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است. یکی از  کشاورزی محصولات ارزشمندترین از یکی برنج

ی تأثیرگذارترین عوامل محدود کننده این محصول استراتژیک تنش خشک

باشد. نظر به چند ژنی بودن تحمل به خشکی، هدف پژوهش حاضر می

با در برنج های کلیدی مربوطه بازسازی شبکه ژنی درگیر و شناسایی ژن

ظور با های ریزآرایه بوده است. به همین مناده از تجزیه و تحلیل دادهاستف

های دارای ی ژنتمام Genevestigatorافزار تحت وب استفاده از نرم

 در حالت تنش -5/2تر و مساوی و پایین 5/2تغییر بیان بالاتر و مساوی 

ده شام خشکی نسبت به شرایط نرمال در بین تمامی آزمایشات ریزآرایه انج

 -5/2≥و  5/2≤ژن با تغییر بیان  101در مجموع  در برنج شناسایی شدند. 

ها رسم کنش پروتئینی برای آنبرهمتنظیم ژنی و شناسایی شد و شبکه 

 9با استفاده از  (کنشبیشترین برهم های دارایی قطب )ژنهاگردید. ژن

یی شناسا Cytoscapeافزار در نرم Cyto-Hubbaالگوریتم محاسباتی 

ن به عنوا ژن غیر تکراری شد که 14. این امر منجر به شناسایی شدند

بکه در نظر گرفته شدند و شدر پاسخ به تنش خشکی ها مؤثرترین ژن

های دارای شناسی ژنبر اساس بررسی هستیها رسم گردید. بیانی آنهم

 زاویسی تنظیم رون ،های قطبهای هم بیان با آنها و ژنبیان افتراقی، ژن

سم در مکانی عوامل رونویسیکه نشان دهنده اهمیت  های اصلی بودگروه

مل توان به عواباشد. در میان عوامل رونویسی میتحمل به خشکی می

، AP2 ،bZIPهای ژنی خانواده پاسخ دهنده به تنش خشکی همچون

WRKY، MYB  و عوامل متصل شونده به عناصر پاسخ دهنده به

ABA، دست آمده در راستای یافتنست نتایج بهره نمود. امید ااشا 

 راهکارهایی هدفمند جهت افزایش تحمل به خشکی مفید واقع گردد.

 
های زیستی، ژن شبکه، ریزآرایه، غیرزیستیتنش  های کلیدی:واژه

 ژن قطب. خشکی، به دهندهپاسخ
 

Rice is one of the most valuable crops, and water 

deficiency is the most important constraint to rice 

production. Due to the complexity and multigenic 

characteristics of the drought tolerance trait, the 

objective of the current research were reconstruction of 

the involved gene networks and identification of the 

key genes in rice plants using microarray data analysis. 

To achieve the goal, all the differentially expressed 

genes (DEGs) with fold changes ≥+2.5 and ≤-2.5 at 

drought stress compared to normal conditions were 

identified among all the microarray data-series in rice 

using Genevestigator online tools. Totally, 101 DEGs 

were identified and their gene regulatory as well as 

protein-protein interactions (PPIs) networks was 

reconstructed. The hub genes (genes with the most 

interactions) were distinguished using nine Cyto-hubba 

computational algorithms on Cytoscape software. 

Based on the hub analysis results, 14 unique (non-

redundant) genes were identified as the most effective 

genes in response to drought stress and their co-

expression networks were constructed. According to 

the gene ontology analysis of the DEGs, their co-

expressed genes and the hub genes, regulation of 

transcription were among the major groups indicating 

the importance of transcription factors (TFs) roles in 

drought tolerance mechanism. Amongst the TFs, ABA-

responsive binding factors (AREBs), AP2, bZIP, 

WRKY and MYB gene families were observed. We 

hope that the obtained results would be beneficial 

toward finding the smart strategies for drought 

tolerance improvement. 

 
Keywords: Biological network, drought responsive 

genes, Hub gene, Microarray, Oryza sativa. 
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 مقدمه
ترين گیاهان زراعی از لحاظ برنج يکی از با ارزش

به عنوان غذای اصلی بیش از و  ،اقتصادی و اجتماعی
نیمی از مردم جهان به خصوص در کشورهای در 

شود. يکی از تأثیرگذارترين حال توسعه شناخته می
عوامل محدود کننده اين محصول استراتژيک به 

سعه ذکر شده خصوص در همان کشورهای در حال تو
همچون، ايران، هندوستان، پاکستان، بنگلادش و ... 

ها کمبود منابع ترين آنهای غیر زيستی و مهمتنش
 Maclean et)باشد آبی و وجود تنش خشکی می

al., 2002) تحمل نسبت به تنش خشکی به عنوان .
يک صفت پیچیده خود شامل مجموعه تغییراتی 

رفولوژيکی و شامل تغییرات فیزيولوژيکی، مو
. (Zhang, 2007)باشد بیوشیمیايی در سطح گیاه می

بعضی از اين تغییرات در سطح سلول و بافت شامل: 
زودرسی، کاهش سطح برگ، پیچ خوردگی برگ، 

زنی، ش کارايی سیستم ريشه، کاهش پنجهافزاي
ها و تجمع کاهش تعرق، بسته شدن روزنه

 3هالوز و تری 2همچون پرولین 1هااُسموپروتکتان
 .(Jin et al., 2010)باشند می

های مسئول برای انجام جهت شناسايی ژن يا ژن
ها نسبت به تنش خشکی هر يک از اين واکنش

های گیاهی ای در سطح تمام گونهمطالعات گسترده
 Tran et al., 2010; Zheng)صورت گرفته است 

et al., 2010)های . در برنج نیز شناسايی ژن
به خشکی با استفاده از بررسی پروفايل  دهندهپاسخ

 5های توالی بیان شده، برچسب4بیان همچون ريزآرايه
(ESTs ،)RNA gel blot  وqRT-PCR  انجام

