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Abstract 

Objective 

Sunflower is one of the most important oilseed products in the world, providing 12% of vegetable 

oils.  Due to the molecular complexity involved in salt stress and its role to physiological and 

morphological changes in plants, as well as the moderate sensitivity of sunflower to this problem, 

the purpose of this work is elucidating with priority what affect on the proteins level has a cause-

and-effect relationship with tolerance mechanisms. 

Materials and methods 
FastQC and Trimmomatic were used to process RNA-seq data that was taken from the study by 

Sharifi et al., (2022). RNA-seq analysis was then carried out using genome-based and de novo 

assembly techniques. Bowtie2 and Hisat2 were used to map the reads to the reference 

transcriptome and genome, respectively. RSEM and HT-seq were used to quantify the reads, and 

edgeR and DE-seq2 were used to identify differentially expressed genes (DEGs). Using the 

STRING and GeneMANIA databases, DEGs in Arabidopsis were found and incorporated into 

the Gene Regulatory Networks (GRN) and Protein-Protein Interaction (PPI) networks. 

Topological analysis of these networks was conducted using 11 algorithms in Cytohubba on 

Cytoscape, and hub genes were identified. The promoter sequences of these genes were analyzed 

using Plantcare. Finally, the expression of COP1 gene was evaluated using Real-time PCR. 
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Results 
RNA-seq analysis using de novo assembly-based and reference genome-based methods identified 

1602 transcripts and 272 genes with distinct expression patterns. Study on GRN and PPI networks 

led to the discovery of 29 hub genes, including BAK1, ETR1, GER3, HSP70, CDKB2;2, CAS, 

GRDP1, BSL3, CPN20, AOR, MCM7, DXS, AdoMet-MTases, RCA, CYP90C1, C3H37, CDPK6, 

Lac1, WRKY50, COP1, PP2C76, CaM-7, Histone H1-3, PPR, LRR-RLK, LACS, LUT5, and Clp5, 

which play roles in key cellular processes such as plant hormone regulation (ABA, BR, ethylene), 

MAPK signaling, RNA processing, photosynthesis, stomatal control, protein structure 

maintenance, and cell cycle. Promoter analysis revealed the existence of important motifs 

including W-box, TGA-box, ERE, ABRE, MYC, MYB and MBSI and MBS GT-1 motif which 

led to the co-regulatory role in salt stress response. The real time PCR results of the COP1 gene, 

which is one of the ABA-activated genes, were consistent with its expression profile from RNA-

seq analysis. 
Conclusion  
The current study through systems biology approach revealed that sunflower directs gene 

functions in central biological activities, such as plant hormone signaling pathways (ABA, BR 

and ethylene), MAPK pathway RNA transport, photosynthesis, stomatal function control protein 

structure stabilization, the cell cycle etc., under salt stress.These results enhance our 

understanding of the molecular basis of salinity tolerance and can be used to genetically engineer 

sunflowers for enhanced salinity resistance. 
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Introduction 

Among all non-biological stresses affecting food security, soil salinization is one of the most 

serious endangering problems to food supply. It is estimated that in order to feed a global 

population of over 10 billion people by 2050, agricultural production must increase between 50-

75% to meet the growing demands across the world. Yet in the past 50 years, poor water 
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management and climate change has exacerbated salinity in soil, affecting production potential. 

Helianthus annuus L., sunflower (Asteraceae), is one of the most significant oilseed crops, being 

responsible for 12% of global production. Furthermore, it is moderately salt sensitive (5𝑑𝑠 ̣𝑚−1) 

crop with a wide genetic diversity in seed yield and salt tolerance traits. Thus, the breeding and 

selection of salt-tolerant sunflower varieties are vital targets for increasing productivity and for 

securing global food demands. Salt stress damages plants in two phases: (a) osmotic phase, when 

the salt accumulates in the soil around roots resulting in decreased water uptake and leak from the 

roots, water deprivation causing wilting of plants; and (b) ionic phase, when plant has to cope 

with excessive influx of Na⁺ and Cl⁻ ions disturbing ion homeostasis which hampers 

photosynthesis as well as metabolism. Plants respond to salt stress by inducing the expression of 

genes involved in ion homeostasis, osmoregulation, antioxidative defense and hormonal 

signaling. Plant hormones, including ABA, ethylene and brassinosteroids (BRs) are pivotal 

factors to experience for the responses under salt stress. For example, ABA mediates the 

expression of genes involved in the response to stress through the PP2C-SnRK2 route. Ethylene 

also regulates related genes by transacting through the EIN2 and EIN3/EIL transcription factors. 

Brassinosteroids control stress genes by a BRI1-BSK-BIN2-dependent pathway. Membrane-

bound receptor kinases (RLKs) can sense environmental signals, which in turn activate the 

calcium signaling pathways and control a series of transcription factors expression including 

bZIP, NAC, MYB and WRKY. These factors contribute to the maintenance of ion homeostasis, 

antioxidative defence and environmental stress adaptation. Under salt stress, the expression of 

molecular chaperones increases to maintain protein stability. This process involves ROS and Ca²⁺ 

pathways, MAPK activation, and HSF/DREB transcription factors, as well as the protein response 

to unfolded protein (UPR) mechanism. Simultaneously, expression of cell cycle-related genes 

decreases to allocate energy to defense systems. The trait of salt tolerance is a complex 

quantitative character, which depends on multiple genes. It is important to find these genes and 

analyze their interrelations in the adaptation responses, which will be valuable for molecular 

breeding of salt-tolerant plants. So far, only some traditional mutation induction and specific gene 

expression manipulation have shown the slight affected result. In the past, advances in omics 

technologies as well as systems biology offers the possibility to have an integrated view of 

genomes, transcriptomes and proteomes. Systems biology integrates mathematical modeling and 

simulation rooted in genetic information into understanding the processes of life and establishing 

associations between cellular building blocks. Biological networks such as the gene regulatory 

networks (GRNs) and the protein-protein interaction networks PPI networks are of importance 

for modeling cellular processes and identifying functionally relevant molecular interactions. 

Different studies have reported the analysis of sunflower gene expression when salt is applied. 
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The results indicate that salt stress significantly impacts gene expression, but a complete 

understanding of gene function within the cellular system and their interactions remains to be 

fully achieved. The purpose of this study was to obtain more insights into adaptation processes in 

sunflower challenged with salt stress by reconstruction of gene regulatory network and PPI 

network in salt-stressed sunflower. The objective is to localize major regulatory regions and 

intermediate changes in transcription that can be used to improve the quality of genetic 

engineering and breeding approaches for improving sunflower salinity tolerance. 

 

Materials and methods 

This analysis is conducted using the RNA-sequencing (RNA-seq) data of sunflower 

(Helianthus annuus L.) line AS5305 from Sharifi et al., (2022). The raw data of the study consists 

of 4 samples, two samples under salt stress (8𝑑𝑠 ̣𝑚−1) and other two samples under normal 

conditions (2.8𝑑𝑠 ̣𝑚−1). For the purpose of data analysis, multiple fraction collection was 

conducted 24 h after stress induction, and then followed by RNA extraction and Illumina 

HiSeq™ 2000 sequencing. The raw reads were preprocessed and quality controlled with FastQC 

to filter out sequencing errors, adapter contamination, as well as low quality bases. Low quality 

reads were filtered by using Trimmomatic. For RNA-seq analysis, two complementary 

approaches were used to map and assemble transcriptome reads: a) De novo assembly: Readset 

was assembled de novo (independet of genome) with program Trinityrnaseq version 2.8.4. The 

reads were then mapped to this reference transcriptome using Bowtie2. b) Genome-guided 

mapping: The reads were mapped to the sunflower reference genome using the HISAT2 version 

2.1.0 Gene expression quantification was performed using HT-seq count for the genome-based 

approach and RSEM for the de novo approach. Low-abundance reads (fewer than 10) were 

filtered. Count normalization was applied as median of ratios with DESeq2 for both strategies, 

and the expression levels were compared by differential gene analysis using a Log2FoldChange 

≥ ±2 and p_adj < 0.05 through genome-based (genome- based method), or a Log2FoldChange ≥ 

±3 and p_adj < 0.03 via de novo assembled reference (de novo method). The de novo assembly 

approach was used for annotating DE genes using the Trinotate pipeline, where TransDecoder 

was implemented to identify ORFs; protein sequences with BLASTX and similarity searches (E-

value ≤ 10^-5); HMMER and Pfam were applied to identify domains; SignalP, tmHMM, and 

RNAmmer were used in deciphering signal peptides and rRNAs. Annotation in the genome-

based method was performed using GTF files and differentially expressed genes (DEGs) of 

Arabidopsis were detected with BLASTX/BLASTP E-value ≤ 10^5. Go enrichment analysis was 

performed by David and gProfiler. Both genome-based and de novo methods were used to 

integrate all significant gene lists within STRING as well as GeneMANIA online resources, for 
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the reconstruction of protein-protein interactions (PPI) and gene regulatory networks (GRN), 

respectively. Following network reconstruction was performed in Cytoscape, we determined the 

hub genes according to topological network parameters including Degree, MCC, MNC, DMNC, 

Closeness, Betweenness, Stress, EcCentricity Radiality BN and EPC for both PPI and GRN. 

Promoter regions (2000 bp upstream of the transcriptional start site) of hubgenes were obtained 

by Phytozome and then submitted to PlantCARE for cis-regulatory elements analysis, 

emphasizing on the repetitive motifs known to response to hormone signaling (ABRE, ERE, 

TGA-box), abiotic stress (MYB, MYC, MBS) and light response (G-box GT-1). Lastly, the 

molecular functions and mechanisms of hub genes were analyzed, from which gene COP1 (E3 

ubiquitin-protein ligase COP1), which has been reported to act in ABA signal pathways, was 

chosen as a candidate key gene for experimental verification. Primers were designed and real time 

qPCR (qRT-PCR) was used to validate the expression levels of this gene (Student's t test, p < 

0.05; ΔΔCT method; housekeeping gene: Actin). 

 

Results 

In this study, gene expression analysis was performed for a specific transcript between two 

conditions (control and stress) using both novel de novo and reference genome pooling strategies 

from the DEseq2 software package. Ultimately, in the de novo pooling strategy, after statistical 

analyses, 32,651 differentially expressed genes (DEGs) were identified, with 1,602 meaningful 

genes, including 769 upregulated and 833 downregulated genes, obtained by applying a 

Log2foldchange ± 3 and padj < 0.03 threshold. Similarly, in the reference genome strategy, 

28,406 DEGs were detected, with 272 meaningful genes, including 118 upregulated and 154 

downregulated genes, identified using a Log2foldchange ± 2 and padj < 0.05 threshold. The 

differential expression analysis of transcripts using the de novo approach revealed significant 

changes, with 1,602 DEGs, 667 of which had GO and protein sequence annotations in Arabidopsis 

thaliana. In the reference genome-based approach, 272 significant DEGs were identified, with 

250 orthologs determined through BLAST in Arabidopsis thaliana. Biological data related to 

gene function and pathway activity, analyzed using g:profiler's enrichment algorithms, indicated 

that in the reference genome-based strategy, molecular function (MF) groups included ion 

binding, oxidoreductase activity, and catalytic activity; biological process (BP) groups included 

response to stimulus, catabolic process of polysaccharides, and response to stress; and cellular 

component (CC) groups were associated with the extracellular region and apoptosis. In the de 

novo pooling strategy, MF groups comprised ion binding and catalytic activity; BP groups 

included cellular and metabolic processes; and CC groups included plastids and cytoplasm. After 

identifying meaningful DEGs in Arabidopsis thaliana using both reference genome and de novo 
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analysis methods, it was found that 21% of genes identified in both methods were common. 761 

unique genes were obtained by taking the union of the genes obtained from both approaches and 

then removing duplicates, which were subsequently used to build PPI and GRN networks using 

STRING and GeneMANIA databases. The reconstructed PPI network comprised 748 nodes and 

2,865 edges and most of the nodes had 0-5 edges; mostly, they ranged from incoming to outgoing 

with 0-2.5 and 0-5, respectively, suggesting the protein interaction and regulation.Similarly, the 

reconstructed GRN network had 766 nodes and 20,889 edges, with most nodes having 50-55 

edges, and the majority having 25-30 incoming and 0-10 outgoing edges, which demonstrates 

gene interaction and regulation. The PPI and GRN networks were analyzed for distribution degree 

and centrality measures. The distributions of both networks were scale-free, i.e. they followed a 

power law distribution without scaling (not shown) meaning that few genes are regulated by 

many other genes, and most are regulated by only a few others. It was also discovered that when 

a node's degree (number of connections) became larger in both networks, the centrality of this 

node also increased, and nodes which are located along shorter paths on graphs played more 

significant roles. The cytohubba algorithms (Deg, EPC, MNC, DMNC, MCC, RAD, BN, EC, 

Clo, Rad, CC, BC, Str) were used to analyze the networks and identified 16 and 17 hub genes in 

the PPI network and GRN network. These hub genes, upon removal of duplicates were  BAK1, 

ETR1, GER3, HSP70, CDKB2;2, CAS, GRDP1, BSL3, CPN20, AOR, MCM7, DXS, AdoMet-

MTases, RCA, CYP90C1, C3H37, CDPK6, Lac1, WRKY50, COP1, PP2C76, CaM-7, Histone 

H1-3, PPR, LRR-RLK, LACS, LUT5, and Clp5. Promoter sequence analysis of these hub genes 

confirmed the presence of motifs such as ABRE, ERE, TGA-boX (plant hormone response), W-

box (biotic stress), MYB, MYC, MBSI, and MBS (abiotic stress), emphasizing their roles in 

biological and non-biological stresses. For example the ABRE motif (ABA responsive) was 

present in 79% of putative promoters and both MYB and MYC motifs (associated with salt and 

drought stress) were identified in almost all putative promoters. The relative expression of gene 

At2g32950 E3 ubiquitin-protein ligase COP1 was finally calculated through ΔΔCT, getting a 

FoldChange value equal to 2.75 meaning that the gene resulted in being over expressed at 2.75 

folds after 8𝑑𝑠 ̣𝑚−1 salt stress treatment for 24 hours. The above expression changes were 

statistically significant at 0.05 level (Table-2). 

 

Conclusion 

We used an integrated systems biology approach combined with transcriptomics, and gene 

regulatory network (GRN) modeling as well as protein-protein interaction (PPI) analysis and 

morphology to study the response of sunflower to salt stress. The combination of these approaches 

shed the light on how sunflower acquires salt tolerance via a sophisticated array of multifaceted 



Mohammadalizadeh et al., 2026 

75 

 

molecular pathways and detected 29 hub genes as key regulators for salt responses. Based on 

these results, GO analysis of the identified hub genes indicated that biosynthesis and signaling 

of plant hormones (abscisic acid, ABA; ethylene; auxin; brassinosteroids) played a critical and 

predominant role in the sunflower response to salt. Other stress response proteins (i.e., ion sensor 

domains, calcium-binding proteins) are also important for the sensing of salt stress and 

improving cellular responces. At genomic and transcriptomic scales, sunflower re-orchestrates 

rearrangement of gene expression chiefly by tuning stress-related transcription factors, formating 

gene-soap accessibility, and RNA post-transcriptional processing. Moreover, the overexpression 

of heat shock proteins, chaperones, and proteases contributes to stabilization and functioning of 

protein/protein complexes as well as other membrane and cellular envelope proteins in salt 

stressed organisms. Finally, cell cycle and cell division control genes are involved in conserving 

energy to support growth and cell survival under stress conditions (Galbraith et al., 1991). 

Analysis of promoter motif also showed the similar transferring modes for hub genes, implying 

a synchronously response mode against stresses. The COP1 gene expression data was further 

experimentally validated by qPCR to reconfirm the existence of hub genes related to salt 

tolerance. Our results not only reveal the molecular basis of resistance to salt stress in sunflower, 

but also lay a foundation for the future improvement of agricultural crops. The hub genes detected 

in this study could be used as potential target genes for MAS breeding, transgenic and genome-

editing studies via CRISPR-Cas9 towards the development of salt-tolerant sunflower. 

