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 مبسوط  چکیده

 ییاد غذموا ینتأم یبرا یچالش اصل کیشود، یم یکه باعث کاهش راندمان محصولات کشاورز یمیاقل راتییتغمقدمه: 

 ،یکیولوژیزیف یندهایدر فرآ یادیز راتییگرما و سرما باعث تغ ،یشور ،یمثل خشک یستیرزیغ یهامردم است. تنش ازیموردن

ها و زمیتوان مکانیشده در پاسخ به تنش، م انیب یهانیاز نقش پروتئ یشوند. با آگاهیم اهانیگ یلو مولکو ییایمیوشیب

مقاوم به تنش،  دیجد یهانیبا کشف پروتئ نیکرد. همچن یابیو ارز لیتحل یو جامع قیطور دقتحمل به تنش را به  یندهایفرآ

و عملکرد را بالا  دیو ویرایش ژنوم بهبود بخش کیژنت یمهندس یهابا روش ختهیترار اهانیتوان مقاومت به تنش را در گیم

 نیپاسخگو به تنش در ا یهانیپروتئ صیو تشخ یسازجدا ک،یتفک یبرا رومندین یعنوان ابزاربه کسیبرد. مطالعه پروتئوم

 به ما کمک خواهد کرد.  ریمس

های مرتبط در جستجو در مقالهتجربیات نگارندگان و باشد که با مقاله حاضر یک مقاله مروری می: شناسی پژوهشروش

 بدست آمده است.علمی های معتبر سایت

تحمل  لمسئو یبیولوژیکی و فیزیولوژیک دمتعد یهامسیر یشناسای پروتئومیکس منجر به مطالعات: های پژوهشیافته

ی درگیر در هاپروتئینی کنندهرمز نشناسایی ژ ،های مختلف گیاهی شده است. در این راستاهای غیرزیستی در گونهتنش

مقاومت  دجهت بهبو مؤثر یتراتژبه یک اس ،مقاوم به تنش نهای کاندید در گیاهااین ژن نبیاها و نیز انتقال و بیشاین فرآیند

های مختلف نشان داده ها در پاسخ به تنشافتراقی ژن نبیا ،ه است. علاوه بر اینتبدیل شدبه تنش در محصولات اقتصادی 

شده روی های مختلف اعمالی یکسانی در پاسخ به تنشکیولوژیزیو ف یکیمورفولوژها دارای تظاهرات برخی پروتئیناست که 

 ند.  ها هستآن

 زیستی های غیرگیاهان، پروتئومیکس، تنش کلیدی: هایواژه

 

 مقدمه

تغییرات اقلیمی که باعث کاهش راندمان محصولات 

شود، یک چالش اصلی برای تامین مواد کشاورزی می

های (. تنشFAO, 2012نیاز مردم است ) غذایی مورد

غیرزیستی مثل خشکی، شوری، گرما، سرما و اکسیداتیو 

به کاهش کیفیت و کمیت محصولات کشاورزی منجر 

قادر  ینهستند؛ بنابرا. گیاهان در محل خود ثابت اندشده

به فرار از این شرایط نامساعد نیستند. در نتیجه در طول 

های متعددی برای مقابله با شرایط زمان استراتژی

 

  لنگارنده مسئو:    r.darvishzadeh@urmia.ac.ir     :20/05/2140تاریخ پذیرش:     01/09/1401 تاریخ دریافت 

اند. همچنین بایستی مختلف کسب کرده محیطییستز

تنش فائق آیند. ازگار شده و بر با این شرایط س سرعتبه

 .شوددر این صورت در گیاهان هموستازی برقرار می

حیاتی در پاسخ به تنش گیاهان  جزءها یک پروتئین

گردند، زیرا ساختار سلول گیاهی را تشکیل محسوب می

مام اجزای سلولی مشارکت داده و فعالانه در متابولیسم ت

ها در یک پروتئین (. مجموع 2011et alKosová ,.دارند )

زمان معین )پروتئوم( به طور و در یک بافت مشخص

ی متغیر است. برخلاف ژنوم که منحصر به فردمنحصربه
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های نامحدودی بسته به مرحله یک ارگانیسم است، پروتئوم

بافت گیاهی و رشد و نمو ارگانیسم، شرایط محیط رشد، 

تواند از نوع سلول وجود دارند. علاوه بر این، یک ژن می

های پس از رونویسی همچون پیرایش طریق مکانیزم

 3ایو تغییرات پس از ترجمه  2RNA، ویرایش1متناوب

همچون فسفریلاسیون، گلیکوزیلاسیون، یوبی کوئیتینه 

ین ؛ بنابراشدن و ... محصولات پروتئینی متنوعی ایجاد کند

های متمایز سنتز شده توسط یک مجموع پروتئین

تواند چندین مرتبه بالاتر از مجموع ص میارگانیسم مشخ

های کد شده توسط ژنوم یک ارگانیسم معین باشد ژن

(, 2011.et alKosová .) های در شرایط تنشی، پروتئین

شوند که در تحمل به تنش نقش دارند و جدیدی بیان می

دهد. همچنین تغییراتی در پروفایل بیان ژن رخ می

ها، پروفایل بیان، ئینپروتئومیکس به شناسایی پروت

ای و اثر متقابل پروتئین با پروتئین تغییرات پس از ترجمه

 Ghosh)پردازد و نرمال می در ارقام تحت شرایط تنش

and Xu, 2014 .)این مسئله، پروتئومیکس  بهباتوجه

-ها میهای کاندید را دارد که این ژنتوانایی شناسایی ژن

ش در گیاهان تراریخت و توانند باعث بهبود مقاومت به تن

 ,.Barkla et alافزایش عملکرد محصول شوند. ) در نتیجه

مسئول های نیکه پروتئ است یضرور نینابرا(. ب2016

 زمیو بااطلاع از نقش آنها در مکان ییمقاومت شناسا

 درمقاومت  بهبود یبرا یموثرهای یمقاومت، استراتژ

دهی ی سیگنالاهگردد. علاوه بر این، مسیر جادیا گیاهان

اند که در پاسخ به تنش فعال شده و مختلفی گزارش کرده

های تنظیمی پیچیده شامل فاکتورباعث تشکیل یک شبکه 

ها، ها، هورموناکسیدانیآنترونویسی، هموستاز یون، 

و سنتز  4ژنیفعال اکس یهاگونه آبشارهای کینازی،

از این دارند و 5شوند که با همدیگر تلاقیها میاسمولیت

دهی های سیگنالسلول اطلاعات حاصل از مسیر ریقط

به تنش در هم ادغام مختلف را جهت شروع واکنش تحمل 

 (. Yin et al., 2015)کند می

 

 

 
1Alternative splicing 
2RNA editing 
3Post-Translational Modification 
1Reactive oxygen species (ROS) 

 هامواد و روش

-که با جستجو در مقاله استمقاله حاضر یک مقاله مروری 

 Google scholar, Webهای معتبر )های مرتبط در سایت

of science, PubMed, Scopus, SID) آمده است  به دست

بررسی جامع رویکرد پروتئومیکس در افزایش  باهدفو 

های غیرزیستی با حداقل کاهش تحمل گیاهان به تنش

 شود.می ئهعملکرد ارا

 

 ها یافته

  6( تنش خشکی1

محیطی است یستزهای مهم تنش خشکی یکی از چالش

و رشد رویشی گیاه  یر منفی روی مراحل تولیدمثلتأثکه با 

 Ashraf andگردد )محصولات میکاهش عملکرد منجر به 

Akram, 2011 این کاهش عملکرد در نتیجه تنش .)

ای، سیستم اسمزی، عدم تعادل هورمونی و تغذیه

اکسیداتیو و همچنین اختلال در فرآیندهای بیوشیمیایی 

گیاه مثل کاهش جذب کربن به دلیل کاهش فتوسنتز 

اقلیمی های یژمقابله با خشکی استراتن برای . گیاهااست

یکی مختلفی همچون فرار، اجتناب و تحمل به ژو اکولو

اند. گیرند که برای گیاهان تخصصی شدهخشکی در نظر می

ی مقاومت گیاه به تنش ژاجتناب از خشکی، اولین استرات

ها است که با افزایش جذب آب و کاهش اتلاف آب از روزنه

ب مدت، مکانیزم اجتنایطولانتنش خشکی  همراه است. در

یی جهت حفظ رشد و راندمان گیاه کافی تنهابهاز خشکی 

های دیگری در نظر گرفته شود. نیست و بایستی مکانیزم

ی فرار از خشکی، گیاهان چرخه رشد خود را ژدر استرات

ها آسیب برساند تکمیل قبل از اینکه تنش خشکی به آن

تحمل به خشکی از طریق تنظیم  یژکنند. ولی استراتمی

-گری میافزایش ظرفیت آنتی اکسیدانی میانجی اسمزی و

های (. در پاسخ به خشکی پروتئینZhang, 2008شود )

اند که در فرآیندهای ی شناسایی شدهفردمنحصربه

سیگنالینگ، ترجمه، دفاع، سنتز و تجزیه پروتئین، پروتئین 

ی و ژابولیسم انر، فتوسنتز و تنفس نوری، مت7فولدینگ

سلولی و چرخه سلولی، انتقال  کربوهیدرات، ساختار

ن، ژغشایی، تنظیم اسمزی، هموستاز یونی، تنظیم بیان 

2Cross talk 
6Drought stress 
7Protein folding 
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ن و متابولیسم اسیدهای آمینه و همچنین ژجذب نیترو

چرب مشارکت دارند. همچنین فسفو  متابولیسم اسیدهای

های پاسخگو به تنش خشکی که دچار تغییر پس پروتئین

سیگنالینگ، شوند در ای فسفوریلاسیون میترجمه از

ترجمه، فتوسنتز و متابولیسم کربن و همچنین سنتز و 

بنابراین  (.Wang et al., 2016) انتقال پروتئین درگیرند

آنالیز ارقام گیاهی مقاوم و حساس به خشکی با استفاده از 

های های پروتئومیکس، جهت شناسایی پروتئینتکنیک

ها در پاسخ به احتمالی آنها و نقش نیزماین مکاگیر در در

سازد. در نتیجه پروتئومیکس تنش ما را رهنمون می

یکی تحمل به خشکی را در ژیکی و فیزیولوژمسیرهای بیولو

کند و این خود یک ارقام مقاوم به خشکی آشکار می

 شود.ی جهت بهبود عملکرد گیاهان محسوب میژاسترات

 

ار شکی و راهکر پاسخ به خهای درگیر دمکانیزم

 پروتئومیکس

با تعدیل فعالیت چندین فاکتور  cنوری فیتوکروم  گیرنده

های پاسخگو به نژرونویسی تحت تنش خشکی، رونویسی 

ن ژ 3کند. همچنین در گیاه رشادی نور را تنظیم می

شناسایی شده که  Eو  A ،B یهاتوکرومیفکدکننده 

 Boggs etکنند )یگری ممقاومت به خشکی را میانجی

al., 2010 نقش احتمالی فیتوکروم  دهندهنشان(. این موارد

c گر تنش اسمزی دارد.میانجی عنوانبه 

پیک ثانویه عمل  عنوانبهیم کلسدر پاسخ به خشکی، 

ن ژکینازها و بیان کند و در تنظیم فعالیت پروتئینمی

دست تاثیرگذار است. براساس مطالعات نپایی

، فراوانی چندین پروتئین متصل به کلسیم پروتئومیکس

کیناز وابسته ، پروتئین2، کالرتیکولین1کالمودولینهمچون 

تحت تنش خشکی  4ی حساس کلسیمو پذیرنده 3به کلسیم

شده، بیش بیان  یابد. بر اساس مطالعات انجامافزایش می

 ,.Wei et alکینازهای وابسته به کلسیم در برنج )پروتئین

ش تحمل به خشکی در این گیاه شد. افزای ( باعث2014

 شده یمارتیمی کالرتیکولین در گندم فرا تنظعلاوه بر این، 

 Islamمانی این گیاهان شد )با خشکی باعث افزایش زنده

et al., 2015 ،لرتیکولین در اثر خشکی ن کاژ(. افزون بر این

مدت اعمال شده خشکی طولانیشد؛ اما تنش در سویا القا 

 
1Calmodulin (CaM) 
2Calreticulin (CRT) 

