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ها در فرآیندهای دهنده اهمیت آننشان  miRNA تنوع و پیچیدگی تنظیم

توانند یک شبکه  می miRNA تنظیم  هایبخش است و بسیاری از    زیستی

پیچیده تحقیق   miRNA-mRNA تنظیمی  بنابراین،  دهند.  تشکیل  را 

تواند اطلاعات مفیدی می  miRNA-mRNA  کنندههای تنظیم روی شبکه

بیشتر   زیستیرا برای درک فرآیندهای   ارائه دهد، که برای مطالعه  پیچیده 

های تحمل به تنش در گیاهان به خصوص در گیاه کلزا از اهمیت مکانیسم

است برخوردار  انجام  ژوهش  پ  نیا  در  .بالایی  مقالات  مرور  از  استفاده  با 

های مؤثر در تنش    miRNAانتخاب    شده در زمینه تنش های غیر زیستی

گرفت انجام  شوری  و  توالی و  خشکی  از  استفاده  به  با  مربوط  های 

miRNAنرم کمک  به  و  بالغ  آنلاین  های  ، psRNATargetافزار 

انجام شدشناسایی ژن  از  .های هدف  ن هدف شناسایی  ژ  225  لیست ژنی 

ها با شناسایی مسیر عملکردی آن .  تهیه شد  UniProt  گاه یبا کمک پاه  شد

بیوانفورماتیک   کمک سایت  DAVIDپایگاه  پارامترهای     KEGGو  طبق 

گرفت.  پیش انجام  ژنبررسیفرض  این  که  داد  نشان  در ها  هدف  های 

پروتئازوم،   زیستیمسیرهای   اسپلایسوزوم،  ریبوزوم،  ازجمله    متعددی 

شرکت   سولفور   متابولیسم  و  سلنوکامپاند  متابولیسم  پورین،  متابولیسم 

ژن   داشتند. بررسی  منظور  به  داده  همچنین  پایگاه  از  بیان  هم  های 

STRING    که شد  بین    37وجود    دهندهنشاناستفاده  در  بیان  هم  ژن 

 ی هدف شناسایی شده بود. هاژن

 

، DAVID  ،KEGG،  ، تنظیم بیان ژنبیوانفورماتیک  :یدیكل یهاواژه

miRNA . 

There is much information about the regulation of gene 

expression in response to various stresses at the 

transcriptional level. Nevertheless, there is limited 

information about this process at the post-

transcriptional level. The diversity and complexity of 

miRNA regulation indicates their importance in 

biological processes. Many miRNA regulatory modules 

can form a complex miRNA-mRNA regulatory 

network. Therefore, research on miRNA-mRNA 

regulatory networks can provide valuable information 

for understanding complex biological processes. These 

data are very important to further study the stress 

tolerance mechanisms in plants, especially in rapeseed. 

In this research, the selection of miRNAs related to 

drought and salinity stress was made by reviewing the 

articles on abiotic stresses. Then the target genes were 

identified using the sequences of mature miRNAs and 

psRNATarget online software. A gene list of 225 

identified target genes was prepared using the UniProt 

database. Their functional pathway was identified 

utilizing the DAVID bioinformatics database and 

KEGG database according to default parameters. 

Investigations showed that these target genes were 

involved in several biological pathways including 

ribosome, spliceosome, proteasome, purine 

metabolism, selenocompound metabolism, and sulfur 

metabolism. In addition, the STRING database was 

used to check co-expression genes. Our result indicated 

the existence of 37 co-expression genes among the 

identified target genes. 

 

Keywords: Bioinformatics,  DAVID, KEGG, miRNA, 

Regulation of gene expression. 
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 مقدمه
نام علمی   با    ا ی  بوشب  ره یت  از   Brassica napusکلزا 

مهمتر  ی ک ی  ان یی پایچل   کساله ی  ی روغن  اهانی گ  نی از 
  سطح   در   یی غذا  تیامن   و  ی انرژ  نی تأم  در   که  است

  اهان یگ  شتریب  برخلاف   و  دارد   یی بسزا   نقش  جهان 
  عملکرد   از  و  کشت بوده  قابل  زییپا   فصل   در   ،یروغن
  و سرمادوست   روزبلند  اهیگ  نی ا.  است  برخوردار  ییبالا
شود  ی م  کشت  سرد  زمستان  با  یمناطق  در

(Pasandideh et al., 2018).   ناشیآسیب   از   های 
)  فعال  هایگونه  ماکرو  (ROSاکسیژن    ها مولکول به 
در    رشد  کننده  عامل پیشگیری  مهمترین   تنش،   تحت

است  ,.Ramezanzadeh Bishegahi et al)  کلزا 

شود که مانع  عنوان عاملی شناخته می تنش به   .(2021
تعریف   است.  کارآمد  زیستی  آمدن یک سیستم  پدید 

می  واقع  در  تنش  بفیزیولوژیکی  از  تواند  دسته  ه یک 
در   نابجا  تغییر  یک  باعث  که  شود  اطلاق  شرایط 
 فرآیندهای زیستی شده و نهایتاً منجر به آسیب گردد.

تنش  تأثیر  گیاهان تحت  توسعه  و  ای محیطی  هرشد 
 Seki et)های زیستی و غیرزیستی است  شامل تنش 

al., 2003)  . محیطی با محدود کردن  زیست های  تنش
بهره و  کشاورزعملکرد  محصولات    د یتهد   ، یوری 

نامطلوب    یکشاورز  ی برا  ی بزرگ اثرات  است. 
دل  یط یهای محتنش  و    تیجمع  شی افزا  ل یبه  جهان 

هوا  رات ییتغ و  گبدتر می   یی آب  تنظ  اهان یشود.    میبا 
هسته،  پاسخ   ی هاژن   ان یب در  تنش  به  دهنده 

  ی هاتنش   نیمقابله با ا   یراها بو اندامک  توپلاسمیس
می   یطیمح   .(Zhang et al., 2020)کنند  اقدام 

مواجه می رایج  آن  با  آبی که  تنش  تنش  ترین  شویم، 
به که  است  آب  شناخته  کمبود  خشکی  تنش  عنوان 

ساختار طبیعی دولایه را    ی شود. حذف آب از غشامی
می  تنشمختل  لیپیدی   کند.  لایه  دو  در  خشکی 

های  همچنین ممکن است منجر به جابجایی پروتئین 
من امر  این  و  شود  دادن  غشایی  دست  از  به  جر 

فعالیت   دادن  دست  از  و  سلول  در  غشاء،  یکپارچگی 
می آنزیم  که  ها  عمدهبه شود  غشاء    طور  بر  مبتنی 

و    ی توزولیس  ن ی پروتئ  ، ییغشا   ب یعلاوه بر آسهستند.  
فعال کاهش  است  ممکن  باشند    تیاندامک    ا یداشته 

کم  یحت صورت  در  است  دچار  ممکن    واسرشتهآبی 
شوند. کامل  الکترولیتغلظ  شدن  بالای  های  ت 
کم  دلیل  به  است  سلولی  ممکن  نیز  پروتوپلاسم  آبی 

و   اجزاء  شود.  سلولی  متابولیسم  در  اختلال  باعث 
مرتبط   یکدیگر  با  شوری  و  خشکی  تنش  مسیرها 

تنش  دو  هر  زیرا  درنهایت    هستند.  شوری  و  خشکی 
شوند.  آبی سلول و عدم تعادل اسمزی می منجر به کم 

جنبه  هر  همچنین  تقریباً  و  گیاهان  فیزیولوژی  از  ای 
و خشکی   تنش شوری  تأثیر  تحت  سلولی  متابولیسم 

می  خاک    .(Verma et al., 2013)گیرد  قرار  شوری 
در   کشاورزی  پایدار  تولید  برای  مهم  تهدید  یک 

شوری یک تنش غیرزیستی رایج    .سراسر جهان است
خشک است که بر متابولیسم  در مناطق خشک و نیمه 

مولکولی   و  بیوشیمیایی  فیزیولوژیکی،  در سطوح  گیاه 
می  منفی  بهره تأثیر  و  کاهش  گذارد  را  گیاه  وری 

این تنش با اختلال    .(Wang et al., 2018)دهد  یم
کلروپلاس روزنهدر  هدایت  و  فتوسنتز،  ت  بر  ای، 

می  تأثیر  پروتئین  سنتز  و  تنش  متابولیسم  و  گذارد 
تواند بقای گیاهان را تهدید کند. تنش  شدید حتی می 

در   Cl- و Na+ هایشوری به وجود مقادیر اضافی یون 
می  رشد  آن  در  گیاه  که  محیطی  یا  اشاره  خاک  کند 