Additionally, the proposed pipeline can be applied to molecular studies of responses to other 

stresses in other agricultural crops. 
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 چکیده 

شود. با توجه  محسوب می  جهان  ترین گیا ان روغنی ای گیا ی جهان یکی از مهمدرصد از روغن   12آفتابگردان با تامین    هدف:

شود و  مچنین میدر گیا ان    که باعث تغییرات فیزیولونیگ، مورفولونیگ  پاسخ به تنش شوری  مکانیسم  مولکولی  به پیچیدگی

 ای دخیل در تحمل  ای مولکولی و شناسایی پروت ینحساسیت نسبی آفتابگردان به این تنش،  دف از این تحقیق درک مکانیسم

 باشد. به شوری در آفتابگردان می 

از   یریگ( استخراج و با بهره2022و  مکاران )  Sharifiاز پژو ش    RNA-seq  ی احاضر، داده  قیدر تحقها:  مواد و روش

مبتنی  و    پدید  نو  یبندبا دو روش سر م   RNA-seq  آنالیز. پس از آن،  دندیگرد  ش یرایو  Trimmomaticو    FastQC  یافزار انرم

 ی سازیشدند. کم  یابینقشه به ننوم مرجع    Hisat2مرجع و با    پتومیبه ترنسکر  Bowtie2  پکیج ا به کمگ  انجام شد. خوانش   ننوم بر  

 یدارا ی ا. نندیمحاسبه گرد DE-seq2و  edgeR ا با استفاده از نن  انیدر ب رات ییو تغ HT-seqو  RSEM ا توسط خوانش 

 یمیتنظ  ی او شبکه   (PPIی )نیپروت تعامل    ی اشبکه   یبازساز  یشده و برا  ییشناسا  سیدوپسیدر آراب  (DEGر )دایمعن  متفاوت انیب

)نن پا  (GRNی  تحل  GeneMANIAو    STRING  داده  ی اگاهیبه  شدند.  با  شبکه  نیا  یتوپولون  لیوارد   تمیالگور  11 ا 
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Cytohubba  درCytoscape  ا در نن  ن یانداز اراه  ی. توالدندیگرد یی اب شناسا ی اانجام و نن Plantcare  قرار   یمورد بررس

 شد.  یاب یارز  Real-time PCRبا استفاده از  COP1نن  انیب ان،یگرفت. در پا

  1602  یی، به شناسامرجع  بر ننوم   ی و مبتن  (دی نوو)  نو پدید یبندسر م   ی مبتنی بر ابا استفاده از روش   RNA-seq  لیتحلنتایج:  

که   د ینن  اب گرد 29منجر به کشف  PPIو  GRN ی ا شبکه  ی . مطالعه بر رودیمتفاوت انجام ان یب  ینن با الگو 272رونوشت و 

،  BAK1  ،ETR1  ،GER3  ،HSP70  ،CDKB2;2  ،CAS  ،GRDP1  ،BSL3  ،CPN20،  AOR  ،MCM7  ،DXSشامل  

AdoMet-MTases  ،RCA  ،P45090C1  ،C3H37  ،CDPK6  ،Lac1  ،WRKY50  ،COP1  ،PP2C76  ،CaM-7  ،

Histone H1-3  ،PPR  ،LRR-RLK  ،LACS  ،LUT5    وClp5  فرآ در  که  تنظ  یسلول  یدیکل  یند ای ستند  جمله   م یاز 

  ان ی ا، حفظ ساختار پروت روزنه   میتنظ  سنتز،، فتوRNA، پردازش MAPK  یرسانامین(، پیل، ات ABA  ،BR)  یا یگ  ی ا ورمون

،  W-box  ،TGA-box  ،ERE  ،ABREمانند    یدیکل  ی افی ا وجود موتنن   نیانداز اراه  لی. تحلکنندی م  فاینقش ا  یو چرخه سلول

MYC ،MYB ،MBSI ،MBS    وGT-1motif   کرد.    د ییتأ  را   است   ی ا در واکنش به شور د نده نقش مشترک آن را که نشان

 رود، ی به شمار م  ABA  ید علامت  ریفعا  در مس  ی ااز نن   یکی ، که  COP1نن    ی برا  یزمان واقع   PCRحاصل از    جینتادر  

 داشت.  ی مخوان RNA-seqمشخص شده توسط  یشده با الگو شیآزما انیب یالگو

  ت یفعال  ،ینشان داد که آفتابگردان در واکنش به تنش نمک  یاسامانه  یشناسستیز  کردیپژو ش حاضر با استفاده از روگیری:  نتیجه  

، پردازش  MAPK  ری(، مسلنی، اتABA ،BR) یا یگ ی ورمون یرسانامیپ یر ا یاز جمله مس یسلول یدی کل یر ا ی ا را در مسنن

RNAی  امسیفهم ما از مکان  ج،ینتا  نی. اکندیم  یسازنه یبه   ،یو چرخه سلول   ان یروت  ا، حفظ ساختار پروزنه   می، فتوسنتز، تنظ 

واقع   د یمف یمقاومت در برابر شور ش یآفتابگردان به منظور افزا ی کیدر بهبود ننت تواند ی کرده و م تیرا تقو یتحمل به شور یمولکول

 شود. 

(، تجزیه  PPIبر مکنش پروت ینی )  شبکه   ( وGRN، شبکه تنظیم ننی )RNA-seqآفتابگردان، تنش شوری،   کلمات کلیدی:

 Real-time PCRانداز، راه
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 مقدمه 

  10جمعیت جهان از    2050شود تا سا   بینی می در عصر حاضر، رشد جمعیت و تأمین غذای کافی چالشی بزرگ است. پیش

یکی   (. Basso et al., 2024درصدی در تولید محصولات کشاورزی خوا د بود ) 75تا   50میلیارد نفر فراتر رود که نیاز به افزایش 

 Mustafa)   ای ناپایدار استاز موانع اصلی امنیت غذایی، شوری خاک و کمبود زمین کشاورزی به دلیل تغییرات آب و  وایی و روش 
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et al., 2019  .)( آفتابگردانHelianthus annuus L.)   ای روغنی مهم  ای گیا ی، یکی از دانه درصدی از روغن   12با سهم 

خانواده است در  ننومی  مطالعات  مد   سیستم  یگ  عنوان  به  می  Asteraceae و  شناخته  )نیز  (.  Rauf et al., 2017شود 

(.  Paniego et al., 1999 ا دارد )تنوع ننتیکی ارزشمندی برای صفاتی مانند عملکرد دانه و مقاومت به تنش    Helianthusجنس

زیمنس بر متر، توسعه ارقام جدید با عملکرد بهتر در شرایط شوری  دسی  5با توجه به حساسیت نسبی آفتابگردان به شوری با تحمل 

د د  (. تنش شوری گیا ان را در دو مرحله تحت تأثیر قرار می Kaya et al., 2003تواند به امنیت غذایی جهانی کمگ کند )می

 ای سمی سدیم و کلرید که تعاد  شود؛ دوم، جذب یون ابتدا، تنش اسمزی ناشی از تجمع املاح در خاک که باعث پژمردگی می 

(. گیا ان  Munns & Tester, 2008; Cuin et al., 2011د د )یونی را مختل کرده و فتوسنتز، رشد و متابولیسم را کا ش می

 کنند.اکسیدانی و سیگنالینگ  ورمونی را فعا  می ای مرتبط با تعاد  یونی، تنظیم اسمزی، دفاع آنتی برای مقابله با تنش شوری، نن 

 Golldackشوند )( تنظیم میBRs، اتیلن و براسینواستروئید ا ) ABA ای سیگنالینگ  ورمونی مانند ا توسط شبکه این پاسخ

et al., 2014  .)ABA  با افزایش بیوسنتز، مسیر PP2C-SnRK2 کند   ای پاسخ به تنش را تنظیم میرا فعا  کرده و بیان نن

(Fujita et al., 2013.) اتیلن نیز با افزایش بیوسنتز، مسیر EIN2 و فاکتور ای رونویسی EIN3/EIL ای  را فعا  کرده و نن 

را تنظ اتیلن  به  -BRI1ر  سازی مسیبا فعا (  BRs مچنین براسینواستروئید  ا )(.  Cheng et al., 2013کند ) یم می پاسخگو 

BSK-BIN2  ی  فاکتور ا  وBES1/BZR1،   ای پاسخ به تنش را تنظیم مینن ( کنندWang et al., 2022.)   ای  در ادامه گیرنده 

، bZIP ای سیگنالینگ کلسیم را فعا  کرده و فاکتور ای رونویسی مانند  با درک تغییرات محیطی، شبکه  (RLKکینازی غشایی )

NAC،MYB   و WRKY فعا  می آنتیرا  دفاع  یونی،  به حفظ  موستاز  که  و  کنند  تنش  اکسیدانی  به  کند  کمگ میسازگاری 

(Golldack et al., 2011; Gharaghanipor et al., 2022 مچنین در تنش شوری، بیان نن  .)ای مولکولی  ای چاپرون 

پروت ین  پایداری  حفظ  می برای  افزایش  مسیر ای ا  از طریق  عمدتاً  امر  این  که  فعا  ⁺Ca² و   ROSیابد  و   MAPK سازیبا 

 ند ایی مانمنجربه القای نن ER ( درUPR ا )و  مچنین مکانیسم پاسخ تاخوردگی پروت ین HSF/DREB فاکتور ای رونویسی

HSP70   و BiP  شود )میUl Haq et al., 2019; Trono & Pecchioni, 2022; Wang et al., 2004; Kotak et 

al., 2007; Howell, 2013; Srivastava et al., 2013; Tuteja, 2007; Nakashima et al., 2009  مزمان، بیان  .)

سازی  و فعا  ABA  ای دفاعی قرار گیرد؛ این فرایند با تجمعیابد تا انرنی در اختیار مکانیسم ای چرخه سلولی کا ش مینن

و     ROSانجامد. علاوه بر این،می  SIM/SMR و KRP  ایی مانندآغاز شده و به القای بازدارنده   MAPKو SnRK2 مسیر ای

   Cyclin A, Bرا فعا  کرده و موجب سرکوب فاکتور ای چرخه سلولی نظیر ATM/ATR → SOG1 مسیر   DNAآسیب

تنظیم بیوسنتز لیپید ای غشایی و بازسازی دیواره   (.Zhang et al., 2020; Carneiro et al., 2021گردد ) ا می CDKو

(. فرآیند ای مطرح شده نشان از این دارد Hasanuzzaman et al., 2018کند )سلولی نیز به تحمل به تنش شوری کمگ می

 ا و عملکردشان  مراه   ای متعدد قرار دارد. شناسایی این نن که مقاومت به شوری، صفتی پیچیده و کمّی است که تحت کنتر  نن 

 ای اصلاح نبات و تولید ارقام مقاوم به شوری حائز ا میت است. با   ای مقاومت، برای استراتژی فرآیندبا سایر عوامل زیستی در  

 ای اومیکس و  ای اخیر در فناوری ای خاص، پیشرفته به ناکارآمدی رویکرد ای سنتی مانند ایجاد جهش و تغییر بیان ننتوج

ای ای شاخه شناسی سامانهزیستای، امکان بررسی جامع ننوم، ترنسکریپتوم و پروت وم را فرا م کرده است.  شناسی سامانه زیست

سازی، رفتار فرآیند ای زیستی و سازی ریاضی و شبیهکند با تکیه بر مد است که تلاش می   شناسیای از زیسترشته شاخه میان

در این  (.  Linghu et al., 2008; Linghu et al., 2009د )روابط میان اجزای مختلف سلو  را به صورت یگ کل درک کن
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سازی   ا مد  ا و یا روند تا تعاملات مولکولی در قالب یگ شبکه از گره عنوان ابزاری کلیدی به کار می ای زیستی بهرویکرد، شبکه 

 Dehmer etد ) ا شناسایی گرد ای آماری و نظریه گراف، ارتباطات مولکولی معنادار در این شبکه شوند و سپس با کمگ روش 

al., 2013.)  کرده بررسی  را  شوری  تنش  تحت  نن  بیان  الگوی  متعددی  مطالعات  تاکنون  آفتابگردان،  مورد  مثا ،  در  برای  اند؛ 

Fernandez et al.  (2008با استفاده از میکروآرایه )  ،50نن را در برگ و ساقه آفتابگردان شناسایی کردند که    80 ای فلورسانس 

( نشان دادند  2022)   .Barnhart et al مچنین  (.  Fernandez et al., 2008د )نن بین تنش شوری و سرمایی مشترک بودن

 ای آبی مختلف مانند خشکی، تنش اسمزی و شوری، الگوی بیان ننی مشابهی دارند، در  ای آفتابگردان در برابر تنشکه دانها 

در ادامه،  (.  Barnhart et al., 2022د )کنطور قابل توجهی تغییر میکه در شرایط کمبود مواد مغذی، الگوی بیان نن به   حالی

Sharifi et al.  (2022با توالی )یابی RNA   نن با تغییرات معنادار در بیان تحت تنش شوری شدند و در    121موفق به شناسایی

مجموعه این  (. Sharifi et al., 2022د )عنوان نن کاندید کلیدی در تحمل به شوری معرفی کردنرا به  MYB44  ا، ننمیان آن 

کند، اما با صورت گسترده دگرگون میامه رونویسی و بیان نن در آفتابگردان را به د د که تنش شوری، برنخوبی نشان می  ا بهیافته

 ا در دست نیست. به  کنش آن ا در بستر کل سامانه سلولی و نوع بر م  ا،  نوز تصویر کاملی از عملکرد ننوجود این پیشرفت

 ای رونویسی پیچیده در  استفاده شده تا بازآرایی  RNA-Seq  ایمحور مبتنی بر داده  مین دلیل، در این مطالعه از رویکرد شبکه 

–کنش پروت ینو شبکه بر م(  1GRNی )کننده ننآفتابگردان تحت تنش شوری شناسایی شود. در این چارچوب، بازسازی شبکه تنظیم

)پروت ی این شبکه انجام می(  2PPIن  تنظیمی در  مراکز کلیدی  تا  نقش آن شود  و  به   ا مشخص شده  آفتابگردان   ا در سازگاری 

 ای  دفمند در مهندسی رود نتایج این پژو ش، مسیر را برای طراحی استراتژی  ای با شوری بالا روشن گردد. انتظار می محیط

 . ای زراعی مهم  موار کندمنظور افزایش تحمل به شوری در آفتابگردان و حتی سایر گونه  ای اصلاح نژاد به ننتیگ و برنامه 

 

 مواد و روش  

 ای  در گام نخست، داده  دار:های دارای اختلاف بیان معنیسرهمبندی ترنسکریپتوم مرجع و شناسایی ژن

RNA-seq    ی شامل چهار نمونه )دو تکرار بیولونیکی تحت شرایط تنش شوری و دو تکرار بیولونیکی تحت شرایط نرما ( از مطالعه

Sharifi et al.   (2022)   صورت ا به استخراج گردید. این داده Paired-end sequencing جهت بررسی  . تولید شده بودند

آزمون   10استفاده شد که    FastQC افزار ا، از نرم ای با کیفیت پایین، خطا ا و آلودگییابی و شناسایی توالی ای توالیکیفیت داده

پردازش پیش  Trimmomatic  ا با بسته(. سپس، داده Andrews, 2010د د ) ا انجام می مختلف را برای ارزیابی کیفیت داده

  FastQC ا مجدداً با(. پس از ویرایش، کیفیت دادهBolger et al., 2014 ا حذف شوند )کیفیت و آلاینده ای بیشدند تا توالی 

دریافت شد. ننوم   Ensemble آفتابگردان از پایگاه داده GTF ، ننوم مرجع و فایلRNA-seqارزیابی شد. جهت تجزیه و تحلیل 

(. به دلیل   et al.,Kim 2019تولید شود )  ht2. ایایندکس شد تا فایل  HISAT2افزاریبسته نرم  HGFM3الگوریتم    مرجع با

  Trinityافزاری  رد بسته نرموا ای خوانش  فایلشوند؛ بنابراین،   ا شناسایی نمی نویسی ننوم مرجع، برخی از نن  ای حاشیهمحدودیت

مرجع  2.8.4نسخه   ترنسکریپتوم  سر مبندی  فایل    AS5305جهت  یگ  قالب  در  مرجع  ترنسکریپتوم  و  شد  آفتابگردان 

 
1 Gene regulatory network 
2 Protein-protein interaction network 
3 Hierarchical graph FM index 
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Trinity.fasta  افزاری  و از طریق بسته نرم  ایجاد گردیدBowtie2  ای  ایندکس شد تا فایل bt2( تولید شوند .Langmead & 

Salzberg, 2012; Haas et al., 2013  .)افزاری ای  ر نمونه از طریق بسته نرم در مرحله بعد در رویکرد ننوم بنیان، داده 

