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 چکیده

های در پاسخ به تنش هورمون اتیلن به سرما حساس است. یبا سطح زیر کشت وسیع جهان فرنگیگوجهگیاه 

-های پاسخ به سرما در گوجهدرک بهتر مکانیسم دارد. بنابراین برایدخالت مختلف از جمله تنش سرما غیر زنده 

 فرنگیدو گونه گوجهی، در دانسنتز اتیلن و آنزیم های آنتی اکسیهای درگیر در بیوبیان برخی از ژن ،فرنگی

S.habrochaites (و مقاوم به سرما )S.lycopersicum ( )داد  نشاننتایج . قرار گرفتررسی مورد بحساس به سرما

و  SAM1 ،SAM2 ،SAM3 ،SAM4 ،SAM5 ،ACS1 یهاژنبیان  درجه سانتی گراد 4ی تحت تنش سرماکه 

ACO1  های ژنبیان مقاوم  گونهکه تحت تنش سرما در در حالییافت افزایش در گونه حساسSAM1 ،SAM3 ،

SAM4  وACS1 های ژن بیان افزایش وSAM2  وACO1  و در بیان ژن  داشتندکاهشSAM5 داری تغییر معنی

ن بود که اتیلن دهنده ایمقاوم و حساس نشان گونهدر دو تحت تنش سرما  ACO1مشاهده نشد. تفاوت بیان ژن 

همچون اکسیدانی های آنتیکند. همچنین فعالیت آنزیمفرنگی به صورت منفی تنظیم میدر گوجهتحمل به سرما را 

نشت الکترولیت و  افزایش. میزان یافتکاهش  گونهدر هر دو کاتالاز و گایاکول پراکسیداز تحت شرایط تنش 

نتایج تحقیق حاضر  .در گونه حساس بیش از گونه مقاوم بودگراد درجه سانتی 4آلدهید نیز تحت دمای دیمالون

مسیرهای پیام رسانی سلولی و  شناختدر تنش سرما است که می تواند در  SAMهای اولین گزارش از نقش ژن

 لاین های مقاوم مورد استفاده قرار گیرد.ایجاد 

 ACOو  SAM ،ACS، ، بیان ژنفرنگی، تنش سرما، اتیلنکلمات کلیدی: گوجه
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 مقدمه 1-1

ترین یکی از پر مصرفو  Solanaceae خانواده به متعلق( Solanum lycopersicom) یفرنگگوجه

 ندبومی نواحی آ یفرنگگوجهBergougnoux, 2014). ) استزمینی جهان بعد از سیب ت درسبزیجا

 (.Bai and Lindhout, 2007هایی از شیلی، اکوادور و پرو است )ی شامل قسمتجنوب ایآمریک

، هفتمین محصول زراعی بسیار مهم 2014میلیون تن در سال  8/170با تولید جهانی فرنگی گوجه

فرنگی بعد از ترکیه و مصر در رتبه ششم میلیون تن تولید گوجهحدود شش است. همچنین ایران با 

ح و به که با اصلا ،استتن در هکتار  37فرنگی در ایران حدود متوسط عملکرد گوجه. 1داردان قرار جه

 .توان به عملکرد جهانی نزدیک شدهای جدید میکارگیری روش

فرنگی یک صفت منفرد و جدا نیست و با عواملی که بر رشد کلی گیاه است که عملکرد گوجه واضح 

عمیقا بر دما یکی از آن عواملی است که  (.Bergougnoux, 2014دارد ) گیگذار هستند، همبستتاثیر

گذارد و بنابراین یک عامل کلیدی برای تعیین فصل رشد و توزیع جغرافیایی متابولیسم گیاهان تاثیر می

فرنگی بومی مناطق گرمسیری بوده، به (. از آنجایی که گوجهChinnusamy et al, 2010گیاهان است )

گراد به علت بروز درجه سانتی 12تا  0در دماهای بین  بنابراین دمای پایین حساس است وشدت به 

های سرمایی متناسب با (. آسیبDing et al, 2017; Liu et al, 2012بیند )تنش سرمایی آسیب می

زنی بذر، کاهش رشد مدت زمان و دمای تنش سرمایی و مرحله رشدی گیاه، به صورت عدم جوانه

-Elizondo and Oyanedel, 2010; Weiss and Egeaکند )بندی و ... بروز میکاهش میوه رویشی،

Cortines, 2009). 

                                           

1http://faostat3.fao.org/download 
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اند را توسعه داده راهکاربرای مقابله با شرایط نامساعد محیطی از جمله دمای پایین، چندین گیاهان 

(Ding et al, 2017( یک پاسخ عمده به تنش سرما تغییر بیان ژن است .)Ma et al, 2018)های . ژن

هایی که در گروه اول ژن شوند:( به دو گروه مجزا تقسیم می1CORدرگیر در پاسخ به تنش سرما )

های مسئول کاهش که آنزیم هستند هاییو گروه دوم ژن و تنظیمی دخالت دارند سیگنالینگمسیرهای 

 (.Chen et al, 2015; Gerszberg et al, 2015کنند )گذاری میرمزهای ناشی از تنش را آسیب

هایی را ، سیگنالزنده های غیری گیاهان برای سازگاری با تنشهمچنین شبکه نظارتی پیچیده

نند؛ اتیلن در تنظیم کهای مرتبط با تحمل به تنش را تنظیم میکه بیان ژن ،کنددریافت و منتقل می

 ،کننده رشد گیاهی است، یک تنظیم(. اتیلنYu et al, 2018) نقش داردسیگنالینگ و تحمل به تنش 

تولید اتیلن به (. همچنین Abiri et al, 2017) کندکه مسیرهای فیزیولوژیکی متعددی را کنترل می

از جمله  زنده غیر های زنده وهای محیطی مثل تنشدر پاسخ به محرک های داخلیوسیله سیگنال

 .(Depaepe and Van Der Straeten, 2014یابد )تنش دمای پایین و سرمازدگی، افزایش می

S. lycopersicum  وS. habrochaites  با  ارتباط نزدیکی دارای هستند که فرنگیگوجه گونهدو

-(. رشد و نمو گوجهChen et al, 2015) دارند یمتفاوت ظرفیت تحمل به سرمای اما یکدیگر هستند،

 ,Ma et alگیرد )تنش سرما قرار می ( شدیدا تحت اثر مخربS. lycopersicumهای زراعی )فرنگی

شناسایی  LA1777 S. habrochaites ی وحشیکه صفت مقاومت به سرما در گونه(؛ در حالی2018

 (.Elizondo and Oyanedel, 2010شده است )

های تنش را انتقال که سیگنال رسانیپیامهای مکانیسمخویش از درک مندند تا علاقهگران اصلاح

 ،استفاده از این اطلاعات جدید از این رو با و ، افزایش دهندهای سازگاری را آغاز کنندواکنش دهند تامی

فرنگی متعلق علاوه، گوجه(. بهYu et al, 2018) را مهندسی کنند های غیر زندهگیاهان مقاوم به تنش

                                           

1 Cold Regulated Genes 
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هم اقتصادی از جمله است و ارتباط نزدیکی با بسیاری از گیاهان م Solanaceaeبه خانواده بسیار بزرگ 

فرنگی ت انجام شده روی گوجهزمینی، بادمجان، فلفل، تنباکو و اطلسی دارد. دانش حاصل از مطالعاسیب

 (.Kimura and Sinha, 2008شود ) به کار گرفتهتواند در این گیاهان نیز به راحتی می

 هدف 1-2

تولید محصولات کشاورزی، توزیع جغرافیایی و  ک عامل محیطی بسیار مهم است کهدمای پایین ی

سرما  ،زنی بذر و مراحل اولیه رشد گیاهطی جوانه کند.را محدود میرشد و نمو بسیاری از گیاهان 

آسیب به تواند به صورت قابل توجهی تولید محصولات کشاورزی را تحت تاثیر قرار دهد و از طریق می

تغییرات  ،تجمع ترکیبات سمیو  هاکسیژن، تخریب پروتئینهای فعال اغشا، تولید گونهپایداری 

ترین محصولات اقتصادی فرنگی یکی از مهم. گوجهفیزیولوژیکی و بیوشیمیایی را در گیاه ایجاد کند

به فرنگی نیز گوجه مانند سایر گیاهان گرمسیری، .شودمصرف می کشت و جهانسراسر در  است که

 ,Chen et al) بیندگراد آسیب میدرجه سانتی 10در دماهای زیر تنش سرما حساس است و به راحتی 

برای پاسخ به تنش سرما  انهای به کار گرفته شده توسط گیاهتنظیم بیان ژن یکی از مکانیسم .(2015

از جمله  انهای رشد و نمو گیاهجنبهبسیاری از  اتیلن یک هورمون گیاهی است که در است. همچنین

-اگرچه شرایط محیطی در ایران برای کشت گوجهتاثیرگذار است. های زنده و غیر زنده پاسخ به تنش

به دهد و سبب رخ می رسد، تنش سرما معمولا در مراحل اولیه فصل رشدفرنگی مناسب به نظر می

صورت تشدید شرایط تنش حتی باعث از بین رفتن این گیاه نیز  و در تاخیر افتادن فرآیند برداشت

گیاه به تنش برای توسعه  این هایاز این رو درک پاسخ .(Ghanbari and Sayyari, 2018) شودمی

های غیر زنده رویکرد معمول برای مطالعه تنش ضروری است. امری محصولات مقاوم به شرایط نامساعد

های دیگر مقایسه ژنوتیپ راهکار و های مختلف با شرایط بهینهمقایسه گیاهان تحت تنش ،در محصولات

پژوهش این بر این اساس در  (.Sant’Ana and Lefsurd, 2018) متفاوت )مقاوم در برابر حساس( است

ر بیوسنتز و سیگنالینگ های مسیبیان ژنگراد بر درجه سانتی 4تنش سرمای اثر  ناشی از تغییرات
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 LA1777) ژنوتیپ مقاوم دو درآنزیمی و غیرآنزیمی و پایداری غشا اکسیدانی های آنتیسیستم اتیلن،

S. habrochaites) و حساس (S. lycopersicum cv. MoneyMaker) فرنگی بررسی شدگوجه. 

 کلیات 1-3

 خاستگاه 1-3-1

اکوادور  سواحلو فرنگی بومی جنوب غربی آمریکا، در امتداد ارتفاعات آند گوجه های وحشیگونه

فرنگی (. اگرچه گوجهBergougnoux, 2013) مرکزی تا پرو، شمال شیلی و جزیره گالاپاگوس است

 Medina et) میلادی به اروپا وارد شد 16ن و در قر است اما در مکزیک اهلی شده ،منشا آندی دارد

al, 2017رسد که در نظر گرفتن (. به نظر میS. Lycopersicum cerasiforme به عنوان جد گوجه-

باشد؛ با این حال، مطالعات  پذیرمرکزی امری توجیهآن در آمریکای  های زراعی به علت وفورفرنگی

 Solanum pimpinellifoliumفرنگی ژنتیکی گسترده اخیر نشان دادند که نزدیکترین خویشاوند گوجه

 (.Bai and Lindhout, 2007است )

 ارزش غذایی 1-3-2

لی مواد فرنگی یکی از محصولات غذایی عمده در سراسر جهان است که یکی از منابع اصگوجه

، فلاونوئیدها، E، ویتامین A(، ویتامین C)ویتامین  1مغذی چون کارتنوئیدها، اسید آسکوربیک

کارتنوئید  چهارفرنگی حاوی (. گوجهErba et al, 2013) گرددمحسوب میآلفاتوکوفرول، پتاسیم و آهن 

اصلی از جمله آلفا و بتا کاروتن، لوتئین و به ویژه لیکوپن است. تصور بر این است که لیکوپن بیشترین 

های های آزادی را که به سلولتواند رادیکالاکسیدانی را در بین سایر کارتنوئیدها دارد و میفعالیت آنتی

تواند لیکوپن است که استفاده از آن می غنیفرنگی یک منبع رسانند، خنثی کند. گوجهبدن آسیب می

                                           

1 Ascorbic acid 
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 ,Bhowmik et alهای قلبی و عروقی و... را کاهش دهد )مثل سرطان، بیماری امراضی خطر بروز 

2012.) 

 فرنگی در جهان و ایرانید گوجهآمار تول  1-3-3

آن در  درصد 3/57که از این میزان  میلیون تن بود 176فرنگی، تولید جهانی گوجه 2016در سال 

هزار هکتار سطح زیر  180آسیا تولید شده است. در همین سال، سهم ایران از تولید جهانی با حدود 

کشور اول تولیدکننده  10. همچنین ایران، در بین (1-1)شکل  میلیون تن بوده است 5/6کشت، 

 FAOSTAT) (2-1)شکل  ، رتبه ششم را بعد از ترکیه و مصر، به خود اختصاص داده استفرنگیگوجه

Feb 17,2018.) 

 

 

  رانیا در یفرنگگوجه دیتول زانیم و کشت ریز مناطق 1-1 شکل

 

 

 جهان در یفرنگگوجه دکنندهیتول اول کشور ده 2-1  شکل
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 شناسیگیاه 1-3-4

-است. گوجه Solanaceaeخانواده  متعلق به Solanum lycopersicomفرنگی با نام علمی گوجه

(، چندساله و با عمر کوتاه است که برای برداشت میوه به 2n=24ای دیپلوئید )یک گیاه دولپهفرنگی 

های خشبی شود. گیاهی علفی، معمولا با رشد پراکنده و غیرمنظم، دارای ساقهساله کشت میصورت یک

برگچه  9تا  5متر که شامل سانتی 25تا  10های متناوب و مرکب به طول متر و برگ 3تا  1به طول 

گل  12تا  2آذین گرزن با های متراکم هستند. گلها دارای کرکدار است؛ هم ساقه و هم برگدندانه

(. در Gonzalez et al, 2011لبه بر روی جام گل است ) 5متر و دارای سانتی 2تا  1زرد رنگ به عرض 

فرنگی (. گوجهBai and Lindhout, 2007شود )می مشاهدههای وحشی خودناسازگاری نیز بین گونه

فرنگی گوجه(. همچنین  ,2006Quinet et alاست ) 1یک گیاه روز خنثی و با عادت رشد سیمپودیال

هایی از قبیل توانایی رشد در شرایط مختلف کشت، چرخه عمر نسبتا کوتاه، ژنوم نسبتا دارای ویژگی

افشانی و گردهرل آسان زیگوتی )خودسازگاری(، کنت(، خودباروری بالا و هموMb 950کوچک )

(. به علاوه Gerszberg et al, 2015هیبریداسیون و توانایی ازدیاد غیرجنسی از طریق پیوند زدن است )

های مرکب است که سایر فرنگی دارای صفاتی همچون میوه گوشتی، شاخه سیمپودیال و برگگوجه

ن صفات به لحاظ زراعی مهم هستند هستند. بیشتر ای گیاهان مدل مثل آرابیدوپسیس و برنج فاقد آن

، گیاه ذکر شدههای توانند با استفاده از سایر گیاهان مدل مطالعه شوند. بنابراین با توجه به ویژگیو نمی

فرنگی به صورت گسترده نه تنها به عنوان غذا، بلکه به عنوان یک گیاه مدل تحقیقاتی نیز مورد گوجه

 (.Kimura and Sinha, 2008استفاده قرار گرفته است )

 

                                           

1 Simpodial 
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 تنش سرما 1-3-5

وری محصول، بقا و های غیر زنده نامطلوب است که کشت، رشد، بهرهتنش سرما یکی از تنش

-درجه سانتی15کند و شامل تنش دمای پایین )صفر تا همچنین توزیع جغرافیایی گیاهان را محدود می

 Kazemi-shahandashti and) شودمیگراد( گراد( و تنش انجماد )دمای کمتر از صفر درجه سانتی

Maali-amiri, 2018های غیر (. تنش سرما به صورت مستقیم و یا غیرمستقیم سبب بروز سایر تنش

کمبود آب )از دست دادن آب سلولی و جلوگیری از  های اکسیداتیو، اسموتیک وزنده از جمله تنش

به ویژه بیشتر گیاهان، (. تنش سرما Chinnusamy et al, 2007شود )جذب آب ناشی از سرما( نیز می

فرنگی را تحت تاثیر قرار گیاهان بومی مناطق گرمسیری و نیمه گرمسیری از جمله ذرت، برنج و گوجه

این گیاهان  برسد،گراد درجه سانتی 15که وقتی دما به زیر  (؛ به طوریJanska et al, 2009دهد )می

گراد این درجه سانتی 10تر از نکه با کاهش دما به پایینضمن ای ؛شوندپذیر مینسبت به سرما آسیب

یک موضوع (. این Ruelland et al, 2009های غیرقابل برگشتی رنج ببرند )توانند از آسیبها میگونه

این محصولات معمولا در مناطقی کشت  است، چراکهچالش مهم مدیریتی برای کشاورزی و باغبانی 

 Eremina etشود )کامل برآورده نمی صورتشوند که نیازهای دمایی گیاه در طول فصل رشد به می

al, 2015 .) 

 های سازگار به سرماگونه 1-3-6

به منظور بهبود بقای  ،اندهای سرد سازگار شدههایی که به وسیله انتخاب طبیعی به محیطگونه

. هستندابزارهای فیزیولوژیکی و مورفولوژیکی یک سری دارای های طولانی سرما، با دوره مواجهخود در 

قد هستند، سطح برگ های زمینی( کوتاهها و درختچهها، بوتهها )گیاهان علفی، چمنمعمولا این گونه

ها از هر گرمایی که در طول روز و شاخه بالایی دارند، عادت رشدی آنبه  کمی دارند، نسبت ریشه

کند. گیاهان سازگار به سرما به رشد زمین ساطع شود، نهایت استفاده را میهای با سرمای کمتر از شب
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های زیرزمینی تمایل دارند. گیاهان سازگار به بافتو  هاو ذخیره قندها در اندام C3آهسته، فتوسنتز 

در طول فصل رشد  ،دهدها اجازه میکه به آن هستندیک سیستم تنفسی کارآمد دارای های سرد محیط

های فیزیولوژیکی و نموی به بندی پاسخشان را به سرعت به حرکت درآورند. زمانذخایر غذایی کوتاه

 باشد.های محیطی تحت کنترل شدید عوامل ژنتیکی میتنش

ترکیبی از حداقل دمایی که گیاه تجربه کرده و مدت زمانی که به میزان مقاومت به سرما معمولا 

تواند به صورت ژنتیکی این میزان مقاومت میدر دارد. تنوع  در معرض تنش سرما بوده است، بستگی

تواند توسط مرحله نموی گیاه و وضعیت فیزیولوژیکی آن در زمان وقوع تنش تعیین شود؛ همچنین می

(. به هر حال بسیاری از محصولات مهم مثل برنج، Janska et al, 2009سرما تحت تاثیر قرار بگیرد )

 Chinnusamyحساس به سرما هستند و قادر به سازگاری به سرما نیستند ) فرنگیذرت، سویا و گوجه

et al, 2007.) 

 گیاهاثر سرما بر مورفولوژی  1-3-7

. یک مجموعه خاص از شرایط استیک مجموعه دمای بهینه، برای رشد و نمو خود دارای  ،هر گیاه

به  ،باشد. به هر حال، ظهور علائم آسیبزا ممکن است برای گیاه دیگر تنش برای یک گیاه دمایی بهینه

در حال حاضر  حساسیت گیاه نسبت به تنش سرما بستگی دارد و از گیاهی به گیاه دیگر متفاوت است.

گراد است. سانتی درجه 20تا  19در گلخانه فرنگی گوجهدهی و میوهدمای بهینه اقتصادی برای کشت 

دهد آن، بدین ترتیب رشد و نمو گیاه را تحت تاثیر قرار می گراد و کمتر ازدرجه سانتی 10کاهش دما به 

تعداد و  اندازد ویابد، گسترش برگ را به تاخیر میها، طول گیاه کاهش میکه با کوتاه کردن میانگره

افزایش  یابد ودهد؛ این در حالی است که محتوی مواد خشک افزایش میوزن تازه برگ را کاهش می

 شود.ها میضخامت برگوجب م ایی ذخیرهنشاسته
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قرار گرفتن در معرض تنش ظاهر  ساعت 72تا  48های ناشی از سرما ممکن است بعد از آسیب

دهند که گیرند علائم فنوتیپی مختلفی از خود نشان مید. گیاهانی که در معرض تنش سرما قرار میشو

امکان دارد منجر به نکروز )مرگ بافت( نیز بشود.  کهها( است شامل پژمردگی و کلروز )زرد شدن برگ

های تولیدمثلی، گلدهی، پذیرترین مرحله در چرخه رشد، فاز زایشی است که شامل تشکیل اندامآسیب

دهی و نمو بذر است؛ کاهش علملکرد ناشی از سرما به این دلیل ممکن است اتفاق بیافتد که در میوه

بندی کاهش یافته و تعداد میوه ده و کاهش سرعت ظهور خوشه، میوهکمیت و کیفیت دانه گر تقلیلاثر 

 (. Ntatsi et al, 2014د )گرددر هر بوته محدود می

 اثرات کلی سرما بر فیزیولوژی گیاه 1-3-8

ها، اختلال در پایداری ها و بافتقرار گرفتن در معرض دمای پایین منجر به از دست دادن آب سلول

شود. دماهای و همچنین اختلال در تنظیمات متابولیک نیز می یهای پروتئینسها یا کمپلکپروتئین

شود که منجر به اختلال در تر باعث تغییر در فاز لیپیدهای غشای سلولی و سخت شدن آن میپایین

شود. های انتقال الکترون مرتبط با غشا( میهای یونی، واکنشفرآیندهای غشایی )باز شدن کانال همه

 همراه است. به طور کلی فعالیت (1ROSهای فعال اکسیژن )پایین همچنین با تجمع گونه دماهای

قادر نخواهد بود  کنندگیهضم تحت دماهای پایین کاهش خواهد یافت و سیستم کنندههای هضمآنزیم

بیش  کلروپلاست طی سرما وه بر این زنجیره انتقال الکترونها را به تعادل برساند. علاROSتا تشکیل 

-ها اثرات زیانROSها خواهد شد. تجمع ROSاز حد کاهش خواهد یافت که منجر به افزایش تشکیل 

پایین به علاوه دماهای  ؛خواهد شد 2آوری خصوصا بر روی غشاها خواهد داشت و منجر به نشت یونی

                                           

1 Reactive Oxygen Species 

2 Ion Leakage 
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ارد گذخواهد شد و بدین ترتیب بر روی بیان ژن اثر می RNAباعث ساخت ساختارهای ثانویه در 

(Ruelland et al, 2009.)  