 . (Verma et al., 2013).   دارد
نماتد    miRNA   (lin-4 )  یناول در 

Caenorhabditis elegans  به و  شد  عنوان  کشف 
RNA1کوچک   موقتی  یها  (stRNA  در آن زمان در )

،  2001. در سال  (Lee et al., 1993) نظر گرفته شد
دل آن   تنظیمی   نقش  یل به  در  به  مشاهده ها  که  شده، 

ها  miRNAبا عنوان    ی اسم رسم  یک ها  stRNA  ینا
به و  شد  ها  RNAاز    جزام  گروه  یکعنوان  داده 

شدند  طبقه .  (Lagos-Quintana et al., 2001)بندی 

 
1. Small temporal RNAs 
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با    یی ها RNAوجود    2002در اواسط سال  از آن  پس  
  thaliana Arabidopsisدر    miRNAمشخصات  

از زمان کش(Llave et al., 2002)  شدگزارش   ف  . 
سال    miRNA  یناول از  گسترده   یفط،  1993در  ای 

ها در  miRNA  یریدرگ  یبرا  ی مطالعات شواهد روشن
تنش    زیستی  فرآیندهای  از  یاریبس به  پاسخ  ازجمله 

است.  کرده  دل  ارائه  پتانسی به  در  miRNAل  یل  ها 
ن دسته  یا   ،هاmRNA  از  یادیهدف قرار دادن تعداد ز

تمام  یتقر  یی تا  22-21  ی دهایگونوکلئوتیاول در  باً 
سلول یتنظ شامل  زیستی های  پدیده  چرخه  رشد  یم   ،
آپوپتوز یسلول  تمای،  سلولیس،  علامت، ی ز  انتقال   ،  

و پاسخ    بیوژنز خود تنظیم  همچنین  و  پروتئین  تجزیه
نقش   تنش  .  (Zhang et al., 2006)دارند  به 

miRNA کردن   قطعهقطعه  ق یطر   از   هاmRNA ی ها  
  را  خود  ی می تنظ  تیفعال  ترجمه،   از  ی ری جلوگ  ا ی  و   هدف 
کمپلکس   miRNAن  یا کنند.  می   اعمال عملکرد    در 
RISC  مهم به   ی نقش  اگرصورتی دارد  رات  یی تغ که 

ا  ییایمیش نوکلئوتی در  شود  ین  اعمال  خود  ی دها  اگر  ا 
تأثیر کمپلکس  ی توال   mRNAبر   RISC عوض شود 

می ک عاملیابداهش    ی کارکرد  سمیمکان در یدی کل . 
miRNA  بازها و   هدف ژن مابین مکمل  یوجود 
miRNA    است(Bartel, 2004).  موارد  البته ی  در 
استمشاهده  و  مسیرهای    که   شده  ترجمه  سرکوب 

مکانیزم داشته  یهمپوشان  ،برش  یرهایمس و  های  اند 
  miR172در مورد خانواده    طور مثالبه  یکسانی دارند، 

این    کندیم  یمرا تنظ  APETALA2 (AP2)  یانب  که
 ,Aukerman & Sakai)شده است مشاهده موضوع 

  یان ب  یمکه تنظ  یانگر این استبمطالعات    ین. ا(2003
mRNA  سط تو  miRNA  های  مکانیسم  بواسطهها

از هر    یبیترک  یاترجمه    مهار،  برش  جمله  از  ی مختلف 
دلیل    . گیرد می  انجامدو   به  معمولاً  براسیکا  گیاهان 

تنش  با  جغرافیایی  تغییرات  و  فصلی  هایی  تغییرات 
ایجاد  مواجه می  شوند که در رشد و نمو گیاه اختلال 

این  کند.می می با  گیاهان  بیان  حال،  تعدیل  با  توانند 

این شرایط سا با  زگار کنند. شواهد  ژن هدف، خود را 
ها در تنظیم   miRNAاند کهدر حال ظهور نشان داده 

ها  miRNAها نقش دارند. بیان ژن هدف در طی تنش 
گونه  طوربه در  می تکاملی  حفظ  گیاهی  شوند،  های 

شناسایی miRNAبنابراین،   سایر  های  در  شده 
می گونه  را  گیاهی  و    توان های  اولیه  مطالعات  برای 

استفابیوانفورما کرد  تیک   ,.Taghvaei et al)ده 

2022).   Yu et al.  (2012 )    درBrassica rapa  ،21 

miRNA    از شناسایی   miRNA خانواده  19جدید  را 
چهار گرما  به  پاسخ  در  که    ویژه به   miRNA  کردند 

bramiR5718   و  bra-miR1885b.3    .داشتند نقش 
تواند  می  های هدفبرای ژن  KEGG  1بررسی مسیر  

ژن  این  عملکردی  مسیرهای  و  آشکارکننده  باشد  ها 
است   این  بیانگر  ژن درواقع  این  در  که  هدف  های 

بیان   تنظیم  و  هستند  درگیر  زیستی  مسیرهای  کدام 
تنظیم ها می آن  نهایت  کننده کدام مسیرهای  تواند در 

و   باشد  روی  زیستی  تواند  می   miRNAتحقیق 
اطلاعات مفیدی را برای درک فرآیندهای بیولوژیکی  

دهد ارائه  می   پیچیده  مطالعه  این  تواند  نتایج 
ژن نشان  زیستی  هدهنده  مسیرهای  در  دخیل  ای 

باشد  مکانیسممتعدد  بیشتر  مطالعه  برای  که  های  ، 
در   شوری  و  خشکی  بالایی    کلزاتحمل  اهمیت  از 

 .برخوردار است
 

 ها مواد و روش 
زمینه   در  شده  انجام  مقالات  بررسی  از  استفاده  با 

غیرزیستی،  تنش  در miRNA  انتخاب های  مؤثر    های 
ا  گیاه کلزا نجام گرفت و پس  تنش خشکی و شوری 

به آن  دادهاز  پایگاه   miRBaseکمک 

(http://miRbase.org/)  آن توالی و  های  دریافت  ها 
گرفت  مورد  قرار  اساس    .بررسی  این   ی هامولکول بر 

miRNA    اسامی ،  bna-miR156  ،bna-miR171با 

 
1. KEGG Pathway 

http://mirbase.org/
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bna-miR169  ،bna-miR860،bna-miR393   ،
bna-miR395  ،bna-miR396،bna-miR399   ،
bna-miR172   انتخاب  به بررسی  با   شدند. منظور 

های بالغ  و  miRNAهای مربوط به  استفاده از توالی 
برخط  نرم با  2017)نسخه    psRNATargetافزار   )

 ,DFCI Gene Index (BNGIبهره گیری از داده  

version 5)    از استفاده  با  و   کلزا  گیاه  به  مربوط 
پیش پا موردانتظار رامترهای  )ارزش  (،  5  ،1فرض 

ژن  هدف  شناسایی  شد  های   ,.Dai et al) انجام 

2018; Mohsenzadeh Golfazani et al., . 
2022a; Mohsenzadeh Golfazani et al.,. 

2022b)    در شده  شناسایی  هدف  ژنهای  عنوان 
است آمده  دیگر   Zolfaghari)  پژوهش 

Khutbehsera et al., 2022). 
پیش  اهداف  ژنی  شناسه  و  با  بینیاطلاعات  شده 

پایگاه ( https://www.uniprot.org)  کمک 
UniProt  لیست ژنی  آمده  دستبه به صورت یک  و 

ژن فهرست  استفاده   با  شد.  هدف  سازماندهی  های 
عملکردی شناسایی  شده،  شناسایی  با  آن   2مسیر  ها 

و    DAVID3نفورماتیکی  بیوا  هایپایگاه  کمک
پیش   KEGG4 سایت پارامترهای  انجام  طبق  فرض 

. همچنین به منظور  (Huang et al., 2009)گرفت  
ژن  شناسایی  و  بیان هابررسی  هم  با   5ی  که  )ژنهای 

می  بیان  آن هم  ارتباط  و  لیست  شوند(  یکدیگر،  با  ها 
مورد بررسی قرار    STRINGکمک پایگاه داده  ژنی با  
  یک تا    صفر. در این پایگاه به هر تعامل نمرات  گرفت

می  موردنیاز داده  متقابل  امتیاز  حداقل  شاخص    شود، 
پیش بهیک   روی  صورت  شد    4/0فرض  تنظیم 

(Szklarczyk et al., 2018; Taghvaei et al., 

2022) . 

