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انتقال از رشد رویشی به فاز زایشی از تحولات مهم در زندگی گیاهان 

این پدیده در گیاهان عالی تحت تاثیر بسیاري از عوامل ژنتیکی و . باشدمی

شناسایی این عوامل یکی از اهداف مهم در اصلاح . باشدفیزیولوژیکی می

گیاه آرابیدوپسیس به عنوان هاي اخیر در دهه. باشدبسیاري از گیاهان می

یک گیاه مدل در بسیاري از مطالعات مربوط به عمل گلدهی به کار رفته 

است و بسیاري از مسیرهاي مربوط به کنترل گلدهی در این گیاه مشخص 

شاملهاي ایجادکننده گل انتقال به مرحله گلدهی توسط ژن. شده است

FT،TSF ،SOC1  وAGL24 ها شناسایی نشود که این ژتنظیم می

سازي، هاي تناوب نوري، بهارهمسیرهاي مریستم گل را از طریق ژن

ترین تناوب نوري یکی از عمده. نمایندمی ءانگیزي و جیبرلین القاخود

 تأثیرشود که تحت شرایط محیطی مؤثر در انتقال به گلدهی محسوب می

. باشدمی FTو  COهاي نوري فیتوکروم و کریپتوکروم و دو ژن گیرنده

سازي در آرابیدوپسیس محسوب که عمدتاً مسئول نیاز بهاره FLCژن 

 SOC1و  FTگلدهی هاي شود مستقیماً به عنوان مانع تنظیم کنندهمی

هاي مسیر خودانگیزي ژن. کندبوده و از انتقال به گلدهی جلوگیري می

توسط  FLCاند و باعث ممانعت از بیان عمدتاً مستقل از شرایط محیطی

در نهایت .شوندیا تغییر کروماتین می RNAفرآیند کنترل مبنی بر 

در زمانی که مسیر تناوب نوري غیر فعال است، به عنوان تسریع  جیبرلین

در این مقاله مروري مکانیسم کنترل گلدهی در  .کندکننده گلدهی عمل می

گیاه آرابیدوپسیس بررسی و اهمیت آن در اصلاح نباتات تشریح شده 

  .است

  

سازي، تناوب نوري، فرآیند آرابیدوپسیس، بهاره:هاي کلیديواژه

  .گلدهی

  

  

Transition from vegetative growth to reproductive 
phase is one of the most important developments in 
plants life. This phenomenon is influenced by many 
genetic and physiological factors in higher plants.
Identification of these factors is an important aim in 
breeding of many plants. In recent decades, 
Arabidopsis has been used as a model plant in many 
studies related to flowering pathways and many paths 
has been found in this plant. Transition to flowering 
stage is regulated by flower causing genes including 
FT, TSF, SOC1 and AGL24 which induce 
identification of flowering meristem genes through the 
paths of photoperiod, vernalization, spontaneous and 
gibberellin. Photoperiodism is one of the most 
important environmental affecting factors in transition 
to flowering influenced by light receptors of 
phytochrome and cryptochrome, and CO and FT genes. 
FLC gene which is mainly responsible for vernalization 
in Arabidopsis, directly is as a repressor of FT and 
SOC1 flowering regulators and prevents the transition 
to flowering. Autonomous pathway genes are largely 
independent from the environmental conditions, and 
prevent the FLC expression by RNA-based control 
process or chromatin change. Finally, the gibberellin 
acts as a flowering accelerator when the 
photoperiodism pathway is inactive. In the present 
paper, the mechanism of flowering control for 
Arabidopsis plant is investigated and its importance in 

plant breeding is described.

Keywords: Arabidopsis, Flowering process, 
Photoperiodism, Vernalization.  
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  مقدمه

