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A B S T R A C T   
Rice, as the primary food source for a large portion of the global population, holds 
significant strategic importance worldwide. Variations in the availability of 
elements such as nitrogen can greatly impact rice production. Nitrogen is crucial 
for rice growth, development, and performance by influencing various 
physiological and biochemical processes in plant cells. Considering the importance 
of the role of nitrogen, the aim of this research was to identify key genes, study 
biological pathways, and analyze important protein-protein interactions in rice 
under nitrogen deficiency stress. In this regard microarray expression data sets 
were extracted from the NCBI database, and differentially expressed genes 
between control and stress conditions were identified. Using DAVID online tools, 
the molecular functions, pathways, and biological processes related to these genes 
were investigated. Cytoscape software was used to construct a gene network, and 
ten key genes were identified. The study revealed that signaling pathways and 
amino acid production are prominently activated in the initial hours of nitrogen 
stress. Under nitrogen deficiency, the expression of genes involved in iron ion 
transport and amino acid biosynthesis significantly increases. The synthesis of iron 
ion transporters is crucial for photosynthesis in plant leaves, contributing to the 
balance and stability of photosynthetic products and leading to changes in the 
plant's morphological characteristics and performance. It is expected that these key 
genes can be used in breeding programs to deal with nitrogen deficiency stress. 
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 »مقاله پژوهشي«

 ـكل يها ژن و يعملكرد يرهايمس ييشناسا  كمبـود  تـنش  بـه  پاسـخ  در مـؤثر  يدي
 برنج در تروژنين

  
   4يسوهان يمهد محمد ،3و2انيپزشك زهرا ،)X000000025831768(اركيد: *1يصبور عاطفه ،1شاگرد فيل يكاظم انيشا

 
  چكيده

 فـا يدر سراسـر جهـان ا   و اسـتراتژيك  مهـم  ينقشقشر وسيعي از مردم دنيا،  ياصل غذايعنوان  به، برنج
توانـد   در فرآيند توليد برنج، تغيير در ميزان عناصر در دسترس اين گيـاه از جملـه نيتـروژن، مـي     كند. يم

 ينـدها يقابل توجه بـر فرآ  ريبا تأث تروژنيندهد.  قرار  ريتأثعملكرد اين گياه را به طور قابل توجهي تحت 
كنـد و بـر    يم ـ فـا ينج ابر ديدر تول ينقش مهم ،ياهيگ يها در سلول ييايميوشيو ب يكيولوژيزيمختلف ف

هدف از اين تحقيق، شناسـايي   تروژن،ين نقش تياهمتوجه به  با گذارد. يم ريتأث آنرشد، نمو و عملكرد 
پروتئين مهم در برنج در واكنش به تـنش  -هاي پروتئين ها، مطالعه مسيرهاي بيولوژيكي و برهمكنش ژن

هـاي   استخراج و ژن NCBIمجموعه داده بيان ريزآرايه از پايگاه داده در اين راستا كمبود نيتروژن بود. 
تـنش شناسـايي شـد. عملكردهـاي مولكـولي و مسـيرها و       شـرايط  با بيان متفاوت بين تيمـار شـاهد و   

مورد بررسـي و شناسـايي    DAVIDها با استفاده از ابزار برخط  فرآيندهاي بيولوژيكي مرتبط با اين ژن
هـاي   ژن عنـوان  بهپس از ترسيم شبكه ژني، تعداد ده ژن  Cytoscape افزار رمنقرار گرفت. به كمك 

كليدي در شبكه، انتخاب شدند. نتايج حاصل از پژوهش نشان داد فرآيند مواجهه و پاسخ گياه به تنش در 
ي و توليد آمينواسيدها است. در شـرايط كمبـود   ده گناليسساعات ابتدايي اعمال تنش، شامل مسيرهاي 

هاي دخيـل در فرآينـد انتقـال يـون آهـن و بيوسـنتز آمينواسـيدها بـه طـور           ژن در خاك، بيان ژننيترو
هاي يون آهن در فرآيند فتوسنتز برگ گياه دخيل بوده و به نحوي  يابد. سنتز ناقل ي افزايش ميدار يمعن

ي و ولـوژ مورفشود و باعـث تغييـر در خصوصـيات     موجب ايجاد تعادل و پايداري توليدات فتوسنتزي مي
نژادي در مقابله بـا   هاي به بتوان در برنامه ،هاي كليدي رود كه از اين ژن شود. انتظار مي عملكرد گياه مي

  تنش كمبود نيتروژن استفاده كرد.
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   مقدمه
غـذا نيـز    نيتأمجمعيت كره زمين، نياز به  عيسربا افزايش 

و كارشناسان افزايش بازده كشاورزي را تنها  شوديم شتريب
داننـد. گروهـي از افـراد بـر ايـن       اين مشـكل مـي   حل راه

باشـد   مؤثرترهاي كنترل جمعيت  اند كه نقش برنامه عقيده
ــراي جلــوگيري از گســترش  لازم اســت  هيســوءتغذامــا ب

 توأمتوليد غذا و كنترل جمعيت به طور هاي افزايش  برنامه
). در بين محصولات گياهي، غلات، 1390اجرا شوند (امام، 

درصـد   70يك گروه مهم از گياهـان زراعـي تـا     عنوان به
 بـرنج كنند. در بين غلات نيز غذاي مردم دنيا را تامين مي

 يو غـذا  اسـت يدن ييمـاده غـذا   نيتـر  مهـم  ،گندم از پس
 ـجمع از يم ـين از شيب يعمده  ليتشـك  را نيزم ـ كـره  تي

درصـد   95 بـاً يتقر). 1374؛ خدابنـده،  1390(امام،  دهد يم
 يدارا كه دارد اختصاص ايجهان به قاره آس در برنج كشت
 دو نيــا. باشــديمــ كــايژاپون و كاينــديا ياصــل رگونــهيدوز
 گريكـد ي بـا  ييهاتفاوت تروژنين جذب ييكارا در رگونهيز

    .)Li et al., 2022( دارند
مستقيم يـا غيرمسـتقيم بـه     طور به اهانيدر گ عملكرد

تأمين عناصر مهـم و حيـاتي از جملـه نيتـروژن، فسـفر و      
. كمبـود نيتـروژن منجـر بـه تغييـرات      است پتاسيم وابسته

مورفولوژيكي اندام هوايي ماننـد شـكل بـرگ و تغييـر در     
شـود. در صـورت تـداوم     ها مي يزان غلظت مواد در سلولم

ند پيري سـرعت يافتـه و مـرگ سـلولي را     اين تنش، فرآي
  .  )Zakari et al., 2020( بخشد سرعت مي
درصد ماده خشك گياهـان توسـط فتوسـنتز     80حدود 

دريافت، توليـد   فهيوظشود و در حقيقت فتوسنتز  مي نيتأم
 بـر استفاده بـراي گيـاه را    انرژي و تبديل آن به حالت قابل

 بـا پژوهشـي   جينتا). 1396(صبوري و حسيني،  دارد عهده
زمان دو عنصر نيتروژن و پتاسيم و بررسي  تنش هم اعمال

اكسيد اثرات آن بر فتوسنتز نشان داد كه فرآوري كربن دي
ي محـدود و كنتـرل   خاص ـوسيله فرآيندهاي بيوشيميايي  به
اي، مزوفيلـي و بيوشـيميايي    شود و فعاليت هاي روزنـه  مي
شـوند   م مـي وسيله تغذيه عناصر نيتروژن و فسـفر تنظـي   به
)Hou et al., 2018(  .  

