بحث

زمینی به عنوان يک گیاه مدل، سیب چگونگی نمو غده
تواند به محققان در با توجه به اهمیت غذايی آن می

نژادی کمک شايانی نمايد. اگرچه پیشبرد اهداف به
 زمینی سیبتحقیقات فراوانی در مورد مراحل نموی غده 

 ;Cenzano et al., 2003)از منظر مورفولوژيکی 

Schwall et al., 2000) فیزيولوژيکی ،(Ewing and 

Struik, 1992; Struik and Ewing, 1995)  تأثیرو 
 ;Jackson et al., 1998)عوامل محیطی 

Papathanasiou et al., 1999)  ،صورت گرفته است
مطالعه جامعی در خصوص عوامل ژنتیکی کنترل هنوز 

کننده اين مراحل با توجه به ترکیبات موجود در غده 
شناسی صورت نگرفته است. هدف از انجام آنالیز هستی
ها است ژن اتحاد ژن و فراورده ژن در بین همه گونه

(Chen et al., 2020a). 
در سه گروه اصلی طبقه  ها ژندر نتايج حاصل 

ی ها ژنشناسی بندی شدند. نتايج حاصل از هستی
شان داده شدند. ن 8 شکلدر  Agrigo.v2حاصل در 

، اجزای 1(BPاين سه گروه فرايندهای بیولوژيکی )
بودند  3(MFو کارکردهای مولکولی ) 2(CCسلولی )

های مختلفی بود. به که هر گروه دارای زير گروه
های مربوط به دلیل بزرگی ابعاد تصوير از رسم دسته

 ها ژن IDشده است. با تبديل  نظرهر زيرگروه صرف
، DAVIDقابل شناسايی برای پايگاه  IDبه 
ای بین دو دوره نموی غده سیبهای مقايسه داده

های زمینی، در اين پايگاه قرار گرفت. در مورد داده
ژن شناسايی  9921افتراقی بین اين دو دوره، تعداد 

، بخش 4(FA) سازی کاربردیشدند. در قسمت مستند
مورد در فرايندهای  919ناسی ژن؛ شهستی

 111مورد در اجزای سلولی و  329بیولوژيکی، 
 مورد در کارکردهای مولکولی نقش داشتند.

 
 فرایندهای بیولوژیکی

مشخص است پايگاه  9که در جدول طور همان
DAVID های مختلفی برای قسمت زير گروه

که در اين میان  دهد میفرايندهای بیولوژيکی ارائه 
ترتیب فرايندهای متابولیکی و پاسخ به تنش  به

اکسیداتیو و سپس فرايند کاتابولیکی هیدروژن پراکسید 
بیشترين تعداد ژن درگیر را داشتند. با تجزيه و تحلیل 

 یکیمتابول هاینديفرابه  ،ebi.ac.uk ها در پايگاهداده
اين  .تعلق گرفت GO:0008152 شناسی هستیشماره 

مسیرهای متابولیکی و به  شناسی هستیشماره 
های شیمیايی شامل آنابولیسم و کاتابولیسم  واکنش

ها موجودات زنده مواد مرتبط است که به کمک آن
دهند. اين مورد شامل فرايندهای شیمیايی را انتقال می

های کوچک و همچنین فرايندهای متابولیکی مولکول
و  DNAها مثل؛ همانندسازی و اصلاح ماکرومولکول

 ها است. و تجزيه پروتئینسنتز 
 

 
 

 

 
 

 
 

                                                                     
1. Biological Process 

2. Cellular Component 

3. Molecular Function 

4. Functional Annotation 
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 های افتراقی در سه گروه کارکرد مولکولی، فرايندهای بیولوژيکی و اجزای سلولی شناسی ژنآنالیز هستی. 8شکل 

 
 اجزای سلولی و کارکرد مولکولی ی افتراقی درگیر در مراحل نموی در سه گروه فرايند بیولوژيکی،ها ژن شناسی هستی .9جدول 