یکی از تغییرات  رویشی به فاز زایشی رشدانتقال از 

. شودمیبحرانی رشد در چرخه زندگی هر گیاه محسوب 

دار طی چرخه زندگی خود از چندین مرحله  گیاهان گل

زنی، رشد رویشی، گلدهی، لقاح، نمو جنینی  نموي جوانه

کنند که در این میان آغاز گلدهی  می گذرو بلوغ دانه 

شودمحسوب میم و حیاتی براي گیاه مرحله مه

)Amasino, 2010 .( گلدهی در گیاهان تنها در طی

هاي معینی از سال، از طریق چندین شبکه فصل

هاي محیطی مانند طول روز و تنظیمی که سیگنال

 Kim(پذیرد کنند، انجام مینوسانات دمایی را تفسیر می

& Sung, 2013 .(ي این فرآیند یک عمل چند فاکتور

یر عوامل ژنتیکی بوده و بسیاري از عوامل تأثو تحت 

فیزیولوژیکی مانند درجه حرارت، نور، قندها، کلسیم، 

ها در این انتقال  ها و هورمون ها، استرول ینآمپلی

  .هستند مؤثروضعیت 

 )Arabidopsis thaliana(آرابیدوپسیس گیاه 

است 1یانبوبه گیاهان دو لپه از خانواده شب متعلق

بصورت یک مدل گیاهی براي تحقیقات متفاوتی  که

این گیاه هر چند از نظر .روددر علوم گیاهی بکار می

هاي هرز مزارع مصرف و جزء علفزراعی بی

هاي علمی اراي ویژگیولی د ،شودمحسوب می

اهکاري بهینه در مواجه فراوانی جهت دستیابی به ر

وم متداول محققان در عل هاي و سوال ها با ابهام

این گیاه داراي کمترین محتواي ژنی .گیاهی است

در بین گیاهان عالی است) میلیون جفت باز 125(

)http://www.arabidopsis.org(  و به همین دلیل

هاي آن از نظر اولین گیاهی است که همه توالی

 بر همین اساس، شناسایی. ژنتیکی شناخته شده است

نده گلدهی با کنمسیرهاي سیگنالی و ژنتیکی کنترل

مطالعه بر روي گیاه آرابیدوپسیس به عنوان یک گیاه 

آنالیز ژنتیکی . روزبلند اختیاري، افزایش یافته است

                                                                 
1. Brassicaceae

هاي زمان گلدهی آرابیدوپسیس تعداد زیادي از موتانت

ي مجتمع از مسیرهایی شد منجر به تشریح یک شبکه

در  .کنندکه زمان گلدهی را به صورت کمی کنترل می

ها ايویژه در دو لپههن مکانیسم کنترل گلدهی بگیاها

شده در بین گیاهان مختلف مشاهدهتنوع. مشابه است

هاي  یسمدهنده تغییر و تعدیل مکان ممکن است نشان

& Yu(شده در آرابیدوپسیس باشد  کشفاي  یهپا Lin 

2005; Wickland & Hanzawa, در این  .)2015

ی در گیاه گلده مقاله هدف بررسی مکانیسم کنترل

و اهمیت این  در آن درگیرهاي ژن آرابیدوپسیس،

  .استدر اصلاح نباتات  موضوع

  
  مسیرهاي گلدهی

گذر از مرحله رویشی به مرحله زایشی و گلدهی در 

اي است که توسط گیاهان فرآیند بیولوژي پیچیده

مطالعات گسترده بر . شودبسیاري کنترل می هايژن

 دهدمینشان  آرابیدوپسیسگیاه  روي فرآیند گلدهی در

هاي ایجادکننده که انتقال به مرحله گلدهی توسط ژن

تنظیم  5AGL24و 2FT،3TSF،4SOC1شاملگل 

هاي هاي ایجادکننده گل، شناسایی ژناین ژن. شودمی

مسیر هاي دو مریستم گل را از طریق نتایج عملکرد ژن

و 6شامل تناوب نوري وابسته به عوامل محیطی

شامل  مستقل از عوامل محیطیو دو مسیر  7سازيبهاره

و جیبرلین القا کرده و تحت شرایط مطلوب  8خودانگیزي

& Jung(نمایند انتقال به گلدهی را القا می Müller, 

مسیر خود انگیزي و (دو مسیر از چهار مسیر ). 2009

شونده اصلی در تنظیم بیان عامل مانع) سازيبهاره

،FLCگلدهی 
,.Choi et al(کنند ل میعم 9 2009 (

  ).1شکل (
  

  

                                                                 
2. FLOWERING LOCUS T
3. TWIN SISTER OF FT
4. SIPPERESSOR OF CONSTANS 1
5. AGAMOUS-LIKE 24
6. Photoperiodism
7. Vernalization
8. Autonomous
9 . FLOWERING LOCUS C
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,Pin(مسیرهاي گلدهی در گیاه آرابیدوپسیس نمایش  .1شکل 2012(  

  
  مسیر تناوب نوري

ي زندگی هاي چرخهواکنش به نور بسیاري از جنبه

دهد که به عنوان گیاه را تحت تاثیر قرار می

یا تناوب نوري . شودشناخته می 1فتومورفوژنز

از واکنش گیاه به تناوب است عبارت فتوپریودیسم

نوري روزانه که بطور مستقیم یا غیر مستقیم بر رشد 

تناوب .تاثیر داردو همچنین تشکیل گل یرویش

در  مؤثرترین شرایط محیطی نوري یکی از عمده

 Abou-Elwafa(شود انتقال به گلدهی محسوب می

et al., 2011 .(ي اساسی هاین مسیر به دو مرحل

گیري طول روز روز و مکانیزم اندازهساعت شبانه

& Imaizumi(شود تقسیم می Kay, 2006 .(

توانایی درك تغییر طول روز وابسته به عوامل 

متعددي شامل درك نوري و تنظیم تناوب نوري از 

هاي مؤثر در ژن. باشدروزي میطریق ساعت شبانه

گري غربال مسیر تناوب نوري براي اولین بار با

دهنده تحت روزهاي بلند هاي دیرگلبرگشتی فنوتیپ

                                                                 
1.Photomorphogenesis

اند هاي آرابیدوپسیس شناسایی شدهدر گونه

)Koornneef et al., 1991 .( عوامل مؤثر در این

  .باشندمسیر به شرح زیر می

  
  هاي نوريگیرنده

هاي نوري در گیاهان دریافت نور توسط گیرنده

رهاي جیبرلین و در شرایط روز کوتاه مسی. شودمی

تناوب نوري به طور همزمان در تنظیم زمان گلدهی 

فعالیت دارند، در حالی که در شرایط روز بلند جیبرلین 

به منظور شروع گلدهی  SOC1موجب فعالیت 

Dong(شود می et al., 2017 .( ژنوم آرابیدوپسیس

که  کند یحداقل ده گیرنده حساس به نور را کد م

، سه )phy Eتاphy A(شامل پنج فیتوکروم 

. باشد یو دو فتوتروپین م) cry3تا cry1(کریپتوکروم 

ها نقش جز فتوتروپین نوري به هاي یرندههمه این گ

. کنند یمهمی در تنظیم زمان گلدهی ایفا م

دهنده  نوري مختلف پاسخ هاي یرندهکنش بین گ برهم

نوري متفاوت، احتمالاً به گیاه اجازه  هاي یفبه ط

را  اش يانتقال نمو يبند طور ظریف زمان تا بهدهد یم
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. تنظیم کند فنوري مختل هاي یطدر تطبیق با مح