HISAT2 اییابی شدند و فایلبر روی ننوم مرجع ایندکس شده نقشه  .SAM افزاری خروجی از طریق بسته نرمSAMtools  

قالب به  و  ایندکس شده  و  ) BAM. مرتب  رویکرد سر م Danecek et al., 2021تبدیل شدند  نقشهنوپدیدبندی  (. در  یابی  ، 

با ترنسکریپتوم مرجع توسط بسته نرمخوانش  از طریق بسته نرم Bowtie2 افزاری ا    SAMtoolsافزاری  انجام شد و خروجی 

 افزاری ا از بسته نرمسازی بیان نن(. جهت کمیDanecek et al., 2021تبدیل شدند ) BAM. مرتب و ایندکس شده و به قالب

HTSeq-count   در رویکرد ننوم( بنیانAnders et al., 2015) و از RSEM  نوپدیدبندی  در رویکرد سر م  (Li & Dewey, 

فایل   (2011 در  شد.  ستون  HTSeq-countخروجی    count.txtاستفاده  فایل    Countو   Gene name ایاز  در  و 

RSEM.isoforms.results    خروجیRSEM  ستون ساختن    Expected_countو    Transcrip.name ای  از  برای 

خوانش داشتند، نگه   10 ایی که حداقل   ای با بیان کم انجام شد و نن فیلترینگ برای حذف نن پیش ماتریکس بیان استفاده شد و  

 ای بیان با استفاده از  ( در  ر دو رویکرد دادهDEGsدار ) ای دارای اختلاف بیان معنی. در نهایت برای شناسایی نن داشته شدند

ماری نرما  شدند و پس از محاسبات آ   DESeq2's median of ratiosسازیو با روش نرما  DESeq2 افزاریطریق بسته نرم 

 > p_adj و  Log2FoldChange ≥ ±3 بنیان و در رویکرد ننوم p_adj < 0.05 و Log2FoldChange ≥ ±2  ایی بانن

برای رسم نمودار حرارتی   (.Love et al., 2021دار شناسایی شدند )معنی DEGs به عنوان   نوپدیدبندی  در رویکرد سر م 0.03

نرم DEG  اینن بسته  نرما  Pheatmap افزاریاز  بیان  مقادیر  این نن استفاده شد.  آبجکتشده  از   DESeq2 در dds  ا 

 ا محاسبه و نمودار حرارتی رسم گردید.  مچنین، برای رسم نمودار آتشفشانی، آن  2، لگاریتم پایه  1استخراج، سپس با افزودن  

Log2FoldChange     و padj اینن  DEG پس از شناسایی    .استخراج و نمودار مربوطه ترسیم شدDEGدار در  ر  ای معنی

   NCBI ایدر پایگاه DEG  ای ا استفاده شد. لیست نن نویسی نن برای حاشیه  GTF بنیان، از فایلدر رویکرد ننوم دو رویکرد، 

مقایسه E-value ≤ 10^-5 با  BLASTX/BLASTP از طریق ابزار  آرابیدوپسیس تالیانا ای  جستجو و با توالی  Uniprot و

 ا و توالی پروت ینی ارتولوگ Uniprot سازی ننی با استفاده از شناسهشناسی و غنیشدند و ارتولوگ آنها شناسایی شد و سپس  ستی

داده پایگاه  ) gprofiler در  گرفت  سر مRaudvere et al., 2019انجام  رویکرد  در  ازنوپدیدبندی  (.   ،Trinotate   

(https://trinotate.github.io/برا رونوشت ی حاشیه (  بیان معنینویسی  تغییرات  با  توالی ای  استفاده شد.  رونوشت دار   ا  ای 

 ای نوکل وتیدی و اسیدآمینه حاصل از لحاظ تحلیل و توالی  TransDecoder از طریق نرم افزار  ORFجهت شناسایی مناطق  

و   SwissProt  ای داده ای پایگاهبا توالی E-value ≤ 10^-5و میزان    BLASTX/BLASTP مولونی با استفاده از ابزار  

TrEMBL  ابزار ای با  نتایج  شدند سپس  دمُین Pfam و HMMER مقایسه  شناسایی  خانوادهبرای  و  با   ا  و  پروت ینی   ای 

SignalP  ،tmHMM  و RNAmmer  بینی پپتید ای نشانه و شناساییبرای پیشrRNAنهایتاً، نتایج در پایگاه  ا تحلیل شدند .

 ا  ای مربوط به رونوشت توالی ننی و پروت ینی نن  . ا ساخته شدشناسی رونوشت ادغام و فایل  ستی SQLite Trinotate داده

شدند    BLASTمجدداً    آرابیدوپسیس تالیانا ای مختلف شناسایی شده بود استخراج شد و با تولی  ای  که در آرابیدوپسیس و گونه 

انجام گرفت    gprofilerسازی ننی در پایگاه داده  شناسی و غنی ا در آرابیدوپسیس شناسایی شود. سپس  ستیتا تمامی ارتولوگ

(Raudvere et al., 2019 .) 
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  GRNکننده ننیشبکه تنظیم(:  PPIو برهمکنش پروتئینی ) (GRNکننده ژنی ) بازسازی شبکه های تنظیم 

(Gene Regulatory Network مجموعه )است که به صورت غیرمستقیم از طریق محصولات خود با م و با عوامل  ای از نن 

از فعل  این شبکه  دارند.  تعامل  رونویسیدیگر در سلو   فاکتور ای  مؤلفه  بین دو  تنظیمی  یا  فیزیکی  و عناصر TFs) وانفعالات   )

است.    کنند، تشکیل شده را کنتر  می  mRNA  ا به ( که نرخ رونویسی نن Cis-Regulatory Elements) CREs کنندهتنظیم

 ا اشاره دارد (، به تعاملات بین پروت ینProtein–protein interaction network) PPI پروت ینی-کنش پروت ینشبکه بر م

 ا شامل   ا و یا  ا شامل پروت ینگریزی است. در این شبکه، راس که ناشی از نیرو ای الکتروستاتیگ، پیوند ای  یدروننی و آب

پروت ینی  ستند شناسه   .ارتباطات  ننی،  شبکه  بازسازی  اورتولوگبرای  ننی  نن ای  در  معنی   DE  ای ای  آفتابگردان  دار 

 ای   ای آفتابگردان در سطح پروت ین، شناسه DEGوارد شدند. برای بررسی روابط   GeneMANIA آرابیدوپسیس به سرویس

 PPI بازسازی شد. این پایگاه داده شامل مقادیر PPI وارد و شبکه STRING  ا در آرابیدوپسیس به پایگاه داده ننی اورتولوگ 

پروت ینبینیتجربی، پیش  بین  و متنی  پروت ین  . استشده  بین  ارتباطات زیستی  بررسی  ننبرای  و   ای   ای موجود در شبکه  ا 

الگوریتم محاسباتی   11و    CytoHubbaوارد شدند. با استفاده از افزونه   Cytoscape افزار ا به نرم ای این شبکه، فایلشدهبازسازی

این   (.Shannon et al., 2003; Chen et al., 2009 ای  اب مشخص شدند ) ای مهم شناسایی و نن آن، ارتباطات و مانو 

روش تجزیه محلی    5د د که شامل  ای ارائه می  ای شبکه  ا بر اساس ویژگی بندی گره الگوریتم محاسباتی برای رتبه  11افزونه  

(Degree, MNC, DMNC, MCC)   6و  ( روش تجزیه مرکزیتRAD, BN, EC, Clo, CC, BC, Str)  ای است. روش 

 ای تجزیه مرکزیت ارتباط  گیرند، در حالی که روش تجزیه محلی تنها ارتباط بین یگ گره و  مسایگان مستقیم آن را در نظر می

 v به  ر گره (Fشود و یگ تابع )در شبکه مشخص می  (E)و  ر ارتباط   (vکنند.  ر گره )بین یگ گره و کل شبکه را بررسی می

ای با امتیاز که گرهطوریگیرد؛ به ا بر اساس این امتیاز ا صورت میبندی گرهد د که رتبهاختصاص میF (vیگ امتیاز عددی )

 .بیشتر، رتبه بالاتری دارد

  ای پس از انتخاب نن  های زیستی:هاب شبکه هایانداز ژندر راه  4CERsتجزیه عناصر تنظیم کننده سیس  

مربوط    Cytoscape(Shannone et al., 2003  ،)Gene names افزار  از نرم    Cytohubbaالگوریتم پلاگین    11 اب توسط  

 ا تعیین ( جستجو شد و ناحیه ننومی  ر یگ از آن http://www.phytozome.net)  Phytozome ا در بانگ اطلاعاتی  به آن 

انداز استخراج شد و به  به عنوان راه  UTR'5  )کدون شروع( در ناحیه  AUGبالادست کدون    bp  2000گردید و توالی مربوط به  

راه تجزیه  آنلایم  منظور  ابزار  از  المنت  سیس  کننده  تنظیم  عناصر  شناسایی  و    PLANTcareانداز 

(https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/ .استفاده شد )  انداز   ای موجود در راهسپس موتیف

 .گرفت  ا مورد بررسی قراراستخراج و کارکرد آن

نن  اب با بیان افتراقی    32از میان    :هابه دست آمده از تجزیه شبکه  cop1 تایید آزمایشگاهی بیان ژن هاب

از پایگاه   XM_022159676.2این نن با شماره دسترسی   CDS به طور انتخابی گزینش شد. توالی  COP1 دار، نن کلیدیمعنی

 Fast و   Oligo7  ،Gene Runnerافزار ایدریافت و برای طراحی آغازگر مورد استفاده قرار گرفت. آغازگر ا با نرم NCBI داده

PCR مراحل  در    .طراحی و از نظر ساختار ای ثانویه بررسی شدند. سپس بهترین آغازگر ا انتخاب و برای سنتز ارسا  گردیدند

 
4 Cis regulatory elements 

https://en.wikipedia.org/wiki/Protein%E2%80%93protein_interaction
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با   RNA ، ارزیابی کیفیت™RNX-Plus ای برگی از طریق کیت از نمونه  RNA ، استخراج Real-Time PCRآزمایشگا ی

، بررسی  Revert Aid First strand cDNA synthesisبه وسیله کیت     cDNA، سنتز%1استفاده از الکتروفورز ن  آگارز  

با استفاده از   cDNA و واکنش کنتر  مثبت و بررسی کیفیت NTC و RT-  ای کنتر توسط واکنش   cDNAصحت ساخت

، نکاتی مانند طو   Real-Time PCRبرای    COP1در طراحی آغازگر ای نن   صورت گرفت. PCR آغازگر ای نن اکتین در

جفت باز،    300گراد، طو  قطعه تکثیری کمتر از  درجه سانتی  60تا    55بین    Tmو    GC/ATجفت باز با تعاد     24-18آغازگر ا  

برای بررسی اختصاصی بودن،    NCBI ای  اجتناب از خود مکملی و تشکیل دایمر بین آغازگر ا، و بلاست آغازگر ا در برابر توالی 

در نهایت جهت سنجش مقدار بیان نن مورد نظر در گیا ان شا د  کر شده است.  ذ  1رعایت شد. اطلاعات تکمیلی آغازگر ا در جدو   

استفاده   6000مد       Rotor gene Q-pure Detection-Qiagen ، از دستگاهReal-Time PCRو تیمار از طریق روش  

 5/12در حجم   Real-Time PCR واکنش  ا مورد استفاده قرار گرفت.سازی دادهشد. نن اکتین به عنوان نن مرجع برای نرما 

 ، آب عاری از نوکل از، آغازگر ا وMaxima SYBR Green/Fluorescein qPCR mastermix (5x)میکرولیتر با کیت

cDNA  درجه به    95چرخه واسرشت در    40دقیقه،    10درجه به مدت    95سازی اولیه آنزیم در  انجام شد. برنامه حرارتی شامل فعا

پس از انجام واکنش،  .  ثانیه بود  40درجه به مدت    72ثانیه و بسط در    30گر ا در دمای مربوطه به مدت  ثانیه، اتصا  آغاز  15مدت  

گراد رسم و صحت تکثیر با منحنی ذوب و تجزیه ن  بررسی شد. کمیت نسبی  درجه سانتی  95تا    45منحنی تکثیری و ذوبی از  

نرم  با  فلورسنس  تشعشع  افزایش  مقدار  اندازه   Rotor-GeneQافزار  توسط  شد.  که   Thresholdگیری  گردید  تنظیم  طوری 

 ا با محاسبه شد و داده  ΔΔCT ا با روش   ای فلورسنت را در فاز نمایی واکنش قطع نماید. نهایتاً مقدار بیان نسبی نن سیگنا 

 (. Pfaffl, 2001 ا انجام گرفت )تجزیه و مقایسه میانگین SASافزار در نرم %5در سطح  t-studentآزمون 

 

 Real-Time PCRمورد استفاده در   COP1 ژن های.  مشخصات آغازگر1جدول 

Table 1.  Specifications of COP1 gene primers used in Real-Time PCR 
نام 

 ژن/

Gene 

name 

 شماره دسترسی/ 

Accession 

number 

ˊ𝟓توالی آغازگر )  → 𝟑ˊ / ) 

 (𝟓ˊ → 𝟑ˊ)Primer sequence   

(  ℃دمای اتصال ) 
Annealing 

temperature   
 (℃ ) 

طول توالی محصول  

(bp)/   Product 

sequence length 

(bp) 

COP1 XM_022159676

.2 

Forward: 

TGTCGTTCCTGGTTACACATC 
Reverse: 

CACCTCTCCCTCTCATCTACATA  

60.65 101 

 

 و بحث نتایج 

میانگین تعداد  : دارهای دارای اختلاف بیان معنینتایج سررهمبندی ترنسرکریپتوم مرجع و شرناسرایی ژن

بناز بود.    20-149/148بنا طو     21,487,940بناز و بعند از ویرایش    150بنا طو    22,205,535 نا قبنل از ویرایش   نا در نموننهخوانش

بود. خوانش با کیفیت پایین شننناسننایی نشنند و  %5/44بعد از ویرایش   و  %75/44 ا قبل از ویرایش خوانش GC میانگین درصنند

بود؛ اما بعد از ویرایش این مقادیر   32.75، و انتها 40، اواسننط  31.37 ا   ا قبل از ویرایش در ابتدای خوانشمیانگین کیفیت خوانش

 تحنت عنوان   Illumina HiSeq-2000رسنننیند. اسنننتناندارد کدگذاری کیفینت برای سنننیسنننتم 87/38و  40،  37به ترتینب به 
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Sanger/Illumina 1.9 اسنت. 40تا   0یابی سننگر و بر مبنای  بود که  مان اسنتاندارد سننجش کیفیت به روش کلاسنیگ توالی 

ترنسنکریپتوم آفتابگردان، پس از  پدید  نوبندی  ا برای آنالیز ای بعدی بود. در سنر مد نده کیفیت مناسنب خوانش ا نشناناین یافته

، فرآیند Trinityrnaseqافزار  اسنتفاده شند و با اسنتفاده از نرم 5/44برابر با   GC خوانش با درصند  171,903,526 ا، ویرایش داده

 ای اولیه، کلاستربندی برای تشکیل گراف  صورت رونوشت ا به ا انجام شد. این فرآیند شامل سر مندی خوانشسر مبندی توالی

 ا بود. در نهایت، یگ ترنسنکریپتوم مونتان شنده با حجم  ا و ایزوفرمتدیبروین و پردازش گراف جهت ارائه گزارش از تمام رونوشن

 بود و میزان GC  ،17/41رونوشنت با درصند  203,379نن منفرد و   123,993سناخته شند که شنامل   fasta.مگابایت و فرمت  200

N50 و  مچنین   1279و  1137 ا به ترتیب   ا و رونوشنتبرای ننK-mer=32    .که نتایج حاکی از آن بود که فایل محاسنبه شند

 ای خام دسنتی مناسنب اسنت. خوانش ای پایین ا در وضنعیت خوبی قرار دارد و جهت تجزیهبندی خوانشخروجی حاصنل از سنر م

به ترتیب بر روی ننوم و ترنسنکریپتوم   Bowtie2 و Hisat2 افزار ایبا اسنتفاده از نرم Paired-end ویرایش شنده به صنورت

اند و از این  ا بر ننوم مرجع منطبق شندهدرصند از خوانش 05/94نشنان داد که   Hisat2 ردیفی باشندند. نتایج  م مرجع  مردیف

 99/2 درصنند بیش از یکبار و 35/5درصنند یکبار و غیر منطبق،   02/4  طور منحصننر به فرد و به یگ مکان،درصنند به 63/87میزان  

 ا بر ترنسنکریپتوم مرجع درصند از خوانش 51/92  نشنان داد که Bowtie2 ردیفی بااند. نتایج  مدرصند صنفر بار  مردیف شنده

درصند صنفر  57/6 درصند بیش از یکبار و 72/33  طور منحصنر به فرد و به یگ مکان،درصند به 70/59  اند و از این میزانمنطبق شنده

 ای ننوم  تراز شننده با اگزون ای  مبرای شننمارش خوانش HTSeq-count افزاردر رویکرد ننوم پایه، نرم  .اندبار  مردیف شننده

 ا که در  ای متناظر با اگزونتراز شنده با  ر اگزون شنمارش و بر اسناس نام نن ای  مسنپس تعداد خوانشمرجع اسنتفاده شند.  