باعث کاهش  (Quercus roburط قرمز اروپایی )بر بلو

( که این Sergent et al., 2011ن گردید )ژسطح بیان این 

 شدتبهدهد که عملکرد کالرتیکولین موضوع نشان می

این پروتئین تنش بستگی دارد. موارد ذکرشده نقش مهم 

دهد. افزون بر این، را در مقاومت به خشکی نشان می

رئونین، گلوکوکیناز، صی سرئین/ تکیناز اختصاپروتئین

کیناز خانواده ای و پروتئینکیناز شبه گیرندهپروتئین

فوتوتروپین در پاسخ به خشکی دچار تغییرات 

فسفریلاسیون شده و نقش خود را در تنظیم مسیرهای 

 Youشده در پاسخ به خشکی ایفا نمودند )سیگنالینگ القا

and Chan, 2015.) های پروتئین 14-3-3هایپروتئین

تنظیمی هستند که در رنج وسیعی از فرآیندهای تنظیمی 

ی سازفعالهای غشایی و همچون سیگنالینگ، گیرنده

ها همچنین کنند. این پروتئینرونویسی نقش ایفا می

( ATPase-+Hی مثبت پمپ پروتونی )هاکنندهتنظیم

محسوب شده و گرادیان شیب الکتروشیمیایی را در طول 

(. در Malakshah et al., 2014کنند )ل میغشا کنتر

-مطالعات پروتئومیکس، بعضی از اعضای خانواده پروتئین

های در برگ 14-3-3های شبه و پروتئین 14-3-3های 

فرا ر با خشکی دچار های گیاهی تحت تیمابسیاری از گونه

های بعضی از این نژیمی شدند. علاوه بر این، تنظ

کاندید با بیش بیان یا  عنوانهبتوانند ها میپروتئین

ی پنبه و گیاه خاموشی بیان خود در گیاهان تراریخته

 ,.Sun et alرشادی باعث بهبود تحمل به خشکی شوند )

 14-3-3های پروتئیندهد که (. این نتایج نشان می2014

های تنظیمی متنوعی بسته به نوع پروتئین، دارای نقش

بوده و دخالت هر نوع نوع گونه و شرایط خشکی متفاوت 

در پاسخ به خشکی در مطالعات آینده  14-3-3پروتئین 

 (.Wang et al., 2016قرار گیرد ) موردبحثباید بیشتر 

لعه تحمل ای است که مطان فرآیند پیچیدهژتنظیم بیان 

یاهان دشوار کرده است. در مطالعات در گبه خشکی را 

های اصلی ها که پروتئینپروتئومیکس فراوانی هیستون

ن نقش دارند و ژکروماتین هستند و در تنظیم بیان 

 DNAهای گروه تحرک بالا که متصل به همچنین پروتئین

ها هستند و در تغییرات ساختاری ای و نوکلئوزومهسته

 Trivedi etیافته است )یشافزاکروماتین نقش دارند؛ فیبر 

3Calcium-dependent protein kinase (CDPK) 
4Calcium sensing receptor (CaSR) 
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al., 2012) . علاوه بر این، پردازشRNA نقش مهمی در 

ای فراوانی چندین ی دارد. در طی مطالعهتحمل به خشک

در گیاهان تحت تنش  RNAپروتئین درگیر در پردازش 

ی که فراوانی پنج پروتئین طوربهخشکی تغییر کرد، 

 یزن افزایش و فراوانی سه پروتئین RNA شونده به متصل

(. افزون بر این، Singh et al., 2011یافت ) کاهش

ر ش مهمی در تنظیم تنش، دفاع در برابریبونوکلئازها نق

ن دارند. ژذخیره نیترو ها وها، زدودن فسفاتمیکروارگانیسم

برای مثال در مطالعه پروتئوم برنج تحت تیمار با خشکی، 

فراوانی و سطح فسفریلاسیون ریبونوکلئازها به میزان 

 (. Ke et al., 2009ی افزایش یافت )توجهقابل

ها یک فرآیند متابولیکی مهم تئینی پروبیوسنتز و تجزیه

-گردد. پروتئیندر مقاومت به تنش خشکی محسوب می

یبوزومی، فاکتورهای ادامه ترجمه، فاکتور شروع های ر

سنتاز و فاکتور آزادسازی ریبوزوم در  tRNAترجمه، 

یابند و نقش مهمی در شرایط تنش خشکی افزایش می

های کمکی نزیمها و آها دارند. پروتئینسنتز پروتئین

ترانس پپتیدیل پرولیل ایزومراز، -همچون آنزیم سیس

های مولکولی در راز و چاپرونآنزیم دی سولفید ایزوم

ها نقش دارند و در پاسخ به تسهیل تاشدگی پروتئین

خشکی در ارقام مقاوم و حساس دچار تغییرات بیانی 

های مولکولی (. چاپرونFord et al., 2011متفاوتی شدند )

های متصل به شبکه آندوپلاسمی، نهمچون پروتئی

تی، های شوک حرارپروتئین عامل محرک، پروتئین

 ۹کالنکسین و آندوپلاسمین )یک پروتئین شوک گرمایی 

های شوک ، پروتئینTکیلودالتونی(، پروتئین کمپلکس 

کیلودالتونی و فاکتورهای شوک حرارتی  ۹۰و   7۰گرمایی 

 ,.Mohammadi et alشدند ) در پاسخ به خشکی شناسایی

های شوک حرارتی نقش اینکه پروتئین بهباتوجه(. 2012

ها به ها دارند و عملکرد آنسازماندهی پروتئین مهمی در

های نژ قرار گرفته، در نتیجه موردبحثای طور گسترده

بیومارکر شناسایی و به مخمر و گیاه  عنوانبهاین خانواده را 

باعث بهبود تحمل به خشکی شدند رشادی منتقل کردند و 

(Masand and Yadav, 2016 .)های خانواده نژ

فاکتورهای شوک حرارتی هم که به دنبال تنش خشکی در 

ارقام مقاوم گوجه فرنگی بیان شدند، نقش مهمی در 

و نیز حفظ  دیدهیبآسهای جلوگیری از تجمع پروتئین

اس ر اس(. بWang et al., 2015 bهموستاز سلولی دارند )

مطالعات پروتئومیکس در واکنش به خشکی، مسیر تجزیه 

های درگیر یوبی کوئیتین( و پروتئین -پروتئین )پروتئازوم 

کوئیتین یوبیکوئیتین و شبه در این مسیر همچون یوبی

(Yao et al., 2012و آنزیم یوبی )لیگاز که یکی از کوئیتین

 Zhang etت )کوئیتینه شدن اسهای درگیر در یوبیآنزیم

al., 2014ش یافته اند. ( افزای 

ناپذیر تنش خشکی افزایش تولید یکی از پیامدهای اجتناب

های سلولی نظیر ن در اندامکژهای فعال اکسیگونه

زوم، میتوکندری و تحریک تنش کلروپلاست، پراکسی

اکسیدانی ی چهار مسیر آنتیطور کلاکسیداتیو است. به 

-پراکسیداز-اکسید دیسموتازمهم شامل مسیرهای سوپر

گلوتاتیون، مسیرهای -ز، مسیرهای آسکورباتکاتالا

ردوکسین/ تئوردوکسین و گلوتاتیون پروکسی 

 ترانسفراز در پاسخ به تنشپراکسیداز/گلوتاتیون اس 

 اند.خشکی شناسایی شده

 الف( مسیرهای سوپراکسید دیسموتاز، پراکسیداز و کاتالاز:
در  زمانهم صورتبهکاتالاز سوپراکسید دیسموتاز و 

که نقش ییازآنجااند. مقاومت به خشکی در گیاهان دخیل

ن القاکننده مقاومت به خشکی به ژیک  عنوانبهن کاتالاز ژ

ن ژبا  DREB1ن ژمشابه  اثبات رسیده است، روند بیان

ن در ایجاد مقاومت به ژتواند دلالت بر نقش این کاتالاز می

(. در Mazandarani et al., 2014خشکی داشته باشد )

سوبسترای اختصاصی  دازیپراکسپاسخ به تنش خشکی، 

کند. بر را تبدیل به آب می دروژنیه دیپراکسخود یعنی 

خشکی، اساس مطالعات پروتئومیکس تحت تنش 

های رقم مقاوم به خشکی برنج پراکسیدازها در برگ

(Raoranee et al., 2015با فراوانی بالایی بیان می ) .شوند

های یونجه القا شده ن پراکسیداز در برگژعلاوه بر این، 

(. تمامی این نتایج و مشاهدات Wang et al., 2009است )

های فعال کننده گونهپاکروبی عنوانبهنقش پراکسیداز را 

 دهد.ن در مقاومت به تنش خشکی نشان میژاکسی

گلوتاتیون: این مسیر، یک مسیر -ب( مسیرهای آسکوربات

 اکسیدانی کلیدی در پاسخ به تنش خشکی است. درآنتی

-گلوتاتیون با فعالیت آنزیم آسکوربات -چرخه آسکوربات

پراکسیداز، آسکوربات به مونو دهِیدرو آسکوربات اکسیده 

د و برای ادامه چرخه تولید آسکوربات لازم است. در شومی
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پراکسیداز در بافت تحقیقی، افزایش فعالیت آسکوربات 

بیونیچ نسبت به رقم حساس جم ه ارقام نخود آرمان و ساق

-تحت تنش خشکی گزارش شده است که این موضوع می

اکسیدانی این دو تواند مربوط به کارکرد بالای سیستم آنتی

ن و جلوگیری از ژهای فعال اکسیپاکروبی گونهرقم برای 

 Nasr) پراکسیداسیون غشا تحت تیمار خشکی باشد

, 2013Esfahani.)  علاوه بر این، پروفایل مشابهی از فعالیت

پراکسیداز در رقم مقاوم به خشکی گندم بالاتر آسکوربات 

(. Ford et al., 2011نسبت به رقم حساس مشاهده شد )

گلوتاتیون ردوکتاز نیز دارای نقش کلیدی در تنش 

اکسیداتیو است. وظیفه این آنزیم تبدیل گلوتاتیون 

حیاشده و حفظ نسبت بالای اکسیدشده به گلوتاتیون ا

(. در Pang and Wang, 2010حالت اکسیدشده است )

ای حساسیت یک رقم جو به تنش خشکی، به مطالعه

 Bor etنسبت داده شد ) ردوکتازکاهش فعالیت گلوتاتیون 

al., 2003ردوکتاز در لوبیا های گلوتاتیون نژبیان (. بیش

فی ی گرم منو باکتر (Vigna unguiculataچشم بلبلی )

(Torres-Franklin et al., 2008و همچنین بیش ) ن ژبیان

دهد در اشرشیاکُلای نشان می 1ردوکتازِ گیاه کلم گلوتاتیون

آنزیم ارتباط مستقیمی با تحمل به خشکی که عملکرد این 

-دیهیدرو دی(. مونو Kim et al., 2009در گیاهان دارد )