 ;Degenkolbe et al., 2009)شده است 

                                                                     
. Osmoprotectans 

2. Proline 

3. Trehalose 

. Microarray 

. Expression Sequence Tags (ESTs)  

Rabbani et al., 2003; Rabello et al., 

های اخیر ثابت شده است که در پژوهش .(2008
ل به خشکی يا اجتناب از اصلاح گیاه در جهت تحم

اين چالش سخت باشد. آن چالش بسیار سختی می
بیشتر به دلايلی همچون وابستگی شديد مکانیسم 

های زيستی تحمل به تنش خشکی با محیط
های غربالگری زمانی و مخصوص و ادغام روش

 Hu et al., 2014; Weber) باشدمکانی متعدد می

et al., 2012)ابله با تنش خشکی، . علاوه بر اين، مق
باشد. يک صفت با فشار انتخاب تکاملی قوی می

های ژنی اين بنابراين به طور معمول بسیاری از مکان
را پوشش  6صفت تنها بخش کوچکی از تنوع فنوتیپی

 ,.Ravi et al., 2011; Sandhu et al)دهند می

2014; Xu et al., 2014) در نتیجه، ژنوتیپ قوی .
پذيری بالا، اثر بخشی جايگاه نعطافدر محیط دارای ا
دهد. با اين های گوناگون کاهش میژنی را در محیط

حال، شناسايی جايگاه ژنی که دارای تأثیرات مطلوب 
های در تحمل نسبت به تنش خشکی در بین جمعیت

تواند اثرات باشد، میهای متنوع میگوناگون و محیط
hmedA )را کاهش دهد  7های هدف پايین دستیژن

et al., 2013; Makumburage et al., 2013;. 
Semagn et al., 2013; Tardieu, 2011) . 

ی پاسخ دهنده به هاگردآوری ژنبه هر حال، 
ها که به خصوص آن دسته از اين ژن تنش خشکی

نسبت به شرايط نرمال قابل توجه دارای تغییر بیان 
امری ضروری جهت پی بردن به يک تصوير  هستند

ها در تحمل ع نسبت به عملکرد مجموعه اين ژنجام
باشد. بر همین اساس گام نخست به تنش خشکی می

استفاده از ابزارهای به نسبت جديدی با کارايی به 
مراتب بالاتر از جمله ابزار تحت وب 

Genevestigator  در گردآوری و تجزيه و تحلیل
 Hruz et) باشدهای مؤثر در اين تنش میجامع ژن

                                                                     
6. Phenotypic variation 

. Downstream target genes 
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al., 2008). Genevestigator  دارای يک موتور
جستجوی کارآمد و بزرگترين پايگاه داده بیان ژن در 

رتبه  ،گیاهان می باشد. به استناد خود اين وبسايت
می ابزارهای بیان ژن در بخش يک ارجاع در بین تما

معتبر شناسی گیاهی در تمامی مجلات علمی زيست
 باشد.پايگاه میمورد( مربوط به اين  2000)بیش از 

 ،هاگام بعدی پس از گردآوری تمامی اين ژن
 هايی با بیشترين ارتباط در سطح سلولشناسايی ژن

 ، توجههای ژنومیتکمیل بسیاری از پروژهبا باشد. می
ها به ها و پروتئینمحققان از مطالعه انفرادی ژن

کنش اين عناصر معطوف شده است. مطالعه برهم
کنش از اين جهت های برهمکهمطالعه و ساخت شب

 اهمیت دارد که عناصر در داخل سلول به تنهايی
ا بلکرد و ويژگی آنان در عملکرد معمل نکرده و ع

 . گرددساير عناصر تعريف می
های زيستی سلولی يکی از فرآيندکشف و آنالیز 

Yeger-)باشد می 2اهداف اصلی در دوره پساژنومی

Lotem et al., 2004) .وسیله های سلولی بهفرآيند
های مختلف همچون کنش میان انواع مولکولبرهم

 Fell)شوند ها تنظیم میو متابولیت DNAپروتئین، 

et al., 2000; Kepes et al., 2002; Ouzounis. 
et al., 2000; Thieffry et al., 1998) نهايت، . در

های دارای گام نهايی پس از شناسايی تمامی اين ژن
ها و بررسی ن ارتباط، تجزيه و تحلیل اين ژنتريبیش

های تنظیمی ژن همچون ها در قالب شبکهعملکرد آن
های باشد. يکی از روشها میبیانی ژنهای همشبکه

بینی عملکرد ژن و )يا( شناسايی قدرتمند برای پیش
هايی که دارای ارتباط عملکردی با ژن هدف هستند، ژن

 باشد. نظريهمی 3انی ژنبیتجزيه و تحلیل شبکه هم
بیانی ژن بر پايه اين ديدگاه استوار تجزيه و تحلیل هم

هايی با عملکرد مشابه بايد دارای الگوهای است که ژن

                                                                     
. https://genevestigator.com/gv/doc/intro_plant.jsp 

. Post-genomic 

. Gene Co-expression Network 

بیانی مشابهی نیز تحت شرايط مختلف باشند 
(Obayashi et al., 2009). 

از همین رو در اين تحقیق تلاش شده است تا 
های دارای تغییر نپس از گردآوری کامل تمامی ژ

ر بیان بسیار بالا و پايین نسبت به تنش خشکی د
کنش در شبکه برهم قطبهای برنج، بررسی ژن

ز ابیانی ژن، تعدادی های همپروتئینی و ترسیم شبکه
در  ايیتغییرات فیزيولوژيکی، مورفولوژيکی و بیوشیمی

سطح گیاه، پس از القای درک تنش خشکی، 
 نجاما ا. تا در نهايت بتوان، بشناسايی و ارائه گردد

مجموعه اين اعمال در اين پژوهش، به ديد 
تری نسبت به عملکرد مکانیسم پیچیده تحمل روشن

 هایگیاه برنج نسبت به خشکی با استفاده از ابزار
 دقیق، سريع و در دسترس دست يافت.