 ا و میزان بیان آنها تولید شند. این فرآیند حاوی نام نن txt و در نهایت فایل خروجی  بندی شندندموجود اسنت، گروه GTF فایل

فراوانی  ر ایزوفرم و نن   RSEMافزار، نرمنوپدیدبندی  برای  ر چهار نمونه انجام و ماتریس بیان تشنکیل شد. در استراتژی سر م

  RSEM.isoform.results    ایفایل   expected_countطور جداگانه محاسننبه کرد و ماتریس بیان بر اسنناس سننتونرا به

 ا در شنرایط کنتر  و تنش   ا و رونوشنتوارد شنده و بررسنی بیان نن Deseq2 افزاری ا به بسنته نرمتشنکیل شند. این ماتریس

 ا در شرایط کنتر  و تنش انجام  ا و رونوشتشدند و بررسی بیان نن  Deseq2افزاری  ای بیان وارد بسته نرمماتریس .انجام شد

رونوشننت   adjP  ،1602 0.03 >و   Log2FoldChange ≥ ±3، با اعما  حدود آسننتانه  نوپدیدبندی  راتژی سننر مشنند. در اسننت

رونوشنت با کا ش بیان بود. در اسنتراتژی ننوم پایه، با در نظر   833رونوشنت با افزایش بیان و    769دار شنناسنایی شند که شنامل معنی

نن با افزایش    118دار شنناسنایی شند که شنامل نن معنی  adjP  ،272 0.05 >و   Log2FoldChange ≥ ±2گرفتن حدود آسنتانه  

( مربوط به خروجی تجزیه و Heatmap( و حرارتی )Volcano Plotنن با کا ش بیان بود. نمودار ای آتشنفشنانی ) 154بیان و 

 ای مختلف در در نمودار حرارتی، شنرایط آزمایش در محور افقی و نن  .اندآورده شنده 1، در شنکل  DEG ای تحلیل شنناسنایی نن

 ا را بر اسنناس   ا و ننبندی نمونه ا گروه ا اسننت. دندروگرامنن  د نده میزان بیانمحور عمودی قرار دارند. مقیاس رنگی نشننان

شننود. این نمودار به   ا مشننا ده مید ند. در شننرایط تنش شننوری، تغییرات قابل توجه در بیان برخی ننشننبا ت بیان نشننان می

کند. نمودار   ای کلیدی مرتبط با پاسنننخ به تنش شنننوری کمگ می ا در شنننرایط مختلف و نن ای بیان ننشنننناسنننایی تفاوت

د د. نقاط  اند، نشننان میمتفاوت بیان شننده  Control و Stress دار بین دو گروهطور معنی ایی را که بهنیز نن  آتشننفشننانی

دار  ای آماری معنیدار ولی غیر آماری، نقاط آبی نن ای با تغییر بیان معنیدار، نقاط سنبز نن ای غیرمعنیخاکسنتری نمایانگر نن

 .دار  ستند ای با تغییر بیان و آماری معنیبا تغییر بیان کم و نقاط قرمز نن
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B) A) 

 
 

D) C) 

و   (Salt_stressبین شرایط تنش شوری )دار  های دارای اختلاف بیان معنینقشه حرارتی بیان ژن.   1شکل  

بیان و نمودار آتشفشانی مربوط به توزیع  رویکرد ژنوم  B)و    نوپدیدبندی  رویکرد سرهم   A)در     ( Ctrl)نرمال  

رویکرد    C)در     ( Ctrl)و نرمال     (Salt_stressداری بین تنش شوری )تغییرات بیان ژن ها نسبت به سطح معنی

 بیان ( رویکرد ژنومDو  نوپدید بندی سرهم 
Figure 1.  Figure 1.  Expression heatmap of genes with significant expression differences 

between salt stress (Salt_stress) and normal (Ctrl) conditions in (a) the De novo assembly 

approach and b) the genome-based approach and the volcanoplot related to the distribution 

of gene expression changes relative to the significant level between stresses Salinity 

(Salt_stress) and normal (Ctrl) in (c) Denovo assembly approach and (d) genome-based 

approach 

 

( حاصرل از دو راهبرد  DEGsدار )های دارای تفرق بیانی معنیسرازی ژنتجزیه هسرتی شرناسری و غنی

دار  ای با تغییرات بیان معنینویسنننی کارکردی رونوشنننتدر این مطنالعنه، برای حاشنننیه:  نوپدیدبنردی  ژنوم پایه و سرررهم
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(DEGs) افزاری  ، از بسنته نرمنوپدید بندیاز دو را برد ننوم پایه و سنر مTrinotate  افزار  اسنتفاده شند. نرمTransDecoder  

 ای  ای نوکل وتیدی و اسنیدآمینه حاصنل با پایگاه( به کار رفت و توالیORF ای باز خواندن )برای شنناسنایی و امتیازد ی چارچوب

و   BLAST  ،HMMER  ،SignalP  ،tmHMMابزار نای  جسنننتجو شنننندنند.    TrEMBLو    SwissProtداده پروت ینی  

RNAmmer  1602 ای خارج غشنایی اسنتفاده شندند. از   ای پروت ینی، پپتید ای نشنانه و  لیکس ا، خانوادهبرای شنناسنایی دمُین 

شنناسنایی شند.    Arabidopsis thaliana ای پروت ینی در و توالی GOرونوشنت با شنناسنه   667دار،  رونوشنت با تفاوت بیان معنی

  Arabidopsis thalianaدر   BLASTنن از طریق   250دار، اورتولوگ  نن با اختلاف بیان معنی  272در را برد ننوم پایه نیز از  

بررسی    g:profilerسازی در پلتفرم آنلاین  ای غنی ا با الگوریتم ای زیستی مربوط به کارکرد و مسیر فعالیت ننتعیین شد. داده

( شنامل اتصنا  MF ای کارکرد مولکولی )ننوم پایه، گروه( نشنان داد که در را برد 2شنناسنی )شنکل  سنازی و  سنتیشند. نتایج غنی

( شننامل پاسننخ به محرک، فرآیند کاتابولیگ BP ای فرآیند زیسننتی )یونی، فعالیت اکسننیدوردوکتازی و فعالیت کاتالیزوری؛ گروه

( شنامل فانای خارج سنلولی و آپوپلاسنت ا میت داشنتند. در را برد CC ای مؤلفه سنلولی )سناکارید و پاسنخ به تنش؛ و گروهپلی

( BP ای فرآیند زیسنتی )( شنامل اتصنا  یونی و فعالیت کاتالیزری؛ گروهMF ای کارکرد مولکولی )نیز، گروه نوپدیدبندی  سنر م

 ( شامل پلاستید و سیتوپلاسم ا میت داشتند. CC ای مؤلفه سلولی )شامل فرآیند ای سلولی و متابولیگ؛ و گروه

 
-( ژنومBو  نوپدید  بندی  ( سرهم Aاستراتژیِ   حاصل از  DEGs. نمودار غنی سازی و تفسیر عملکردی  2شکل  

(،  BP: Biological process(، فرآیند زیستی )MF: Molecular functionایه در سه گروه عملکرد مولکولی )پ

 ( CC: Cellular component) های سلولی()یا مؤلفه  5اجزای سلولی 

Figure 2. Enrichment diagram and functional interpretation of DEGs resulting from the 

strategy A) De novo assembly and B) Genome based in three groups: Molecular function 

(MF), Biological process (BP), Cellular compounds (CC) 
 

پس از   : GRNو   PPIهایشرربکه  های حاصررل از دو اسررتراتژی و تجزیه توپولوژی DEGنتایج ترکیب

،  نوپدید بندی پایه و سننر مدو روش تجزیه ننوم آرابیدوپسننیس تالیانا با( در DEGدار ) ای دارای بیان متفاوت معنیشننناسننایی نن

 
 . کندشود که یگ پروت ین در آنجا فعالیت میاطلاق می (Subcellular locationsی ) ای زیرسلول این عبارت به مکان(، Gene Ontology; GOن ) ن شناسی ستی در مباحث  5



 1405و همکاران،  محمدعلیزاده

87 

 

 ای شنناسنایی شنده از  ر دو روش و  ای شنناسنایی شنده در این دو روش مشنترک  سنتند. با ترکیب نناز نن  %21مشنخص شند که 

داده  GeneMANIAو  STRING ای دادهفرد به دسنت آمد که به عنوان ورودی به پایگاهنن منحصنربه 758 ا،  حذف تکراری

  Uniorot_id( بازسنازی و تجزیه شنوند. توالی پروت ینی و GRNو تنظیم ننی ) (PPI ای بر مکنش پروت ینی )شندند تا شنبکه

شند و در نهایت، شنبکه  STRING (https://string-db.org/  )وارد پایگاه داده    Uniprotنن اسنتخراج شنده از پایگاه داده  758

شنامل مقادیر  STRINGداده  پایگاه .(3رسنم گردید )شنکل  آرابیدوپسنیس تالیانا ا در ( مرتبط با این ننPPIبر مکنش پروت ینی )

دارای یگ نمره ترکیبی  STRINGبینی شننده، انتقا  یافته و متنی اسننت.  ر تعامل در ( تجربی، پیشPPIبر مکنش پروت ینی )

ترسنیم    PPI(. در شنبکه  Mering et al., 2003تر  سنتند )د نده تعاملات قویکه نمرات بالاتر نشنانطوریاسنت، به 1تا   0بین 

 5تا   0ورودی و   2.5تا  0یا  بوده و اکثریت آنها دارای   5تا  0 ا دارای ( وجود دارد و اغلب گرهedgeیا  ) 2865گره و   748شنده،  

(، GRN ای دیگر اسنت. برای بازسنازی شنبکه تنظیم ننی )د نده بر مکنش و تنظیم فعالیت پروت ینیا  خروجی  سنتند که نشنان

Gene id  758 پلتفرم آنلاین   وارد نوپدیدبندی  ای ننوم پایه و سننر م ای تجزیهلوگ از ترکیب دادهنن اوتوGeneMANIA 

(https://genemania.org/شند و شنبکه تنظیم ننی مرتبط با این نن )رسنم گردید. در  آرابیدوپسنیس تالیانا ای   ا بر اسناس داده

تا   0ورودی و  30تا   25یا  بوده و اکثریت آنها دارای  55تا   50 ا دارای یا  وجود دارد و اغلب گره 20889گره و   766این شنبکه،  

 GRNو  PPI ای شننبکه ای دیگر اسننت.  د نده بر مکنش و تنظیم فعالیت محصننولات ننیا  خروجی  سننتند که نشننان 10

شدند و نتایج نشان داد که   ( بررسیBetweenness centralityبازسازی شده از لحاظ پارامتر ای توزیع درجه و مرکزیت میانی )

 نا کننند، بنه این معننا کنه تعنداد کمی از ننبندون مقیناس بوده و از قنانون توان تبعینت می  PPIو   GRNتوزیع درجنه  ر دو شنننبکنه  

شننوند.  مچنین،  ا تنها توسننط تعداد کمی نن دیگر تنظیم میشننوند، در حالی که اکثر ننتوسننط تعداد زیادی نن دیگر تنظیم می

، خاصننیت مرکزیت میانی آن نیز  PPIو  GRN ای  مشننخص شنند که با افزایش مقدار درجه و تعداد ارتباطات یگ گره در شننبکه

تری در گراف  ترین مسنیر ای یگ گراف اسنتفاده شنود، نقش مهمیابد و  رچه یگ گره بیشنتر به عنوان قسنمتی از کوتاهافزایش می

کنند و معیاری عبور میترین مسیر ای بین  ر دو گره گراف است که از این گره  د نده تعداد کوتاهکند. مرکزیت میانی نشانایفا می

الگوریتم  11بازسنازی شنده از طریق   PPIو    GRN ای  برای نشنان دادن ا میت یگ گره در گراف اسنت. تجزیه توپولونی، شنبکه

Cytohubba  (Deg ،EPC  ،MNC  ،DMNC ،MCC  ،RAD ،BN ،EC  ،Clo  ،Rad  ،CC ،BC  ،Str  )محاسنباتی  افزونه  

 اب با حذف   ایاین نن شنند.  تنظیم ننی اب در شننبکه  نن 17و   بر مکنش پروت ینی اب در شننبکه  نن 16منجر به شننناسننایی 

،  BAK1  ،ETR1  ،GER3  ،HSP70  ،CDKB2;2  ،CAS  ،GRDP1  ،BSL3،20cpn   ،AOR،MCM7تکرار نا شنننامنل   

DXS  ،AdoMet-MTases،RCA   ،P45090C1  ،C3H37  ،CDPK6،Lac1 ،WRKY50   ،COP1  ،PP2C76  ،

CaM-7  ،Histone H1-3  ،PPR ،LRR-RLK  ،LACS ،LUT5  ،Clp5     اب  ای مشنخصنلات نن 3و  2بودند. در جدو 

 اب به   ایاست. سپس در ادامه کارکرد ننه و الگوریتمی که توسنط آن شنناسنایی شنده اند ذکر شد  P-value مراه میزان بیان،    به

 شدند.انداز و مطالعات مولکولی پیشین مورد بررسی دست آمده از طریق تجزیه راه

منظور  به  :هابهایانداز ژن( در راهCis regulatory elementsتجزیه عناصرر تنظیم کننده سریس المنت )

 ا، تجزیه و تحلیل عناصننر د ی آن ای  اب و شننناسننایی الگو ای تنظیمی مؤثر در پاسننخبررسننی دقیق نواحی پروموتری نن

انجام شد. نتایج این آنالیز نشان داد که پروموتر ا حاوی طیف وسیعی از  PLANTcare با استفاده از ابزار آنلاین  Cisکننده  تنظیم
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 ای زیسنتی و غیرزیسنتی، رشند و نمو و  ا، تنش ای عملکردی  سنتند که در فرآیند ای مختلف از جمله پاسنخ به  ورمونموتیف

  .شود ا ارائه می ا و فراوانی آن مچنین تنظیم نور و... نقش دارند. در ادامه جزئیات مربوط به نوع موتیف

 
 

های با  ( مربوط به ترکیب ژنGRNشربکه تنظیم ژنی )( B( و PPIشربکه برهمکنش پروتئینی ) (A    .3شرکل  

و   PPآبی در شربکه  .  نوپدیدبندی  ( حاصرل از راهبرد تجزیه ژنوم پایه و سررهمDEGsدار )اختلاف بیان معنی

های ، ژن GRNو قرمز در شربکه PPIهای قرمز سربز در شربکه  های معمولی و گرهژن GRNسربز در شربکه  

 هاب هستند
Figure 3. A) Protein interaction network (PPI) and B) gene regulation network (GRN) 

related to the composition of genes with significant expression differences (DEGs) resulting 

from the strategy of genome-based analysis and de novo assembly. Blue in the PP network 

and green in the GRN network are common genes, and red, green nodes in the PPI network 

and red in the GRN network are hub genes 

 

  هاب شناسایی شده های.  نتایج تجزیه توپولوژیک شبکه برهمکنش پروتئینی و لیست ژن2جدول 

Table 2.  The results of topological analysis of the protein interaction network and the list of 

identified hub genes 

الگوریتم انتخاب  
Selecting 

algoritm 

 سطح احتمال تصحیح شده 
P-adj 

چند برابر   2لگاریتم در پایه 

 تغییرات
Log2FC 

 منبع
Source 

 شناسه ژن 
Gene ID  

ID name 

 های هابپروتئین

Hub-proteins  

BC, BN 

 