 P-value Benjamini تعداد ژن درگیر تفسیر شناسی ژنشماره هستی 

ی
يک

وژ
یول

د ب
اين

فر
 

GOa:0042744 1.4 20 فرايند کاتابولیک پراکسید هیدروژنE-8 3.2E-6 
GO:0006979 5.5 23 پاسخ به تنش اکسیداتیوE-7 6.3E-5 
GO:0009691  3 6 سیتوکینینفرايند بیوسنتزE-5 0.002 
GO:0006869 0.12 0.002 9 انتقال لیپید 
GO:0046274 0.15 0.003 6 فرايند کاتابولیک لیگنین 
GO:0006817 0.19 0.005 4 انتقال يون فسفات 
GO:0008152 0.17 0.005 34 فرايند متابولیک 
GO:0006857 0.39 0.01 5 انتقال الیگوپپتید 
GO:0030001 0.42 0.02 9 انتقال يون فلز 
GO:0009734 0.39 0.02 8 مسیر سیگنال دهی فعال شده اکسین 
GO:0009958 0.42 0.02 3 رشد افقی مثبت 
GO:0008643 0.5 0.03 6 انتقال کربوهیدرات 
GO:0045893 0.62 0.05 5 تنظیم مثبت نسخه برداری 
GO:0005985 0.74 0.08 3 فرايند متابولیک ساکاروز 
GO:0010311 0.74 0.08 3 تشکیل ريشه جانبی 

 GO:0016049 0.74 0.08 3 رشد سلولی 

ی
لول

 س
ی

جزا
ا

 

GO:0016021 6 295 اجزای کامل غشاE-9 3.3E-7 
GO:0005576 1 30 نواحی خارج سلولیE-5 2.6E-4 
GO:0005886 0.16 0.01 29 غشای پلاسما 
GO:0048046 0.28 0.02 11 آپوپلاست 
GO:0031225 0.5 0.06 3 اجزای اتصال يافته ی غشا 
GO:0009505 0.56 0.09 5 ديواره سلول گیاهی 

لی
کو

مول
رد 

رک
کا

 

GO:0020037 3.2 56 اتصال همE-10 7E-8 
GO:0004601 9.9 23 فعالیت پراکسیدازE-8 1E-5 
GO:0005215 3 25 فعالیت ناقلE-5 0.002 
GO:0016799 5.1 6 یفعالیت هیدرولازE-5 0.002 
GO:0016705 3.1 31 فعالیت اکسیدوردوکتازE-4 0.01 
GO:0005506 4.2 35 اتصال يون آهنE-4 0.01 
GO:0022857 9.7 9 فعالیت ناقل از طريق غشاE-4 0.02 
GO:0004497 0.03 0.001 26 فعالیت مونو اکسیژناز 
GO:0043565  اتصال اختصاصی به توالیDNA 30 0.001 0.03 
GO:0046872 0.04 0.002 68 اتصال به يون فلز 
GO:0008289 0.06 0.003 12 اتصال لیپید 
GO:0005315 0.08 0.005 5 ناقل فسفات غیرارگانیک از طريق غشا 
GO:0052716 0.09 0.005 6 فعالیت اکسیدوردوکتاز اکسیژن 
GO:0003700 0.24 0.01 42 فاکتور نسخه برداری 
GO:0015238 0.52 0.05 7 فعالیت ناقل دارويی از طريق غشا 
GO:0015297 0.52 0.05 7 فعالیت آنتی پورتر 
GO:0008271 0.56 0.06 4 ناقل سولفات فعال ثانويه از طريق غشا 
GO:0016157 0.61 0.07 3 فعالیت سنتز ساکاروز 
GO:0016491 0.61 0.07 30 فعالیت اکسیدوردوکتاز 
GO:0008171 0.68 0.09 5 متیل ترانسفراز-فعالیت اکسیژن 

a ژن شناسیهستی 
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فرايندهای متابولیکی از جمله موارد مهم است که 
زمینی نیز بروز زيستی گیاه سیبهای غیرحتی در تنش

شناسی  . هستی(Chen et al., 2020b)کند می
GO:0006979 های مربوط به پاسخ به تنش

دهنده هر فرايندی است که اکسیداتیو است که نشان
منجر به تغییر حالت يا فعالیت يک سلول يا ارگانیسم )از 
جمله حرکت، ترشح، تولید آنزيم، بیان ژن و غیره( در 

ها و يا گردد. تنشنتیجه استرس اکسیداتیو می
بیمارگرها از جمله مواردی هستند که باعث تغییر شده و 