 
1. Expectation 
2. Pathway 
3.  Database for Annotation, Visualization and Integrated  

    Discovery 

4. Kyoto Encyclopedia of Genes and Genome 

5. Co-Expression 

پایگاه  KEGG   (www.genome.jp/kegg)در 
اطلاعات موجود    دهی بههدف اولیه این پایگاه سامان
ویژه  ی به ی زیست هامولکولدر مورد ارتباط بین ماکرو  

مسیرمسیر بیوشیمیایی،  و  های  تنظیمی  های 
استفاده   KEGG ندهای زیستی بود. هدف نهایییفرآ

ابزار  بهاز  بیوانفورماتیکی  و  های  بازسازی  منظور 
ژن پیش  عملکرد  آن بینی  محصولات  و  در  ها  ها 

حاضر، حال  در  است.  سلولی     KEGGمسیرهای 
پابه داده   یگاه یعنوان  ،  یست یز  یهاسامانه  ی هااز 

مسیر  از  از  بسیاری  تعدادی  و  بیوشیمیایی  های 
رکوردها  و  تنظیمی  ژن   یفراوان  یمسیرهای  ها،  از 

و سوبستراهام یآنز بهآن   یها  را  مستقها  با  یم  یطور  ا 
 .دهدنک دادن پوشش می یل

اطلاعات    DAVID  ی بانک 

 (http://david.abcc.ncifcrf.gov )   منبع    یک
وب است که هدف آن ارائه    بر   ی مبتن   برخط   یوانفورماتیک ب 

  ها ها/ پروتئین های ژن فهرست   ی کاربرد   یر تفس   ی برا   ی ابزار 
موارد است  مانند  ژنوم   ی ؛  مطالعات  از  که  و    ی است 

است. استخراج   میک پروتئو  ل   ی برا   شده  ژن    یست هر 
سایت شده    ی بارگذار  ب در  منابع    DAVID  یوانفورماتیکی ، 

دهد، بلکه  ه می سازی ژن را ارائ تحلیل غنی   و   تنها تجزیه نه 
دهد  کند که به کاربران امکان می فراهم می   یز را ن   یی ابزارها 

زیاد های  فهرست  تعداد  گروه   با  در  را  عملکرد ژن    ی های 

   . ( Huang et al., 2009)   بندی کنند طبقه 

پروتئین یک بخش مهم در  -شبکه تعامل پروتئین 
بیوانفورماتیک برای درک سیستمی فرآیندهای سلولی  

شبکه  چنین  می است.  را  ارزیابی  هایی  برای  توان 
بهداده  کارکردی  ژنومیک    STRING  . برد  کارهای 

حاصل  های هست که داده   برخط یک بانک اطلاعاتی  
تجربی  تحقیقات  شده   از  پیشگویی  برهم  و  کنش  از 

جمع -پروتئین  آن  در  پایگاه  آوریپروتئین  است.  شده 
متعددی   STRING داده منابع  از  اطلاعات  شامل 

داده  دادهازجمله  تجربی،  از  های  حاصل  های 
پیش روش دادههای  و  محاسباتی  مجموعه  بینی  های 

داده هست.  علمی  در  متون  آزادانه  بانک  این  های 

file:///G:/www.genome.jp/kegg
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به  و  است  بهدسترس  منظم  می طور    د شوروز 
(Szklarczyk et al., 2018). 

 

 بحث و  نتایج
هدف  ژن بررسی   miRNAهای  از  و  پس  اولیه  های 

آن  شده  شناخته  اسامی  کردن  غالب  مشخص  در  ها 
مورد بررسی    DAVIDیک لیست ژنی توسط پایگاه  

پایگاه داده به کمک اطلاعات جمع   قرار گرفت، این 
مشخص کرد که حضور    KEGGآوری شده از پایگاه  

ژن  از  در  برخی  شده  شناسایی  هدف  از  های  برخی 
مسیرهای زیستی اثر گزارتر است. سپس با کمک این  
دو پایگاه داده تصاویر شماتیک این مسیرها به همراه  

دریافت شد.    شناسایی شده در هر مسیر های هدف ژن
نتایج   که    دهنده نشان این  است  های  miRNAاین 

های خشکی و شوری تغییر  مورد بررسی که در تنش 
می  داشتند  نقشبیان  تنظیم    توانند  طریق  از  را  خود 

های موثر در از فرآیندهای زیستی اعمال  برخی از ژن 
که   شده  شناسایی  زیستی  مسیرهای  این  لذا  کنند. 

هدف  ژن عمدهبههای  هستند،    طور  دخیل  آنها  در 
پژوهش می در  استفاده  تواند  مورد  آتی  تجربی  های 

مسیرها   این  گیرد.  ترت قرار  ر  بیبه  ،  بوزومیشامل: 
متابولومسوزیاسپلا پروتئازوم،     سم ی، متابولنی پور  سمی ، 

 سولفور  بودند.  سمیسلنوکامپاند و متابول
 

ها  miRNAهای هدف  مسیر عملکردی ژن بررسی

 در ریبوزوم

شکل   به  توجه  را    KEGG  ر ی مسکه    1با  ریبوزوم 
می  ژن نشان  ریبوزومی  دهد    و   RPP1Cهای 
RPS17D، توسط  miR156 ،RPL18C    توسط  
miR396،  RPL34  و  RPL9D   توسطmiR172  ،  

RPS15AA   توسطmir393   و  RPS11C   توسط  
miR860    گیاهان گرفتند.  قرار  هدف  مورد 
بقااستراتژی  برای  را  زیادی  داده   یهای  اند،  تکامل 

آن  ژن ازجمله  القای  پاسخ ها  مختلف  به  های  دهنده 

ژن  این  است،  ریبوزومی  پروتئین  ژن  مانند   هاتنش 

رمزگذپروتئین  را  حیاتی  می های  اثرات  اری  که  کنند 
  .دهندخشکی و تنش شوری را در گیاهان کاهش می 

ساختار پروتئین  تولید  در  ذاتی  نقش  ریبوزومی    های 

rRNA   می به ایفا  همچنین  و  اجزای  کنند  عنوان 
می  عمل  پروتئین  سنتز  ماشین  ها  آن  کنند.سازنده 

حیاتی   موجودات  همه  نمو  و  رشد  برای  همچنین 
که  مشخص   .هستند  1ی بوزومیر  یهان یپروتئشده 

(RPs  )جمله واحدهان ی پروتئ  از  زیر   2کوچک   ی 
(RPSو ز )3واحد بزرگ   ری  (RPL در چند ،)عملکرد    نی

سنتز    بوزوم،یر  اتصال زیرواحدهای   شامل:   مهم   اریبس
سا  ن یپروتئ دخیل    ی اساس  یسلول   ی عملکردها  ری و 

ترکهستند    ی بوزومیر  نیپروتئ  ی رواحدهای ز  بی. 
اسصورت  به امرت  ناهمگن  این  نشان    و  وضوح  به 

  ی از عملکردها  ریزیر واحد منفرد به غ  هردهد که  می
آن   ه یپا   ی سلول  با  عملکردهاکه  هستند،  مرتبط    ی ها 

.  (Mazahar et al., 2019)  دارند   ز ین  یگر ید
  ی بوزومیر  ی هاپروتئین   ان ی بشده که  مشاهده   همچنین
 Hulm et)  شود می  میتنظ  یط یمح  عواملتوسط  

al., 2005; Moin et al., 2016b) . 

پروتئین  عملکردها  ی بوزومیر  ی هادخالت    ی در 
  ی به خوب  ز ین  حیوانی   ی هادر سیستم   ی بوزومیر  یاضاف
است  ارائه (.  Warner & McIntosh, 2009)  شده 

عملکردهای این  های  پروتئین   یاضاف  همچنین 
نیز اثبات    اهانیدر گ  ی ط یمح  یهادر تنش   یبوزوم یر

  ه یدر مراحل اول  RPSو    RPLژن    ن یچند   شده است. 
شور تنش  تنظ  ی تحت  برنج    شوند می   میدر 

(Kawasaki et al., 2001)  در جهش   .RPL24  ،
به   کیکه   منجر  است،  ترجمه  شروع  مهم    عامل 

در  گیاه    مادگی  رشد  نقص  تخمدان    س ی دوپسی آرابو 
   .(Nishimura et al., 2004) شد

 

 
1. Ribosomal proteins 
2. Small subunit 

3. Large subunit 
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  یهاگاهیپادر   هاmiRNAهدف  هایاز جستجوی فهرست ژن  ، این مسیر با استفادهبوزومیرمرتبط با  KEGG ریمس. 1شکل 

 نیها که در اmiRNAهدف ی بوزومیر یهانیهای پروتئژن  آن دسته از   شناسایی شده است. KEGG و  DAVID یکیوانفورماتیب
 . اندشده با مستطیل قرمز نشان داده د ریگی تحت تأثیر قرار م ریمس