دهـد  بررسي اين تغييرات از ديدگاه مولكولي نشان مي
هـا در   اي از ژن توسط بيان مجموعه هاتيفعال نيا همهكه 

شـود.   زمان، بافت و مقدار بيان مناسـب آنهـا كنتـرل مـي    
هاي گذشته در  عليرغم گسترش سريع دانش در طول سال

ات ژنومي غـلات اسـت،   برنج كه يك گياه مدل در تحقيق
 ينـدها يفرآمـرتبط بـا    يها ژن  رونوشتهاي پروفايل  داده

 .)Wang et al., 2010( همچنان ناكافي است رشد و نمو
هاي زنده و غير زنده از  گياهان همواره براي مقابله با تنش

كننـد. سـطوح    هـا اسـتفاده مـي    روش تغيير ميزان بيان ژن
هاي يك موجود  فنوتيپمختلف بيان ژن، اساس تفاوت در 

 Groen( گيرداست كه تحت تأثير عوامل مختلفي قرار مي

et al., 2020(   ــم ــد مهـ ــتا دو فرآينـ ــن راسـ . در ايـ
ــرهمكنش ــروتئين بــ ــاي پــ ــروتئين (-هــ و  PPIs(1پــ

سـاختار كلـي    TRIs(2تنظيمي (-هاي رونويسي برهمكنش
دهنـد.  ها را تشكيل مـي شبكه برهمكنش تركيبي مولكول

هاي مولكـولي، سـلول را    ها با ايجاد چرخه ئينها و پروت ژن
هاي محيطي توانـا   براي پردازش اطلاعات و پاسخ به تنش

سازند. از اين رو شناسايي الگوهـاي مشـخص در ايـن     مي
هاي برهمكنش همواره يك چالش بزرگ محسـوب   شبكه
هاي اساسي سـلولي را   تواند برخي مكانيسمشود كه ميمي

  .)Yeger-Lotem et al., 2004( سازد آشكار
 شيارقام برنج به همراه افزا توسعه ،داريپا يكشاورز در
 راسـتا  نيا در كه شوديم مطرح تروژنياستفاده از ن ييكارا

 ازدر خـاك   تروژنيپاسخ برنج به كمبود ن يمطالعه چگونگ
  .)Li et al., 2022( است برخوردار ياژهيو تياهم

 سهيمقا در ياهيگ يهاژن يميتنظ ينواح نكهيباوجودا
تعـداد   واجد اهانيگاما  هستند كوچكتر يجانور يها با ژن
 ـ. اهسـتند  يس ـيرونو يفاكتورهـا از  يشتريب اي يمساو  ني
 يفرصت ارزشمند اهانيدر گ يسيرونو يفاكتورها يفراوان
 ميتنظ ـ دهيچيپ يشبكه ها كنترل يكشف چگونگ يرا برا

كنــد   يفــراهم مــ يژن در توســعه موجــودات چنــد ســلول
)Schmid et al., 2005(هـاي اخيـر تكنولـوژي    . در دهه

ژن بـا دقـت بـالا را فـراهم      اني ـب يامكان بررس ـريزآرايه 
ساخته است و يك راهكار مهم براي بررسي الگـوي بيـان   

. اسـتفاده  )Cao et al., 2012( ژن گسترده در ژنوم اسـت 
هـا   هـاي داده و بررسـي آن   ي موجـود در پايگـاه  ها دادهاز 

                                                                             
1 Protein–protein interaction 
2 Transcription–regulation interaction 



     برنج در تروژنين  كمبود تنش به پاسخ در مؤثر يديكل يها ژن و يعملكرد يرهايمس ييشناسا :و همكاران شاگرد كاظمي ليف            32

 

عنــوان روشــي بــراي شناســايي مســيرهاي  هتوانــد بــ مــي
جويي در بيولوژيكي، مورد استفاده قرار گيرد و ضمن صرفه

  زمان با صرف حداقل هزينه، نتايج دقيقي را ارائه نمايد. 
  

  پژوهش نهيشيپ
افــزودن كــود نيتــروژن در ســطوح مختلــف باعــث ايجــاد 

دار در فاكتورهاي رشدي، اجـزاي عملكـرد و    تغييرات معني
شود. به عبارت ديگر اسـتفاده از كودهـاي   ن دانه مينيتروژ

داري روي  شيميايي در مراحل مختلف رشـد اثـرات معنـي   
ــاه دارد طــول ريشــه و  .)Chaturvedi, 2005( رشــد گي

يابـد   در شرايط كمبود نيتروژن افزايش مـي  آنتوده زيست
كـاهش   آنتـوده  ، طول اندام هوايي و زيستمقابل درولي 
رسـد افـزايش طـول ريشـه يكـي از       يابد. به نظـر مـي   مي

هاي سازگاري گياه نسبت به كمبود نيتروژن بـراي   واكنش
افزايش جذب باشد و در عين حال زماني كه نيتروژن بيش 
از حد مورد نياز باشد، رشد ريشه و اندام هوايي هر دو باهم 

  .)Wang et al., 2020( شوند محدود مي
افـزايش كـارايي اسـتفاده از كـود نيتـروژن،      به منظور 

شـوند.   عنوان اهداف بالقوه شناخته مـي عوامل رونويسي به
ــرنج    ــياري در ب ــاي رونويســي بس ــداد فاكتوره ــه تع اگرچ

اند كه مرتبط با تنش كمبود نيتروژن هستند، شناسايي شده
اما عملكرد آنها به طور ضعيفي مورد بررسـي قـرار گرفتـه    

  .)Wang et al., 2020( است
 )+NH4( وميآمون جذب قيطر ازدر برنج  تروژنين مصرف

اسـت كـه در طـول     يادهيچيپ نديفرآ شه،يدر ر آن يفرآور و
 تعامـل  ازجملـه  يعوامل متعدد بهمراحل مختلف رشد و نمو 

 وابسـته  يكيمتابول يها تيفعال ريسا يبا كربن و انرژ تروژنين
ــت ــت   . اس ــده اس ــزارش ش ــا ژنگ -NADHو  GS1 يه

GOGAT1 مؤثر اهيگ يريدر دوره پ تروژنيانتقال ن نديفرآ در 
محدوديت آمونيوم، باعث  .)Tabuchi et al., 2007(هستند 

هـاي بيوشـيميايي و    اي از واكـنش  جموعـه به وجود آمـدن م 
شود كه به بـرنج در جـذب بهينـه نيتـروژن      فيزيولوژيكي مي

  رونوشـت  يبررس ـكنند. در تحقيقي كه به منظـور   كمك مي
كمبـود نيتـروژن صـورت گرفـت      تـنش  تحتبرنج  يها ژن

انــد در  افــزايش بيــان داشــته كــه ييهــا ژن شــدمشــخص 
، آمينواسـيد و فنيـل   هاي متـابوليكي مربـوط بـه قنـد     فعاليت

 يس ـيفـاكتور رونو  شه،يدر ر نيهمچنپروپانوئيد شركت دارند. 
OSJAZ9 وميآمون كمبود طيفاكتور القا شده در شرا نيبارزتر 

از حد  شيب JAZ9 يفاكتورها وم،يدر پاسخ به وفور آمون و بود
باعث افـزايش   OsCOI1 گزارش شد نيهمچن. داشتند انيب