0.0168223600413336 
 

7.6666335834481 

 
de novo At4g33430 BAK1 

BC, BN 0.0236870664082761 

 

6.94006354059085 

 

de novo At1g66340 ETR 1 
BC, BN, 

Deg 
0.0127211506581168 

 
11.5703649325249 

 
de novo At5g20630 GER3 

BC, BN, 

Rad, Str, 

Deg 

0.0250520613056835 

 

5.75643724866479 

 

de novo At2g32950 COP1 
BC, BN 0.0169477484398769 

 
8.44099236821043 

 
de novo At1g11660 HSP70kDa16 

BC, EC, 

Deg 
0.0043274127685269 

 
2.11012805339213 

 
Ref 

Geno 
At1g20930 CDKB2;2 

Deg, Str 0.0133540837608161 

 

10.2706534682481 

 

de novo At1g23740 AOR 
Deg 0.0159287315992068 

 
9.074912502268 

 
de novo At5g23060 CAS 

CC 0.0243871081066933 

 

6.79000737353101 

 

de novo At2g22660 GRDP1 
EC 0.0168129888173991 

 
-7.850 

 
de novo At2g27210 BSL3 

BN, Clo, 

Deg 
0.0239137598891815 

 

7.92720118204755 

 

de novo At5g20720 CPN20 
BC, Clo, 

Deg, MNC, 

Rad, Str 

0.0135256358884221 
 

9.28615148738066 
 

de novo At2g39730 RCA 
Deg 0.0210901888837111 

 
7.90362946964894 

 
de novo At4g02060 MCM7 

BC 0.0145050403164837 

 

8.729482184496 

 

de novo At4g15560 DXS 
CC 0.013622052734566 

 
9.0758777892288 

 
de novo At1g08125 S-AdoMet 

EC 0.0268212334237204 

 

6.51533798166961 

 

de novo At4g36380 CYP90C1 
Ref Geno; Reference genome               
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 ,ABRE, ABRE3a, ABRE4 نای مختلفی مناننند   نای  ناب شنننامنل موتیفاننداز نننتنایج نشنننان داد کنه راه

AT~ABRE, AuxRR-core, CGTCA-motif, ERE, GARE-motif, P-box, TATC-box, TCA-element, 

TGA-box, TGA-element, TGACG-motif  ای گیا ی، د ی به  ورمونبرای پاسنخ box S, W box, WRE3, 

WUN-motif  ای زیسننتی، برای تنش MYB recognition site, MYB-like sequence, Myb-binding site, 

Myb, MYB, Myc, MYC, DRE core, TC-rich repeats, STRE, MBSI, MBS, LTR, DRE1, CCAAT-

box, ARE, AT-rich element  ای غیرزیسننتی، برای تنش CCGTCC-box, as-1, RY-element, AAGAA-

motif, re2f-1, O2-site, HD-Zip 1, F-box, E2Fb, dOCT, CAT-box, GCN4_motif, CARE, AC-I, 

circadian    ،برای رشند و نموATC-motif, Box II, ACE, GA-motif, Box 4, GATA-motif, chs-CMA1a, 

chs-CMA2a, AE-box, G-Box, G-box, MRE, ATCT-motif, L-box, TCCC-motif, Sp1, GT1-motif, 

H-box, I-box, Gap-box, LAMP-element, GTGGC-motif, TCT-motif, AAAC-motif, chs-Unit 1 

m1, C-box, 3-AF3 binding site  د ی به نور وبرای پاسنخ TATA-box, CAAT-box, A-box, AT~TATA-

box, AT-rich element, TATA, Unnamed__1  ای مرکزیبه عنوان موتیف  TATA .است 

 

  هاب شناسایی شدههای .  نتایج تجزیه توپولوژیک شبکه تنظیم ژنی و لیست ژن3جدول 

Table 3. The results of topological analysis of the gene regulation network and the list of 

identified hub genes 

 الگوریتم انتخاب  
Selecting algoritm 

 سطح احتمال تصحیح شده 
P-adj 

چند برابر   2لگاریتم در پایه 

 تغییرات
Log2FChange 

 منبع
Source 

 نام ژن 
Gene name 

 های هابژن
Hub-

genes 

EC 0.0131629996746296 
 

-10.01569 
 

de 

novo 
At3g12680 C3H37 

Str 0.0298082734468044 
 

6.38288560324252 
 

de 

novo 

At4g23650 CDPK6 
EC ----------- ---------- --------

-- 

At3g13750 GLB1 
CC 0.0194630980746961 

 
-2.635139 

 
Ref 

Geno 

At5g26170 WRKY50 
BN, 0.0168223600413336 

 
7.6666335834481 

 
de 

novo 

At4g33430 BAK1 
BC, Deg 0.0250520613056835 

 

5.75643724866479 

 

de 

novo 

At2g32950 COP1 
BC, BN, Str 0.0159287315992068 

 
-8.831375 

 
de 

novo 

At5g53140 PP2C76 
BC, Deg, BC, Str 0.0136800611640202 

 

9.15541689085822 

 

de 

novo 

At3g43810 CaM-7 
BC, BN, Deg 0.0127211506581168 

 
11.5703649325249 

 
de 

novo 

At5g20630 GER3 
EC 0.0206557893618669 

 

7.5760753254851 

 

de 

novo 

At2g18050 H1-3 
CC, DMNC 0.0169477484398769 

 
8.29665724271838 

 
de 

novo 

At2g30100 PPR 
BN 0.0128503815526108 

 
-10.12854 

 
de 

novo 

At3g47570 LRR 
BC, EC, Str 0.0217662781318568 

 

7.52820885719429 

 

de 

novo 

At3g57300 INO80 
Deg, Clo, BN, 

Rad, Str, BC 
0.00054617940317e-

05 

 

2.69918688755558 
 

Ref 

Geno 

 

At2g47240 LAC1 
Deg 0.0239137598891815 

 

7.92720118204755 

 

de 

novo 

AT5G20720 CPN20 
Deg, MNC, Rad, 

Clo 
0.0260420557735709 

 
6.66567258834335 

 
de 

novo 

At1g02560 ClpP5 
Deg 0.0176800789636328 

 
7.94501445337288 

 
de 

novo 

At1g31800 LUTEIN 

5 Ref Geno; Reference genome               

 

 ای د نده به تنش ای کلیدی پاسننخشننده و توصننیف موتیفبندی ای دسننتهتعداد موتیف 4و شننکل   4در ادامه، در جدو  

و غیرزیستی،   زیستی ای   ا، تنش ای مختلف )مانند  ورمون ا را در دستهشود. این بخش ابتدا تعداد موتیفغیرزیستی  بررسی می

 ,ABRE, ERE ای غیرزیستی مانند ای مرتبط با تنشترین موتیفکند و سپس بر مهم ای مرکزی( ذکر میرشد، نور و موتیف

MBS, CGTCA-motif, MYB, W-box     و MYCایشان در پاسخ به عوامل محیطی  ا و نقش مراه با درصد حاور آن 

   ا تمرکز دارد.مانند خشکی، شوری و  ورمون
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 های هاب بر اساس عملکردکننده سیس در پروموتر ژنبندی عناصر تنظیمدسته. 4ل جدو

Table 4. Classification of cis-regulatory elements in the promoter of hub genes based on 

function 

 بندیدسته
Category 

 ها(عناصر سیس )موتیف 
Cis elements (Motifs)  

 هاتعداد کل موتیف
Total number 

of motifs 

 درصد حضور عناصر مهم 
Percentage of 

presence of key 

elements 

 توضیحات مختصر 
Brief description 

 ای  د ی به  ورمون پاسخ
 گیا ی 

Plant hormone 

response 

ABRE, ABRE3a, 

ABRE4, AT~ABRE, 

AuxRR-core, CGTCA-

motif, ERE, GARE-

motif, P-box, TATC-

box, TCA-element, 

TGA-box, TGA-

element, TGACG-motif 

299 

ABRE: 79 ٪ , ERE: 

58 ٪, CGTCA-motif: 

75 ٪ 

 ایی مانند مرتبط با پاسخ به  ورمون 
آبسیزیگ اسید، اتیلن، اکسین، جیبرلین و متیل  

 جاسمونات 
Related to the response to 

hormones such as abscisic acid 

(ABA), ethylene, auxin, 

gibberellin, and methyl 

jasmonate (MeJA) 

 Biotic ای زیستی تنش

stress 

box S, W box, WRE3, 

WUN-motif 
58 W-box: 51 ٪ 

 ای  زا و تنشمرتبط با پاسخ به عوامل بیماری 
 زا( ا )عوامل بیماری زیستی مانند پاتونن 

Related to the response to 

biotic stresses and pathogens 

 ای غیرزیستی  تنش
Abiotic stress 

MYB recognition site, 

MYB-like sequence, 

Myb-binding site, Myb, 

MYB, Myc, MYC, 

DRE core, TC-rich 

repeats, STRE, MBSI, 

MBS, LTR, DRE1, 

CCAAT-box, ARE, 

AT-rich element 

58 
MBS: 44 ٪  , MYB: 

100٪, MYC: 96 ٪ 

 ایی مانند خشکی، مرتبط با پاسخ به تنش
شوری، دمای پایین و آبزدایی؛ شامل عناصری  

 برای اتصا  فاکتور ای رونویسی مانند

MYB و MYC 
Associated with responses to 

stresses such as drought, 

salinity, low temperature, and 

dehydration; including binding 

elements for transcription 

factors such as MYB and 

MYC 

 رشد و نمو 
Growth and 

development 

CCGTCC-box, as-1, 

RY-element, AAGAA-

motif, re2f-1, O2-site, 

HD-Zip 1, F-box, 

E2Fb, dOCT, CAT-

box, GCN4_motif, 

CARE, AC-I, circadian 

566 N/A 

مرتبط با فرآیند ای رشد، نمو و متابولیسم 
 ای مرتبط با  گیا ی مانند تنظیم بیان نن 

 چرخه سلولی و متابولیسم نیترونن
Associated with plant growth, 

development, and metabolic 

processes, such as the 

regulation of gene expression 

involved in the cell cycle and 

nitrogen metabolism 

 د ی به نور پاسخ
Light response 

ATC-motif, Box II, 

ACE, GA-motif, Box 4, 

GATA-motif, chs-

CMA1a, chs-CMA2a, 

AE-box, G-Box, G-box, 

MRE, ATCT-motif, L-

box, TCCC-motif, Sp1, 

GT1-motif, H-box, I-

box, Gap-box, LAMP-

element, GTGGC-

motif, TCT-motif, 

AAAC-motif, chs-Unit 

1 m1, C-box, 3-AF3 

binding site 

146 N/A 

 ای نوری، فتوسنتز  مرتبط با پاسخ به سیگنا 
 ای مرتبط با کلروفیل و  و تنظیم بیان نن 

 فیتوکروم. 
Associated with light signal 

response, photosynthesis, and 

the regulation of gene 

expression related to 

chlorophyll and phytochromes 

 Core ای مرکزی موتیف

motifs 

TATA-box, CAAT-

box, A-box, 

AT~TATA-box, AT-

rich element, TATA, 

Unnamed__1 

316 N/A 

ای برای شروع رونویسی، مانند عناصر پایه
 AT پروموتر ای مرکزی و عناصر غنی از 

Basal elements for 

transcription initiation, such as 

core promoters and AT-rich 

elements 
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نمودار تعداد عناصر تنظیم    B)های غیر زیستی،  نمودار تعداد عناصر تنظیم کننده مرتبط با تنش  A).  4شکل  

نمودار   D)نمودار تعداد عناصر تنظیم کننده مرتبط با رشد و نمو،    C)  ش های هورمونین واککننده مرتبط با  

های زیستی،  نمودار تعداد عناصر تنظیم کننده مرتبط با تنش  E)انداز،  تعداد عناصر تنظیم کننده مرتبط با راه

(G   های هاب.  شده در پروموترهای ژنبینینمودار تعداد عناصر تنظیم کننده مرتبط با واکنش به نور، پیش

راه در  شده  شناسایی  عناصر  کل  ژنتعداد  هابانداز  ژنTotal)  های  تعداد  این  (،  اتصال  محل  که  هایی 

 ( Number of genesانداز خود دارند )فاکتورهای رونویسی را در راه

Figure 4. (A) A diagram of the number of regulatory elements related to abiotic stress, (B) 

a diagram of the number of regulatory elements related to biotic stress, (C) a diagram of 

the number of regulatory elements related to growth and development, (D) a diagram of the 

number of regulatory elements related to promoter, (E diagram of the number of regulatory 

elements related to biotic stress, (G diagram of the number of regulatory elements related 

to light response, predicted in the promoters of hub genes. The total number of elements 

identified in the hub genes (Total), the number of genes where they have the binding site of 

this transcription factors in their promoters (number of genes) 

 

-GARE-motif/P برای پاسنخ به اکسنین و  TGA-element/boxبرای پاسنخ به شنوری، GT-1  ای مچنین، موتیف

box ای غیرزیسنتی  سنتند. حانور تمامی این د نده به تنش ای پاسنخ ای مهم برای ننبرای پاسنخ به جیبرلین نیز از موتیف 

 ا کند و آن ای زیستی و غیرزیستی را تأیید می ا در تنش ای  اب، نقش مهم آن ای نناندازعناصر در درصد بالایی از توالی راه
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 ای غیرزیسنتی تبدیل انداز و مهندسنی ننتیگ جهت تقویت شنبکه دفاعی در مقابل تنش ای مناسنبی برای طراحی راهرا به گزینه

 .کندمی

 Real-Timeاسررتفاده از با   E3 ubiquitin-protein ligase COP1هاب    سررنجش تغییرات بیان ژن

PCR:  در واکنشReal-Time PCR توسنط    در نتیجه اتصنا  رنگ  ،گیری افزایش تشنعشنع فلورسننساندازه  کمیت نسنبی توسنط

کنه   طوری در نظر گرفتنه شننند(  Thresholdحند آسنننتناننه ) نا مقندار انجنام شننند. بعند از پناینان واکنشRotor-Gene Q افزار  نرم

 ای مطالعه شنده با  نن  و مقدار بیان نسنبیCT  ای فلورسننت را در فاز نمایی واکنش قطع نماید. بعد از به دسنت آوردن سنیگنا 

 ا توسنط  تجزیه و مقایسنه میانگینSAS افزار  نرمبا  ای حاصنل در آخر  م داده  (.Pfaffl, 2001) محاسنبه شند ΔΔCTروش  

 E3 ubiquitin-protein ligaseبیان نسنبی نن   نتایج نشنان داد که .صنورت گرفت  %5و در سنطح احتما     t-studentآزمون 

COP1  (At2g32950  )با روش ΔΔCT    برابر اسنننت باFoldChange = 2.75    این نن بیان 75/2که بیان کننده افزایش

این نن  دار بودن تغییرات بیان  نشنان از معنی ای آماری تجزیه باشند،می 𝑑𝑠 ̣𝑚−1 8سناعت پس از اعما  تنش شنوری   24شنرایط  

 بود. 05/0در سطح 

 
E3 ubiquitin-protein ligase COP1  (At2g32950  )های بررسی شده ژن  های ذوب نمونهمنحنی   .5شکل  

 Real-Time PCRدر واکنش 
Figure 5.  Melting curves of examined samples of E3 ubiquitin-protein ligase COP1 gene 

(At2g32950) in Real-Time PCR reaction 
 

شنناسنی  نتایج  سنتی: تحت تنش شروری PPI و GRN هایهای هاب در شربکهشرناسری ژننتایج هسرتی

پروت ین( تحت تنش شنوری،  - ای تعامل پروت ین)شنبکه PPI کننده نن( و ای تنظیم)شنبکه GRN  ای ای  اب در شنبکهنن

 ا نقش کلیدی مسنتقیم در پاسنخ به  کند. برخی از این نن ای مقاومت گیا ی برجسنته می ا را در مکانیسنم ای متنوع این نننقش

کنند. این تحلیل نشان طور غیرمستقیم از طریق تنظیم فرآیند ای سلولی و متابولیکی حمایت میتنش دارند، در حالی که دیگران به

و حفظ تعاد  سنلولی،     ا، سنیگنالینگ، ای گیا ی به شنوری، از جمله تنظیم  ورمون ای  اب در  ما نگی پاسنخد د که ننمی

اند که شنامل مسنیر ای  ورمونی، سنیگنالینگ کلسنیم، تنظیم رونویسنی، حفظ سناختار دسنته اصنلی شنده 6 ا به  مؤثر  سنتند. این نن

