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رسان از جمله اي پيامهشرايط محيطي منجر به ساخت ملكول

يه ن اولرساگردد كه وظايف مهمي بعنوان پيامها در گياهان ميفيتوهورمون

ه هاي سوخت و ساز سلول را بعهددر مسير ترارساني و تنظيم فعاليت

فرآيندهاي  هاي رونويسي دراسيد با كنترل عاملدارند. هورمون جاسمونيك

كند. با ميهاي مختلف نقشي كليدي ايفا به تنشنموي و پاسخ گياهان 

طور گياهان به اين هورمون به وجود مطالعات فراوان صورت گرفته، پاسخ

 هاي ريزآرايه مربوط به گياه. در اينجا، دادهكامل شناخته نشده است

استفاده  بياني موردبراي آناليز شبكه هم GEOآرابيدوپسيس از پايگاه داده 

بياني هم (شبكه WGCNAها با روش قرار گرفت. از تجزيه تحليل آن

) بدست آمد كه پروفايل بياني آنها در ژني (ماژول گروه ٢٥دار)، ژني وزن

دار بالايي بود. اسيد با يكديگر داراي همبستگي معنيپاسخ به جاسمونيك

از نظر زيستي از تجزيه و ول داربودن آماري هر ماژبراي بررسي معني

ي اديز يندهايكه فرآ اده شد. نتايج نشان دادشناسي ژن استفتحليل هستي

 يهاپاسخ به تنشو  سلول شده يزير، مرگ برنامهزفتوسنتاز جمله 

ل براين، تعداد زيادي عام علاوه .نددشجاسمونات كنترل  لهيمختلف به وس

ژن از خانواده  ١٢و  NACژن از خانواده  ١١رونويسي، براي مثال 

bHLHآيندهايي رف و شتنداسيد نقش داهاي جاسمونيك، در تنظيم پاسخ

 هاي زيستي و غير زيستي، نمو گل و پاسخ به نور راپاسخ به تنشچون هم

 كنترل نمودند.

  

رگ زيستي، گلدهي، فتوسنتز، مستي و غيرزيهاي تنش كليدي: هايواژه

  .هاشناسي سامانهسلول، زيست  ريزي شدهبرنامه

  

Environmental conditions lead to biosynthesis of 

signaling molecules including phytohormones in plants 

which have important functions as primary messengers 

in signal transduction and regulating cell metabolism. 

Jasmonic acid hormone by controlling the transcription 

factors can play key roles in response to various 

stresses and developmental processes in plants. Despite 

numerous studies, plant responses to the hormone are 

not completely understood. Here, microarray data of 

Arabidopsis from GEO database was used for analysis 

of co-expression network. WGCNA (Weighted Gene 

Co-expression Network Analysis) analysis determines 

25 gene groups (modules) that their expression profiles 

correlated highly significant with each other in 

response to jasmonic acid. Gene ontology was utilized 

to investigate each module for statistical significance. 

This analysis indicated that jasmonic acid controls 

many processes including photosynthesis, cell 

programmed death, and response to various stresses. In 

addition, many of transcription factors such as 11 genes 

of NAC family and 12 genes of bHLH family play 

roles in the regulation of jasmonic acid responses and 

adjust processes including response to biotic and 

abiotic stresses, flower development and response to 

light. 

 
Keywords: biotic and abiotic stress, flowering, 
photosynthesis, programming cell death, system 
biology.  
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 مقدمه

و  يدفاع ستميدر س (JA) اسيديكهورمون جاسمون
 ملكولاين هورمون دارد.  يدينقش كل اناهينمو گ

 يمتنوع يندهايكه فرآ باشديم دهايپيمشتق شده از ل
و  يستيز يهاتنشبه  يسازگار يهاچون پاسخهم
و همچنين  )Lyons et al., 2013( يستيزريغ

زني بذر، زايي، جوانهفرآيندهاي نمو گل، جنين
تنظيم  اهانيدر گرسيدگي ميوه و پيري برگ را 

براين، . علاوه)Balbi & Devoto, 2008(كند مي
JA و هاي قارچي، در مواجهه با نور فرابنفش، بيماري

 ,.Reinbothe et al(يابد دماهاي بالا نيز تجمع مي

2009( .  
 Jasmonate ZIMهاي ، پروتئينJAدر غياب 

domain (JAZ)  رونويسي از تركيبات مسير
و  MYC2، همچون عامل رونويسي JAترارساني 
، را ممانعت MYC4و  MYC3هاي آن همولوگ

سرعت در پاسخ به (كه به JA-Ileكند. پروتئين مي
شود) به لقاگرهاي زيستي و غيرزيستي توليد ميا

coronatine insensitive 1 (COI1)  متصل
را براي تجزيه توسط  JAZهاي شود و پروتئينمي

كنند. در نتيجه اين عمل گذاري ميها هدفپروتئوزوم
از بين  MYCهاي رونويسي حالت سركوب عامل

هاي و عامل )Sheard et al., 2010(رود مي
-Gهاي قادر خواهند بود تا به توالي MYCيسي رونو

box  و شبهG-box هاي انداز ژنموجود در راه
-Fernández(متصل شوند  JAدهنده به پاسخ

Calvo et al., 2011(  و از اين طريق رونويسي اين
رونويسي ديگري نيز  هايشود. عاملها كنترل ميژن

يافت شده است. عامل  JAدر مسير ترارساني 
) به AP2/ERF(داراي دمين  ORA47رونويسي 

كننده كليدي در مسير بيوسنتز و عنوان تنظيم
تحت شرايط استرس معرفي  ABAو  JAترارساني 