هاي متابوليكي رشد ريشه، جذب آمونيـوم،   دار در فعاليت معني
ساختار ريشـه   .)Sun et al., 2020(شود  آمينواسيد و قند مي

شود كـه بـه در    هاي مورفولوژيكي تنظيم مي وسيله سيستم به
دسترس بودن مواد مغذي مانند نيتـروژن حسـاس اسـت. در    
شرايط تنش نيتروژن، نتايج تحقيقات نشـان داده اسـت كـه    

كـه  از ايـن    داشـتند دار  ژن اختلاف بيان معنـي  3908تعداد 
پروتئين فـرآوري  ، )GS2( نيسنتزكننده گلوتام نيپروتئميان، 

افـزايش  بود كه  يا شده شناخته نيپروتئآمونيوم كلروپلاستي، 
از انـدام   GS2نشان داد. تمركز غير منتظـره   داريبيان معني

تواند بيانگر يك هوايي به ريشه در شرايط كمبود نيتروژن، مي
باشد. علاوه بـر   GS2وسيله فعاليت  مسير فرآوري نيتروژن به
ورت تداوم تنش كمبود نيتروژن، انتقال آن، مشاهده شد در ص

هاي نيتروژن و عوامل فرآوري نيتروژن افـزايش بيـان    دهنده
  .)Liang et al., 2021(نشان دادند  داري معني

جذب نيتروژن به حالت نيترات يا آمونيوم بـه وضـعيت   
 )AMTs(و ناقلان آمونيـوم   )NRTs( خاك، ناقلان نيترات

تــرين از مهــم NRT2) و NPF(يــا  NRT1بســتگي دارد. 
هاي ژني مسئول انتقال نيترات در برنج هستند. اين خانواده

داري  جذب نيترات، به طور معنـي  ها به منظور انتقال دهنده
هـاي  هاي ريشه و همچنين در ريشه ترين سلول در بيروني

وسـيله   نيـز بـه   OsNPF2.2شـوند. بيـان    موئي، بيان مـي 
و تمايـل   pHملي ماننـد  شود و بـه عـوا  نيترات، كنترل مي

در غشـاي   OsNPF2.2پايين ناقلان بستگي دارد. ناقـل  
هـاي آونـد    در سلول عمدتاًپلاسمايي تعبيه شده و بيان آن 

آبكـش و   يدر آوندهاچوبي شناسايي شده است. همچنين 
 ـا از يگـر يد يهـا  نمونـه  اني ـب زين يچوب  شـه ير ناقـل  ني

  .)Nazish et al., 2021( شده است ييشناسا
Huang et al. )2021 نشان دادند تغييرات نيتـروژن ( 

بـرنج همـراه اسـت. در     دربا تغييرات ميزان انتقال ساكارز 
دچار  )OsDOF11( گياهاني كه ژن مسئول انتقال ساكارز

خاموشي شده باشـد، ميـزان جـذب نيتـروژن نيـز كـاهش       
هـايي كـه بيـان     درصـد از ژن  33ها  يابد. در بررسي آن مي
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 20هاي ثانويـه و   د در مسير بيوسنتز متابوليتبالايي داشتن
  ها در مسيرهاي متابوليكي نقش داشتند.  درصد آن

هاي زيستي و غير زيستي  اگرچه گياهان همواره، تنش
هــا بــه  كننــد، و در پاســخ بــه آن متنــوعي را تجربــه مــي

هـاي مولكـولي    و بـر اسـاس مكانيسـم    هاي متفاوت روش
ناخت كامـل ايـن   كننـد، امـا هنـوز ش ـ   مختلف عمـل مـي  

هاي هاي مولكولي ميسر نشده است و نيازمند بررسي روش
فراواني اسـت. در ايـن راسـتا مطالعـات بيوانفورمـاتيكي و      

DNA   نوتركيب ابزارهاي مؤثري را براي شناسايي بيشـتر
 Durrani et(اند فرآيندهاي پيچيده مولكولي فراهم آورده

al., 2020(. عملكرد بـرنج،  با توجه به اهميت نيتروژن در 

ها و عملكرد بيولوژيكي دخيـل   بررسي نحوه تغيير بيان ژن
تواند موجب شناسـايي   در پاسخ گياه به كمبود نيتروژن، مي

هاي كليدي، عوامل تنظيمي مؤثر و مسيرهاي مولكولي  ژن
مهم درگير در اين فرآيند شود. بر همين اسـاس، پـژوهش   

يندهاي زيسـتي  ها، فرآ حاضر به منظور شناسايي بيشتر ژن
و نحوه عملكرد برنج در پاسخ به تنش كمبـود نيتـروژن و   

  پروتئين، طراحي شد.  -بررسي شبكه برهمكنش پروتئين
  

  پژوهش يشناس روش
  داده مجموعه انتخاب

تـنش، كمبـود    يها دواژهياستفاده از كل باابتدا  يبررس نيا در
 NCBI1در پايگــــاه داده  جســــتجوو بــــرنج  تــــروژنين

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov)  توجـه  بـا . شدانجام 
نـوع   ،با موضوع مورد نظر داده يارتباط مجموعه ها زانيم به

و  مـار يدر ت ازي ـمطالعه، بافت مورد نظر و حداقل تكرار مورد ن
 انتخاب GSE73772با شناسه  هيزآرايكنترل، مجموعه داده ر

اين مجموعه داده مربوط به دو گروه كنترل و تيمار بـود  . شد
گيري از گـروه   متشكل از سه تكرار بودند و نمونه هركدامكه 

تيمار، شش ساعت پس از اعمال تـنش كمبـود نيتـروژن بـر     
هاي با بيـان   ريشه گياه برنج انجام شده بود. براي بررسي ژن

ــرخط   ــزار بـــــــ ــاوت از ابـــــــ  GEO2Rمتفـــــــ
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo/geo2r)  استفاده

) عبارت از DEG2هاي با بيان متفاوت ( شد. معيار انتخاب ژن
                                                                             
1 The National Center for Biotechnology Information 
2 Differencially Expressed Genes 

logFC│≥1│ و P-value<0.05    بود. سـپس نمودارهـاي
  ها بررسي شد.  مربوط به ژن 4و آتشفشاني 3اي جعبه

  
   منتخب يها ژن يشناس يهست يبررس

هـاي در مقيـاس ژنـوم     با توجـه بـه اينكـه مجموعـه داده    
هـاي ريزآرايـه و مطالعـات پروتئـومي،      داده ژهيو به(بزرگ) 

تبديل به يك  ها آنگسترده دارند، تفسير  دانش بيولوژيكي
ــزار   ــده اســــت. ابــ ــزرگ شــ ــالش بــ  DAVID5چــ

(https://david.ncifcrf.gov)  بــه صــورت يــك برنامــه
خلاصـه   هاي ژنومي را بـه همـراه   داده تواندتحت وب مي

گرافيكي آن ادغام و ذخيره كنـد. عـلاوه بـر آن فهرسـت     
ها به سرعت بررسي شده و بـا توجـه بـه     ها يا پروتئين ژن

ي ژن، دامنـه  شناس ـ يهسـت هـاي   ماهيت داده براي دسـته 
 شـوند يم ـي بنـد  طبقـه ي بيوشـيميايي  رهايو مسپروتئين 