در تنظیم زمان گلدهی، وابسته به نور  phyBعملکرد 

باعث آغاز گلدهی  phyAگیرنده نوري . قرمز است

عمل  يواسطه و به شود یقرمز م تحت تأثیر نور مادون

 phyBالیت تحت تأثیر نور آبی از فع cry2ژن 

و  cry2و  cry1از طرف دیگر. کند یممانعت م

phyA  گلدهی به کمک نور آبی  تحریکباعث

که مستقل از فعالیت آن در مهار عملکرد  شوند یم

phyB باشد  یم)Mockler et al., 2003 (

  ).2شکل(

  

نوري مختلف در تنظیم  هاي یرندهنقش گ .2شکل

نماد تعامل . ها کنش متقابل آن زمان گلدهی و برهم

 Tخطوط و فلش به ترتیب مثبت و تعامل منفی 

).Mockler et al., 2003(باشند  یم

  

گیرنده نوري در  يها استفاده از ترکیب جهش

زمان گلدهی در گیاهان رشدیافته تحت  آزمونجهت 

ها و که فیتوکروم دهد میشرایط نوري مختلف نشان 

 صورت رقابتی عمل هاي مختلف بهکریپتوکروم

تا انتقال به رشد زایشی را تحت تأثیر قرار  کنند یم

است باعث تأخیر یا تسریع ممکن هاجهشاین . دهند

cry2جهش در آرابیدوپسیس، . در گلدهی شود

تحت شرایط در گلدهی به خصوص  تأخیرفنوتیپ

در گیاه  جهشدهد، اما اثر این روز بلند را نشان می

وز داراي که مستقل از طول ر phyBیافته جهش

فنوتیپ گلدهی زودهنگام است، به طور قابل توجهی 

  ). Su et al., 2017(یابد کاهش می

  

  

  COژن 

کننده اصلی در مسیر تناوب نوري از جمله عوامل تنظیم

و آرابیدوپسیس ) Wu et al., 2017(در برنج 

)Suárez-López et al., 2001 (هايژنCO1 ،

COL  و فاکتور رونویسی دمین ژنCO ،CCT2

. باشندمی) تسریع گلدهی در واکنش به شرایط روز بلند(

شونده به  هاي متصل ینحاوي دوم COپروتئین 

DNAبا خانواده  است، که 3رويفلز  نوع انگشت از

؛باشد یممشتركGATA1فاکتورهاي رونویسی نوع 

کند  یعنوان فاکتور رونویسی عمل م بنابراین به

)Koornneef et al., 1991( .هايهمولوگCO  در

اي که در لپهو تک ايدولپههاي تعداد زیادي از گونه

کوتاه و واکنش به شرایط متفاوت تناوب نوري مانند روز

 Turck et(دهند، شناسایی شده است بلند گل میروز

al., در بین  COهاي هر چند مدل عملکرد ژن). 2008

ها متفاوت بوده و ممکن است تحت تأثیر گونه

ها و یا تغییرات القاي هاي متفاوت با ژنبرهمکنش

 ,.Ishikawa et al(نوري در پروتئین تغییر یابد 

ی و قبل از روزانه در سطح رونویس COفعالیت ). 2011

و در انتهاي فاز نوري در  شودرونویسی تنظیم می

- صورت می COروزهاي بلند بیشترین سطح رونویسی 

& Srikanth(گیرد  Schmid, 2011.(  محققان

هم در برگ و هم در بافت ساقه بیان  COدریافتند که 

& Yu(شود  یم Lin, 2005(.  بیان این ژن توسط

 ,Cry1(هاي نوريعوامل مختلف طول روز، گیرنده

Cry2,  PhyA( هاي مربوط به و ژنLHY4 ،GI5 ،

ELF36 ،TOC17  8وPRR7/PRR9 شود تنظیم می

)Imaizumi 2010 .(پروتئینCO ر مثبت بر اث

دارد  SOC1و  FT1رونویسی دو ژن ایجادکننده گل، 

                                                                 
1.CONSTANS-LIKE
2.TIMING OF CAB EXPRESSION 1
3.Zine Finger
4.LATE ELONGATED HYPOCOTYL
5. GIGANTEA
6. EARLY FLOWERING 3
7. TIMING OF CAB EXPRESSION
8. PSEUDO RESPONSE REGULATOR 7
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)Putterill, یکی از اظهارات محکم در القاي ). 1995