 

 هامواد و روش
 هاشناسایی و استخراج ژن

افزار تحت وب نرم 4ژنبا استفاده از ابزار جستجوی 
Genevestigator های دارای تغییر بیان تمامی ژن
در  -5/2تر و مساوی و پايین 5/2بالاتر و مساوی 

حالت تنش خشکی نسبت به شرايط نرمال در بین 
تمامی آزمايشات ريزآرايه انجام شده در برنج به دست 

 .(Hruz et al., 2008)( 1)جدول آمد 
 

 رسم شبکه ژنی

 Pathwayافزار در نرم ،های شناسايی شدهژنتمامی 

Studio 9.0   و از طريقPlant database  آن
. پس از (Nikitin et al., 2003)بررسی شد 

افزار، ها توسط نرمتمامی ژن 5یجستجو
ها نیز به دست آمد. در نهايت نیز بر آن 6هایهمسايه
ها، شبکه های شناسايی شده و همسايهژنکل اساس 

                                                                     
. Gene search tool 

5. Look-up 

6. Neighbors 
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 ها در سلول بازسازی و رسم گرديد.ین آنژنی ب
 
 

 

 

 
 

 

 
 

 
 

 

 
 

 
 

 

 های ريزآرايه مورد استفاده در اين پژوهشسری داده. 1جدول 
No. Series Developmental stage Tissue Genotype Reference 

1 GSE42683 14-day seedling Root 
Dongjin (mutamt) 

Dongjin (wild) 
- 

2 GSE23211 Pre anthesis stage Flag leaf 
PSARK::IPT (transgenic) and wild 

type 
Peleg et al. 2011 

3 GSE25176 Pre anthesis stage Flag leaf 
ZS97 (sensitive-Indica) 

IRAT109 (tolerant-Japonica) 
- 

4 GSE26280 

Tillering stage 
Leaf 

DK151 (a drought tolerant line from 
IR64) 

Wang et al. 2011 

Root 
Panicle elongation 

stage 
Leaf 
Root 

Booting stage 
Leaf 

Panicle 

5 GSE24048 
Plant grown in a 

field 
Leaf 

Azucena (sensitive) 
Bala (tolerant) 

- 

6 GSE6901 7-day seedling Seedling IR64 (drought-sensitive) 

Jain et al. 2007 
Jain et al. 2009 
Sharma et al. 

2009 
Deveshwar et al. 

2011 
Sharna et al. 2014 

7 
E-MEXP-

2401 
Seedling 

Whole 
organism 

IR64 (drought-sensitive) 
N22 (drought-tolerant) 

Sangram et al. 
2011 

Zhang et al. 2012 

 
 (PPI) 1کنش پروتئینیرسم شبکه برهم

 Pathway Studioافزار ها در نرمفهرست نهايی ژن

مورد تجزيه و تحلیل قرار گرفته و فهرست  9.0
ی بعد برای کنش پروتئینی تهیه شد. در مرحلهبرهم

های کنش پروتئینی و شناسايی ژنرسم شبکه برهم
و  Cytoscapeافزار مؤثر در اين شبکه از نرم

(2011 et al., Smoot) 2پلاگین  Hubba-Cyto 
. لازم به ذکر (Chin et al., 2014) ده شدآن استفا

گره  10) 3قطبهای باشد که جهت شناسايی ژنمی
الگوريتم  9کنش( در شبکه از با بیشترين برهم

، Degreeهای به نام Cyto-Hubbaمحاسباتی 
EPC4 ،MNC5 ،MCC6 ،Closeness، Radiality ،

Stress ،Betweenness و BN .در  استفاده شد

                                                                     
1. Protein-Protein Interaction (PPI) 

2. Plugin 

3. Hub 

4. Edge Percolated Component 

5. Maximum Neighborhood Component 

6. Mathews Correlation Coefficient 

7. Bottleneck  

های مختلف با هم ج حاصل ار الگوريتمنهايت، نتاي
 های تکراری حذف شدند.تلفیق شده و ژن
 بیانی ژنرسم شبکه هم

افزار تحت وب در نرم 8بیانی ژنبا استفاده از ابزار هم
Genevestigator هايی که به برای هر کدام از ژن

کنش( در )دارای بیشترين برهم قطبعنوان ژن 
اخته شدند، در جهت کنش پروتئینی شنشبکه برهم

بیانی ژنی رسم گرديد. همچنین، مثبت، شبکه هم
ژن ديگر به وسیله  25با  9بیانی ژن هدفمیزان هم

 9/0تا  5/0محدوده  در 10نسبت همبستگی پیرسون
 تعیین گرديد.

 آماری نمونه يک برای پیرسون همبستگی ضريب

به صورت رابطه ذيل تعريف  زوج داده  n با
 شود:می

𝒓 =  
  𝑿𝒊 − 𝑿  (𝒀𝒊 − 𝒀 )𝒏

𝒊=𝟏

  (𝑿𝒊 − 𝑿 )𝟐𝒏
𝒊=𝟏   (𝒀𝒊 − 𝒀 )𝟐𝒏

𝒊=𝟏

 

 

                                                                     
8. Gene Co-expression tool 

9. Target gene 
10. Pearson Correlation Coefficient 
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ها نیز به وسیله بر همین اساس میانگین نمونه
 آيد:رابطه ذيل به دست می

 
𝑿 =  

𝟏

𝒏
 𝑿𝒊

𝒏

𝒊=𝟏

 

            
𝒀 =  

𝟏

𝒏
 𝒀𝒊

𝒏

𝒊=𝟏

 

 
ت که هر کدام از اجزای دو رابطه فوق طبق عبارا

 شوند:ذيل تعريف می
n های بیان= تعداد تمامی نمونه 

X  مقدار بیان ژن =X 

Y  مقدار بیان ژن =Y 
 

 (GO) 1شناسیتجزیه و تحلیل هستی

ها شناسی تمامی ژناطلاعات حاصل از بررسی هستی
شده توسط های شناسايیتمام ژن شامل

Genevestigatorهای کلیدی شناسايی ، تمامی ژن
و تمامی  Cyto-Hubbaهای شده توسط الگوريتم

بیانی های همبیان شناسايی شده در شبکههای همژن
 Pathway Studio 9.0افزار ژنی به وسیله نرم

های مورد بررسی بر اساس ستخراج شد. تمامی ژنا
بندی و تجزيه و تحلیل ، گروه2فرآيندهای بیولوژيکی

 شدند.
 