)Dennis et al., 2003(، منظـور   بـه  حاضر مطالعه در كه
 طـــور نيهمـــشناســـايي مســـيرهاي مهـــم زيســـتي و 

هاي فرآينـد   كه شامل بخش DEGهاي  ي ژنشناس يهست
و اجــزاي  ٧)MF( عملكــرد مولكــولي، ٦)BP( بيولــوژيكي

  استفاده شد.  DAVIDاست، از ابزار برخط  ٨)CC( سلولي
  
ــرهمكنش شــبكه يبررســ ــروتئ ب ــروتئين-نيپ  و پ
  منتخب يها ژن ييشناسا

پروتئين از -براي آناليز و بررسي شبكه برهمكنش پروتئين
ــرم ــزار ن ــخه  Cytoscape اف ــافتن  3.10.0نس ــراي ي و ب
 افــزار  نــرم در  cytoHubbaاز افزونــه هــاي كليــدي   ژن

Cytoscape روش  وMCC )Maximal Clique 

Centrality( ژن مهم و كليدي كه  10، استفاده شد. تعداد
اهميـت داشـتند،   پـروتئين  -پـروتئين در شبكه برهمكنش 

، يــك Cytoscape افــزار نــرمانتخــاب و گــزارش شــدند. 
هـاي   منبع باز بـراي بـه نمـايش درآوردن شـبكه     افزار نرم

هـا   تعامل مولكولي و مسيرهاي زيستي و ادغام اين شـبكه 
                                                                             
3 Box plot 
4 Volcano plot 
5 Database for Annotation, Visualization and Integrated 
Discovery 
6 Biological Process 
7 Molecular Function 
8 Cellular Component 
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خصوصـاً بـراي تحقيقـات     Cytoscapeه باشـد. اگرچ ـ  مي
يك پلتفرم عمومي  عنوان بهزيستي طراحي شده است، اما 

نيـز   هـا  آني پيچيده و تصويرسـازي  ها شبكهبراي بررسي 
  .)Saito et al., 2012( باشد مي

  
  پژوهش يها افتهي 

  ها ژن انيب تفاوت يبررس جينتا
سه تكرار كنترل با سه تكرار تيمار تنش كمبود نيتروژن بـا  

مورد بررسي قرار گرفتند. پس از  GEO2Rاستفاده از ابزار 
ها انجام شد  ، آناليز تفاوت بيان ژنها دادهسازي اوليه  نرمال

). ايـن نمـودار   1 (شكل شداي ترسيم و سپس نمودار جعبه
نگ بنفش نشـان  كه تيمارها را با رنگ سبز و كنترل را با ر

هـاي   هـا و چـارك   دهد، حـاكي از مشـابه بـودن ميانـه     مي
ها است كه قابل مقايسه بودن اين ديتاهـا را   مختلف نمونه

  نمايد.  ميسر مي
  

  
 هاي شاهد (رنگ بنفش شامل اي توزيع نمونه . نمودار جعبه1شكل 

و  GSM1902495 ،GSM1902496با كدهاي دسترسي  نمونه سه
GSM1902497(  شش ساعت پس از اعمال تنش) و تيمار شده

با كدهاي دسترسي  نمونه سه كمبود نيتروژن و به رنگ سبز شامل
GSM1902498 ،GSM1902499  وGSM1902500 (برنج در  

Figure 1. Box plot distribution of control (shown in 
purple including three samples with accession numbers 
GSM1902495, GSM1902496, and GSM1902497) and 
treatment samples (six hours after Nitrogen deficiency 

stress shown in green including three samples with 
accession numbers GSM1902498, GSM1902499, and 

GSM1902500) in rice 

 adj P-value<0.05هــاي بــا  در بررســي نتــايج، ژن
دار شناسـايي شـدند    هاي با تفاوت بيان معنـي  ژن انعنو به

هـايي   )، ژن2). در شكل نمودار آتشفشاني (شكل 2(شكل 
، نسبت به حالت كنترل يا اند شده مشخصكه به رنگ قرمز 

ــان و ژن  ــزايش بي ــاهد اف ــي    ش ــگ آب ــه رن ــه ب ــايي ك ه
نسـبت بـه حالـت كنتـرل كـاهش بيـان        انـد  شده مشخص

هـايي اسـت    ز مربوط به ژنداشتند. نقاط با رنگ مشكي ني
كه نسبت به حالت كنتـرل در شـرايط تـنش تغييـر بيـاني      

هاي با رنـگ آبـي در شـرايط     نداشتند. به عبارت ديگر، ژن
  كمبود نيتروژن نسبت به حالت كنترل، كمتر بيان شدند.

بيشترين افزايش بيان كه با رنگ قرمز نشان داده شده 
ــه   ــوط بـ ــت، مربـ ــودار اسـ ــه نمـ ــالاترين نقطـ  ژن و بـ

Os03G0254200  باlogFC  و بيشـترين   787/3برابر با
 logFCبـا   Os07g0142100كاهش بيان مربوط به ژن 

  باشد.  مي -001/4برابر با 
  

  
ي بيان شده در شش هاژن به مربوط يآتشفشاننمودار . 2 شكل

كه به  ييها . ژنبرنج در تروژنينساعت پس از اعمال تنش كمبود 
و  افزايش بياناند، نسبت به حالت كنترل  شده رنگ قرمز مشخص

اند نسبت به حالت كنترل  شده مشخص يكه به رنگ آب ييها ژن
است  ييها مربوط به ژن زين يداشتند. نقاط با رنگ مشك كاهش بيان

  نداشتند. يانيب رييتنش تغ طيكه نسبت به حالت كنترل در شرا
Figure 2. Volcano plot of expressed genes in six hours 

after nitrogen deficiency stress in rice. The genes 
marked in red increased and the genes marked in blue 
had a decreased expression compared to the control 

samples. The points with black color also correspond to 
the genes that had no change in expression compared to 

the control samples under stress conditions. 

  
ــان ژن ــده، ژن  از مي ــان ش ــاي بي ــه داراي  ه ــايي ك ه

ــيات  ــد،  P-value<0.05 و │logFC│≥1خصوصـ بودنـ
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دار انتخـاب   يمعن) DEGهاي با بيان متفاوت ( عنوان ژن به
ژن بيـان   395نتـايج، در مجمـوع تعـداد    شدند. با توجه به 
هاي تيمـار   كه در نمونهدار داشتند به طوري متفاوت و معني

و  1ژن افزايش بيان (يا بـيش بيـان)   121نسبت به كنترل، 
  از خود نشان دادند. 2ژن كاهش بيان (يا كم بيان) 274

  
  يكيولوژيب يرهايمس و ها ژن يشناس يهست يبررس
هاي با بيان متفاوت  ملكردي ژنشناسي و مسيرهاي ع يهست
). بر اسـاس نتـايج،   3دار مورد بررسي قرار گرفت (شكل  معني
داري در  بـه طـور معنـي    داشـتند  اني ـب شيافـزا  كه ييها ژن

 ،3"آهـن  وني يداخل سلول يجداساز"فرآيندهاي بيولوژيكي 
نقـش   "انتقـال يـون آهـن   "و  "يسـلول  آهن وني يداريپا"

ها مرتبط بـا اجـزاي    تري داشتند. همچنين بيان اين ژنفعال

ــلولي  ــولار"س ــا" و "غشــاي واك ــما يغش ــود "ييپلاس  .ب
هاي بيش بيـان بيشـتر مـرتبط بـا      عملكردهاي مولكولي ژن