آسکوربات ردوکتاز نیز هیدرو دیردوکتاز و دیسکوربات آ

در گیاهانی مثل چایر و برنج در اثر خشکی سطح بیان 

(. جداسازی Wang et al., 2016بیشتری نشان دادند )

ردوکتاز از گیاه آسکوربات دیدرو هیدیآنزیم مونو 

و انتقال آن به گیاه  Aeluropus littoralisهالوفیت 

شوری شد  تراریخته توتون باعث تحمل بالا به خشکی و

(Mohseni et al., 2013همچنین بیش .)هیدرو بیان دی

زمینی یبسآسکوربات ردوکتاز در گیاهان تراریخته دی

(Eltayeb et al., 2011برن ،)( جKim et al., 2013 و )

( تحمل به خشکی را بالا Eltayeb et al., 2006تنباکو )

-ات آسکوربدی هیدرودهد که دیبرد. این امر نشان می

تواند هدف مهمی برای بهبود تحمل به خشکی ردوکتاز می

دهد که در گیاهان باشد. مطالعات پروتئومیکس نشان می

اکسیدانی که توسط گلوتاتیون مسیرهای دفاعی آنتی

شوند به طور غیر مستقیمی باعث گری میمیانجی
 

1Glutathione reductase of Brassica rapa  (BrGR) 
2Late embryogenesis abundant (LEA) 

اکسالاز، شوند. در این مسیر گلایسازگاری به خشکی می

راکسیداز، روپراکسید گلوتاتیون پفسفولپید هید

لیگاز و مونوتیول سیستئین -گلوتاردوکسین، گلوتامات 

-کروبی گونهاکسالاز غیرمستقیم در پاگلای گلوتاردوکسین

(. Han and Lee, 2005اند )ن دخیلژهای فعال اکسی

پراکسیداز  افزایش بیان فسفولپید هیدروپراکسید گلوتاتیون

( تحت تنش خشکی Akashi et al., 2011در هندوانه )

 کند.صحت ادعای فوق را اثبات می

این مسیر  مسیرهای پروکسی ردوکسین/ تئوردوکسین: پ(

کند. ایفا می هیدروژن دایی پراکسیدزنقش اصلی را در سم

سولفوکسید آنزیم مرتبط با تئوردوکسین یعنی متیونین 

ین ردوکتاز درگیر در تبدیل آنزیمی سولفوکسید به متیون

 های گیاهی در برابر تنش حاصل از پراکسیداست و از بافت

-نژ(. افزایش Le et al., 2013کند )حفاظت می هیدروژن

های ردوکتاز در اثر تنشسولفوکسید ای متیونین ه

اکسیداتیوی همچون تنش خشکی نمایانگر نقش مهم این 

 ,.Rouhier et alباشد )آنزیم در تحمل به خشکی می

2006 .) 

-اِس پراکسیداز/گلوتاتیون  مسیرهای گلوتاتیون (ت

گری پراکسیداز با میانجیترانسفراز: گلوتاتیون 

را بر عهده  هیدروژن تئوردوکسین وظیفه احیا پراکسید

-اِس (. گلوتاتیون Foyer and Shigeoka, 2011دارد )

بین  )جفت شدن( کونژوگه شدنهای رانسفراز هم واکنشت

کند. ها را کاتالیز میدی از زنوبیوتیکگلوتاتیون و تعدا

 ,.Ji et alاِس ترانسفراز در تنباکو )بیان گلوتاتیون بیش

پراکسیداز نوعی بیان گلوتاتیون ( و همچنین بیش2010

 ,.Islam et al( در برنج )Penicillium glaucumقارچ )

( منجر به افزایش مقاومت این گیاهان نسبت به 2015

 خشکی شد. 

های درگیر در شرایط کمبود یا فقدان ز مکانیزمیگر ایکی د

تنش  آب، هموستاز اسمزی است که جهت مقاومت در برابر

خشکی لازم و ضروریست. در تنظیم اسمزی تجمع 

ها  ، دهِیدرین2 زای تاخیریهای فراوان جنینپروتئین

-آلدهید زا، بتائین های گروه دوم جنینپروتئین عنوانبه

 ,.Hu et alها گزارش شده است )رگدر بناز ژدهیدرو

 که  3زاییینجن(. همچنین پروتئین میتوکندریایی 2010

3PsLEAm 
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یری تأخزایی های جنینهای پروتئینگیژخصوصیات و وی

شود دهد، در طول نمو دیرهنگام بذور بیان میرا نشان می

و اولین بار در فضای ماتریکس میتوکندری دانه نخودفرنگی 

(. علاوه بر Ahmad et al., 2016گردید )القا و شناسایی 

های سویا تحت تنش خشکی، ن در مطالعه پروتئوم ریشهای

 Nouri etتجمع فریتین و دهِیدرین گزارش شده است )

al., 2011 در مطالعه پروتئوم ریشه لوبیای معمولی .)

(Phaseolus vulgaris L. ،در تیمار با پلی اتیلن گلیکول )

ده است که نقش مهمی در ارش شها گزتجمع دهِیدرین

یختگی القاشده درهم گسحفاظت از دیواره سلولی در برابر 

 ,.Yang et alکنند )گلیکول ایفا میاتیلنتوسط پلی

آلدهید دیگر آنزیم درگیر در تنظیم اسمزی بتائین  (.2013

ناز است که با تبدیل آلدهید به گلایسین بتائین ژدهِیدرو

 کنداز اسمزی ایفا میهموستا در گر رنقش میانجی

(Ashraf and Foolad, 2007 .)RNA با  1گرمداخله

باعث کاهش  2نازژدهِیدروآلدهید ن بتائین ژخاموشی 

مقاومت به تنش خشکی و در نتیجه افزایش تنش 

(. در Ashraf and Foolad, 2007شود )اکسیداتیو می

ی زمینیبسبه  3ن پروتئین جنین زاژای انتقال مطالعه

نی سبب مهار ژهای ترابیان آن در کالوسو بیش شیرین

گر و در نتیجه افزایش مقاومت به مداخله RNAفعالیت 

دهنده (. این موضوع نشانPark et al., 2011خشکی شد )

 عنوانبهتواند یری میتأخزایی این است که پروتئین جنین

 ن کاندید برای افزایش مقاومت به خشکی معرفی شود. ژ

ق رهیافت پروتئومیکس، چندین پروتئین در غشای طریاز 

-پلاسمایی، غشای خارجی میتوکندری و تونوپلاست مکان

یابی شده که با اعمال تنش خشکی/ اسمزی دچار تغییرات 

های ها  مسئول حمل آب و مولکولبیانی شدند. آکواپورین

پلاستیک ایفا د و نقش مهمی در مسیر سیمکوچک هستن

(. مطالعات مختلف نشان Wang et al., 2016کنند )می

باعث القا  (Guo et al., 2006دهد که تنش خشکی )می

یکی باعث افزایش ژهای بیوتکنولوها شده و روشآکواپورین

ها و در نتیجه بهبود تحمل به خشکی بیان این پروتئین

ها توانایی گیاه را در تحمل به واپورینبیان آکشود. بیشمی

بهبود  بود کارایی مصرف آب،ستی با بههای غیرزیتنش

 
1RNA interference (RNAi) 
2OsBADH 

-هدایت هیدرولیکی و حفظ وضعیت بهتر آب افزایش می

گلیکول منجر  اتیلن(. تیمار با پلیCui et al., 2008دهد )

تحمل  TaAQP7بیان شده و بیش TaAQP7بیان به بیش

به خشکی را در گیاهان تراریخته تنباکو از طریق افزایش 

اکسیدانی همچون سوپراکسید های آنتیفعالیت آنزیم

دیسموتاز و کاتالاز افزایش داده است )در شرایط تنش آبی 

 2COای و در ادامه کاهش غلظت گیاه دچار ممانعت روزنه

ی جذب شده در مزوفیل و در نهایت اختلال در فرآیندها

(. Kaiser and Kappen, 1997شود )تاریکی فتوسنتز می

های درگیر در پروتئینشود که بینی میبنابراین پیش

 های فتوسنتزی دچار تنظیم کاهشی شوندواکنش

(Maroco et al., 2002 .)های یرات بازدارندگی تنشتأث

الخصوص تنش خشکی روی گیاهان مشخص محیطی علی

 مثالعنوانبه(. Flexas and Medrano, 2002شده است )

اثبات شده است که به دنبال تنش خشکی، پروتئین 

شود به روبیسکو دچار فروتنظیمی میده شونمتصل

(Aranjuelo et al., 2011گیاهان مکانیزم .) های مختلفی

اند. برای بهبود فتوسنتز در مقابل تنش خشکی توسعه داده

به تنش آبی که دارای  ترمحتملکه ارقام  صورت ینبد

های ای بهتری در ارتباط با پروتئینفعالیت کنترل روزنه

ایط تحت تنش ب تثبیت کربن در شرخاصی هستند موج

شود ی میفتوسنتزو بهبود کارایی مصرف آب و فعالیت 

(Yordanov et al., 2000نتایج تحقیقات نشان می .) دهد

نتز و چرخه های درگیر در واکنش نوری فتوسکه پروتئین

کالوین دارای بیشترین نقش در تحمل به خشکی هستند 

(Wang et al., 2016مطالعات پ .)شناسایی  روتئومیکس از

های نوری فتوسنتز که به های درگیر در واکنشپروتئین

شوند پرده طور مشترک در ارقام متحمل و حساس بیان می

صل به های متها شامل پروتئینبرداشته است. این پروتئین

ترانس -سیسکمپلکس برداشت نور،  bو  aکلروفیل 

 تکامل حال در ، کمپلکسزومرازیا لیپرول لیدیپپت

مرکز واکنش  D2و  D1های )متصل به پروتئین 4اکسیژن

 Bassiبودند ) b6/f( و کمپلکس سیتوکروم IIفتوسیستم 

et al., 1997یافته با کلروفیل اتصال های (. پروتئینa   وb  

ی و ژکه وظایف مهمی همچون دریافت نور، انتقال انر

(، Bassi et al., 1997ها را بر عهده دارند )ذخیره رنگریزه

3IbLEA14 
4Oxygen-evolving complex (OEC) 
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( افزایش و در Zhou et al., 2015در ارقام مقاوم سیب )

ارقام حساس کاهش یا ثابت ماندند. کمپلکس سیتوکروم 

b6/f قال الکترون باعث ایجاد یک نیز همزمان با فرآیند انت

 ,Allenگردد )شیب پروتونی در غشای تیلاکوئیدی می

د تولی  (. کاهش در نسبت انتقال الکترون و نسبت2003

 b6/fکربن با تنظیم کاهشی کمپلکس سیتوکروم اکسیددی

(. عملکرد Ruuska et al., 2000گزارش شده است )

در گیاه رشادی  زومرازیا لیپرول لیدیترانس پپت-سیس

(Arabidopsis thaliana سبب تنظیم فعالیت فسفاتاز )

 بهباتوجهدر غشای تیلاکوئیدی شده و بنابراین  D1پروتئین 

توان نتیجه گرفت که پروتئین مین پروتئین عملکرد ای

در تجمع و ساخت  زومرازیا لیپرول لیدیترانس پپت-سیس

 (. Lepedu et al., 2009نقش دارد ) IIفتوسیستم 

های غیرزیستی طی بسیاری از گیاهان به دنبال تنش

زاد ن جذب شده برونژن، نیتروژفرآیند اسیمیلاسیون نیترو

ردوکتاز تبدیل ردوکتاز و نیترات  را توسط دو آنزیم نیتریت

توسط گلوتامین   در نهایت، آمونیوم و کنندبه آمونیوم می

آمینواسید که سنتاز به فرم سنتتاز و گلوتامات 

-شود جذب گیاهان میآمونیوم نامیده می اسیمیلاسیون

های مرتبط ود. مطالعات پروتئومیکس نشان داد که آنزیمش

و اسیمیلاسیون آمینواسیدها  نژبا اسیمیلاسیون نیترو

تحت تیمار با خشکی دچار فروتنظیمی شدند. از جمله این 

تنش  ردوکتاز در جو طیمطالعات، کاهش بیان نیتریت 

(، فروتنظیمی Ashoub et al., 2015خشکی بلندمدت )

 ,.I (Medina et al., 2012;Yu et al سنتتازگلوتامین

( و Medina et al., 2012) IIسنتتاز گلوتامین  (، 2020

در بسیاری از  (Ramos et al., 1999سنتاز )گلوتامات 

ردوکتاز و گلوتامین های گیاهی، فروتنظیمی نیترات گونه

(، گوجه فرنگی Fresneau et al., 2007سنتتاز در گندم )

(Sánchez-Rodríguez et al., 2011 و به طور مشابه )

در خردل  1زسنتتان گلوتامین ژکاهش سطح رونویسی 

های درگیر در نژدیگر  ( وBrassica junceaچینی )

( که Goel and Singh, 2015) 2نژرواسیمیلاسیون نیت

ن به ژنیترو ی متوقف شدن اسیمیلاسیون دهندهنشان

شود که دنبال تنش خشکی در گیاهان است و تصور می

 
1GST-1 
2BjGDH1, BjGDH2 vs BjASN2 
3S-adenosyl-L- homocystein hydrolase  (SAMS) 

علت کاهش رشد و نمو محصولات به همین دلیل باشد. 