شده است كه تعداد زيادي ژن را در اين مسير كنترل 
. عامل رونويسي نوع )Chen et al., 2016(كند مي

bHLH ،JAM1 ،كننده منفي مسير تنظيم عنوانبه
در گياه  MYC2از طريق سركوب  JAترارساني 

كند و از اين طريق رشد گياه آرابيدوپسيس عمل مي
قرار  تأثيررا تحت  JAو پاسخ به استرس وابسته به 

. عامل رونويسي )Nakata et al., 2013(دهد مي
WRKY57 عنوان نقطه اتصالي مسير ترارساني نيز به

 JAده توسط در كنترل پيري برگ القا ش JAاكسين و 
. با وجود )Jiang et al., 2014(شناخته شده است 

مطالعات فراوان صورت گرفته در اين زمينه، هيچ 
  اي در سطح سيستم وجود ندارد.مطالعه

هاي شگرف در تعيين توالي ژنوم با وجود پيشرفت
ها اطلاعات اندكي گياهان، در مورد نحوه عمل ژن

. بعنوان مثال )Schaefer et al., 2016(وجود دارد 
ها مشخص شده در ذرت تنها عمل يك درصد ژن

. امروزه ابداع )Andorf et al., 2015(است 
هاي جديد با كارائي بالا امكان بررسي بيان روش

. با همزمان فراهم كرده است طورهبهزاران ژن را 
توان به حجم ي ميهايتجزيه و تحليل چنين داده

هاي زيستي دست ستمبيشتري از اطلاعات درباره سي
. يكي از )Schaefer et al., 2016(يافت 

ها بررسي شناسي سامانهراهكارهاي مرسوم در زيست
ها به باشد، از جمله اين روشها ميارتباطات بين ژن

توان اشاره كرد كه با بيان ژني ميهاي همشبكه
استفاده از محاسبه همبستگي پيرسون ساخته 

ها . در اين شبكه)Serin et al., 2016(شوند مي
هستند كه پروفايل  ها در صورتي با هم در ارتباطژن

بياني آنها در پاسخ به شرايط بيروني و دروني سلول 
 & Zhang(به صورت همزمان تغيير كند 

Horvath, 2005(.  در گياهان نيز از روش
بيان ژني در بررسي ارتباطات بين هاي همشبكه

ف استفاده شده است ها در موضوعات مختلژن
)Omranian et al., 2015; Takehisa et al., 

2015; Silva et al., 2016; Tantong et al.,. 
2016; Zhang et al., 2016(هاي . در شبكه

بيان از يك حد آستانه براي تعيين وجود يا عدم هم



 ٥٧  ... شوندهميتنظ هايماژول افتني يدار براوزن يانيبهم شبكه زيآنالفر و همكاران: يمرتضاي  

 

شود كه منجر به وجود ارتباط بين دو ژن استفاده مي
كه در شود. در حاليادي ميحذف اطلاعات بسيار زي

حدود  از ١)WGCNAدار (بيان وزنهاي همشبكه
 شود و نتايج قويتري را نسبت بهبحراني استفاده مي

 & Zhang(كند دار ايجاد ميهاي غير وزنشبكه

Horvath, 2005(.  در اين روش، پس از ايجاد
هاي مجزا (ماژول) قرار ها را درون گروهشبكه، ژن

ها اي از ژنها تحت عنوان خوشهژولدهد. مامي
شوند كه پروفايل بياني آنها به شدت با تعريف مي

 ,.Bergmann et al(يكديگر همبستگي دارند 

دار، هر بيان وزنهاي هم. در روش شبكه)2004
دهنده يك پيام زيستي تواند بازتاببيان ميماژول هم

نظر دار يك ماژول از حقيقي باشد. براي بررسي معني
 )GO( شناسي ژنزيستي از تجزيه و تحليل هستي

 ,Langfelder & Horvath(توان استفاده كرد مي

دار در بررسي ارتباط بيان وزنهاي هم. شبكه)2008
هاي درگير در تنش شوري در آرابيدوپسيس بين ژن

)Kobayashi et al., 2016(ها در ، پيري برگ
، خشكي در )Moschen et al., 2016(آفتابگردان 

بكار رفته است.  )Hopper et al., 2016(انگور 
حال تجزيه و تحليل شبكه ژن هاي متأثر از بااين

اسيد كمتر مورد يكجاسمونهاي گياهي مثل هورمون
توجه قرار گرفته است. در اين تحقيق، روش شبكه 

بياني وزن دار مورد استفاده قرار گرفت تا هم
 JAارساني هورمون هاي ژني كه در مسير ترگروه

 نقش دارند، مورد بررسي قرار گيرد.

  
  هامواد و روش

 ) از پايگاه دادهCELهاي خام ريزآرايه (با فرمت داده
GEO )https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo (

هاي بياني خام توسط ). داده١به دست آمد (جدول 
افزار و با استفاده از نرم RMAالگوريتم 

                                                                  
. Weighted Gene Co-expression Network Analysis 

. Gene Ontology 

Affymetrix expression console  .نرمال شدند
و بسته  Rافزار براي انجام آناليز شبكه از نرم

 & Zhang( استفاده شد WGCNAافزاري نرم

Horvath, 2005; Langfelder & Horvath,. 
هاي ابتدا ماتريس همبستگي پيرسون از داده. )2008

رسيده تا ماتريس  ٨دست آمد. به توان بياني به
)  TOM(topological overlap matrixمجاورتي ((

و در نهايت  فاصله تبديلآيد، سپس به ماتريس  دستبه
مراتبي اي سلسلهاين ماتريس به روش تجزيه خوشه
ها بر اساس روش مورد تحليل قرار گرفته، در نهايت ژن

dynamic tree cut بندي شدند. هر گروه هادر ماژول
 ل بيانيباشد كه پروفايها مياي از ژنخوشه ماژول

 دار بالايي با يكديگر دارندها همبستگي معنيآن
)Zhang & Horvath, 2005( .  