، "فعاليـت انتقـال بـين غشـايي    "، "ينـاز آم تـرانس  تيفعال"
   .بود هنآ ونيانتقال  يطوركل بهو  "دازيفرواكس تيفعال"

در بخـش فرآينـد    زين داشتند انيب كاهشهايي كه  ژن
متابوليسـم ترهـالوز در   "و  "بيوسـنتز ترهـالوز  "بيولوژيكي 

 توزوليستري از خود نشان دادند. پاسخ به تنش نقش فعال
دارترين جز سلولي در بخش اجزاي سلولي مرتبط بـا  معني
داشتند بود. همچنين اين بررسـي   انيب كاهشهايي كه  ژن

 بـا  يداريمعن ـ طـور  بـه  ان،ي ـب كاهش با يهاژننشان داد 
ــاليتيكي و     ــت كات ــولي، فعالي ــاي مولك ــش عملكرده بخ

هاي گليكوزيـل ترانسـفراز و گلوكوزيـل     ي فعاليتطوركل به
  .ترانسفراز مرتبط بودند

  

  
UP  DOWN  

يافته (سمت راست).  هاي افزايش بيان شناسي ژن يهستيافته (سمت چپ) و نمودار حبابي  بيان كاهشي ها ژن شناسي يهست يحباب نمودار .3 شكل
 وني يسلول يجداساز و يداريپا انتقال،در  شتريداشتند ب انيب شيكه افزا ييهاژن و ترهالوز وسنتزيب نديفرآ در شتريب داشتند انيب كاهش كه ييهاژن

  . دارند تيفعال آهن
Figure 3. Ontology bubble chart DEGs of Down-regulated (left) and Up-regulated genes (right). Down-regulated genes had 
activity in trehalose biosynthetic process and Up-regulated genes had activity in intracellular sequestering, homeostasis and 

transport of iron ion 
 

 
1 Up-regulated 
2 Down-regulated 
3 Intracellular sequestering of iron ion 
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ها كه با استفاده DEGبا بررسي مسيرهاي مهم مرتبط با 
هـاي   انجـام شـد، در ژن   KEGG1و در بخش  DAVIDاز 

داري يافت نشـد. امـا نتـايج حاصـل از     بيان مسير معنيبيش
بررسي مسيرهاي ژني نشان داد، در شرايط كمبـود نيتـروژن   

هاي بيوسنتز آمينواسيدها و  هاي كم بيان، در فعاليت بيشتر ژن
. در حقيقت )4(شكلهاي ثانويه نقش داشتند  بيوسنتز متابوليت
دار در بيـان  نيتـروژن، كـاهش معنـي    كمبـود با اعمال تـنش  

  سيرهاي بيوستنز مشاهده شد.هاي م ژن
  
  نيپروتئ-نيپروتئ برهمكنش شبكه

 افـزار  نـرم پروتئين با استفاده از -شبكه برهمكنش پروتئين
Cytoscape  ژن بـا   10). سپس تعـداد  5رسم شد (شكل

هـاي   ژن عنـوان  بـه انتخـاب و   MCCاستفاده از الگوريتم 
ين اين تر مهم). 6كليدي در اين شبكه معرفي شدند (شكل 

  بودند. NRAMP1و  IRT2 ،IRO2ها شامل  ژن
 شده داده نشان فتوسنتر و تروژنين نيب ارتباط رامونيپ
بيش از نيمي از محتواي نيتروژن برگ به دستگاه  كه است

. بررســي ضــرايب همبســتگي داردفتوســنتزي اختصــاص 
دار بين هدايت  صفات مختلف، ارتباط خطي، مثبت و معني

نرخ حداكثر انتقال الكتـرون و  اي، هدايت مزوفيلي و  روزنه
حداكثر فعاليت كربوكسيلازي روبيسكو بـا فـرآوري كـربن    

اثر عناصـر پـر    سازوكاردهد. مطالعه  اكسيد را نشان ميدي
مصرف مانند نيتروژن و اثرات آن بر غلظت ديگر عناصـر،  

كنـد.   واكنش گياهان در مواجهه بـا تـنش را تسـهيل مـي    
يـل  بـه دل فتوسـنتز   هـاي  علاوه بـر آن، تمـام محـدوديت   

باشـد   اي، مزوفيلي و بيوشيميايي مـي  هاي روزنه محدوديت
ير تـأث داري تحـت   كه تمامي ايـن مـوارد بـه طـور معنـي     

كودهاي نيتروژن و پتاسيم هسـتند. نيتـروژن بـراي توليـد     
پروتئين و تنظيم فعاليت آنزيمي ضروري است. در پژوهش 

ن مـورد  ين نيتـروژ تأمحاضر نيز مشخص شد در اثر كمبود 
نياز گياه، فعاليت يا مسيرهاي بيوسنتزي مـرتبط بـا توليـد    
آمينواسيدها كاهش بيان داشتند. در نتيجه كمبود نيتـروژن  

وسيله آنزيم  اكسيد بهسبب كاهش فعاليت تثبيت كربن دي
شود. عـلاوه بـر آن، كمبـود نيتـروژن فرآينـد       روبيسكو مي
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 پيري برگ را سرعت بخشـيده و موجـب كـاهش كـارايي    
دوره فرآوري كربن هر برگ و درنهايـت كـاهش انباشـت    

  .)Hou et al., 2018( شود محصولات فتوسنتزي مي
هـاي   هاي كربوهيدراتي به متابوليسـم  نسبت متابوليسم

نيتروژن در سلول، براي تنظيم رشد، نمو و عملكـرد مهـم   
) نشـان  Yang et al., 2015باشد. يانگ و همكـاران (  مي

هـاي مـرتبط    وني آمونيوم در ريشه، ژندادند در شرايط فرا
هاي آمينواسيد و كربوهيدرات كـاهش بيـان و    با متابوليسم

دار داشـتند. در شـرايط نبـود     در برگ افزايش بيـان معنـي  
هاي آمينواسيدي  نيتروژن در ريشه، در مسيرها و متابوليسم

داري از خود نشان  ها كاهش بيان معنيو كربوهيدرات، ژن
ها و بخش هوايي گياه منجر بـه كـاهش   گدادند كه در بر

هاي كربوهيدارت و نيتروژن شد. در شرايط كمبـود   متابوليسم
شـود و   نيتروژن، جذب آمونيوم مورد نياز به درستي انجام نمي

در نتيجه با محدود شدن آن به عنوان يك پيش ماده، موجب 
هـاي مـرتبط بـا آن    كاهش توليد گلوتامين و ساير اسيدآمينه

  ).Yang et al., 2015( شودمي

ــاهم ــروژنين تي ــميدر متابول ت ــگ س ــات  در اه،ي مطالع
 .Ueda et alگـزارش   مطابقنشان داده شده است.  يمختلف

كه در پاسـخ بـه    ياشناخته شده يها ژن جمله از )2020(
ــروژنيســطوح ن ــ ت ــ ميتنظ ــوند يم ــاكارز ژن ش ــنتاز س  س

)OsSUS1: Os03g0401300 و (OsSUS2 

)Os06g0194900(  ــو ــده  ژن نيهمچن ــاكتوركــد كنن  ف
ــيرونو ــارپ يس ــه-چيم ــارپ-حلق ــقل چيم ــدرگ 2يياي در  ري
 هستند) OsIRO2 (Os01g0952800)آهن ( نگيگناليس