، COشرایط روز بلند این است که رونویسی 

اگرچه . کندرا در آوند برگ فعال می FTنویسیرو

مدل در این فعالیت کاملاً مورد تأیید نیست و  درستی

در تنظیم  COر برهمکنش با چندین پروتئین تنظیمی د

FT  شناسایی شده است)Wenkel, 2006; Song et 

al., 2012.(  

که منجر به آغاز رونویسی  COتجمع پروتئین 

در بافت آوندي به منظور شروع فرآیند  FTژن 

و  phyBشود، نشانگر اثرات رقابتی بین گلدهی می

cry2 باشدمی .Cry2  از طریق غیرفعالسازي

COموجب پایداري  COP1/SPAکمپلکس 

 phyBکه حالی، در)Zuo et al., 2011(شودمی

COP1مستقل از  ،شودمی COکه موجب تجزیه 

 phyBیکی از اجزاي مسیر سیگنالی PFT1. باشدمی

منجر به فنوتیپ  COاست که از طریق تنظیم بیان 

  ).Inigo et al., 2012(شود هنگام میگلدهی زود

  
  FTژن 

وي از خانواده پروتئینی با ساختار عض FTپروتئین 

,.Kardailsky et al(بوده  PEBP1هايمشابه دمین

که شناسایی عملکرد دقیق بیوشیمیایی و ) 1999

هاي آن همچنان ادامه دارد مولکولی همولوگ

)Melzer et al., 2014; Wickland and 

Hanzawa, 2015 .( در آرابیدوپسیس خانواده

روه مجزاي فیلوژنتیکی شامل سه گ PEBPپروتئین 

نمایش داده  TSFو FT ،2TFL1هستند که با 

گلدهی را در  TSFو  FTهايژن. شوندمی

کنند، در آرابیدوپسیس تحت روزهاي بلند القا می

. شودباعث جلوگیري از گلدهی می TFL1که حالی

ها شامل گیاهان روز بلند و روز کوتاه در بسیاري گونه

                                                                 
1.Mammalian phosphatidylethanolamine-binding
     protein
2.TERMINALFLOWERAL 1

واکنش به القاء تناوب نوري در  FTهايبیان ارتلوگ

افزایش یافته و موجب تحریک بیان ترکیبات گلدهی 

باعث  FTهايدر ارتلوگ جهش. شودمیزود هنگام 

). Melzer et al., 2014(گردد تاخیر در گلدهی می

 دست یینپایه عنوان یکی از اهداف اول به FTژن 

 ,.Samach et al(شده است مشخص COفعالیت

2000 .(FT شده، پروتئین یانبها ر فلوئم برگدFT 

از راه آوند آبکش به مکان تشکیل گل  هابرگاز 

Turck(کند حرکت می) مریستم انتهایی( et al., 

کمپلکس . شود یممتصل  FDو در آنجا به  )2008

FT-FD  برنده پیشبهSOC1  و سایر

متصل شده و  AP1جملهازي گلدهی ها دهنده توسعه

آغاز گلدهی امه توسعه رشدي و باعث تغییر برن

& Bäurle(شود  یم Dean, 2006(.  

و  FTهاي پروتئینمطالعات اخیرنشان داده که 

TFL1 درصدي که در توالی  60رغم شباهت علی

متفاوت  اسیدهاي آمینه دارند، داراي عملکرد کاملاً

کننده به شدت فعال FTباشند، تا حدي که می

ز شروع فرآیند ا TFL1که گلدهی است در حالی

& Wing Ho Ho(آورد گلدهی ممانعت به عمل می

Weigel, 2017 .( ی درتغییرات کروماتین نقش مهم

افزایش  که يطور ، بهکنند یایفا م FTتنظیم بیان 

، منجر به 35sویروسی  برنده پیشتوسط  FTبیان 

 ،شود ینوري م تناوبگلدهی خیلی سریع و مستقل از 

لوگیري از گلدهی زودرس و براي منظور ج بنابراین به

داشتن بیان نوري، نگه تناوبتوسط  FTتنظیم بیان 

FTباشد ی، براي گیاهان ضروري متر یینح پادر سط

)Jiang et al., 2008(.  

  
  سازيمسیر بهاره

سازي فرآیند انتقال به گلدهی در واکنش به مسیر بهاره

باشد اعمال دوره طولانی سرما در طی زمستان می

)Jung & Müller, 2009 .(سازي شامل دو بهاره

احساس و میزان مدت اعمال (مرحله مجزا درك سرما 

و تبدیل شرایط محیطی به ) سرما در طی زمستان
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یک سري (کننده داخلی در القاء گلدهی جریان تنظیم

تغییر بیان ژن که در واکنش به مدت کافی از اعمال 

هایت واکنش باشد که در نمی) افتدسرما اتفاق می

& Zografos(گیرد کاهش موانع گلدهی صورت می

Sung, 2012 .(هاي گیاهی اگرچه در بسیاري از گونه

سازي براي گلدهی لازم است، اما به تنهایی سبب بهاره

در). Bond et al., 2011(شود القاي گلدهی نمی

گیاهان تحت شرایط آب و هوایی معتدل، بهاره سازي 

ت تکامل اندام تولید مثلی، یک نیاز ضروري جه

جلوگیري از گلدهی قبل از فصل زمستان و انتقال به فاز 

مسیر ). Kim et al., 2009(زایشی در فصل بهار است 

هاي بسیاري است که ژن کلیدي سازي شامل ژنبهاره

  .باشدمی FLCاین مسیر 

  
  FLCژن 

 باشدمیMADS-boxي ، عضوي از خانوادهFLCژن 

سازي در آرابیدوپسیس ول نیاز بهارهکه عمدتاً مسئ

& Michaels(شود محسوب می Amasino, 2001; 

Nakamora & Hennig, 2017 .( بیانFLC  که

شود، مستقیماً به بشدت با اعمال دوره سرما سرکوب می

بوده  SOC1و  FTگلدهی هاي کنندهعنوان مانع تنظیم

Helliwell(کند و از انتقال به گلدهی جلوگیري می et 

al., 2006 .(قبل از اعمال سرماي طولانی، کروماتین

FLC  در حالت فعال است که به موجب آن

و  3هیستون 4هاي مشخص مانند لیزینهیستون

 3و استیلاسیون هیستون متیله بوده3هیستون 36لیزین

 ,.Kim et al., 2005; Zhao et al(شود انجام می

. است FLCسازي تغییر کروماتین هدف بهاره. )2005

دخیل  FLCسازي یا سرکوب عوامل متعددي در فعال

  .باشدمی

  FLCعوامل مؤثر در فعال سازي بیان 

FRIGIDAژن 

عمدتاً در افزایش میزان بیان ) Frigida)FRIژن 

FLC کنددر آرابیدوپسیس یکساله زمستانه عمل می .