هستند را  های اکسیداتیوهايی که در گروه تنش ژن
. اين مطلب (Sanchez et al., 2020)کنند فعال می

دهنده آمادگی کامل گیاه در برابر هر تغییری است نشان
در  گیرد.بر میترين تغییر يعنی نمو را نیز درو مهم

نهايت فرايند کاتابولیکی هیدروژن پراکسید با شماره 
در فرايند شکستن  GO:0042744شناسی هستی

H2O2  دخیل است. يکی از موارد مهم ديگر طی نمو
زمینی، متابولیسم ساکاروز و رشد سلولی است. سیب

( مسیری شامل GO:0005985متابولیسم ساکاروز )
شناسی بر ستیباشد. وجود اين شماره هساکاروز می

پويايی سنتز ساکاروز و پیرو آن ساخت نشاسته طی 
طور که در جدول يک دوره نمو غده دلالت دارد. همان

مشخص است، در اين مسیر سه ژن نقش داشتند. 
GO:0016049  در رشد سلولی دخالت دارد که دارای

 فرايندی برای افزايش اندازه سلول طی زمان است.
 

 اجزای سلولی

 9طور که در جدول فرايند مهم اجزای سلولی هماندر 
های مختلف اجزای غشا، نواحی مشخص است، گروه

خارج سلولی، غشای پلاسمايی، آپوپلاست و غیره درگیر 
هستند که بیشترين تعداد ژن به ترتیب در سه مورد اول 
وجود داشت. در قسمت اول اجزای غشا شامل محصول 

که حداقل برخی  ژن و کمپلکس پروتئینی هستند
گريز غشا تعبیه های پپتیدشان را در قسمت آبقسمت

در اين  GO:0016021 شناسی هستیکنند. شماره می
رابطه تعیین شد. نواحی خارج سلولی با شماره 

GO:0005576 رود. اين در اجزای سلولی به کار می
ناحیه در اغلب موارد ساختار خارج سلولی را شامل 

های بدون پوشش خارجی اين مورد  د. برای سلولشو می
به فضای خارج از غشای پلاسمايی اشاره دارد. در 

غشای اطراف  GO:0005886غشای سلولی با شماره 
سازد. اين مورد شامل سلول را از محیط خارجی جدا می

های مرتبط است. فسفولیپیدهای دو لايه و پروتیین
ی مربوط به اجزای سلولی تعداد زيادی از ها ژن

. دهد میرايندهای مربوط به غشا طی بلوغ را پوشش ف
اين فرايندها در گیاهان ديگر نیز وجود دارد و شامل 

ها و های ژنی مربوط به سلول، غشا، اندامکگروه
 .(Tang et al., 2020)ها است ماکرومولکول

 
 کارکردهای مولکولی

 دارند قرار بعدی مرتبه در مولکولی کارکردهای
 از متنوعی یها گروهزير شامل بخش اين(. 9جدول)

 آهن، يون اتصال پراکسیداز، انتقال و فعالیت جمله
 به ژن تعداد بیشترين اما است، غیره و لیپید اتصال
 metal ion binding به مربوط ترتیب

(GO:0046872) ژن، 12 با heme binding 

(GO:0020037) و ژن 11 با DNA-binding 

transcription factor activity (GO:0003700)  .
ی ها ژنمنظور بررسی به .است شده شناخته ژن 38 با

های ، گروهRNA-Seqهای مربوط در داده
داری بیشتر هايی با معنیP-Value شناسی که هستی

 8 اطلاعات حاصل، جدولاز  داشتند انتخاب شدند و
پس  .(Subramanian et al., 2005)گرديد  ترسیم
-، با تبديل شماره رهگیری8آمدن جدول  دست از به

ی مربوطه در ها ژن Ensembleبه کد  NCBIهای 
بین هر  ها ژنها جستجو شد. در اين بین برخی  داده
در  ها ژنمشترک بودند. برخی  MFو  BP ،CCسه 
CC  وMF  ،بین مراحل  ها ژنو در ساير مواردBP  و
MF  مشترک بود. ژن مشترکی بین دو گروهCC  و
BP .وجود نداشت 
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 داریشناسی ژن از نظر معنیهای آنالیز هستیگروهترين زيرمهم. 8جدول 