S11: RPS11C, S15A: RPS15AA, L9: RPL9D, L18: RPL18C, LP1,LP2: RPP1C,  L34: RPL34, S17: RPS17D 

 
پروتئین   ن،یبنابرا در    یبوزومیر  یهانقش 

شود.  می   دیده   اهان یدر گ  ی بوزوم یر   دیگر   ی عملکردها
آب  مصرف  مهم    یژگ ی و  کی(  WUE)  1راندمان 

است  یزراع برنج  جهش در  گیاهان  در  برنج،.    یافته 
فعالیت  ز   افزایش  ژن  پروتئواحد    ر یدو    ن یبزرگ 

توجهبه  RPL23Aو    RPL6  ،یبوزوم یر قابل    ی طور 
افزا را  آب  مصرف   ,.Moin et al)داد    شی بازده 

2016a).    که شد  مشخص  دیگر  مطالعه  یک  در 
PRL6  است مؤثر  شوری  به  برنج  گیاه  تحمل    در 

(Moin et al., 2021) بررسی دیگر.  مورد    در   های 
داد  RPSو    RPL  ی هاژن نشان  برنج  ا   ، در    ن یکه 
های غیر زیستی و  تنش   با  مختلف   تیمارهای ها در  ژن

بیان .  شوندی م   میتنظ  یطور متفاوت به  ی ستیز   افزایش 
RPL23A  افزایش و  برنج  تنش    به  تحمل  در 

به  نشان غیرزیستی   پاسخ  در  ژنها  این  نقش  دهنده 

 
1. Water use efficiency 

مطالعات بر روی    . (Moin et al., 2017)است  تنش  
های ریبوزوم کلروپلاست نشان داده  عملکرد پروتئین 

برای   کلروپلاست  ژن  ترجمه  کارایی  حفظ  که  است 
 توسعه مناسب کلروپلاست در دمای پایین مهم است.

ذرت یافتهجهش  پروتئین    فاقد  (Zea mays)  های 
درجه    27وقتی در دمای متوسط ) RPS17 ریبوزومی

کردندگرادسانتی  رشد  شرایط    (  در  و  رنگ  کم  سبز 
 Zhang et)( آلبینو بودند گرادسانتی درجه  17خنک )

al., 2020).   داده نشان  اخیر  عوامل  مطالعات  که  اند 
 های کدکننده پروتئینتنش غیرزیستی رونویسی ژن 

RPL عنوان مثال، مشخص شد  کند. بهرا تنظیم می
کتان   گیاه  در  به    RPL14-2که  گیاه  تحمل  در 

داشت   نقش  شوری  و   ,.Shiraku et al)خشکی 

2021).  GmRPL37   گیاه    در در  سرما  تنش  طی 
سویا بیان بالایی داشت و نقش مثبتی در تحمل سرما  

   .(Kim et al., 2004) در این گیاه داشت
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 Aspergillus glaucusدر  RPL44 افزایش بیان 
شد   شوری  تنش  و  خشکی  به  تحمل  افزایش  باعث 

(Liu et al., 2014) .   ژن تنباکو،  گیاهان    در 
RPL33   رشد  زمانی مناسب  شرایط  در  گیاهان  که 

نیست،می در    کنند ضروری  سازگاری  افزایش  در  اما 
 ,.Rogalski et al) تنش سرما بسیار مهم است طی

دبررسی   (.2008 که  کرد  تنش  ها مشخص  شرایط  ر 
ژن پروتئینخشکی  کدکننده  ریبوزومی  های  های 

عهده    RPP1Cمانند    S60خانواده   بر  مهمی  نقش 
تنش و  افزایش  دارند  سبب  و    RPP1C  خشکی 

RPL36AA  شود  می(Alqurashi et al., 2018). 
  bna-miR156از طرفی در تنش خشکی میزان بیان 

کاهش  کلزا  ژن  .(Jian et al., 2016)یابد  می   در 
RPL9D    بوسیلهmiR172d   می قرار  -مورد هدف 

بیان   خشکی  تنش  در  کلزا    miR172dگیرد.  در 
می کاهش  (Jian et al., 2016) یابدکاهش  این   .

تنظیمی در تولید ژن    تواند نقش می   miR172d  بیان
همچنین در خشکی    داشته باشد.   RPL9D  ریبوزومی

 ,.Jian et al) یابددر کلزا کاهش می   miR860بیان  

بیان    .(2016 رود که  انتظار می  miR860با کاهش 
ژن   یابد.  RPS11بیان  آنجایی  افزایش  که از 

می تنش  خشکی  و  شوری  تغییر  های  به  منجر  تواند 
مشاهده  شود،  پروتئین  که سنتز  است  افزایش    شده 

پروتئین ژن کدکننده  گیاهان  های  در  ریبوزومی  های 
کارآمد   بازسازی  به  منجر  تنش،  شرایط  تحت 

سلول هاماشین  در  پروتئین  سنتز  می ی  شود  ها 
(Moin et al., 2021)  پروتئین ژن  چندین   .

،  PRS4  ،PRS7  ،PRS8  ،PRS9  از جمله ریبوزومی
PRS10  ،PRS19    وPRS26  ؛PRL2  ،PRL5  ،
PRL18    وPRL44   های اولیه پاسخگو به  جمله ژن
شو  برنج  تنش  در  تنش شوری  در طی  که  بودند  ری 

متحمل به شوری افزایش بیان داشتند و افزایش بیان  
ریبوزومی   پروتئین  ژن  شوری  تنش  به  وابسته 

فتوسنتزی     PRPL11پلاستیدی، عملکرد  بهبود  در 

 Sahi et) در طول فاز اولیه تنش شوری نقش داشت

al., 2006  .) تحلیل اشاره  این  واقعیت  این  به  ها 
رونوشت    ها و افزایش سطح کنند که سنتز ریبوزوممی
پروتئین ژن کارآمد  های  گردش  برای  ریبوزومی  های 

ماشین  بازسازی  و  تحت  هپروتئین  پروتئین  سنتز  ای 
به  و  تنش  شوری  تنش  در  فوری  پیامد  یک  عنوان 

 . (Moin et al., 2021)خشکی مورد نیاز است 

 
ها  miRNAهای هدف  مسیر عملکردی ژن بررسی

 1در اسپلایسوزوم

را    زومسویاسپلا  KEGG  ری که مس  2با توجه به شکل  
خانواده متصل شونده    نی های پروتئژن   دهدی نشان م

2  (RS31  ،)(RRM/RBD/RNP  موتیف)  RNAبه  
،  34A SER/ARG3  (SR34a )از    ی غن   ن یپروتئ
ر  ن یپروتئ  4کوچک  یاهسته   نی بونوکلئوپروتئ یخانواده 

(LSM2پروتئ حرارت  ن ی(،  شوک  به    5ی وابسته 
(HSC70-1پروتئ پ  نی (،  فاکتور    از   ی غن  یش یرایشبه 

ترتSC35)  6ن یآرژن/ نیسر به  ،  miR396توسط    بی ( 

miR396  ،miR395  ،miR156  ، miR156  مورد هدف
  طور عمده به  RNA پردازش و اصلاحات قرار گرفتند. 

می انجام  پیرایشی  عوامل  عوامل  توسط  این  شود، 
از   گروهی  کمپلکس  RBPشامل  که  است  ها 

می  تشکیل  را  خانواده    ن یپروتئدهند.  اسپلایسوزوم 
به  متص شونده  این  RNA  (RS31  )ل  جمله  از 

توسط  پروتئین  که  با  می   تنظیم   miR396هاست  شود 
این   بیان  افزایش  به  تنش    miRNAتوجه  طی  در 

رسد  به نظر می   (Jian et al., 2016)   خشکی و شوری 
 فزایش داشته باشد.  که بیان ژن هدف آن ا

ریبونوکلئوپروتئین  کمپلکس  یک   7اسپلایسوزوم 

 
1. Spliceosome 

2.  RNA-binding (RRM/RBD/RNP motifs) family protein 

3. SER/ARG-rich protein 34A 

4. Small nuclear ribonucleoprotein family protein 

5. Heat shock cognate protein 70-1 

6. Serine/arginine-rich splicing factor-like protein   
7. Ribonucleoprotein 
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(RNPشامل بزرگ   )RNA  هسته و  های  کوچک  ای 
یوکاریوت  در  است.  پروتئین  اسپلایسوزوم  صدها  ها، 

دهد. این عمل با  را انجام می  RNA پردازش ضروری 
اینترون  از حذف  ت pre-mRNA ها  شکیل  برای 

mRNA   می صورت  بهبالغ  ترکیب  گیرد.  کلی،  طور 
و   اسپلایسوزوم  پویای  تغییرات  هاRNPبسیار   ،