آمینوترانسفراز در چمن  فروتنظیمی آلانین افزون بر این،

( و همچنین فروتنظیمی Xu and Huang, 2010مرتعی )

 Xu andآمینوترانسفراز در چمن مرتعی )آسپارتات 

Huang, 2010 تحت تیمار با خشکی نشان داد که )

شده از های مشتقمتابولیسم اسیدهای آمینه و متابولیت

های شود. اما آنزیمها توسط تنش خشکی متوقف میاین

-ونین ، متی3هیدرولاز هموسیستئین -اِل -آدنوزیل -اس ِ

 4متیونینآدنوزیل  -اس ِ سنتاز و متیونین که در چرخه

ها دچار مشارکت دارند در پاسخ به خشکی در برگ

 فراتنظیمی شدند. 

Zhou et al., 2012ن ژدهد که این (. این امر نشان می

ه با حفظ وضعیت آبی بهتر بلکتحمل به خشکی را نه فقط 

اهش آسیب ن و کژهای فعال اکسیبا کاهش تجمع گونه

-های آنتیها و بیان آنزیمغشا از طریق افزایش فعالیت

دهد. نقش پروتئین انتقال لیپید اکسیدانی افزایش می

های متمرکز در غشای یکی دیگر از پروتئین عنوانبه

شده  ستی اثباتهای غیرزیپلاسمایی در مقاومت به تنش

دهد (. نتایج تحقیقات نشان میTapia et al., 2013است )

 5گر آبسزیک اسیدن هدف فاکتور رونویسی میانجیژکه 

 Gao etدرگیر در تحمل به تنش خشکی و انجماد است )

al., 2016 پروتئین انتقال لیپید  کدکنندهن ژ(. جهش در

ه در آرابیدوبسیس سبب حساسیت به خشکی در این گیا

ن مربوط باعث افزایش تحمل ژبیان که بیشیدرحالگردید، 

ن ژ(. Guo et al., 2013در گیاه رشادی شد ) به خشکی

به دنبال تنش  6کدکننده پروتئین انتقال لیپید در بساک

خشکی در برنج القا شده و نقش مهمی را در تحمل به 

خشکی در مراحل رشد رویشی و زایشی با مکانیزم حفاظت 

دهد کند. این موارد نشان میری دانه گرده ایفا میاز بارو

نتقال لیپید در مقاومت به خشکی نقش دارد که پروتئین ا

ن کاندید جهت بهبود ژیک  عنوانبهتواند و احتمالاً می

نتیکی عملکرد محصول در سازگاری به خشکی باشد. ژ

ه گیاهی ژهای غشای پلاسمایی ویها پروتئینرمورین

ها نقش مهمی در انتقال ده که رمورینهستند. ثابت ش

میکروبه دارند  -لکولی گیاه مو وانفعالاتفعلسیگنال و 

4S-Adenosyl methionine (SAM)    
5LTP3 
6OsDIL 
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(Lefebvre et al., 2010 .)مثال، پروتئین رمورین  عنوانبه

های به دنبال تیمار برگ 1مرتبط با غشای پلاسمایی

گالاکترونیک فسفریله شده و در پلی زمینی با اسید یبس

ی و فرآیندهای دفاعی در گیاهان نقش سیگنالینگ سلول

بیان هترولوگ (. بیشPerraki et al., 2012کند )ایفا می

رمورین در گیاه رشادی، باعث افزایش تحمل گیاه به 

 Checkerای شد )زنی و گیاهچهخشکی در مراحل جوانه

and Khurana, 2013.) 

درصد  2۰دهد حدود مطالعات پروتئومیکس نشان می

هایی که به دنبال تنش خشکی در برگ ئینمجموع پروت

شوند مربوط به متابولیسم کربوهیدرات و ا میگیاهان الق

(. گلیکولیز، Wang et al., 2016ی هستند )ژانر

و چرخه کربس از فرآیندهای آنابولیک درگیر  ژنژگلوکونئو

ها هستند. گلیکولیز )قندکافت(، در متابولیسم کربوهیدرات

فسفات غیرهوازی است که تری  ینفرآیند تولید آدنوز

 -3آلدهید اِنولاز، گلیسرر آن شامل آلفا های درگیر دآنزیم

 ایزومراز  و پیرووات، تریوز فسفات 2ژناژفسفات دهِیدرو

های تحت تنش ماندابی و کیناز  هستند که در ریشه

ها و گیاهان جوان گندم تحت تنش آبی و خشکی گیاهچه

 Caruso et al., 2009; Caruso) و شوری افزایش یافتند

et al., 2008 آلدولاز فسفات بیس (. همچنین، فروکتوز

آنزیم دیگر مرتبط با گلیکولیز است که در برنج و یکی از 

( دچار Sporobolus stapfianusهای بذرانداز )گونه

 ,.Pandey et al., 2010; Oliver et alفراتنظیمی شد )

2011; Raorane et al., 2015)  افزون بر این، فراوانی .

های مقاوم و حساس آلدولاز در گونهفسفات بیس فروکتوز 

( و چمن مرتعی M.domesticaبه خشکی مگس خانگی )

 Roarane etبه ترتیب افزایش و کاهش بیان نشان داد )

al., 2015آلدولاز و فسفات بیس  ها، فروکتوز(. از بین این

همبستگی مثبتی با  ژناژدهِیدروفسفات  -3آلدهید گلیسر 

 ,.Degenkolbe et alتحمل به خشکی نشان دادند )

فسفات  -3آلدهید بیان گلیسر (، به طوری که بیش2013

در سیب زمینی باعث بهبود تحمل به خشکی  ژناژدهِیدرو

(. چرخه Kappachery et al., 2015در این گیاه شد )

فسفات  تریدنوزین کربس به دنبال گلیکولیز برای تولید آ

های درگیر در یابد. آکونیتاز، یکی از آنزیمهوازی ادامه می

 
1StREM1.3 

 فسفاتبیس این چرخه تغییرات بیانی مشابهی با فروکتوز 

های ارقام مقاوم و حساس ذرت آلدولاز نشان داد و در برگ

 Xu andو چمن مرتعی به ترتیب افزایش و کاهش یافت )

Huang, 2010گلوگز و  نیز عکس عمل ژنژ(. گلوکونئو

باشد. فسفو ها به گلوگز میفرآیند تبدیل غیرکربوهیدرات

کیناز  آنزیم کلیدی در چرخه  کربوکسی پیرواتانول 

ای باعث افزایش است و طی مطالعه ژنژمتابولیک گلوکونئو

( Pinus halepensisای )راندمان عملکرد کاج مدیترانه

(. فروکتوز Fontaine et al., 2003تحت تنش خشکی شد )

آلدولاز، دیگر آنزیم کلیدی مرتبط با فسفات بیس 

شده روی شود. در مطالعه انجامنز محسوب میژگلوکونئو

ن کدکننده ژهای متحمل به خشکی گوجه فرنگی، لاین

(. Gong et al., 2010این آنزیم دچار کاهش بیان شد )

 علاوه بر این، گزارش شده که بیان آنزیم فوق در

 Lu etیابد )بسیس تحت تنش خشکی کاهش میآرابیدو

al., 2012.)  با توجه به موارد بالا، تنظیم کمتر فروکتوز

ی ژتواند مرتبط با مصرف زیاد انرآلدولاز میفسفات بیس 

نز باشد. فسفوگلوکوموتاز آنزیم مشترک ژتوسط گلوکونئو

هش های برنج کابرگ ، درژنژگلیکولیز و گلوکونئو در درگیر

(Raorane et al., 2015 ( ولی در هندوانه و برنج )در معرض

 ,.Pandey et alدرصدی( افزایش یافت ) 3۰رطوبت نسبی 

2010; Akashi et al., 2011 جدا از این، مطالعات .)

آلدولاز فسفات بیس پروتئومیکس دفسفریله شدن فروکتوز 

درات که درگیر در متابولیسم کربوهی ژناژدهِیدروو مالات 

( و این موضوع نشان Hu et al., 2015هستند را نشان داد )

دهنده تعدیل متابولیسم کربن در پاسخ به دهِیدراتاسیون 

ی است. ژاست. فرآیند پاسخ به تنش در گیاهان نیازمند انر

ی همچون ژهای درگیر در متابولیسم انربنابراین پروتئین

ریایی و زنجیره انتقال الکترون میتوکندهای پروتئین

فسفات سبب تریهای مرتبط با سنتزآدنوزین پروتئین

-تری شوند. آدنوزین می یژتغییراتی در متابولیسم انر

ی است که به عنوان کوفاکتور در ژفسفات یک منبع انر

 یرهایمس 1شکل کند. ی عمل میژهای نیازمند انرواکنش

با اعمال تنش  ذرت یهااهچهیگ تفاوتی را که در تیمارم

 دهد.د نشان میخشکی فعال گشتن

2Glyceraldehyde 3-phosphate dehydrogenase (GAPDH) 
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در هموستاز  اختلالتنش گرمایی باعث  1( تنش گرمایی2

تواند موجب کاهش رشد گیاه و حتی سلولی شده و می

(. تنش Brosché et al., 2014)مرگ سلول گیاهی شود 

ها، عدم تواند موجب ریزش برگگرمایی همچنین می

ن امر تشکیل میوه و گل یا مرگ کل گیاه شود که ای

گذارد یر میتأثی روی تولیدمثل و عملکرد گیاه طورجدبه

(Lobell et al., 2011 از سال .)تنش گرما 2۰۰۸تا  1۹۸۰ ،

درصدی بازده محصولات در  5/5و ۸/3منجر به کاهش 

تحت تنش  (.Lobell et al., 2011گندم و ذرت شد )

های شوک پروتئینهای القاشده اکثر پروتئین گرمایی،

ها در هستند که میزان و نحوه بیان آن (HSP) حرارتی

ارقام متحمل و حساس متفاوت است. دمای بالا باعث سنتز  

-1۰۰های شوک حرارتی  با حجم مولکولی بالا )پروتئین

 15-45کیلودالتون( و نیز حجم مولکولی پایین ) 6۰

 (.Lee et al., 2007د )گردکیلودالتون( می
 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

های ذرت. تنش خشکی چندین مسیر سیگنالینگ را جهت گیاهچه مطالعه پروتئوم ی مختلف فعال شده توسط تنش خشکی دررهامسی -1شکل 

وانتقالات غشایی ها، نقل، تنظیم اسمزی، بیوسنتز و تجزیه پروتئینژنیفعال اکس یهاکند و با افزایش پاکروبی گونهها فعال میبیان برخی ژن یمتنظ

 مهای درگیر در تقسیسنتز بعضی پروتئین با مهار بخشد. علاوه بر این، تنش خشکیهای ذرت بهبود میبه خشکی را در گیاهچه و فتوسنتز تحمل

برای کنارآمدن   هااز استراتژی ایپیچیدهمجموعه های ذرت در گیاهچهتر، نماید. از همه مهمسلولی و اسکلت سلولی از اتلاف بیشتر آب جلوگیری می

 (.Jiang et al., 2019) گرددخشکی فعال میبا تنش 
Fig 1. Different pathways activated by drought stress in the study of proteome of maize seedlings. Drought stress activates several 
signaling pathways to regulate the expression of some genes, and by increasing the scavenging of reactive oxygen species, osmotic 
regulation, biosynthesis and breakdown of proteins, membrane transfers and photosynthesis, improves tolerance to drought in maize 
seedlings. In addition, drought stress prevents more water loss by inhibiting the synthesis of some proteins involved in cell division 
and cell skeleton. Most importantly, a complex set of strategies is activated in maize seedlings to cope with drought stress (Jiang et al., 
2019). 
  