افزار آنلاين توسط نرم GOهاي هر ماژول آناليز ژن
agriGO )http://bioinfo.cau.edu.cn/agriGO (

براي تعيين  Fisher’s exact testاز روش انجام شد و 
راي كنترل ب Yekutieliداري آماري و از روش معني

FDR باp-value<0.001  ) استفاده شدDu et al., 

، KEGGهاي ژني براين، مجموعهعلاوه). 2010
هاي عامل و microRNAهاي ژني و اهداف خانواده

  Plant GSEA٣رونويسي با استفاده از ابزار 
)structuralbiology.cau.edu.cn/PlantGSEA/ 

index.php//:http( ) به دست آمدYi et al., 2013 .(
 Fisher’s exact testداري با استفاده از آزمون معني

انجام شد. براي يافتن نرخ خطاي نوع دوم از روش 
Yekutieli استفاده شد. داري پنج درصدبا سطح معني 

) براي شناسائي string )http://string-db.orgاز سايت 
هاي مدنظر استفاده شد و ترسيم شبكه ژن

)Szklarczyk et al., 2014( براي تبديل .ID ها ژن
) DAVID )https://david.ncifcrf.govاز سايت 

   ٤اندازراه تجزيه و تحليل .استفاده شد
                                                                  

. Gene Set Enrichment Analysis  

. Promoter 
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 AtPANها نيز با استفاده از سايت ژن
)http://atpan.itps.ncku.edu.tw/index.php?id= 

gene_groupهاي ژني مد نظر انجام شد تا ) براي گروه
هاي رونويسي پاسخ دهنده به عامل عناصر مشترك

  جفت باز از نواحي تنظيمي بالادست ١٠٠٠تعيين شود. 
  

هاي اتصالي هاي موردنظر انتخاب شد و مكانژن
ها با فاكتورهاي رونويسي مشترك، در ميان اين ژن

سطح اطمينان  در Gene Group analysisروش 
  ). Chen et al., 2012( تعيين شدند ٩٠% ≥

 از گياه آرابيدوپسيس JAدهنده به هاي پاسخبياني ژنهم هاي ريزآرايه استفاده شده براي آناليز شبكهداده .١ جدول

Growth phase Treatment 
Cultivars of  
Arabidopsis 

Reference Sample  
Number Accession 

10- day-old seedlings 
Oxylipin;  
phytoprostane 

tga2-5-6 mutant; 
ecotype Columbia (Mueller et al., 2008) 18 GSE10732 

5-weeks-old 
seedlings 

MeJA; GA; MeJA+GA; 
flg22; Laer; penta; gai -- 99 GSE17464 

7- day-old seedlings MeJA C2 lines; PR1-
LUC 

(Lozano-Durán et al., 
2012) 12 GSE18667 

Seedlings JA Col; coi1; ein3 
eil1  -- 12 GSE21762 

Four-week-old 
rosettes Low and high R/FR; JA Col (Cerrudo et al., 2012) 12 GSE35700 
Stamen JA; OPDA  opr3 mutant (Mandaokar et al., 2006) 27 GSE4733 
21-day-old seedlings MeJA Col; Ri17 (Po Hu et al., 2013) 10 GSE45662 

  
 نتايج و بحث

هاي ريزآرايه براي اين آناليز از آزمايشات مختلف داده
هاي گياهي مورد استفاده شامل ارقام فراهم شد. ژنوتيپ

اسيد وحشي و موتانت در مسير ترارساني جاسمونيك
 JAباشند كه يا شبه بودند. تيمارها نيز شامل موادي مي

را  JAهستند يا اينكه مسيري مشابه با مسير ترارساني 
هاي در ابتدا داده ).١دهند (جدول قرار مي تأثيرتحت 

بياني ايجاد ريزآرايه نرمال شد. در مرحله بعد، شبكه هم
گروه ژني يا ماژول قرار داد و  ٢٥ درون ها راشد كه ژن

هر ماژول با رنگ  Rافزار با استفاده از امكانات نرم
ي اهاي فيروزهماژول ).١مند شد (شكل خاصي نشان

)turquoise) آبي ،(blueاي () و قهوهbrown داراي (
ژن و  ٣٣١٤و  ٣٥٠٥، ٥٤٩٩بيشترين تعداد ژن با 

اي سير )، فيروزهdarkgreenهاي سبز آووكادو (ماژول
)darkturquoise) و خاكستري سير (darkgrey (

ژن بودند. از  ٣٢و  ٤٩، ٦١داراي كمترين تعداد ژن با 
يدوپسيس براي آناليز شبكه هاي آرابآنجا كه همه ژن

ها مورد آماري اين ماژول داريمعنياستفاده شد، 
هاي ها داراي عبارتگرفت. همه ماژولبررسي قرار 

بودند (به دليل حجم بالاي  GO دار براي آناليزمعني
گر اين نتايج در اينجا آورده نشده است) كه بيان

ار ها بيان بسياري از ژن JAمسأله است كه هورمون 
 ١٧تنها  GSEAدهد، اما در آناليز قرار مي تأثيرتحت 