 ای دفاعی گیاه در برابر تنش شوری   ا نه تنها مکانیسمبندیشوند. این دستهسازی روبیسکو و حفظ فشار اسمزی میپروت ین، فعا 

سنازد. جزئیات  ا را برای کاربرد ای مهندسنی ننتیگ در بهبود مقاومت گیا ان برجسنته مید د، بلکه پتانسنیل این ننرا نشنان می
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 ای نن  ای  اب در مسنیر  ای مختلف نقش  رکدام ازدسنته   مچنین در ادامه  خلاصنه شنده اسنت. 5 ا در جدو  بندیاین دسنته

 شود.درگیر در تنش شوری بررسی می

 

 های هاب بر اساس نقش در مقاومت به تنش شوری بندی ژن. دسته5جدول
Table 5. Classification of hub genes based on their role in salt stress resistance   

 دسته عملکردی 

Functional category 
 شده  های هاب شناسایی ژن

Identified hub genes 

 نقش اصلی در پاسخ به تنش شوری
Main role in salt stress response 

رسانی  ورمونی و احساس  بیوسنتز و پیام
 تنش و محرک بیرونی

Hormonal biosynthesis and 

signaling, and the perception 

of stress and external stimuli 

COP1, CPN20, PP2CA, 

GRDP1, DXS, CYP90C1, 

BAK1, BSL3, LRR-RLK, 

ETR1, s-AdoMet 

، براسینواستروئید و اتیلن  ABAتنظیم مسیر ای 
 در پاسخ به تنش 

Regulation of ABA, brassinosteroid, 

and ethylene pathways in response to 

stress 
د ی کلسیم در پاسخ به  مسیر علامت 

  اتنش شوری و کنتر  روزنه 
Calcium signaling pathway in 

response to salinity stress and 

stomatal control 

CAM7, CDPK6, CAS 

پاسخ سریع کلسیمی و سیگنالینگ کلسیم برای باز  
  او بسته شدن روزنه 

Rapid calcium transients and calcium 

signaling for stomatal opening and 

closure 
تنظیم در سطح  مانندسازی، رونویسی و 

 RNA پردازش پس از رونویسی 
Regulation at the levels of 

replication, transcription, and 

post-transcriptional RNA 

processing 

MCM2-7, H1.3, WRKY50, 

C3H37 

، RNAو  DNA کنتر  بیان نن در سطوح
 RNA دازش پر

Control of gene expression at DNA 

and RNA levels, and RNA processing 

 ا و غشا ا و تجدید حفظ ساختار پروت ین
  ا تحت تنش پروت ین

Maintenance of protein and 

membrane integrity and 

protein turnover under stress 

HSP70, ClpP 

 ا و غشا ا در شرایط تنش و حفاظت از پروت ین
  ا بازآرایی آن

Protection of proteins and membranes 

under stress conditions and their 

reconfiguration 
سازی روبیسکو، حفاظت و ساخت و فعا  
 زدایی کلروپلاستسم 

Rubisco assembly and 

activation, chloroplast 

protection and detoxification 

LUT1, AOR, RCA 

سازی روبیسکو، حفظ فتوسنتز و جلوگیری از  فعا 
 اکسیداسیون در کلروپلاست 

Rubisco activation, maintenance of 

photosynthesis, and prevention of 

oxidation in the chloroplast 
کا ش تعرق و حفظ فشار اسمزی از  

 ساکارید ا طریق تولید موم و تجزیه پلی 
Reduction of transpiration and 

maintenance of osmotic 

pressure through wax 

production and polysaccharide 

degradation 

BGAL, LACS1 

ساکارید ای دیواره  تولید موم کوتیکولی، تجزیه پلی
 و تولید قند فعا  جهت حفظ آب 

Cuticular wax production, cell wall 

polysaccharide degradation, and 

active sugar production for water 

retention 

 

 DMAPP 7و IPP 6سناز ای ای متنوعی در تنفس، فتوسننتز و تنظیم رشند  سنتند. پیشایزوپرنوئید ا ترکیبات آلی با نقش

Rodrıguez-نقش اصننلی در این مسننیر دارد ) DXS شننوند و آنزیم کلیدیتولید می  MEP 8در پلاسننتید ا از طریق مسننیر

 
6 5-Carbon units isopentenyl diphosphate 
7 Dimethylallyl diphosphate 
8 4-Phosphate methylerythritol 
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Concepción & Boronat, 2002;  Rodrıguez-Concepción & Boronat, 2015.) سنناز ا برای سنننتز  این پیش

 نا، اسنننیند آبسنننیزینگ،  نا، سنننیتوکینین نا )جیبرلینایزوپرن(،  ورمون نا،  ترپن نا، دی)مونوترپن  Volatilesایزوپرنوئیند نا مناننند  

 شنوند. مسنیرمی ا، پرنیل کوئینونس( اسنتفاده  ا( و ترکیبات مرتبط با فتوسننتز )کاروتنوئید ا، کلروفیل؛ توکوفرو اسنتریگولاکتون

MEP  ای آن در تولید پیشآنزیم و ( سناز ا و سننتز ایزوپرنوئید ای گیا ی نقش کلیدی دارندXiang et al., 2013 اولین گام .)

زایلولوز   MEP در مسنننیر -Deoxyxylulose 5  /(DXS( سننننتتناز )DXP)  فسنننفنات-5کنه توسنننط آنزیم دی اکسنننی 

phosphate(DXP) synthesis (DXS) تشنکیل ،DXP شنود. در واکنش دوم فسنفات کاتالیز می-3از پیروات و گلیسنرآلدئید

را با یگ بازآرایی   Methylerithritol 4-phosphat(  MEP، ماده ) DXP reductoisomerase(DXR، آنزیم )MEPمسیر  

ای  )اولین واسطه  MEPکند. سپس، پنج آنزیم دیگر  سنتز می deoxyxylulose 5-phosphate  DXPدرون مولکولی و کا ش 

منخنتنص   )کننه  بننه  را  اسننننت(  مسنننینر  )IPP  ) Isopentenyl pyrophosphateاینن   DMAPP  ) Dimethylallylو 

pyrophosphate  منی )شنننکننل  تنبنندیننل  )6کنننننند   )Rodrıguez-Concepción & Boronat, 2002; Rodrıguez-

Concepción & Boronat, 2015.)  پس از سننتزABA   از طریق  مسنیرMEP  ،در تنش شنوری ، SnRK2s و PP2Cs9  

را   PP2Cs ، آنزیم  ABAپس از حس کردن    sPYR/PYL10مناننند    ABA نای  دارنند. گیرننده  ABAنقش کلیندی در تنظیم

(.   et al.,Xie 2012کنند )را فعا  می  SnRK2 برداشننته شننده و  مچنین OST111  ا برسننرکوب کرده و اثر بازدارندگی آن

SnRK2s  فاکتور ای رونویسنی ABFs 1213 وABIs  کنند )د نده به تنش را تنظیم می ای پاسنخرا فسنفریله کرده و ننSoon 

et al., 2012.) OST1 ،فعا  شده  NADPH   کند و باعث تجمع ای آنیونی را فسفریله میاکسیداز و کانا ROS  ای در سلو 

دسنت، از جمله ، ا داف پایینOST1کند. فسنفوریلاسنیون با واسنطهرا فعا  می ABA شنود که مسنیر ای پاسنخ بهنگهبان می

NADPH  ای  موجود غشننای پلاسننمایی و کانا    اکسننیداز Ca2+   ای دوم مانند رسننانکند و باعث تجمع پیامرا فسننفریله می 

 د ی منتهی به ای دوم مسنیر ای علامترسناناین پیامشنود.   ای نگهبان میدر سنلو  +Ca2 و ROS  ای اکسنیژن فعا گونه

 (.Kim et al., 2010; Kollist et al., 2014; Zhang et al., 2014کنند )را فعا  می ABA ای فیزیولونیکی به  پاسنخ

-Rو   S-type slow anion channel-associated 1(SLAC1)، کانا  OST1این، فسننفوریلاسننیون با واسننطه  علاوه بر

type quickly-activating anion channel 1 (QUAC1)  کند اما کانا  یکسننو کننده  را فعا  می K+ به سننمت داخل 

Ca2+ inward rectifying channel (KAT1) این روینداد نای فسنننفوریلاسنننیون بناعنث خروج انبوه  کنند.  را غیرفعنا  می

NO3 ای آنیون
کنند. در نتیجه، فشار تورگور  به محافظ را مهار می +K شوند، در حالی که  جوم ای محافظ میاز سلو  −Clو    −

 ,.Lee et al., 2009; Sato et al., 2009; Kim et al( )6شوند )شکل   ا بسته مییابد و روزنه ای محافظ کا ش میسلو 

2010.)  COP114   یگ لیگاز یوبیکوئیتینE3   اسننت که از یگ دامنهRINGخورده و یگ دامنه ، یگ دامنه مارپیچ پیچWD40  

در شنرایط وجود نور،    .کوئیتیناسنیون و تخریب چندین فاکتور تنظیمی در فتومورفوننز گیاه اسنتتشنکیل شنده اسنت و واسنطه یوبی

COP1 ای در د ه  .شوداین فاکتور ای رونویسی و ترویج فتومورفوننز میشود. که منجر به تجمع از  سته به سیتوزو  صادر می 

در گلد ی، ریتم  COP1مطالعات گسنترده و شنوا د نشنان داده اسنت که . د ی نور بوده اسنتدر علامت COP1گذشنته، کارکرد  

 
9 Probable protein phosphatase 2C 76 
10 PYRABACTIN RESISTANCE/PYR-LIKE 
11 PP2Cs-Open stomata 1   
12 ABSCISIC BINDING FACTORs 
13 ABSCISIC ACID RESPONSIVE ELEMENT 
14 E3 ubiquitin-protein ligase COP1 
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سناعت زیسنتی، دفاع از ویروس، سنیگنا  د ی  ورمون گیا ی، رشند و بسنته شندن روزنه و سنایر فرآیند ای زیسنتی دخیل اسنت  

(Mao et al., 2005; Kang et al., 2009; Wang et al.,2019در مطالعه .)  ای نشنان داده شند کهCOP1   در بسنته شندن

حرکت روزنه را در بالادسننت با تخریب   COP1د د  که و تجزیه و تحلیل ننتیکی نشننان می نقش دارد ABAروزنه با واسننطه  

، COP1  ،AHG3کنند. نشنننان داده شننند کنه  کنتر  می  Clade A PP2Csیعنی  ABA د ی   نای علامنتتنظیم کنننده

ABI/HAB  ،PP2Cs شنننود. یوبیکوئیتیننه کردن نا میکنند و بناعنث تخرینب آنرا یوبیکوئیتیننه میPP2C   توسنننط COP1 در

یگ مسیر جدید در تعدیل بسته    ABA، Clade A  PP2Csد ی  یابد و تخریب عوامل کلیدی علامتافزایش می ABA حاور

 ای مشنترک حتی در غیاب تنش نقشنی در مدولاسنیون دینامیکی و  موسنتاز گیرنده COP1د د. احتمالاً شندن روزنه ارائه می

 ABA ا نیازی به حاننور بعدی آن  Ubiquitinationو   AHG3و   ABI1در سننلو  دارد، زیرا برای تعامل با   A  PP2Cکلاد

 و  AHG3، دو مولکو   Ubiquitinationد د واین دو بسنتر بسنیار افزایش میرا با   COP1ارتباط  ABAاین وجود،   ندارد. با

ABI1    توسنطCOP1 6کند )شنکل  د د و آن را به پاسنخ تنش مرتبط میرا افزایش می( )Mao et al., 2005; Kang et al., 

2009; Wang et al.,2019.)   CPN20 د ینیز به عنوان یگ چپرون علاوه بر نقش در بیوننز روبیسنکو، در سنیگنا ABA 

 ABAدر سننطح  ABARبا   CPN20تعامل دارد. تعامل   ABARبه شنندت با   ABAدر سننطح پایین  CPN20مشننارکت دارد. 

 ای کند و آن ننکمگ می  WRKY40د د. که به حفظ سنطح مناسنبی از را کا ش می  WRKY40و   ABARپایین، تعامل بین 

کند، که به نوبه خود را مهار می ABAR-CPN20بر مکنش   ABAکند. سننطح بالای  را سننرکوب می  ABAد نده به  پاسننخ

  WRKY40دسنننتی برای سنننرکوب بینان   ای پایینایجناد سنننیگننا کنند که باعث  را تقویت می  ABAR-WRKY40بر مکنش  

 Zhang et al., 2014; Wilson et( )6برد )شنکل  را از بین می ABA ای پاسنخ د نده به  شنود و در نتیجه سنرکوب ننمی

2018 al.,.)  AtGRDP1 15  ( یگ پروت ین جدید اسننت که حاوی یگ دومین کوتاه غنی از گلیسننینrich -Short glycine

domain  یگ دامنه ،)DUF1399   و یگ موتیف احتمالیRNP   اسننت. تجزیه و تحلیل بیان نشننان داد که ننAtGRDP1   در

یافته  ای جهشبرای بررسنی نقش آن، لاینشنود.  اگزونن تعدیل می  ABA، مانیتو ، سنوربیتو ، گلوکز و  NaCl  ،LiClپاسنخ به  

زنی  حسناسنیت بیشتری به شوری و تنش اسمزی در جوانه  Atgrdp1-nullیافته   ای جهشازحد ایجاد شند. لاینو دارای بیان بیش

 ای ننتحمل بیشنتری به تنش غیرزیسنتی داشنتند. بررسنی    35S::AtGRDP1 ایو رشند لپه نشنان دادند، در حالی که لاین

ABI3   وABI5 د ی  ای مرکزی در سنیگنا کنندهکه تنظیمABA نشنان داد که در شنرایط    سنتندABAا سنطح یافته، جهش 

 AtGRDP1 د د ا سرکوب شدند. این نتایج نشان میبیان، این رونوشت ای بیش ا داشته و در لاینرونوشت بالاتری از این نن

 Rodríguez-Hernández et( )6)شنکل    ای غیرزیسنتی داردو تحمل به تنش ABA د ینقش تنظیمی مهمی در سنیگنا 

al., 2014  .)( براسنینواسنتروئید اBRsورمون  )ای گیا ی تنظیم ( کننده رشند و نمو  سنتند. مسنیر بیوسننتز براسنینولیدBL)  از

  (ROTUNDIFOLIA 3 / CYP90C1)(، نن  BRو در مسنیر سننتز  ورمون براسنینواسنتروئید )شنود ( آغاز میCR) کمپسنترو 

3-Epi-6-deoxocathasterone 23-monooxygenase   مراه  بنه CYP90D1   سنننیتوکرومکندکنننده  P450  نای 

-epi-6-3 ا مولکو  کنند. این آنزیمعمل می  C-23 hydroxylationاکسنننیژناز ا  سنننتند که  ر دو در مرحله کلیدی  مونو

 
15 Glycine-rich domain-containing protein 1 
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deoxocathasterone  6 ای و دیگر واسننطه-deoxo  موقعیت  را درC-23  23 ا را به مشننتقات  یدروکسننیله کرده و آن-

Hydroxylated  کنند.تبدیل می 

 

  ،COP1ش  تحت تنش شرروری، نق ABA برای تولید ایزوپرنوئیدها و سرریگنالین  MEP مسرریر. 6شررکل  

CPN20  و  GRDP1 
Figure 6. MEP pathway for isoprenoid production and ABA signaling under salt stress, role 

of COP1, CPN20 and GRDP1 

 

-6 عمل کرده و روند تبدیل ترکیبات واسننطه   C-6 ( در مسننیر اکسننیداسننیونShortcutعنوان یگ میانبر )این واکنش به

Deoxocastasterone  به اسنتروئید ای فعا( تر نظیر کسنتاسنترونCS) و در نهایت براسنینولید (BL )کند و تامین را تسنریع می

 (.  Wei et al., 2020( )7)شنکل  پیش برود   Deoxo-6در گیا ان عمدتاً از طریق شناخه   BRکند که مسنیر اصنلی سننتز  می
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BRs( در غشنننای پلاسنننماییPM  توسنننط دومین خارج سنننلولی گیرنده )16BRI1( 17،  یگRLK-LRR و گیرنده کمکی آن )

BAK118  که یگRLK-LRR 1997شوند )د ی است، درک می مه کاره درگیر در بسیاری از فرآیند ای علامت ;  et al.,Li 

Wang et al., 2001شنود که اتصنا   (. تصنور میBR    به پاکت اتصناBR ای خارج سنلولی که توسنط دومین BRI1    وBAK1 

(.  Nam et al., 2002; Sun et al., 2013شنود ) ا می ای سنیتوپلاسنمی آنتشنکیل شنده اسنت باعث تغییرات سناختاری دومین

 BRI1   متعاقباً مهارکننده خودBKI119  کند و باعث جدا شنندن آن از را فسننفریله میPlasma membrane  شننود )میet Li 

al.,2002; Nam et al., 2002; Wang et al., 2006; Wang et al., 2008  ،بدین ترتیب امکان  ترودایمریزاسننیون .)