Category ی درگیر در فرايندها ژنتعداد  عنوان P-value  در هر گروه ها ژنتعداد کل 

BPa GO:0042744~hydrogen peroxide catabolic process 20 1.41E-08 393 
BP GO:0006979~response to oxidative stress 23 5.56E-07 393 
BP GO:0009691~cytokinin biosynthetic process 6 3.05E-05 393 
CCb GO:0016021~integral component of membrane 295 6.27E-09 483 
CC GO:0005576~extracellular region 30 1.01E-05 483 
MFc GO:0020037~heme binding 56 3.29E-10 669 
MF GO:0004601~peroxidase activity 23 9.93E-08 669 
MF GO:0005215~transporter activity 25 3.09E-05 669 
MF GO:0016799~hydrolase activity  6 5.12E-05 669 

a: BP  فرايندهای بیولوژيکی؛b: CC  اجزای سلولی؛c: MF لیکارکرد مولکو. 

 
های حاصل در داده GOی مربوط به هر ها ژنآنالیز 

 RNA-Seqاز 
 ی موجود در گروه فرایندهای بیولوژیکیها ژن

ی حاصل، انواع مختلف پراکسیداز در ها ژندر بین 
فرايندهای بیولوژيکی؛ در دو زير گروه پاسخ به تنش 
اکسیداتیو و فرايند کاتابولیک پراکسیداز هیدروژن 
پراکسید نقش داشتند. لازم به ذکر است برخی از اين 

، 11، 98ی پراکسیداز از جمله پراکسیدازهای ها ژن
اول به له و آسکوربات پراکسیداز از مرح 18، 91

که پراکسیدازهای  صورتیسوم کاهش بیان داشتند؛ در
، پراکسیداز کاتیونی، پراکسیداز آسکوربات و 91، 11

غیره افزايش بیان داشتند. در زير گروه نواحی خارج 
ژن به دست آمد؛ که  94سلولی از اجزای سلولی نیز 

-دهند. آلفا دیرا پراکسیدازها تشکیل میغالب آن

با يک ژن  9دو ژن و پريکارپ پراکسیداز اکسیژناز با 
در زير گروه پاسخ به تنش اکسیداتیو وجود داشتند. در 

کاهش بیان داشت، آلفا  9حالیکه پريکارپ پراکسیداز 
اکسیژناز در يک ژن کاهش و در ديگری افزايش دی

بیان داشت. پراکسیدازها در سرتاسر گیاه بیان 
کاتالیتیکی  ند و به دلیل ارتباط با کارکردشو می

فراوان بسیار مورد توجه هستند. پراکسیدازها در 
های مختلف از جمله هیدروکسیل کردن فعالیت

پرولین، بهبود زخم، مقابله با تنش آبی، مقاومت به 
ها و ريزوم و ها، تحمل به عنصر روی در لگومبیماری

 Solanumزمینی )غیره نقش دارند. در گیاه سیب

tuberosum L. پراکسیدازها با نگهداری کیفیت و ،)
مقاومت به پوسیدگی طی انبارداری، در تحمل به 

 شیمیايیعنوان نشانگر بیوشوری نقش دارند و به
رود کار میبرای تعیین سن فیزيولوژيک غده به

(Rahnama and Ebrahimzadeh, 2005; 

Sandhu et al., 2007) .Sandhu   (2007 )
در  شیمیايیپراکسیداز را به عنوان يک نشانگر بیو

برگ معرفی کردند که فعالیت آن در اواسط رشد 
بیشترين بیان را دارد و پس از آن تا انتهای رشد 

در مقدار پراکسیداز تا اواخر رشد روبه کاهش است.
و  BPزير گروه فرايند بیوسنتز سیتوکینین از گروه 

 غالباً MFهیدرولاز در گروه  زير گروه فعالیت
لیاز موجود بودند که در همه موارد کاهش کربوکسی

ای با ارتباط نزديک برای اين بیان داشتند ولی مطالعه
 يافت نشد. ها ژن

 
 ی موجود در گروه اجزای سلولیها ژن

گروه اجزای سلولی وجود ژن در زير 811تعداد 
بین، داشت که همگی از اجزای غشا بودند؛ در اين 

ژن افزايش بیان داشتند که بیشترين بیان  11تعداد 
مربوط به ناقلین نیترات و اجزای انتقال نیترات، 

کربنات و سولفات، ناقل ناقلین و مبدلین اکسالات، بی
ژن  888بود. تعداد  PT2فسفات غیر ارگانیک و 

زمینی کاهش بیان طی دو دوره نموی غده سیب
کاهش بیان را داشتند،  يی که بیشترينها ژنداشتند. 