 نتایج و بحث
با استفاده از ابزار جستجوی ژن در 

Genevestigator های تکراری و پس از حذف ژن
خشکی  های متفاوت تنشبه دست آمده از نمونه

ژن  101وعاً های ريزآرايه مختلف، مجمآزمايش
(Up-regulated  وDown-regulatedبه ) دست

ژن  101(. همچنین، با استفاده از اين 1آمد )شکل 
ترين بیان در تحمل برنج به دارای بالاترين و پايین

خشکی، شبکه ژنی براساس بیان، تنظیم و اتصال 
 Pathwayافزار ها به وسیله نرمپروموتر بین ژن

Studio 9.0 (. بیشترين تعداد 2ل ترسیم شد )شک
باشند. می 3ها متعلق به گروه عوامل رونويسیژن

                                                                     
1. Gene Ontology (GO) 

2. Biological process 

. Transcription factors (TFs) 

های ، درون شبکه4عوامل رونويسی در انتقال پیام
های غیر زيستی از اهمیت ژنی پاسخ دهنده به تنش

تنها به  باشند. اين عوامل نهای برخوردار میويژه
های ه مولکولی برای بیان ژنکنندعنوان يک فعال

کنند، بلکه به عنوان يک عامل نده عمل میدهپاسخ
های زيستی اصلی در فرآيندهای انتقال پیام در شبکه

. (Shinozaki et al., 2007)کنند نیز نقش ايفا می
توان به عوامل در میان عوامل رونويسی می

عوامل  به تنش خشکی همچون، دهندهپاسخ
 ABA5دهنده به به عناصر پاسخ شوندهمتصل

(ABRE ،)های ژنی خانوادهAP2 ،bZIP ،WRKY 
اشاره نمود. پس از عوامل رونويسی از  MYBو 

اشاره نمود.  6توان به پروتئین کینازهالحاظ تعداد می
کننده هايی هستند که کنترلپروتئین کینازها آنزيم

فرآيندهای مختلف سلولی از جمله پاسخ به 
 ,.Manning et al)باشند های محیطی میمحرک

. مطالعات بسیاری به جهت شناسايی نقش (2002
پروتئین کینازها در مقاومت به تنش خشکی در برنج 

دهنده وجود انجام شده است. اين مطالعات نشان
 MAPKK8و  MAPK7هايی همچون، زيرخانواده

در رابطه مستقیم با مقاومت به تنش ذکر شده در 
 .(Rohila et al., 2007)باشند برنج می

پروتئینی به دست  کنشبرهم 904ز با استفاده ا
شبکه  Pathway Studio 9.0افزار آمده از نرم

 Cytoscapeافزار کنش پروتئینی توسط نرمبرهم
الگوريتم ذکر  9ترسیم گرديد. همچنین با استفاده از 

کنش در بین تمامی ژن با بیشترين برهم 14شده، 
 (.3آمد )شکل  های پروتئینی به دستکنشاين برهم

نشان داده شده  2ژن در جدول  14اطلاعات اين 
علاوه بر اين شبکه بیان و تنظیم ژنی بر اساس  است.

                                                                     
. Signal transduction 

. ABA-responsive elements (ABRE)  

. Protein Kinases 

. A MAP Kinase 

. A MAP Kinase Kinase 
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 (.4ژن به دست آمد )شکل  14روابط مستقیم بین اين 

 

 

 
 

 
 
 

 

 
 

 
 

 
های دارای بیان بالاتر و مساوی . الف( ژنGenevestigatorهای شناسايی شده توسط ابزار جستجوی نرم افزار تحت وب تمامی ژن. 1شکل 

ف
ال

 

ب
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 در شرايط تنش خشکی نسبت به نرمال. -5/2تر و مساوی های دارای بیان پايیندر شرايط تنش خشکی نسبت به نرمال. ب( ژن 5/2

 
 در برنج  یشکخدر تحمل به تنش های شناخته شده ژن و همسايه 101روابط  یشبکه ژن .2شکل 

 .(Pathway Studio 9.0اده از نرم افزار شده با استف یم)ترس

 

 
 از استفاده با شده )ترسیم Genevestigator توسط شده شناسايی ژن 101 از پروتئینی کنشبرهم 904 شبکه .3 شکل

 نشان رنگ آبی هایگره کنش،برهم بیشترين دارای هایژن دهنده نشان رنگ قرمز هایالف( گره .(Cytoscape افزارنرم
 مختلف هایلايه و سطوح در هاژن بین مستقیم ارتباط دهنده نشان نیز سفید خطوط و شبکه در موجود هایژن باقی دهنده

وسیله خطوط قرمز رنگ نشان داده شده ها که اين ارتباطات بهژن برتر شناسايی شده با ديگر ژن 14کنش همب( بر .باشدمی
و  ABI3 ،FUS3 ،PR1های هر يک از چهار ژن اصلی ژن برتر شناسايی شده با يکديگر. د( ماژول 14نش کاست. ج( برهم

 ب الف

 ج  
 د
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TOC1 های برتر.کنش با ديگر ژنبر مبنای برهم 

 
 کنش بر اساس بیان و تنظیم مستقیم يکديگر ژن دارای بیشترين برهم 14روابط مستقیم  .4شکل 

 (Pathway Studio 9.0افزار )ترسیم شده توسط نرم
 

از تفاده با اس Genevestigatorژن شناسايی شده در  101کنش در بین ژن شناسايی شده با بیشترين برهم 14 .2 جدول
 Cytoscapeافزار در نرم Cyto-Hubbaپلاگین 