رونوشت را در طول رشد، توسعه و در پاسخ به عوامل  
می برون  هماهنگ   (.Köster et al., 2017)  کندزا 

 به  RNA  سازها را از حالت پیش RNAاسپلایسوزوم  

mRNA  کند و در دسترسیبالغ پردازش می RNA 

مکان  ترجمه،  تأثیر  برای  آن  جابجایی  و  یابی 
پیچیده    سوزومیاسپلا  .گذاردمی ساختارهای  شامل 

پروتئین  به  حاوی  شونده  متصل    RNA  1های 
(RBPs  از پس  ژن  بیان  کنترل  برای  که  است   )

است تنظیم ژن پس    .رونویسی ضروری  و  رونویسی 
رونویس  اصلی   اولین(  PTGR) 2یاز  در  و  هدف  ترین 

شبکه  است.  ژن  بیان  تنظیمیکنترل   PTGR های 

پردازش ذخیره RNAشامل  تثبیت،  اصلاح،  سازی،  ، 
 Marondedze)ترجمه و تخریب است  ،  3یابی مکان 

et al., 2020)فرآیندها این  توسط    .  حدی  تا 
به  پروتئین  شونده  متصل  به  RNA4  (RBPsهای   )

 شوند.  شدت کنترل می 
به  مطالعه  یک  ژن در  شناسایی  که  منظور  هایی 

بخشند،  می بهبود  را  چغندر  در  شوری  تحمل  توانند 
پروتئین  که   شد  شناسایی  ژن  متصل  شش  های 

 کنند و قادر به افزایش تحملمی  کدRNA شونده به 

هستند. از   شوری  تا  نام ژن  این دو  به  های  ها 
BvSATO3   و BvU2AF35b پیرایش  RNA در 

می  دیگر   نند.کشرکت  ژن  ،  BvSATO6چهار 

BvSATO4  ،BvSATO2  ،BvSATO1    احتمالاً در سایر
متابولیسم دارند     RNA فرآیندهای   Rosa)نقش 

 
1. RNA-binding proteins 

2. Post-transcriptional gene regulation 

3. Localization 
4. RNA-binding proteins   

Téllez et al., 2020).   مطالعه بر  در  اخیرا  که  ای 
پروتئین مؤثر در اسپلایسوزوم صورت گرفت   44روی  

آن  فعالیت  در  تغییراتی  که  شد  طی  مشخص  در  ها 
 Marondedze et)گرفته است  تنش خشکی صورت  

al., 2020)  که داده  نشان  همچنین  مطالعات   .
سرین/آرژنین پروتئین  فعال    های  تنش  طی  در 

بررسی می کرشوند.  مشخص  پروتئین  ها  یک  که  د 
با توالی حفاظت شده با نام     5( SR)  شبه سرین/آرژنین 

SR45a به تنظیم  ،  در  اسپلایسوزوم،  از  جزئی  عنوان 
در  شوری  به  تحمل  برای  رونویسی  از    پس 

این،   بر  علاوه  داشت.  نقش    SR45aآرابیدوپسیس 
بلوغ شوری   mRNAو   6برای  به  تحمل  ژن  چندین 

پی واریانت  دو  بود.  نیاز   SR45a7  شدهرایش مورد 

(SR45a-1a    وSR45a-1b  ) شوری تنش  القا   توسط 
لاین  و  بیانشدند  افزایش  با    و    SR45a-1aهای 

SR45a-1b  به تنش شوری حساس بودند(Li et al., 

گیاهان باید فرآیندهای رشدی و فیزیولوژیکی    .(2021
تنظیم   و خشکی  تنش شوری  با  مقابله  برای  را  خود 
کنند. اگرچه ظرفیت انطباق درنهایت به ژنوم بستگی  

ت  ژن  تنظیم  در  پذیری  تطبیق  پیرایش  دارد،  وسط 
دهد و  کمک اسپلایسوزوم رخ می به  8( ASجایگزین )

عنوان  ضروری است. بهبرای این فرآیندهای تطبیقی  
در  اسپلاسوزومال    آرابیدوپسیس  نمونه،  پروتئین 

AtU1Aکنترل در   ، AS از pre-mRNA   تحت ها 
   تنش شوری و تحمل تنش شوری مؤثر است. جهش

بو  atu1aیافته   حساس  شوری  تنش  انواع  به  و  د 
تحت   وحشی  نوع  به  نسبت  بیشتری  فعال  اکسیژن 

انباشته   شوری    . (Gu et al., 2018)کرد  تنش 
در   mRNA رسد دستگاه پیرایشبنابراین، به نظر می

پاسخ  به  از  گیاهان  پس  سطح  در  شوری  تنش  های 
می  کمک  پیرایش  رونویسی  بین  ارتباطی  و  کند 

 
5. Serine/arginine-rich (SR)-like 

6. Maturation 

7. Spliced variants  
8. Alternative splicing 
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می فراهم  تنش  به  تحمل  و  یک    .کندجایگزین  در 
دیگر، یک تجزیه  مطال از  عه  در    ASو تحلیل ژنومی 

تحت  (Glycine max)  سویاهای  ریشه  شرایط    که 
  مختلف خشکی رشد کرده بودند مشخص کرد، تنظیم 

AS    سویا ریشه  خشکی  به  پاسخ  در  حیاتی  نقش 
نظر  (Song et al., 2020)داشت   به  بنابراین   .

با  می عملکرد  رسد  مورد  در  بیشتر  عمیق  تحقیقات 
مکانیسماسپلایسوزو و  تنش   AS م  فرآیند  در 

می  برای  غیرزیستی،  جدید  استراتژی  یک  توان 
 .افزایش تحمل به تنش گیاهان ارائه کرد

 
ها  miRNAهای هدف  مسیر عملکردی ژن بررسی

 در پروتئازوم

  ر ی مس   نشان داد شده در   3با توجه نتایجی که در شکل  
KEGG   زیر    پروتئازوم از  توسط  واحدها برخی  مهم  ی 

miRNA گیرند. ا مورد هدف و تنظیم قرار می ه 

 

 
  یهاگاهیپادر  هاmiRNAهدف  های،  این مسیر با استفاده از جستجوی فهرست ژنسوزومیسپلامرتبط با   KEGG ریمس . 2شکل 

  نیها که در اmiRNAهدف  سوزومیسپلامرتبط با   های ژن  آن دسته از   شناسایی شده است. KEGG و  DAVID یکیوانفورماتیب
 . اندشدهبا مستطیل قرمز نشان داده د ریگی تحت تأثیر قرار م ریمس

SR: RS31/ SR34a/ SC35, LSM: LSM2, HSP73: HSC70-1 
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اساس،    این  تنظیمزیربر  غواحد    ریکننده 
ATPase 26S   1پروتئازوم  (RPN11)،    توسط

miR156    واحد زیر  این  گرفت.  قرار  هدف  مورد 
تنظیمی  بخش  به  واقع  19S  (RP)/مربوط  در   است. 

RPN11    آنزیم پروتئازوم    DUBs2نوعی  با  مرتبط 
را   شرایط  پروتئین  از  یوبیکوئیتین  حذف  با  که  است 

می  فراهم  شدن  دیوبیکوئیتینه   ,Stone)کند  برای 

2019).  miR156    ژن بیان  در  تنظیمی  نقش 
RPN11   عامل  به در  عنوان  دارد.  دیوبیکوئیتینه 

اجزای   موتاسیون  سبب    RPپژوهشی  پروتئازوم  در 
آرابیدوپسیس شد. گیاهان    کاهش تحمل به تنش در 

کم  RPN10موتانت   شوری،  تحمل  به  نسبت  تری 
پرتو   و  . (Smalle et al., 2003) داشتند    UVگرما 

موتانت   گرما    RPN1aهمچنین  و  شوری  تنش  به 
 .(Wang et al., 2009a) حساس بود

باعث    زیستی های  تنش  معمولًا  زیستی  غیر  و 
می  پروتئین  عملکرد  در  پروتئین اختلال  و  های  شوند 

قابل نابج  خطرات  زنده ا  برای  را  سلول  توجهی  ماندن 
می  شدت  . دهند نشان  به  مختلف  سلولی  فرآیندهای 

پروتئین  تأثیر  آسیب تحت  یا  ناهنجار  قرار  های  دیده 
لول در شرایط تنش،  برای اطمینان از بقای س .  گیرند می 

ها را در  های گیاهی مهم است که پروتئین برای سلول 
  3ها ساختار عملکردی مربوطه خود حفظ کنند. پروتئازوم 