 ,.Wang et al., 2005; Li et alشنود )فرا م می  BAK1و  BRI1سنازی کامل فعالیت کینازی  فسنفوریلاسنیون متقابل، و فعا 

2002; Nam et al., 2002; Wang et al., 2006  .)BRI1   کاملاً فعا  شننده یگ سننری رویداد ای فسننفوریلاسننیون یا

و برخی از 20CDG1, BSK121 کند وایجاد می خارج سنلولی به داخل سنیتوزو  BR ای  دفسنفوریلاسنیون را برای انتقا  سنیگنا 

کند که منجر به فسنفوریلاسنیون و متعاقب آن فعا  شندن اعانای یگ خانواده منحصنر به فرد  ا را فسنفریله می ای آن مولوگ

اسنت،    BSL1( 3-Like1-BSU1-3 (و BSU122 که شنامل like domain -Kelch( با دومین  PPKLsپروت ین فسنفاتاز ا )

 ای   BSU1/BSL این اسنت که (. عموماً اعتقاد برTang et al., 2008; Lin et al., 2013; Kim et al., 2011شنود )می

اسننت، و دارای   GSK324شننود که عاننوی از خانواد گیا ی کیناز ای مشننابه می  BIN223باعث غیرفعا  سننازی   فسننفریله شننده

(.  Kim et al., 2009شنود )اسنت، می  BIN2(در حلقه فعا  سنازی  Tyrدفسنفوریلاسنیون یگ باقیمانده تیروزین فسنفریله شنده )

BIN2    دفسننفریله شننده  مچنین باKIB125    که یگbox E3 ubiquitin ligase-F   اسننت و منجر به یوبی کوئیتیناسننیون

BIN2  شنود، تعامل دارد. پس از غیرفعا  شندن و تخریب  و تخریب با واسنطه پروت ازوم میBIN2 دو عامل بسنیار مشنابه ،BIN2  ،

ای شنود که منجر به تجمع  سنتهدفسنفریله می PP2A28به سنرعت توسنط اعانای خاصنی از خانواده  BES127و 26BZR1 یعنی

 ای  دف خود که در پروموتر خود حاوی دفسننفریله شننده به محرک BES1و   BZR1 (.Tang et al., 2011شننود ) ا میآن

BRRE (CGTGC/TG( )BR-response element و/ یا )E-box (CANNTG)  شنوند تا بیان  زاران   سنتند متصنل می

(.  He et al., 2005; Yin et al., 2005( )7را تنظیم کنند که برای رشند گیاه بسنیار مهم  سنتند )شنکل   BRنن پاسنخگو به  

چنرخننه   طنرینق  از  و  منتنینوننینن  از  منتنینوننینن-آدننوزیننل-اساتنینلنن  و  S-adenosyl-L-methionine (  S-AdoMet) ا  

  سنننتتاز AdoMet -Sمتیونین سننلولی توسننط آنزیم  ٪80شننود. حدود می(  ACC29کربوکسننیلیگ اسننید ) 1-آمینوسننیکلوپروپان

(30SAMS  )به AdoMet-S در   . ای متیل در مسنیر ای بیوشنیمیایی سنلو  اسنتترین د ندهگردد که یکی از اصنلیتبدیل می

 
16 Brassinosteroid-Insensitive1 
17 Rich repeat receptor-like kinase (LRR-RLK) leucine 
18 BRI1-Associated receptor Kinase1 
19 BRI1 Kinase Inhibitor1 
20 Constitutive Differential Growth1 
21 BR-Signaling Kinase1 
22 Bri1 suppressor1 
23 Brassinosteroid-Insensitive2 
24 Glycogen Synthase Kinase3 
25 Kink suppressed in bzr1-1D1 
26 Brassinazole-resistant1 
27 Bri1-EMS suppressor1 
28 Protein phosphatase 2A 
29 1-Aminocyclopropane-1-carboxylic acid 
30 S-adenosyl-L-methionine synthetase 
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 ACC ای کاتالیزوریفعا  شنده و بیان نن  SIT1-MPK3/6 phosphorylation cascadeشنرایط تنش شنوری، آبشنار 

 یابد.( افزایش می32ACOاکسیداز ) ACCو ( 31ACSs) سنتاز

 

 (BRs). بیوسنتز و سیگنالین  براسینواستروئیدها 7شکل 
Figure 7. Biosynthesis and signaling of brassinosteroids (BRs) 

 

 شود. سپسمی S-AdoMet از ACC موجب فعا  شدن آنزیم و سنتز MPK3/6 توسط آبشار ACSs فسفوریلاسیون

ACC  وسیله  بهACC  شکل گردد  اکسیداز اکسید شده و اتیلن تولید می(8( )Yang et al., 1984  .) پس از سنتز، مولکو  گازی

،  ETR133عاوی شامل شود. این پاسخ توسط خانواده پنج  ای پروت ینی غشای شبکه آندوپلاسمی شناسایی می اتیلن توسط گیرنده 

 
31 ACC synthase 
32 ACC oxidase 
33 Ethylene Response1 Receptor 1 
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ETR234  ،ERS135  ، ERS236و EIN437    و  مچنین CTR138 کینازی  ای  یستیدین ا مشابه گیرنده گردد. این گیرنده دایت می

شوند. مطالعات تقسیم می   ETR2  ،ERS2،EIN4   ، دوERS1و   ETR1  یگ  ا  ستند و به دو زیرخانوادهدوجزئی در پروکاریوت

کنند و اتصا  اتیلن  ای منفی پاسخ به اتیلن عمل می کنندهعنوان تنظیم ای اتیلن بهاند که گیرنده ننتیکی و بیوشیمیایی نشان داده 

در پاسخ به تنش شوری فعا  شده و فرآیند ایی     CTR1-EIN2-EIN3در ادامه، مسیر کلاسیگ    .شود ا میفعا  شدن آنباعث غیر 

را  (ROS ای فعا  اکسیژن )و گونه  (Nutrientsبرای تنظیم فشار اسمزی(، تنظیم مواد غذایی )  +Na+/K) چون  موستازی

 ,.Rani et al., 2014; Schmitzer et al) (8)شکل  یابد  کند و در نتیجه مقاومت گیاه به تنش شوری افزایش می کنتر  می

 ای مختلف   ای گیاه به تنش  ای  ورمونی و مسیر ای سیگنالینگ آنها نقش حیاتی در تنظیم پاسخبه طور کلی، گیرنده   (.2010

انداز مسیر ای پاسخ شود که این افزایش به عنوان سیگنا  راهدارند. تنش شوری در گیا ان باعث افزایش سطح کلسیم سیتوزولی می

 ای (. این افزایش کلسیم توسط کانا Shi, 2007 ا برای جلوگیری از اتلاف آب )کند، مانند بسته شدن روزنه به تنش عمل می 

 ای حساس به کلسیم مثل کالمودولین، فعالیت شود و با اتصا  به پروت ینکلسیمی در غشای پلاسمایی و آندوپلاسمی ایجاد می

 ای  د د که با فسفریله کردن پروت ینم/کالمودولین را افزایش می ای وابسته به کلسیم مانند پروت ین کیناز ای وابسته به کلسی آنزیم

 به     ABAاتصا (.  Hadi et al., 2012شود ) ا می دف، مسیر ای انتقا  پیام درون سلولی را فعا  و منجر به بسته شدن روزنه 

PYR/PYL/RCAR   فعالیتPP2C   را مهار کرده و باعث فسفریلاسیونOST1    شود.می OST1   ،فعا  شدهNADPH  اکسیداز

 ا ( را برای خروج یون 1کانا  یون آ سته  )  SLAC1( و  1کانا  آنیون سریع  )   QUAC1 ای یونیو کانا    ROSرا برای تولید

و   MPK3/6سازی کیناز ا مانند  و فعا   pHسیتوزولی، با افزایش  Ca+2 ، وROS  ،NO ای ثانویه مانند  رسانپیام.  کندفعا  می

CDPKs  کنند.ی در این فرآیند ایفا می نقش مهمNO   اینیز به نوبه خود، کانا K+  2 را تنظیم کرده و سطوح+Ca    سیتوزولی

سیتوزولی  Ca+2 افزایش.  د دافزایش می حلقوی(   ADPریبوز)  cADPR گوانوزین مونوفسفات حلقوی( و  )  cGMPرا از طریق  

 S-type anion و   SLAC1  ایرا فعا  کند که این کیناز ا، کانا (  CDPKs)  تواند پروت ین کیناز ای وابسته به کلسیممی

channel 3   ای ورودیرا تحریگ کرده و  مزمان کانا  +K ا منجر به خروج یون  رساناین اثرات متقابل پیام .کنندرا مهار می 

 )فسفولیپاز  PLDو   PLC ای تواند فعالیت آنزیم می   NOشود.  مچنین،  ای نگهبان روزنه می و از دست دادن تورگور در سلو 

C  وD   )را برای تولیدIP3   (   و افزایش-1،4،5اینوزیتو )تری فسفات Ca2+ د ی  در نهایت، سیگنا .  سیتوزولی تحریگ کندABA 

شدن   ا از سلو  و در نتیجه بسته  ای یونی، باعث خروج یون سازی و مهار کانا از طریق این مسیر ای مولکولی پیچیده و با فعا 

، در حاور کلسیم  EF-hand، پروت ین کوچکی با ساختار چهار   CAM7کالمادولین  (. Boschiero et al., 2019گردد ) ا میروزنه 

کند که باعث خروج فعا  می  SOS2 را از طریق پروت ین کیناز SOS1 به نام H/+Na+ ، پمپSOS3شود و با اتصا  به فعا  می

و  (. کالمادولین  مچنین با تنظیم فاکتور ای رونویسیGuo et al., 2004شود )سدیم از سلو  و افزایش تحمل به شوری می

در تنظیم    CAS(  Calcium Sensing Receptorن )نکند.   ای آنزیمی به حفظ تعاد  یونی در شرایط تنش کمگ میفعالیت

  CASبه    CAU1 ا نقش دارد. افزایش کلسیم خارج سلولی باعث کا ش اتصا  پروت ین  سطح کلسیم سیتوزولی و بسته شدن روزنه 

گردد که  ا میشود. این افزایش باعث بالا رفتن سطح کلسیم سیتوزولی و بسته شدن روزنه می  CASو در نتیجه افزایش بیان نن  

 
34 Ethylene Response1 Receptor 2 
35 Thylene Response Sensor 1 
36 Ethylene Response Sensor 2 
37 Ethylene Insensitive 4 
38 Constitutive Triple Response1 
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کند، ایجاد  ما نگی پویا بین کلسیم خارج سلولی و   ای  وایی را تنظیم میسرعت تعرق را کا ش داده و انتقا  کلسیم به اندام 

 (.  Fu et al., 2013( ) 9 ا برای سازگاری گیاه با محیط مورد نیاز است )شکل بسته شدن روزنه 

 

 . ببیوسنتز و سیگنالین  اتیلن در تنش شوری8شکل 
Figure 8. Biosynthesis and ethylene signaling under salt stress 

 

، DNAفرآیند ای منجر به افزایش تحمل گیا ان به تنش شننوری در چندین سننطح سننلولی شننامل تنظیم  مانندسننازی  

کمپلکس  گزامری   MCM  ایپروت یند ند. رخ می  RNA ا، فاکتور ای رونویسنی و پردازش پس از رونویسنی  دسنترسنی به نن

MCM2-7  را تشنکیل داده و در  مانندسنازیDNA  ( نقش دارندDang et al., 2011و نن .)  ای کدکننده MCM  ا تحت 

در نخود، تحمل  MCM6 بیش بیان زیرواحد  (.Kim et al., 2008شننوند ) ای غیرزیسننتی مانند شننوری تنظیم میتأثیر تنش

 ا  ا پیچیده و به  یسننتوندر اطراف نوکل وزوم DNA(.  Dang et al., 2011د د )گیا ان تراریخته به شننوری را افزایش می
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شنده و  H1 جایگزین H1.3 شنود، که بر دسنترسنی ماشنین رونویسنی و بیان نن تأثیرگذار اسنت. در شنرایط تنش، واریانتمتصنل می

 (.Asensi-Fabado et al., 2017گذارد ) ای پاسخ به تنش تأثیر مید د که بر بیان ننرخ می DNA  ایپرمتیلاسیون

 

 
 CAS  و CAM7 ها، نقشسیگنالین  کلسیم در پاسخ به تنش شوری و بسته شدن روزنه.  ۹شکل 

Figure 9. Calcium signaling in response to salt stress and stomatal closure, role of CAM7 

and CAS 
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 Ascenziشود )تنظیم می AREB1 القا و توسط  ABA توسط خشکی و  H1.3 کدکننده HIS1-3 در آرابیدوپسیس، بیان نن

& Gantt 1997فاکتور ای رونویسی .) WRKY مانند SbWRKY50   ،در سورگوم تحت تنش شوری القا و با افزایش شدت تنش

و کا ش  ROS در آرابیدوپسیس منجر به افزایش سدیم، کا ش پتاسیم، تجمع   SbWRKY50بیانبیش  و   یابدبیان آن کا ش می

 ای و پاسخ به تنش  RNA در پردازش PPR  ای(. پروت ینSzékely et al., 2008; Song et al., 2020شود )رشد می 

 ,.Xing et alشود ) ا و حساسیت به تنش می منجر به اختلا  در کارکرد اندامگ  PPR  ایمحیطی نقش دارند، و جهش در نن 

2018; Small et al., 2000ای(. پروت ین  Zinc finger CCCH مانند AtC3H37   توسط تنش شوری القا شده و در تحمل

در برنج مس و   OsC3H50 و   OsC3H33،OsC3H37 ایی مانند  (. نن Han et al., 2021گیاه به این تنش نقش دارند )

شود  تحت تنش  و تحمل به شوری  ستند که بیان آنها تحت تنش شوری القا می   RNAکارکرد ای تنظیمی از جمله پردازش

 ایی  دیده از مولکو  ای آسیبگیا ان برای حفظ یا بازسازی ساختار پروت ین(.  Jin et al., 2010( )10شوند )شکل  شوری القا می

پروت از در گیا ان تحت   Clp و Hsp70  ای محافظ مانندعنوان نمونه، پروت ینکنند. به  ا استفاده میمانند پروت از ا و چاپرون

 ا  مچنین در ترمیم این پروت ین   ا نقش دارندکنند و در حفظ ساختار و تعمیر پروت ین ایی نظیر شوری واکنش فعالیت میتنش

توانند  رسان می  ای آسیب (. در مقابل، تنش Schroda et al., 2001ر  ستند ) ای غیرزیستی مؤثدر مقابل تنش  II فتوسیستم

کمپلکس مانند  پروکاریوت ClpP/ClpC پروت از ای  فعا در  را  گیا ان  پلاستید ای  و  پروت ین ا  تخریب  در  و  کرده   ای  تر 

(. علاوه بر این، گیا ان برای مقابله با آسیب اکسیداتیو و حفظ فعالیت Olinares et al., 2011bدیده نقش داشته باشند )آسیب

نقش دارد،  (NPQکردن غیرفتوشیمیایی )فتوسنتزی با استفاده از کاروتنوئید ا، به ویژه لوت ین، که در حفاظت از فتوسنتز و خاموش

(.  مچنین Huang et al., 2010د ند ) ای نوری پرداخته و تحمل به شوری را افزایش می به تنظیم فتوسیستم و مقابله با آسیب 

ردوکتاز ای کلروپلاستی  NADPH  ا به وسیلهپذیر حاصل از پراکسیداسیون اسید ای چرب در کلروپلاست  ای واکنشکربونیل 

(.  مچنین گیا ان برای Yamauchi et al., 2011شوند )زدایی میسم   Alkenal/One oxidoreductase (AOR) مانند