مارپیچ این ژن کدکننده یک پروتئین حاوي دو دمین 

و  100- 55ترتیب، بین اسیدهاي آمینه به (1کوئیل

در گیاه ). Ding et al., 2013(باشد می) 450- 405

توسط  FLCآرابیدوپسیس یکساله زمستانه تنظیم بیان 

، با افزایش میزان تري متیلاسیون FRIمجموعه 

 36و تري متیلاسیون لیزین 3هیستون 4لیزین

 32هیستون 9لیزینمتیلاسیون تريو کاهش  3هیستون

 ,.Ding et al(گیرد صورت می FLCمکان در 

هاي ژنتیکی تعداد زیادي از در طی غربال). 2013

توسط ژن  FLCهاي دخیل در افزایش رونوشت ژن

FRI توان در آرابیدوپسیس شناسایی شده است و می

ها و ها را بر مبناي حضور یا عدم حضور در فنوتیپآن

ول شامل گروه ا. زمان گلدهی به دو گروه تقسیم کرد

القاءکننده (چندین مجموعه است که تغییرات هیستونی 

را ) 3هیستون 36لیزینو 3هیستون 4متیلاسیون لیزین

کنند با اتصال به آن ایجاد می FLCدر مکان هدف در 

هیستون  3کیوتیناسیونکه شامل مجموعه مونویوبی

H2B)Gu et al., ، همولوگی از مجموعه )2009

RNAپلیمرازII 1فاکتور  مخمري(PAF1))Yu &

Michaels, 2010 ( و مجموعه پروتئینی مرتبط با

,.Jiang et al(باشند می Sel1-likeمجموعه  2011 .(

 FRI ،FLCهایی است که توسط گروه دوم شامل ژن

، FRL14 ،FRL25ها  شامل ژن این. کنندرا فعال می

SUF46 ،FLX7 ،FLL48  وFES19 باشند می)Ding

)Ding et al., 2013 .( آنالیزهاي ژنتیکی در هر دو آلل

دهد نشان می FES1و  FRI ،FRL1غالب و مغلوب از 

در یک مسیر خطی  FLCها در افزایش بیان که این ژن

کنند، بلکه موازي با هم فعالیت کرده و شاید عمل نمی

                                                                 
1. Coiled-coil
2. Histone H3 Lys 4
3. monoubiqutination
4. FRI-LIKE1
5. FRI-LIKE2
6. SUPRESSOR OF FRIGIDA 4
7. FLC EXPRESSOR
8. FLOWERING LOCUS C EXPRESSOR-LIKE 4
9. FRIGIDA ESSENTIAL1
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 ,.Schmitz et al(عضو یک مجموعه پروتئینی باشد 

به عنوان   FRIدر یک ساختار پیشنهادي،). 2005

چارچوبی براي برهمکنش سایر تنظیم کنندگان ویژه 

FLC پروتئین . کندعمل میFLX  وFES1از نوع 

رونویسی هستند و  کنندهفعالانگشت روي و عامل 

حاوي یک لوسین زیپر است که به  SUF4پروتئین 

 ,.Choi et al(شودمتصل می FLCبرنده پیشناحیه 

با وجود  FRL1یا FRIهمچنین، دو ژن  ).2011

ناپذیري در هاي جابجاو تشابه، نقش همولوگ بودن

تنظیم زمان گلدهی در آرابیدوپسیس دارند پیشنهاد شده 

.کندرا کد می FRIپروتئین همولوگ  FRL1است که 

  
هاي مسیر خودانگیزيجهش در ژن

هاي مسیر خودانگیزي، گلدهی را تحت القاي جهش

اگرچه . کنندریع میبلند نسبت به روز کوتاه تسروز

سازي مسیر خودانگیزي مستقل از مسیر بهاره

هاي مسیر خودانگیزي عملکرد باشد، اما همه ژنمی

& Michaels(دارند  FLCمانع شونده براي بیان 

Amasino, 2001 .( در واقع ژنFLC  عموماً هدفی

سازي است براي هر دو مسیر خودانگیزي و بهاره

)Kim & Sung, 2013 .(  

  
  FLCعوامل مؤثر در سرکوب بیان 

هاي بیولوژیکی، واکنش بر خلاف سایر واکنش

) دماي پایین(سازي به سرعت تحت تأثیر محرك بهاره

گیرد و وقایع گلدهی پس از برطرف شدن قرار نمی

در . گردددماي پایین و آغاز دماي مطلوب آغاز می

آرابیدوپسیس اعمال دوره طولانی دماي پایین سرکوب 

از این حالت حتی بعد. را در پی دارد FLCژنتیک اپی

هرچند این سرکوبی فقط از . اعمال سرما پایدار است

در نسل بعد  FLCطریق تقسیم میتوز پایدار بوده و 

سازي، این ویژگی در واکنش بهاره. مجدداً فعال است

سازي در هر براي اطمینان از فعال بودن مجدد نیاز بهاره

در فرآیند سرکوب . پسیس سازگار استنسل گیاه آرابیدو

FLC درگیر هستند چندین ژن.  