های درگیر در پاسخ به گرما و راهکار مکانیزم

 پروتئومیکس

دهد که بعضی مطالعات پروتئومیکس نشان می 

ی ژمتابولیسم انرهای پاسخگو به تنش گرما در پروتئین

 یرزی که فراوانی طوربه(. Wang et al., 2017نقش دارند )

حرارت سنتاز در ارقام  پیتی آنزیم اِی  α β γ δ εی هاواحد

 پیتی گاما آنزیم اِی  واحد یرزیده تغییر کرد. برای مثال، د

های علف بوریا داری در برگسنتاز کاهش معنی

 
1 High temperature stress 

(Agrostis sp ) واحد یرزکه  است یحالنشان داد. این در 

آلفا این آنزیم در ارقام متحمل به گرمای گندم معمولی و 

( افزایش و در ارقام Brassica oleraceaکلم وحشی )

 ,.Lin et al., 2015; Wang et alس کاهش یافت )حسا

2015a پیتی ی اِی هاواحد یرز(. تغییرات در فراوانی 

در تیمار با گرما نشان داد که این آنزیم در حفظ   سنتاز

 Wang etی تحت تنش گرما مهم است )ژمتابولیسم انر

al., 2017.)  علاوه بر این، زیرواحدِ آلفا کمپلکسCF1 
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 محضبه( ATP synthase واحد یرز ینتربزرگ)

یافته زیرواحدهای سازمانحرارتی باعث تجمع  شدندناتوره

(. این موارد نشان Liu et al., 2014شود )این آنزیم می

 ATPدهد که حفظ فعالیت و فراوانی زیرواحدهای می

synthase   ی در ارقام متحمل به گرما حائز ژین انرتأمبرای

همچنین انتقال (. Wang et al., 2017اهمیت است )

ی توسط تنش توجهقابلالکترون در فرآیند فتوسنتز به طور 

 (.Wang et al., 2017گیرد )یر قرار میتأثگرما تحت 

 

 
 مختلف هایگونهتحمل به تنش در  مسئولهای نژلیست برخی از  -1جدول 

Table 1. List of some genes responsible for stress tolerance in different species 
 

نژ  

Gene 

شوندهپروتئین رمز  
Encoded protein 

 عملکرد
Function 

 نوع تنش
Type of stress 

 نحوه بیان
Expression 

mode 

 گونه 
Species 

 منبع
Reference 

G6PDH  فسفات  6گلوکز

دروژنازیهدِ  
Glucose-6-phosphate 

dehydrogenase 

 NADPHتولید 

NADPH production 

ریشو  
Salinity 

 بیش بیان
Over 

expression 

H. vulgare Cardi et al., 

2015 

HVA1 های فراوان پروتئین

زای تاخیریجنین  
Late embryogenesis 

abundant protein 

 بهبود راندمان استفاده از آب
Improving water use 

efficiency 

 خشکی
Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

H. vulgare Gürel et al., 

2016 

HvPIP2;5 

 
پروتئین ذاتی غشای 

 پلاسمایی
Plasma Membrane 

Intrinsic Protein 

انتقال آب بین سلولی و درون 

 سلولی

Intercellular and 

intracellular water transport 

 شوری
Salinity 

 بیش بیان
Over 

expression 

H. vulgare Alavilli et al., 

2016 

OsNAC9 ین ی دومدارا پروتئین
NAC 

NAC domain-containing 

protein 

هاافزایش جذب در ریشه  

Increase absorption in roots 
 خشکی

Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

O.sativa Redillas et 

al., 2012 

OsASR5 رسیدن به تنش  پروتئین

 آبسیزیک اسید
Abscisic stress ripening 

protein 

-زنهتنظیم باز و بسته شدن رو

اه  
Adjusting opening and 

closing of the apertures 

 خشکی
Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Li et al., 2016 

OsJRL لکتین مرتبط با جاکالین 
Jacalin-related lectin 

حفاظت سلولی و انتقال 

 سیگنال
Cell protection and signal 

transduction 

 شوری
Salinity 

نبیش بیا  
Over 

expression 

O. sativa He X et al., 

2016 

OsMYB55  فاکتور رونویسیMYB55 
MYB transcription 

factor 55 

های مرتبط با نژتعدیل بیان 

 خشکی
Modulating the expression 

of drought-related genes 

 خشکی
Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Casaretto et 

al., 2016 

OsNAC2 دارای دومین  پروتئین
NAC 

NAC domain-containing 

protein 

 SAPKو  LEAکاهش بیان 
Decreased expression of 

LEA and SAPK 

 خشکی
Dry 

 خاموشی
Silencing 

O. sativa Shen et al., 

2017 

OsPEX11 زومالیپراکس بیوژنزر فاکتو  
Peroxisomal biogenesis 

factor 

سدیمی  پمپتنظیم 

 ROS، کاهش تجمع میسیتاپ

Regulation of the  Na+ K+-

ATPase pump , reducing 

the accumulation of ROS 

 شوری
Salinity 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Cui P et al., 

2016 

OsSAP1 مرتبط با تنش پروتئین  

Stress associated protein 
 افزایش رشد و وزن تر ریشه
Increase the growth and 

fresh weight of the roots 

 خشکی/شوری
Dry /Salinity   

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Kothari et al., 

2016 

OsSGL طول دانه و تحمل  پروتئین

 تنش
Stress tolerance and 

grain length protein 

 

ها و افزایش جذب اسمولیت

 رشد ریشه
Increasing absorption of 

osmolytes and root growth 

 خشکی
Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Cui Y et al., 

2016 
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نژ  

Gene 

شوندهپروتئین رمز  
Encoded protein 

 عملکرد
Function 

 نوع تنش
Type of stress 

 نحوه بیان
Expression 

mode 

 گونه 
Species 

 منبع
Reference 

TaCRT1 کالرتیکولین 

Calreticulin 
 ROSافزایش فعالیت 

scavenging 
Increase ROS scavenging 

activity 

 شوری
Salinity 

 بیش بیان
Over 

expression 

T. aestivum Xiang et al., 

2016 

TaGBF1  روموتر پفاکتور متصل به
G-Box 

G-Box Binding Factor 

یبه تنش شور تیالقاء حساس  
Induction of sensitivity to  

Salinity  stress 

 شوری
Salinity 

 خاموشی
Silencing 

T. aestivum Sun et al., 

2015 

TaFER-5B فریتین 
Ferritin 

 ROSکاهش تجمع 
Reduction of ROS 

accumulation 

 

 خشکی/گرما

Dry/Heat 
 بیش بیان

Over 

expression 

T. aestivum Zang et al., 

2017 

TdMnSOD سموتازید دیسوپراکس  

Superoxide dismutase 

 

 

 ROSافزایش فعالیت 

scavenging 
Increase ROS scavenging 

activity 

 خشکی/شوری

Dry /Salinity   
 بیش بیان

Over 

expression 

T. turgidum Kaouthar et 

al., 2016 

ZmMPK5 فعال شده با  نازیک نیپروتئ
توژنیم  

Mitogen-activated 

protein kinase 

تنظیم محتوای آبسیزیک 
 اسید

Regulation of abscisic acid 

content 

 خشکی
Dry 

 بیش بیان
Over 

expression 

Z. mays Ma F et al., 

2016 

ZmPP2C-

A10 
 2Cفسفاتاز  نیپروتئ

Protein phosphatase 2C 
تنظیم منفی مسیرهای 

 آبسیزیک اسید
Negative regulation of 

abscisic acid pathways 

 خشکی
Dry 

 خاموشی
Silencing 

Z. mays Xiang et al., 

2016 

FtbHLH2 نیپروتئ  bHLH 

bHLH protein 
راندمان فتوسنتزافزایش   

Increasing the efficiency of 

photosynthesis 

 سرما

Cold 
 بیش بیان

Over 

expression 

F  . tataricum Yao et al., 

2018 

Sb08g007310 گلوتاتیون اسِ ترانسفراز 

Glutathione S-

transferase 

اندمان فتوسنتزیش رافزا  
Increasing the efficiency of 

photosynthesis 

 سرما

Cold 
 بیش بیان

Over 

expression 

S. bicolor Ortiz et al., 

2017 

AtGRXS17 نیردوکسگلوتا  

Glutaredoxin 
رداکس سلولی و  تعادل حفظ

 ROSکاهش تجمع 

Maintaining cellular redox 

balance and reducing ROS 

accumulation 

 یخ زدگی
Freezing 

 بیش بیان
Over 

expression 

S. 

lycopersicum 

Hu et al., 

2015 

SiDHN دِهیدرین 

Dehydrin 
حفاظت سلولی در شرایط کم 

 آبی و دمای کم
Cell protection in 

conditions of dehydration 

and low temperature 

زدگیخشکی/یخ  

Dry/ Freezing 

 بیش بیان
Over 

expression 

S. 

involucrata 

Guo et al., 

2017 

       

MaPIP2-7 ورینپآکوا  

Aquaporin 
 افزایش ،یحفظ تعادل اسمز

غشاء ایداریپ  
Maintaining osmotic 

balance, increasing 

membrane stability 

 خشکی/سرما/شوری
Dry/ Cold/ 

Salinity 

 بیش بیان
Over 

expression 

M. acuminata Xu et al., 

2020 

CsCPKs وابسته به  نازیک نیپروتئ

میکلس  

Calcium-dependent 

protein kinase 

 انتقال سیگنال
Signal transmission 

 سرما
Cold 

 بیش بیان
Over 

expression 

C. sinensis Ding et al., 

2019 

Hsp110 شوک حرارتی نیپروتئ  

Heat shock protein 
 افزایش تحمل به گرما

Increased tolerance to heat 
 گرما
Heat 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Katiyar-

Agarwal et 

al., 2003 

sHSP17.7 HSP17.7 

شوک حرارتی  نیپروتئ

17.7 

 افزایش تحمل به گرما
Increased tolerance to heat 

 گرما
Heat 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Murakami et 

al., 2004 

SBPase فسفات سیهپتولو ب ودس  
Sédoheptulose-1,7-

bisphosphate 

 و افزایش فتوسنتز 2COجذب 
CO2 absorption and 

increased photosynthesis 

 گرما
Heat 

 بیش بیان
Over 

expression 

O. sativa Feng et al., 

2007 
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فسفات  نوکلئوتید دی آدنین آمید نیکوتین فردوکسین

اکسیدو ردوکتاز، که یک آنزیم کلیدی در انتقال الکترون 

فتوسنتزی است و آخرین مرحله آنزیمی واکنش نوری 

تحت تنش های سویا کند، در برگلیز میفتوسنتزی را کاتا

(. Ahsan et al., 2010) شد یمیدچار فروتنظ ییگرما

فتوسنتزی، پروتئین دیگر درگیر در انتقال الکترون 

های یونجه تحت تنش گرمایی پلاستوسیانین در برگ

ساعت( افزایش و تحت تنش گرمایی  4۸و  24) مدتکوتاه

(. Li et al., 2013ساعت( کاهش یافت ) 72مدت )طولانی

حال پروتئین حاوی آهن و گوگرد ریسکه که جزئی از ینباا

 .Pهای گرمادیدهاست در برگ  b6/fکمپلکس سیتوکروم 

ternata  ( افزایش یافتZhu et al., 2013 پروتئین .)

