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Abstract 
Objective 

Camelina (Camelina sativa L. Crantz) is a fast-growing oil crop belonging to the Brassicaceae 

family that can tolerate drought, salinity, cold, and many diseases and pests. Camelina seed has 

precious oil and protein with a number of potential attributes or benefits in both the human food 

and animal feed industry. Camelina also is being deemed as promising species to produce 

biodiesel and jet fuel in margin lands of the globe. Monolignols, as the precursor of lignin, are 

the common compounds in both lignification and soluble chemicals that have important roles in 

both normal development of healthy plants and defense-related responses in infected plant 

subjects. The regulatory mechanisms underlying the biosynthesis of these multifaceted 

secondary metabolites are poorly understood. 
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Material and Methods 

Our current study presents the mode of gene expression and analyzes data to investigate the role 

of monolignol biosynthesis genes in the normal development growth of Camelina. We 

considered the transcript level of those genes that were covered 12 different tissues in major 

developmental stages during the life cycle of the Camelina. Using the R programming 

environment, we could have visualized the pattern of gene expressions with transcript per 

million (TPM) data in the heatmap.  

 

Results 

The results revealed the similarities as well as differences in gene expression patterns in both 

regulatory and functional gene groups among different tissues. Moreover, tissue-specific genes 

in different developmental stages were recognized.  

 

Conclusions 

The scrutiny in the literature related on biotic stress experiments in Camelina and also other 

species determined considerable differences in transcript levels and gene regulation patterns for 

the genes especially for members of the gene group encoding cinnamoyl-CoA reductase (CCR). 

Association of the latter genes CsCCR4 and CsCCR2 in particular involved in monolignol 

biosynthesis with the resistance of Camelina to pathogens contributes to providing a preliminary 

view to contemplate the future research options in various Camelina breeding programs. 
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 چکیده

با هدف تولید  ، علاوه بر مصارف خوراکی،های فسیلیانرژی مصرف ازناشی ی هاناکاملینا به دلیل بروز بحرکشت امروزه  هدف:

ها را به لحاظ بیان در مراحل های درگیر در بیوسنتز منولیگنولاست. پژوهش حاضر ژنقرار گرفته مورد توجههم سوخت زیستی 

ها جریان کربن را یا به سمت تقویت جداره سلول با افزایش است. منولیگنولکاملینا بررسی نموده دانه روغنی نموی مختلف در

خصوصیت در اعطای مقاومت  دو کنند. هری مثل کملکسین هدایت میبرند و یا به سوی تولید ترکیبات شیمیایلیگنینی شدن می

 اهمیت دارند.ها بیماری بهگیاه 

های کارکردی و عوامل رونویسی درگیر در بیوسنتز منولیگنول مربوط به ژن TPM هایدر این مطالعه از داده :هاروشمواد و 

 Rبا استفاده از زبان برنامه نویسی  .شوندنموی مختلف دچار تغییر می النرم ها در مراحلبیان این ژن استفاده شد.در گیاه کاملینا 

 گردیدند.سازی نمایش نتایج، تحلیلها برای سادهاین داده
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به میزان بسیار  CsCCR2 ژن شدند درحالیکههای مختلف بیان به خوبی در بافت CsCCR4 و CsCCR1ی هاژن نتایج:

 تحت القای قارچ CsCCR4و ژن  . در عوض مدارک دیگر نشان دادند که ژن اخیرشودناچیزی در شرایط نرمال بیان می

Sclerotinia sclerotiorum  مقایسه شرایط نرمال رشد و مواقع حمله دهدنشان میبیان چشمگیری در در کاملینا افزایش .

مزمان دارای نقش ساختاری و اینست که این ژن هو گویای بطور مداوم درحال بیان است CsCCR4 پاتوژن نشان داد که ژن

 بطور های بیشتر قرار گیرند.توانند به عنوان منبع بالقوه مقاومت به بیماری مورد بررسیاخیر می این دو ژن باشد.یدفاعی م

ه از جمله کلیدهای اصلی نموی و عوامل رونویسی در کاملینا در برقراری تعادل میان دوگان بیان ژن تنظیمی ایه، شبکهخودکار

هرچند که  کنندمیهای دریافتی، عمل های دفاعی حاصل از مسیر بیوسنتز منولیگنول بسته به نوع پیامرشد طبیعی و سازوبرگ

 . باشدپاسخ آفریده شده وابسته به جوهره و هویت رقم می

 دانه روغنی کاملینا، سوخت زیستی، سیناموئیل کوآ ردوکتاز : بیوسنتز منولیگنول،واژگان کلیدی

 

 پژوهشی.: وع مقالهن

های ها و بررسی نقش ژن( بازسازی شبکه بیوسنتزی منولیگنول1355: درویشی ناصر، صبری مرتضی، علوی سید مهدی )استناد

(. مجله بیوتکنولوژی کشاورزی Camelina sativa) در مراحل مختلف نموی دانه روغنی کاملینا (CsCCRسیناموئیل کوآ )

19(4 ،)194-171. 
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 مقدمه

. تاریخ بشر مسیری را طی نموده که استفاده ها داردها و ملتعصر حاضر موضوع انرژی اهمیت فراوانی برای دولت در

در  های زیستیاخیرا سوخت است. به عنوان جایگزینفراوان از انرژی برای سبک زندگی دوره مدرن و پسامدرن را ضروری ساخته

های فسیلی و تجدید ناپذیر بودن و به سوختبیش از اندازه س از ناکامی در استحصال پ تر و پایدارتر ، ی پاکهاکنار دیگر انرژی

درصد از  27سنگ گاز و زغال ،های فسیلی شامل نفتدر حال حاضر سوختاند.  ها بسیار مورد توجه قرار گرفتهه شدن آنته کشید

های فسیلی را خطر استفاده از سوخت انهمگکه  اکنون .(Smil 2016) ندوشمیمورد استفاده بشر را شامل  مجموع منابع انرژی

ت محیطی برای طبیعت و زیس مخرب به جهت پیامدهای نیزهای پیش رو و به لحاظ اتمام منابع و محدودیت در استخراج در سال

 از دانه روغنی گیاه به دست آمده از گیاهان، خصوصاهای زیستی ، سوخت(ی دوقلوهاانبحربروز ) جوامع انسانی درک نموده اند
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دور  و خویشاوند Arabidopsis thalianaخویشاوند نزدیک از خانواده براسیکاسه و  Camelina sativa L. Cranzکاملینا ))

برای گذار از درک کنونی ما از مناسب  بدیلی ( نویدبخش(Kiefer et al. 2013) باشدمی (Brassica napusلزا )گیاه روغنی ک

درصد  11تا  2درصد پروتئین خام و  40درصد روغن،  43تا  32بذر کاملینا معمولا حاوی . بودانرژی و نحوه تولید آن خواهد 

کاربرد  متعددروغن کاملینا کاربردهای فراوانی دارند و در تحقیقات . هم اکنون (Russo & Reggiani 2017)باشد. رطوبت می

 Li) و سوخت هواپیما (Moser 2016). بطور کلی روغن کاملینا به صورت دیزل زیستی استه قرار گرفتهآن مورد مداقه و مطالع

et al. 2018) ها و رزین و در تولید مواد شیمیایی مثل منومرهای آبدوست، چسب(Balanuca et al. 2015)  مورد استفاده قرار

، به عنوان مکمل ی آنبه دلیل ارزش غذایی بالا گیرد و از تفاله پروتئینی آن موسوم به کیک کاملینا به عنوان محصول جانبیمی

، طیور (Bayat et al. 2015; Brandao et al. 2018; Mierlita et al. 2018)غذایی در جدول جیره بندی تغذیه دام 