و آهـن در   دراتي ـكربوه سـم يكه به نوبـه خـود بـر متابول   
  .گذارند يم ريتأث اهانيگ

هـاي بـا    نشـان داد ژن  3نتايج ارائـه شـده در شـكل    
افزايش بيان بيشتر تحت تنش كمبود نيتـروژن، در مسـير   

فرآيند پيري نقش دارند.  درو  هستندانتقال يون آهن فعال 
ها در اثـر تغييـر ميـزان    تسريع فرآيند پيري سلولي و برگ

 et alTabuchi., توبـوچي و همكـاران (   توسـط نيتروژن 

ذاكري و  )، و et alHou. ,2018و همكاران (هو  )،0072
 ) گزارش شده است.  et alZakari., 2020همكاران (
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 تيفعال نيشتريبهاي كم بيان شش ساعت بعد از شروع تنش كمبود نيتروژن در برنج. ي مربوط به ژنكيمتابول يها ريمس. 4 شكل

 باشديم دهاينواسيآم وسنتزيب به مربوط يكيمتابول
Figure 4. Metabolic pathways for down-regulated genes six hours after the beginning of nitrogen deficiency 

stress in rice. The highest metabolic activity is associated with amino acids biosynthesis 

  

  
  در پاسخ به تنش كمبود نيتروژن برنج پس از شش ساعت DEG يها ژن پروتئين- نيبرهمكنش پروتئ شبكه .5 شكل

Figure 5. Protein-Protein interaction network DEGs in response to nitrogen deficiency stress in rice after 6 hours 
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  از شش ساعت در پاسخ به تنش كمبود نيتروژن برنج پس دار معني انيب با هاب ژن ده .6 شكل

Figure 6. Ten hub-genes in response to nitrogen deficiency stress in rice after 6 hours 

  
ــام   ــلولي و تمـ ــتازي) آهـــن سـ ــداري (هومئوسـ پايـ

هاي موجود، به منظور تـأمين آهـن كـافي بـراي      ارگانيسم
آن، بايـد پايـدار و   ها و جلوگيري از سطوح سمي  متابوليسم

متعادل باشد. براي دريافت آهن از محيط اطراف، اين فلـز  
بايد از مسيرهاي غشايي مختلف، مسيرهاي درون سـلولي  

هاي مختلف توزيـع شـود.    ها و بافت عبور كرده و در ارگان
چون حالت فريك آهن حلاليت بسيار پاييني دارد، دريافت 

صوصـي (ماننـد   و انتقال آهـن نيازمنـد فرآينـدهاي بـه خ    
باشد. بـه دليـل پرسـلولي     عمليات كلاته كننده و احيا) مي

هـا در گياهـان، فرآينـدهاي     بودن و تمايزيافته بودن بافـت 
 دهـد  اي به منظور پايـداري آهـن در گيـاه رخ مـي     پيچيده

)Curie and Briat, 2003.( 

در شرايطي كه كمبود آهن وجود دارد، فعاليت و بيـان  
يابد تا بتواننـد آهـن را    شه افزايش ميهاي موجود در ري ژن

از آهن فريك به فرو تبـديل كـرده و جـذب كننـد. دليـل      
باشـد و در   اسيدي شدن خاك نيز حاصل همين فعاليت مي

 )Wairich et al., 2019پـژوهش وايـريچ و همكـاران (   
 ـعنوان استراتژي شـماره يـك گياهـان ي    به  ياسـتراتژ  يعن

مينـه) از آن يـاد شـده    (به جز گياهان خـانواده گرا  1كاهش
ها در آرابيدوپسـيس منجـر بـه     هاي بيان ژن است. بررسي

شـد. ايـن    IRT1شناسايي انتقال دهنده آهن فرو بـه نـام   
آمينواسيدي بـا هشـت لايـه     347ناقل كه يك پلي پپتيد 

غشا فرضـي بـوده و در غشـاي پلاسـمايي اپيـدرم ريشـه       
ن در كند، يك كلاس جديدي از ناقلان يون آه فعاليت مي
بـوده و در   ZIPها است كه مـرتبط بـا خـانواده     يوكاريوت
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برنج، مخمر و نماتدها شناسـايي شـده اسـت. در گياهـان     
موتانت آراپيدوبسيس كه اين ژن به صورت خاموش بـوده،  
اثرات شديد كاستي رشد در ريشه مشاهده شده كـه منجـر   

موتاسـيون    IRT1هـايي كـه در    به مرگ شده است. ريشه
جذب آهن ضعف داشته و توانـايي انباشـت روي،    دارند، در

كادميوم و منگنز را در شرايط تنش آهن ندارند. در شـرايط  
و  IRT1، LeIRT1هـاي   تـنش كمبـود آهـن، فعاليـت ژن    

LeIRT2 بهبـود فرنگي منجـر بـه بازگردانـدن و     در گوجه 
  شوند.  مي رشد كاهش

باشـد كـه    ي ديگري ميانتقالسيستم  IRT2، آن بر علاوه
 IRT1كه مانند  كند فرآيند انتقال آهن نقش مهمي ايفا مي در

كد كننده پروتئيني است كه قـادر بـه انتقـال آهـن و روي     
باشد ولي توانايي انتقال كادميوم و منگنز را ندارد. حوزه  مي

در ريشه بوده و ميـزان بيـان    IRT1همانند  IRT2فعاليت 
حالـت  باشـد. ايـن ژن در    مي IRT1مرتبه كمتر از  20آن 

تواند گياه را از مـرگ و كـاهش شـديد     نمي IRT1موتانت 
منجـر بـه    IRT1رشدي نجات دهد. همچنـين جهـش در   

شود و محصـول   دار پارامترهاي فتوسنتزي مي كاهش معني
عنوان يك تركيب پلي پپتيدي در دستگاه فتوسنتزي  آن به

اي در مواجهـه بـا كمبـود     نقش دارد. مكانيسم گياهان دانه
ين گونه است كه توليد تركيبات كوچكي بـه نـام   آهن به ا

يابـد. ايـن تركيـب     در گياه افـزايش مـي   2دروفورهايتوسيف
باشد. نشان  مسئول افزايش حلاليت پذيري آهن فريك مي

هاي حاضـر در مسـير بيوسـنتزي ايـن      داده شده كه آنزيم
هـا افـزايش    آنزيم به كمبود آهن حساس بوده و فعاليت آن

                                                                             
2 Phytosiderophores   



  39            1403، پاييز 47، پياپي 1 ي، سال چهاردهم، شمارهزراع اهانيگ يفناور ستيزنشريه علمي 

 

رسـد پـس از انتقـال آهـن از ريشـه و       يابد. به نظر مي مي
هـاي گيـاهي    هـا و ميتوكنـدري   آوندهاي چـوبي، واكوئـل  

مسئول نگهداري و انتقال آن به ساير نقاط مورد نياز است. 
و نيكوتين آميد در غشاي اين  NRAMPهمچنين فعاليت 

ها جهت انتقـال آهـن و سـاير عناصـر مشـاهده و       اندامك
  ).Curie and Briat, 2003( تاس شده گزارش

علاوه بر اين، همكاري مشترك در جذب و اسـتفاده از  
 بـه دسـت  فسفر و نيتروژن در محصـولات زراعـي بـراي    

آوردن تعادل مواد غـذايي و رشـد بهينـه ضـروري اسـت.      
زمان نيتروژن و فسفر منجـر بـه محـدود شـدن      كمبود هم