 تنش سرماسنجش و هدایت سیگنال  1-3-9

توانند تنش سرما را از طریق تغییرات ایجاد شده ناشی از سرما در سیالیت های گیاهی میسلول

سلولی احساس کنند.  1ها و حالت ردوکسغشا، ترکیب پروتئین و اسیدهای نوکلئیک، غلظت متابولیت

به علت نقش اساسی آن در جدا کردن محیط داخلی از محیط خارجی، غشای پلاسمایی به عنوان محلی 

(.  قرار گرفتن در معرض تنش Janska et al, 2009) یرات دمایی در نظر گرفته شده استبرای درک تغی

دهد. همچنین قرار گرفتن میطبیعت سیال غشاهای سلولی را کاهش و سخت شدن آن را افزایش  ،سرما

کلسیم شود. این افزایش در در معرض تنش سرما در گیاهان سبب افزایش سطوح کلسیم سیتوزولی می

های کلسیم فعال فعال شده به وسیله سخت شدن غشا یا کانال حساسِ های مکانیسمِاز طریق کانال

های سیتوزولی از طریق پروتئینشود. تغییر در سطوح کلسیم شده از طریق لیگاند، میانجگری می

ای ها فعالیت آنزیمی ندارند اما تغییرات را به شیوهشود. این پروتئینمی درکبه کلسیم  شوندهمتصل

ها شود که آنبه کلسیم سبب می شوندهمتصلهای دهند. تغییر در پروتئینوابسته به کلسیم انجام می

فسفریلاسیون را آغاز کنند. از طریق  2اغلب وقایع پشت سر همها ارتباط پیدا کنند و با سایر پروتئین

را هدف قرار  3های اصلی پاسخگو به تنش یا عوامل رونویسیتوانند ژنهای گیاهی میسلول ،این وقایع

کنند. سطوح بالاتر کلسیم در سیتوزول ها را تنظیم میدهند؛ عوامل رونویسی نیز بیان و عملکرد ژن

های لیپید نیز در هدایت سیگنال طی شود. مولکولنال از طریق فسفولیپیدها میمنجر به تقویت سیگ

های تنش سرما بسیار مهم هستند؛ اگرچه سیگنالینگ لیپید نسبتا کمتر مطالعه شده است. سیگنال

                                           

1 Redox State 

2 Cascade 

3 Transcription Factors 
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تواند اثر کلسیم را ایجاد کنند که بر سیگنالینگ سرما تاثیرگذار همچنین می ROSو  1ABAثانویه مثل 

رسد که و به نظر می یابندمیزنده مختلف، تجمع  های غیرهای درگیر با تنشها در سلولROSاست. 

-کلسیم، سیگنال اترند. در کنار تاثیرشان بر روی اثرتاثیر گذابر تنظیم بیان ژن تحت اثر سرما به شدت 

های پاسخگو پروتئینسازی خود را به صورت مستقیم از طریق فعال توانند تاثیرهمچنین می ROSهای 

های محیطی از جمله تنش سرما رونویسی و پروتئین کینازها اعمال کنند. تنشعوامل  به ردوکس مثل

شوند. سپس سیگنال به پایین های حاضر در غشای سلولی گیاهی دریافت میدر ابتدا به وسیله گیرنده

اند که چنین مطالعات نشان داده کند.و مسیرهای سیگنالینگ بسیاری را فعال می شودمیدست هدایت 

شوند. در نهایت سیگنال تنش سرما منجر به تغییر در بیان مسیرهایی غالبا به صورت هماهنگ فعال می

سرنوشت گیاه تحت تنش را  ها،این ژن شود و سطوح بیانهای تنظیم شده به وسیله سرما میژن

شود، در یع پشت سر هم سیگنال اداره میکند. تغییر بیان ژن که به وسیله مکانیسم وقامشخص می

، سالیسیلیک اسید و اتیلن مشارکت دارند نیز، ABAهای گیاهی مثل هایی که در تشکیل هورمونژن

ها را تقویت کنند یا ممکن است Cascadeها ممکن است همان کند. این هورمونتغییراتی را ایجاد می

 ,Sudesh kumar Yadav, 2010; Chinnusamy et alیک مسیر سیگنالینگ جدید را آغاز کنند )

2007 .) 

 های گیاه به تنش سرماپاسخ 1-3-10

تخریب غشا،  از قبیل تیگیرند، در سطوح سلولی اختلالاوقتی گیاهان در معرض تنش سرما قرار می

. گیاهان سعی دهدرخ میها، تغییر ماهیت پروتئین، تجمع محصولات سمی و ... ROS بیش از حد تولید

اکسیدانی های آنتیکنند تا به وسیله تغییر بیان ژن، اصلاح ترکیب غشا، تولید املاح سازگار و آنزیممی

                                           

1 Abscisic acid 
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های ناشی از سرما نقش دارند، به این تنش واکنش نشان دهند که در محافظت از سلول در برابر آسیب

(Maleki and Ghorbanpour, 2018.) 

 مادر تنش سررونویسی دخیل  عوامل 1-10-3-1

گیرند با تغییر بیان ژن به تنش سرما واکنش نشان وقتی گیاهان در معرض دماهای پایین قرار می 

سرما دخیل هستند. مسیرهای به کنند که در تحمل گذاری میرمزهایی را ها پروتئیندهند. این ژنمی

تنظیمی مختلفی برای ایجاد تحمل به سرما در گیاهان وجود دارد که مسیر پاسخ به سرمای عوامل 

از دست رفتن پاسخگو به  شونده به عنصرمتصل ( که به عنوان پروتئین1CBFs) C به تکرار شوندهمتصل

تم ژنتیکی ثبت شده است. شوند، در حال حاضر بهترین سیس( نیز شناخته می21DREB)آب 

1DREB/CBF 3رونویسی گروهی از عوامل رونویسی مختص گیاهان و متعلق به خانواده عوامل 

2AP( 2016هستندEbrahimi et al, .) 41ICE  که از طریق تنظیم مسیر  استعوامل رونویسی از جمله

CBFsسیگنالینگ سرما را کنترل می ،( کنندMiura and Furumoto, 2013 .)CBFs  از طریق اتصال

های کند. بیان ژنها را فعال میبیان این ژن CORهای در پروموتور ژن 5CRT/DRE المنت-به سیس

COR ( هم برای تحمل سرما و هم برای سازگاری به سرما در گیاهان حیاتی استYamaguchi-

shinozaki and Shinozaki, 2006.) CBFs زدایی تهای دخیل در رونویسی، سمیبیان ژنROS انتقال ،

شود فرض میمواردی که موارد شناخته شده یا از ها و بسیاری غشایی، متابولیسم و سیگنالینگ هورمون

در  CORهای ژن %12تقریبا  کند.را تنظیم می، دارای عملکردهای محافظت از سلول هستند

                                           

1 C-repeat Binding Factors 

2 Dehydration-Responsive Element-Binding protein1 

3 APETALA2 

4 Inducer of CBF Expression1 

5 C-RepeaT/Dehydration Responsive Element 
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دارد  CBFsفرنگی نیز یک  مسیر پاسخ به سرمای شود. گوجهکنترل می CBFsآرابیدوپسیس به وسیله 

قابل توجهی  صورت رسد به متفاوت است و به نظر می سآن با آرابیدوپسی CBFs 1هایاما رگولون

به اندازه گیاهان  CBFsفرنگی مسیر پاسخ به سرمای کوچکتر و تنوع عملکرد آن کمتر باشد. در گوجه

  (.Liu et al, 2012سازگار به سرما اهمیت ندارد )

 ترکیب غشا تغییرات 2-10-3-1

کنند ترکیب لیپیدهای غشای پلاسمایی گیرند سعی میوقتی گیاهان در معرض تنش سرما قرار می

های سرمایی وارده به غشای پلاسمایی جلوگیری کنند را تغییر دهند. این تغییرات ممکن است از آسیب

(Maleki and Ghorbanpour, 2018در آرابیدوپس .) یس نسبت فسفولیپیدهای مختلف طی سازگای به

در غشای افزایش فسفولیپیدهای غیر اشباع است که  ،سرما کمی متفاوت است. یک اثر کلی سرما بر غشا

کالانکوئه و غشای میتوکندریایی آرابیدوپسیس و سویا نیز  CAMگیاه  پلاسمایی توت، تونوپلاست

لیپیدهای غیر اشباع ممکن است مقابله با سخت شدن مشاهده شده است. یکی از اهداف افزایش فسفو

 ,Ruelland et alشوند )تر شدن غشا میغشا ناشی از سرما باشد زیرا لیپیدهای غیر اشباع سبب سیال

شود. در مورد غشا از طریق پراکسیداسیون لیپیدها میها موجب آسیب به ROSهمچنین تجمع . (2009

تواند شود که می( می2MDAآلدهید )دیمالونباعث تولید  پراکسیداسیونهای چرب غیر اشباع اسید

 ,Distelbarth et al) دگردها آسیب برساند و شاخصی برای تنش اکسیداتیو محسوب میبه پروتئین

2012). 

                                           

1 Regulons 

2 Malondialdehyde 
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  1املاح سازگار 1-3-10-3

 از قبیلها از تنش های آلی با وزن مولکولی کم هستند که در پاسخ به بسیاریاملاح سازگار مولکول

های شوند. به لحاظ فیزیولوژیکی، املاح سازگار حتی در غلظتاسمزی، خشکی و دمای پایین تولید می

 بسیار زیاد نیز اثرات متابولیکی نامطلوب ندارند. 

  2پرولین 1-3-10-3-1

در . برای مثال یابدمیپرولین یکی از املاح سازگار است که تحت تنش سرما به شدت تجمع  

 دوگراد مقدار پرولین بیش از درجه سانتی 4ساعت قرار گرفتن در معرض دمای 4آرابیدوپسیس پس از 

برابر افزایش یافت. تجمع  130تا  ساعت این مقدار به طور چشمگیری 96و پس از  برابر افزایش پیدا کرد

ولین و مقاومت به سرما های مقاوم به سرما بیشتر است و یک رابطه مثبت بین تجمع پرپرولین در گونه

های سنتز و تثبیت دستگاه 3در برابر تغییر ماهیت هادر گیاهان وجود دارد. پرولین در محافظت از آنزیم

پروتئین، تنظیم اسیدیته سیتوزولی، افزایش ظرفیت اتصال به آب و فعالیت به عنوان منبع ذخیره کردن 

 (.khan et al, 2015کربن و نیتروژن نقش دارد )

  4آمینپلی 1-3-10-3-2

زنده و غیر زنده های ها در تنظیم تحمل گیاه به تنشآمیناند که پلیتحقیقات اخیر نشان داده 

های های فتوسنتزی در تحمل سرما و کاهش اثرات تنشبا حفاظت از فعالیت هاآمین. پلیدخالت دارند

فرنگی، در گیاهان تیمار شده با سرما، جلوگیری روی گوجهند. در مطالعه انجام شده اکسیداتیو نقش دار

                                           

1 Compatible Solutes 

2 Proline 

3 Denaturation 

4 Polyamine 
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های مادهشد. یکی از پیش 1های اکسیداتیو مثل نشت الکترولیتآمین منجر به افزایش آسیباز سنتز پلی

های ( است که طی یک سری واکنشS-AdoMetآدنوزیل متیونین )-s ،آمیندر مسیر بیوسنتز پلی اصلی

 (. ,2010Alcazar et alشود )تبدیل می 4و اسپرمین 3ین، اسپرمید2بیوشیمیایی به پوترسین

   ROS کنندههضم های آنزیمیسیستم 4-10-3-1

برند، عملکردشان ها را از بین میROSهای آنزیمی که به صورت عادی در دمای پایین سیستم

ها ROSدهد( و ها را کاهش میکاهش خواهد یافت )به لحاظ ترمودینامیکی دمای پایین فعالیت آنزیم

اند، ها گیاهانی که در دمای پایین قرار گرفتهROSشوند. برای متعادل کردن تولید در سرما انباشته می

کاتالاز و سوپراکسید دیسموتاز به وسیله سرما کنند. را تحریک و فعال می کنندههضمهای سیستم

تواند یک همبستگی می ROS  دهکننهضم هایشوند. بین مقاومت به سرما و فعالیت سیستمتحریک می

 8روی دو رقم حساس و مقاوم برنج تحت تنش سرما  در تحقیقی که وجود داشته باشد. برای مثال

اکسیدان )کاتالاز، های آنتیدر گونه مقاوم فعالیت آنزیمنتایج نشان داد که ، انجام شد گراددرجه سانتی

های غیرآنزیمی )اسید اکسیدانین مقدار آنتیآسکوربات پراکسیدازو سوپراکسید دیسموتاز( و همچن

-اکسیدان و مقدار آنتیهای آنتیآسکوربیک( افزایش پیدا کردند؛ اما در گونه حساس فعالیت آنزیم

. به طور کلی فعالیت کاتالاز بعد از تیمار ی، بعد از تیمار سرمایی کاهش یافتهای غیرآنزیماکسیدان

ها به شدت است که فعالیت سوپراکسید دیسموتاز در بین گونهسرمایی افزایش یافت این در حالی 

 .(Maleki and Ghorbanpour, 2018; Ruelland et al, 2009) متفاوت است

                                           

1 Electrolyte Leakage 

2 Putrescine 

3 Spermidine 

4 Spermine 
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 های گیاهیهورمونکنترل پاسخ به سرما توسط  11-3-1

ی تواند بر رشد و نمو و فیزیولوژهای تنظیمی بسیار وجود دارد که میهای داخلی و مولکولسیگنال

ویژه برای  صورتکم هستند که به  ها ترکیبات با وزن مولکولیگیاهان تاثیرگذار باشند؛ هورمون

شوند و در های فعالیت خود منتقل میها اغلب از محل سنتز به محلشوند. آنسیگنالینگ تولید می

که توسط گیاهان برای  راهکارهایی(. Ciura and Kruk, 2018کنند )های بسیار پایین عمل میغلظت

شود به تنظیم مسیرهای های غیر زنده از جمله تنش سرما به کار گرفته میمقابله با اثرات مضر تنش

(. در این وقایع پشت سر هم هدایت سیگنال، Klay et al, 2018های مولکولی نیاز دارد )پیچیده سیگنال

کننده مرکزی عمل کرده تا رت ادغامگیاهی به عنوان بخشی از شبکه سیگنال به صو هایهورمون

 Peleg and Blumwald, 2011; Muller andهای پاسخگو به سرما ایجاد کنند )تغییراتی را در بیان ژن

Munne-Bosch, 2018) مسیرهای پاسخ به تنشِ منجر به مقاومت را فعال و فرآیندهای  و در نتیجه

لن، یک هورمون گیاهی شناخته شده است که (. اتیEremina et al, 2015سلولی را اصلاح کنند )

ها( و غیر زنده های زنده )پاتوژنهای تنظیمی مهمی را در رشد و نمو و همچنین در پاسخ به تنشنقش

( و تولید آن نیز به Muller and Munne-Bosch, 2018کند ))خشکی، شوری، سرما و ...( بازی می

 (.Wang et al, 2002شود )های داخلی تنظیم میشدت توسط سیگنال

 اتیلن بیولوژی 1-3-12

های ( است که بسیاری از جنبهC2H4اتیلن یک هورمون گیاهی با ساختار بسیار ساده دو کربنی )

زنی بذر، رشد رویشی، تمایز گل، تعیین جنسیت، رسیدن میوه، پیر شدن رشدی و نموی گیاه مثل جوانه

مختلف از  های زنده و غیر زندهکند. همچنین در پاسخ به تنش... را تنظیم می ها وها، ریزش انداماندام

(. اتیلن یک هورمون Yin-hua et al, 2006; G.Eric Schaller, 2012جمله تنش سرما نیز نقش دارد )

تصور بر این است که بر خلاف سایر  کند.تواند آزادانه بین غشاها نفوذ گیاهی گازی شکل است که می
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های شود. تقریبا همه بافتر نزدیکی و یا در همان محل فعالیت خود، سنتز میهای گیاهی، دهورمون

شود و به مرحله نموی، میگیاهی قادر به سنتز اتیلن هستند اما سطح اتیلن عموما پایین نگه داشته 

 (.Wang et al, 2017) یط رشد و گونه گیاهی بستگی داردنوع بافت، شرا

 مسیر بیوسنتز اتیلن 13-3-1

ماده بیولوژیکی . پیش(3-1)شکل  سنتز اتیلن از یک مسیر متابولیکی نسبتا ساده تشکیل شده استبیو

آدنوزیل متیونین سنتتاز -sاز طریق آنزیم  Met( است. در ابتدا، 1Metسنتز اتیلن، اسیدآمینه متیونین )

(2SAM به )s-( 3آدنوزیل متیونینAdoMet-Sتبدیل می ) 1آمینوسیکلو پروپان-1شود. سپس-

-1آمینوسیکلو پروپان-1( به وسیله آنزیم 5MTAمتیل تیو آدنوزین )-5'( و 4ACCکربوکسیلیک اسید )

طریق  از ACCانتها و در حضور اکسیژن،  در ساخته شود. SAM( از 6ACSکربوکسیلیک اسید سنتاز )

 8اکسید کربن و سیانیداتیلن، دی( به 7ACOکربوکسیلیک اسید اکسیداز )-1آمینوسیکلو پروپان-1آنزیم 

 (.Yang and Hoffman, 1984شود )تبدیل می

                                           

1 Methionine 

2 S-Adenosyl Methionine synthetase 

3 S-Adenosyl Methionine 

4 1-Aminocyclopropane-1-Carboxylic acid 

5 5'-Methylthioadenosine 

6 1-Aminocyclopropane-1-Carboxylic acid synthase 

7 1-Aminocyclopropane-1-Carboxylic acid oxidase 

8 Cyanide 
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-های آنزیمی ، به وسیله یک سری واکنشMTAیکی از محصولات جانبی چرخه بیوسنتز اتیلن، 

کند. به این ترتیب را ایجاد می Metشود و یک مخزن ثابت بازیافت می -شودکه چرخه یانگ نامیده می

تواند اتفاق بیوفتد. همچنین سیانید نیز به نرخ بالای سنتز اتیلن می، Metبدون تخلیه منبع ذخیره 

شود تا از سمیت سیانید انباشته شده زدایی میسمیت 2سیانوآلانین سنتاز-و بتا 1سیانوآلانین-صورت بتا

 S-AdoMetدر سنتز اتیلن تبدیل  Rate-limitingنرخ بالا، جلوگیری شود. مرحله  طی سنتز اتیلن با

  (.Booker and Delong, 2015است ) ACSبه وسیله  ACCبه 

                                           

1 𝛃- cyanoalanine 

2 𝛃- cyanoalanine synthase 

 یفرنگگوجه اهیگ در لنیات وسنتزیب ریمس 3-1 شکل
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 SAMآنزیم  1-13-3-1

سلولی به وسیله  Met %80متیونین یک اسیدآمینه ضروری برای سنتز پروتئین است. نزدیک به 

عمده گروه متیل  یک دهنده S-AdoMetشود. تبدیل می S-AdoMetبه  ATPو با صرف  SAMآنزیم 

آمین و اتیلن ماده بسیاری از مسیرهای بیوشیمیایی شامل بیوسنتز پلیدر گیاهان است و به عنوان پیش

دخیل است که لیپیدها،  نیز 1های متیلاسیوندر واکنش AdoMet-Sشود. به علاوه استفاده می

کند. بنابراین سطوح آن باید به وسیله فعالیت کافی آنزیم لئیک را اصلاح میها و اسیدهای نوکپروتئین

SAM داری شود. بدین ترتیب نگهS-AdoMet های زنده نقش مهمی در تنظیم نمو گیاه، تحمل تنش

توان انتظار داشت می S-AdoMetکند. براساس وظایف مهم ها بازی میزنده و تجمع متابولیت و غیر

 (.Sanja Roje, 2006نقشی حیاتی در تحمل گیاهان به تنش بازی کند ) SAMکه آنزیم 

 ACSآنزیم  2-13-3-1

ACS های وابسته به ها است که به عنوان آنزیمای از پروتئینمتعلق به خانواده(PLP)  شناخته

است که در سایت  ACSیک کوفاکتور ضروری برای فعالیت  2PLPفسفات یا -5'پیرودوکسال  شود.می

)انتقال گروه  3آمینوسیونها در ترنساین آنزیم .های غیرلیگاندی از قبل متصل شده استفعال آنزیم

)حذف  4آمینوسیونآمین از یک مولکول به مولکول دیگر به ویژه از یک آمینواسید به یک کتواسید(، دی

های در اسیدآمینه 𝛄و  𝛃جایی کربن گروه آمین از یک اسیدآمینه(، کربوکسیلاسیون و حذف و جابه

 کندتبدیل می ACCبه  𝛄و  𝛃را از طریق واکنش حذف کربن  ACS ،AdoMetمختلف دخیل هستند. 