(Juodka et al. 2018)  و آبزیان(Anderson et al. 2018)  ی تولید انرژی را تواند چرخهمیکشت کاملینا  .شودمیاستفاده

همچنین کل فرایند تولید و مصرف را به کمتر از صد روز کاهش دهد.  کشدطول میها سال های فسیلی میلیونکه در سوخت

و دیگر اینکه  (Krohn & Fripp 2012)کندکمتری را تولید می ای گلخانههای فسیلی گاز در مقایسه با سوختسوخت زیستی، 

به ترتیب که سویا و کلزا دیگر کاندیداهای تولید سوخت زیستی مثل های حاصل از برخلاف سوختتولید سوخت از روغن کاملینا 

 شودمحسوب نمیغذای انسان  ی برایرقیب (Service 2019) شودتولید می در جهانها آنروغن از میلیون تن  00و  304سالانه 

(Augustin et al. 2015)، بطور کلی اهداف اصلاحی  شودبنابراین منبعی تجدیدپذیر و در عین حال پاک و پایدار محسوب می

شود شامل تولید ارقام زودرس با عملکرد بذر بالا، ایجاد ارقام با کیفیت روغن و پروتئین بالا، افزایش در که در کاملینا دنبال می

در  باشد.ها میهای مخصوص پهن برگی و همچنین ایجاد مقاومت به علفکشهای زیستی و غیر زیستاندازه بذر، مقاومت به تنش

سازان ساخت لیگنین و  به عنوان پیش)ها ی درگیر در بیوسنتز منولیگنولهاپژوهش اما هدف اصلی توصیف الگوی بیان ژن

تر از  رای استقامت گیاه در برابر ورس و مهمباشد. مطالعه بیوسنتز لیگنین به لحاظ اصلاح بدر گیاه کاملینا می (ی ثانویههامتابولیت

 های ثانویه دفاعی در برابر حمله پاتوژنهاآن اعطای مقاومت فیزیکی با تقویت ساختار ساقه و مقاومت شیمیایی با تولید متابولیت

جمله تعیین سرنوشت سلول،  های گوناگون تکوینی ازها در چهارراه پدیدهکند. ضمن اینکه، مسیر بیوسنتز منولیگنولاهمیت پیدا می

باشد که به نوبه خود ضرورت چنین مطالعاتی را به لحاظ فهم محض تعیین ریخت گیاه، پاسخ به نور و عوامل متعدد دیگر درگیر می

 نماید.تر از این مسیر را یادآوری می این پدیده زیست شناختی و ارائه تصویری روشن

امل رونویسی درگیر در تنظیم این مسیر همگی در بازسازی تصویر نهایی این ی کارکردی و عوهادر اینجا سعی شده ژن 

در این گیاه  (ژن سیناموئیل کوآ ردوکتاز) CCRی هامسیر در گیاه کاملینا در درون یک قاب نمایش داده شوند. به دلیل اهمیت ژن

 هاها نسبت به سایر ژندارد، جزییات بیشتری از آن که در مسیر قرار هاها در اعطای مقاومت به بیماریبه دلیل نقش برخی از آن

ی درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین که در عموم های بحث، بطور اجمالی شرحی از ژنادامه برای تعیین حیطهارائه خواهد شد. در 

هیدروکسی  -ρمل بطور کلی سه نوع زیرواحد منومری هیدروکسی سینامیل الکل شاگردد. گیاهان در حال وقوع است، بیان می
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ها در سیتوپلاسم تولید و سازند. منولیگنولها پلیمر لیگنین را میموسوم به منولیگنول (Sو سیرینجیل ) (G، گایاسیل )(Hفنیل)

شوند. مسیر بیوسنتز لیگنین برای چندین بار توسط پژوهشگران مختلف بازسازی فراوری شده و در فضای خارج سلولی پلیمریزه می

 Dixon et al. 2001; Humphreys & Chapple)مناقشه برای ترسیم مجدد این شبکه همچنان ادامه دارد  است وشده

2002; Dixon & Barros 2019)شود، تا حدود زیادی توافق بر مسیر شناخته شده تا کنون که در ادامه توضیح داده می ،. اما

 این مسیر در حال تدوین و افزایش دقت در صورت بندی همین مسیر هستند.  حاصل شده و تغییرات و کشفیات جدید با محوریت

دارد. ها را برمیبا تبدیل فنیل آلانین به سینامیک اسید گام اول در بیوسنتز منولیگنول (PALم فنیل آلانین آمونیالیاز )آنزی

باعث بروز اختلالات گسترده ای شامل کاهش رشد، تغییرات ساختاری در شکل برگ و گل و ساقه  PALهای کاهش در بیان ژن

کند و کوماریک اسید تبدیل می-ρ، سینامیک اسید را به (C4Hهیدروکسیلاز ) -4اسید شود. پس از آن سینامیک در گیاهان می

سازد. این پیش ماده در قدم بعدی یا کوماریل کوآ را می-ρ، پیش ساز منولیگنول به نام (4CLکومارات کوآ لیگاز )-ρدر ادامه 

به  (CCRو یا توسط آنزیم سیناموئیل کوآ ردوکتاز) به کافوئیل کوآ تبدیل شده (C3Hهیدروکسیلاز)-3کومارات  -ρتوسط آنزیم 

متیله شده و  (CCoAOMTمتیل ترانسفراز)-0-3-کوماریل آلدئید تبدیل خواهد شد. سپس کافوئیل کوآ توسط آنزیم کافوئیل کوآ

 (F5Hیدروکسیلاز)ه-0شود. آنزیم کنیفرآلدئید به کنیفریل آلدئید تبدیل می CCRسازد. این ترکیب نیز توسط فرولیل کوآ را می

 F5Hشود. آنزیم هیدروکسی کنیفرآلدئید از کنیفرآلدئید می-0باشد باعث تولید می p450که یک منوکسیژناز وابسته به سیتوکروم 

متیل ترانسفراز -0در گیاه تقویت شود. در واکنش بعدی، آنزیم کافئیک اسید  Sشود که تولید لیگنین نوع با این تبدیل باعث می

(COMT) ،0-کند. سیناپالدئید در کنار کنیفریل آلدئید و هیدروکسی کنیفریل آلدئید را به سیناپالدئید تبدیل میρ- کوارآلدئید )دو

، کنیفریل الکل (Sبه ترتیب سیناپیل الکل )پیشساز لیگنین  (CADتوسط آنزیم سینامیل الکل دهیدروژناز ) (CCRفراورده آنزیم 

ها در مراحل نموی مختلف و شوند. نحوه بیان این ژنتبدیل می (Hالکل )پیشساز لیگنین کوماریل -ρو  (G)پیشساز لیگنین 

ها در سطح رونویسی قرار دارند که در نتیجه آن بیوسنتز لیگنین به میزان کافی و در تناسب با های گوناگون تحت انواع تنظیمبافت

 شود.نمو طبیعی گیاه تولید می

 

 هامواد و روش

 از پایگاه داده TPMاز نوع  های کلیدی درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنینژن رونوشتمربوط به سطح  یشده النرم هایداده

به منظور  eb.cgibin/efpW-http://bar.utoronto.ca/efp_camelina/cgi اطلس ترانسکریپتوم تکوینی کاملینا از آدرس

های این مسیر با سه تکرار و در میانگین بیان ژن Rتشریح و توصیف وضعیت و نقش هر ژن استخراج و در محیط برنامه نویسی 

 ، گل انگیزی(R، ریشه)(S، ساقه)(Cکوتیلدونی)، GS) ) جوانه زنیشامل  DH55هاپلوئید لاین دابلمرحله نموی بافت و  19