ايـن   شود. علاوه بـر آن،  ساير مواد مغذي مي و جذب رشد
هاي فيزيولـوژيكي متفـاوت و    كمبود توأم، يكسري واكنش

همچنين برخي فرآيندهاي فيزيولوژيكي مشابه را تحريـك  
كنــد. بــا تمركــز بــر ژن دخيــل در عامــل رونويســي   مــي

)NIGT1(  كه پروتئين بيان شده، يك  است شدهمشخص
كننده  يمتنظتنظيم كننده مثبت براي هومئوستازي فسفر و 

روژن در برنج است. اين ژن باعث القا جذب منفي جذب نيت
فسفر و محدوديت در جذب نيتروژن شده و منجر به القاي 

 ,PT1, SPX1هاي مسئول فسفر و نيتروژن مانند  بيان ژن

NLP1  وNRT2.1 شود. همچنين كمبود نيتروژن رشد  مي
 كنـد  گياه را شديدتر از كمبود فسفر محـدود و كنتـرل مـي   

)Wang et al., 2023(.  
 يدسترس زانيمترين عوامل كنترل  چرخه آهن از مهم

 Chen etشود.  محسوب مي 1يستيز يندهايفرآ يبرا آن

al. )2008 گزارش كردند در شرايطي كه غلظت نيتروژن (
زياد است، مقدار پلاك آهن روي ريشه نسـبت بـه حـالتي    

داري كمتر از  يمعنكه مقدار آمونياك طبيعي است، به طور 
هاي برنج  غلظت آرسنيك در ريشه و برگ درصد است. 50

 پـژوهش همبستگي بالايي با مقدار پلاك آهن نشـان داد.  
ير تـأث نيتروژن در خاك شـاليزار  -چرخه آهن داد نشان آنها

زيادي بر تعـادل ميـان آرسـنيك و آهـن در خـاك دارد و      
ير خـود  تـأث ها توسط گياه را تحـت   ميزان جذب آن متعاقباً

 طــور بــهمــديريت نيتــروژن  حقيقــت،در . دهــد قــرار مــي
گـذارد.   ير مـي تأثي بر محتواي آهن بافت گياهي توجه قابل
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كم نيتـروژن، غلظـت    مقداردر صورت كاربرد  كهيطور به
يگـر  د عبارت بهدر بيشترين مقدار بود.  بافت درآهن موجود 

هرچه غلظت نيتروژن موجود در خاك بيشتر باشـد مقـدار   
 ,.Ethan et al( ر خواهد بودمحتواي آهن بافت گياه كمت

2011(.  
 تحـت را به تابش  اهيپاسخ فتوسنتز گ تواند يم نيتروژن

همچنـين كمبـود    .)Sun et al., 2016( دهـد  قـرار  يرتـأث 
 يكوانتـوم  بـازده كـاهش   باعثنيتروژن به طور معناداري 

ي فوتوشـيميايي  بازده كوانتـوم  حداكثريي مؤثر و ايميفوتوش
    .)Tantray et al., 2020( شود مي

Wen et al. )2019 (روز از  14با گذشت  دادند نشان
هاي مهم و فعاليت آنزيمـي افـزايش    اعمال تنش، بيان ژن

ير قـرار  تـأث يافته و فرآيندهاي فرآوري نيتـروژن را تحـت   
-5دهند. افزون بر آن، كمبـود نيتـروژن مـانع انتقـال      مي

سـاز   آمينوبيلينيك اسيد به پروفوبيليوژن شده و سنتز پـيش 
ير خـود  تـأث كند كه فتوسـنتز را تحـت    كلروفيل را مهار مي

  .)Wen et al., 2019( دهد قرار مي
 ـ تـرات يچـه بـه صـورت ن    تـروژن، يانتقال و جذب ن  اي

 ـ وميآمون  ـ، بر تعـادل ب درون  يهـا  و تعـداد پروتـون   يار كل
است كه  ليدل نيبه ا ني. اگذارد يم ريتأث ياهيگ يها سلول

 ـكننـد  يپروتون ها را مصرف م اي ندهايفرآ نيا يآزاد م ـ اي
 حفظ شود. يدر بار خالص سلول م رييكنند كه منجر به تغ

مـرتبط بـا    ينـدها يفرآ ريكه تحت تأث ،يداخل pH پايداري
در جذب و اسـتفاده مـؤثر    اهيگ ييتوانا ياست، برا تروژنين
 ـحفظ ا ن،يمهم است. علاوه بر ا اريبس تروژنين تعـادل   ني

زنـده   ري ـغ يهـا كند تا در برابر تنشيكمك م اهانيبه گ
 تـر شـوند  متحمـل  يو خشـك  يشور د،يشد يمانند دماها

)Feng et al., 2020(.   

ــانواده در ــهيگرام خ ــان   ن ــماره دو گياه ــتراتژي ش اس
جهت مقابله با كمبود آهن بـه   2)(استراتژي كلاته كنندگي

در ريزوسـفر وابسـته    دروفورهايتوس ـيففعاليت و آزاد شدن 
اسـت. ايــن تركيــب از فعاليــت آمينواســيدهاي تغييريافتــه  

كـوري و    آيـد و در پـژوهش   مـي  به دست MAs3 خانواده
نيـز بـه آن اشـاره شـده      )Curie et al., 2003(همكاران 

                                                                             
2 Chelation strategy 
3 Mugineic acid  
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شـود كـه    مـي  NAs1منجر بـه توليـد    Masاست. فعاليت 
هـاي آمينواسـيدي نيكـوتين آمـين      وسيله انتقـال گـروه   به
)NAAT(2  3به-keto شوند. همچنين، در  ميانه تبديل مي

به مقـدار زيـاد    IRO2شرايط كمبود آهن فاكتور رونويسي 
ناقلان آهن در گياه، عمل انتقال  شيافزا باشود تا  بيان مي

و سـاير   IRO2آهن به سرعت انجام شود. با افزايش بيان 
هـاي مسـئول انتقـال آهـن      فاكتورهاي رونويسي، بيان ژن

نيـز افـزايش    NRAMP1و  IRT2, IRT1, YSL9ماننـد  
  .)Wairich et al., 2019( يابند مي

در پژوهشي كه به منظور بررسـي كـاربرد يـون آهـن در     
كارايي فتوسنتز انجام شد مشخص شـد، بـا ايجـاد تغييـر در     

هاي حاضـر   برگ و پروتئين دانه رنگسطوح  IRT1توالي ژن 
در غشاي تيلاكوئيد دچار تغيير شدند كه منجـر بـه تغييـر در    

شد. همچنـين   برگغلظت كل كلروفيل و ايجاد زردي رنگ 
گيري نرخ شارش يا جريان فتوسـنتزي در   بر آن، اندازهعلاوه 

، اختلال شـديد  بودنديافته  جهش IRT1ژن  واجدگياهاني كه 
 Varotto( در انتقال الكترون در فوتوسيستم دو را نشـان داد 

et al., 2002(.  در برنج، عوامل رونويسيIDEF1 ،IDEF2 
هاي القا كننـده كمبـود    و جزئي ژن مثبت طور به OsIRO2و 

آهن فريك، جذب آهن فرو و انتقال متقابـل آهـن را تنظـيم    
 ).Kobayashi et al., 2019( كنند مي