 ٢ هايدار بودند (جدولهاي معنيماژول داراي عبارت
  ).٣و 
  

  هاي رونويسيعامل
) نشان داد كه blackبراي ماژول سياه ( GOآناليز 

كننده رونويسي ژن در اين گروه تنظيم ٧٥
)GO:0045449 ١٢) كه متعلق به ٢) هستند (شكل 

 NAC domainاده ژني مجزا بودند. دو خانواده خانو
، AT3G10500 :هايژن (شامل ژن١١با 

AT3G10490 ،AT1G71930 ،AT3G15500 ،
AT1G01720 ،AT5G62380 ،AT1G65910 ،
AT4G10350 ،AT3G10480 ،AT3G17730  و

(AT1G01010  وbHLH  شامل ژن ١٢با) هاي ژن
AT3G62090 ،AT3G61950 ،AT4G01460 ،
AT1G18400 ،AT5G15160 ،AT4G09820 ،
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AT4G02590 ،AT5G54680 ،AT5G39860 ،
AT4G14410 ،AT1G68810  وAT1G73830 (

اند ها را دارند. مطالعات نشان دادهبيشترين تعداد ژن
در  bHLHكه بسياري از اعضاي خانواده 

كليدي را  هايهاي نوري نقش دارند و نقشترارساني
اي كه كنند به گونهفا ميها ايدر انتقال پيام فيتوكروم

 PIF )phytochrome interactingآنها را با عنوان 

factor ( ياPIL )phytochrome interacting 

factor-like( كنند نامگذاري مي)Duek & 

Fankhauser, 2005( شواهد نشان داده است كه .
در فرآيندهاي زيستي خاص  bHLHاعضاي خانواده 

در  TabHLH1توان يشركت دارند. براي مثال م
تحمل گياه گندم به كمبود نيتروژن و فسفات 

(Yang et al., 2016) ،PIF1  در تنظيم ساخت
 ,.Moon et alدر گياه آرابيدوپسيس ( IIكلروفيل 

در  OsbHLH148و  MdCIbHLH1) و 2008
 ;Seo et al., 2011هاي غير زيستي (پاسخ به تنش

Feng et al., 2012.اشاره نمود (   
  

 
بندي سلسله دندروگرام بر اساس روش خوشه ، JAبه هورمون  سيدوپسيآراب اهيگ براي پاسخ داروزن يانيبشبكه هم. ١شكل 

 ماژول ٢٥ است. در اينجا، dynamic tree cutها بر اساس روش بندي ژنايجاد شد. گروه TOمراتبي از ماتريس فاصله 
 با رنگي خاص نشانمند شده كه در زير شكل نشان داده شده است. شد كه هر ماژول نييتع انيبهم يهاژن يحاو
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  FDR ≤ 0.05با  JAبياني دست آمده از شبكه همهاي به براي ماژول GSEAنتايج  .٢جدول 

 
نيز  )NAC )NAM/ATAF/CUCخانواده 

هاي ژني در گياهان است و يكي از بزرگترين خانواده
هاي هاي كليدي در پاسخ گياهان به تنشنقش

براين مشخص شده زيستي و غيرزيستي دارند. علاوه
است كه اين عامل رونويسي دربسياري از فرآيندهاي 
نموي نيز نقش دارد كه شامل نمو بذر، نمو جنين، 

، پيري برگ و نمو شاخه تشكيل مريستم انتهايي

. دو عامل )Nuruzzaman et al., 2015(است 
، JAدهنده به پاسخ NACرونويسي محتوي دمين 

ANACC019  وANACC055  در آرابيدوپسيس
عمل  MYC2دست يافت شده است كه در پايين

 Bu(را تنظيم كنند  JAهاي دفاعي كنند تا پاسخمي

et al., 2008( آناليز .GO ٦٠ل خاكستريبراي ماژو 
)Gray60 ژن  ٢٣) نشان داد كه اين ماژول نيز داراي

Description of gene set (No of 
probsetIDs in each module) 

Category p-value Description of gene set (No of 
probsetIDs in each module) 

Category p-value 

Module: blue (3630 probsetIDs)   Module: yellow (2185 probsetIDs)   
Plant-pathogen interaction (41) KEGG 6.04e-06 Ribosome (170) KEGG 3.02e-88 
target genes of TF: SEPALLATA3 (11) TFT 5.31e-05 Core Cell Cycle Genes (19) Gfam 2.21e-06 
target genes of TF: AP2 (39) TFT 5.97e-4 Oxidative phosphorylation (28) KEGG 2.88e-05 
Module: cyan (292 probsetIDs)   Module: turquoise (5688 probsetIDs)   

E2 - Ubiquitin Conjugating Enzyme (7) Gfam 1.14e-06 
Receptor kinase-like protein family 
(122) 

Gfam 3.42e-10 

Ubiquitin mediated proteolysis (8) KEGG 3.21e-3 target genes of TF: HY5 (85) TFT 6.98e-3 
CCAAT-HAP5 TF Family (4) Gfam 3.56e-3 Metabolic pathways (305) KEGG 2.59e-4 
Module: darkgreen (61 probsetIDs)   Biosynthesis of plant hormones (92) KEGG 3.51e-4 
Proteasome (28) KEGG 8.11e-56 Module: tan (295 probsetIDs)   
Module: darkred (120 probsetIDs)   target genes of TF: AtbHLH15 (21) TFT 6.04e-05 
target genes of TF: E2Fa/Dpa (21) TFT 5.51e-28 TUB TF Family (3) Gfam 2.91e-4 

DNA replication (14) KEGG 3.21e-22 
Glycosyltransferase Gene Families 
,Glycosyltransferase- Family 20 (3) 

Gfam 2.91e-4 

Nucleotide excision repair (6) KEGG 1.38e-07 Module: salmon (288 probsetIDs)   
Mismatch repair (5) KEGG 2.09e-07 Glycolysis / Gluconeogenesis (8) KEGG 6.08e-06 

Core Cell Cycle Genes (4) Gfam 1.57e-4 
Biosynthesis of terpenoids and steroids 
(9) 