(IF)گل دهی ، (F)رگ جوان، ب (YL)برگ پیر ، (OL)مرحله نمو اولیه بذر ، (ESD) مرحله میانی نمو بذر ، (EMSD)  مرحله ،

http://bar.utoronto.ca/efp_camelina/cgi-bin/efpWeb.cgi
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و نتایج  (Kagale et al. 2016)مورد مقایسه و تحلیل قرار گرفتند  (LSD) و انتهای نمو بذر (LMSD) نزدیک به اواخر نمو بذر

در سه زیرژنوم  هابوده و ژن (n=20. از آنجا که گیاه کاملینا آلوهگزاپلوئید )(1 )شکل به نمایش درآمدند هیت مپبه صورت 

(CsG1= 6,CsG2=7,CsG3=7) اند، برای هر ژن مشخص در شرایط معمول شاهد سه نسخه مستقل تقسیم بندی شده

 . (های تکمیلیداده 1بالطبع سطح بیان هر نسخه چنانچه خواهیم دید ممکن است با همدیگر متفاوت باشند )جدول  .هستیم

به پایگاه داده  (ی مقاوم داردها)که اهمیت زیادی در سیستم دفاعی لاین CsCCR4های برای بدست آوردن توالی ژن

camelinadb.ca/ های خود در گیاه آرابیدوپسیس و بررسی های مورد مطالعه با همولوگمراجعه و به منظور انطباق توالی ژن

)برای مطالعه  /arabidopsis.org ،plantpan2.itps.ncku.edu.tw هایهای هر ژن از پایگاهکارکردها و دیگر نشان ویژه

در آرابیدوپسیس از  هاو برای استخراج سطح رونویسی برخی ژن( CCR4انداز ژن میانکنش عوامل رونویسی با راه

idopsis/Arabidopsis_eFPBrowser2.htmlbar.utoronto.ca/efp2/Arab .برای ترسیم درخت  استفاده گردید

گردید. استفاده CLC genomic workbenchافزار  ی مسیر بیوسنتز کاملینا و آرابیدوپسیس از نرمهافیلوژنتیکی مقایسه ژن

در مقابل پروتئوم  BLASTXاز با استفاده  جست وجوی شباهت CsCCRهای برای تفسیر کارکرد بالقوه هر رونوشت از ژن

بهترین جفت شدگی برای  برای یافتن 10ρ off-value cut-E-5با  ( redundant-NCBI nonآرابیدوپسیس )پایگاه داده

ها، وزن مولکولی و. با هررونوشت انجام شد. سپس برای هررونوشت شاخص کارکرد مولکولی، فرایند بیولوژیک، مکان سلولی آن

 .گردیدمشخص Arabidopsis.orgهای آرابیدوپسیس در پایگاه داده های کاملینا با پروتئینمقایسه توالی ژن

 

  نتایج

و  CsPAL1مشخص شد که ژن  لیگنین ی بیوسنتزهاترانسکریپتوم کاملینا و تحلیل افتراقی بیان ژنهای دادهبراساس 

CsPAL2  ، در ابتدای مسیر ساخت منولیگنولCsC4H  ،Cs4CL CsC3H،CsCCRاز  ها(CCR1  تاCCR10)، 

CsF5H های در میانه و ژنCsCAD1  تاCsCAD5 سمت راست پایین شکلگوشه ) در انتهای مسیر در حداکثر سطح خود 

نشان داد که  با متناظر خود در گیاه مدل آرابیدوپسیسدر کاملینا ها این ژنینی چندگانه زیر همچند. ادر ریشه و ساقه بیان شده (1

های ساخت منولیگنول براساس توالی هستند. درخت فیلوژنتیکی ژندر سطح توالی آمینواسیدی محافظت شدهها تمامی آن

ها در کاملینا که نشان دهنده پدیده سه برابر شدگی ژن ترسیم شدها در کنار متناظرهای خود در آرابیدوپسیس اسیدآمینه ای این ژن

برهمین اساس مسیر بیوسنتز منولیگنول در کاملینا با تمرکز بر میزان و نقش هر ژن در . (9شکل) باشدنسبت به آرابیدوپسیس می

 .(3شکل)ردید گو بازنمایی حاضر در این مسیر بازسازی یهاهای بیان ژنزیر ژنوم با استفاده از میانگین داده

و معمولا  باشدنوم میژهمانطور که اشاره شد ژنوم گیاه کاملینا دارای سه زیر : CsCCR ی گروههاالگوی بیان ژن

از  CCRژن  17گردیده که از میان . معلوم(Kagale et al. 2014)برای هر ژن در گیاه آرابیدوپسیس سه ژن متناظر وجود دارد

http://camelinadb.ca/
http://camelinadb.ca/
https://www.arabidopsis.org/
http://plantpan2.itps.ncku.edu.tw/
http://bar.utoronto.ca/efp2/Arabidopsis/Arabidopsis_eFPBrowser2.html
http://bar.utoronto.ca/efp2/Arabidopsis/Arabidopsis_eFPBrowser2.html
file:///E:/Dana%20caroll%20presentation%20papers/پایاننامه/Arabidopsis.org
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در ژنوم  (های متناظر آن در کاملینا حشو باشند)که احتمالا توالی CCR8ها به استثنای همه ژن (CCR10تا  CCR1)از 

به دلیل نقش دفاعی که در  CsCCR4و  CsCCR2ی این گروه از جمله هابرخی از ژن باشد.میموجود بازسازی شده کاملینا 

 (های اصلاحی )چنانچه در ادامه توضیح خواهیم داد باشند و در برنامهی قارچی در گیاه کاملینا دارند، حائز اهمیت میهابرابر بیماری

ه در حالیکه در زیر های یک و سه دارای ژن متناظر بودنیز در زیر ژنوم CCR9ژن اند. در  اعطای مقاومت مورد بررسی قرار گرفته

 قرمز رنگچین خط توسط  هاژن یپس از برش خوشه (4شکل ) استچنانچه در تصویر آمدهژنوم شماره دو متناظر آن وجود ندارد. 

به لحاظ  )به دو زیر گروه کم بیان و متوسط بیان ند توان، می(استهرکدام در سمت راست شکل مشخص شده giیا  هاشناسه ژن)

 تقسیم بندی شوند. (سطح رونوشت

ها در بدست آمده به ترتیب الگوی قرار گرفتن ژن CsCCR گروه هایدر ادامه به شرح کارکرد بالقوه هر رونوشت از ژن

در هر سه نسخه  CCR10و  CCR2های شود ژنهیت مپ، از بالا به سمت پایین خواهیم پرداخت: همانطور که ملاحظه می

 اند. ه بقیه کمتر بیان شدهخود در ژنوم به طور کلی نسبت ب

CsCCR2:  های گروهمطالعه نحوه واکنش ژندر CsCCR ا در یپس ایجاد بیماری پوسیدگی ساقه توسط اسکروتین

ساعت در شرایط حمله پاتوژن چه در گیاه  42پس از  CsCCR2رونوشت ژن  ، (9719)و همکاران  Eynckکاملینا توسط  ساقه

این . استدر گیاه مقاوم افزایش بیان بسیار معنی دار تر بوده البته دادندبرابر افزایش بیان نشان مقاوم چه در گیاه حساس چندین 

افزایش ترسیب  آن افزایش بیان نشان داده که متعاقب نامعلوماین ژن در ارقام مقاوم طی سازوکاری  نتیجه گویای آنست که

در ریشه بیان بالاتری دارند این افزایش بیان در زیر ژنوم  CsCCR2دهد. هر سه نسخه ژن رخ می گیلیگنین در محل آلود

  شود.قرار دارد شدیدتر می 5شماره دو که بر روی کروموزوم 

شود و یا بیان آن بسیار ناچیز است. از طرفی این ژن در شرایط نمو طبیعی در ها یا اصلا بیان نمیدرحالیکه در بقیه بافت

مطالعه دهد. ها از خود نشان میها و اندامی بافتدر ریشه بیان بالایی را نسبت به بقیه DH55 به بیماری لاین ژنوم گیاه حساس

دفاعی آن )فعالیت -های مختلف نقش دوگانه این ژن و افتراق در تنظیم بافتیاین ژن در زیر ژنومهای نحوه تقسیم کار بین نسخه

اعمال نیروهای  شیوهتواند می (شه احتمالا به عنوان یک ژن ساختاریدر ساقه به عنوان سد دفاعی علیه پاتوژن و فعالیت در ری

 AtCCR1به لحاظ بیوشیمیایی از ژن  AtCCR2نکته دیگر اینکه ژن  هدایت کننده و کارکرد جالب توجه آن را آشکار نمایند.