ریسکه یک بخش ضروری زنجیره انتقال الکترون 

این (. Molik et al., 2001فتوسنتزی در کلروپلاست است )

دهد که تحمل به گرما در گیاهان نیازمند موارد نشان می

(. در مطالعه Wahid et al., 2007ی زیادی است )ژانر

پروتئین  1۸برنج تحت تنش گرما، های پروتئوم برگ

(. همچنین Zhu et al., 2006گرماشوک شناسایی گردید )

کیلودالتونی در گیاهان  7۰بیان پروتئین شوک گرمایی 

فاکتور رونویسی ن همولوگ ژسویا از طریق الحاق تراریخت 

نتیکی گیاه سویا ژبه داخل خزانه  A1 1شوک حرارتی 

 ,.Skylas et alگیاه افزایش داد )تحمل به گرما را در این 

ن گیاهان ژهایی از انتقال موفق نمونه 2(. جدول 2002

های مختلف میزبان که منجر به افزایش تحمل به تنش

دهد. نشان میگیاهان تراریخت شده را غیرزیستی در 

های شوک حرارتی در افزون بر این، فراتنظیمی پروتئین

 
1Heat Stress Transcription Factor A-1 (HSFA1) 
2cv. Fang 

گی مثبتی با مقاومت به همبست 2مقاوم گندم نسبتاًرقم 

(. علاوه بر این، Hashiguchi et al., 2010گرما نشان داد )

متیونین به دنبال تنش گرمایی  آدنوزیل -های اِسپروتئین

س و مقاوم جو بیان شده و یک مارکر مقاوم در ارقام حسا

(. در Süle et al., 2004شوند )ه حرارت محسوب میب

حد فاکتورهای آغاز ترجمه مطالعه دیگری، تجمع بیش از 

یوکاریوتی که در سازماندهی مجدد سلولی نقش دارند به 

دلیل قرارگرفتن گیاهان تحت تنش در معرض دمای بالا به 

 شده ریزیآپوپتوز یا مرگِ برنامه مدت طولانی، منجر به

(. در آنالیز پروتئوم برگ  2013et alRollins ,.شد ) 3سلولی

 .Sگلی آتشین )یممرگیاه  4دو رقم مقاوم و حساس

splendensهای القا شده تحت تنش گرمایی در (، پروتئین

تنظیم فتوسنتز و تنظیم پردازش پروتئین نقش داشتند 

(Liu et al., 2013ه .)ن در آنالیز پروتئومیکس ارقام مچنی

پروتئین دچار بیش بیان شدند که  1۸یونجه حرارت دیده، 

-تئین، انتقال سیگنال، ذخیرهها در سنتز پرواین پروتئین

سازی، انتقال، توازنِ آنتروپیِ شارِ الکترونی و همچنین 

 ,.Liu et alها درگیر بودند )سیستم دفاعی در برابر بیماری

2013aهای ر این در مطالعه پروتئومیکس دانهزون ب(. اف

 25یده در مراحل اولیه شیری شدن، حرارت دبرنجِ 

بین ارقام مقاوم و حساس گزارش پروتئین با بیان افتراقی 

های پاسخگو به گرما درگیر در شدند که این پروتئین

ی، اکسیداسیون، تنظیم رونویسی ژبیوسنتز، متابولیسم انر

(. Liao et al., 2014bرارتی بودند )و متابولیسم شوک ح

یده، حرارت دهای برنج ثابت شده است که گیاهچه

کنند دوباره بازسازی میهای خود را های برگفسفوپروتئوم

3Apoptosis (Programmed cell death) 
4cv. vista (Resistant) vs cv. king (Sensitive) 

نژ  

Gene 

شوندهپروتئین رمز  
Encoded protein 

 عملکرد
Function 

 نوع تنش
Type of stress 

 نحوه بیان
Expression 

mode 

 گونه 
Species 

 منبع
Reference 

mtHSP70 7۰شوک حرارتی  نیپروتئ 
 کیلودالتونی

Heat shock protein 70 

kDa 

توقف مرگ برنامه ریزی شده 
 سلولی و جلوگیری از تجمع 

ROS 
Stop programmed cell death 

and prevent ROS 

accumulation 

 گرما
Heat 

انبی بیش  
Over 

expression 

O. sativa Qi et al., 2011 

GHDREB1 متصل یسیعامل رونو-

گو ونده به عناصر پاسخش

یآب به کم  
Dehydration responsive 

element binding 

transcription factor 

افزایش تحمل به یخ زدگی از 

لینپروطریق سنتز   
Enhancement of freezing 

tolerance through proline 

synthesis 

 یخ زدگی
Freezing 

 بیش بیان
Over 

expression 

G  . hirsutum Shan et al., 

2007 
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(Chen et al., 2011در این فرآیند، فسفوپروتئوم .) های

ی نشان توجهقابلهای برنج تغییرات فسفریلاسیون برگ

 کاتابولیسم هیدروژن کالوین، های چرخهدادند و فعالیت

فسفات و حرکت مبتنی بر  تری پراکسید، سنتز آدنوزین

ها، نیپروتئ نیا نیدر ب کردند. حمایتها را میکروتوبول

بتا  رواحدِیز ونِیلاسیو فسفر سکویروب میآنز ونِیلاسیدفسفر

 ATPو  سکویموجب افت عملکرد روب فسفاتتریینآدنوز

synthase محتمل است که کاهش در  نی. همچندیگرد

و  mRNAبه  یافتهاتصال  نیپروتئ ونیلاسیسطح فسفر

 یرهایمس یدر ترارسان ینیستئیس 2 نیردوکس یپروکس

(. Wu et al., 2016باشد ) لیدخ ییتنش گرما نگیگنالیس

متحمل  یهانیپروتئ یسازیو درون ییشناسا ،یطورکلبه

تواند یمرن مد یکیوتکنولوژیب یبه گرما با کمک ابزارها

در  یبهبود تحمل به گرما در محصولات مهم اقتصاد یبرا

 .استفاده شود ایسراسر دن

 1( تنش سرمایی3

 ۰-15پدیده قرارگیری گیاهان در معرض دماهای بین  

 2۰-3۰یباً تقرگویند. گراد را تنش سرما میدرجه سانتی

تنش سرما های کشاورزی جهان در معرض درصد زمین

(. بسیاری از Miura and Furumoto, 2013هستند )

محصولات مهم همچون برنج، ذرت، سویا و پنبه به سرما 

اند و بنابراین قادر به سازگاری با این شرایط نیستند حساس

(Wu et al., 2016افزایش تحمل یخ .) زدگی

 یغیرزیست هایتنش منظور تحمل بهن در گیاهان به ژهایی از انتقال موفق نمونه -2جدول 

Table 2. Examples of successful gene transfer in plants to tolerate abiotic stresses 
نژ  

Gene 

هشوندرمز نیپروتئ  

Encoded protein 
 تنش

Stress 

 گیاه میزبان

Host plant 

 گیاه تراریخت

Transgenic 

plant 

ن در گیاه تراریختژعملکرد   

Gene function in transgenic plant 

 منبع
Reference 

Sod منگنز سموتازید دیسوپراکس  

Manganese superoxide 

dismutase 

 خشکی
Dry 

E. coli M. sativa افزایش تحمل به کمبود آب 
Increased tolerance to water deficit 

McKersie 

et al., 1999 

tstB  فسفات سنتاز -6ترهالوز  

Trehalose 6-phosphate 

synthase 

 خشکی
Dry 

E. coli N. 

tabacum 
 افزایش وزن و راندمان بالاتر

Increased weight and higher 

efficiency 

Pilon-

Smits et 

al., 1995 

HVA1  های نیپروتئگروه سومLEA 

Group 3 Late 

Embryogenesis Abundant 

Proteins 

 خشکی/شوری
Dry /Salinity   

H. vulgare O. sativa یافزایش مقاومت به خشکی و شور  
Increased resistance to drought and 

salinity 

Xu et al., 

1996 

Phes سنتاز لاتیکربوکس نیپرول  

Proline carboxylate 

synthase 

 خشکی/شوری
Dry /Salinity  

V. 
aconitifolia 

 

O. sativa  بیومسافزایش تولید  
Increasing biomass production 

Zhu et al., 

1998 

OsCDPK7 منگنز سموتازید دیسوپراکس  

Manganese superoxide 

dismutase 

 خشکی
Dry 

E. coli M. sativa افزایش تحمل به کمبود آب 
Increased tolerance to water deficit 

McKersie 

et al., 1999 

OsCDPK7  رونویسیفاکتور  

Transcription factor 
 سرما/شوری/خشکی

Cold / Salinity/ 

Dry 

O. sativa O. sativa خشکی و  ،افزایش مقاومت به سرما

 شوری
Increased resistance to cold, 

drought and salinity 

Saijo et al., 

2000 

HVA1  های نیپروتئگروه سومLEA 

Group 3 Late 

Embryogenesis Abundant 

Proteins 

 خشکی
Dry 

H. vulgare T. 

aestivum 
 افزایش راندمان مصرف آب

Enhancing water use efficiency 

Sivamani 

et al., 2000 

HVA1  های نیپروتئگروه سومLEA 

Group 3 Late 

Embryogenesis Abundant 

Proteins 

 خشکی/شوری
Dry /Salinity   

H. vulgare O. sativa  افزایش تحمل به تنش در شرایط رشد

 و تقسیم سلولی

Increasing tolerance to stress in 

growth and cell division conditions 

 

 

Rohila et 

al., 2002 

       

 

 

 
1Low temperature stress 
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نژ  
Gene 