عبارت بودند از: ناقلین سولفات، پروتئین خانواده پاسخ 
، پروتئین انگشت روی، CYP72A54به فسفات، 

، کالمودولین، پروتئین Fb34نودولین، پروتئین فیبر 
 غشايیکوآ، پروتئین -کتواسیل-خانواده سنتز بتا
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UPF0497 پروتئین تنظیمی رسیدگی ،
DDTFR18 پروتئین ،WAX2 ،ناقل پرولین ،

 ، پروتئین نودولین.COBRA ،UPA16پروتئین 
 

 ی موجود در گروه کارکرد مولکولیها ژن

در گروه هم بايندينگ از گروه کارکرد مولکولی، 
ی مختلف وجود دارد که در برخی ها ژنها با سیتوکروم

افزايش و در سايرين کاهش بیان مشاهده شد. گروه 
مهم ديگر در قسمت کارکرد مولکولی، فعالیت ناقلین 

ی ناقلین پورين با دو ژن ها ژناست. در اين میان 
(PGSC0003DMG400002133 ،

PGSC0003DMG400009706 ،الیگوپپتید ،)
ژن  پپتید/نیترات و آکوئاپورين با سه

(PGSC0003DMG400004438 ،
PGSC0003DMG400026705  و
PGSC0003DMG400027819 کاهش بیان و )

ی ناقل پورين ها ژن
(PGSC0003DMG400013659 و آکوئاپورين با )

و  PGSC0003DMG400028182دو ژن ديگر )
PGSC0003DMG400020742 افزايش بیان )

 نشان دادند.

و متابولیسم  ژن و آنزيم کلیدی در نقل و انتقالات
و    Tiwariنیتروژن، ناقلین نیترات هستند. در مطالعه 

( ناقلین نیترات، آکوئاپورين، 8484همکاران )
، کمک sat-1کربنات/اکسالات و ناقل سولفات/بی

کننده ناقل پرولین/سديم بیان متفاوتی از کاهش و 
افزايش بین سه بافت ريشه، ساقه و استولون نشان 

العه که در شرايط استرس کمبود دادند. در اين مط
نیتروژن در مقابل زيادبود نیتروژن اتفاق افتاد، ناقلین 

ها )ناقل اوره فعال و سديم/پرولین( در استولون يون
که ناقلین نیترات افزايش بیان نشان دادند، درصورتی

 P450علاوه سیتوکروم کاهش بیان داشتند. به
هم افزايش و هیدورکسیلاز در بافت ريشه و استولون 

. (Tiwari et al., 2020)هم کاهش بیان داشت 

ی مشابه در يک ها ژنزمان افزايش و کاهش هم
های يکسان های متفاوت و يا بافتگروه در بافتزير

احتمالا حاکی از مديريت فرايندهای مختلف در يک 
های بیشتر و رديابی هر زمان است که نیازمند بررسی

 باشد.صورت خاص میژن به

 
 آنالیز مسیرها

سازی از موارد مورد بحث در قسمت مستنديکی ديگر 
 842کاربردی، آنالیز مسیرهاست. به طور کلی 

شماره رهگیری با مسیرهايی که در آن دخیل هستند 
با  DAVIDشناسايی شدند. در اين قسمت پايگاه 

 KEGG (Kanehisa andاتصال مستقیم به پايگاه 

Goto, 2000) را در مسیرهای متابولیکی  ها ژن
کند. هشت مسیر کلی در اين  مربوط شناسايی می

( که عبارتند از: 9مطالعه شناسايی شدند )جدول 
ژن(، بیوسنتز  98بیوسنتز فنیل پروپانويید )

ژن(، مسیرهای متابولیکی  29های ثانويه ) متابولیت
 81ژن(، انتقال سیگنال هورمون گیاهی ) 941)