دو هویت  (Miedes et al. 2014) )به عنوان ژن اصلی و ضروری شناخته شده در تولید منولیگنول برای ایجاد شرایط رشد نرمال

 .(Lauvergeat et al. 2001) دهندمجزا هستند و در طول نمو و در پاسخ به پاتوژن نیز الگوی بیان متفاوتی را نشان می

های ساخت لیگنین در ابتدا یا در انتهای مراحل ساخت ) از سنتز فنیل پروپانوئید گرفته تا انتهای ساخت مطالعات متعددی نقش ژن

 .دهدنشان می دارند را که در پاسخ به عوامل بیماری زا افزایش بیان (منولیگنول
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در سمت  (GI)هاردی مسیر بیوسنتز لیگنین در کاملینا.شناسه ژنهای کارکهیت مپ الگوی بیانی ژن. 3 شکل

های مختلف به صورت نوار رنگی در بالای شکل و . مراحل مختلف نموی و بافتاستنمودار آورده شده راست

ترسیم شده و راهنمای هر مرحله با علامت اختصاری در سمت  log(TPM+1)ها به صورت سطح بیان ژن

، (IF)گل انگیزی (OL)برگ پیر (YL)، برگ جوان(R)، ریشه(S)، ساقه(C)شامل کوتیلدون (نوار پایین) راست

، مرحله ماقبل (EMSD)، مرحله پس از نمو اولیه بذر(ESD)، مرحله اول نمو بذر(GS)، جوانه زنی بذر(F)گلدهی 

 .استنمایش داده شده(LSD)و مرحله پایانی نمو بذر (LMSD)نمو بذر

Figure 1: Expression pattern of monolignol biosynthesis functional genes among different 

tissues and developmental stages using log (TPM+1) in normal condition in Camelina line 

DH55. GIs are represented on right of the graph. Tissues and developmental stages are 

illustrated by a colorful bar on top of the figure. Legend: red= high and blue= low level of 

expression. Abbreviations: C: Cotyledon, S: Stem, R: Root, YL: Young Leaf, OL: Old 

Leaf, IF: Inflorescence, F: Flowering, GS: Germinating seed, ESD: Early Seed 

Development, EMSD: Early-Mid Seed Development, LMSD: Late-Mid Seed Development 

and LSD: Late Seed Development. 
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 ها در آرابیدوپسیسهای متناظر آننهای درگیر درمسیر بیوسنتز لیگنین و ژدرخت فیلوژنتیکی ژن. 1 شکل

 .استژنوم کاملینا نسبت به این خویشاوند خود رخ داده دارد که پدیده سه برابر شدگی دربیان می

Figure 2: Phylogenetic tree of monolignol biosynthesis genes in Camelina rooted with 

Arabidopsis which indicates the gene triplication in Camelina relative to Arabidopsis. 
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در سه زیر ژنوم با  بازسازی شبکه بیوسنتز منولیگنول در گیاه کاملینا. میانگین سطح بیان هر ژن .1 شکل

 افزایش شدت رنگ رابطه مستقیم دارد.

Figure 3: Schematic diagram of monolignol biosynthesis gene network in Camelina. The 

three versions of each gene in the three sub-genome of Camelina are shown by G1, G2 and 

G3 symbols where the intensity of corresponding colors is associated with expression level 

of them. 

 

( در HR) در بروز واکنش فوق حساسیت CADو  C4Hهای در همکاری با ژن CCR 2 ژن همچنین ارتباط بیان

ها یا مواد شبیه به آن . با وجود اینکه ساخت لیگنین(Buell & Somerville 1995) همراهند mRNAآرابیدوپسیس با تجمع 

شود، اما ها شناخته میبرای مقاومت دیواره آلوده شده با پاتوژن و جلوگیری از نفوذ آن HRبه عنوان موادی که در حین پاسخ 

به  AtCCR2ومتی شود. بنابراین ممکن است پاسخ مقالیگنینی شدن به صورت پاسخ دیر هنگام در فرآیند مقاومت ظاهر می

تواند سنتز شوند این ترکیبات نیز در در عوض ترکیبات فنلی که سریع تر از پلیمر لیگنین می ختم نشود شدن فرآیندهای لیگنینی

و کونیفریل  ینی و یا تقویت دیواره و یا هر دو نقش بازی کنند. به عنوان مثال ترکیب کونیفرآلدئیدسقالب دفاع با فعالیت فیتوآلک

 کارکردشان در واکنش ناسازگاری بین کتان و پاتوژن قارچی CADو  CCRبه ترتیب به عنوان محصولات الکل 

(Melamspora lini) کند های کتان مقاوم محدود میباشد. به این ترتیب رشد قارچ را در برگکسین میلبه صورت فیتوآ

(Keen & Littlefield 1979) در کنار .AtCCR2 های دیگری نیز در این مسیر هستند که قبل از احتمالا ژنHR  ایجاد آن

ژن  4. بر اساس شکلاستمشاهده شدهشوند. در گیاه کاملینا نیز دقیقا چنین ماجرایی فعال می HRو یا به عنوان پیامد 
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CsCCR2  شود یا بیان بسیار ناچیزی نشان ها یا بیان نمیبافتبه استثنای ریشه که به خوبی بیان دارد، تقریبا در هیچ یک از

در عوض ها فعال خواهد شد. ها در سیستم دفاعی و یا در پاسخ به سایر تنشدهد و مشابه آرابیدوپسیس در مقابل حمله پاتوژنمی

باشد. اه کاملینا میها به صورت مداوم بیان شده که به نحوی بیانگر نقش ساختاری این ژن در گیدر همه بافت CsCCR1ژن 

CsCCR2 های منومرهای نوع گایاسیل مرتبط است با رسوب لیگنین شده که توسط پاتوژن اسکروتینا بخوبی القا(Eynck et 

al. 2012) در گیاه مقاوم و حساس در ناحیه پیرامونی محل آلوده به پاتوژن افزایش سطح رونوشت .CsCCR2  مشاهده شده

 برابر بیشتر از رقم حساس بود. 4هرچند که این افزایش در رقم مقاوم 

CsCCR9: ژنAtCCR9 (At4g30470) به های متصل شونده از بالا خانواده پروتئین(Rossmann-fold-

NADPباشند. تابحال نقش دفاعی در مقابل عوامل بیماری زا برای این ژن گزارش و دارای فعالیت اکسیدوردوکتازی می ( هستند

شود و بجز بیان ناچیز کاملینا می Csa09g081220.1محدود به زیر گروه سوم ژنوم  CsCCR9های بیان ژن .استنشده

Csa07g048050.1 به همراه  سوم تقریبا زیر ژنوم ،از زیر ژنوم دوم در ریشهCsa16g040620.1  از زیر ژنوم اول بیانی در