KEGG 2.57e-4 

Putative targets of mir837 (2) MIR 4.71e-4 
Module: royalblue (118 
probsetIDs) 

  

  

Module: darkturquoise (49 probsetIDs)   Receptor kinase-like protein family (17) Gfam 1.04e-13 
Receptor kinase-like protein family (7) Gfam 8.55e-07 Cytochrome P450 ,CYP76C (2) Gfam 6.97e-4 

AP2-EREBP TF Family (5) Gfam 4.04e-06 
Module: midnightblue (207 
probsetIDs) 

 

  

target genes of TF: HY5 (6) TFT 2.08e-06 
Organic Solute Cotransporters 
,Adenylate translocator (brittle-1)-like 
family (3) 

Gfam 1.3e-4 

Module: green (1464 probsetIDs)   target genes of TF: E2Fa/Dpa (5) TFT 1.34e-3 
Class III peroxidase (28) Gfam 2.13e-13 Module: magenta (457 probsetIDs) 

 

  
Methane metabolism (26) KEGG 5.03e-11 Putative targets of mir414 (11) MIR 9.91e-05 
Phenylalanine metabolism (25) KEGG 1.52e-10 Spliceosome (12) KEGG 4.96e-07 
Phenylpropanoid biosynthesis (27) KEGG 9.24e-10 RNA degradation (8) KEGG 2.94e-06 
Cytochrome P450 ,CYP705A(4) Gfam 3.32e-07 Module: lightcyan (150 probsetIDs)   
Module: grey (1098 probsetIDs)   Putative targets of At5g25610_3237 (3) MIR 9.48e-05 
target genes TF: LEC2 (8) TFT 1.51e-06 target genes of TF: AP2 (6) TFT 4.45e-4 

tify family (7) Gfam 3.48e-05 
Lipid Metabolism Gene Families, 
Phosphatidylinositol 4-kinase family (2) 

Gfam 1.9e-4 

Module: grey60 (144 probsetIDs)   RNA degradation (4) KEGG 2.18e-4 
C2C2-CO-like TF Family (5) Gfam 7.94e-07 E3 - HECT family (2) Gfam 1.12e-3 
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) GO:0003700با فعاليت تنظيم كنندگي رونويسي (
مشخص است، اين  ٣است. همانگونه كه در شكل 

ها داراي فعاليت تنظيم نمو گل (از جمله ژن
AGL31 ،COL1  وCOL2(دهندگي ، فعاليت پاسخ
هستند. ه به نور پاسخ دهند هاي غير زيستي وبه تنش

 C2C2-CO-likeهمچنين پنج ژن نيز عضو خانواده 

TF باشند كه نتايج ميGSEA  نيز ٢(جدول (
انداز براي آناليز راه .داري آن را تأييد كرده استمعني
ژن انجام شد تا مشخص شود كه چه عناصر  ٢٣اين 

تنظيمي مشتركي ميان آنها وجود دارد. نتايج نشان 
ها به طور مشترك توسط هفت عامل داد كه اين ژن

، RAV1شوند كه شامل رونويسي تنظيم مي
WRKY71 ،ATMYC2 ،DOF1 ،HB33 ،

DOF2.4  وMYB1 باشد. گزارش شده است كه مي
سبب تسريع گلدهي از  WRKY71-1Dفعاليت 

 LFYو  FTاندازهاي در راه W-boxطريق اتصال به 
 كنندهيينتعشود و بدينوسيله در گياه آرابيدوپسيس مي

  . )Yu et al., 2016(زمان گلدهي است 
  

 
 اهيموجود در ماژول س يژن يهاموجود در خانواده يسيرونو يهانمودار تعداد عامل .٢شكل 

  
يك عضو از  MYC2همچنين عامل رونويسي 

قادر به اتصال به نواحي تنظيمي  bHLHخانواده 
ي در تنظيم كننده كليد باشد وها ميبالادست اين ژن

است. عامل رونويسي  JAمسير سيگنال فيتوهورمون 
AtMYC2 كننده در مسيرهاي به عنوان تنظيم

در گياهان شناخته شده  JAو  ABAسيگنال نور، 
هاي پاسخ به و ژن (Yadav et al., 2005)است 

را  JAدهنده به زخم و سيستم دفاعي پاتوژن پاسخ
. )Dombrecht et al., 2007(كند تنظيم مي

شود فقط ملاحظه مي ٣همانگونه كه در شكل 

. باشندهاي رونويسي داراي ارتباط ميتعدادي از عامل
داده است كه نتايج بدست آمده در اين تحقيق نشان

به طور همزمان  JAهاي رونويسي در پاسخ به عامل
 JAها را در پاسخ به كنند و بيان ساير ژنفعاليت مي

  دهند. قرار مي تأثيرتحت 
  

 فتوسنتز

) GO:0015979) به فرآيند فتوسنتز (redماژول قرمز (
رفته در  هاي به كارعبارت بيشتر. اختصاص يافته است

GO  براي اين ماژول فرآيندهاي زيستي مرتبط با
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كند. براي نمونه به واكنش فتوسنتز را توصيف مي
)، واكنش تاريكي GO:0019684نوري در فتوسنتز (

)، تنظيم فتوسنتز GO:0019685در فتوسنتز (
)GO:0010109 توليد ،(NADPH 
)GO:0006740 فرآيند ساخت كلروفيل ،(II 
)GO:0015995 فرآيند متابوليكي پيرووات ،(
)GO:0006090هاي )، فرآيند ساخت پيگمان

porphyrin )GO:0006779 و (tetrapyrrole 
)GO:0033014 فرايند متابوليكي هگزوزها ،(
)GO:0019320 كاتابوليك مونوساكاريد )، فرآيند
)GO:0046365 و زنجيره انتقال الكترون (
)GO:0022900گونه كه در توان اشاره كرد. همان) مي