  VIN3ژن 

 PHD1، یک پروتئین حاوي موتیف VIN3پروتئین 

اي با چهار پروتئین بوده و عضوي از خانواده

VIL1/VRN52  باVIL43وVEL1–3   وVIN3 

,.Greb et al(باشد می هاي همه پروتئین). 2007

با پپتیدهاي  PHDبا موتیف  VIN3خانواده 

که در کروماتین ژن  3هیستون 9متیلاسیون لیزین دي

FLC یابند گیرد، پیوند میسازي صورت میتوسط بهاره

)Musselman & Kutateladze, 2011 .( اعضاي

جهت  زمانسهم متفاوتی در تنظیم  VIN3خانواده ژن 

. سازي دارندطی اعمال بهاره FLCسرکوب خانواده 

در طی اعمال سرما  VIL2/VEL1و  VIN3هاي ژن

 VIL3و  VIL1/VRN5که کنند، در حالیعمل می

درگیر  FLCغالباً بعد از سرما براي سرکوب خانواده 

& De Lucia et al., 2008; Kim(هستند  Sung 

در VIN3هاي خانواده هر عضوي از پروتئین). 2013

براي سرکوب ( FLCارتباط با ژن معینی از خانواده ژن 

که درگیر هستند درحالی) نویسی آن ژن خاصکردن رو

براي سرکوب همه اعضاي خانواده  VIN3و  پروتئین

& Kim(لازم است  FLCژن  Sung, 2013 .( سطح

mRNA يVIN3 سازي به طور مستقیم با پاسخ بهاره

& Sung(در ارتباط است  Amasino, 2004 .(بیان

VIN3 گیرد که گیاه تحت دوره صورت میفقط زمانی

که گیاه به زمانی. شود طولانی از دماي پایین نگهداري

به  VIN3گردد، رونویسی رشد در دماي گرم باز می

& Kim(یابد سرعت کاهش می Sung, 2013 .(

 9براي متیلاسیون هر دو لیزین VIN3پروتئین 

دو حالت مشخصه (3هیستون 27لیزینو 3هیستون

بوده که لازم  FLCکروماتین در) کروماتین غیرفعال

& Sung(شود نهایتاً منجر به سرکوب آن می

Amasino, 2004 .(  

                                                                 
1. Plant homeodomain
2. VIN3-LIKE 1/VERNALIZATION 5
3. VERNALIZATION5/VIN3-Like 1–3
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در ایجاد  LHP12و  PRC21همراه با  VIN3ژن 

. درگیر هستند FLCتغییرات کروماتینی و حفظ سرکوبی

یک کمپلکس (PRC2هاي زیر واحدهاي همولوگ

آرابیدوپسیس در )مگس سرکه در پروتئینی بزرگ

فرایندهاي نموي گیاه مانند مهمی در کنترل  يها نقش

گل، نمو دانه اسپوروفیت دارند  ییزا القاي گلدهی، اندام

 E(z)( ،EMF24همولوگ (CLFو  SWN3که شامل 

12Su(z)( ،FIE6هايهمولوگ(VRN25و 

باشند  یم) p55همولوگ (FVEو ) Escهمولوگ (

)Wood et al., 2006 .( در آرابیدوپسیس زیر واحدهاي

CLF،EMF2  وFIE ر با قرار دادن سه گروه متیل ب

کروماتین ) H3K27me3(3هیستون 27روي لیزین

FLC ،MAFA  وMAFS د نده یمتغییر ها را بیان آن

. )Coupland, 1997(د نشو یگلدهی مموجب تسریع و

ترکیبی از  LHP1یپروتئین هتروکروماتینهمچنین، 

در آرابیدوپسیس  polycombسرکوب  1مجموعه 

کنش برهمFTمستقیماً با کروماتین که باشدمی

 ,.De Lucia et al(کند  یرا مهار م FTو بیان دهد یم

در 3هیستون27لیزینمتیلاسیون علاوه تري به. )2008

FTکروماتین  دندهنده سرکوب ش آرابیدوپسیس نشان

  .باشد یم
  

  VRN1ژن 

بعد از بهاره سازي که  FLCپایداري ممانعت از بیان 

شود از طریق ظه زمستانی شناخته میبه عنوان حاف

& Sung(شود حاصل می متیلاسیون هیستون

Amasino, 2004 .( پروتئینVRN1! پروتئین ،

 MADS boxویژه گیاهی است که فاکتور رونویسی 

و  DNA ،B3اتصالکند و داراي دو دمین را کد می

 ,.Trevaskis et al(باشد کننده گلدهی میتحریک

                                                                 
1. POLYCOMBREPRESSIVE COMPLEX2
2. LIKE- HETEROCHROMATIN PROTEIN 1
3. SWINGER
4. EMBRYONIC FLOWER2
5. VERLANZATIONA2
6. FERTINIZATION INDEPENDENT ENDOSPERM
7. VERNALIZATION 1

 VRN1اعمال تیمار سرما بیان در طی ). 2003

یابد که این افزایش سطح بیان به حالت افزایش می

تر کمی است، یعنی با اعمال تیمار سرماي طولانی

 von(سطح بالاتري از بیان را خواهد داشت 

Zitzewitz et al., 2005 .( بیانVRN1  زمانی که

گردد در گیاه سرما دیده به دماي رشد نرمال باز می

لا نگهداري شده و گلدهی را تحریک سطوح با

 vrn1هايجهش). Sasani et al., 2009(کندمی

در آرابیدوپسیس باعث فنوتیپ کاهش واکنش 

سبب تسریع  VRN1سازي و بیان بالایی از بهاره

Levy(شود گلدهی می et al., بیان بیش از ). 2002

دهنده که نشان مرگ گیاه را در پی دارد VRN1حد 

در رشد و حفاظت ژنتیکی آن  VRN1نقش حیاتی

براي  VRN1فعالیت  .)King et al., 2013(است 

 Sung(ضروري است  3هیستون 9لیزین متیلاسیون 

& Amasino, 2004.(  
  

VRN2ژن

 polycombیک پروتئین مربوط به گروه VRN2ژن 

PRC2در خانواده  Su[z]12کند که به را کد می

براي حفظ  VRN2حضور  .سرکه شباهت داردمگس

بعد از سرما ضروري است، و  FLCممانعت از بیان 

را در پی دارد  FLCعدم سرکوبی  VRN2آسیب در 

)Gendall et al., 2001; Kim & Sung, 2017 .(

بهاره شده،  vrn2گیاهان داراي ژن جهش یافته 

و 3هیستون9لیزینافزایشی را در سطح متیله شدن 

. دهدنشان نمیFLCبرنده پیشدر منطقه 27لیزین

براي افزایش  VRN2و VRN1بنابراین هر دو 

نیاز  برنده پیشدر ناحیه  3هیستون9لیزینشدن متیله

از  VRN2نسبت به  VRN1رسد به نظر می. هستند

 1FLCاهمیت بیشتري براي تغییر در ناحیه اینترون

شدن  براي متیله VRN2که در حالی برخوردار است

باشد کافی می برنده پیشناحیه  در 3هیستون 27لیزین 

)Bastow et al., 2004) (3شکل.(  
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& VRN2)Hennigتوسط ژن  FLCنحوه سرکوب ژن  .3شکل Derkacheva, 2009(  