اند و مسئول  برای عمل در محیط سلولی طراحی شده 
پروتئین  با های تخریب  اشتباه تاخورد   ی  آسیب   گی  دیده  یا 

شرایط  مختلف  انواع  طول  در  هستند.  سلول  داخل    در 
  سرگردان های نادرست تا شده یا  تنش، سطوح پروتئین 
پروتئازوم   توسط  می    26Sکه    ش ی افزا   شوند، تجزیه 

ا ابد ی ی م  سلول امر    ن ی .  م به  اجازه    تنظیمات تا    دهد ی ها 
حفظ کنند    ی سطح سلول   ی ها گنال ی س   ی را برا   ی بازخورد 

با شرا   & Ali)  سازگار شوند   افته ی ر یی تغ   ی ط ی مح   ط ی و 

 
1. 26S proteasome non-ATPase regulatory subunit 

2. Deubiquitinating enzymes 

3. Proteasomes 

Baek, 2020 )  و هماهنگ  کاملًا  سیستم  یک  حفظ   .
پروتئین  تخریب  برای  خاص  هر  بسیار  بقای  برای  ها 

موجود زنده ای حیاتی است. در یوکاریوت ها، این کار با  
پروتئین  زدن  یوبیکوئیتین برچسب  با  هدف  برای    4های 

پروتئازوم  بعدی توسط  و تخریب  انجام   26S شناسایی 
در طول دوره رشد    . ( Delauré et al., 2008)   شود می 

  اه ی گ   سم ی و متابول   ی مورفولوژ   ، ی ر ی تا پ   ی از جوانه زن   اه ی گ 
چشمگ به  تجمع  می   ر یی تغ   ی ر ی طور  به  منجر  که  کند، 
پروتئین   ی ار ی بس  ساختارها   ی ها از  و    ی سلول   ی منسوخ 
که می  ا   ه ی تجز   د ی با   شود  بر  علاوه    اهان ی گ   ن، ی شوند. 
ارگان به  با ی ب   ی ها سم ی عنوان  با شر   د ی تحرک  را    ط ی ا خود 

 Ali) هستند وفق دهند    ر یی که دائماً در حال تغ   ی ط ی مح 

& Baek, 2020 ) .   ساختار نظر    پروتئازوم    26S  ، ی از 
 (26SP )   گ   20S/(CP)  هسته   بخش   ک ی از    اهان ی در 

  19S  (RP)/  ی م ی تنظ   بخش   ک ی ( و  20SPپروتئازوم ) 
تشک  است.    ل ی پروتئازوم  تخر   20SPشده    ب ی در 

دارد پروتئین  نقش  حال   ، ها  به    ی وابستگ   19Sکه    ی در 
ATP   ن ی ت ی کوئ ی وب ی   و   (Ub )    می را پروتئاز    CPدهد.  به 

است    Ubو    ATPاز    تقل شکل مس   ی ئاز بشکه ا پروت   ک ی 
  ی رون ی و دو حلقه ب  ی دو حلقه داخل  ی عن ی که از چهار حلقه 

  βواحد    ر ی از هفت ز   ی داخل   ی ها ساخته شده است. حلقه 
 (β1    تاβ7 تشک حال   ل ی (  در  است  حلقه   ی شده    ی ها که 
  ن ی ( هستند. ا α7تا    α1)   αواحد    ر ی هفت ز   ی دارا   ی رون ی ب 

دسترس حلقه  را    ک ی ت ی پروتئول   ه به محفظ   ها ن ی پروتئ   ی ها 
کننده از دو  تنظیم بخش    گر ی . از طرف د کنند ی م   فراهم 

است.    ل ی تشک   6بدنه و    5درب   رمجموعه ی ز    بدنه شده 
شش  به  RP Triple-A ATPase   (RPTs  )شامل 

واحد  زیر  سه  RP Non-ATPase    (RPN  )  همراه 
تا    RPN   (3  ،5از هشت    RPاست. درب    10و    دو ،  یک 

  ی ها پروتئین ها  RPTشده است.    ل ی ( تشک 12و    11،  9
باز  را  ورود می   7هدف  و  .  گشایند می را    20SP  ی کنند 
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محل  به   10و    دو ،  یک   RPNی  واحدها   ر ی ز  عنوان 
-Díaz)   کنند مختلف عمل می   ی ها پروتئین   ی اتصال برا 

Villanueva et al., 2015 ) .   

جهش  آرابیدوپسیسگیاهان  -rpn1a  یافته 

4،rpn1a-5   و  rpn10-1    تحمل محدودی نسبت به
می  نشان  شوری   ,.Wang et al)  دهند تنش 

2009b).    بخش با  مرتبط  نیز  دیگر  هدف  ژن  سه 
بخش پروتئازوم    تنظیمی    پل یتر  ی م یتنظ  هستند، 

A12a ATPase   (RPT2a )  بخش   یم یتنظ  و 
توسط  4a ATPase A  (RPT4aپلیتر  )miR396  

می و تنظیم   1a  پلیتر  یمیتنظ  بخش   شوند 

ATPase A  (RPT1a)   توسطmiR172    مورد
یت  با قابل  RPT. این زیر واحدهای  هدف قرار گرفت

ATPase   می   نیپروتئ های  تاخوردگی باز  و  را  کنند 
دارند.   پروتئازوم  پروتئولیز  قابلیت  در  مهمی  نقش 

از شواهد افزایش    برخی  بیان ژن و  افزایش  از  حاکی 
تنش  عوامل  به  پاسخ  در  پروتئازها  غیر    ی زافعالیت 

قش  ن  .(Ali & Baek, 2020) زیستی و زیستی است
تنش  طول  در  پروتئازها  و  محافظتی  محیطی  های 

در   پاتوژن  مورد   مطالعات تهاجم  قرار    دیگر  بررسی 
 ,Ali & Baek, 2020; Baek & Choi)  گرفت

زیر  (2008 که  داد  نشان  دیگری  مطالعه  همچنین   .
تی ویروسی  تواند در برابر تنش زیسمی  RPT4واحد  

 ,.Sahu et al)فرنگی نقش داشته باشد  در گیاه گوجه

به تنش شوری و    RPN1a  همچنین موتانت. (2016
بود  حساس  در  (Wang et al., 2009b)  گرما   .

در موتاسیون  دیگر    RPT2a  و  RPN12a  پژوهش 
گرما تنش  تحمل  کاهش  در  سبب  موتاسیون    و 

RPT5a    شد روی  کمبود  تحمل  کاهش  سبب 
(Sakamoto et al., 2011) .    فراوانی در  تغییرات 

گیرد  پروتئازوم که تحت تأثیر توسعه و محیط قرار می 
برای رشد و بقای گیاه در شرایط نامطلوب مهم است  

 
1. Regulatory particle triple-A 

(Kurepa et al., 2009)که تکثیر سلولی  آنجایی   . از
پروتئازوم   بهینه  فعالیت  به  گیاهان  بستگی  26S در 

به  دارد،  میبنابراین  تنش   رسد نظر  که  عوامل  زا 
پروتئازوم   فعالیت  بر  می 26S مستقیماً    ، گذارند تأثیر 

کاهش  به را  سلولی  تکثیر  غیرمستقیم  دهند.  می طور 
غیرزیستی   پروتئازوم  تواند  میتنش    26Sفعالیت 

تنش اکسیداتیو  عنوان نمونه،  به.  تحت تأثیر قرار دهد
پروتئازوم   مهار  به  منجر    شود می   26Sمستقیماً 

(Amm et al., 2014) می نظر  به  تنظیم  .  رسد 
به   واکنش  یا  و  تحمل  در  مهمی  نقش  پروتئازوم 

تنش  دارد. شرایط  عهده  بر  دارد  سعی   زا  گیاه  رو  از 
ازجمله  می مختلفی  مسیرهای  از  ها  mRNAکند 

 ها را تحت کنترل و تنظیم قرار دهد. فعالیت آن 
 

ها  miRNAهای هدف  مسیر عملکردی ژن بررسی

م  و   سلنوکامپاند  سمی بولمتا،  نیپور   سمیتابولدر 

 متابولیسم سولفور 

های  ها نشان داد که برخی از ژن در این پژوهش بررسی 
شناسایی  به هدف  از  شده  برخی  در  مشترک  صورت 

این صورت که  به  بود.  دخیل  زیستی   ATPمسیرهای 

  3  لاز ی سولفور   2  ،ATP( APS1)   1لاز ی سولفور 
 (APS3 ،)ATP    4  لاز ی سولفور   (APS4 ) ،    توسط که 

miR395   می به تنظیم  دو  شوند  در  مشترک  صورت 
و    سلنوکامپاند   سم ی متابول   ، ن ی پور   سم ی متابول مسیر  