 دارمعني هايشود بيشتر عبارتنيز مشاهده مي ٣جدول 
با فتوسنتز در ارتباط  GSEAيافت شده براي آناليز 

باشد. مطالعات مي GOهستند كه تأييدي براي آناليز 
اند كه گياه توتون در مواجهه با آفات از طريق ن دادهنشا

دهند. فتوسنتز را كاهش مي JAهاي مرتبط با متابوليت
در اين حالت سيگنال ليپوكسيژناز با زنجيره انتقال 

باشد الكترون دستگاه فتوسنتز داراي ارتباط مي

)Nabity et al., 2012( هورمون .JA  در گياه
Cajanus cajan سمي يون مس به تجمع  در شرايط

هاي كمك كرده و آنزيم و كارتنوئيد IIكلروفيل 
اكسيداني همانند سوپراكسيد ديسموتازها و آنتي

كند تا اثرات مخرب پراكسيدازها را كنترل مي
هاي فعال توليد شده توسط اين فلز سنگين را اكسيژن

. از سوي ديگر )Poonam et al., 2013(كاهش دهد 
هاي جاسمونات در برگاست كه متيل نشان داده شده
و  ها، سركوب سنتزبين رفتن كلروفيلبالغ موجب از 

شود هاي دستگاه فتوسنتزي ميتجزيه پروتئين
)Wierstra & Kloppstech, 2000( سركوب .

هاي فتوسنتزي به عنوان پاسخ گياهي حفاظت شده ژن
هاي زيستي معرفي شده است. ترارساني در برابر تنش

JA طي انتقال سوخت وساز از فاز رشدي به حالت  در
 ,.Attaran et al(سازد دفاعي فتوسنتز را بهينه مي

. همچنين مشخص شده است كه كاربرد )2014
جاسمونات تحت تنش خشكي فتوسنتز را افزايش متيل

اكسيداني داد و از اين طريق وضعيت آب و ظرفيت آنتي
  . )Ma et al., 2014(دهد را در گياه گندم بهبود مي

  
  FDR ≤ 0.05جاسمونات با بياني متيلدست آمده از شبكه همقرمز به  براي ماژول GSEAاي از نتايج خلاصه .٣جدول 

Description of gene set (No of probsetIDs in red module) category p-value  
Metabolic pathways(153) KEGG 1.26e-22 
Photosynthesis(32) KEGG 1.07e-17 
Photosynthesis - antenna proteins (14) KEGG 9.96e-11 
Biosynthesis of alkaloids derived from ornithine, lysine and nicotinic acid (31) KEGG 4.66e-09 
Biosynthesis of plant hormones (43) KEGG 1.17e-08 
Carbon fixation in photosynthetic organisms (20) KEGG 1.74e-08 
Biosynthesis of alkaloids derived from histidine and purine (28) KEGG 1.34e-07 
Pentose phosphate pathway(15) KEGG 3.65e-07 
Biosynthesis of alkaloids derived from shikimate pathway (28) KEGG 3.92e-07 
Chloroplast and Mitochondria gene families ,Chlorophyll a/b-binding protein family (11) Gfam 2.76e-08 
Glycolysis / Gluconeogenesis (18) KEGG 2.18e-06 
Biosynthesis of terpenoids and steroids (28) KEGG 2.66e-06 
Biosynthesis of alkaloids derived from terpenoid and polyketide (24) KEGG 4.67e-06 
Biosynthesis of phenylpropanoids (31) KEGG 1.05e-05 
Carotenoid biosynthesis (8) KEGG 5.88e-05 
Fructose and mannose metabolism (10) KEGG 2.03e-4 
Valine, leucine and isoleucine biosynthesis (8) KEGG 4.22e-4 
Protein export (9) KEGG 6.07e-4 
Ascorbate and aldarate metabolism(7) KEGG 1.87e-3 
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  (الف)      
  

 (ب)      
). در هر كادر مستطيل GO:0003700( ٦٠هاي رونويسي ماژول خاكستريشناسي ژن براي عامل. الف) نتايج هستي٣شكل

رفرآيند بيولوژيكي هاي مورد بررسي دخيل دو  تعداد ژن GOكننده ، عبارت توصيفGO-ID ،p-valueترتيب شكل به
ها در هاي فرآيند بيولوژيكي خاص در آرابيدوپسيس/ تعداد كل ژنتعداد ژن هاي موردبررسي/تعداد كل ژن خاص/

) ترسيم GO:0045449هاي رونويسي ماژول سياه (بيني شده براي عاملژني پيش آرابيدوپسيس بيان شده است. ب) شبكه
  باشد.ها ميها بيانگر ارتباط ميان ژنبين ژن ، خطوط ترسيم شدهstringشده در سايت 
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) GO:0009409ژن در ماژول قرمز به سرما ( ٢٩
فتوسنتز در پاسخ  ر اهميتد كه بيانگندهپاسخ مي

دهنده به سرما ژن پاسخ ١٥باشد. گياهان به سرما مي
هاي نوري در فرآيند فتوسنتز، واكنش

)GO:0019684 كاتابوليكيژن آن در فرآيند  ١٣) و 
ژن در فرآيند  ١٩) و GO:0006007گلوكز (

بر ) نقش دارند. GO:0005975متابوليكي گلوكز (
به سرما را در  پاسخ JAتوان گفت كه اين اساس مي

هاي درگير در فتوسنتز و متابوليسم گياهان توسط ژن
كند. مطالعات پيشين نيز تعيين قندها كنترل مي