 1کربوکسیلات )ژن(، متابولیسم گلاياکسیلات و دی
يه اسیدهای ژن(، تجز 94ژن(، متابولیسم گلوتاتیون )

 94نشاسته ) -ژن( و متابولیسم ساکاروز  1چرب )
ژن(. به دلیل اهمیت نشاسته و غنی بودن گیاه 

اين مسیر  رویاين نظر بررسی بیشتری از  زمینی سیب
صورت گرفت. در اين مسیر ده ژن شناسايی شدند که 

ارائه شده است. لازم به ذکر  3اطلاعات آن در جدول 
ن تنها متعلق به يک مسیر خاص يک ژ الزاماًاست که 

سازی کاربردی با اعمال بندی مستنددر خوشه باشد.نمی
ترين پارامترها )طبق حالت پیش فرض  سختگیرانه

خوشه وجود  39پايگاه با اعمال آزمون بنجامینی( 
ی مشابه تشکیل ها ژنداشت. هر خوشه از گروهی از 

شند. باشده است که دارای مفهوم بیولوژيکی يکسان می
در اين مرحله اولین خوشه فرايندهای کاتابولیکی 

باشد که ژن می 84پراکسید هیدروژن شامل 
  د.شو میپراکسیدازهای گیاهی را شامل 
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 ی درگیر در برخی مسیرهای متابولیکی بین دو دوره نمویها ژننتايج آنالیز  .9جدول 
 P-value Benjamini تعداد ژن درگیر عنوان مسیر KEGGشماره مسیر در 

sot00940 1.26 32 بیوسنتز فنیل پروپانوئیدE-10 1.1E-8 

sot01110 9.8 81 های ثانويهبیوسنتز متابولیتE-8 4.6E-6 

sot01100 1.1 109 مسیرهای متابولیکE-4 0.003 

sot04075 1.7 26 انتقال سیگنال هورمون گیاهیE-4 0.004 

sot00630 0.18 0.01 9 کربوکسیلاتمتابولیسم گلايکوسیلات و دی 

sot00480 0.29 0.02 10 متابولیسم گلوتاتیون 

sot00071 0.58 0.06 6 تجزيه اسید چرب 

sot00500 0.5 0.06 10 متابولیسم نشاسته و ساکاروز 

 
 نشاسته - ی شناسايی شده در مسیر متابولیسم ساکاروزها ژن .3جدول 

 نام ژن شماره رهگیری

102577594 Sucrose Synthase(SS16) 
102577726 UDP-Glucose Pyrophosphorylase Precursor 
102601570 Beta-Glucosidase 13-Like 
102577816 Fructokinase-Like 
102583115 Granule-Bound Starch Synthase 2 
102586120 Alpha,Alpha-Trehalose-Phosphate Synthase 
102581151 Sucrose-Phosphate Synthase 2 
102591031 Trehalose-Phosphate Phosphatase  
102586510 Sucrose Synthase-Like 
102588295 Vicianin Hydrolase-Like 

 
ژن در فرايندهای هم پراکسیداز  89خوشه دوم با 

به تنش نقش دارند و خوشه سوم که تعداد و پاسخ 
ژن( در آن درگیر  811ها ) بسیار زيادی از ژن

های بعدی تعداد باشند. خوشههستند، اجزای غشا می
اهمیت  دهنده نشانهای کمتری دارند. اين امر  ژن

غشا و نقل و انتقالات آن طی مراحل رشد است. با 
ه، حضور نشد که در اين مطالعه تنشی اعمال اين وجود

ها پويايی اين مکانیسم دهنده به تنشهای پاسخ ژن
 دهد. در برابر هر تغییر کوچک محیط گیاه را نشان می

شروع و رشد از قسمت زير زمینی به نام استولون 
های ها که اندامد و به دنبال آن غدهشو میآغاز و القا 

ند. هر دو فرايند شو میسازی هستند تشکیل ذخیره
ی و بیوشیمیايی توسط الگوی بیان مورفولوژيک

. (Sarkar, 2008)گردد ی خاصی تنظیم میها ژن
علاوه بر تغییرات در مورفولوژی و تقسیم سلولی که 

افتد، آغاز غده اتفاق می -در ابتدای فاز استولون
ای و بزرگ شدن به همراه تغییرات گسترده دهی غده

در طی بزرگ  در فیزيولوژی و متابولیسم همراه است.