 دهند.شرایط رشد نرمال نشان نمی

CsCCR6: های بیش ترین میزان تجمع رونوشت در ژنCsCCR6 یه بذر در زیر ژنوم سوم در مراحل نمو اولESD  و

EMSD  و پس از آن مرحله گل انگیزیIF بیان ژن  سطح سوم رتبهگیرد. در مرتبه دوم قرار میCsCCR6  در زیر ژنوم سوم به

نماید هرچند که در ریشه ها و مراحل نموی بیان به شدت افت مییابد. در بقیه بافتاختصاص می (LSD)مرحله انتهایی نمو بذر 

در مرحله گل انگیزی و تکمیل نمو بذر و همچنین عدم تغییر  CsCCR6الگوی بیان ژن  شود.بیان می همچنان این ژن بخوبی

تحت تاثیر شرایط مکانی و زمانی از  آنکه بیان  کندمیپیشنهاد  (Eynck et al. 2012)معنی دار آن تحت شرایط تنش زیستی 

های مختلف ژن شود که واریانتقرار دارد. بنابراین استنباط می (مراحل مرتبط با تشکیل جنین)گل انگیزی تا تشکیل بذر

CsCCR  هرکدامشان به لحاظ تکوینی و تکاملی وظیفه منحصر به فردی را بر عهده دارند که نیاز به دسته بندی و سامان دهی

 دارد. CsCCR5الگوی بیانی شبیه ژن  (نسخه سوم آن) CsCCR6علمی دارند. ژن 

CsCCR5:  هر سه نسخه ژنCsCCR5  ،Csa07g007780 ،Csa16g007630  وCsa05g022760 در هیت 

بیان را داشته اند و خود یک زیر گروه متمایز از بقیه را تشکیل داده اند. این ژن نیز مشابه ژن سطح ترسیم شده بیشترین  مپ

CsCCR6  در مراحلESD  ،LSD  ،LMSD  وEMSD (همگی مرتبط با مراحل تکوین بذر)  حداکثر بیان را نسبت به بقیه

بیشترین میزان بیان را در مرحله نزدیک به انتهای نمو  10اول این ژن در کروموزوم دهند. نسخه ها و مراحل نموی نشان میبافت

ها و مراحل نموی بیان . همچنین این ژن در تمامی بافتاستهای مورد مطالعه داشتهرونوشت در بین تمامی ژن (LMSD)بذر 

در بیان آن در بافت ساقه آماده گلدهی مشاهده نشد. ژن . هرچند که در مواجهه با تنش تغییر چندانی استمداوم از خود نشان داده

الگوی بیانی این دو ژن نیز مشابه با آنچه در  باشدمی At2g33590و  At2g33600در آرابیدوپسیس  CsCCR5متناظر 
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یان را نشان ها و مراحل نموی و بویژه مراحل تکوین بذر حداکثر بین معنی که در تمامی بافتا به باشددهد میکاملینا رخ می

مشابه است و گویای  (DFR)ردوکتاز -4-کند که با اعضای بالا خانواده دهیدروفلاونولدهند. این ژن نوعی از پروتئین بیان میمی

آن است که این ژن در جنین زایی و جوانه زنی بذر نقش دارد. همچنین بیان این ژن در گیاه آرابیدوپسیس توسط هورمون آبسزیک 

 Parani) (Lauvergeat et al. 2001; Østergaard et al. 2001) شودگرما و نیتریک اکسید تحریک میاسید، خشکی و 

et al. 2004) علاوه بر این ژن .AtCCR5  دهدساعت واکنش نشان می 94به تنش فلز سنگین کادمیوم بعد از (Sarry et al. 

های مختلف به لحاظ سطح بیان تفاوت نشان ، واریانت ZmCCR5واریانت برای  0گردید از مجموع در ذرت معلوم .(2006

ها کاهش بیان و بعضی دیگر افزایش بیان نشان دادند. این نوسانات در بیان ژن و پویایی در تنظیم مداوم دادند بعضی واریانتمی

تحت شرایط خشکی القا  CCR5. در گندم بیان ژن (Bosch et al. 2011)شودآن بجای بیان یکسان در ذرت نیز مشاهده می

 Bray) کندشود بنابراین احتمالا در سازگار شدن گیاه به کاهش آب در دسترس و جلوگیری از پژمردگی نیز نقش ایفا میمی

2002) . 

CsCCR7: شود اما بیشترین میزان آن در بذر در حال بلوغ میها بیان این ژن در آرابیدوپسیس کم و بیش در همه بافت

باشد. می (ESD)باشد. بیشترین بیان این ژن در کاملینا در بذر در حال جوانه زنی و گلدهی و مراحل اولیه تشکیل بذر و رسیدن می

 CCR8مشابه  ته وشدر آرابیدوپسیس در هسته قرار دا CCR7باشد. و ریشه ناچیز می LMSD  ،LSDبیان این ژن در مراحل 

ها و مراحل نموی بیان این ژن به طور متوسط در کاملینا در هر سه نسخه فعال بوده و در همه بافت فعالیت اکسیدوردوکتازی دارد.

رسد و پس از آن در شود. بلافاصله پس از جوانه زنی بیان آن افزایش یافته و در مرحله کوتیلدونی به حداکثر تجمع رونوشت میمی

انگیزی رسد. این افت تا مرحله گلهای جوان و ریشه دهی بیان آن به نصف مرحله کوتیلدونی میه ساقه دهی و تشکیل برگمرحل

دهد و دوباره در اواسط نمو بذر کاهش یابد سپس دوباره در مرحله گلدهی تا مراحل اولیه نمو بذر افزایش بیان رخ میادامه می

در مراحل یک تا  (CsCCR7) At2g23910 متناظر در آرابیدوپسیس حداکثر بیان ژن شود. برعکس،شدید بیان مشاهده می

شود و در مرحله جوانه زنی کوتیلدونی و ریشه سطح ها بالاترین سطح بیان این ژن دیده میهشت روز پس از خشک شدن گل

در  جوانه زنی افزایش سطح بیان این ژنالبته در آرابیدوپسیس نیز پس از  .شودبیان این ژن نسبت به مرحله مذکور ناچیز می

 .Schmid et al) یابدرسد ولی بر خلاف کاملینا در مرحله کوتیلدونی سطح بیان آن کاهش میسومین مرحله جوانه زنی می

های های جوانه زنی که در دود آتش سوزییک گروه از محرک)در آرابیدوپسیس توسط کاریکین  CCR7. بیان ژن (2005

 .(Nelson et al. 2010) یابددر مرحله جوانه زنی و نمو گیاهچه افزایش می (طبیعی وجود دارد

CsCCR8: شود. میتشکیل بذر بیان  سه گانه و مراحل دهیگل در مرحله این ژن نیز، ساقه، ریشه و به میزان زیاد

شود و به طور شاخص حداکثر بیان آن در ها بیان میدر تمامی بافت Csa16g007630و  Csa07g007780.1های نسخه

در مراحل جوانه زنی، کوتیلدونی، برگ جوان و  Csa05g022760.1دهد. برعکس نسخه رخ می (LMSD)اواخر مرحله نمو بذر 
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اسید آمینه و بسیار شبیه به  350دارای دارای  Csa07g007780.1و  Csa05g022760.1برگ پیر اصلا بیانی ندارد. دو نسخه 

نتهایی توالی اسید آمینه از قسمت ا 50اسید آمینه است و نزدیک به  377طول آن  Csa16g007630هم هستند درحالیکه نسخه 

هایی است که در پاسخ به نور از پدیده آید که این ژن در تعیین ساختار و رشد و نمو آن دخالت دارد..چنین برمیاستآن حذف شده