هاي جاسمونات در گياهچهاند كه تيمار با متيلكرده
گندم سبب افزايش تحمل به سرما همراه با افزايش 

اكسيداني و محتواي پروتئيني هاي آنتيدر فعاليت
. )Qi et al., 2005(شود ها ميمحلول در گياهچه

- αجاسمونات، براين، سوبستراي ساخت متيلعلاوه
 هاهاي كلروپلاستاسيد، از گالاكتوليپيدلينولئيك
. )Wasternack & Hause, 2013(شود ميمشتق 
فرنگي نشان داده است كه از اي در گياه گوجهمطالعه

كلروپلاستي سبب كاهش  FADبين رفتن عمل ژن 
هاي در پاسخ JAلينولئيك اسيد و تجمع - αمقدار 

بنابراين احتمالاً  )Li et al., 2003(شود دفاعي مي
 JAنتز لينولئيك اسيد كلروپلاستي براي س-αذخائر 

باشد. ساخت القا شده توسط تنش ضروري مي
لينولئيك اسيد در طي فرآيند -αجاسمونات و متيل

 Camellia japonicaخوگيري به سرما در گياه 
 پيامانتقال  يرمس. )Li et al., 2016(يابد افزايش مي

 يهادر بروز پاسخ ينقش مهم JA يا يداكتادكانوئ
نده و زاز عوامل  يناش يهاتنش يهعل ياهانگ يدفاع

 يرو مشتقات آن نظ JA. كنديم يفازنده ا يرغ
 يداكتادكانوئ يرمس يينها يهاجاسمونات فرآوردهيلمت

از  يمراحل مختلف ناش يهستند كه پس از ط
چرب  يدهاياس يمتعدد بر رو هاييمعملكرد آنز

 ياهيگ يهااشباع نشده موجود در كلروپلاست سلول
در بروز  و شونديم يدآنها تول يداسيونو اكس

 ,.Turner et al(نقش دارند  ياهگ يدفاع يهاپاسخ

كننده كليدي در كنترل تنظيم JAاحتمالاً  .)2002
ها در باشد، هرچند اين پاسخفرآيند فتوسنتز مي

  باشد.شرايط مختلف متفاوت مي
و  رسانيپيام ريمسي هاژن از يتنش سرما تعداد

و  كنديا فعال مر JAو  ABA يهاساخت هورمون
 .شوديم JAو  ABAموجب تجمع  تيدر نها

 قيتحمل به سرما را از طر نيهمچن JAهورمون 
 دهد،يم شيافزا ICE-CBF/DREB1آبشار  ميتنظ

 ترارسانيدر ساخت و  ريدرگ باتيكه ترك يدر حال
ABA يهاژن انيب يبرا COR  در پاسخ به سرما
. بر )Yanru Hu et al., 2013( باشنديم يضرور

تواند جايگزيني مي JAاحتمالاً اساس يك نظريه 
براي آبسيزيك اسيد در طي تنش سرما باشد تا رشد 

مانع رشد و تقسيم سلولي  JAرا سركوب كند. زيرا 
  . )Kosová et al., 2012(شود مي

  
  ريزي شده سلولمرگ برنامه

اي فسفري براي ماژول فيروزه GOآناليز 
)royalblue ژن) نشان داد كه  ١١٨) (حاوي

) و مرگ GO:0045087هاي خودايمني (پاسخ
و  (GO:0012501ريزي شده سلول برنامه

GO:0006915كند. زمان كنترل ميطور هم) را به
، at ،258537_at_260735هاي ژن

264885_s_at ،248835_at ،250419_at  و
262126_at ريزي به طور مشترك در مرگ برنامه
دايمني سلول در آرابيدوپسيس هاي خوشده و پاسخ

، at_248169هاي براين، ژنكنند. علاوهشركت مي
259560_at ،245265_at ،249890_at ،
265837_at  259561و_at اسيد به ساليسيليك

(SA) )GO:0009751دهند. مشخص ) پاسخ مي
ها، سنتز شده در پاسخ به تنش JAشده است كه 

هاي ثانويه فعال و متابوليت هايسبب القا اكسيژن
ها شده و گياهان از آنها به عنوان همچون فنول

 JAكنند. در نهايت هاي دفاعي استفاده ميپاسخ
موجب تغييراتي در ميتوكندري شده و با القا 
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فعال مرگ سلولي را در گياهان القا  هاياكسيژن
 ,.Zhang & Xing, 2008; Soares et al(كند مي

2010; Petrov et al., 2015(هاي فعال . اكسيژن
داراي خاصيت اكسيدكنندگي بالايي هستند و با 

دهند و از هاي زيستي واكنش ميبسياري از ملكول
 & Petrov(شوند اين طريق موجب تخريب آنها مي

Van Breusegem, 2012( با وجود سميت براي .
اي را درسلول دوگانه هاي فعال نقشسلول، اكسيژن

، مكان و د داشته باشند و اين وابسته به غلظتتوانمي
هاي پيشين است مدت زمان عمل و همچنين تنش

)Miller et al., 2010(. هاي نيكه اكسيژطوربه
هاي عنوان ملكولهاي پايين بهفعال در غلظت

هاي بالا ها و درغلظتبراي پاسخ به تنش رسانمپيا
مرگ  كنندهتهديدي براي سلول و آغاز عنوانهب

 Gechev(شوند ريزي شده سلول شناخته ميبرنامه

& Hille, 2005(ريزي شده سلول . مرگ برنامه
نقش مهمي در فرآيندهاي رشد و نموي دارد و همچنين 

شود. ستي القا ميزيستي و غير زي هايتنشتوسط انواع 
شده توسط تنش عملكرد و رشد زايشي مرگ سلولي القا

دهد، بنابراين از اهميت ر ميقرا تأثيرگياهان را تحت 
. )Petrov et al., 2015(بالايي برخوردار است 

جاسمونات در جانوران نيز به صورت گزينشي، در متيل
هاي سرطاني سبب متوقف شدن چرخه سلولي و سلول

شود و به همين علت به عنوان يك القا مرگ سلولي مي
داروي ضد سرطان مورد مطالعه قرار گرفته است 

)Mutian Zhang et al., 2016(. 