زمینی برای گیاه سیب ها بزرگترين منبعشدن، غده
ذخیره کربوهیدرات )عمدتا نشاسته( و پروتئین 

زمینی را % از وزن غده تازه سیب8هستند. در حدود 
% آن را نشاسته تشکیل 91-81پروتئین و بین 

دهند که نشاسته برای . تحقیقات نشان میدهد می
توسعه غده ضروری نیست. برای مثال، در گیاهان 

پیروفسفوريلاز -ADPتراريخته که بیان ژن کدکننده 
ها کاهش يافته بود، تنها تغییر، افزايش در تعداد آن

دهنده نشان غده و کاهش اندازه غده بود که احتمالاً
و همکاران    Castro .رقابت بین منابع مختلف است

لیاز -نشان دادند که فنیل آلانین آمونیا (8484)
(PALبه )  عنوان يک رابط بین متابولیسم اولیه و

هايی ماده کند. اين آنزيم پیشثانويه سنتز عمل می
های ثانويه را توسط برای انواع مختلف متابولیت

اهم پروپانوئید فرکنترل جريان کربن در مسیر فنیل
پروپانوئید نقش مهمی کند. ترکیبات مشتقات فنیلمی

کنند. اين فرايندها در رشد و نمو گیاهان بازی می
دهنده  های سیگنالشامل پشتیبانی مکانیکی، مولکول
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د، شو میمیکروب  -که موجب نگهداشتن تقابل گیاه
، UVاکسیدان و يا ترکیبات جاذب های آنتیسیستم
ها و مقاومت به افشانهای جاذب گردهرنگدانه
پروپانوئید شامل گروهی از فنیل .ها استبیماری

باشد که دارای گروه فنیل های ثانويه میمتابولیت
هستند و به زنجیره کناری سه کربن در ساختار 

چسبند. فلاونوئید، شیمیايی به نام فنیل پروپان می
لیگنین، کومارين، تانین و لیگنان از اجزای کلی در 

ی فعال در ها ژنپروپانوئید هستند. بیشتر فنیل مسیر
باشند که به طور مشترک اين مطالعه پراکسیدازها می

 بندی و آنالیز مسیرها وجود داشتند.در آنالیز خوشه
کلی، در جريان مراحل نموی غده طور به
، فرايندهای مولکولی بسیاری در جريان زمینی سیب

متابولیسم سنتز است. در مراحل اولیه رشد و نمو غده 
نشاسته تنها يکی از مسیرهای متابولیکی درگیر طی 
اين فرايند است. با وجود اهمیت نشاسته، وجود 

باشد و در نشاسته برای رشد و نمو غده ضروری نمی
مسیرهای ديگری از جمله  دهی غدهمراحل اولیه 

تر هستند که حتی پروپانوئید مهممسیر بیوسنتز فنیل
زيستی گیاه را ای زيستی و يا غیرهبدون وجود تنش

. با مطالعه انجام شده دهد میباش قرار در حالت آماده
توان اذعان کرد، تنها يک ژن برای عملی خاص می

؛ مثلا ها ژندر گیاه وجود ندارد، بلکه گروهی از 
لیازها، -گروهی از پراکسیدازها يا گروهی از کربوکسی

افزايش يا کاهش  از روند ثابت الزاماًدخیل هستند که 
همین دلیل با وجود کنند. بهبیان خاصی پیروی نمی

زمینی هنوز ابهامات گیاه سیب رویشمار مطالعات بی
های بیشتر برای زيادی وجود دارد که نیاز به بررسی

دارد، تا بتوان مراحل رشد را  ها ژندرک ارتباط اين 
 تر زير نظر قرار داد.موشکافانه

 

 سپاسگزاری
 در به دلیل کمک زادهیهاد یمرتض مهندس یآقا از

. همچنین شودی میسپاسگزار هادادهبرخی از  زیآنال
های سريع دانشگاه شهید چمران از مرکز پردازش

 .گردد و قدردانی میتشکر  ،اهواز
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