                                           

1 Methylation 

2 Pyrodoxal-5'-Phosphate 

3Transamination 

4 Deamination 
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(Argueso et al, 2007). ACS ( ژن در  9ژن در آرابیدوپسیس و  10به وسیله یک خانواده چند ژنی

های مختلف در سطح به شدت از طریق سیگنال ACSهای شود، که بیان ژنگذاری میرمزفرنگی( گوجه

بیان (.  ,2014Depaepe and Van Der Straetenشود )تنظیم میکنترل  2و بعد از رونویسی 1ونویسیر

 ACS1  احتمال دارد که ؛کندمیرا فعال  ACS هایسایر ژنو چندین سیگنال را تحریک   ACS1ژن 

 .(Wang et al, 2002) عمل کند ACS کننده فعالیتبه عنوان تنظیم

 ACS تنظیم رونویسی 1-2-13-3-1

های نموی و محیطی تنظیم در سطح رونویسی و بعد از رونویسی در پاسخ به محرک ACSهای ژن

الگوی بیان مخصوص  ACSهای نشان داد که تمام ژن ACSهای شود. مطالعه در موررد بیان ژنمی

یک مکانیسم کلیدی است که بیوسنتز  ACSهای ژن بافت و یا مرحله رشدی دارند. تنظیم رونویسی

 (.Tsuchisaka et al, 2009کند )زنده تنظیم می های زنده و غیراتیلن را در پاسخ به تنش

 ACO آنزیم 3-13-3-1

، بستن حلقه 3های متنوعی مثل هیدروکسیلاسیونقادر هستند تا واکنش ACOهایی از گروه آنزیم

به  را C ،ACC-3و  C-2از طریق تغییر کربن ، ACOرا کاتالیز کنند.  5سازیو غیر اشباع 4اکسیداتیو

 .( ,2007Argueso et al) کندتبدیل می 2COرا به سیانید و گروه کربوکسیل را به  C-1کربن اتیلن، 

-ژن در آرابیدوپسیس و گوجه 5به وسیله یک خانواده چند ژنی ) نیز ACO آنزیم، ACSآنزیم  مشابه

شود، که در پاسخ به علائم محیطی و نموی مختلف به صورت متفاوت تنظیم گذاری میرمزفرنگی( 

                                           

1 Transcriptional 

2 Post transcriptional 

3 Hydroxylation 

4 Oxidative ring closure 

5 Desaturation 
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به عنوان یک نقطه کنترل در بیوسنتز اتیلن تحت شرایط خاص نمو و تنش در گیاهان  ACOشود. می

،  11LeACO ،2LeACO ،3LeACOعضو  5فرنگی (. در گوجه2017et al,  Wangکند )عمل می

LeACO4  وLeACO5 شناسایی شده( اندYin-hua et al, 2006.) 

 مسیر انتقال سیگنال اتیلن 14-3-1

های آبی و لیپیدی است، بنابراین بر خلاف یک هورمون گازی شکل با توانایی انتشار در محیطاتیلن 

 های آن در غشای پلاسمایی مستقر باشند؛ در حقیقتهای گیاهی لزومی ندارد تا گیرندهسایر هورمون

، 21ETRبکه آندوپلاسمی قرار دارند، شاملها که در غشای شاز طریق یک خانواده از گیرنده اتیلن

3ESR1 ،2ETR ،2ERS  44وEIN های خود شود و به وسیله یک کوفاکتور مس به گیرندهدریافت می

متصل های خود (. اعتقاد بر این است که زمانی که اتیلن به گیرندهIqbal et al, 2013شود )متصل می

ها شوند؛ بدین صورت که در حضور اتیلن گیرندهها دچار تغییرات ساختاری میشود، کمپلکس گیرندهمی

 1CTR شوند.دستی مسیر سیگنالینگ و پاسخ اتیلن است، غیرفعال میکه از اجزای پایین 51CTRو 

غشای شبکه  که در EIN6و  EIN2 ،EIN3 ،EIN5کننده منفی سیگنالینگ است، در مقابل یک تنظیم

قرار دارد سیگنالینگ اتیلن را به صورت مثبت تنظیم  CTR1های اتیلن و آندوپلاسمی و درکنار گیرنده

آخرین اجزای پایین دست  .(Guo and Ecker, 2004; Muller and Munne-Bosch, 2018کنند )می

( هستند این عوامل رونویسی مختص گیاهان 6ERFمسیر انتقال سیگنال اتیلن عوامل پاسخ به اتیلن )

که به ناحیه پروموتور  هستند AP2/ERFیا  APETALA2و متعلق به خانواده بزرگ عوامل رونویسی 

                                           

1 Lycopersicon esculentum ACO1 

2 Ethylene Response1 

3 Ethylene Response Sensor1 

4 Ethylene Insensitive4 

5 Constitutive Triple Response1 

6 Ethylene Response Factors 
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شوند. بنابراین وقایع پشت سر هم رونویسیِ میانجگری شده های دفاعی پاسخگو به اتیلن متصل میژن

ها ERFشود. ژن شده که به وسیله اتیلن کنترل می منجر به تنظیم بیان ERFهای به وسیله پروتئین

 ,Klay et alزنده از جمله تنش سرما هستند ) های غیرهای کلیدی در پاسخ به تنشکنندهتنظیم

2018; Guo and Ecker, 2004.) 

 نقش اتیلن در تحمل سرما 15-3-1

دهد، بر این اساس بین های گیاهی تغییر میبسیاری از گونه تنش سرما سطوح اتیلن داخلی را در

های آرابیدوپسیس که در . زمانی که دانهالهمبستگی وجود داردافزایش سطوح اتیلن و تحمل سرما 

تیمار شدند این گیاهان کاهش تحمل به سرما از خود  ACCای رشد کرده بودند با محیط درون شیشه

 ACC( که بازدارنده بیوسنتز 1AVGنشان دادند. در حالی که کاربرد آمینواتوکسی وینیل گلایسین )

دهنده اثر منفی اتیلن در تحمل به سرما است. در مقابل است تحمل سرما را افزایش داد. که این نشان

کشت های خاکتحمل سرما را در دانهال ACCمطالعه دیگری اخیرا نشان داده است که کاربرد 

 (.Kemal Kazan, 2015دهد )آرابیدوپسیس افزایش می

فرنگی ( که بازدارنده بیوسنتز اتیلن است تحمل سرما را در گوجه2MCP-1)متیل سیکلو پروپان -1

(. در Zhao et al, 2009کند )دهد که یک اثر مثبت برای اتیلن در تحمل سرما پیشنهاد میکاهش می

در تحمل سرما  برد که یک اثر منفی برای اتیلنتحمل سرما در تنباکو را بالا می AVGمقابل تیمار با 

 تواند وابسته به گونه باشدرسد که نقش اتیلن در تحمل سرما میبنابراین به نظر می ،کندپیشنهاد می

(Zhang and Huang, 2010). 

                                           

1 Aminoethoxyvinylglycine 

2 1-Methycyclopropane 
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های گیاهی مختلف از جمله اند که غلظت اتیلن در پاسخ به سرما در گونهدهنشان دابرخی مطالعات 

های آرابیدوپسیس این افزایش میزان اتیلن با افزایش بیان آنزیمد. در یابفرنگی افزایش میگوجه

دند که سطوح اتیلن بعد از تیمار سرمایی در گیاهان نشان دابیوسنتزی مرتبط بود. محققان 

های های ژنکشت به صورت گذرا افزایش یافت که با افزایش گذرا در رونوشتآرابیدوپسیس خاک

(. نقش مثبت اتیلن در تحمل سرما و تنظیم Catala et al, 2014)مختلف بیوسنتز اتیلن همراه بود 

های گیاهی حساس به سرما نیز پیشنهاد شد. بیان بیش از حد عامل پاسخ به برای گونه CORهای ژن

که بیان آن هم ناشی از سرما و هم اتیلن است، بیوسنتز اتیلن را  TERF2/LeERF2فرنگی اتیلن گوجه

فرنگی و برنج افزایش داد؛ که با القای تنباکو، گوجه ا را در گیاهان تراریختهتحریک کرد و تحمل سرم

(. علاوه بر این Zhang et al, 2009ها در این گیاهان همراه بود )ROSو کاهش مقدار  CORهای ژن

فرنگی و تنباکو افزایش داد. همچنین یک موتانت غیرحساس به تحمل سرما را در گوجه ACCکاربرد 

های کننده مثبت اتیلن در پاسخحساس شد. بنابراین از نقش تنظیم بسیارفرنگی به سرما گوجهاتیلن 

تنش سرما در این گونه گیاهی حمایت کرد. اگرچه مطالعات دیگری مدارکی را دال بر کاهش میزان 

تنش، (. به هر حال بسته به شدت شرایط Eremina et al, 2015اند )اتیلن در پاسخ سرما ارائه کرده

 (.Abiri et al,2017کننده مثبت یا منفی فعالیت کند )تواند به عنوان یک تعدیلاتیلن می
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 پیشینه پژوهش 2-1

های تنشتحت  هااکسیدانآنتیییرات تغدر زمینه های انجام شده پژوهش 2-1-1

 زنده غیر

Chen ( 2015و همکاران )12و  1های گراد در مدت زماندرجه سانتی 4 در پژوهشی اثر دمای 

 (S. lycopersicum glamor) و حساس (S. habrochaites LA1777) های مقاومساعت در ژنوتیپ

ی اکسیدانآنتی یهاها و بررسی تغییرات آنزیمبا استفاده از آنالیز کامل رونوشت را ایهفته 8 فرنگیگوجه

از  %23و  %21حدود نسبت به شرایط نرمال  تحت تنش سرما نتایج نشان داد مورد ارزیابی قرار دادند.

در  به صورت متفاوت بیان شدند. مقاومهای فرنگیگوجه و حساسهای فرنگیگوجهها به ترتیب در ژن

مسیرهای پاسخ به اتیلن و بیوسنتز لیگنین را به عنوان مسیرهای درگیر در مقاومت به این مطالعه، 

 .Sگراد کمتر از درجه سانتی 4روز تیمار سرمایی  10بعد از  S. habrochaites .دندکری سرما معرف

lycopersicum دار مقادیر . تنش سرما موجب افزایش معنیشد پژمردگی شدید دچارMDA پرولین و ،

 در این گیاهان شد. 2CATو  1PODفعالیت 

Liu 6 هایهگیاهچ هاآن .گوجه فرنگی پرداختندبه مطالعه اثر دمای پایین در  (2012) ناو همکار 

حاصل از  به همراه اینبرد لاینرا  S. habrochaites LA1777و  S. lycopersicum LA4024 ایهفته

گراد قرار درجه سانتی 4روز جهت اعمال تنش سرما در معرض دمای  7به مدت ، LA3969 ،هاتلاقی آن

های فیزیولوژیک تفاوت بودند.تر به سرما مقاوم LA4024نسبت به والد  LA1777و والد  LA3969 دادند.

تحت  4402LAو ژنوتیپ حساس  3969LA و 7177LAهای مقاوم بین ژنوتیپ 3و بیان ژن سراسری

                                           

1 Peroxidase 

2 Catalase 

3 Global Gene Expression 
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که در ژنوتیپ حساس بیشتر فرآیندهای نشان داد در حالی 1GO. نتایج آنالیزهای تنش سرما بررسی شد

شوند، در ژنوتیپ مقاوم بسیاری از فرآیندهای داری به وسیله سرما متوقف میمعنی صورتبیولوژیکی به 

گیاهانی که در معرض دمای پایین  ها تحت تنش سرما تقویت شدند.افزایش بیان ژنبیولوژیکی از طریق 

ید الکترولیت و تولطریق نشت تواند از برند که میغشایی رنج میهای غالبا از آسیب گیرندقرار می

MDA ،نشت الکترولیت و میزان  فرنگیهای گوجههمه ژنوتیپ در ارزیابی شود. در طول تنش سرما

روز تنش سرما در دو  3پس از  MDA. اما سطوح نشت الکترولیت و مقدار افزایش یافت MDAمقدار 

های ژنوتیپدهد که . نتایج نشان میتر از ژنوتیپ حساس بودژنوتیپ مقاوم به طور قابل توجهی پایین

های غشایی شدید حساس به سرما، تحت تنش سرمایی کمتر از آسیب مقاوم به سرما نسبت به ژنوتیپ

نقش مهمی در تنظیم شرایط اسمزی سلول و حفظ پایداری ح سازگار مثل پرولین نیز برد. املارنج می

اوم و حساس تحت تنش مقهای بین ژنوتیپنیز در تجمع پرولین فاوت کنند. بنابراین تغشا بازی می

افزایش یافت. بعد از  LA1777پیوسته در  صورتسرما آنالیز شد. در طول تنش سرما مقدار پرولین به 

 LA4024سطوح پرولین بالاتری نسبت به دارای به طور قابل توجهی  LA1777 روز تیمار سرمایی 5

بعد از نیز تحت تنش سرما آنالیز شد.  2SODو  CAT ،PODاکسیدانی مثل های آنتی. فعالیت آنزیمبود

قابل توجهی در دو ژنوتیپ مقاوم بالاتر از ژنوتیپ حساس  میزانبه  PODفعالیت  ،روز سوم تیمار سرمایی

 LA4024نسبت به  LA1777داری در معنی صورتروز تیمار سرمایی به  5بعد از  CATفعالیت  بود.

در طول تنش سرما مشاهده نشد.  LA4024و  LA3969داری بین اما هیچ تفاوت معنی کاهش یافت.

های حساس و مقاوم در طول تنش بین ژنوتیپ SODداری نیز در فعالیت هیچ تفاوت معنیهمچنین 

 مشاهده نشد.

                                           

1 Gene Ontology 

2 Superoxide dismotase 
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Zhang  ( 2004و همکاران )یسرما دهنده بهمسیر عوامل رونویسی پاسخ طی تحقیقی CBF  در را

فرنگی متفاوت از در گوجه CBFs مسیر تنظیم نشان داد که نتایج .کردندبررسی  فرنگیگوجه

 سرمابه های هدف که باعث افزایش مقاومت بیان ژن ،این عوامل در آرابیدوپسیس .آرابیدوپسیس است

تواند سازش سرمایی را افزایش فرنگی نمیآرابیدوپسیس، گوجه د اما برخلافدهنشوند را افزایش میمی

 را در ژنوم خود کدLeCBF1-3  هومولوگ شامل CBF آرابیدوپسیس سهفرنگی مشابه البته گوجه .دهد

  .در مقاومت سرمایی نقش دارد 11LeCBF ژن ها تنها بین آن کند که درمی

Duan (2012) و همکارن ( 6دو ژنوتیپ وحشیe cv. Zhongshu.Lو تراریخته ) (1T ، دارای بیان

ها ، گیاهچهگلخانه پرورش دادند. پس از رشد کامل برگ ششمفرنگی را در ( گوجه2LetAPXبیش از حد 

. در شرایط نرمال گراد قرار دادنددرجه سانتی 4ساعت در معرض دمای  24و  12، 9، 6، 3به مدت  را

ساعت تنش سرما نشت یونی در  12نشت یونی مشابهی داشتند اما پس از  3WTو  1Tرشدی گیاهان 

دهنده این بود که آسیب غشا تحت تنش سرما نتایج نشان افزایش یافت. 1T،  62%و در  WT، 75%گونه 

نیز به عنوان شاخص پراکسیداسیون لیپید غشا  MDAبود. تولید  1Tتر از گیاهان جدی WTدر گیاهان 

 افزایش یافت. 1Tدر  %63و  WTدر  %101تا  MDAدر نظر گرفته شد که سطوح 

های (، نرخ رشد و آنزیمNicotiana tabacumهای تنش سرما در تنباکو )درک بهتر پاسخ به منظور

 HHDJY)واریته حساس به سرما( و  MSK326برگی دو رقم تنباکو  4های اکسیدانی گیاهچهآنتی

( 2010و همکاران ) Xuروز توسط  4و  2گراد به مدت درجه سانتی 5)واریته مقاوم به سرما( در دمای 

ها تحت تاثیر تنش سرما تر از رشد ریشهها راحتمطالعه شد. در این مطالعه مشخص شد که رشد شاخه

در هر دو واریته تحت تنش سرما افزایش یافت. در فعالیت پراکسیداز  MDAگیرد. غلظت قرار می

                                           

1 Lycopersicon esculentum CBF 

2 Lycopersicon esculentum tomato Ascorbate Peroxidase 

3 Wild Type 
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(PODبین شاخه ) هایMSK326 ه کداری مشاهده نشد؛ در حالیکنترل و تیمار شده تفاوت معنی

روزه افزایش یافت.  4تحت تنش سرمای  HHDJYهای داری در شاخهمعنی صورتفعالیت این آنزیم به 

کنترل و تیمار شده مشاهده نشد. برای  HHDJYهای بین شاخه CATداری در فعالیت تفاوت معنی

MSK326  فعالیت  دارکاهش معنیمنجر به تیمار تنش سرماCAT گردیدها در شاخه. 

 Zhang ،(Oryza sativa) های ژنتیک مولکولی تحمل به سرما در برنجمکانیسم شدنبرای روشن 

( حساس به سرما) Indica IR29( و مقاوم به سرما)  Japonica LTH ،از دو ژنوتیپ( 2012و همکاران )

درجه  4دمای ساعت در  48به مدت  S3های مرحله اعمال تیمار سرمایی گیاهچهجهت  استفاده کردند.

ها و علائم برگو تا خوردن همانطور که از طریق مقایسه بصری جمع شدن  داری شدند.نگه گرادسانتی

های ، گیاهچهLTHدر مقایسه با  .ر بودتمقاومبه سرما  IR29نسبت به  LTH، مشاهده شد پژمردگی

IR29 و غلظت  دادنداز خود نشان بیشتری را  (نشت الکترولیتهای غشایی )تیمار شده با سرما، آسیب

MDA  بالاتری داشتند. هیچ مدرکی مبنی بر تغییر غلظت پرولین در هر دو ژنوتیپ تحت تنش سرما

از  دو رقم به طور قابل توجهی سطوح بالاتری وجود نداشت. اما در هردر مقایسه با گیاهان کنترل 

 بازیابیدهد پرولین ممکن است نقش مهمی در فرآیند که نشان می مشاهده شد بازیابیپرولین بعد از 

های تحت تنش در گیاهچهاکسیدانی های آنتیگیاه برنج بعد از تنش سرما داشته باشد. فعالیت آنزیم

و  CATسرما آنالیز شد تا تفاوت بیوشیمیایی بین دو ژنوتیپ ارزیابی شود.تغییرات جزیی در فعالیت 

POD  یی در ساعت تیمار سرما 8بعد ازLTH  مشاهده شد. هر دو ژنوتیپ در مقایسه با تیمار کنترل

ساعت تیمار سرمایی در مقایسه با گیاهان کنترل از خود  8بعد از  SODافزایش قابل توجهی در فعالیت 

تنش سرما تاثیر اصلی بر بیان  تحت بالاتر بود. LTHنسبت به  IR29در  SODکه فعالیت  نددنشان دا

یش بیان در ژنوتیپ مقاوم به سرما و سرکوب قوی بیان در ژنوتیپ حساس به سرما افزا ژن به صورت،

مقاوم به سرما LTH بیان ژن سریع و کارآمد در ژنوتیپ  تغییردر انتهای تیمارهای سرمایی یک بود. 
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د کندتری در سطح رونویسی از حساس به سرما، ظرفیت بهبو IR29شد؛ در حالیکه ژنوتیپ  مشاهده

 .دادنشان  خود

Jan ( در مطالعه2018و همکاران )گل همیشه هایای پاسخ( بهارCalendula officinalis ) به تنش

 120و  96، 72، 48، 24روزه به مدت  14های سرما را مورد بررسی قرار دادند. بدین صورت که گیاهچه

بهار به تنش سرما ههای همیشگراد قرار داده شدند. پاسخ گیاهچهدرجه سانتی 4ساعت در معرض دمای 

هایی مثل اکسیدانپرولین و فعالیت آنزیمی آنتی، MDAگیری نشت الکترولیت و مقدار از طریق اندازه

CAT  نتایج نشان دادگراد کنترل، ارزیابی شد. درجه سانتی 25گراد و درجه سانتی 4تحت دمای پایین 

و نشت  MDAشود. میزان ولین میدر معرض تنش سرما موجب افزایش تجمع پر C.oکه قرار دادن 

  CATاکسیدانی به جز های آنتیساعت تنش سرما افزایش داشت. فعالیت آنزیم 72الکترولیت طی 

 کاتالاز به تدریج با افزایش دوره تنش کاهش یافت. اما فعالیت  ایش،افز

درجه  1( در معرض تیمار سرمایی .Avena nuda Lبرگی جو دوسر ) 4های گیاهچه در پژوهشی

های گیاهچه در تیمار سرمایی به روز قرار داده شدند. نشت الکترولیت نسبی برگ 7گراد به مدت سانتی

های گیاهچه تحت دمای پایین در مقایسه با قابل توجهی افزایش یافت. میزان پرولین در برگ صورت

با تیمار کنترل بالاتر در مقایسه  MDAدمای اتاق بیشتر بود. در این آزمایش تحت دمای پایین میزان 

دهد دمای فعالیت پراکسیداز در روزهای پایانی تیمار سرمایی به شدت کاهش یافت که نشان می بود.