وجود داشتند، با این تفاوت که علاوه    سولفور   سم ی متابول 
ژن  اشاره بر  ژن های  از    شده،  مستقل  سنتاز  پروتئین 

توسط    3( ATMS1)   1کوبالامین  تنظیم    miR396که 
در  می  وج   سم ی متابول شود،  داشت سلنوکامپاند    ود 

 (. 6و    5،  4  های )شکل 

 
 

 

 

 
 

 
 

 

 
 

 
 

 
2. ATP sulfurylase  

3. Cobalamin-independent synthase 1 
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 . اندشدهبا مستطیل قرمز نشان داده دریگی تحت تأثیر قرار م ریمس

Rpn11, Rpt1, Rpt2, Rpt4 

 

نه  پورین  اسیدهای  ترکیبات  حیاتی  اجزای  تنها 
بلکه   هستند،  نوکلئوزیدها  و  نوکلئوتیدها  نوکلئیک، 

درون به انرژی  ذخیره  انبارهای  سلولی،  عنوان 
واسطه کنندهتنظیم و  متابولیک  واکنش  ههای  ای 

های حیاتی در  کنند. این نقش متابولیک نیز عمل می 
بیوشیمیایی مختلف متابولیسم  اولیه و  مسیرهای  های 

ضروری   سلولی  فرآیندهای  از  تعدادی  برای  ثانویه 
پورین زنده،  موجودات  در  آن است.  مشتقات  و  ها  ها 

 Watanabe)شوند  می طور متوالی تشکیل و جدا  به

et al., 2010)اکسیداتیو، گزانتین    . در مسیر تخریب
کند که در ابتدا به  عنوان ترکیب اولیه رایج عمل میبه

اسید اوریک و سپس به آلانتوئین، دو محصول نهایی  
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می  اکسید  حیوانات،  در  گیاهان  اصلی  برعکس،  شود. 
ها هستند که ترکیبات پورینی  ای از آنزیم دارای مجموعه 

می  تجزیه  بیشتر  د را  و  را    3NH  و  2CO رنهایت کنند 
 Zrenner) کنند  های معدنی آزاد می عنوان کاتابولیت به 

et al., 2006 ) .   ،برای انجام فرآیندهای ضروری سلولی
مقادیر  به ها و در سلول ها و هم پیریمیدین هم به پورین 

هنگامی  است.  موردنیاز  پورین مشابه  تشکیل  که  ها 
آنزیم می  ر شوند،  پورین  بیشتر  تشکیل  موردنیاز  ا  های 

می  می مهار  رخ  زمانی  بازداری  خود  این  که  کنند.  دهد 
نیاز برای تشکیل پیریمیدین را نیز فعال    های مورد آنزیم 
زمان پورین را به روشی  طور هم پیریمیدین به  . کنند می 

کند. به همین دلیل، تقریباً مقدار  مشابه مهار و فعال می 
دارد  وجود  همیشه  سلول  در  ماده  دو  هر  از    مساوی 

 (Watanabe et al., 2010 )  تنظیم بنابراین   .
تجزیه    هومئوستازی  دارد.  بالایی  اهمیت  فرآیند  و  این 

ها نشان  های افتراقی و متابولیت ای از ژن تحلیل شبکه 
فنیل   بیوسنتز  و  پورین  متابولیسم  مسیرهای  که  داد 
پروپانوئید ممکن است نقش مهمی در پاسخ به خشکی  

 ,.Zhang et al) ایفا کند    Dendrobium sinense  در 

که    داد نشان  یک مطالعه دیگر    ج ی نتا   ن ی همچن   . ( 2021
ی  در سازگار   ی کاربرد   صورت کاملاً به   ن ی پور   سم ی متابول 

 Watanabe) داشت  نقش    آرابیدوپسیس   ی در خشک   به 

et al., 2010 ) . 
در ساختار    یعامل اساس  ک ی(  Se)  ومی سلنعنصر  

بس  ی آل  اتیح ح  یاریاست.  اشکال  ازجمله    ات،یاز 
  ی جزء ضرور  را یدارند ز  ازین  Se  یانسان، به مقدار کم 

در    (SeCys)  ن یستئیسلنوساسیدآمینه   است. 
ازجمله    اهان ی بر گ  ی دی اثرات مف  Se  ن یی پا  ی هاغلظت

ظرف  شیافزا مقاو  یدانیاکس ی آنت   تیرشد،  در  و  مت 
 . (Anjum et al., 2015)دارد ها  برابر تنش 

 

 
 یها گاهیپادر  هاmiRNAهدف  هایمرتبط با  متابولیسم پورین، این مسیر با استفاده از جستجوی فهرست ژن KEGG ریمس. 4شکل 

تحت   ریمس نیها که در اmiRNAهدف  مرتبط با پورین هایژن  آن دسته از شناسایی شده است.  KEGG و DAVID یکیوانفورماتیب
 .اندشدهنشان داده با مستطیل قرمز د ریگی تأثیر قرار م

2.7.7.4/ 2.7.1.25: APS1, 3, 4 
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در  هاmiRNAهدف  هایمرتبط با  متابولیسم سلنوکامپاند، این مسیر با استفاده از جستجوی فهرست ژن KEGG ریمس. 5شکل 

ها که miRNAهدف  مپاندمرتبط با  سلنوکا هایژن  آن دسته از   شناسایی شده است. KEGG و   DAVID یکیوانفورماتیب یهاگاهیپا
 . اندشدهبا مستطیل قرمز نشان داده دریگی تحت تأثیر قرار م ریمس نیدر ا

MET: ATMS1, 2.7.7.4: APS1,3,4 
 

 
در   هاmiRNAهدف  های،  این مسیر با استفاده از جستجوی فهرست ژنسولفور سمیمتابولمرتبط با  KEGG ریمس . 6شکل 

سولفور هدف   سمیمتابول مرتبط با   هایژن  آن دسته از   شناسایی شده است. KEGG و   DAVID یکیوانفورماتیب یهاگاهیپا
miRNAاندشدهبا مستطیل قرمز نشان داده دریگیتحت تأثیر قرار م ریمس نیها که در ا . 

PAPSS/ 2.7.7.4/ 2.7.1.25: APS1,3,4 
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سلن   ( 4SeO −2)   سلنات  شکل  3SeO −2)   ت ی و  دو   )
موجود در خاک هستند که سلنات    ی ست ی ز   م و ی سلن   ی اصل 

خاک  سلن   ژن ی اکس حاوی  های  در  در    اًغالب   ت ی و 
اکس خاک  بدون  ترک   ژن ی های  آل   بات ی هستند.    ی سلنو 

سلنوآم  غلظت   ز ی ن   دها ی اس   نو ی مانند    ی توجه قابل   ی ها در 
  شه ی توسط ر   توانند ی ها وجود دارند  و م خاک   ی در برخ 

گ   اه ی گ  شوند.  جذب    اهان ی وارد  به  و    ت ا سلن   ون ی قادر 
ر   ت ی سلن  طر   شه ی در  از  سلنات    ق ی هستند. 

توسط    ت ی ( و سلن SULTRs)   1های سولفات دهنده انتقال 
آکواپورین ناقل    ت ی شود. سلن ها جذب می های فسفات و 

به  جذب  از  متابول پس  با می   زه ی سرعت  حال،  این   شود. 
را می  گ سلنات  در سراسر    م . فرض مرسو افت ی   اه ی توان 

  ع ی توز   ن ی مختلف مسئول ا   ی ها SULTRاست که    ن ی ا 
 . ( Trippe & Pilon-Smits, 2021) سلنات هستند  

  شه ی ممکن است در ر (  S)   گوگرد   و   Seجذب    اگرچه 
شده توسط  سلنات جذب   شتر ی رخ دهد، ب   یی اندام هوا   ا ی 
و   Sجذب   ی رها ی شود. مس منتقل می  یی به اندام هوا   اه ی گ 

Se    به س شاخه سپس  پلاست   ی توزول ی های    م ی تقس   د ی و 
س می  در  ا ی توزول ی شوند.  توسط  سولفات  فرم  زو ی ، 
سولفور   ی تر   ن ی آدنوز   م ی آنز   ی توزول ی س    2لاز ی فسفات 

 (ATPS2 آدنوز به  فعال  APS)   3فسفوسولفات -'5  ن ی (   )
آنزیم  .  ( Bohrer et al., 2014)   شود می  بروی  مطالعات 

ATPS    سولفات عمل    ی رو ب مخمر نشان داده است که

همچن می  و  آدنوز   ن ی کند  به  را  -'5  ن ی سلنات 
 Trippe& )   کند می   تبدیل (  APSe)   4فسفوسلنات 