ها و گیاهان به دلیل تاثیر عمیقی که بر کارایی اجزای حیاتی خود شامل فرآیندهای متابولیکی و یا استقرار آرایش و چیدمان برگ

بررسی تنظیم بیوسنتز لیگنین توسط ساعت زیستی، نور و جذب قند  (9770) و همکاران Rogersگذارد. ها میا و شاخههساقه

ساعت  42ساعت روز رشد داده شدند و سپس به مدت  19ساعت شب / 19. برای این منظور گیاهان آرابیدوپسیس در چرخه نمودند

دهند. جالب اینکه عموما هایی که ذکر شد در این شرایط نوسان نشان میها بویژه ژندر زیر نور دائم قرار داده شدند. خیلی از ژن

رسید که به دلیل اثرات نور تابیده شده در روز ها در مرحله غروب مصنوعی آغاز و در شب مصنوعی به اوج میتجمع رونوشت ژن

رخ نداد. بدین معنی که تغییر در فراوانی رونوشت  در روز دوم آزمون باشد. برعکس تجمع رونوشت با نور سپیده دم مصنوعیمی

. محققان در این مطالعه ثابت نمودند که بیان استها قبل از اینکه به تحریک نوری نیاز داشته باشد به یک دوره تاریکی وابستهژن

ی تنظیم با ساعت زیست CCOAMT  ،COMT  ،CAD6های درگیر در ساخت لیگنین مثل و بعضی دیگر از ژن CCR1ژن 

 . (Rogers et al. 2005) شوندمی

CsCCR3: این ژن مشابهCsCCR1  در پاسخ به حمله پاتوژن در کاملینا چه در رقم حساس و چه در رقم مقاوم افزایش

تا اینکه ژنی کلیدی است . احتمالا این ژن نیز در فرآیندهای نموی دخیل (Eynck et al. 2012) استبیان نشان نداده

 دفاعی باشد. مسیرهایدر

ولکولی آن اسید امینه است وزن م 394در آرابیدوپسیس فعال در سیتوزول دارای  CCR4ژن  :CCR4نحوه تنظیم ژن 

شود. اما ها به خوبی بیان میها و انداماین ژن در اکثر بافت. باشدمی 0521برابر  (PI)زوالکتریک آن نقطه ایکیلو دالتون و  3050

 بالاترین سطح بیان آن در بذر درحال جوانه زنی است.
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 مراحل مختلف نمو در کاملینا ها ودر بافت CsCCRهای بیان ژن میزانالگوی . 4 شکل

Figure 4: Heatmap of CsCCR family gene expression in different tissues and 

developmental stages.  

 ،های درگیر در بیوسنتز لیگنینبه دنبال بازنویسی و ترسیم مجدد ژن (9773) و همکاران Raes توسطکشف این ژن 

ژن کاندیدا در ساخت لیگنین براساس  34ها با آنالیزهای بیوانفورماتیکی بر روی آن. (Raes et al. 2003)است انجام شده

های واقعی سیناموئیل کوآردوکتاز هستند و بقیه ژن AtCCR2و  AtCCR1های ها دریافتند که ژنمطالعات فیلوژنی و تفسیر آن

به عنوان عامل کلیدی در  CCR4که ژن  استجسوال این باشند.می CCRهای شبیه به همگی پروتئین 17تا  CCR 3های ژن

شود؟ عوامل دخیل در تنظیم این ژن کدامند؟ برای پاسخ دهی به این سوالات منابع چگونه تنظیم میهای نموی و دفاعی پدیده

 . استنشده به این موضوع پرداخته تابحالکه شد مموجود مورد مطالعه قرار گرفتند در نهایت معلو

: ابتدا براساس مرور منابع لیستی از عوامل رونویسی درگیر در تنظیم بیان ژن مسیر گردیدزیر تعریف سیرمبرای پاسخ دهی 

 این عوامل عبارتند از: بیوسنتز لیگنین تهیه شد.

KNAT7،NAC007،NAC076,VND2،MYB85،MYB103،MYB69،MYB54،MYB52،MYB43،

MYB20،SND2،SND3،NST1،NST2،WRKY13،PNY و BP (9 های متناظر این عوامل به جدولده ژنبرای مشاه 
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در تنظیم  (اصلی هایبه عنوان سوئیچ)این فاکتورهای رونویسی یا به طور مستقیم و یا غیر مستقیم  .(رجوع شود های تکمیلیداده

برای یافتن جایگاه اتصال عوامل  pan2.itps.ncku.edu.twplantساخت لیگنین نقش دارند. پس از آن در پایگاه داده 

آرابیدوپسیس به عنوان نزدیکترین گونه به کاملینا ) AtCCR4جفت باز بالادست ژن  1777رونویسی ذکر شده در فاصله 

از بین هفده فاکتور رونویسی  گردید. ،اقدام (گردید بدین دلیل که در پایگاه داده مذکور امکان مطالعه ژنوم کاملینا وجود نداردانتخاب

مابقی و جایگاه اتصال اختصاصی دارند  AtCCR4در بالادست ژن  MYB52و  KNAT1 (BP)  ،WRKY13ارزیابی شده 

طرح واره اندر کنش  0 در شکل. (های تکمیلیداده 3جدول ) براساس محاسبات بیوانفورماتیکی فاقد جایگاه اتصال بودند

 .استبه نمایش درآمده CCR4نداز ژن فاکتورهای رونویسی و راه ا

 

 AtCCR4محل اتصال عوامل رونویسی درگیر در تنظیم ساخت لیگنین بر روی توالی راه انداز . 5 شکل

Figure 5: Schematic view of the sequence recognition of transcription factors on AtCCR4 

promoter that are involved in lignin biosynthesis. 

 

با سه عدد دسترسی  CsCCR4گردید ژن مشخص KEGG Orthologyبیوسنتز فنیل پروپانوئید در  مسیر طبق

عنوان ژن کارکردی  به CsCCR4بدین معنی که )در ساخت منولیگنول قرار ندارند  174090491و 174030032، 174001542

قرار داده  CCR (Cinnamoyl CoA reductase- Like)تنها توالی شبه  استبا اهمیت و فعال در این مسیر تفسیر نشده

دهد و شباهت نشان می AtCCR2و  AtCCR1به دو ژن  (CsCCR2- Like) 174073345شده در مسیر با شماره دسترسی 

از  CCRهای شبه و دیگر ژن CsCCR4اینکه ژن  -باشد شباهتی نداردها اشاره شدهکه قبلا به آن AtCCRهای با دیگر ژن

CsCCR3  تاCsCCR10 توانند موضوع تحقیقات می ،کنندها و یا احتمالا مسیرهای دیگر دخالت میچگونه در تولید منولیگنول

بیوسنتز  در مسیر(CsCCR2و سه نسخه  CsCCR1شامل سه نسخه ) CCRکه شش ژن  شدمعلوم همچنین آتی باشد.