پایین آنزیم پراکسیداز را تحت تاثیر قرار داده است که ممکن است به علت قرار گرفتن رونویسی و 

. از طرفی به صورت همزمان میزان تحت تاثیر سرما، سنتز پراکسیداز کاهش یافته باشد RNAترجمه 

تواند پراکسیداز و فعالیت آن را کاهش دهد. فعالیت کاتالاز پرولین در دمای پایین افزایش یافت که می

 (.   Liu et al, 2013در تیمار سرمایی در مقایسه با تیمار کنترل بیشتر بود )
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Yahia ( اثر سرما بر پاسخ2016و همکاران )های هوایی )شاخه و برگ( در اندام اکسیدانیهای آنتی

-را بررسی کردند. گیاهچه (حساس cil 123مقاوم و  cil 126) Medicago ciliarisدو رقم مخالف شبدر 

گراد قرار داده شدند. فعالیت پراکسیداز و درجه سانتی 4روز در دمای  6و  4، 2روزه به مدت  10های 

 تحت تنش دمای پایین در رقم مقاوم بیش از رقم حساس بود.( 1های آن )گایاکول پراکسیدازایزوآنزیم

اکسیدانی و پراکسیداسیون لیپید ناشی از سرما روی دو رقم کلزا های آنتیتغییرات فعالیت آنزیم

(Brassica napus L. توسط )Fahimirad ( بررسی شد.2013و همکاران ) برگی دو رقم  4های گیاهچه

حساس به سرما( جهت قرار گرفتن در  Rgs003به سرما( و کلزای بهاره )مقاوم  Okapiکلزای زمستانه )

گراد شب قرار درجه سانتی 3گراد روز و درجه سانتی 10روز در دمای  7معرض تنش سرما به مدت 

در کلزای زمستانه در مقایسه با رقم  SODو  CATهای داده شدند. نتایج نشان داد که فعالیت آنزیم

در رقم زمستانه کمتر از کلزای بهاره بود. این مطالعه  PODو  MDAاز طرفی میزان بهاره بیشتر بود. 

اکسیدانی، در مقایسه با رقم بهاره، سبب تحمل به سرمای بیشتر در های آنتیدهد که مکانیسمنشان می

 شود.رقم زمستانه می

 Option 500مقاوم به سرما و رقم  Zarfamی دیگری در دو رقم کلزای بهاره )رقم در مطالعه

ها در تحت تنش سرما ارزیابی شد. گیاهچه  MDAی مقادیر پرولین و حساس به سرما( تغییرات کمّ

گراد درجه سانتی 3گراد روز و درجه سانتی 10روز در محیط سرد با دمای  7برگی به مدت  4مرحله 

ت زمانی که گیاهان در معرض سرما بودند متناسب با مدبه سرعت  MDAشب قرار داده شدند. میزان 

در  MDAکه در روز هفتم به بالاترین میزان خود رسید که البته نرخ افزایش  صورتیافزایش یافت به 

تر بود. هر دو رقم روند افزایشی مشابهی برای مقدار پرولین از خود نشان رقم حساس به سرما سریع

                                           

1 Guaiacol Peroxidase 
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 های هر دو رقم تحت تنش سرما مشاهده شدلین در برگدادند که در روز هفتم بالاترین میزان پرو

(Moeini-korbekandi et al, 2014). 

Azzeme ( برای شناسایی تغییرات پاسخ2016و همکاران ) های بیوشیمیایی و مولکولی به خشکی

های مختلف تنش خشکی قرار دادند. ( را در معرض شدتtenera oil palmهای نخل روغنی )دانهال

ماه هر روز آبیاری شدند.  2به مدت  tenera( Dura ⨯ pisiferaهای سه ماهه )رتیب که دانهالبدین ت

روز بدون آبیاری(  14روز بدون آبیاری(، متوسط ) 7و به صورت خفیف ) گروهسپس تنش خشکی در سه 

برگ و هم ها اعمال شد. تجمع پرولین به تدریج هم در روز بدون آبیاری( بر آن 35و  28، 21و شدید )

که بیشترین میزان پرولین در تنش  های مختلف تنش خشکی افزایش یافت. به طوریدر ریشه در شدت

ها تحت تنش خشکی خفیف نسبت به گیاهان کنترل افزایش خشکی شدید بود. فعالیت کاتالاز در برگ

ها از در برگداشت اما فعالیت آن تحت تنش متوسط و شدید شناسایی نشد. فعالیت گایاکول پراکسید

تحت تنش خفیف به شدت افزایش یافت اما تحت تنش متوسط افت کرد و تحت تنش خشکی شدید 

 نیز کاهش پیدا کرد.
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 های غیر زندهتنش در تحمل بهنقش اتیلن ات انجام شده در زمینه تحقیق 2-1-2

Zhang ( 2009و همکاران )نشان دادند که پروتئین  ایابتدا در مطاالعهERF فرنگی گوجه

1TERF2/LeERF2  2غیر حساسهای فرنگیشود و تولید اتیلن در گوجهمیتحریک با اتیلن 

TERF2/LeERF2  سرکوب شده است؛ که عملکردTERF2/LeERF2 کننده را به عنوان یک تنظیم

در ادامه گزارش کردند که تنظیم  Huang (2010)و   Zhang. کندمثبت در بیوسنتز اتیلن پیشنهاد می

TERF2/LeERF2  فرنگی مرتبط است. تحمل به انجماد در تنباکو و گوجهدر بیوسنتز اتیلن با افزایش

شود. فرنگی میدر گوجه TERF2/LeERF2بیان ژن مشخص کرد که سرما به آرامی باعث بیان آنالیز 

 از طریق تعدیل اتیلن دخیل باشد.ایی های سرمممکن است در پاسخ TERF2/LeERF2بدین معنی که 

نه در تنباکو،  TERF2/LeERF2برای آزمایش این فرضیه، ابتدا مشاهده کردند که بیان بیش از حد 

، بلکه به طرز قابل دهدتحمل به انجماد را افزایش میمرتبط به سرما های سازی ژناز طریق فعال تنها

( یا AVG) دارنده بیوسنتز اتیلنبه علاوه تیمار با بازا دهد.توجهی نشت الکترولیت را نیز کاهش می

در که انسداد بیوسنتز اتیلن یا مسیر سیگنالینگ آن،  نشان داد( AgNO3آنتاگونیست گیرنده اتیلن )

دهد. علاوه بر این تحمل به انجماد را کاهش می TERF2/LeERF2تنباکوهای با بیان بیش از حد 

های افزایش و در لاین TERF2/LeERF2با بیان بیش از حد های فرنگیگوجه در تحمل به انجماد

تحمل  ،ACCهمچنین کاربرد پیش ماده اتیلن  کاهش یافت. TERF2/LeERF2تراریخته غیر حساس 

نتایج،  گرداند. بر اساس اینبازمیرا  TERF2/LeERF2غیر حساس های لایندر  به انجماد

TERF2/LeERF2  افزایش تحمل به انجماد گیاهان را از طریق بیوسنتز اتیلن و مسیر سیگنالینگ آن

 دهد.می

                                           

1 Tomato ERF2/Lycopersicon esculentum ERF2 

2 Antisense 
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eal Rکند. نتایج گذاری میفرنگی را رمزدر گوجه ERFامل رونویسی خانواده عو 13ERF.B.-Slژن 

time RT-PCR  پژوهشدر Klay ( 2014و همکاران)  نشان داد کهSl-ERF.B.3  یک ژن پاسخگو به

خشکی به وسیله بیان آن شود ولی های غیر زنده است که به وسیله سرما، گرما و غرقاب تحریک میتنش

در  Sl-ERF.B.3گیاهان تراریخته غیر حساس ، رشد یابد. در مقایسه با گونه وحشیو شوری کاهش می

ی نشان داد که معرف به وضوح علاوه بر این، آزمایش تنش سرما د.پاسخ به تنش شوری متوقف ش

های سلولی را کاهش و فرنگی تراریخته، آسیبگیاهان گوجه در Sl-ERF.B.3های غیر حساس لاین

همچنین نشت یونی جهت تعیین میزان  دهد.روز تنش سرما افزایش می 14را در برابر ها تحمل آن

شد. نتایج نشان داد که تیمار سرمایی منجر به  گیریروز تیمار سرمایی اندازه 14آسیب سلولی بعد از 

 Sl-ERF.B.3های غیر حساس در مقایسه با لاین WTهای نشت یونی در بافت برگ شدیدافزایش 

فرنگی ممکن است سبب در گیاهان گوجه Sl-ERF.B.3های غیر حساس شود. بنابراین معرفی لاینمی

-Slشود و تحمل در برابر تنش دمای پایین را افزایش دهد. بنابراین های غشای پلاسمایی کاهش آسیب

ERF.B.3  سرما است که ممکن است به عنوان جزیی از مسیر پاسخ به تنش تنش  مرتبط بایک ژن

 فرنگی عمل کند.سرما در گوجه

در مقایسه با Solanum pennellii (Sp )فرنگی پاسخ به خشکی گونه وحشی گوجه شناسایی نحوه

( بود. در این 2018و همکاران ) Egeaهدف پژوهش  Solanum lycopersicom (Sl)فرنگی زراعی وجهگ

در شرایط نرمال و تنش خشکی متوسط  Slو  Spهای در برگهای فیزیولوژیکی و مولکولی مقاله پاسخ

 Spهای ؛ بدین صورت که برگمشاهده شدها داری بین گونهتفاوت فیزیولوژیکی معنی بررسی شد.

گیری میزان اندازه از خود نشان داد.های اکسیداتیو و آسیبآب  یشتری برای ممانعت از اتلافتوانایی ب

MDA که تحت تنش خشکی  میزان  مشخص کردMDA های در برگSp  در مقایسه باSlتر ، پایین

                                           

1 Solanum lycopersicum ERF.B.3 



35 

 

و تنظیم  ACOهای دخیل در بیوسنتز و سیگنالینگ اتیلن به ویژه در مراحل کاتالیز شده با ژن بود.

و  ERF1Bشود. در این تحقیق بیان ، به وسیله تنش خشکی تحریک میSpهای در برگ ERFشده با 

ERF095  درSp کند بیوسنتز و سیگنالینگ اتیلن مسئله مهمی در پاسخ که پیشنهاد می؛ افزایش یافت

شده  تحریکرسد که بیان در مجموع به نظر می فرنگی است.های وحشی گوجهدر گونهبه خشکی 

 آن در ارتباط است.خشکی به با تحمل  Spدر  ،و سیگنالینگ اتیلن بیوسنتزهای ژن

 Siddikee ( 2011و همکاران) های فلفل قرمز در تحقیقی افزایش رشد و تحمل به شوری گیاهچه

(Capsicum annuum L.)  های شورپسندتریاز طریق تنظیم سنتز اتیلن ناشی از تنش با استفاده از باک 

 روزه فلفل قرمز 8های گیاهچه دو ساعت قرار گرفتن را بررسی کردند. ACC deaminaseدارای فعالیت 

سبب افزایش تولید  (NaCl رمولامیلی 200و  150، 100های مختلف تنش شوری )شدتدر معرض 

از طویل شدن ریشه و  تواند مانعافزایش سطوح  اتیلن می  ( شد.%74و  %64، %44اتیلن به ترتیب )

سه باکتری شورپسند ، تلقیح با NaCl رمولامیلی 150در تنش  شاخه و در کل رشد گیاه شود.

 (Br.iodinum RS16 و B.licheniformis RS656 ،Z.alba RS111) ACC deaminaseتولیدکننده 

خلاصه این مطالعه نشان داد که  صورتبه  ( کاهش داد.%57و  %53، %44تولید اتیلن را به ترتیب )

، اثرات نامطلوب تنش شوری بر رشد ACC deaminaseهای شورپسند تولیدکننده استفاده از باکتری

 کند.، برطرف می1گیاهان فلفل قرمز را از طریق کاهش تولید اتیلن ناشی از تنش

گیاه آرابیدوپسیس های پاسخاتیلن به صورت منفی  دنشان دا( 2012و همکاران ) Shi مطالعه

(Arabidopsis thaliana را به تنش انجماد )اولا، تولید اتیلن در گیاهان گونه وحشی وکند. تنظیم می 

و وقتی تنش یافت کاهش قابل توجهی به صورت ساعت تیمار سرمایی  3تا  1بعد از  ،21eto انتموت

یا به افزایش بیوسنتز اتیلن که  ثانیا، ساعت ادامه پیدا کرد در سطح پایین باقی ماند. 24به مدت سرما 

                                           

1 stress-induced ethylene production 

2 Ethylene overproducer1 
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تحمل به  انجام شد، منجر به کاهش eto1یا با استفاده از موتانت  ACCوسیله تیمار گونه وحشی با 

تحمل به انجماد را افزایش ( +Agیا یون نقره ) AVGبا  eto1مقابل تیمار گونه وحشی یا انجماد شد. در 

 31eil 3einو  1etr، 1-4ein ،5-2ein ،1-3ein-21به اتیلن شامل  1های غیر حساسموتانتدر  داد. ثالثا،

کاهش   1ctr-41تحمل به انجماد موتانت  در مقابل .مشاهده شدبه انجماد در مقاومت نسبت افزایش یک 

 داشت.

( بررسی 2013و همکاران ) Yangنقش اتیلن در پاسخ گیاه آرابیدوپسیس به تنش شوری توسط 

و  (ein3-1و  ein2-5های غیر حساس اتیلن )، موتانت(Col-0وحشی آرابیدوپسیس )ها از گونه آن شد.

ها به تنش آنهای فنوتیپی و فیزیولوژیکی ( استفاده کردند تا پاسخctr1-1گانه )سخ سازنده سهپاموتانت 

موتاسیون در مسیر سیگنالینگ اتیلن منجر به تغییرات فنوتیپی آشکار شد به  شوری را مقایسه کنند.

 Col-0های غیر حساس به اتیلن بزرگتر از موتانتهای حساس به اتیلن کوچکتر و که موتانت صورتی

اعمال شد تا نقش اتیلن در پاسخ به شوری را  Col-0های به صورت خارجی بر گیاهچه 5اتفن بودند.

نسبت  ein3-1و  ein2-5در این تحقیق مشخص شد که عدم حساسیت به اتیلن در گیاهان  تایید کند.

به هر حال اثرات نامطلوب ناشی از تنش  دهد.حساسیت آرابیدوپسیس به شوری را افزایش می Col-0به 

تا حد زیادی بهبود یافت. اتفن به طور قابل توجهی محدودیت طول  Col-0نسبت به  ctr1-1شوری در 

تواند به گیاه نشان داد که اتیلن می +Kو  +Naشوری را کاهش داد. آنالیز هموستازی ریشه ناشی از 

را در گیاهان تحت تنش شوری کوتاه یا بلند مدت حفظ  +Kخه و ریشه با بالای شاکمک کند تا تغذیه 

در گیاهان تحت تنش شوری تغییر قابل توجهی های آب یلن در افزایش سدیم و نسبتبه هر حال ات کند.

                                           

1ethylene- insensitive mutant 

2 ethylene receptor1-1 

3 ein3-like1 

4 constitutive triple response1-1 

5 Ethephon 
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در شاخه که ناشی  +Kاز کاهش سطح  داریمعنی صورتبه  همچنین کاربرد خارجی اتفن ایجاد نکرد.

بهبود بر این اساس، مشاهدات تایید کرد که نقش کلیدی اتیلن در از تیمار شوری بود، جلوگیری کرد. 

ها ها و ریشه، در شاخه+Na، و نه کاهش +Kدر حفظ  ،به شوری گیاهان و توانایی برجسته آنتحمل 

نشان داد  PODو  SOD ،CATهمچنین بررسی  برای بهبود تحمل به شوری در آرابیدوپسیس است.

 در  PODبه ویژه فعالیت  دهد.اکسیدانی را افزایش میکه سیگنالینگ اتیلن تا حد زیادی فعالیت آنتی

نسبت  ein3-1و  ein2-5های به شدت افزایش داشت. موتانت Col-0در مقایسه با گیاهان  ctr1-1موتانت 

 تری داشتند.پایین PODو  SOD ،CATفعالیت  Col-0به 

از این  نقش مهمی در تولید اتیلن دارد. ERF( پروتئین 2017و همکاران ) Yuبر اساس مطالعات 

های برنج تحت تنش خشکی  ، را در گیاهچه1109OsERFجدید،  ERFها عملکرد تنظیمی یک رو آن

به سرعت توسط تنش تحریک شد. آزمایشات نشان داد که  OsERF109بیان  بررسی کردند.

109OsERF گیاهان تراریخته با  .است 2فعالیتتغییردهندگی  عملکرد دارای در هسته حضور دارد و

از خود نشان  قابل توجهی کاهش تحمل به خشکی صورتبه 109OsERF (3OE )بیان بیش از حد 

، (4RI) از بین رفته بود RNAبا دخالت  109OsERFها که گیاهان تراریخته که در آندادند؛ در حالی

دهد که می این نتایج نشان داری افزایش تحمل به خشکی از خود به نمایش گذاشتند.معنی صورتبه 

OsERF109 کند. علاوه بر این نتایج گاز ه صورت منفی تنظیم میتحمل به خشکی در برنج را ب

های کمتر اما در لاینهای وحشی نسبت به گونه OEاتیلن، در گیاهان  میزاننشان داد که کروماتوگرافی 

RI .همچنین آنالیز  بیشتر بودReal-Time PCR  ثابت کرد کهOsERF109  های ژنبیانOsACS6 ،

OsACO2  وOsERF3  کند. بر اساس ، را تنظیم میکننداتیلن نقش مهمی ایفا میبیوسنتز که در

                                           

1 Oryza sativa ERF109 

2 Transactivation 

3 OverExpressing  

4 Knockdown with RNA Interfering  
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تحمل به خشکی در برنج را از طریق تاثیر بر بیوسنتز  OsERF109پژوهش های بدست آمده از این داده

یلن و تحمل به تنش تدر بیوسنتز ا OsERF109نقش منفی در مجموع این تحقیق  .کنداتیلن تنظیم می

 کرد.خشکی در برنج را مشخص 

Sun ( در تحقیقی نشان دادندکه دمای پایین2016و همکاران )،  آزاد شدن اتیلن در انگور را تحریک

گراد قرار گرفتند. جهت درجه سانتی 4ای در معرض دمای هفته 6های مطالعه گیاهچه این کند. درمی

( رمیکرومولا 100) AVG( یا رمیکرومولا 100) ACCها با های رشد برگ گیاهچهکنندهتیمار با تنظیم

تولید اتیلن به سرعت بعد از شروع تنش سرما افزایش یافت و در ساعت هشتم به حداکثر اسپری شدند. 