هشوندرمز نیپروتئ  

Encoded protein 
 تنش

Stress 
 گیاه میزبان

Host plant 

گیاه 

 تراریخت
Transgenic 

plant 

ن در گیاه تراریختژعملکرد   

Gene function in transgenic plant 
 منبع

Reference 

BADH دروژنازیهدِ دیآلده نیبتائ  

Betaine aldehyde 

dehydrogenase 

 شوری
Salinity 

S. oleracea N. 

tabacum 
 هاو رشد گیاهچه 2COبهبود جذب 

absorption and  2Improving CO

seedling growth 

Yang et al., 

2008 

SAMDC ِنیونیمت لیس آدنوزا 
لازیکربوکسدِ  

S-Adenosylmethionine 

decarboxylase 

 شوری
Salinity 

Tritordeum O. sativa  افزایش فتوسنتز/ کاهش نشت یونی و
 پراکسیداسیون لیپید

Increasing photosynthesis/reducing 

ion leakage and lipid peroxidation 

Roy and 

Wu, 2002 

Beta دروژنازیهدِ نیکول  

Choline dehydrogenase 
 شوری

Salinity 

E. coli T. 

aestivum 
و  نیبتائافزایش میزان گلایسین 

کلروفیل/ کاهش آسیب غشا/ افزایش 
 فتوسنتز

Increasing the amount of glycine 

betaine and chlorophyll/reducing 

membrane damage/increasing 

photosynthesis 

He et al., 

2010 

TPS1 فسفات سنتاز -6-ترهالوز 

Trehalose 6-phosphate 

synthase 

 خشکی
Dry 

P. angusta S. 

tuberosum 
شامل قند،  تیمتابول دیتول شیافزا

و هورمون تیاسمول ن،یپروتئ  

Increased production of 

metabolites including sugar, 

protein, osmolyte and hormone 

Juhász  et 

al., 2014 

HSP26 شوک حرارتی  نیپروتئ

 کوچک

Small heat shock protein 

 گرما
Heat 

T. aestivum A. thaliana افزایش تحمل به تنش 
Increased tolerance to stress 

Chauhan  

et al., 2012 

TaFER-

5B 
 فریتین
Ferritin 

 گرما

Heat 

T. aestivum T. 

aestivum 
 ROS scavengingیت الفع شیافزا

Increase ROS scavenging activity 

Zang et al., 

2017 

 
TaMBF1c ِی نیپروتئچندنیِ زپل فاکتور

1 
Multiprotein bridging 

factor 1 

 گرما
Heat 

T. 

aestivum 

O. sativa  افزایش تحمل به تنش در مراحل
 رویشی و زایشی

Increasing tolerance to stress in 

vegetative and reproductive stages 

Qin et al., 

2015 

TamiR159 های رونویسیفاکتور  
Transcription factors 

 گرما
Heat 

T. 

aestivum 

O. sativa  افزایش تحمل به تنش با دخالت در
 مسیرهای سیگنالینگ

Increasing tolerance to stress by 

interfering with signaling pathways 

Wang et 

al., 2012 

Nt107 گلوتاتیون اسِ ترانسفراز 
Glutathione S-transferase 

 سرما/شوری
Cold/ Salinity 

N. 

tabacum 

N. 

tabacum 
ایدار تحت تنشپرشد   

Sustainable growth under stress 

Roxas et 

al., 1997 

 
 

 

 

 

 

 

 های درگیر در مقاومت به سرمامکانیزم -2شکل 

Fig 2. Mechanisms involved in cold resistance 
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  سرما با سازگاری را پایین دمای تحت گیاهان، توسط

 به منجر که(  Miura and Furumoto, 2013) گویندمی

 همچنین و پروتئین و ژن بیان در مختلفی تغییرات

 در(. Miura and Furumoto, 2013) گرددمی هامتابولیت

 و تخریب ،(2 لشک) سرما با سازگاری مکانیزم طی

 فعال سرما با مواجهه اولیه فاز در چرب اسیدهای متابولیسم

 هایمتابولیت و انرژی در جدید هوموستاز یک تا گرددمی

 گسترده تغییرات باعث تواندمی امر این که شود ایجاد اولیه

 شود مدتطولانی در سرما تنش با سازگاری برای مولکولی

(Sobhanian et al., 2020.) 

های درگیر در پاسخ به سرما و راهکار یزمانمک

 پروتئومیکس

های مختلفی یژگیاهان برای مقابله با تنش سرما استرات 

توان به ها مییژگیرند. از جمله این استراتبه کار می

 عنوانبهخفتگی بذور، بهبود تحمل به سرما در دمای پایین 

و یک فرآیند شناخته شده جهت سازگاری با دما، سنتز 

های ضدِ انجماد، آمینواسیدها و قندهای تجمع پروتئین

یر در انتقال به مرحله تأخسازی )محافظ سرما و نیز بهاره

 (.Amasino, 2004زایشی( اشاره کرد )

اپنی ژدر آنالیز پروتئوم ارقام مقاوم و حساس زوسترا 

(Zostera japonicaپروتئین ،) های پاسخگو به تنش سرما

، ژنیفعال اکس یهاگونهین، پاکروبی در تاشدگی پروتئ

ها و ی، پروتئولیز و بیوسنتز کربوهیدراتژسازی انرذخیره

 ,.Xuan et alها و نوکلئوتیدها دخیل بودند )پروتئین

(. مطالعه دیگری روی پروتئومیکس بذور سویای 2013

های القاشده در اثر سرما سرمادیده انجام گرفت و پروتئین

سازی، رونویسی، انتقال، ل، ذخیرهدر رشد و تقسیم سلو

ی پروتئین نقش ایفا کردند ژتز انردفاع از سلول و سن

(Cheng et al., 2009 تنش دمایی شدید باعث آسیب .)

 ,.Perez-Munuera et alشود )زدگی )انجماد( مییخ

سلول و  شدنخشک(. همچنین دمای انجماد باعث 2009

ه منجر به تشکیل عدم تعادل غشاهای پلاسمایی و در نتیج

 Timperio et) گرددیساختار غددی شکل هگزاگونال م

al., 2008های گیاهان سرمادیده در یژ(. یکی از استرات

انجماد  های ضدصورت مواجهه با این شرایط، سنتر پروتئین

است. برای مثال در یکی از مطالعات صورت گرفته روی 

 
1LB-a 

مدت لانیهای سویا تحت تنش سرمایی طوپروتئوم گیاهچه

ی تحت عنوان زایهای مرتبط با بیماریروز(، پروتئین 2)

بیان شدند. ن دچار بیشژپروتئین مربوط به دفاع پاتو

ترانسفراز  همچنین در این مطالعه، پروتئین کافئیک اُ متیل

 ,.Toorchi et alمیزان بیان پایینی از خود نشان داد )

دِ پاسخگو انجما های ضدافزون بر این، القا پروتئین (.2009

گزارش شده است به سرمای شدید توسط محققان 

(Timperio et al., 2008این پروتئین .) ها که عملکردی

زایی دارند درگیر در های مرتبط با بیماریشبیه پروتئین

زدگی و ایجاد مقاومت در گیاهان هستند رفع تنش یخ

(Timperio et al., 2008 همچنین مطالعات .)

مثل چاودار س نشان داد که غلات زمستانه پروتئومیک

های ضد ( و گندم، پروتئینSecale cereal L.انه )زمست

انجماد را جهت تحمل به تنش انجماد در آپوپلاست خود 

(. علاوه بر این، Marentes et al., 1993ذخیره کردند )

های مرتبط با فرآیندهای افزایش فراوانی پروتئین

ت تنش سرما در مطالعا اکسیدانی به دنبالیآنت

یمی فرا تنظها ز جمله این یافتهپروتئومیکس یافت شد. ا

های یشهردر  سوپراکسید دیسموتاز حاوی روی و مس

( فراتنظیمی Degand et al., 2009) کاسنی سرمازده

پراکسیداز در دانه گرده برنج های آسکوربات ایزوفورم

-تجمع ایزوفورم(. جدا از این، Imin et al., 2004سرمازده )

 7۰های خانواده )پروتئین حرارتیشوک های ای پروتئینه

در گیاهان  2۰و  6۰های کیلودالتونی( و چاپرون ۹۰و 

(. اما Taylor et al., 2005سرمادیده گزارش شده است )

 7۰ شوک حرارتیهای متعلق به خانواده یکی از پروتئین

روتنظیمی درگیاهان برنج سرمادیده دچار ف 1کیلودالتونی

ریبِ کلروپلاست در این گیاهان تخ شد که این امر منجر به

(. مطالعات اخیر روی پروتئوم Bashir et al., 2010گردید )

نشان داده که  (Brassica Juncea) خردل چینیبرنج و 

ای روی تغییرات پس از ترجمه شدتبهتنش سرما 

یون نیتروزیلاس -ها مخصوصا  فسفوریلاسیون و انِپروتئین

مثال، مطالعه این تغییرات در غلاف گذارد. برای تاثیر می

ای برنج در معرض های دو هفتهبرگ و ریشه گیاهچه

ساعت(  12گراد به مدت درجه سانتی 5مدت )سرمای کوتاه

های افزایش قابل توجهی در سطوح فسفریلاسیون پروتئین
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کالمودولین و گلیکو اگزالات نشان داد. در مطالعه فوق 

درجه سانتی گراد به  5دت )ماعمال تنش سرمایی طولانی

ساعت( باعث افزایش سطح کالرتیکولینِ فسفریله  4۸مدت 

گلیکولیزه شد. بنابراین -شده نسبت به کالرتیکولینِ  اِن

تحت تنش سرما تغییراتی در سطوح فسفریلاسیون و 

گلیکوزیلاسیون هر دو ایزوفورم کالرتیکولین )ایزوفورم 

وفورم دِفسفریله و گلیکولیزه شده، ایز-و اِن فسفریله 

دگِلیکولیزه شده( صورت گرفت که این تغییرات نقش 

مهمی در تنظیم کنترل کیفیت در شبکه آندوپلاسمی ایفا 

(. افزون بر این در مطالعه Chen et al., 2012کردند )

شده در برنج تحت تیمار سرمایی های القادیگری، پروتئین

 Chen etد )ی شدنتوجهقابلسفریلاسیون دچار تغییرات ف

al., 2012آلدهید  ها، آنولاز و گلیسر(. از بین این پروتئین

، درگیر در متابولیسم کربوهیدرات ژناژفسفات دهِیدرو -3

-کیناز و پروتئینو نوکلئوزید دی فسفات کیناز، آدنوزین

کیناز وابسته به کلسیم، درگیر در انتقال سیگنال بودند. 

یم پاسخ به سرما را از ای سیگنالینگ مرتبط با کلسمسیره

طریق فسفریلاسیون/ دِفسفریلاسیون و گلیکوزیلاسیون/ 

کنند. جدا از این، نقش گری میدگِلیکوزیلاسیون میانجی

گر مسیرهای سیگنالینگ کلسیم در پاسخ به میانجی

دهد که مسیرهای سیگنالینگ خشکی و شوری نشان می

 Wu et)تلف با هم تلاقی دارند مخ هایدر پاسخ به تنش

al., 2016های گلیگولیتیک ای آنزیمهای هسته(. ایزوفورم

توانند در مسیرهای پاسخ به تنش درگیر سیتوپلاسمی می

 1ای ِانولازن کدکننده ایزوفورم هستهژباشند. برای مثال، 

ای که در اثر سرما القا در تنظیم مسیر فاکتور اتصال هسته

ن ژ(. همچنین Lee et al., 2002کند )لت میشود دخامی

ن ژبه عنوان یک  2ایکدکننده فاکتور اتصال هسته

 Parkکننده سازگاری به سرما شناخته شده است )تنظیم

et al., 2009دهد که سازگاری گیاهان (. موارد بالا نشان می

ها و نژزدگی از طریق تنظیم فعالیت به تنش سرما و یخ

ای اتصال شود. فاکتورهانجام می متابولیسم سلولی

ای علاوه بر القای تحمل به تنش سرما در نقش هسته

های چاپرونی، دارای عملکردهای دیگری همچون پروتئین

، حفاظت از ساختار کروموزوم، زمان DNAهمانندسازی 

زنی بذر گلدهی، چیرگی راسی، نمو بذر و گل و جوانه

 
1LOS2 

. جدا از این، (Heidarvand and Amiri, 2010هستند )

در پاسخ به  COR/LEAهای خانواده پروتئین بیش بیان

 عنوانبهتوانند ها میدهد که این پروتئینسرما نشان می

 Gharechahiمارکری برای تحمل به تنش سرما باشند )

et al., 2014ها در بیان آکواپورین(. علاوه بر این، بیش

به کاهش  های ارقام مقاوم به سرمای خیار منجرریشه

و در نتیجه بهبود  دیپراکس دروژنیهو  ژلیکاتجمع یون 

دهد این امر نشان می (. 2005et alAroca ,.انتقال آب شد )

ها در تعدیل اکسیدانی با کمک آکواپورینکه سیستم آنتی

های ی، کشف پروتئینطورکلبهپاسخ به تنش درگیرند. 