ها در مسیر CCRبوده و در کنار بقیه  CCRشبه  174073345ها با شماره دسترسی فعال هستند که یکی از آن منولیگنول

 .(های تکمیلیداده 4 جدول) استساخت منولیگنول تفسیر شده

  بحث

http://plantpan2.itps.ncku.edu.tw/
https://www.genome.jp/kegg/ko.html
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باشد. همی سلولز و لیگنین بسته به نوع بافت می دیواره سلولی گیاهان شامل دیواره اولیه و ثانویه عمدتا متشکل از سلولز،

که تنها در گیاهان  استدرصد کربن آلی زیست کره را در خود جای داده 37لیگنین پس از سلولز دومین پلیمر زیستی است و تقریبا 

ها بطور ریشه و آرایش شاخهشود. این ماده در ساختار دیواره سلول وجود دارد و در استقرار گیاه در خاک و نمو ساقه و یافت می

ی غلاف هاهای درگیر در بیوسنتز لیگنین عمدتا در سلول. ژن(Sarkanen & Ludwig 1971)کند اساسی نقش آفرینی می

. رسوب لیگنین موجب (Wang et al. 2013)شوند ها میشوند و باعث ترسیب لیگنین در آنها بیان میو ساقه هاآوندی برگ

یابند. ضد آب شدن دیواره سلولی شده که در نتیجه ان آب و مواد معدنی و سایر ترکیبات از طریق دستگاه آوندی انتقال می

شود که معمولا همراه با های غیرطبیعی میهای کلیدی در این مسیر سبب بروز فنوتیپجلوگیری از بیوسنتز لیگنین با سرکوب ژن

باشد. در حوزه اصلاح نباتات، تغییر در میزان و کیفیت لیگنین در های ضعیف و تاخیر در رشد میاوند چوبی، ایجاد ساقه از بین رفتن

 Mutuku et) هاباشد. اگر هدف اصلاحی شامل مقاومت در برابر بیماریگیاه یکی از راهبردهای دستیبابی به هدف اصلاح گر می

al. 2019)  ویا افزایش استحکام گیاه در برابر ورس(Wei et al. 2017; Zheng et al. 2017)  و یا جلوگیری از ریزش دانه

(Yoon et al. 2017)تواند موثر باشد. برعکس در صنعت تولید سوخت زیستی از باشد، افزایش در محتوی لیگنین در گیاه می

 ;Lam et al. 2017)ر میزان لیگنین و افزایش میزان سلولز اهمیت دارد ی گیاه و همچنین در صنعت دامپروری کاهش دپیکره

Halpin 2019)کند. در پژوهش حاضر فهم نحوه های جالبی موضوع لیگنین در تحقیقات اهمیت پیدا می. به دلیل چنین ویژگی

کند. دانه یدا میتنظیم شبکه ژنی بیوسنتز لیگنین برای اعمال تغییرات اصلاحی و دستورزی در سوژه گیاهی مثل کاملینا اهمیت پ

. در استهای منحصر بفرد خود در حوزه تولید سوخت زیستی توجه زیادی را بخود جلب نمودهروغنی کاملینا اخیرا به دلیل ویژگی

است همین راستا مطالعات مولکولی گسترده ای برای دستیابی به بینش صحیح از کارکرد ژنوم و ترانسکریپتوم آن صورت پذیرفته

(Nguyen et al. 2013; Kagale et al. 2014; Kagale et al. 2016) های دستورزی به لحاظ توسعه روش. همچنین

 Lyzenga et)و ویرایش ژنوم  (Lu & Kang 2008)ژنتیکی در دو دهه اخیر شامل انتقال ژن از طریق فنون مهندسی ژنتیک 

al. 2019) هاپلوئید و یا تولید دابل(Ferrie & Bethune 2011) های بین گونه ای برای انتقال کلاسیک و همچنین تلاقی

طوری که به  استهای شگرفی رخ دادهدر این گیاه پیشرفت (Sigareva & Earle 1997; Jiang et al. 2009)فات ص

کاملینا بصورت  RNAیابی  های توالیدر این تحقیق از دادههای روغنی قلمداد نمود. توان آن را به عنوان گیاه مدل دانهراحتی می

ها صرفا نمو ها استفاده شد. این دادهمنولیگنولی بیوسنتز هاگزینشی صرفا برای تدقیق در نحوه تغییرات در سطح رونوشت ژن

ی مذکور هاکنند، برای تفسیر نتایج بدست آمده، با مرور منابع تا حدودی توانستیم رفتار ژنکاملینا در مراحل مختلف را توصیف می

توسط  CRISPR/Cas9ها که از طریق فناوری CsCCRبطور خاص در مورد )ها داشتیم را با رویکرد ارزش اصلاحی که به آن

 CCRژن را توصیف نماییم.  (باشدای دیگر در دست چاپ میاند و مقاله آن در نشریهودوم مورد تحقیق قرار گرفته نویسندگان اول

به  CCRد. آنزیم نشوهای در حال لیگنینی شدن مثل کامبیوم آوندی و آوندهای چوب درحال تمایز به شدت بیان میدر بافت

بین مسیر عمومی فنیل پروپانوئید و شاخه اختصاصی  CCRقرار دارد. در واقع ژن  ین کربن در منطقه حساسلحاظ تنظیم جریا
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 Lacombe et al. 1997; Lauvergeat et)کندکربن را به سمت تولید لیگنین هدایت میجریان سنتز لیگنین قرار گرفته و 

al. 2001) .CCR با این وجود، از جهت خصوصیات شیمیایی، ترجیح  .دهندشباهت بالایی به لحاظ توالی پروتئینی نشان میها

ترجیح  AtCCR1کنند. مثلا ژن دیگر متمایز و مستقل از هم عمل میهای مختلف، کاملا از همسوبسترا و الگوی بیان در بافت

. (Derikvand et al. 2008) سینایوئیل کوآ واکنش انجام دهد و دهد که بر روی سوبستراهای لیگنین مثل فرولیل کوآمی

برابر  0دهد هرچند که میل ترکیبی آن به سوبسترای خود نیز فرولیل کوآ را به عنوان سوبسترا ترجیح می AtCCR2ژن  برعکس،

شود. برعکس بیان می (به عنوان ژن اصلی در بیوسنتز لیگنین )بیشتر در ساقه  AtCCR1باشد. یا اینکه می AtCCR1کمتر از 

AtCCR2 تواند در لیگنینی شدن ایفای نقش کند. های سالم قابل رصد است و بنابراین خیلی نمیار خیلی کم در بافتبه مقد

(Lacombe et al. 1997; Lauvergeat et al. 2001) در عوض در اثر آلودگی باکتریایی .Xanthomonas 

campestris کندسطح بیان که واکنش فوق حساسیت ایجاد میAtCCR2  افزایش یافته درحالیکه ژن تفاوت معنی داری در

یفرین، در مطالعه ای که اثر فنیل پروپانوئیدهای محلول مثل کن .(Buell & Somerville 1995) سطح بیان آن رخ نداده بود

در آرابیدوپسیس را بررسی کرد  Verticillium longisporumسیناموئیل گلوکز و کنیفریل الکل بر دفاع درمقابل قارچ خاکزاد 

ی متابولیکی در کاهش حساسیت به این بیماری نقش دارند. در اثر گردید که این ترکیبات همگی به صورت یک فرآوردهمعلوم

افزایش  Hو  S، Gنوع لیگنین شامل وپسیس محصول نهایی مسیر بیوسنتزی فنیل پروپانوئیدها آلودگی ورتیسیلیوم در آرابید

به دلیل  S. لیگنین (König et al. 2014)مقاوم تر است.  Sبه دلیل داشتن پیوندهای مقاوم بیشتر، از لیگنین  Gنیافت. لیگنین 

شود که این خطی تر و غیر فشرده تر است. بنابراین چنین پیشنهاد می (Boerjan et al. 2003) داشتن تنها یک گروه متوکسی

 .Wuyts et al) های هیدرولیتیک محافظت کندی ساکاریدهای دیواره سلولی را از تجزیه توسط آنزیمنوع لیگنین بهتر بتواند پل

2006; Menden et al. 2007; Eynck et al. 2012). که روش ویرایش ژن  (در حال انتشار)های ما نشان دادداده اخیرا

CRISPR/Cas به  ژنومی ی آلوهگزاپلوئید، با اهداف مختلف به لحاظ مکانبرای ایجاد ناک اوت در گیاه کاملینا با ژنوم پیچیده

. تحلیل کارکردی گیاه موتانت خالص در نسل سوم تولید شد CsCCR4 ژن جهش در سه نسخهکه بواسطه  جراست.دقت قابل ا