ها مربـوط بـه    در پژوهش حاضر، با توجه به اينكه داده
هاي اوليه تـنش نيتـروژن صـورت     برداري در ساعت نمونه

متـابوليكي و   هـا و مسـيرهاي   ها، ژنگرفته بود، آناليز داده
ي كائي و همكاران  مطالعهها را نشان دادند. در  انتقال يون

)Cai et al., 2012(هاي برنج  ، به منظور بررسي رونوشت
درصد از كل ژنوم بيان  88/10در پاسخ به كمبود نيتروژن، 

ژن داشــتند كــه بيشــتر در مســيرهاي متابوليــك ســلولي، 
انتقـال مولكـولي    چنـين  هاي اوليه و ثانويه و هم متابوليك

هـاي اوليـه تـنش     ساعت نقش داشتند. بر اساس نتايج، در
هاي مرتبط با عوامل رونويسي، كينازها و  نيتروژن، ابتدا ژن

مسيرهاي انتقال سيگنال افزايش بيان داشته و با افـزايش  
هـاي مـرتبط بـا فرآينـدهاي      مدت زمان تـنش، بيـان ژن  

ا تغييــرات متــابوليكي، مســيرهاي فيزيولــوژيكي مــرتبط بــ

                                                                             
1 Nicotianamine synthase  
2 Nicotianamine aminotransferase 

اسـت كـه    شـده  گـزارش مورفولوژيكي افزايش نشـان داد.  
هاي كربن، بـر   كمبود نيتروژن از طريق ارتباط با متابوليسم

ــر روي   ــدروژناز، ب روي ســنتز گلوتامــات و گلوتامــات دهي
اثـر   هـا  بـرگ فعاليت فرآوري كربن و فعاليـت فتوسـنتزي   

 Shaoشائو و همكـاران (  در بررسي. گذارد داري مي معني

et al., 2020(   نشان داده شد كه با گذشت چهار هفتـه از
هاي پـاييني گيـاه بـرنج     اعمال تنش كمبود نيتروژن، برگ

شروع به زرد شدن و كلروزه كـرده و ميـزان وزن خشـك    
گياه كاهش و نسبت ريشه به برگ نيز افزايش يافـت. بـر   

گيـري تبـادلات گـازي و     ها بـا انـدازه   هاي آناساس يافته
ــل  ــاهش  aكلروفي ــد ك ــرآوري  مشــخص ش ــروژن، ف نيت

دهـد امـا    را كـاهش مـي   اكسـيد  يد نبكـر (اسيميلاسيون) 
دهد. همچنين كمبـود   غلظت بين سلولي آن را افزايش مي

 امانيتروژن محتواي نشاسته، ساكارز و فروكتوز را افزايش، 
  دهد.  در برگ را تغيير نمي محلولمحتواي كل پروتئين 

 تـنش،  بـه  پاسخ در، 3بر اساس نتايج مندرج در شكل 
هاي دخيـل   هاي مرتبط با بيوسنتز و توليد ترهالوز و ژن ژن

  در متابوليك ترهالوز كاهش بيان داشتند. 
) نيـز   et alWang. ,0212وانگ و همكـاران (  پژوهش

 ليدخهاي  ژن انيبنشان داد تحت شرايط كمبود نيتروژن، 
در فرآيندهاي سنتز كلروفيل، نمو كلروپلاسـت و واكـنش   

 رييــتغدريافــت نــوري و انتقــال الكتــرون در فوتوسيســتم 
 ـب باهمچنين  .ابندي يم هـا، سـنتز    ي ژنبرخ ـ دار يمعن ـ اني

و باعث كـاهش   شدهآمينواسيدها و انتقال پروتئين محدود 
شـوند.   هـا مـي   ميزان اورنيتين، سيتئين و تايروزين متابولوم

-RNA( هـا  لاوه بر آن بررسي پروفايل آنـاليز رونوشـت  ع

seq(      نيز نشان داد، تحت كمبود نيتـروژن، دانـه گنـدم بـا
هــا، فلاونوئيــدها، گــالاكتوز و  افــزايش مقــدار آنتوســيانين

، جـذب آهـن،   DNAتوانـد توانـايي ويـرايش     گلوكوز مـي 
هـاي   هـاي زنـده و غيـر زنـده و تـنش      مقاومت بـه تـنش  
  يش دهد.اكسيداتيو را افزا

) Burgos et al., 2014بورگس و همكاران ( پژوهش
از بـرنج بـا تـنش     ينـوع خاص ـ  ينحوه سازگار يبه بررس

 ليدخ يديكل يها نشان داد كه ژن جيپرداخت. نتا تروژنين
و سـنتز   تـرات يدر جـذب ن  تـروژن، يبه تنش ن يدر سازگار

برنج تحـت   شهير پتوميترانسكر زيآنال. ترهالوز نقش داشتند



  41            1403، پاييز 47، پياپي 1 ي، سال چهاردهم، شمارهزراع اهانيگ يفناور ستيزنشريه علمي 

 

 Hsieh etهشيه و همكاران ( توسط تروژنيكمبود نتنش 

al.,  2018 (يديكل يها نشان داد كه ژن جي. نتاشد انجام 
 يرهايدر مس شتريب تروژنيدر پاسخ به تنش كمبود ن ليدخ

 و ،ياهي ـهورمـون گ  گناليانتقـال س ـ  سم،يمرتبط با متابول
   .هستند ريدرگ ويداتياكس يها پاسخ

  
   شنهادهايپ و يريگ جهينت

هاي اين پژوهش نشان داد كه تـنش كمبـود نيتـروژن،    يافته
هاي مـرتبط بـا جـذب و اسـتفاده از      موجب تغيير در بيان ژن

شود. اين نتايج بيـانگر ايـن    عناصر كم مصرف مانند آهن مي
است كه انتقال يون آهن نقش مهمي در حفـظ ثبـات بـرنج    

در  راتييغكند. همچنين تهنگام تنش كمبود نيتروژن ايفا مي
كـه   يخاك بـر در دسـترس بـودن و شـكل عناصـر      طيشرا
تـنش كمبـود   . گـذارد  يم ـ ريجذب كنند تأث توانند يم اهانيگ

يرمستقيم بر فتوسنتز و غنيتروژن، با تغيير جذب آهن، به طور 
گـذارد. در نتيجـه،    يم ـساير پارامترهاي فيزيولـوژيكي تـأثير   

گياهان مسيرهايي را براي اطمينان از پايداري سـلولي بـراي   
كننـد و فعاليـت و بيـان     هاي بيوشـيميايي فعـال مـي    واكنش

هاي فلزي و الكترون را افزايش  هاي مربوط به انتقال يون ژن
دهند. بديهي است درك نقش عناصر مختلف و مسيرهاي  مي

رايط تنش، بينش ارزشمندي را ها در ش بيوسنتزي مرتبط با آن
در مــورد فيزيولــوژي گيــاه و در نهايــت كشــف راهكارهــاي 

هـاي   دهـد. همچنـين ژن   يممولكولي براي مقابله با آن ارائه 
كليدي معرفي شده در اين پژوهش نقش مهمي در پاسخ گياه 

ــي    ــروژن دارد و م ــود نيت ــنش كمب ــه ت ــين   ب ــد در تبي توان
نشانگرهاي زيستي در پاسخ  عنوان بههاي به نژادي  استراتژي

  به تنش كمبود نيتروژن در گياه برنج مورد استفاده قرار گيرد.
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