خارجی تحمل  ACCساعت تا سطح اصلی خود کاهش یافت. تیمار با  48خود رسید و سپس بعد از 

، سبب کاهش تحمل AVGن، سرمای انگور را افزایش داد؛ در مقابل کاربرد بازدارنده بیوسنتز اتیل

های سرمایی در انگور را به صورت ها پیشنهاد کردند که اتیلن پاسخسرمایی در این گیاه شد. این یافته

به  شدتیک ژن پایین دست سیگنالینگ اتیلن به  VaERF057دهد. بیان تحت تاثیر قرار می یمثبت

ل سرما آرابیدوپسیس را نیز افزایش تحم VaERF057وسیله سرما القا شد. همچنین بیان بیش از حد 

 CATو  SOD ،PODتر و فعالیت پایین MDAهای تراریخته، مقدار داد. تحت تیمار سرمایی در لاین

های وحشی بود. این مطالعه تایید کرد که اتیلن به طور مثبت تحمل به سرما در انگور را بالاتر از گونه

 کند.تنظیم می VaERF057از طریق تعدیل بیان 

درگیر در مسیر بیوسنتز های ژنبیان انجام شده در زمینه  هایبررسی 2-1-3

 های غیر زندهتحت تنش اتیلن

Espartero ( نشان دادند که گیاه گوجه1994و همکاران ) ایزوژن  4فرنگی دارای حداقلSAM 

در پاسخ به  داد.ها را نشان به شوری و سایر تنش SAMهای های مختلف ژن، پاسخRNAآنالیز  است.

 mRNA SAM1. یافتتجمع در ریشه  SAM3و  ABA ،mRNA SAM1 ، مانیتول وNaClتیمار با 
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در مقایسه با  mRNA SAM3که تحت تنش شوری سطوح در حالیدر بافت برگی نیز انباشته شد. 

افزایش سطوح پاسخ آشکاری به تنش شوری از خود نشان نداد.  SAM2های کنترل کاهش یافت، و برگ

mRNA  در پاسخ به  روز باقی ماند. 3ساعت بعد از شروع تیمار شوری ظاهر شد و حداقل تا  8بلافاصله

را کمترین فراوانی را دا SAM2و  SAM1مربوط به  mRNA سهدر بین  رونوشت تنش بیشترین فراوانی

 3SAMکه حالیدر  ،در ساقه بیشتر بود mRNA 1SAM 1. در گیاهان کنترل سطوح حالت پایداربود

به  هاالقای ژن ها وفور بیشتری داشت.در ریشه mRNA SAM2های هوایی بیان شد و ترجیحا در اندام

یا به های اولیه شوری و اسمزی وسیله تنش شوری ممکن است یک پاسخ اولیه با هدف غلبه بر شوک

 عنوان نتیجه سازگاری در طولانی مدت به شرایط رشدی جدید باشد.

در گیاهان  SAMدر سازگاری گیاه به یک محیط شور، الگوی بیان  SAMنقش جهت روشن ساختن 

 ( بررسی2004و همکاران ) Sanchez-Aguayoتوسط فرنگی تحت شرایط کنترل و تنش شوری گوجه

کنترل و تیمار از برگ و ریشه گیاهان  SAM ،RNAبر بیان ژن  NaClبرای ارزیابی تاثیر تیمار شد. 

در نتایج آزمایشات نشان داد که  استخراج شد. روز در کشت هیدروپونیک، 6به مدت  NaClشده با 

در  SAM1رونوشت ژن  از برگ بود. در ریشه بیشتر mRNA SAM1سطح حالت پایدار گیاهان کنترل 

در  SAM3و  SAM2های رونوشت ژن .یافتهردو اندام ریشه و برگ در پاسخ به تنش شوری افزایش 

 نداشتند.افزایش قابل توجهی  NaClپاسخ به تیمار 

فرنگی نشان به ژنوم گوجه cDNA 1SAM synthetase (21SlSAMS) انتقالبا  یک پژوهشدر 

 قابل توجهی نسبتبه صورت  SlSAMS1فرنگی تراریخته با بیان بیش از حد داده شد که گیاهان گوجه

های و آسیب هها افزایش یافتدر آن، حفظ تعادل مواد مغذی، ظرفیت فتوسنتز مقاوم  بوده به تنش قلیایی

به شدت  SlSAMS1بیان بیش از حد  .ها مشاهده شددر آن WTتری نسبت به گیاهان اکسیداتیو پایین

                                           

1 Steady-state 

2 Solanum lycopersicum S-Adenosyl Methionine synthetase1 
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در گیاهان  تحت شرایط کنترل شده، فرنگی را تحت تاثیر قرار داد.های گوجهسنتز اتیلن در برگ

 ACOکه فعالیت در حالی مشاهده شد. WTو اتیلن نسبت به گیاهان  ACCتراریخته غلظت بالاتری از 

و  ACOفعالیت  قرار نگرفت. SlSAMS1تحت تاثیر بیان بیش از حد  ACSکاهش یافته و فعالیت 

ACS  و همچنین غلظتACC بودند روز تحت تنش 6ای که به مدت در گیاهان تراریخته و اتیلن ،

، منجر روز تحت تنش بودند 12در گیاهانی که  SlSAMS1بیان بیش از حد اگرچه  تر بود.بسیار پایین

و غلظت  ACSو همچنین کاهش جزیی در فعالیت شد و غلظت اتیلن  ACOبه افزایش جزیی فعالیت 

ACC .بیان بیش از حد  مشاهده شدSlSAMS1 و هیدروژن  منجر به افزایش جزیی تجمع سوپراکسید

که منجر به پراکسیداسیون لیپید و نشت الکترولیت نشد. بعد ، در حالیپراکسید تحت شرایط نرمال شد

داری به ویژه در معنی صورتتجمع سوپراکسید و هیدروژن پراکسید به  روز تنش قلیایی 12و  6از 

تجمع سوپراکسید و هیدروژن ، گیاهان تراریخته WTگیاهان  مقایسه باروزه افزایش یافت. در  12تیمار 

پراکسیداسیون  SlSAMS1بر اساس نتایج آزمایشات، بیان بیش از حد  پراکسید بسیار کمتری داشتند.

منجر به  SlSAMS1کاهش داد. بیان بیش از حد فرنگی را های گوجهلیپید و نشت الکترولیت در برگ

مثل اکسیدانی های آنتیالیت آنزیمعف شد. تحت تنش قلیاییاکسیدانی های آنتیکارآیی بیشتر سیستم

SOD  وCAT به گیاهان  تدر گیاهان تراریخته نسبWT به هرحال بیان بیش از حد بالاتر بود .

SlSAMS1 داد. بدین  افزایش و نه اتیلن، هاآمینفرنگی را از طریق پلیتحمل به تنش قلیایی گوجه

را متوقف  SlSAMS1استفاده از بازدارنده سنتز اسپرمین و اسپرمیدین اثر بیان بیش از حد  صورت که

 .(Gong et al, 2014)اتیلن تاثیری بر این امر نداشت  سنتز کاربرد بازدارندهکرد و 

Ma ( در پژوهشی 2017و همکاران )از طریق بیان های شوری و اکسیداتیو افزایش تحمل به تنش

در  SAMSبرای تعیین نقش بالقوه در آرابیدوپسیس را بررسی کردند.  12SAMS-14BvMبیش از حد 

                                           

1 Beta vulgaris M14- S-Adenosyl Methionine synthetase2 
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د. سازی شرا جدا (Beta vulgaris M14)از یک چغندر قند مقاوم به شوری  SAMS2ژن تنش شوری، 

منجر به افزایش مقاومت به شوری و هیدروژن  در آرابیدوپسیس BvM14-SAMS2بیان بیش از حد 

 ، یک موتانت آرابیدوپسیس فاقد13AtSAMS به DNA-Tبا وارد کردن  پراکسید شد. علاوه بر این

SAMS3 (atsams3بدست آم ) حساسیت بالایی به شوری و هیدروژن پراکسید از خود نشان داد.د که 

اکسیدانی و سیستم آنتی BvM14-SAMS2از حد  در گیاهان با بیان بیش همچنین دریافتند کهها آن

و  12بدین ترتیب که . داردآمین نقش مهمی در مقاومت به شوری و هیدروژن پراکسید متابولیسم پلی

ها در ریشه و برگ BvM14-SAMS2 سطوح بالای رونوشتساعت پس از اعمال تنش شوری  24

قابل توجهی توسط تنش  صورتبه  BvM14-SAMS2دهد که بیان مشاهده شد. این نتایج نشان می

 MDAو  H2O2ها تمایل به افزایش مقادیر تحت شرایط تنش گیاهچه همه ژنوتیپشوری افزایش یافت. 

-BvM14و لاین با بیان بیش از حد  WTنسبت به  atsams3لاین موتانت در داشتند. به هر حال 

SAMS2 مقادیر بالاتری ،H2O2  وMDA .علاوه بر این گیاهان با بیان بیش از حد  انباشته شدBvM14-

SAMS2  تحت شرایط تنش نسبت به گیاهانWT تری مقادیر پایینH2O2  وMDA  از خود نشان

 BvM14-SAMS2های اکسیداتیو در گیاهان با بیان بیش از حد این نتایج تعیین کرد آسیب دادند.

تحت تنش شوری و  PODو  SOD ،CATاکسیدانی مثل های آنتی. همچنین آنزیمکاهش یافت

فعالیت  WTهای نسبت به لاین BvM14-SAMS2های با بیان بیش از حد در لاینهیدروژن پراکسید 

ها نسبت محدوده افزایش فعالیت این آنزیم atsams3تحت شرایط تنش در لاین موتانت  داشتند.بالاتری 

فعالیت آنزیم ها تفاوتی در بین همه گیاهچه تحت شرایط کنترل کمتر بود. علاوه بر این WTلاین به 

SOD  فعالیت تحت شرایط کنترل مشاهده نشد. البتهCAT  وPOD  در گیاهان با بیان بیش از حد

BvM14-SAMS2  بیش از گیاهانWT  وatsams3 .بود  

                                           

1 Arabidopsis thaliana S-Adenosyl Methionine synthetase3 
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 Wang، (Glycine max) تحت تنش غرقاب و خشکی در سویا SAMSبهتر نقش درک  به منظور

 SAMSفعالیت  انجام دادند.آن آنزیمی  هایو فعالیت mRNAیشاتی در سطح امآز( 2016و همکاران )

، سرما، جیبرلیک اسید و کلسیم NaCl هایتنشو در پاسخ به  به تنش غرقابی کاهش یافتدر پاسخ 

تحت سویا در ریشه و هیپوکوتیل  SAMSداری تغییر نکرد. فعالیت های سویا به صورت معنیدر ریشه

نش غرقابی و تحت تها در نوک ریشه و ریشه SAMSخانواده  mRNAبیان  خشکی تحریک شد.تنش 

 و در هر دو شرایط تنش کاهش بیان داشتند.ها در ریشه SAMS2و  SAMS1 خشکی کاهش یافت.

افزایش یافت، اگرچه تحت تنش ها و هیپوکوتیل تحت تنش خشکی در نوک ریشه، ریشه ACSژن 

تحت تنش خشکی و غرقاب تحریک شد. ها در نوک ریشه ACOغرقابی تغییری نکرد. به علاوه بیان ژن 

 های غرقابی و خشکی دخالت دارد.تنشدر پاسخ  SAMSکند که این نتایج پیشنهاد می

Chen ( در پژوهشی یک ژن 2014و همکاران )ACO ،11TaACO،  که مرحله آخر بیوسنتز اتیلن

را جدا ( SR3) مقاوم به شوری (Triticum aestivum) ، از یک لاین گندمدهدرا تحت تاثیر قرار می

در ریشه  TaACO1بیان رونوشت  ند.را مورد آزمایش قرار داد سخ به تنش شوریر آن بر پاتاثی وکردند 

همچنین با مشاهده  .یافتکاهش  ABAتنش شوری، خشکی، تنش اکسیداتیو و  تاثیر گندم تحت

دریافتند که بیان بیش از حد زنی بذور و محدود شدن رشد ریشه تحت تنش شوری کاهش جوانه

TaACO1  بیان پیوسته  شود.موجب حساسیت به شوری میآرابیدوپسیس در گیاهان تراریخته

TaACO1 های پاسخگو به تنش مثل بیان ژن ،در آرابیدوپسیسAtCBF1  وAtCBF3  .را متوقف کرد

اتیلن بیشتری  ACOبه طور کلی گیاهان تراریخته آرابیدوپسیس ممکن است به علت فعالیت بیشتر 

 شده است.کننده منفی رشد در نظر گرفته به عنوان تنظیم  هاتولید کنند و اتیلن نیز مدت

  

                                           

1 Triticum aestivum ACO1 
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 هامواد و روش:  سومفصل 
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 زمان و محل آزمایش 1-3

علوم و در آزمایشگاه  1396در سال  زمایش تحت شرایط کنترل شدهرهای آتیما اعمالکشت گیاه و 

 بیوتکنولوژی دانشکده کشاورزی دانشگاه صنعتی شاهرود واقع در بسطام اجرا شد.باغبانی و 

 نحوه اجرای آزمایش 3-2

 25) دما و)مقاوم به سرما و حساس به سرما(  گونه شامل فاکتوریل با دو فاکتورآزمایش به صورت 

 .شدبر پایه طرح کاملا تصادفی و در سه تکرار انجام گراد( درجه سانتی 4و 

 کاشت مواد گیاهی 3-3

 .S. lycopersicum cv و )مقاوم به سرما( S. habrochaites LA1777 یبذرهای هر دو گونه

Moneymaker (حساس به سرما)  از شرکتENZA Zaden .سطحی در بذرها به صورت  هلند تهیه شد

و کشت شده عدد بذر در هر گلدان(  3) 1:2های حاوی پیت ماس و پرلیت استریل شده با نسبتگلدان

 8ساعت روشنایی و  16گراد و با فتوپریود درجه سانتی 25ها به اتاقک کشت با دمای سپس گلدان

 ساعت تاریکی منتقل شد. 

عمال تنش سرما به مدت سه روز ، در اتاقک ، به منظور اگونههای هر از دانهال %50هفته،  6پس از 

ها و تغییرات آنزیمی، برای مطالعه پروفایل بیان ژن گراد قرار گرفتند؛ سپسدرجه سانتی 4کشت با دمای 

ی فرنگگوجهگونه های شاهد و تحت تیمار هر دو دانهالبرداری از اندام هوایی )ساقه و برگ( نمونه

 -80 فریزر ها بلافاصله در نیتروژن مایع قرار گرفتند و در. نمونهدش)حساس و مقاوم به سرما( انجام 

 و بررسی محتوی آنزیمی نگهداری گردیدند.  mRNAبرای استخراج  گراددرجه سانتی
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 های بیوانفورماتیکبررسی 4-3

 هاشناسایی ژن 1-4-3

شناسایی شدند. توالی  1Plantcycفرنگی با استفاده از سایت های مسیر بیوسنتز اتیلن در گوجهژن

 The Solفرنگی از سایت های درگیر در مسیر بیوسنتز اتیلن در گوجهپپتید ژنرونوشت و پلی

)2Genomics Network (SGN دست آمدبه. 

 خصوصیات فیزیکوشیمیایی 2-4-3

(، شاخص آلیفاتیک، 3MW( ،)4pIبینی صفات فیزیکوشیمیایی مثل طول، وزن مولکولی )پیش

های مسیر بیوسنتز اتیلن با استفاده از پپتید ژن( توالی پلیGRAVYناپایداری و )شاخص 

ها در سلول با استفاده از محل استقرار پروتئین انجام شد. 5Expasy هایدر پایگاه داده ProtParamابزار

  الگوریتم طبق MEGA-6افزار فیلوژنتیکی نیز با نرمدرخت مشخص گردید.  6ocmPL-plantسایت 

Neighbor Joining  با روش آنتست  وشد رسم Bootstrap نجام گرفت.ا 1000ا تکرار و ب 

 هاانتخاب ژن  3-5

 های کلیدی درگیر در مسیر بیوسنتز اتیلن در ژن از ژن 7 های بیوانفورماتیکی انجام شده،پس از بررسی

                                           

1 https://www.plantcyc.org/ 

2 https://solgenomics.net/ 

3 Molecular Weight 

4 Isoelectric point 

5 https://web.expasy.org/protparam/ 

6 http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant/ 

https://www.plantcyc.org/
https://www.plantcyc.org/
https://solgenomics.net/
https://solgenomics.net/
http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant/
http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/plant/
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ها تحت تنش سرما و ژن جهت بررسی تغییرات بیان این فرنگی و همچنین درگیر در تنش سرماگوجه

 های گیاهان توسعه یافته انتخاب شدند.در برگ

 کل RNA استخراج 6-3

استفاده  SinaClonشرکت  RNX-Plusفرنگی از معرف کل از گیاه گوجه RNAجهت استخراج 

 گردید. استخراج به شرح زیر صورت گرفت:

  پودر گردید. بافت برگی با استفاده از نیتروژن مایع در هاونگرم  5/0ابتدا 

 1 لیتر محلول میلیRNX-Plus  لیتری محتوی نمونه هموژن شده میلی 2به تیوب سرد

 دقیقه در دمای اتاق انکوبه شد. 5ثانیه ورتکس گردید و  10تا  5اضافه شد و به مدت 

  ان دادن تیوب به خوبی تک ثانیه با 15لیتر کلروفرم اضافه و به مدت میکرو 200سپس

 یقه روی یخ  انکوبه گردید.دق 5مخلوط شد و 

  گراد دردرجه سانتی 4دقیقه و در دمای  15بعد از آن، به مدتrpm 12000 فیوژ سانتری

 شد.

  لیتری جدید عاری از میلی 5/1فاز آبی )فاز بالایی( به یک تیوب RNase(RNase-free )

به مدت  لاط آرامپس از اختانتقال داده شد و به حجم برابر آن، ایزوپروپانول اضافه گردید؛ 

 انکوبه شد. دقیقه روی یخ 15

  گراد دردرجه سانتی 4دقیقه و در دمای  15مخلوط به مدتrpm 12000 فیوژ سانتری

 گردید.
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 اضافه گردید و خیلی کوتاه ورتکس  %75لیتر اتانول میکرو 400و  شد سوپرناتانت دور ریخته

گراد به مدت درجه سانتی 4و سپس در دمای  سوب سفید رنگ از جای خود خارج شد تا ر

 سانتریفیوژ گردید. این مرحله دوبار انجام شد. rpm 7500دقیقه و در  8

  سوپرناتانت مجددا حذف و برای چند دقیقه اجازه داده شد تا رسوب سفیدرنگ در دمای

 اتاق خشک شود.

  1میکرولیتر آب  50رسوب درDEPC  .حل شد 

 هاحذف نمک 3-7

 استخراج شده، از پروتوکل زیر استفاده شد: RNAمانده در های باقیر حذف نمکبه منظو

 10 مولار به محلول  5/2لیتر آمونیوم استات میلیRNA .استخراج شده اضافه گردید 

 150 انکوبه  -80ساعت در فریزر  3سرد به آن اضافه شد و به مدت  %100لیتر اتانول میلی

 گردید.

  گراد دردرجه سانتی 4دقیقه و در دمای  20بعد از آن، به مدتrpm 12000 فیوژ سانتری

 شد.

 ورتکس شد واضافه گردید  سرد %75لیتر اتانول میکرو 300و  شد  سوپرناتانت دور ریخته. 

 گراد دردرجه سانتی 4دقیقه و در دمای  5از آن، به مدت  پسrpm 12000  سانتریفیوژ

 .گردید

                                           

1 DiEthyl PyroCarbonate water 
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 رنگ در دمای  د دقیقه اجازه داده شد تا رسوب سفیدسوپرناتانت مجددا حذف و برای چن

 اتاق خشک شود.

  میکرولیتر آب  50رسوب درDEPC  .حل شد  

 

 استخراج شده RNAبررسی کمیت و کیفیت   8-3

 الکتروفورز  1-8-3

 %1ر روی ژل آگارز ب RNAهای میکرولیتر از نمونه 5استخراج شده،  RNAبرای تعیین کیفیت 

برداری ژل، باندهای مورد با استفاده از دستگاه عکس. پس از آن شد بارگذاریاتیدیوم بروماید حاوی 

 نظر بررسی شد.

 نانو دراپ  2-8-3

استفاده  Implen NanoPhotometer، از دستگاه نانودراپ استخراج شده RNAت برای تعیین غلظ

 40( معادل 1ODیک واحد جذب )نانومتر است. در این طول موج  260، در RNAحداکثر جذب  شد.

را مشخص  RNAدرجه خلوص  OD280به  OD260در هر میکرولیتر است. نسبت  RNAمیکروگرم 

-باشد؛ که در صورت وجود آلودگی 8/1-2( تقریبا بایستی در محدوده 260/280A)  کند که این نسبتمی

-آلودگی به مواد فنلی و پلیمیزان  OD230به  OD260یابد. نسبت های پروتئینی این نسبت کاهش می

 دهد. ساکارید را نشان می

                                           

1 Optical Density 
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 RNAژنومی از  DNAحذف  3-9

 Thermo Scientificشرکت  RNase-free DNase Iاز   RNAژنومی از  DNAجهت حذف الودگی 

 و مراحل زیر انجام گردید: استفاده شد

  به تیوب  1-3مواد جدولRNase free اضافه گردید. 

  گراد قرار گرفتنددرجه سانتی 37دقیقه در دمای  30تیوب ها به مدت. 