No. Gene symbol Gene name1 Orthologous in Arabidopsis Uniprot ID 

1 Os05g0537400 - ABI1 Q6L5H6 

2 Os01g0656200 - ABI2 Q5SN75 

3 Os01g0911700 VP1 ABI3 P37398 

4 Os05g0351200 ABI4 ABI4 C7J2Z1 

5 Os01g0859300 - ABI5 Q0JHJ8 

6 Os09g0127300 - CCR2 Q6K3G8 

7 Os07g0155600 - EIN2 Q0D8I9 

8 Os01g0713600 LFL1 FUS3 A4LBC0 

9 Os06g0285200 HAP3D LEC1 Q5VNF4 

10 Os01g0194300 NPR1 NPR1 Q9FDY4 

11 Os04g0518400 - PAL1 Q7X8V3 

12 Os04g0289500 - PR1 Q0JED8 

13 Os11g0453900 - RAB16 Q2R4Z8 

14 Os02g0618200 PRR1 TOC1 Q689G9 
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 ( در برنج-های دارای علامت ). عدم وجود نام ژن رايج برای ژن1
 
 

 

 
 

 

 
 

 
 

 

 
 

برای  ABAعامل اصلی در تنظیم  TOC1ژن 

 مکانیسم ساعت شبانه روزی

شود اولین بیان مشاهده می 4همان طور که در شکل 
شود. مکانیسم انجام می TOC1مستقیم توسط ژن 

ننده زمان کيک مکانیسم حفاظت 1روزیساعت شبانه
بیولوژيکی است، که تضمین کننده نوسان ريتمیک 

يک  باشد.ساعته می 24دوره تقريبی  درونی با يک
موج متوالی از تنظیمات رونويسی در جهت منفی، 

روزی در تعريف کننده پايه ساختار ساعت شبانه
و  CCA1باشد. دو فاکتور رونويسی آرابیدوپسیس می

TOC1 یمی سرکوب کننده، به عنوان يک ماژول تنظ
باشند روزی میسازنده هسته مرکزی ساعت شبانه

(Gendron et al., 2012; Huang et al., 2012; 

Schaffer et al., 1998; Strayer et al., 2000;. 
Wang et al., 1998) مطالعات بسیاری در جهت .

( و ABA) 2ارتباط تنگاتنگ بین آبسزيک اسید
زی صورت گرفته است. از روساعت شبانه 3رسانیپیام

 TOC1کنش دوجانبه بین همتوان به براين جمله می
به عنوان مبنای فرآيندهای  ABAهای و گیرنده

، شامل: باز شدن روزنه و تحمل نسبت ABAتنظیم 
به تنش خشکی در گیاه اشاره نمود. همچنین ژن 

PRR7  به عنوان جزئی از مکانیسم ساعت شبانه
های مرتبط با نبوهی از ژنکننده اروزی، تنظیم

در يک مسیر وابسته به اين  ABAخشکی و 
 ;Correia et al., 1995) باشدمکانیسم می

Fukushima et al., 2009; Legnaioli et al.,. 
2009; Liu et al., 2013; Robertson et al.,. 

يا همان  ABA. فاکتور رونويسی القا کننده (2009
96MYB 1ژن  4اندارای اتصال به پیشرTOC  در

                                                                     
. Circadian clock

. Abscisic acid 

. Signaling 

. Promoter 

 TOC1باشد. همچنین سازی اين ژن میجهت فعال
از طريق  MYB96کننده بیان ژن به نوبه خود تنظیم

 5باشد. اين سه ژن يک شبکه بازخوردمی 1CCAژن 
با مکانیسم  ABAهای جديد که پیوند دهنده واکنش

کنند. اين حلقه ساعت شبانه روزی است را تعريف می
باشد، که به ه يک مکانیسم میدهندنظارتی ارائه

بندی برای حداکثر موجب اين مکانیسم زمان
کنترل خواهد شد. اين امر منجر  ABAدهی به پاسخ

شود. در نتیجه يک سازی ساختار گیاه میبه بهینه
-CCA1-MYB96ماژول تنظیمی پیچیده از 

TOC1 هسته اصلی ارتباط بین مکانیسم ساعت ،
سازی تنش به جهت بهینهرسانی شبانه روزی و پیام

 ,.Lee et al) باشدتناسب گیاه در شرايط تنش می

2016). 
 

 پروتئین کینازها و مکانیسم دفاع

که  CCR2بیان ژن  TOC1از طرف ديگر، ژن 
شود را دهی میمنجر به افزايش میزان تنظیم گل

. همچنین (Osuna et al., 2007)کند کنترل می
باشد. ژن می PR1 کنترل کننده بیان ژن CCR2ژن 

PR1 شاخصی در برابر مرگ سلول و  به عنوان
کند کننده عملکرد دفاع به گیاه نقش ايفا میالقا

(LARA‐NUÑEZ et al., 2006) از طرف ديگر .
ROS 3های فعال کننده ژنMKK  7وMPK 

ها ترين پروتئین کینازباشد. اين دو ژن از مهممی
برای بیان ژن هايی باشند که به عنوان ماژولمی

PR1  و در نتیجه القای عمل دفاعی در گیاه عمل
از زير  MKK3. ژن (Dóczi et al., 2007)کنند می

پس از انتقال درک پیام بر اثر  MAPKKخانواده 
زخمی شدن بافت گیاهی و هورمون اسید 

                                                                     
. Feedback network 

. Reactive Oxygen Species (ROS) 
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های ( باعث بیان مستقیم ژنJA) 1جاسمونیک
MPK1 ،MPK2  وMPK7  از زير خانوادهMAPK 

که بر اثر  MPK4ها نیز به همراه شود. اين ژنیم
شود باعث پاسخ مستقیم بیان می MKK1تنظیم ژن 