  
مسیرخودانگیزي

هاي مسیر خودانگیزي در اصل از غربالگري نسل

در  EMSیا  Xهاي اشعه حاصل از جهش

Arabidopsis Landsberg erecta  نوع وحشی

شود و شامل چندین ژن شناخته  شده تعریف می

LD1 ،FCA2 ،FY3 ،FPA4 ،FLD5 ،FVE6وFLK!

هاي مسیر ژن). Simpson, 2004(باشد می!FLKو

کنند می ءمسیر خودانگیزي انتقال به گلدهی را القا

اند و باعث که عمدتاً مستقل از شرایط محیطی

بر توسط فرآیند کنترل مبنی  FLCممانعت از بیان 

RNA جهش در این ژن. شوندیا تغییر کروماتین می

را در پی دارد که  FLCي mRNAها افزایش سطح 

 FTو  SOC1در حقیقت باعث کاهش سطح بیان 

را در پی دارد  در گلدهی تأخیرنتیجه شود، در می

                                                                 
1. LUMINID EPENDENS
2. FLOWERING LOCUS CA
3. FLOWERING LOCUS Y
4. FLOWERING LOCUS PA
5. FLOWERING LOCUS D
6. FLOWERING LOCUS VE
7. FLOWERING LOCUS KH DOMAIN

)Bäurle et al.,  ,FCA, FPAچهار ژن ). 2007

FY  وFLK  در فرآیند تنظیمیRNAهستند مؤثر .

شونده به پروتئین متصل FPAو  FCAهاي ژن

RNAکنند و هر دو ي مخصوص گیاهی را کد می

چندگانه  RNAهاي تشخیص حامل موتیف

(RRMs)  هستند)Schomburg et al., 2001; 

Cheng et al., براي  FCAپروتئین ). 2017

که یک فاکتور  FYبا پروتئین FLCکاهش بیان 

برهمکنش دارد ، است RNAدر  3΄پردازش انتهاي 

)Simpson,  FPAو  FCAهاي اثر پروتئین). 2004

وابسته  FLDو زمان گلدهی به ژن  FLCبر بیان 

,.Liu et al(است  هاي دوگانه تحلیل جهش). 2010

دهد انگیزي نشان میدر مسیر خوددر زمان گلدهی 

و  FCAمستقل از هر دو پروتئین  FLKکه پروتئین 

FPA  ژن . کندمیعملFLKپروتئین  یک

کند خاص گیاهی را کد میRNAبه شوندهمتصل

 KH8نوع  RNAکه حاوي سه دمین پیوندي 

                                                                 
8. K-homology
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اي در سطح باشد که ممکن است تا اندازهمی

را  FLC، بیان  RNAرونویسی از طریق خاموشی

,.Ripoll et al(سرکوب کند 2009.(  

  
مسیر جیبرلین

مطالعات بر روي جهش در مسیر ساخت یا سیگنال 

در زمانی که  جیبرلینکهدهد جیبرلین نشان می

مسیر تناوب نوري غیرفعال است، به عنوان تسریع 

 ,.Hytönen et al(کند کننده گلدهی عمل می

برلین به ویژه در گیاهان استفاده از تیمار جی). 2009

بلند که در شرایط غیر القایی به شکل روزت روز

شود هستند، سبب تحریک بولتینگ و گلدهی می

)Zeevaart, 1983 .( در آرابیدوپسیس، واکنش به

جیبرلین در ارتباط با تنظیم زمان گلدهی تماماً توسط 

 SOC1بیان. شودتنظیم می SOC1و  LFYدو ژن 

 SOC1شود و بیان بالایی از ال میتوسط جیبرلین فع

که در روز  gal-3تواند در فنوتیپ داراي جهش می

کوتاه قادر به گلدهی نیست، گلدهی را تحریک نماید، 

حساسیت به جیبرلین را  soc1هايکه جهشدرحالی

مستقیماً توسط پروتئین  LFYبیان . دهدکاهش می

 SOC1شود، از طرف دیگر، فعال جیبرلین تنظیم می

 برنده پیشرا از طریق پیوند مستقیم با  LFYبیان

را هم از طریق  LFYبنابراین جیبرلین . کندفعال می

تنظیم  SOC1مسیر مستقل و هم مسیر وابسته به 

& Lee(کند می Lee, ارتباطی هماهنگ ). 2010

بین جیبرلین و مسیرهاي تناوب نوري مشاهده شده 

جیبرلین درگیر  در فرآیندهاي مرتبط باCOژن . است

ساخت جیبرلین در بوده و براي افزایش سطح زیست

باشد، اثر جیبرلین در نور قرمز آرابیدوپسیس نیاز می

  .نسبت به تاریکی بیشتر است

  