Pilon-Smits, 2021 ) ا بر  ازحد  بیش   ان ی ب   ن، ی . علاوه 
ATPS1   ی اه ی های گ در گونه  Brassica juncea    وA. 

thaliana    به  واکنش افزا   APSeسلنات    داد   ش ی را 
 (Raspor et al., 2003 )  . مرح توسط    APS  بعد، له  در 

 
1. Sulfate transporters 

2. Adenosine triphosphate sulfurylase 

3. Adenosine 5′-phosphosulfate 

4. Adenosine 5′-phosphoselenate 

APS   5ناز ی ک   (APK فسفوآدنوز به    فسفوسولفات   -ن ی ( 
 (PAPS )6   شود می   له ی فسفر .  PAPS   اهداکننده  به عنوان 

S   کند سولفاته عمل می   ی ها ت ی متابول   ی برا   (Bohrer et 

al., 2014 ) .   می احتمالًا  طر سلنات،  از    ق ی تواند 
SULTR سلول   سه گروه    ی ها کلروپلاست  های  وارد 
  ب ی رت در کلروپلاست، سولفات و سلنات به ت   . برگ شود 

س  سلنوس Cys)   ن ی ستئ ی به  و  اح SeCys)   ن ی ستئ ی (    ا ی ( 
که  مشاهده  . ( Chen et al., 2019) شوند  می  شده 

نقش محافظتی در   Cys ( و GSHی گلوتاتیون ) محتوا 
برابر تحمل به شوری در گیاهان دارند. همچنین نقش  

 AsA-GSH از طریق چرخه    ROSای در حذف عمده 

دارد  -)آسکوربات    . ( Khan et al., 2014) گلوتاتیون( 
رومرو و همکاران گزارش کردند که تنش شوری باعث  

سنتز  تنظیم  می   Cys  افزایش  آرابیدوپسیس  و  در  شود 
محتوای به  افزایش  باعث  خود  شود  می  GSH نوبه 
 (Romero et al., 2001 ) .    مشخص مطالعه  یک  در 

یاه  در گ  ATPS های شد، افزایش سطح بیان بالاتر ژن 
مرتبط   شوری  تنش  به  پاسخ  با  است  ممکن  سورگوم 

،  A. thaliana. در  ( Akbudak and Filiz, 2019) باشد  
فرم  ایزو  مکان    ATPS1-4چهار  مختلف  در  های 

در   . ( Leustek et al., 1994) کروموزوم شناسایی شد  
بیان    های دانه  تنظیم  افزایش  باعث  پایین  دمای  سویا، 
 . ( Phartiyal et al., 2006) شد   ATPS ژن 

ژن ت  مختلف  ATPS نظیم  گیاهان  موردتوجه   در 
های  کند که ژن می  تأیید قرارگرفته است. مطالعات قبلی 

APS1 ،APS3    و   APS4    توسطmiR395   مورد  
 Liang et al., 2010; Liang) گیرند  هدف قرار می 

& Yu, 2010 ) .  تراریخته  در   APS4-RNAi  گیاه 
thaliana  A های ، از دست دادن عملکرد ژن  APS1   و  

APS4   ( 2-منجر به تجمع پنج برابری سولفات
4SO ) 

شد   وحشی  گیاهان  با  مقایسه  در  هوایی  اندام  در 

 
5. APS kinase 

6. 3′-phosphoadenosine 5′-phosphosulfate 
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(Liang et al., 2010) .  مشاهده شد که بیان  APS1  
می   APS3  و  از طریق را  کرد   miR395  توان    تنظیم 
 (Liang & Yu, 2010 .)  miR395    همچنین

 و    ATPS1های هایی را که ایزوفرم mRNAتواند  می 
ATPS4   با این  . کنند، مورد هدف قرار دهد را کد می
اصلی  به   ATPS4  و   ATPS1وجود،   اهداف  عنوان 

miR395  هم در برگ و هم در ریشه مشخص شدند ،
 (Kawashima et al., 2009 )  فعالیت بین  ارتباط   .

ATP-S  محتوای  ،GSH  کاهش و  اتیلن،  سطح   ،
گزارش   Triticum aestivumتنش کادمیوم در  اثرات 

   miR395وجود، با این   . ( Khan et al., 2014)    شد 
 ATPSهای رونوشت تواند در  تنظیم بهینه سطوح  می 

می  قرار  تنش  تحت  که  گیاهانی  باشد  در  مؤثر  گیرند 
 (Kawashima et al., 2011 ). 

 

 شبکه پروتئینی 

های هم  بررسی شبکه پروتئینی به منظور شناسایی ژن 
نتایج این بررسی نشان داد که در بین   بیان انجام شد. 

شده    225 شناسایی  هدف  هم    37ژن  صورت  به  ژن 
های هم بیان  (. وجود این ژن 7بیان وجود داشتند )شکل  

ای برای مطالعات تجربی و  تواند زمینه مشاهده شده می 
طی   در  براسیکا  گیاهان  در  آنها  بیان  همزمان  بررسی 

شکل  تنش  در  همچنین  باشد.  زیستی  غیر     8های 
توسط  ماتریس ژن  بیان شناسایی شده    گاه ی پا های هم 

می   STRINGداده   ،  مثلث   س ی ماتر این  در  شود.  دیده 
رنگ  اطم   ، شدت  پروتئ ی  نان ی سطح  دو  نظر    ن ی که  از 

دهد. همانطور که  را نشان می   مرتبط هستند   ی عملکرد 
می  دیده  شکل  اطمینان    17شود  در  سطح  دارای  ژن 
 باشند. نزدیک به یک می 

 
ها به های آنست که ژن دهنده پروتئین هایی اکه نشان STRINGبا استفاده از پایگاه داده  پروتئین -شبکه تعامل پروتئین . 7شکل 

با   های هم بیان متصل کننده ژن سیاه ها هستند و خطوط رنگی دهنده پروتئینهای رنگی نشان گره  .صورت هم بیان دیده شده است
 .یکدیگر است
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که  ی نانیطح اطمس  ،مثلث بالا، شدت رنگ سیدر ماتر. STRINGداده  گاهیپاهای هم بیان شناسایی شده توسط . ماتریس ژن 8شکل 

 دهد.را نشان می مرتبط هستند یاز نظر عملکرد نیدو پروتئ
 

 

 
 

 

 

 گیری نتیجه

حاضر در   ارتباط    پژوهش  تا  شد    ی هامولکول سعی 
miRNA    دخیل در تنش شوری و خشکی با تغییراتی

رخ   تنش  این  طی  در  زیستی  فرآیندهای  در  که 
ی این  هادهد، بررسی شود. با توجه به نتایج یافتهمی

می  نظر  به  فعال مطالعه  به  منجر  تنش  شدن  رسد 
ها و مسیرهای مختلف زیستی و تغییر در بیان  سیستم

پروتئین ژن ماشین  شدن  فعال  با  همراه  و  ها  سازی 
می  پروتئینی  محتوای  در  گیاه  تغییر  نتیجه  در  و  شود 

ایجاد   یا  و  تحمل  و  خود  از  محافظت  برای  کلزا 

فظ هموئستاز پروتئینی  سازگاری به شرایط موجود و ح 
فعال  طریق  رونویسی از  از  پس  ژن  تنظیم   1کردن 

(PTGR  از استفاده  و  پیرایش  فرآیند  مانند   )
miRNA مکانیزم و  ها  از  ها  پس  تغییرات 

کوئیتیناسیون،    مانند   (PTMs)2ترجمه  یوبی 
است  ون یلاسیمت  ون، یلاسی فسفور فراوانی،  ،  ون یلاسیو 
تقسیم فعالیت درون ها،    انتقال و  سلولی  بندی 

 
1. Post-transcriptional gene regulation 

2. Post-translational modifications 
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کننده درگیر در فرآیندهای مختلف  های تنظیم پروتئین 
  .کنددهی به تنش را تنظیم می رشد و همچنین پاسخ 

تنیده بین این  به همین دلیل تعاملات گسترده و درهم 
نقش سیستم بررسی  بنابراین  است.  انتظار  مورد    ها 

miRNA ژن   ها به  و  مربوط  هدف  و  آن های  ها 

سیستم  کهمچنین  از  هایی  پس  تغییرات  باعث  ه 
تری  شوند منجر به ایجاد به افق دید وسیع ترجمه می 

با در بر  تنش  ارتباط  آن  اثر  و  و خشکی  های شوری 
و   شد  خواهد  سلولی  فرآیندهای  در  درگیر  مسیرهای 

 ها را آشکار خواهد کرد. ابعاد گسترده پاسخ به تنش 
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