شوند های غیر زيستی و دفاع میگیاه به تنش
(Takahashi et al., 2009)به طور کلی ژن . PR1 

در پاسخ به تنش خشکی، زخمی شدن بافت گیاه و 
شود میها القاء همچنین در دفاع علیه حمله پاتوژن

(Park et al., 2001). 
 NPR1کننده ژن تنظیم PR1همچنین، ژن 

به عنوان تنظیم کننده اصلی  NPR1باشد. ژن می
( به عنوان واسطه SA) 2)مرکزی( اسید سالیسیلیک

کند در القای دفاع در آرابیدوپسیس عمل می
(Sugano et al., 2010) بیان ژن .NPR1  در برنج

های دهنده نقششانن LMD3با توسعه فنوتیپ 
باشد. با های گیاهی میچندگانه در پاسخ به تنش

از آرابیدوپسیس به برنج زمینه  AtNPR1انتقال ژن 
کننده مرگ که کنترل LMDتوسعه و کنترل فنوتیپ 

ها دهی به ديگر تنشباشد به همراه پاسخسلول می
 ,.Fitzgerald et al)برای اين گیاه فراهم گرديد 

منجر به افزايش  NPR1رف ديگر ژن . از ط(2004
 شود.می PR1بیان ژن 

 
 ABAمکانیسم دفاعی از طریق مسیر وابسته به 

در سوی ديگر شبکه مذکور، دومین بیان مستقیم 
. ژن (4)شکل  صورت گرفته است LEC1توسط ژن 

LEC1 های مسئول در بلوغ فعال کننده رونويسی ژن
له گذار از باشد. اين ژن کنترل کننده مرحجنین می

باشد. اين دوران جنینی تا مرحله سبزينگی در گیاه می
، FUS3های ژن منجر به افزايش بیان مستقیم ژن

ABI3 ،ABI5  وRAB16 کننده و همچنین کنترل

                                                                     
. Jasmonic Acid (JA)

. Salicylic Acid (SA)  

3. Lesion-Mimic/Cell Death Phenotype  

 باشد.می EIN2تنظیم ژن 
نقش بسیار مهمی در  ABAهورمون گیاهی 

باشد. کنترل دهانه روزنه برای کاهش تعرق را دارا می
های دارای ین اين هورمون قادر به القای ژنهمچن

های گیاهی سازگاری با خشکی، در سراسر گونه
 ;Danquah et al., 2014)باشد می

Daszkowska-Golec et al., 2013) با استفاده .
 5، يک ماده ترکیبی مصنوعی4از ژنومیکس شیمیايی

 عنوان يکبه 6نام سولفونامید پیرابکتینکوچک به
 ABAو  PYR1بین ژن  ه قویددهنواکنش

 13شناسايی شده است. اين امر منجر به شناسايی 
 ,.Park et al)شد  PYR1ژن ديگر مرتبط با 

دارای اتصال با ژن  ABA. هورمون (2009
PYR1/RCAR1 باشد. اين ژن به عنوان می

که  C2 (C2PP)مهارکننده پروتئین فسفاتاز نوع 
نفی در در جهت م ABAدهی کننده پاسختنظیم

 Ma et)باشد، شناسايی شده است آرابیدوپسیس می

al., 2009) زمانی که اين پیوند با .ABA  برقرار
ژن مرتبط ديگر به  13و  PYR1/RCAR1شود، ژن 

جهت  PP2Cصورت رقابتی، توانايی 
کنند. در را مهار می 2SnRK 8فسفريلاسیوندی

 ABAرسانی از مسیر وابسته به نتیجه عمل پیام
 ,.Cutler et al., 2010; Fujii et al)شود می فعال

آبی، ناشی از کم ABA. با افزايش تجمع (2009
باعث فعال  PYR/RCAR-PP2C-SnRK2ماژول 

شود. اين می 10سلول محافظ 9های آنیونیشدن کانال
 و در 12غشا پلاسمايی 11زدايیامر منجر به قطبش

                                                                     
. Chemical genomics 

. Synthetic 

. Sulphonamide pyrabactin

. Type 2C protein phosphatases (PP2C)

. Dephosphorylate 

. Anion Channels 

. Guard cell 

. Depolarization 

. Plasma membrane 
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 Danquah et)شود ها مینتیجه بسته شدن روزنه

al., 2014; Daszkowska-Golec;  Szarejko. 
2013; Fujii et al., 2009; Miyakawa et al.,. 

. همچنین اين امر منجر به افزايش بیان (2013
شود آبی میهای دخیل در تحمل گیاه در زمان کمژن

(Fujii;  Zhu 2009; Fujita et al., 2005) .
دهنده علاوه بر اين نتايج تحقیقات گذشته نشان

 ABI1با  SnRK2.6/OST1کنش مستقیم بین همبر
در جهت  SnRK2.6از ژن  IIبر اساس دُمین شماره 

 ,.Yoshida et al)باشند ها نیز میبسته شدن روزنه

2006). 
باعث  ABAهای اگرچه افزايش بیان گیرنده

شود، اما اين بهبود تحمل گیاه به تنش خشکی می
جر به عملکرد تواند در شرايط بدون تنش منامر می

 ;Cao et al., 2013)منفی محصول گردد 

Gonzalez-Guzman et al., 2014; Kim et. 
al., 2014; Okamoto et al., 2013) اين نشان .