 از  لیتریک میکروEDTA  دقیقه  10میلی مولار به واکنش اضافه و به مدت  50با غلظت

ها جهت ساخت س از این مرحله نمونهپ گراد قرار داده شد.درجه سانتی 65در دمای 

cDNA .آماده شدند 

 یژنوم DNA حذف جهت های مورد استفادهو نسبت باتیترک 1-3 جدول

 

   cDNAسنتز  3-10

و  wizbio solutionsطبق دستورالعمل شرکت  RNAهای از نمونه cDNA اولین رشته ساخت

 بصورت زیر انجام شد:

  بر روی یخ انجام شد(.مراحل به تیوب واکنش اضافه گردید )تمام این  2-3مواد جدول 

 (میکرولیتر ) حجم ترکیب

RNA 1  بر حسب میزان غلظت(RNA) 

  2MgCl 1با  X10بافر واکنش 

DNase 1, RNase free 1  

 برسد 10حجم به  DEPCآب تیمار شده با 
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 در دستگاه ترموسایکلر با برنامه دمایی  سپس تریفیوژ شدند وثانیه سان 10ها به مدت تیوب

 قرار گرفتند. 3-3جدول 

 cDNA  منتقل شد تا در مراحل بعدی گراد سانتی درجه -20ساخته شده بلافاصله به

 .مورد استفاده قرار گیرد

 cDNA اول رشته ساخت یبرا استفاده موردهای و نسبت  باتیترک 3-2 جدول   

 (میکرولیتر) حجم ترکیب

RT Master mix 10 

Oligo dT 1 

 RNA نمونه 

 RNase freeآب 

 حجم نهایی

2-3 

6-7 

20 

 

 

 cDNA اول رشته ساخت یبرا کلریترموسا دستگاه ییدما برنامه 3-3 جدول

 )دقیقه( زمان  گراد(سانتیدرجه دما )

25 10 

42 30 

85 5 

4 Hold 
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 طراحی پرایمر جهت مطالعه بیان ژن 3-11

ارزیابی شدند.  Clone Manager Suitطراحی و با نرم افزار  13Primerپرایمرها با نرم افزار انلاین  

 Elongationها استفاده شد. از ژن جهت مطالعه بیان ژن  Applied Biosystems 7300از دستگاه 

Factor  (4-3)جدول  به عنوان ژن کنترل استفاده گردید . 

 

 قیتحق نیا در بررسی شده یمرهایپرا و هاژن ستیل 4 -3 جدول  

Length Temperature Primer (5’-3’) Name Gene ID 

20 57 F:CGTGGTTATGTTGCCTCAAA 

R:ACAGCAATGTGGGAAGTGTG 

EF Solyc06g005060 

20 57 F:TGATCGAGTTTCCAGGGTTC 

R:CGCGGTTAACAGTTGATGAG 

SAM1 Solyc01g094190 

20 

 

57 F: TGACAACGGTGCTATGGTTC 

R:CTTGATGACACGCTCTTTGTG 

SAM2 Solyc01g101060 

20 57 F: TGCAGCTTACGGTCACTTTG 

R: CAAGCTTTTGGCTTGAGGAC 

SAM3 Solyc04g049200 

20 57 F:AGATCACAACCAAGGCCAAG 

R:AGGTGAAGTGAAGCCAATGC 

SAM4 Solyc09g008280 

20 57 F:CATGTTTGGCTATGCCACTG 

R:GCCAAGAGCAAGTTCCATTC 

SAM5 Solyc10g083970 

20 57 

 

F:CATTGTTGTGAGCCTGGTTG 

R:GATTCGCCGATTCCTTCTTC 

ACS1 Solyc08g081540 

20 57 F:CTTGGCTTAAAACCCCATGC 

R:TCACCCATGAGAACAAGCAG 

ACO1 Solyc07g049530 

 

                                           

1 frodo.wi.mit.edu 
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 و پرایمرهای مورد مطالعه cDNAبررسی  12-3

از دستگاه  ،cDNAو بررسی qRT-PCR دست آوردن دمای بهینه پرایمرها برای واکنش به به منظور 

(، محلول واکنش 1PCRای پلیمراز )انجام واکنش زنجیرهشد. جهت استفاده  Rad-Bioترموسایکلر مدل 

چرخه دمایی واکنش  آماده شد و همه پرایمرها در این مرحله مورد بررسی قرار گرفتند. 5-3طبق جدول 

PCR  مورد بررسی قرار گرفت.  %1انجام گرفت. محصول واکنش به وسیله ژل آگارز  6-3طبق جدول 

 

 PCR واکنش مورد نیاز در باتیترک 5-3 جدول

 (میکرو لیتر) حجم ترکیب

RT Master mix 10 

 2 و برگشتی( رفتپرایمر )پرایمرهای 

cDNA 1 

 7 آب

 20 حجم نهایی

 

 

 

 

                                           

1 Polymerase Chain Reaction 
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 (PCR) مرازیپل یارهیزنج واکنش ییدما چرخه 6 - 3جدول

  مدت زمان گراد(سانتیدرجه دما ) مرحله

Initial denaturation 95 4 دقیقه  

Denaturation 95 30 ثانیه  

Annealing 62 30 بار تکرار 40 ثانیه 

Extention 72 40 ثانیه  

Final extention 72 6 دقیقه  

 4 Hold 

  

 

 qRT- PCR  واکنش 13-3

و طبق  Thermo Scientificشرکت  SYBR Green master mixبا استفاده از  qRT- PCRواکنش 

ها (. جهت محاسبه بیان نسبی ژن8-3و  7-3مستقل انجام گردید )جدول ن در سه تکرار دستورالعمل آ

 .( ,2014Rao et al) استفاده شد CTΔΔ-2 از فرمول
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 qRT- PCR واکنش یبراهای مورد نیاز و نسبت باتیترک 7 -3 جدول

 )میکرولیتر( حجم ترکیبات

Maxima SYBR Green/ROX- Master Mix 

(2X) 
5 

Forward Primer 35/0 

Reverse Primer 35/0 

Template cDNA 2 

Water, nuclease-free 3/2 

 10 حجم نهایی

 

 

 qRT- PCR واکنش یبرا ییدما کلیس 8 -3 جدول

 تعداد چرخه زمان گراد(دما )درجه سانتی مرحله

Initial denaturation 95 10 1 دقیقه 

Denaturation 95 15 ثانیه  

35 Annealing 61 1 دقیقه 

Melting Curve 95-61   
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 کاتالازآنزیم  اکسیدانیآنتی فعالیت بررسی 3-14

 تهیه بافر استخراج 1-14-3

لیتر آب مقطر حل شد و با استفاده از میلی 10در  Tris HClگرم  24/0برای تهیه بافر استخراج 

ساعت  24تنظیم شد. پس از  8/7محلول بر روی  pHنرمال ،  1( HClمحلول هیدرو کلریدریک اسید )

لیتر گلیسرول به آن میلی 2آن مجددا بررسی و تنظیم شد و سپس  pHنگهداری محلول در یخچال 

 لیتر رسید. میلی 20اضافه شده و حجم نهایی به 

 استخراج محلول آنزیمی 2-14-3

 25/0 ،هاون بخوبی  ازت مایع و مقداری با استفاده از گرم از نمونه برگی در هاون چینی

 سائیده شد و به حالت پودر درآمد. 

 لیتر بافر استخراج میلی 5/2لیتری منتقل و به آن های پانزده میلیپودر حاصل به فالکون

 افزوده شد. 

 دقیقه با سرعت  15ها به مدت پس از ورتکس پودر نمونه و بافر استخراج، نمونهrpm 6000  

 سانتریفیوژ شدند. 

 و مجددا به مدتلیتری منتقل های دو میلیلیتری به تیوبهای پانزده میلیرویی داخل فالکونمایع 

 سانتریفیوژ شدند.گراد درجه سانتی 4در دمای  rpm 13000دقیقه با سرعت 15

در  گراد با استفاده از اسپکتروفتومتری ودرجه سانتی 25در دمای  (CAT) فعالیت آنزیم کاتالاز

 میکرولیتر بافر فسفات پتاسیم 3000شامل . کمپلکس واکنش اندازه گیری شد انومترن 240طول موج 

(7=pH) 50 میکرولیتر عصاره آنزیم بوده  100مولار و  41/3هیدروژن پراکسید میکرولیتر 5 مولار،میلی
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با  .شدای ثبت ثانیه 20دقیقه و در فواصل زمانی  3ای، به مدت و فعالیت آنزیم با فاز تاخیری صفر ثانیه

ساس بر ا( ΔoD) فعالیت ویژه آنزیم کاتالاز .(Aebi, 1984) دیگرددن پراکسید هیدروژن واکنش آغاز افزو

 .گرم بافت برگی با استفاده از فرمول زیر محاسبه شدهیدروژن در دقیقه در میلی میکرومول پراکسید

s

ft

Vtl

dVA








1240
Activity (U/ml) 

 

 

U  :واحد آنزیمی 

240AΔ  :تفاوت میزان جذب مخلوط واکنش در زمان شروع و پایان واکنش 

 .باشدبا توجه به ضریب پراکسید هیدروژن در معادله تعیین می گردد که معادل دو می: 1

tV: لیتر بود(.)در این آزمایش برابر سه میلی حجم مخلوط واکنش  

fd  :(50) فاکتور رقیق کننده 

t  :( 180مدت زمان واکنش )ثانیه 

sV  : میکرولیتر بود( 100حجم نمونه )در این آزمایش برابر 

ε  :1 ضریب خاموشی برابر-cm1-mM 4/39 

l : .)طول مسیر عبور نور از مخلوط واکنش )برابر یک است 
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 گایاکول پراکسیداز اکسیدانی آنزیمآنتیفعالیت  بررسی 3-15

 25/0  2های استفاده از ازت مایع پودر و به تیوبگرم از هر نمونه برگی در هاون چینی با 

 لیتری منتقل شد.میلی

  مولار میلی 50لیتر بافر فسفات میلی 5/1سپس(7=Ph)  1گرم  025/0وPVP  به آن اضافه

 گردید. 

 گراد و درجه سانتی 4دقیقه در  20ها به مدت تیوبrpm 11000  .سانتریفیوژ شدند 

 500  تیوب جدید منتقل شد تا جهت قرائت در دستگاه میکرولیتر از سوپرناتانت به

 نانومتر مورد استفاده قرار گیرد. 470اسپکتروفتومتر و در طول موج 

 22میکرولیتر گایاکول ) 750مولار، میلی 100میکرولیتر بافر فسفات  750کمپلکس واکنش شامل  

 35مولار )میلی 70پراکسید  میکرولیتر هیدروژن 100لیتر آب مقطر(، میلی 20میکرولیتر گایاکول در 

 20میکرولیتر آب مقطر استریل و  1400لیتر بافر فسفات(، میلی 96/4میکرولیتر هیدروژن پراکسید در 

 میکرولیتر عصاره آنزیمی است.

 470گردد و فعالیت گایاکول پراکسیداز در طول موج با اضافه کردن عصاره آنزیمی واکنش آغاز می

کسید هیدروژن اه ثبت شد. میزان فعالیت آنزیم گایاکول بر حسب میکرومول پردقیق 1نانومتر به مدت 

 (.Chance and Maehly, 1995تجزیه شده در دقیقه بر گرم وزن تازه بیان شد )

 :محاسبه فعالیت آنزیم گایاکول 1-15-3

                                                           
s

ft

Vtl

dVA








1470
tivity (U/ml)Ac      

                                           

1 polyvinylpyrrolidone 
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U واحد آنزیمی : 

A470Δ تفاوت میزان جذب مخلوط واکنش در زمان شروع و پایان واکنش : 

 باشد.می 4ا توجه به ضریب پراکسید هیدروژن در معادله تعیین می گردد که معادل : ب1

Vt  .)حجم مخلوط واکنش )در این آزمایش برابر سه میلی لیتر بود : 

df ( 50: فاکتور رقیق کننده) 

t ( 60: مدت زمان واکنش )ثانیه 

Vs  میکرولیتر بود( 20: حجم نمونه )در این آزمایش برابر 

ε  1: ضریب خاموشی برابر-cm1-mM 6/26 

l  :.)طول مسیر عبور نور از مخلوط واکنش )برابر یک است 

 گیری پرولیناندازه  16-3

 هاسازی محلولآماده 1-16-3

  گرم پودر سولفوسالیسیلیک اسید را در آب مقطر حل شد  3:  %3سولفوسالیسیلیک اسید

 لیتر رسید.میلی 100و به حجم 

  به آب مقطر افزوده و  %85میلی لیتر اسید فسفریک  21/41مولار:  6فسفریک اسید

 میلی لیتر رسانیده شد. 100سپس به حجم 

 لیتر استیک اسید میلی 30هیدرین در گرم نین 25/1هیدرین: مقدار تهیه معرف نین

 مولار به آن اضافه گردید. 6لیتر اسید فسفریک میلی 20گلاسیال حل نموده و سپس 

 اری شود.دگراد نگهدرجه سانتی 4های بعدی در دمای جهت استفاده
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 گرم پرولین در آب مقطر حل شد و به حجم  01/0های استاندارد پرولین: ابتدا تهیه محلول

گرم میلی 20و  16، 12، 8، 4، 0لیتر رسید؛ سپس برای ساخت استانداردهای میلی 100

گرم میلی 100لیتر از محلول استاندارد میلی 10و  8، 6، 4، 2، 0در لیتر پرولین به ترتیب  

 .لیتر رسانیده شدمیلی 50در لیتر پرولین برداشته و با آب مقطر به حجم 

 روش کار 2-16-3

 5/0 3لیتر سولفوسالیسیلیک اسید میلی 10های برگی در هاون چینی با نهگرم از نمو% 

 هموژن شد.

 ها استفاده گردید.برای صاف کردن نمونه 2ای و کاغذ صافی واتمنسپس از قیف شیشه 

  لیتر معرف میلی 2لیتر از عصاره صاف شده به تیوب جدید منتقل شده و میلی 2مقدار

لیتر استیک اسید گلاسیال به آن افزوده و سپس به خوبی مخلوط میلی 2هیدرین و نین

 شد.

  گرم در میلی 20و  16، 12، 8، 4های استاندارد صفر، لیتر از محلولمیلی 2همزمان مقدار

لیتر استیک اسید گلاسیال میلی 2هیدرین و لیتر معرف نینمیلی 2لیتر پرولین به همراه 

 خلوط شد.های جدید منتقل و خوب مبه تیوب

 گراد حرارت داده شد درجه سانتی 90ساعت در حمام آب گرم با دمای  1ها به مدت تیوب

 خنک گردید. و پس از آن سریعا 

  زده ثانیه با دستگاه ورتکس هم 20لیتر تولوئن به محلول اضافه و مدت میلی 4سپس مقدار

 شد.
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م در کووت ریخته و مقدار پرولین با استفاده استانداردهای پرولین محلول در فاز تولوئن به اندازه لاز

 نانومتر قرائت شد و منحنی استاندارد پرولین رسم گردید 520از دستگاه اسپکتروفتومتر در طول موج 

های گیاهی قرائت شد و با قرار دادن آن در معادله خط مقدار . سپس میزان جذب در نمونه(1-3)شکل 

  (.Bates et al, 1973) دست آمدپرولین در بافت برگ به

 

 

 آلدهیدمالون دی شاخص گیریاندازه 3-17

 5/0 تری کلرو استیک اسید هموژن  %5لیتر از محلول میلی 15های برگی در گرم از نمونه

 فیوژ گردید.سانتری rpm 6000دقیقه در  30و به مدت 

 2 تیو باربیتوریک اسید  %67/0لیتر از محلول  میلی 2با لیتر از سوپرناتانت حاصل میلی

 مخلوط شد.

  گراد نگهدرجه سانتی 95دمای  حمام آب گرم با دقیقه در 30کمپلکس حاصل به مدت-

 داری و سپس بلافاصله خنک گردید.

y = 0.062x - 0.0411
R² = 0.9961

-0.2
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نیپرول استاندارد یمنحن 1 -3 شکل  



61 

 

 دقیقه در  10ها مجددا به مدت نمونهrpm 6000 فیوژ شدند.سانتری 

ت گردید. میزان پراکسید شدن لیپیدها نانومتر ثب 600و  532 ، 450ها در طول موججذب نمونه 

 (Meng et al, 2012.)فرمول زیر محاسبه شد از

𝒗𝒕×𝒗𝒓

𝒎×𝒗𝒔
 ([450a⨯0.56)-(600a-532a)6.45] 

 گیری نشت الکترولیتاندازه 18-3

 1/0 10لیتری حاوی میلی 15های گرم نمونه برگی از هر تیمار آزمایشی درون فالکون 

 ور گردید.لیتر آب دوبار تقطیر غوطهمیلی

  دقیقه قرار  10گراد به مدت درجه سانتی 40سپس در دستگاه حمام آب گرم در دمای

 داده شد.

 ها با استفاده از دستگاه پس از طی این زمان هدایت الکتریکی نمونهECگیری متر اندازه

 شد. 

 دقیقه قرار  30گراد و به مدت درجه سانتی 95ها در حمام آب گرم در دمای مجددا نمونه

 گرفتند. 

 ها پس از این مدت زمان و رسیدن دمای محلول به دمای اتاق مجددا هدایت الکتریکی نمونه

 گیری گردید. اندازه

گذاری شده و درصد نشت الکترولیت از غشا سلول محاسبه سپس اعداد حاصله در فرمول زیر جای

هدایت  2ECدقیقه و  10های آزمایشی در زمان هدایت الکتریکی نمونه 1ECکه در فرمول این  .گردید

 دقیقه است. 30الکتریکی در زمان 

EL=1-EC1/EC2*100 
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 ها:آنالیز داده 3-19

افزار رسم نمودارها توسط نرمانحراف معیار و ها و ها با استفاده از میانگین دادهتجزیه آماری داده

Excel .انجام گرفت 
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 نتایج و بحث: چهارم فصل
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 های بیوانفورماتیکآنالیز داده 4-1

فرنگی شناسایی شدند ژن درگیر در مسیر بیوسنتز اتیلن گوجه Plantcyc، 27با استفاده از سایت 

ژن مربوط به آنزیم  10و  ACSژن مربوط به آنزیم  SAM ،11ژن مربوط به آنزیم  6که از این تعداد 

ACO  .های مسیر بیوسنتز اتیلن که با استفاده از ابزار فیزیکوشیمیایی ژنخصوصیات هستند

ProtParam  سایتEXPASY ( شرح داده شده است4-1د، در جدول )به دست آمده بو.  

 .های موجود در پروتئین اشاره داردیا طول به تعداد اسیدآمینه Lengthشاخص ( 4-1)در جدول 

و  Solyc01g101060های مربوط به ژن ترین پروتئینطویل SAMدر گروه ها با توجه به داده

Solyc12g099000 ترین پروتئین مربوط به ژن و کوتاهSolyc04g049200 .ژن  است

Solyc08g079750  بلندترین پروتئین در گروه اسیدآمینه 548با ACS ژن و Solyc02g063540 با 

بیشترین و کمترین تعداد اسیدآمینه در گروه  .دارند در این گروهرا  ترین پروتئینکوتاهاسیدآمینه  248

ACO  هایبه ژنمتعلق به ترتیب Solyc02g093080  وSolyc02g068330 .است 

 است. بر حسب کیلو دالتون نشانگر وزن مولکولی تمامی اسیدهای آمینه در یک توالی MWشاخص 

 و ACSمربوط به گروه  Solyc08g079750 در کیلو دالتون 21/60با  بیشترین وزن مولکولی در اینجا

شناسایی  SAM گروه مربوط به Solyc04g049200 در کیلو دالتون 83/10با کمترین وزن مولکولی 

 .شد

pI  یا نقطه ایزوالکتریکpHاست که در آن یک مولکول خاص هیچ بار الکتریکی خالصی ندارد  یا

های مسیر را در بین ژن pIبالاترین  pH 10/9با  ACS5و به عبارتی به لحاظ الکتریکی خنثی است. که 

 بیوسنتز اتیلن دارد.

Instability index  مورد کلی در مورد پایداری پروتئین  در حقیقت تخمینییا شاخص ناپایداری

حالت پایدار  SAMهای نظر در لوله آزمایش است. که با توجه اطلاعات به دست آمده تمامی پروتئین
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Solyc03g043890 (ACS )و  Solyc02g063540 (ACS7)به جز  ACSهای پروتئین . همهدارند

Solyc07g026650 (ACO5 )و  Solyc06g060800جز به  ACOهای ناپایدارند. همچنین تمام پروتئین

 پایدارند.

Aliphatic index  یا شخاص آلیفاتیک یک پروتئین به صورت حجم نسبی اشغال شده توسط

این ممکن است به عنوان  شود.آلفا )آلانین، والین، ایزولوسین و لوسین( تعریف میجانبی های زنجیره

در پروتئین های کروی مورد توجه قرار  قابلیت استحکام در مقابل حرارتیک عامل مثبت برای افزایش 

 مقدار را دارا بود.کمترین  ACS3بیشترین و برای  SAM1این شاخص برای  گیرد.

    Subcellular localization همانطور که ها در سلول استبیانگر موقعیت قرار گرفتن پروتئین .