  گیري نتیجه

انتقال به مرحله گلدهی یکی از تغییرات بحرانی 

. شودرشد در چرخه زندگی هر گیاه محسوب می

لید مثل موفق، گلدهی را گیاهان براي اطمینان از تو

هاي در شرایط مطلوب انجام داده و تنها در طی فصل

معینی از سال، از طریق چندین شبکه تنظیمی که 

هاي محیطی مانند طول روز و نوسانات سیگنال

گذر . شوندکند متحمل گلدهی میدمایی را تفسیر می

از مرحله رویشی به مرحله زایشی و گلدهی در 

اي است که توسط بیولوژي پیچیدهگیاهان فرآیند 

شناسایی عوامل . شودعوامل بسیاري کنترل می

دخیل در این فرآیند از اهداف مهم محققان به منظور 

هاي زراعی بسیاري از گیاهان اصلاح و بهبود ویژگی

شناسایی و دستکاري هر یک از این عوامل . باشدمی

ري در بسیا. باشدبسته به گیاهان مختلف متفاوت می

باشد ها داراي اهمیت میگیاهان که فاز زایشی در آن

تلاش در جهت شناسایی عوامل محرك گلدهی 

ها که در گیاهانی که رشد رویشی آندرحالی .باشدمی

دهی کننده گلمطلوب بوده، شناسایی عوامل ممانعت

در بسیاري  اخیراً. از اهمیت بسزایی برخوردار است

مختلف تلاش در جهت  مطالعات مولکولی در گیاهان

هاي گلدهی با اهداف مختلف به عنوان شناخت ژن

مثال تولید ارقام مقاوم به بولتینگ در گیاه چغندرقند 

,.Shojaei et al(افزایش یافته است  2013; 

Alimirzaee et al., 2016 .( چغندرقند گیاهی دو

ساله است که در سال اول تولید ریشه و در سال دوم 

ه سرما به گل رفته و بذر تولید پس از طی دور

به گل رفتن گیاه چغندرقند در سال اول در . کندمی

به دلیل . شوداثر سرما در سال اول بولتینگ نامیده می

کمبود آب در کشورمان، کشت پاییزه چغندرقند در 

استانهایی نظیر گلستان، خراسان جنوبی و ایلام که 

. استزمستانهاي ملایمی دارند، در حال توسعه 

مهمترین صفت در توسعه کشت پاییزه چغندرقند 

هاي شباهت توالی ژن. مقاومت به بولتینگ است

 TSAو  ESTهايگلدهی در آرابیدوپسیس با توالی

در چغندرقند نشان داده شده است و شباهت نحوه 

ي چغندرقند هاي شناسایی شدهعملکرد برخی از ژن

Shojaei(با گیاه آرابیدوپسیس مشخص شده است

et al., با توجه به اینکه در چغندرقند ). 2017
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 دارد،وجودبولتینگبهحساسومقاومهايژنوتیپ

کنندهکنترلکلیديهايژنمقایسهباتوانمی

زنیابامرتبطوگلدهیهايمسیردرگلدهی

مقاوموحساسهايژنوتیپدرچغندرقند،سازيبهاره

برمؤثرژنتیکیعواملیاعاملبولتینگصفتبه

وکردشناساییگیاهایندررابولتینگصفتکنترل

فراهمبولتینگبهمقاومارقامتولیدبرايرازمینه

  .)Alimirzaee et al., 2016; 2017(ساخت

هاي دخیل در فرآیند امروزه شناسایی بسیاري از ژن

ها گلدهی این امکان را فراهم ساخته است که توالی آن

شانگرهاي کاربردي براي جداسازي به عنوان ن

مطلوب و همچنین کنترل کیفیت بذر  هايژنوتیپ

همچنین امکان ایجاد . توسط اصلاحگران استفاده شود

محصولات (هاي مطلوب در گیاهان مختلف فنوتیپ

از طریق انتخاب و ) هیبرید با صفات مناسب گلدهی

یافته فراهم هاي تراریخت و جهشتلاقی ژنوتیپ

& Jung(گرددمی Muller, 2009 .( از جمله کاربرد

دیگر شناسایی عوامل دخیل در فرآیند گلدهی استفاده 

در اصلاح مرکبات و درختان چوبی چندساله میوه به 

هاي اصلاحی و طول دوره منظور کاهش تعداد چرخه

چرخه اصلاحی در واقع . باشدها میهر یک از آن

احل پس از همان مرحله جوانی گیاه می باشد که مر

زنی و رشد رویشی گیاه تا زمان شروع گلدهی را جوانه

هلو، (سال  3و در گیاهان مختلف بین  گیردمیدر بر 

Prunus persica ( سال یا بیشتر  15تا) ،آواکادو

Persea americana (گزارش شده است .

متفاوتی براي کاهش تعداد و طول  هايروش

شاید مؤثرترین ترین و وجود دارد که جالب هاچرخه

آن دستکاري ژنتیکی مسیرهاي گلدهی با روش 

به منظور دستیابی به این امر . باشدبیوتکنولوژي می

باشد که نیاز به شناسایی فرآیندهاي ژنتیکی می

اند دار حفاظت شدهدر تمامی گیاهان گل عموماً

)Nocker & Gardiner, که از آنجایی). 2014

اهان مدل نتایج قابل مطالعه این فرآیندها در گی

دهد، شناسایی در اختیار قرار می تريدقیقاعتماد و 

کننده گلدهی با مطالعه بر روي گیاه مسیرهاي کنترل

هاي اخیر پیشرفت قابل توجهی آرابیدوپسیس در دهه

تاکنون شباهت توالی و نحوه  .را نشان داده است

ي گیاه هاي شناسایی شدهعملکرد برخی از ژن

با . مشخص شده استسیس با گیاهان دیگرآرابیدوپ

هاي مقاوم توجه به اینکه در گیاهان مختلف ژنوتیپ

و حساس به صفات مختلف گلدهی وجود دارد، 

ي هاي کلیدي  کنترل کنندهتوان با مقایسه ژنمی

هاي گلدهی، عامل یا عوامل ژنتیکی گلدهی در مسیر

را بر کنترل  این صفات را شناسایی و زمینه  مؤثر

.براي تولید ارقام مناسب و موردنظر فراهم نمود
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