و حساسیت به پاتوژن اسکلروتینا را  CsCCR4در ژن بین وقوع جهش  مثبت پاتوژن، همبستگی -با انجام آزمون اندرکنش گیاه

در  C4Hو  CCR1ند. کاهش بیان ادهفرایندهای نموی انجام ش نشان داد. مطالعات ژنتیکی زیادی بر روی تداخل لیگنین در

 در جدی ترین مطالعه صورت گرفته .(Vanholme et al. 2012) استآرابیدوپسیس با بازدارندگی نرخ رشد همراه بوده

(Eynck et al. 2012) های برروی اساس مولکولی دفاع کاملینا در مقابل پاتوژن اسکلروتینیا با روش اندازه گیری سطح بیان ژن

ساعت بعد از  50و  09، 42های طی زمان qRT-PCRروش  ی آلوده به قارچ بامسیر بیوسنتز لیگنین محدود به اطراف منطقه

در  (برابر 19)در لاین مقاوم تفاوت معناداری  CsCCR4های کاملینا با اسکلروتینیا دریافتند که سطح بیان ژن آلودگی ساقه

افزایش بیان هایی که بعد از آلودگی چه در گیاه حساس و چه در گیاه مقاوم تمام ژناین، مقایسه با لاین حساس دارد. علاوه بر 
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شامل  CCRژن  0. در واقع سطح رونویسی بودند (CCR)ردوکتاز  CoAی سیناموئیل نشان دادند همگی متعلق به خانواده

CCR2  وCCR افزایش نشان داد. در مورد  17تا  4هایCCR1  القای رونویسی پس از رونویسی رخ نداد. ژنCCR2  در هردو

نشان داد. پس از مایه زنی  CCRی های خانوادهژن یبیشترین سطح بیان را نسبت به بقیهلاین حساس و مقاوم با القای پاتوژن 

ی محتوای لیگنین برابر نسبت به گیاه مقاوم نشان داد. مقایسه37 میزاندر گیاه حساس کاهش بیان به  CsCCR4اسکلروتینیا  با

در رقم  Sن حساس و مقاوم برابر است درحالیکه مقدار لیگنین در لای Gکه مقدار لیگنین  معلوم نموددو لاین با استخراج لیگنین 

 (159)و بزرگتر از رقم حساس  150در لاین مقاوم  S/Gبیشتر از رقم حساس است. نتیجه اینکه نسبت لیگنین  درصد 47مقاوم 

 . استبوده

یش بیان داشته باشند مقاومت رسد که عوامل رونویسی تنظیم کننده مثبت بیوسنتز لیگنین اگر افزااینطور به نظر می

های غیر باعث رسوب خارج از محل لیگنین در بافت NACو  MYBیابد. افزایش بیان عوامل رونویسی فیزیکی گیاه افزایش می

اثر لیگنین بر شقوق  بر علاوه. (Zhong et al. 2006 Zhou et al. 2009)است  معمول همراه با بازدارندگی رشد همراه

 دشود که لیگنین به نوعی خاصیت ض. چنین تلقی مینقش داردهای دفاعی در فرایندها و سازوبرگ این مادهمختلف نموی، 

کند. این نوع موم پاتوژن ایجاد میمیکروبی دارد و یک سد فیزیکی برای بلوکه کردن حمله پاتوژن و جلوگیری از تزریق و انتشار س

نگاه و انتظار همیشه درست نبوده و در برخی مطالعات ژنتیکی معلوم شده که کاهش یا بازدارندگی از ساخت لیگنین، مقاومت در 

د و در در آرابیدوپسیس و یونجه تجمع هورمون دفاعی سالیسیلیک اسی HCTنماید. مثلا بازدارندگی ژن مقابل پاتوژن را تقویت می

 گردیدبکه متعاقبا مقاومت در برابر پاتوژن را سب (Gallego-Giraldo et al. 2011) شودرا منجر می PRهای نتیجه بیان ژن

برای ایجاد تعادل بین رشد مناسب و توسعه سازوکارهای دفاعی  هرچند که سطح لیگنین کاهش و اختلالات نموی ایجاد شده بود.

و  (JA)های رونویسی پایین دست هورمون جاسمونیک اسید باشد. شبکهها ضروری میهنگ رونویسی ژندر گیاهان، تنظیم هما

 .Campos et al) در همکاری برای ایجاد یک پایانه برای برقراری تعادل بین رشد و دفاع هستند Bرسانی فیتوکروم پیام

دهند. مثلا ژن مربوط های دفاعی و بیوسنتز لیگنین را تحت تاثیر قرار میاند که پاسخ. چندین فاکتور رونویسی یافت شده(2016

های بیوسنتز یسی ژنافزایش قابل ملاحظه رونو سببدر آرابیدوپسیس افزایش بیان داده شد و  (ERF)به پاسخ به اتیلن 

های مرتبط با پروتئین) PRهای و پروتئین PAL3 ، C4H، C3H،HCT،CCoAMT1،CCR1لیگنین/فنیل پروپانوئید مثل 

 گردید. PDF1.2و  PR3،PR4شامل  (پاتوژن

رد. در های درگیر در فرایندهای رشد،دفاع و بیوسنتز لیگنین وجود دادر سطحی بالاتر امکان تنظیم همزمان رونویسی ژن

مثل ) های مرتبط با رشدهای دفاعی و ژنهای پاسخکه کاهش تجمع لیگنین را در پی دارند، اکثر ژن ccr1و  c4hهای موتانت

. اخیرا معلوم شده فاکتور رونویسی (Vanholme et al. 2012) کاهش بیان نشان دادند (های پاسخ به اکسینژن

AGAMOUS-LIKE15(AGL15) نقش تنظیمی در بیوسنتز لیگنین دارد (Cosio et al. 2017). AGL15  به طور

ونویسی جعبه یک فاکتور ر AGL15باشد. لازم به ذکر است که لیگنین میتولید برای تنظیم  PRX17مستقیم بازدارنده بیان 
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MADS که بیان  باشدمیmiRNA15b کند. این مولکول نیز به نوبه خود تنظیم کننده منفی گل انگیزی است و را تنظیم می

 در دوگانه دفاع و رشدبا مسلم فرض نمودن کند. های محیطی را تقویت و تنظیم میدر مقابل به طور مثبت مقاومت به تنش

دارد. در عمل  آنقدرت تولیدمثلی  و رابطه منفی با رشد پیکره گیاه ،که فعالیت دفاعی نماییممی جمع بندیسیستم گیاهی چنین 

ساخت لیگنین فرایندی است که  "دیگر داریم: ایهگیاهان همواره در حال سبک سنگین کردن بین رشد و دفاع خود هستند. در گزار

ها و . با کاربرد روششودمیتر تر و سالمه و توان گیاه قویدر آن هرچه از طرف گیاه برای آن هزینه شود به طور کلی بنی

های کارای تعیین ویژگی و روایی عناصر های صفات کمی قابل بیان، روش، بررسی جایگاهیژنوم ابعادرویکردهای مطالعاتی در 

نزدیک  های درحال وقوعپدیدهاز  یتوان به تصویر دقیق، ویرایش ژنوم و غیره می ChIPseqو  RANموجود درسلول، توالی یابی 

 .برداری نمود های خویشاوند بهرهنژادی کاملینا و یا گونه ها برای بهو با چشمانی باز از آن شد

پژوهشگاه ملی مهندسی ژنتیک و های مادی و معنوی دارند از حمایتیبدینوسیله نگارندگان برخود لازم م: سپاسگزاری

 تشکر را بجا آورند. یزیست فناوری گروه زیست فناوری گیاه
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