 ABAهای دهد که با تنظیم دقیق فعالیت گیرندهمی
توان میزان تحمل را با به صورت فردی يا گروهی می

توان جه میتطبیق داد. در نتی نظرمورد  تنشسطح 
های با بازمهندسی تنظیم گیرنده بیان داشت که

ABA  قادر خواهیم بود، سطح تحمل گیاه نسبت به
ورزی تنش خشکی را افزايش دهیم. اين دست

که همچنین در تحمل  ABAژنتیکی در درک القای 
های غیرزيستی ديگری همچون سرما نسبت به تنش

های تتواند فرصباشد، میو شوری نیز مؤثر می
از گیاه فراهم نمايد  جديدی را در حفاظت

(Mickelbart et al., 2015) از همین رو، عوامل .
رونويسی شناسايی شده در اين پژوهش، از جمله: 

ABI1 ،ABI3/OsVP1  وLEC1/OsHAP3D  از
باشند های کلیدی در اين مسیر میتنظیم کننده

(Schallau et al., 2008) در پژوهشی ديگر .
عضو خانواده  14و  ABI1نش مستقیم بین کبرهم
به طور مستقل شناسايی شده است. در  PYRژنی 

ها در انتقال پیام کنشاين تحقیق نقش اين برهم

ABA مشخص شده است  به روشنی(Park et al., 

دهند های فنوتايپیک قبلی نشان می. بررسی(2009
در مراحل رويشی گیاه  ABI2و  ABI1که عمدتاً 

، ABI3اند، در حالی که خود را بروز دادهعملکرد 
ABI4  وABI5  در زمان رسیدگی دانه انجام فعالیت

. همچنین، محققان (Laby et al., 2000)کنند می
در گیاهان  abi1-1اند که با القای ژن نشان داده

تراريخته باعث القای خواب بذر در اين گیاهان 
تحقیق . در اين (Carrera et al., 1998)شوند می

در گیاهان  abi1-1نشان داده شده است که بیان ژن 
های تراريخته منجر به توقف تجمع آر.ان.ای

بر اثر القای  25LEو  14TAS (mRNA) رسانپیام
توان شود. در نتیجه میمی ABAخشکی در پاسخ به 

 ABAدر مسیر درک از طريق  ABI1بیان داشت که 
تنش خشکی منجر به افزايش تحمل گیاه نسبت به 

در مسیر وابسته  ABI5و  ABI3شود. از طرف ديگر، 
به طور خاص، مسئول تنظیم رسیدگی بذر،  ABAبه 

 Pandey)باشند ها میجوانه زنی و رشد سريع جوانه

et al., 2004). 
 

مکانیسم دفاعی از طریق کنترل دوره نوری و زمان 

 دهیگل

است که برنج تحت تأثیر شده تا به امروز مشخص 
، 2ی نوریوامل بسیار متعدد محیطی از جمله دورهع

درجه حرارت، تغذيه و در دسترس بودن آب قرار دارد. 
دهی، در حال حاضر مشخص دوره نوری زمان گل

شده است، و شايد به همین دلیل طول روز از ديگر 
عوامل محیطی مؤثر بر گیاه برنج در طول تغییرات 

نج يک گیاه باشد. برتر میبینیفصلی قابل پیش
باشد. به نحوی که وابسته به تنوع در روز کوتاهی می

دهی اين گیاه در طول روزهای کوتاه نسبت به گل
 Zhang et) گیردتر صورت میسريع روزهای بلند

                                                                     
. Messenger Ribonucleic Acid (mRNA) 

. Photoperiod 
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al., 2016)های . ژنHd3a  وRFT1 عنوان دو به
های در برنج عامل رمزگذاری مولکول 1ژن پارالوگ

شند. در نتیجه انتقال اين بامی 2هورمون فلوريژن
هورمون به مريستم انتهايی ساقه منجر به ترويج 

 ;Komiya et al., 2008)شود میدهی در گیاه گل

Komiya et al., 2009; Tamaki et al., 2007;. 
Tsuji et al., 2013)های . ژنHD1 ،DTH2  و

Ehd1  دو ژنHd3a  وRFT1 کنند. را تنظیم می
HD1 کننده رونويسی برای لبه عنوان يک فعا

Hd3a  در روزکوتاهی و همچنین به عنوان يک
در روز  B3مهارکننده در بروز عملکردی فیتوکروم 

 ,.Hayama et al)نمايد بلندی برنج عمل می

2003; Ishikawa et al., 2011) .DTH2  به
دهی در روز بلندی عمل کننده گلعنوان سرکوب

 Ehd1ن . همچنی(Wu et al., 2013)کند می
دهنده مختص برنج از نوع رمزکننده يک عامل پاسخ

B باشد که منجر به ترويج بیان میmRNA  دو ژن
RTF1  وHd3a  در هر دو حالت روز کوتاهی و روز

 Doi et al., 2004; Komiya et)شود بلندی می

al., 2009; Sun et al., 2014)ها . بسیاری از ژن
، Ehd2 ،Ehd3 ،Ehd4 ،Ghd7همچون 
MADS51 ،PPR37  وLFL1  سطح بیان و فعالیت

را در هر دو مسیر وابسته و مستقل نسبت  Ehd1ژن 
 ;Gao et al., 2014)کنند به طول روز تنظیم می

Kwon et al., 2015; Tsuji et al., 2013; Yan 

et al., 2014)رسد نظر میگونه که به. اينEhd1 
هی، های روز کوتاکنندهتحت تنظیم همگرا فعال

های روز بلندی و همچنین کنندهسرکوب
های مستقل از طول دوره نوری به جهت کنندهتنظیم

دهی برنج در پاسخ به توسعه داخلی و کنترل گل
 ,.Zhang et al)های محیطی قرار دارد نشانه

                                                                     
. Paralog 

. Florigen

. Phytochrome

توسط  Ehd1. در نتیجه با کنترل بیان ژن (2016
ن که در اي LFL1ها همچون ژن کنندهيکی از تنظیم

توان به نحوی زمان پژوهش نیز شناسايی شد، می
دهی گیاه برنج را تحت تأثیر قرار داد، که کمترين گل

 خسارت در شرايط تنش خشکی به گیاه وارد شود.
کنش مستقیم ها که بر اثر برهمتتمامی اين فعالی

ها بر اساس بیان و تنظیم يکديگر حاصل اين ژن
ها و شود اعم از کنترل مرگ سلول، انواع مقاومتمی