ها در نقاط مختلفی از سلول از جمله سیتوپلاسم، کلروپلاست، پروتئین شود ایندر جدول مشاهده می

کلروپلاست و سیتوپلاسم و در  ACSهای گروه تمامی پروتئیناند. دستگاه گلژی و هسته پراکنده شده

های گروه که پروتئیناند. درحالیسیتوپلاسم جای گرفتهنیز در  ACOهای مربوط به می پروتئینتما

SAM شناسایی شدند.های مختلف سلول از قبیل کلروپلاست، دستگاه گلژی و هسته در قسمت 
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 لنیات وسنتزیب ریمس یهاژن ییایمیکوشیزیف اتیخصوص 1 -4 جدول

Locus ID Gene 

name 

Length 

(aa) 

MW 

(KDa) 

pl Instability 

index 

Aliphatic 

index 

GRAVY Subcellular 

localization 

Solyc01g094190 
SAM 

324 35.56 5.98 Stable 91.76 0.034- Golgi apparatus 

Solyc01g101060 
SAM 

393 43.30 5.51 Stable 82.8 0.335- Chloroplast 

Solyc04g049200 
SAM 

96 10.83 5.62 Stable 90.21 0.408- Chloroplast, Nucleus 

Solyc09g008280 
SAM 

390 42.65 5.76 Stable 82.95 0.283- Chloroplast 

Solyc10g083970 
SAM 

390 42.66 6.12 Stable 80.97 0.313- Chloroplast 

Solyc12g099000 
SAM 

393 43.08 5.41 Stable 84.05 0.313- Chloroplast 

Solyc08g079750 ACS 548 60.21 8.83 Unstable 87.88 -0.193 Chloroplast 

Solyc01g095080 ACS2 485 54.66 7.92 Unstable 80.8 -0.29 Chloroplast 

Solyc02g063540 ACS7 284 32.05 5.90 Stable 86.51 -0.221 Cytoplasm 

Solyc02g091990 ACS3 469 53.09 8.23 Unstable 78.61 -0.366 Cytoplasm 

Solyc03g043890 ACS 471 53.10 7.55 Stable 84.48 -0.256 Cytoplasm 

Solyc04g077410 ACS5 471 53.48 9.10 Unstable 84.48 -0.279 Cytoplasm 

Solyc05g050010 ACS4 476 53.51 5.56 Unstable 86.66 -0.214 Chloroplast 

Solyc07g026900 ACS 441 49.96 5.72 Unstable 84.01 -0.272 Chloroplast 

Solyc08g081540 ACS1 483 54.56 6.18 Unstable 85.18 -0.179 Chloroplast 

Solyc08g081550 ACS 472 53.48 7.15 Unstable 87.16 -0.183 Chloroplast 

Solyc12g008740 ACS 434 49.17 7.93 Unstable 82.9 -0.326 Chloroplast 

Solyc02g093080 ACO 330 36.68 5.70 Stable 83 -0.266 Cytoplasm 

Solyc02g068330 ACO3 257 29.03 5.48 Stable 87.94 -0.278 Cytoplasm 

Solyc02g036350 ACO 319 36.34 5.15 Stable 86.18 -0.367 Cytoplasm 

Solyc02g081190 ACO4 320 36.36 5.19 Stable 86.5 -0.387 Cytoplasm 

Solyc06g060070 ACO 314 35.82 5.71 Stable 84.04 -0.457 Cytoplasm 

Solyc06g060800 - 310 35.08 5.52 Unstable 84.58 -0.258 Cytoplasm 

Solyc07g026650 ACO5 301 34.38 6.16 Unstable 81.03 -0.412 Cytoplasm 

Solyc07g049530 ACO1 315 35.81 5.13 Stable 82.03 -0.412 Cytoplasm 

Solyc07g049550 ACO 316 35.97 5.11 Stable 84.84 -0.385 Cytoplasm 

Solyc12g005940 ACO 316 36.08 5.60 Stable 83.92 -0.416 Cytoplasm 

 

  



67 

 

 درخت فیلوژنتیکی 4-2

بدین صورت که کدام ژن توالی مشابه  یی باهاسیر تکاملی ژنتوان یم نتیکیژبا ترسیم درخت فیلو

تق شده است؟ کدام ژن جدیدتر م ژن از کدام ژن مشها می باشد؟ کداژنتر و به نوعی منشا سایر قدیمی

 .کردرا بررسی  است؟

در درخت ی جد فیلوژنتیکی همسان ،وشیمیایی مشابهزیکیفهای دارای خصوصیات بنابراین ژن

که   Solyc10g083970 (SAM5و ) Solyc09g008280(SAM4) هایژنمثال  دارند؛ برایفیلوژنتیک 

 قرار دارند. تر به همدارند در درخت فیلوژنتیک بسیار نزدیک ینزدیکوشیمیایی فیزیکخصوصیات 

اند، که روی درخت فیلوژنتیکی در فاصله دوری از هم قرار گرفته ACO1و  ACS1های همچنین ژن

تیکی . با توجه به درخت فیلوژن(1-4)شکل  دارای خصوصیات فیزیکوشیمیایی متفاوتی نیز هستند

های و ژن ACSهای گروه ، ژن SAMهای گروه مسیر بیوسنتز اتیلن به سه دسته کلی شامل ژنهای ژن

، SAMم آنزی SAMهای گروه ژن که مطابق با مسیر بیوسنتز اتیلن؛ شوندتقسیم می، ACOگروه 

 SAM1ژن  کنند.را کدگذاری می ACOآنزیم  ACOهای گروه و ژن ACSآنزیم  ACSهای گروه ژن

قرار گرفته است  ACOهای در دسته ژنتوالی پروتئینی  بیشتر به دلیل شباهتفیلوژنتیکی روی درخت 

دسته  که آن را در شودمشاهده می ACO هایبا ژن SAM1ژن  هایی بین تفاوتنیز اما در همین دسته 

با توجه موقعیت آن روی درخت  Solyc06g060800همچنین ژن جدا کرده است. ها از سایر ژنمذکور 

 ها است.احتمالا جز این دسته از ژن ACOهای فیلوژنتیکی و شباهت با ژن

ن درگیر در مسیر بیوسنتز ژ 7تعداد  ،بر اساس مطالعات بیوانفورماتیک انجام شده و مرور منابع

های از گروه ژن (SAM5و  SAM1 ،SAM2 ،SAM3، SAM4) ژن 5فرنگی شامل گیاه گوجه اتیلن

SAM ،1 ژن (ACS1) های از گروه ژنACS  ژن  1و(ACO1 )های نیز از گروه ژنACO،  بررسی در جهت

 گراد گزینش نهایی شدند.درجه سانتی 4تنش دمای  تحتفرنگی دو گونه گوجه
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 یفرنگگوجه اهیگ در لنیات وسنتزیب ریمس یهاژن یکیلوژنتیف درخت 1 -4شکل  

 استخراج شده RNAبررسی کمیت و کیفیت  4-3

تحت دو تیمار کنترل و تنش  Sl Moneymakerو  Sh LA1777های از گونه RNAنتایج استخراج 

مشاهده سه باند ایجاد و پروتئین است.  DNAاستخراج شده فاقد آلودگی  RNAسرما نشان داد که 

استخراج شده،  RNAحاکی از کیفیت مناسب و عدم وجود اسمیر بین باندها،  %1آگارز  شده بر روی ژل
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که به دلیل است  rRNA s28یکی مربوط به  RNAاز سه باند مشاهده شده هر   .(2-4)شکل  است

 rRNAو آخری مربوط به  rRNA s18گیرد، دیگری مربوط به اینکه طول بیشتری دارد در بالا قرار می

s5  وب و . که چون هر سه این باندها خگیردکه چون طول کمتری دارد پایین تر از بقیه قرار میاست

 استخراج شده است. RNAهنده کیفیت دهستند، نشان sharpبه اصطلاح 

 

 مسیر بیوسنتز اتیلن هایبررسی بیان ژن 4-4

 SAM1 سطوح بیان ژن 1-4-4

هر دو در نسبت به شرایط کنترل دمای پایین تحت تنش  SAM1، بیان ژن (4-3)شکل با توجه به 

مقاوم و حساس  گونهدر هر دو  SAM1رغم افزایش بیان ژن افزایش داشت. علی مقاوم و حساس گونه

بسیار  Sl Moneymakerگونه در  SAM1، نرخ افزایش بیان ژن گرادسانتیدرجه  4تحت تنش سرمای 

افزایش بیان گراد درجه سانتی 10که در دمای بود؛ در حالی (به سرما مقاوم) Sh LA1777گونه بالاتر از 

 داکژل دستگاه با یبردارعکس و %1 آگارز ژل از استفاده با شده استخراج RNA تیفیک نییتع 2-4 شکل
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در گونه  همچنین به سرما بود.مقاوم بیش از افزایش بیان این ژن در گونه حساس در گونه  SAM1ژن 

گراد بیش از سطوح بیان آن تحت درجه سانتی 10تحت تنش  SAM1سطوح بیان ژن  مقاوم به سرما

گراد و در گونه درجه سانتی 4تحت دمای  SAM1به صورت کلی بیان ژن  گراد بود.درجه سانتی 4تنش 

یان این ژن تحت ببیشترین میزان که  یافتبرابر افزایش  25تا در مقایسه با شرایط کنترل حساس 

هایی از جمله ژن SAM1بنابراین ژن  .های مورد بررسی در این پژوهش بودگونه و ی سرماییهاتنش

 شود.است که تحت تاثیر تنش سرما تحریک می

 

در پاسخ به تنش شوری،  mRNA SAM1( نیز تجمع 1994و همکاران ) Esparteroدر پژوهش 

و  Sanchez-Aguayoفرنگی افزایش یافت. همچنین در آزمایش های گوجهدر برگ ABAمانیتول و 

فرنگی در پاسخ به تنش در هردو اندام ریشه و برگ گیاه گوجه SAM1( رونوشت ژن 2004همکاران )

 ،25 یدماسه  در فرنگیگوجه مقاوم و حساس گونه دو در SAM1 ژن ینسب انیب نمودار 3-4شکل 

 گرادیسانت درجه 10 و 4
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 Gongطبق گزارش  .نشان داد که مطابق با نتایج این پژوهش در تنش سرما است یافتشوری افزایش 

فرنگی را های گوجهبه شدت سنتز اتیلن در برگ SlSAMS1 ژن بیش از حد( بیان 2014و همکاران )

منجر به کارآیی بیشتر  کاهش داد وپراکسیداسیون لیپید و نشت الکترولیت را تحت تاثیر قرار داد، 

 اکسیدانی شد.های آنتیسیستم

 SAM2 سطوح بیان ژن 2-4-4

 Sh LA1777 در گونهگراد در مقایسه با شرایط کنترل، درجه سانتی 4تحت تنش  SAM2 بیان ژن

که ؛ در حالییافت اندکی افزایش (حساس به سرما) Sl Moneymaker در گونهکاهش و  (مقاوم به سرما)

 افزایش. گراد در هر دو گونه مقاوم و حساس افزایش یافتدرجه سانتی 10بیان این ژن تحت تنش 

از  ترگیردر گونه حساس به سرما بسیار چشمگراد درجه سانتی 10تحت دمای  SAM2ژن بیان سطوح 

 . (4-4)شکل برابر نسبت به شرایط کنترل افزایش داشت 18و تا بود  گونه مقاوم
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 ،25 یدماسه  در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در SAM2 ژن ینسب انیب نمودار  4-4 شکل

 گرادیسانت درجه 10 و 4
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گیاه  در (2017و همکاران ) Maتحقیق  در حساس به سرما، هگونمطابق با نتایج پژوهش حاضر در 

همچنین در این تحقیق دریافتند  افزایش یافت. SAM2 ژن بیان نیز شوری آرابیدوپسیس تحت تنش

ت به شوری و هیدروژن پراکسید در آرابیدوپسیس منجر به افزایش مقاوم SAMS2بیان بیش از حد 

آمین نقش مهمی در مقاومت به شوری و اکسیدانی و متابولیسم پلیگیاهان سیستم آنتیاین در و  شد؛

در  این ژنبیان  های غرقابی و خشکیتحت تنشگیاه سویا در  کهدر حالی. هیدروژن پراکسید دارد

فرنگی تحت تنش شوری در گیاه گوجه SAM2بیان ژن  .(Wang et al, 2016) کاهش یافت هاریشه

با توجه  .(Espartero et al, 1994; Sanchez-Aguayo et al, 2004) ندادپاسخ آشکاری از خود نشان 

های گیاهی در گونههای متفاوت و تنشدر پاسخ به  SAM2بیان ژن  سطوح ،به مطالعات انجام شده

 است. بسیار متغیرمختلف، 

 SAM3سطوح بیان ژن  3-4-4

نسبت به  SAM3گراد بیان ژن درجه سانتی 4در هر دو گونه مقاوم و حساس به سرما تحت تیمار 

 بیش از Sh LA1777در  SAM3 ژن تیمار کنترل افزایش داشت. همچنین تحت تیمار سرمایی بیان

Sl Moneymaker گراد بیان ژن درجه سانتی10حت تیمار ؛ اما تبودSAM3  در گونه مقاوم کاهش و در

 ،25 یدماسه  در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در SAM3 ژن ینسب انیب نمودار  4-5 شکل

 گرادیسانت درجه 10 و 4
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افزایش سطوح بیان این ژن تحت تنش  در گونه حساس به سرما، .افزایش یافت ،گونه حساس به سرما

. تحت تنش شوری در مقایسه با (5-4)شکل  گراد بوددرجه سانتی 4گراد بیش از تنش در سانتی 10

های آن تجمع فرنگی کاهش یافت اما در ریشههای گوجهدر برگ mRNA SAM3تیمار کنترل سطوح 

( بیان ژن 2004و همکاران ) Sanchez-Aguayoبر اساس نتایج  (.Espartero et al, 1994پیدا کرد )

SAM3 داری نداشت.تنش شوری افزایش معنی در پاسخ بهفرنگی در گیاه گوجه 

 SAM4 سطوح بیان ژن 4-4-4

 Shگونه گراد در مقایسه با شرایط کنترل در هر دو درجه سانتی 4تحت تنش  SAM4بیان ژن 

LA1777 (مقاوم  )و به سرماSl Moneymaker (حساس )داشت. با این وجود  کمی افزایش به سرما

حساس به سرما  گونهبا اندک اختلاف بالاتر از  SAM4مقاوم به سرما بیان  گونهتحت شرایط تنش در 

و مقاوم به  در هر دو گونه حساس SAM4گراد نیز بیان ژن درجه سانتی 10. همچنین تحت تنش بود

 ،25 یدماسه  در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در SAM4 ژن ینسب انیب نمودار 6-4 شکل

 گرادیسانت درجه 10 و 4
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. به بود به سرماسرما افزایش یافت که افزایش سطوح بیان این ژن در گونه مقاوم بیش از گونه حساس 

در به سرما  مقاومگراد و در گونه درجه سانتی 10تحت دمای  SAM4بیان ژن سطوح  ،صورت کلی

 .(6-4)شکل برابر افزایش یافت  18مقایسه با شرایط کنترل تا 

 SAM5 سطوح بیان ژن 5-4-4

گراد درجه سانتی 4تحت تیمار  SAM5بیان ژن سطوح  Sl Moneymaker گونهکه در در حالی

مشابه، تغییر  تحت شرایط Sh LA1777 گونهنسبت به تیمار کنترل افزایش قابل توجهی داشت؛ در 

 .(7-4)شکل  داری در بیان این ژن مشاهده نشدمعنی

 

 

 

 25 یدما دو در فرنگیگوجه مقاوم و حساس گونه دو در SAM5 ژن ینسب انیب نمودار 7-4 شکل

 گرادیسانت درجه 4 و
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به عنوان یک  S-AdoMetکند. را کاتالیز می ATPو  Metاز  S-AdoMetبیوسنتز  SAMآنزیم 

کند که در متابولیسم عمل می متیل ترنسفراز-Oو  استرازمتیلگروه دهنده متیل عمده برای پکتین 

، پروتئین، DNA ،RNA 1های ترنس متیلاسیوندر واکنش AdoMet-Sپکتین و لیگنین دخالت دارند. 

شود تا به عنوان ، دکربوکسیله می2آدنوزیل متیونین دکربوکسیلاز-sبه وسیله آنزیم  نقش دارد و لیپید

پیش ماده بیوسنتز اتیلن نیز  S-AdoMetعمل کند. همچنین در گیاهان آمین پیش ماده بیوسنتز پلی

تواند فرآیندهای متفاوتی همچون بیوسنتز آمینواسید، می SAMدر اصل، افزایش بیان آنزیم  .سته

دهد که آنزیم این اطلاعات نشان می آمین و اتیلن را تحت تاثیر قرار دهد.ترکیبات فنیل پروپانوئید، پلی

SAM  ،داردهای زنده و غیر زنده و پاسخ به تنشرشد و نمو گیاهان نقشی حیاتی در تنظیم متابولیسم. 

های غیر زنده متعددی از این آنزیم به وسیله تنشاند که بیان همچنین مطالعات بسیاری نشان داده

 .(Roeder et al, 2009) گیردجمله شوری،خشکی، غرقاب، سرما و ... تحت تاثیر قرار می

                                           

1 Transmethylation 

2 S-Adenosyl methionine Decarboxylase 
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 ACS1 سطوح بیان ژن 6-4-4

هر دو گونه مقاوم و حساس به سرما در شرایط تنش سرمایی در مقایسه با شرایط کنترل بیان در 

بیش از گونه  (سرما مقاوم به) Sh LA1777 در گونه این ژن . که میزان افزایش بیانیافت ACS1ژن 

Sl Moneymaker  )(8-4)شکل  بود)حساس به سرما. 

 

 Barbosa etتحت شرایط تنش خشکی افزایش بیان داشتند ) ACSهای در سویا نیز خانواده ژن

al, 2015 .) تبدیلS-AdoMet  بهACC  به وسیله آنزیمACS  مرحله اصلی در تنظیم بیوسنتز اتیلن

با الگوی بیان متفاوت است که از فرنگی بخشی از یک خانواده چند ژنی در گوجه ACSهای است. ژن

 Van Der Straeten and Van) شوندهای نموی و محیطی زنده و غیر زنده تنظیم میطریق سیگنال

Der Straeten, 2017 ).  

 25 یدما دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در ACS1 ژن ینسب انیب نمودار 8-4 شکل

 گرادیسانت درجه 4 و
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 ACO1 سطوح بیان ژن 7-4-4

 گراد کاهشدرجه سانتی 4در دمای  (مقاوم به سرما) Sh LA1777 گونهدر  ACO1بیان ژن 

در شرایط  (حساس به سرما) Sl Moneymaker گونهژن در  این . از سوی دیگر بیانچشمگیری داشت

 .(9-4)شکل  اشتد قابل توجهیبا تیمار کنترل افزایش  مقایسهیکسان و در 

 

 

قاوم به شوری، علاوه بر تنش شوری تحت تاثیر م SR3در گندم رقم  TaACO1بیان رونوشت ژن 

گیاهان در  TaACO1همچنین بیان بیش از حد  ی نیز کاهش پیدا کرد.خشکای اکسیداتیو و هتنش

 .(Chen et al, 2014آرابیدوپسیس موجب حساسیت به شوری شد )تراریخته 

 

 25 یدما دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در ACO1 ژن ینسب انیب نمودار 4-9 شکل

 گرادیسانت درجه 4 و

 

 و 25 یدما دو در فرنگیگوجه مقاوم و حساس پیژنوت دو در کاتالاز میآنز تیفعال زانیم 1-0 شکل

 مقاوم و حساس پیژنوت دو در ACO1 ژن ینسب انیب نمودار 2-0شکل گرادیسانت درجه 4

 گرادیسانت درجه 4 و 25 یدما دو در فرنگیگوجه
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ACO .در گیاهان مختلف چندین ایزوفرم  آنزیمی است که مستقیما مسئول بیوسنتز اتیلن است

ACO که ها نشان داده است بررسی شود.گذاری میرمزبه وسیله یک خانواده چند ژنی  وجود دارد که

؛ و عامل محدودکننده بیوسنتز بر قرار است میزان تولید اتیلنو  ACOی مثبت بین بیان ژن یک رابطه

وی و محیطی هستند. متحت کنترل عوامل ن ACOهای چندگانه ایزوفرماست.  ACOاتیلن فعالیت آنزیم 

-کنترلمتعددی رد امو رکننده جانبی یا دممکن است به عنوان کنترل ACOرو تنظیم فعالیت ژن از این

مراحل  زایش تولید اتیلن نه تنها طیاف بیوسنتز اتیلن در گیاهان عالی عمل کند.کننده اصلی سطوح 

 رار گرفتن گیاه در، بلکه از طریق قهازنی بذر، رسیدن میوه، پیری و ریزش اندامرشدی از جمله جوانه

نیز  غرقاب های غیر زنده مختلف از قبیل سرما، گرما، کمبود عناصر غذایی، جراحت،معرض انواع تنش

افزایش سطوح تواند از طریق می تولید اتیلن افتد. شواهد حاکی از آن است که این افزایشاتفاق می

  .(Rudus et al, 2012; Wang et al, 2016) های کلیدی بیوسنتز آن ایجاد شودهای آنزیمرونوشت

ی موارد ممکن شک وجود اتیلن برای رشد و نمو مناسب و بقای گیاه ضروری است، در برخاگرچه بی

تنها یک های گیاهی حساس به سرما گونهاتیلن در  تولیدافزایش  آور نیز باشد.است برای گیاهان زیان

 .(Shi et al, 2012) شودرشد و سلامت گیاه می سبب صدمه زدن بهکه  نشانه از آسیب است
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 اکسیدانیهای آنتیآنزیم بررسی فعالیت 5-4

 کاتالازفعالیت آنزیم  1-5-4

گراد نشان درجه سانتی 25گیری فعالیت آنزیم کاتالاز در هر دو گونه مقاوم و حساس در دمای اندازه

 Sh LA1777 بیشتر از گونهبه سرما( حساس ) Sl Moneymaker داد میزان فعالیت کاتالاز در گونه

گراد، میزان فعالیت کاتالاز در هر دو گونه درجه سانتی 4بود. پس از اعمال تنش سرما  (به سرمامقاوم )

  .(10-4)شکل مقاوم و حساس کاهش یافت اما فعالیت آن در گونه مقاوم بیش از گونه حساس بود

 

 LA1777قابل توجهی در  صورتگراد به درجه سانتی 4وز تیمار سرمایی ر 5بعد از  CATفعالیت 

، کاتالاز تنها آنزیمی هیدروژن کننده پراکسیداز بین چند آنزیم تجزیه(. Liu et al, 2012کاهش یافت )

 H2O2تواند به طور مستقیم نیازی به عامل احیاکننده ندارد. کاتالاز می  H2O2است که برای تخلیه 

 4 و 25 یدما دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در کاتالاز میآنز تیفعال زانیم  10-4 شکل
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 CATها ضروری است. ROSزدایی تبدیل کند و در طول شرایط تنش برای سمیت H2Oو  O2را به 

های ها اهمیت دارد؛ اما در کلروپلاست، میتوکندری و سایر قسمتزومدر پروکسی H2O2در حذف 

های محیطی مثل خشکی، شوری، عموما در پاسخ به تنش CATشود. بیان و فعالیت سلول نیز یافت می

بینی و فعالیت کاهش غیر قابل پیش (.Czarnocka and Karpinski, 2018یابد ). افزایش میسرما و ..