کند و فرآیند بیوننز آن با  ( میRcaسازی روبیسکو توسط روبیسکو اکتیواز )عملکرد بهینه فتوسنتز در شرایط تنش، اقدام  به فعا 

ساکارید ای دیواره سلولی نیز به تنظیم تجزیه پلی (.  Bhat et al., 2017( )11گیرد )شکل   ای متعدد صورت می ما نگی چاپرون

که در تخریب دیواره سلولی و متابولیسم سیگنا     bgal ایگالاکتوزیداز ا و نن-که این فرایند ا با بتاکند و  فشار اسمزی کمگ می

، با کا ش تعرق،  LACS1(.  مچنین، تولید موم کوتیکولی تحت نظارت نن  Pandey et al., 2017دخیل  ستند،  مراه است )

 Acyl-CoA د د، که این فرایند به تبدیل اسید ای چرب به مقاومت گیا ان به خشکی، شوری، دمای بالا و نور زیاد را افزایش می 

(. در پاسخ به شرایط نامطلوب،  Post-Beittenmiller et al., 1996بستگی دارد ) (ERو تغذیه از طریق شبکه آندوپلاسمی )

با فعالیت مهارکنندهبا  مرا ی سیکلین (CDKبه سیکلین )  کیناز ای وابسته تنظیم و  را   ایی  مچون   ا، کنتر  چرخه سلولی 

WEE ، SIM     وKRP به توقف چرخه سلولی در پاسخ به آسیب ،   DNA  د ی توسط شوند، که این سیگنا منجر می ATM/ATR 

  (. Carneiro et al., 2021) (12)شکل کند  کمگ می G2 و تنظیم چرخه در CKI و  ANAC044/085  ایبه تولید پروت ین

رسانی یونی  ای پیچیده از مسیر ای  ورمونی، پیامتوان دریافت که شبکه  ای  اب که بیان شد، می با توجه به بررسی عملکردی نن

به  به تنش شوری نقشو تنظیمات مولکولی  ایجاد مقاومت  از مهم  .کنندآفرینی میطور  ما نگ در   ای  ترین تنششوری یکی 

و  م از طریق ایجاد تنش اسمزی و کا ش پتانسیل   ⁻Cl و  ⁺Na غیرزیستی است که  م از طریق ایجاد سمیت یونی ناشی از تجمع 

 ای دفاعی در سطوح مختلف ای از مکانیسمگیا ان برای سازگاری با این شرایط، مجموعه   سازد.آب، رشد و توسعه گیاه را محدود می 
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 GRN  ایشده در شبکه  ای  اب شناسایینتایج این پژو ش روشن ساخت که نن   کنند.سلولی، مولکولی و فیزیولونیگ فعا  می

این مکانیسم PPI و ایفا مینقشی کلیدی در  ما نگی  اتیلن  ABAدر سطح  ورمونی، مسیر ای    .کنند ا  و  براسینواستروئید   ،

 ا، نقش   ا و کنتر  باز و بسته شدن روزنه با تنظیم بیان نن    ABAعنوان سه محور اصلی در القای تحمل شوری شناسایی شدند.به 

کند. براسینواستروئید ا عمدتاً از طریق تحریگ مسیر ای رشد و تقویت  مهمی در کا ش تعرق و جلوگیری از اتلاف آب ایفا می 

 کنند.گ مید ی دفاعی، به بازسازی تعاد  یونی و کا ش آسیب اکسیداتیو کمسیگنا 

 

 تحت تنش شوری RNAها، رونویسی و پردازش ، دسترسی به ژن DNAتنظیم همانندسازی  . 10شکل 
Figure 10. Regulation of DNA replication, gene accessibility, transcription, and RNA 

processing under salt stress 
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 ها، حفاظت کلروپلاست و فعالیت فتوسنتز تحت تنش شوریحفظ ساختار پروتئین. 11شکل 

Figure 11. Preservation of protein structure, chloroplast protection, and photosynthetic 

activity under salt stress 
 

 
 . تنظیم فشار اسمزی، تولید موم کوتیکولی و کنترل چرخه سلولی  در تنش شوری12شکل 

Figure 12. Regulation of osmotic pressure, cuticular wax production, and cell cycle control 

under salt stress 
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 ROS  ا، سننتز ای بیولونیگ که در تنظیم یونتنش، مسنیر  دخیل در واکنش به ز سنوی دیگر، اتیلن به عنوان یگ  ورمونا

 ای  اب از وضنعیت اسنترسنی عبور کند. حانور نن را فعا  میکند تا گیاه  ، سنیگنالینگ دفاعی، و سنیسنتم خطای دفاعی نقش دارند

PP2CA   ،BAK1   ،CYP90C1  و ETR1 ا برای بقا و در این مسنیر ا نشنان د نده این اسنت که تنظیم دقیق این  ورمون 

 ⁺Ca² رسننان ثانویه نیز برجسننته بود. افزایش گذرایعنوان پیامنقش کلسننیم به .رشنند در محیط با شننوری بالا ضننروری میباشنند

 SOS ، مسنیر( اCDPKمانند )   ای وابسنته به کلسنیمسنازی کالمودولین و پروت ینعنوان یگ سنیگنا  سنریع، با فعا سنیتوزولی به

 زمان با مسنیر ایطور  مرسنانی بهسنازد. این پیامو بازگرداندن تعاد  یونی را ممکن می ⁺Na را تحریگ کرده و از این طریق دفع

ABA و ROS ز از سنوی دیگر، مجموعه ای ا  .شنود ا و حفظ وضنعیت اسنمزی سنلو  میشندن روزنهعمل کرده و باعث بسنته

 ای ، پروت ینDNA در  مانندسازی MCM2-7 فعالیت داشتند. کمپلکس مولکولیRNA  ای  اب در تنظیم ننی و پردازشنن

و پایدارسازی رونویسی تحت   RNA در پردازش CCCH و PPR  ای ای دفاعی، و پروت یندر تنظیم بیان نن WRKY خانواده

د د که تحمل به شنوری تنها ناشنی از مسنیر ای فیزیولونیگ نیسنت، بلکه نیازمند بازآرایی دارند. این موضنوع نشنان میشنوری نقش

بطور عمده در حفظ   RCA و HSP70، ClpP دسنته ننی دیگری مانند    ا نیز میباشند. ای تنظیمی ننوسنیع در سنطح شنبکه

 ای  سننازی مجدد آنزیم ا و فعا ت ین ا با جلوگیری از دناتوره شنندن پرو ا و کلروپلاسننت دخالیل بودند. این ننپایداری پروت ین

در  AOR و LUT1  ایفتوسنننتزی، نقش مسننتقیمی در تداوم فتوسنننتز و کا ش در آسننیب اکسننیداتیو دارند. بطور  مزمان نن

 و BGAL مانند یی انهایتا، نن . ستند یتاکسنیدانی حائز ا م ا و تنظیم ترکیبات آنتی ا از طریق سننتز رنگیزهحفاظت فتوسنیسنتم

LACS1  در سنطح سناختار سنلولی و فیزیولونی بافتی نقش ایفا میکنند  و با افزایش سنطح سننتز موم کوتیکولی و تغییر در سناختار

دیواره سنلولی، باعث کا ش در نفوذپذیری  نمگ به درون سنلو   ا و حفظ فشنار اسنمزی میگردند. اینچنین تغییرات مورفولونیگ، 

به طور   . ا، کمگ میکند که گیاه از اتلاف آب جلوگیری کرده و بقی خود را در شرایط شور را افزایش د د مراه با بسته شدن روزنه

به شنوری محصنو  تعامل پیچیده میان مسنیر ای  ورمونی، سنیگنالینگ یونی،  کلی، نتایج این مطالعه حاکی از آن اسنت که مقاومت 

انداز جدیدی  ای  اب درگیر در این مسنیر ا چشنمتنظیم ننی، حفاظت پروت ینی و تغییرات سناختاری میباشند. مطالعه و شنناسنایی نن

نژادی اسنتفاده  ای بهعنوان نشنانگر ای مولکولی در برنامهتنها به ا نهبرای اصنلاح گیا ان مقاوم به شنوری فرا م میکند. این نن

ای برای دستکاری ننتیکی و تولید ارقام متحمل به شوری باشند. درک جامع این میشوند، بلکه این پتانسیل را دارند که ا داف بالقوه

 .ودش ا گامی اساسی در جهت افزایش پایداری تولیدات کشاورزی در شرایط اقلیمی آینده محسوب میشبکه

 ای مسن و  در پاسنخ گیاه آفتابگردان به شنوری از طریق  در پژو ش حاضنر، تلاش برای شنناسنایی و تحلیل نن :گیرینتیجه

رسند این نن کلیدی شند. به نظر می  29کنش پروت ینی صنورت گرفت که منجر به شنناسنایی  ای تنظیم ننی و بر مبازسنازی شنبکه

شناسی ننی نشان داد که آفتابگردان از طریق یگ شبکه پیچیده از کنند. نتایج  ستی ا در تحمل به شوری نقش اساسی ایفا مینن

 ای رسنانی  ورمونکند. این شنبکه شنامل تنظیم بیوسننتز و پیاممسنیر ای مولکولی متنوع توانایی مقاومت در برابر شنوری را پیدا می

 ای کنند.  مچنین، پروت ینمی در پاسنخ به تنش ایفا می، اتیلن، اکسنین و براسنینواسنتروئید اسنت که نقش مه ABAد گیا ی مانن
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 ای حسنگر یونی، در شنناسنایی شنوری و  ای دارای دومینشنونده به کلسنیم و پروت ین ای متصنلمانند پروت ین  تنشحسناس به  

 ای سنلولی مؤثر بودند. در سنطح ننومی و رونویسنی، آفتابگردان با تنظیم فاکتور ای رونویسنی مرتبط با تنش، تغییر در بهبود پاسنخ

 ای کند. علاوه بر این، افزایش بیان پروت ین، بیان ننی خود را بازآرایی میRNAی   ا و پردازش پس از رونویسنندسننترسننی به نن

 ای  ا و غشنا ا در شنرایط شنور شند. نهایتاً، تنظیم نن ا و پروت از ا موجب حفظ سناختار و عملکرد پروت ینشنوک گرمایی، چپرون

د د منابع انرنی را مدیریت کرده و رشند و بقا را در شنرایط تنش حفظ  کننده چرخه سنلولی و تقسنیم سنلولی به گیاه امکان میکنتر 

 ای اصنلاحی  عنوان ا داف کلیدی در برنامهتواند بهشنده در این پژو ش می ای  اب معرفیکند. از دیدگاه کاربردی، شنناسنایی نن

نژادی در انتخاب به   ای بهفعالیت  ا قابلیت آن را دارند که دربرای تولید ارقام مقاوم به شنننوری مورد اسنننتفاده قرار گیرد. این نن

  ایی مانند ویرایش ننومو یا ا دافی برای دسنتکاری ننتیکی از طریق فناوری (Marker-assisted selectionکمگ نشنانگر )

(CRISPR-Casبه کار گرفته شوند. بهره )تواند در توسعه ارقام آفتابگردان مقاوم به شوری، افزایش پایداری گیری از این نتایج می

در ادامه بررسنی موارد زیر پیشننهاد   .ای داشنته باشندکننده ای شنور و در نهایت ارتقای امنیت غذایی نقش تعیینعملکرد در خاک

 ای شنده در شنرایط واقعی مزرعه  اگرچه نتایج حاضنر بر اسناس تحلیل ای  اب شنناسناییاعتبارسننجی عملکرد نن  -1شنوند   می

 ا در شنرایط   ای کلیدی، لازم اسنت بیان آنکنش به دسنت آمد، اما برای تأیید نقش واقعی ننای بر م بیوانفورماتیکی و شنبکه

 Time-course) مندزمان RNA-seq و qRT-PCR به ویژه، اسنتفاده ازصنورت تجربی بررسنی شنود.  ای بهشنده و مزرعهکنتر 

RNA-seq) ا را در مراحل مختلف رشنند گیاه و در سننطوح مختلف شننوری مطالعه و قادر اسننت الگو ای دینامیگ بیان این نن 

 Regulatoryحسناس )کند، بلکه نقاط تنظیمی حسناس   ای کاندیدا را فرا م میشنناسنایی کند. این روش نه تنها امکان تأیید نن

nodes) شنده باید اسنایی ای  اب شنننن  مطالعات عملکردی با اسنتفاده از تکنولونی ویرایش ننوم -2 .سنازدرا نیز مشنخص می

-HKT1 و SOS1 یا مسنیر ای دفع یون مانند COP1 و   PP2CA  ،BAK1  ایی که در مسنیر ای  ورمونی مانندویژه آنبه

like ای ویرایش ننی مانندقرار دارند، با کمگ تکنیگ  CRISPR/Cas9 طور اختصنناصننی دسننتکاری شننوند. ایجاد خطوطبه 

Knock-out و Overexpression ای مد  ماننند ا در آفتنابگردان یا گونهاین نن  Arabidopsis تواند نقش مسنننتقیم  می

 ای طبیعی در نواحی پروموتری این مورفیسنمعلاوه بر این، بررسنی اثرات پلی. وضنوح نشنان د د ا در تحمل به شنوری را بهآن

نیز مینن ارائنه د ندتری از تنظیم آنتوانند درک دقیق نا  اُمینگ )سنننازی دادهیکپنارچنه  -3  . نا   Multi-omics نای چنند 

integration   )د ند، ترکینب یز تحنت تنأثیر قرار می نا را ن نا و پروت ینجنا کنه شنننوری ننه تنهنا مسنننیر نای ننی بلکنه متنابولینتاز آن

تواند مسنیر ای بیوشنیمیایی دخیل در  ای ترانسنکریپتومیکس، پروت ومیکس و متابولومیکس ضنروری اسنت. چنین رویکردی میداده

 ای کلیدی مرتبط کند و به شناسایی نقاط  ا( را با بیان نناکسنیدان ای محافظ )مانند پرولین، گلیسنین بتائین و آنتیسننتز متابولیت

 ای مختلف آفتابگردان  برای  بررسننی تنوع ننتیکی در ننوتیپ -4 . ا در شننرایط شننور کمگ نماید ا و متابولیتاتصننا  میان نن

 ای بومی و تجاری پلاسننمشننده در نرم ای  اب شننناسننایی ای اصننلاحی، مطالعه تنوع طبیعی ننبرداری عملی در برنامهبهره

 Genomic و    GWAS( Genome-wide association study نای )ای دارد. اسنننتفناده از روشآفتنابگردان ا مینت ویژه

selection  ا  مچنین  ای مقاوم کمگ کند. این داده ای مطلوب و معرفی ننوتیپتواند به شنناسنایی آلل ا، میبر اسناس این نن 

مطالعات فیزیولونیگ و  -5 .برای تسننریع روند اصننلاح را دارند Marker-assisted selection  ایقابلیت اسننتفاده در برنامه

گیری   ای فیزیولونیکی مانند اندازه ای مقاوم، لازم اسننت آزمایش ا و فنوتیپمنظور ارتباط دقیق میان ننهبیوشننیمیایی مکمل  ب

 ای مختلف ( محتوای پرولین و تغییرات اسمزی در ننوتیپSOD, CAT, PODاکسیدانی ) ای آنتیو فعالیت آنزیم ROSمیزان  
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 ا با الگو ای بیان ننی، تصنویری جامع از سنازوکار ای مولکولی و فیزیولونیگ مقاومت به شنوری ارائه  انجام شنود. تطبیق این داده

عنوان ا داف اصنلاحی در تولید ارقام شنده به ای  اب شنناسناییشنود از ننتولید ارقام مقاوم  در نهایت، پیشننهاد می -6 .د دمی

( و یا ویرایش ننی انجام شنود. MAS) کمگ نشنانگر ای تراریختی، انتخاب بهتواند از طریق روشمقاوم اسنتفاده گردد. این کار می

 نای ننتیکی متفناوت، امکنان ارزینابی پناینداری این  نای کلیندی در زمیننه نای دو رگنه و بررسنننی عملکرد نن مچنین، ایجناد جمعینت

 .آورد ا در شرایط متنوع محیطی را فرا م مینن

از معاونین محترم پژو شنی دانشنگاه تهران و دانشنگاه ارومیه به دلیل  مکاری و حمایت از انجام این پژو ش سرپاسرگزاری:  

 شود.صمیمانه سپاسگزازی می
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