 ها، تنظیم زمان بلوغ و رسیدگی جنین و بذر،دفاع
دهی و سبزينگی گیاه، کنترل مراحل رويشی، گل

 دها و القای خواب در مراحل مختلف رشکنترل روزنه
 به گیاه منجر به افزايش مکانسیم تحمل گیاه نسبت

های زيستی و غیر زيستی به خصوص تنش تنش
 شود.خشکی می

 
 بیانی ژنیهای همشبکه

بیانی ژنی در های هماز طرف ديگر، بررسی شبکه
تواند کنش پروتئینی میهای برهمکنار مطالعه شبکه

 ترديد بازتری در جهت پی بردن به تصويری واضح
های غیر زيستی در گیاهان را به نسبت به تنش

توان به ها میمحققان ارائه دهد. با بررسی اين شبکه
های هدف هايی که با ژنتعداد بسیار بیشتری از ژن

بیان و در مورد مطالعه اين گونه تحقیقات، هم
مسیرهای بیولوژيکی مشابه قرار دارند پی برد. به 

های غیر مل تنشدلیل چند ژنی بودن مکانیسم ع
های مورد بررسی به صورت زيستی، هر چه میزان ژن

های هدفمند بیشتر باشد شناخت از مسیرها و فرآيند
مولکولی، متابولیکی، فیزيولوژيکی و بیوشیمیايی اين 

های غیر زيستی ها در مکانیسم تحمل به تنشژن
همچون تنش خشکی بهتر و مؤثرتر خواهد بود. بر 

بیانی ژنی به جهت های همههمین اساس، شبک
دار در جهت های دارای همبستگی معنیشناسايی ژن

شده به عنوان های شناسايیمثبت با تمامی ژن
بیانی در )هاب( با استفاده از ابزار هم قطبهای ژن

Genevestigator  (. به 5بازسازی شدند )شکل
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به  LFL1عنوان مثال در شکل شماره پنج، ژن 
کنش و های دارای بیشترين برهمنعنوان يکی از ژ

بیان ديگر آن در ژن هم 25ژن هدف در اين شبکه با 

 جهت مثبت، نشان داده شده است.
 
 

 

 
 

 
 

 

 

 
 5/0سون در محدوده ژن ديگر بر اساس میزان همبستگی پیر 25عنوان ژن هدف با به LFL1شبکه هم بیانی ژن  .5شکل 

 (Genevestigatorافزار )ترسیم شده توسط نرم 9/0تا 

 
های های مورد بررسی در قالب فهرستکه ژنزمانی

متعدد و يا از لحاظ تعداد مورد بررسی بسیار زياد 
ها کاری سخت، باشند، بررسی و مطالعه تک تک ژنمی

های تفسیر باشد. يکی از روشپیچیده و طاقت فرسا می
که در دهه اخیر به خصوص مورد توجه محققان قرار 

ها و شناسی تک تک ژنست، بررسی هستیگرفته ا
های اصلی جهت پی بردن بندی نمودن سر دستهگروه

ترين مسیرهای بیان و عملکرد مجموع اين به مهم
اين  Pathway Studio 9.0افزار باشد. نرمها میژن

ها سازد تا پس از شناسايی ژنامکان را فراهم می
های ژن شناسی را برایاطلاعات جانبی همچون هستی

شناسايی شده گروه بندی نموده و ارائه نمايد. از همین 
رو، بر اساس نتايج به دست آمده از بررسی 

شناسی هر سه گروه ژن مورد بررسی شامل هستی
، Genevestigatorهای به دست آمده از تمامی ژن

های دارای بیشترين های شناسايی شده به عنوان ژنژن
های از بازسازی شبکه های برآمدهکنش و ژنبرهم

بندی تقريباً يکسان بودند بیانی ژنی دارای گروههم
ها در تنظیم بیان (. به عنوان مثال تمام اين ژن6)شکل 

های مؤثر در تحمل نسبت به تنش خشکی، ديگر ژن
های ديگر و به طور مشخص در بیان يا عدم بیان ژن

 نمايند.ها نقش ايفا میپاسخ به تنش
 
 ریگینتیجه

های با توجه به تحقیق انجام شده بر اساس روش
های مختلف مورد استفاده جهت بازسازی شبکه

کنش پروتئینی های برهمتنظیمی ژن همچون شبکه
پیشنهاد نمود که توان بیانی ژنی، میهای همو شبکه

، هر ی قطبهاژن ژن شناسايی شده به عنوان 14
در به افزايش کدام به تنهايی و همچنین با يکديگر قا
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تنش خشکی در گیاه برنج  آستانه تحمل نسبت به
توان به نقش ژن می 14باشند. همچنین در بین اين 
و  TOC1 ،PR1 ،ABI3تأثیرگذار چهار ژن اصلی 

FUS3  به ترتیب در تنظیمABA  و کنترل مکانیسم
ساعت شبانه روز، مکانیسم دفاع، تحمل از مسیر 

 دهی اشاره نمود.گلو تنظیم زمان  ABAوابسته به 

بر همین اساس، امید است تا با توجه به نتايج به 
جود آوردن زمینه با به ودست آمده از اين پژوهش، 

های ذکر شده به برنج يا فراهم انتقال تعدادی از ژن
ژن  14ها از بین نمودن کنترل تنظیم بیان ديگر ژن

های بالا دستی به کنترل تنش مذکور از طريق ژن
 ه خشکی در اين گیاه کمک شايانی نمود.پیچید

 

 

 

 
. الف(  Pathway Studio 9.0افزارشناسی بر اساس فرآيندهای زيستی به دست آمده از نرم. بررسی هستی6شکل 

های شناسايی شده در تمام شناسی تمامی ژنهستی ب(. Genevestigatorده از های به دست آمشناسی تمامی ژنهستی

ال

 ف

 ب

 ج
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 کنش.ژن دارای بیشترين برهم 14شناسی . ج( هستیGenevestigatorژن برتر با استفاده از  14های هم بیانی ژنی شبکه
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