تحت تنش، همچنین تاثیر تنش سرما  1تواند به علت مهار ترجمه و غیرفعال شدن نوریمی CATپایین 

 (.Jan et al, 2018و در نتیجه جلوگیری از فعالیت آنزیم باشد ) CATبر ساختار و عملکرد پروتئین 

 فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز 2-5-4

داد اعمال تنش سرما سبب  گیری فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز نشاننتایج حاصل از اندازه

شود اما به طور کلی میزان فعالیت مقاوم و حساس می گونهکاهش میزان فعالیت این آنزیم در هر دو 

بیشتر از  (مقاوم به سرما) Sh LA1777گونه این آنزیم هم در شرایط کنترل و هم در شرایط تنش، در 

 .(11-4)شکل  بود (حساس به سرما) Sl Moneymakerگونه 

                                           

1 Photo-inactivation 
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 Azzeme ( پس از قرار دادن نخل2016و همکاران )های مختلف تنش های روغنی در معرض شدت

ها تحت تنش خفیف به شدت خشکی مشاهده کردند که فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز در برگ

-آنزیم گایاکول کاهش یافت. افزایش یافت اما تحت تنش متوسط افت کرد و تحت تنش خشکی شدید

 GPOXنقش دارد.  H2O2های غیر زنده از طریق مصرف ( در دفاع در برابر تنشGPOXپراکسیداز )

به میزان قابل توجهی  GPOXدهد. فعالیت اهداکنندگان الکترون آروماتیک مثل گایاکول را ترجیح می

 (.Yahia et al, 2016متنوع است که به گونه گیاهی و شرایط تنش بستگی دارد )

 

 

 

 25 یدما دو در فرنگیگوجه مقاوم و حساس گونه دو در دازیپراکس اکولیگا میآنز تیفعال زانیم 11-4 شکل
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 پرولین 6-4

ارزیابی میزان پرولین حاکی از این بود که تجمع پرولین پس از اعمال شرایط تنش افزایش  نتایج

حساس بود اما  گونهمقاوم کمتر از  گونهیافت. در تیمار کنترل و در شرایط یکسان تجمع پرولین در 

 Sl Moneymaker  گونهبیش از  Sh LA1777 گونهپس اعمال تیمار سرمایی، نرخ افزایش پرولین در 

 .(12-4)شکل  بود

 

 4فرنگی های گوجهگیاهچه شد،( انجام 2018) Ghanbari and Sayyari توسط ای کهدر مطالعه

گراد، نرخ پرولین در مقایسه با شرایط درجه سانتی 3روز قرار گرفتن در معرض دمای  6برگی پس از 

علاوه بر اسمولیت  .داردامروزه مشخص شده است که پرولین عملکردی چندگانه  کنترل افزایش داشت.

اکسیدان غیر آنزیمی نیز عمل کند. پرولین وقتی در تواند به عنوان یک آنتیمحافظتی، پرولین می

ها نقش ROSهای اکسیداتیو ناشی از تواند در جلوگیری از آسیبهای گیاهی تجمع پیدا کند، میبافت

نی را تثبیت کند و یک منبع کربن های پروتئی، غشا و کمپلکسDNAمهمی داشته باشد، ممکن است 

بعد از رها شدن از شرایط تنش را فراهم کند. افزایش تجمع پرولین با تقویت تحمل  و نیتروژن برای رشد

 گرادیسانت درجه 4 و 25 یدما دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در نیپرول زانیم 4-12 شکل
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زنده مختلف از جمله شوری، خشکی و سرما همبستگی دارد. بدین ترتیب تجمع  های غیربه تنش

 ;Ben Rejeb et al, 2014حساس به تنش است )پرولین در گیاهان مقاوم به تنش بیشتر از گیاهان 

Dar et al, 2016.) 

 (MDAآلدهید )مالون دیگیری شاخص اندازه 7-4

حساس ) Sl Moneymakerو  (مقاوم به سرما) Sh LA1777 نتایج نشان داد قرار گرفتن هر دو گونه

شود آلدهید میگراد موجب افزایش میزان مالون دیدرجه سانتی 4در معرض تنش سرمای  (به سرما

ها است. پس از تیمار سرمایی میزان ROSکه ناشی از پراکسیداسیون لیپید غشایی حاصل از تجمع 

MDA (13-4)شکل  های مقاوم افزایش بیشتری داشتبه گونه های حساس نسبتدر گونه. 

 

Duan ( نیز پس از قرار دادن گوجه2012و همکاران )درجه سانتی 4برگی در دمای  6های فرنگی-

های حساس بیش و نشت یونی را درگونه  MDAساعت، افزایش تجمع  24و  12، 9، 6، 3گراد به مدت 

 گرادیسانت درجه 4 و 25 یدما دو در فرنگیگوجه مقاوم و حساس گونه دو در MDA زانیم 13-4شکل 
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عنوان یک پارامتر های غشایی گاهی اوقات ممکن است به آسیب های مقاوم مشاهده کردند.از گونه

های متفاوت در نظر گرفته شود. اثرات کلی مستقل برای تعیین سطح تجزیه لیپیدها تحت تنش

غشا نسبت به موادی که به طور معمول  پراکسیداسیون لیپید کاهش سیالیت غشا، افزایش نفوذ پذیری

-ا، غیر فعال کردن گیرندههای غشکنند، آسیب به پروتئینهای خاص از آن عبور نمیمگر از طریق کانال

زنده مختلف، به علت  های غیرهای یونی است. قرار دادن گیاهان در معرض تنشها و کانالها، آنزیم

 ,Gill and Tutejaشود )ها، موجب افزایش پراکسیداسیون لیپید غشای سلول میROSافزایش تولید 

2010). MDA باع غشا است. تشکیل و تجمع محصول پایانی پراکسیداسیون اسیدهای چرب غیر اش

MDA های ناشی از تنش است )یک شاخص مهم برای تفسیر آسیبMoeini-korbekandi et al, 

2014.) 

  نشت الکترولیتشاخص  8-4

نشت گراد سبب افزایش شاخص درجه سانتی 4نتایج نشان داد قرار گرفتن در معرض دمای 

رفت نرخ طور که انتظار میشود. همانمیSl LA1777 و  Sl Moneymaker گونهدو  در هرالکترولیت 

  .(14-4)شکل  مقاوم به سرما بود گونهحساس به سرما بیش از  گونهنشت الکترولیت در  افزایش
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Ding برگی  6های قرار دادن گیاهچه روز 2افزایش نشت الکترولیت پس از ( شاهد 2017) و همکاران

های حساس بیشتر از گراد بودند. که این افزایش در گونهدرجه سانتی 4فرنگی در معرض دمای گوجه

 در گیاهان حساس به سرما، تغییر فاز ایجاد شده در غشای سلولی از حالت کریستال  های مقاوم بود.گونه

ها، منجر به افزایش نفوذ پذیری ROSمایع به حالت ژل جامد و پراکسیداسیون لیپید حاصل از تجمع 

-های آسیبشود. میزان نشت الکترولیت از سلولها میدر نتیجه افزایش انتشار الکترولیت غشای سلول و

یافته یک شود. بنابراین نشت الکترولیت افزایشگیری هدایت الکتریکی ارزیابی میدیده از طریق اندازه

 (.Kim et al, 2002شود )معتبر برای آسیب غشا در نظر گرفته می شاخص

 

 

 

 درجه 4 و 25 یدما دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس گونه دو در تیالکترول نشت درصد 4-14 شکل
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 بین صفات بررسی شده ضریب همبستگی 9-4

 شده یبررس صفات نیب یهمبستگ بیضر 4-2 جدول

  SAM1 SAM2 SAM3 SAM4 CAT GPX MDA EL PRO 

SAM1          

SAM2 36/0          

SAM3 77/0* *0/70        

SAM4 *0/79 *0/74 *0/87       

CAT 54/0  *0/71 *0/73 55/0       

GPX - 10/0  27/0  - 16/0  - 23/0  00/0      

MDA 43/0  54/0  41/0  *0/73 - 06/0  - 57/0     

EL -*0/83 -*0/76 -*0/93 -*0/97 -*0/70 17/0  - 58/0    

PRO - 41/0  - 21/0  - 16/0  - 15/0  22/0  - 17/0  - 09/0  12/0    

 

و  SAM4و  SAM3های ژن و SAM2و  SAM1 هایبا توجه به جدول ضریب همبستگی، بین ژن

و  SAM2های همچنین بین آنزیم کاتالاز و ژن همبستگی مثبت وجود دارد. SAM4با ژن  SAM3ژن 

SAM3  و بینMDA  با ژنSAM4  وبین شاخص نشت الکترولیت  مشاهده شد.نیز همبستگی مثبت 

 وجود داشت.همبستگی منفی و همچنین آنزیم کاتالاز  SAM4و  SAM1 ،SAM2 ،SAM3های ژن

توان به این صورت توجیه را می SAMهای نشت الکترولیت و ژن بین شاخص همبستگی منفیوجود 

فعالیت  نیز لیگنینها و آمینپلیدر مسیر بیوسنتز علاوه بر مسیر بیوسنتز اتیلن،  SAM، آنزیم کرد

کنند و سبب افزایش پایداری زنده افزایش پیدا میهای غیر پاسخ به تنشدر این ترکیبات  که کندمی

 بدین ترتیب با توجه به نتایج بدست آمده از پژوهش حاضر، .شوندمیکاهش نشت الکترولیت غشا و 

در  از طرفی ؛در گونه حساس به سرما افزایش داشت ،مورد بررسی SAM  هایژن تمامی سطوح بیان

سطوح بیان  ،برخلاف گونه حساس به سرما، SAMهای همزمان با افزایش سطوح بیان ژنگونه مقاوم 

مقاوم گونه  در تحت شرایط تنش سرما میزان نشت الکترولیت نیز. همچنین یافت کاهش ACOژن 

منجر به افزایش تولید و فعالیت آنزیم  SAMهای بنابراین افزایش بیان ژنحساس بود. کمتر از گونه 
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SAM، افزایش پایداری غشا و در نهایت کاهش نشت الکترولیت  ،ها و لیگنینآمینافزایش تولید پلی

 شود.می

به علت ورت تفسیر شود که تواند بدین صمیهمبستگی منفی آنزیم کاتالاز و نشت الکترولیت نیز 

میزان ، هرچه فعالیت آنزیم کاتالاز بیشتر باشد، هاROSاکسیدانی این آنزیم و هضم فعالیت آنتی

 یابد.میکاهش نشت الکترولیت نیز و در نتیجه  شدهکمتر  پراکسیداسیون لیپیدهای غشا
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 گیری و پیشنهاداتنتیجه: پنجم فصل
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 گیری کلی نتیجه 5-1

های درگیر در مسیر بیوسنتز و سیگنالینگ اتیلن در دو گونه این پژوهش اثر تنش سرما بر ژندر 

فرنگی با مقاومت متفاوت به سرما مورد بررسی قرار گرفت. نتایج حاصل از این تحقیق نشان داد گوجه

که یک پیش ماده در مسیر بیوسنتز اتیلن است  S-AdoMet گذاری که مسئول رمز SAMهای که ژن

فرنگی رفتارهای متفاوتی از خود های مختلف گوجهدر سیستم پاسخ به سرما درگیر هستند و در گونه

، SAM1 ،SAM2 ،SAM3 ،SAM4های مورد بررسی در این تحقیق شامل نشان دادند. تمامی ژن

SAM5 ،ACS1  وACO1   های بیان داشتند. در گونه مقاوم به سرما ژندر گونه حساس به سرما افزایش

SAM1 ،SAM3 ،SAM4  وACS1 های افزایش بیان و بیان ژنSAM2  و به ویژهACO1  کاهش

ماده عمده گروه متیل در گیاهان است و به عنوان پیش یک دهنده S-AdoMetداشت. با توجه به اینکه 

شود، صرف ن، لیگنین و اتیلن استفاده میآمیبسیاری از مسیرهای بیوشیمیایی شامل بیوسنتز پلی

شود. از طرفی افزایش یا کاهش دلیلی برای افزایش تولید اتیلن محسوب نمی SAMهای افزایش بیان ژن

، به ویژه تواند مبنای بهتری برای افزایش یا کاهش تولید اتیلن باشدمی ACOو  ACSهای بیان ژن

های کند. بنابراین افزایش همزمان بیان ژنا کاتالیز میکه مرحله آخر بیوسنتز اتیلن ر ACOآنزیم 

SAM  وACO  ،در گونه حساس به سرما ممکن است دلیلی برای افزایش تولید اتیلن در این گونه باشد

ضمن اینکه حساسیت این گونه به سرما به صورت علائم پژمردگی و سرمازدگی قابل مشاهده بود. علاوه 

بر این بر این در بسیاری از منابع به نقش منفی اتیلن در تنظیم پاسخ به سرما اشاره شده است. افزون 

به شدت کاهش یافت. این  ACO، بیان ژن SAMهای رغم افزایش بیان ژندر گونه مقاوم به سرما علی

تولید شده در اثر افزایش بیان  S-AdoMet های مقاومدر گونهتواند نشانگر این باشد که مسئله می

 ومت در این گونه شدههای دیگری به غیر از افزایش تولید اتیلن، سبب ایجاد مقااز راه SAMهای ژن

هستند که با توجه به مطالعات  S-AdoMetآمین و لیگنین از منابع بزرگ مصرف باشند. همچنین پلی

شوند امکان کنند و سبب افزایش پایداری غشا میهای غیر زنده افزایش پیدا میپیشین در پاسخ به تنش
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گونه حساس تحت تنش سرما را با توجه  دارد بتوان درصد نشت الکترولیت پایین گونه مقاوم نسبت به

اکسیدانی شامل کاتالاز و گایاکول پراکسیداز در هر های آنتیبه این مضمون توجیه کرد. فعالیت آنزیم

گراد کاهش درجه سانتی 4روز قرار گرفتن در معرض دمای  3دو گونه مقاوم و حساس به سرما بعد از 

اکسیدانی همچون کاتالاز های آنتیکه  افزایش فعالیت آنزیم یافت. در بسیاری از منابع گزارش شده است

ساعت اول پس از قرار گرفتن در معرض تنش سرما رخ داده است و همزمان با افزایش طول دوره  8در 

ها در ابتدا به سطوح اولیه خود بازگشته و سپس روند کاهشی در تنش سرمایی میزان فعالیت این آنزیم

های آنزیمی کاهش خواهد یافت زیرا به لحاظ پایین عملکرد سیستم در دمایپیش گرفتند. 

آلدهید که دیدهد. همچنین میزان مالونها را کاهش میترمودینامیکی دمای پایین فعالیت آنزیم

فرنگی افزایش داشت شاخص پراکسیداسیون لیپید غشا است نیز تحت تنش سرما در هر دو گونه گوجه

ها تحت تنش امری طبیعی تلقی ROSاکسیدانی  و تجمع های آنتیلیت آنزیمکه با توجه به کاهش فعا

شود. همچنین نرخ افزایش پرولین در گونه مقاوم به سرما بیش از گونه حساس تحت تنش سرمایی می

ها در های غیر زنده همچون سرما از طریق محافظت از آنزیمبود. نقش مثبت پرولین در پاسخ به تنش

 های پیشین نشان داده شده است.اهیت در بسیاری از پژوهشبرابر تغییر م

تحت تنش سرما است که  SAMهای تحقیق فوق اولین گزارش علمی در زمینه بررسی بیان ژن

 ها در پاسخ به سرما مورد استفاده قرار بگیرد.تواند در درک بهتر نقش این ژنمی

 پیشنهادات 2-5

 بافتی تحت تنش سرمابررسی میزان اتیلن تولید شده درون  .1

 و بیوسنتز لیگنین تحت تنش سرما SAMهای بررسی همبستگی ژن .2

 ها تحت تنش سرماآمینو بیوسنتز پلی SAMهای ژن بررسی همبستگی .3

 هاو بررسی اثر تنش سرما بر آن SAMهای از ژن یکهای موتانت برای هر لاین جادیا .4
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 SAM1 ژن ریتکث یمنحن -1 شکل

 

 2-0شکل SAM1 ژن ذوب یمنحن 1-0 شکل

 SAM1 ژن ریتکث یمنحن

 

 SAM1 ژن ذوب یمنحن -2شکل

 SAM2 ژن ریتکث یمنحن -3 شکل

 

 

SAM2 ژن ذوب یمنحن 18 0 4شکل  شکل

 SAM2 ژن ریتکث یمنحن 19 0

 

 SAM2 ژن ذوب یمنحن -4شکل

 SAM3 ژن ذوب یمنحن -6 شکل SAM3 ژن ریتکث یمنحن -5 شکل
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 SAM4 ژن ذوب یمنحن -8 شکل SAM4 ژن ریتکث یمنحن -7 شکل

  SAM5 ژن ذوب یمنحن -10 شکل SAM5 ژن ریتکث یمنحن -9شکل 
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 ACS1 ژن ذوب یمنحن -12 شکل ACS1 ژن ریتکث یمنحن -11 شکل

 ACO1 ژن ریتکث یمنحن -13 شکل

 

 4-0شکل ACO1 ژن ذوب یمنحن 3-0شکل 

 ACO1 ژن ریتکث یمنحن

 

 ACO1 ژن ذوب یمنحن -14 شکل

 

 

ACO1 ژن ینسب انیب نمودار 63 0 شکل  دو در 

 دو در یفرنگگوجه مقاوم و حساس پیژنوت

 64 0 گرادشکلیسانت درجه 4 و 25 یدما

 ACO1 ژن ذوب یمنحن
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Abstract 

Tomato plants are sensitive to cold with a vast, global culture. Ethylene hormone 

interferes with non-living stresses such as cold stress. Therefore, aimed at better 

understanding of the mechanisms of cold responses in tomato, the activity of antioxidant 

enzymes and the expression of some genes that are involve in the biosynthesis of ethylene 

was investigated in the two different species including S.habrochaites (resistant to cold) 

and S.lycopersicum (sensitive To cold). The results showed that under temperature stress 

of 4 ° C, SAM1, SAM2, SAM3, SAM4, SAM5, ACS1 and ACO1 genes had increased 

expression in sensitive species, whereas under cold stress in resistant species SAM1, 

SAM3 , SAM4 and ACS1 increased expression and SAM2 and ACO1 genes reduced 

expression, and there was no significant change in expression of SAM5 gene. The 

difference in the expression of ACO1 gene under cold stress in two resistant and sensitive 

species indicates that ethylene might negetively regulates cold tolerance in tomatoes. 

Also, the activity of antioxidant enzymes such as catalase and guaiacol peroxidase 

decreased under stress conditions in both tomato species. The increase in electrolyte 

leakage and malondialdehyde was also lower in resistant species in comparison to 

sensitive species at 4 °C. The results of this study are the first report of the role of SAM 

genes in cold stress, which can be used to identify cellular signaling paths and to create 

resistant lines. 
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