در  JAو  SAهاي مسير ترارساني هورمون
هاي مختلف ارتباطي آنتاگونيستي را مواجهه با پاتوژن

 ,.Robert-Seilaniantz et al(اند نشان داده

هاي رونويسي . اين ارتباط توسط عامل)2011
NPR1  وORA59 شوند تنظيم مي)Spoel et al., 

2003; Van der Does et al., 2013( افزايش .
SA  چه بصورت طبيعي داخل گياه و چه بصورت

هاي فعال تيمار موجب افزايش توليد انواع اكسيژن
شوند همراه با افزايش كلسيم سيتوزولي مي

)Khokon et al., 2011; Van der Does et al., 

. از سوي ديگر مشخص شده است كه )2013
 SAع هاي فعال منجر به تجمافزايش اكسيژن

هاي گياهي را تنظيم هاي مرگ سلولشود و پاسخمي
. بنابراين مرگ )Overmyer et al., 2003(كنند مي

سلولي در گياهان احتمالاً از طريق برهمكنش ميان 
JA  وSA شود كنترل مي)Overmyer et al., 

2003; Xu and Brosché, 2014(  و مرگ سلولي
برهمكنش  احتمالاً توسط JAوسيله القا شده به

SA/JA گردد سركوب مي)Xu & Brosché, 

در اين  SAدهنده به هاي پاسخ. حضور ژن)2014
  تواند تأكيدي براي اين نكته باشد. ماژول مي

  
  هاي مختلفپاسخ به تنش
) بزرگترين ماژول در turquoiseاي (ماژول فيروزه

باشد. اين ماژول را ماژول بياني مياين شبكه هم
ژن)  ٥٣٥هاي آن (ناميد زيرا بيشتر ژن توانتنش مي

كه در  ) هستندGO:0006950دهنده به تنش (پاسخ
ژن به القاگرهاي غيرزيستي  ٣٤٠اين ميان 

)GO:0009628 ژن به القاگرهاي زيستي  ١٩٢) و
)GO:0009607ها پاسخ دهند. اين ژنمي ) پاسخ

 ١٣٠حاوي  GO:0006970دهنده به تنش اسمزي (
ژن)،  ١٢٤حاوي  GO:0009651(ژن)، تنش شوري 

ژن)، زخم  ٥٦حاوي  GO:0009414آبي (كم
)GO:0009611  ژن)، يون كادميوم  ٤٩حاوي

 ٨٥حاوي  GO:0009617ژن)، باكتري ( ٩٢(حاوي 
ژن) هستند.  ٥٦حاوي  GO:0009620ها (ژن) و قارچ

) پاسخ GO:0009266ژن به دما ( ١١٢براين علاوه
) القا GO:0009409( ژن توسط سرما ٧٩داده كه 

ژن  ٢٥شود. همچنين، اين ماژول حاوي مي
) GO:0080134كننده پاسخ به تنش (تنظيم

گونه كه از اين نتايج مشخص است باشد. همانمي
گذار است و تأثيرها اين هورمون در بيشتر تنش

هاي احتمالاً مسير مشخصي را در واكنش به تنش
  كند.مختلف فعال مي
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هاي مرتبط با روي بيان ژن مطالعات فراواني بر
JA هاي صورت گرفته است اما ارتباط بين ژن  

كمتر مورد بررسي قرار گرفته است.  JA تأثيرتحت 
  آناليز شبكه صورت گرفته در اينجا براي هورمون 

JA وسيله اين نشان داد كه فرآيندهاي زيادي به

شوند كه فتوسنتر، مرگ هورمون كنترل مي
هاي مختلف و ول، پاسخ به تنششده سلريزيبرنامه

ها همچنين فرآيندهاي متنوعي در ارتباط با ليپيد
شود (نتايج در اينجا بيان نشده است) را شامل مي

  ). ٤(شكل 
  

  
  اسيد در آرابيدوپسيسبياني هورمون جاسمونيكدست آمده از شبكه هماي از نتايج به. خلاصه٤شكل 

  
ژن از  ١١جمله از  ،يسيرونو عامل يادياد زتعد

براي ، bHLH ژن از خانواده ١٢ و NACخانواده 
كه در مهندسي  معرفي شدند JA يهاپاسخ ميتنظ

توانند مي JAژنتيك و مطالعات مسيرهاي زيستي 
مورد استفاده قرار گيرند. پنج ژن از اعضاي خانواده 

C2C2-CO-like TF هاي نيز در كنترل پاسخJA 
عمل  MYC2نقش دارند كه در پايين دست ژن 

هاي گياه را به دماهاي پاسخ JAكنند. احتمالاً مي

پايين از طريق كنترل فتوسنتز و متابوليسم قندها 
كند كه بايد در مطالعات آينده مدنظر قرار كنترل مي

هاي خودايمني پاسخ JAگيرد. علاوه بر اين هورمون 
ريزي شده سلول را از طريق كنترل مرگ برنامه

تواند در تجمع هورمون كند و از طريق ميكنترل مي
فعال هائي از اكسيژناسيد و توليد گونهساليسيليك

زيستي نيز نقش داشته هاي غيرتواند در تنشمي
   باشد.
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