میکس، تئوپروالقاشده در پاسخ به تنش سرما با رهیافت 

های مقاوم به منجر به بهبود تحمل به سرما و انتخاب گونه

سرما و در نتیجه باعث افزایش عملکرد محصول در گیاهان 

 گردد. تراریخت می

   هاتنش سایر( 4

 سال 25 در کشتقابل هایزمین شوری که رودمی انتظار

 زراعی هایزمین درصد 3۰ رفتنازدست به منجر آینده

 ,.Ma et al) برسد نیز درصد 5۰ به 2۰5۰ سال تا و شده

 گیاه توانایی و ریزوسفر آب پتانسیل شوری، تنش(. 2015

 به منجر مشکل این و دهدمی کاهش را آب جذب برای

 هایبافت و گیاه کل در سلول گسترش محدودیت

 میزان شوری تنش تحت این، بر علاوه. شودمی رشددرحال

 مواد جریان نتیجه در. یابدمی کاهش نیز فتوسنتز

 تقلیل گیاه رشددرحال مریستمی هایبافت به فتوسنتزی

 Ma et) گرددمی گیاه عملکرد و رشد کاهش باعث و یافته

al., 2015 .)را نامساعد شرایط این توانندمی هاهالوفیت 

 شوری به تحمل در مدل گیاهان عنوانبه و کرده تحمل

 آنالیز همچنین(. Witzel and Mock, 2016) شوند استفاده

 از استفاده با شوری به حساس و مقاوم گیاهی ارقام

 هایپروتئین شناسایی جهت پروتئومیکس، هایتکنیک

 هایمکانیزم در هاآن مهم نقش و شوری به پاسخ در درگیر

 ,.Sobhanian et al) کندمی کمک ما به شوری به تحمل

 با لاتمحصو در شوری به تحمل بهبود بنابراین(. 2020

 قدرتمند ابزارهای از یکی عنوانبه ژنتیک مهندسی روش

2Atcsp3 
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 گرفته نظر در جهان سراسر در شوری مشکل بر غلبه جهت

 . شودمی

 راهکار و شوری تنش به پاسخ در درگیر هایمکانیزم

 پروتئومیکس

های های دو رقم برنج با غلظتدر آنالیز پروتئوم ریشه

ر(، سه نوع مولایلیم 1۰۰و  5۰مختلف سدیم کلرید )

ترانسفراز )درگیر در بیوسنتز پروتئین کافئیک اُ متیل

 لیگنین(، پروتئین شوک اسیدی )در پاسخ به سالیسیک

اسید و اکسین و درگیر در متابولیسم سلول و تغییرات پس 

 پراکسیداز القا شدند. ای( و پروتئین آسکورباتاز ترجمه

ترانسفراز و  متیل بیان کافئیک اُدهنده بیشنتایج نشان

تر برنج نسبت به پروتئین شوک اسیدی در ارقام متحمل

- ارقام حساس بود. همچنین بیان یکنواخت آسکوربات

ها به راکسیداز در هر دو رقم نشان از پاسخ یکسان آنپ

(. علاوه Vincent and Zivy, 2007تنش اکسیداتیو دارد )

ام مقاوم و حساس های پروتئینی ارقین، در ارزیابی پاسخبر ا

 آسکوربات دهِیدرو مونو هایجو به تنش شوری، پروتئین

لیاز و لاکتوئیل گلوتاتیون  پراکسیدازردوکتاز، آسکوربات 

 Witzelمنجر به هموستاز سلولی )تنظیم رداکس( شدند )

et al., 2009و رقم های دای پروتئوم(. در آنالیز مقایسه

اتیون در ارقام متحمل جو متفاوت جو، افزایش فراوانی گلوت

شد،  ژنیاکس های فعالروبی گونهپاکد فعالیت منجر به بهبو

در  ژنیکنشگر اکس یهاگونهکه کاهش روبندگی یدرحال

های جذب آهن ارقام حساس به افزایش تجمع پروتئین

آنالیز (. در Witzel et al., 2009نسبت داده شد )

ال تیمار سدیم های آرابیدوبسیس با اعمپروتئومیکس ریشه

پروتئین کاندید با سطوح فراوانی متفاوت  17کلرید، 

های کاندید در فرآیندهای شناسایی گردید که این پروتئین

 ی، متابولیسم دیواره سلولی،ژدفاعی، متابولیسم انر

ل و ی کاتالیزوری، انتقال سیگنال، انتقاهادهندهاتصال

 ,.Guo et alدخیل بودند ) ژنیفعال اکس یهاگونهپاکروبی 

(. درآنالیز پروتئوم غشای پلاسمایی رقم متحمل به 2013

 های درگیر در تعاملات پروتئین، نیز پروتئین1شوری برنج

-3های پروتئین و فرآیندهای سیگنالینگ شامل پروتئین -

 
1CV.IR651 
2ATP-binding cassette transporter  (ABC transporter) 

های پروتئینهای پورینی و همچنین و پروتئین 3-14

دند های یونی کلسیم القا شدرگیر در کنترل کانال

(Nohzadeh et al., 2007 افزون بر این، شناسایی .)

های یمژهای غشای پلاسمایی در مخمر تحت رپروتئین

( و فروتنظیمی NaClمولار  4/۰و  1شوری متفاوت )

ی کاست هادهندهانتقالها شامل تعدادی از این پروتئین

های دهنده، انتقال2فسفاتتریینآدنوز متصل به

نز دیواره سلولی، پمپ ژهای بیوتئینآمینواسیدها، پرو

  Pپروتونی غشای پلاسمایی و پمپ پروتونی غشا از نوع 

ها به دلیل تغییر این پروتئین 3سازینشان داد که درونی

ی غشای پلاسمایی ژدر هموستاز یونی و تغییر در مرفولو

(. مطالعات محققین Szopinska et al., 2011باشد )می

های رمزکننده پمپ پروتونی غشای نژحاکی از تغییر بیان 

ی با شوری دارد فرنگگوجهپلاسمایی در تیمار توتون و 

(Binzel, 1995همچنین، تحقیقات نشان می .)  دهد که

تنش شوری باعث افزایش فعالیت پمپ پروتونی هم در 

 ,.Shen et alشود )ها میلیکوفیتها و هم در گهالوفیت

-در آنالیز پروتئوم برگکه  S5۰(. زیرواحد ریبوزومی 2011

ای سویا تحت تنش شوری القا شد، در بیوسنتز پروتئین ه

سویا دخالت داشته و کاهش بیان این پروتئین منجر به 

(. جدا از این، Ma et al., 2012)کاهش رشد گیاه گردید 

روی کلامیدوموناس )جلبک  در تنش شوری اعمال شده

یک پروتئین  وانعنبهسبز(، روبیسکو )پروتئین چاپرون( 

(. به Mastrobuoni et al., 2012)منحصربه فرد القا گردید 

ی در سویا به دلیل فتوسنتزرسد که کاهش فعالیت نظر می

(. Parker et al., 2006کاهش تجمع روبیسکو باشد )

که فراتنظیمی این آنزیم اهمیت روبیسکو به این دلیل است 

شود ده میهای سویای تنش دیسبب حفاظت از پروتئین

(Sobhanian et al., 2010 .)ی پروتئومیکس بیان هاگزارش

های درگیر در ه آنزیمژزیرواحدهای آنزیم روبیسکو و به وی

چرخه کالوین همچون فسفوگلیسروکیناز، فسفو ریبوکیناز  

روم تحت تنش شوری و کتولاز را در گندم دو و ترانس

سرمایی  خشکی و نیز در گندم بهاره کوهدشت تحت تیمار

(. در مطالعه دیگری، Rinalducci et al., 2011نشان داد )

های برنج باعث اعمال تنش شوری شدید روی ساقه

3Internalization 
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دِفسفریلاسیون  تغییرات قابل توجهی در فسفریلاسیون/

و  IIمرکز فتوسیستم  Hهای آکواپورین، پروتئین پروتئین

(. Fristedt et al., 2009زنجیره کوچک روبیسکو گردید )

باعث   IIبا توجه به این که فسفوریلاسیون فتوسیستم  

کنترل تاشدگی غشاهای فتوسنتزی در آرابیدوبسیس و در 

 Chang etشود )های فتوسنتزی مینتیجه پایداری فعالیت

al., 2012،) توان نتیجه گرفت که افزایش سطح بنابراین می

نیز ممکن   IIمرکز فتوسیستم  Hفسفریلاسیون پروتئین 

 ,.Wu et alدهد )در برنج ارائه  عملکرد مشابهی است

(. لازم به ذکر است که کاهش در سطح 2016

برنج تحت تنش شوری  PIPهای فسفوریلاسیون آکواپورین

طریق دِفسفریلاسیون شد  باعث انتقال منفی جریان آب از

(Chang et al., 2012پروتئین .) تکامل کنندهیتتقوهای 

ای کمکی ش، یکی از اجزپاسخگو به تن 1اکسیژن

هستند که موجب حداکثر کارایی  IIفتوسیستم 

 ,Popelkova and Yocumشوند )اکسیداسیون آب می

ها با حفاظت از شود که این پروتئین(. تصور می2011

خوشه منگنز کاتالیزوری و حفظ ساختار صحیح غشای 

شوند می IIتیلاکوئیدی باعث تثبیت فتوسیستم 

(Sugihara et al., 2000این گروه از پروتئین .) عنوانبهها 

های مختلفی از این بیومارکر شناخته شدند، چرا که ایزوفرم

شوند می های چندگانه بیانها در پاسخ به تنشپروتئین

(Barkla, 2016 .)ی متنوع پروتئومیکس حاکی هاگزارش

 کنندههای تقویتاز فراتنظیمی گروه اول و دوم پروتئین

ژن در جو و تنباکو تحت تنش شوری شدید سیاک تکامل

(. Razavizadeh et al., 2009; Fatehi et al., 2012است )

اهان در گی هاهمچنین فراتنظیمی این خانواده از پروتئین

ها در مقاوم و یا با اعمال تنش ملایم و فروتنظیمی آن

گیاهان حساس و یا با اعمال تنش ملایم گزارش شده است 

(Kausar et al., 2013 در بررسی پاسخ پروتئینی درخت .)

ها ( درجات مختلفی از بیان پروتئینB. gymorrhizaحرا )

مولار میلی 2۰۰-5۰۰های مختلف شوری )در غلظت

NaCl های بیان پروتئین(. بیش3( مشاهده شد )شکل

های آنزیمی تحت تیمار اکسیدانیآنتمرتبط با فتوسنتز و 

ر به بهبود رشد گیاه و در نجم NaClمولار  میلی 2۰۰

علاوه بر  شوری در درخت حرا شد. نتیجه افزایش تحمل به

 
1Oxygen-evolving enhancer protein (OEE) 

های گلیسین دکِربوکسیلاز و سرین این، بیش بیان آنزیم

هیدروکسی متیل ترانسفراز )درگیر در متابولیسم کربن( 

پلوئید گندم به شوری شد باعث تحمل بیشتر رقم آمفی

(Jacoby et al., 2013این دو .) دیل گلیسین و آنزیم تب

گری سرین را با مشارکت کوفاکتور تتراهیدروفولات میانجی

مارکر مولکولی برای اصلاح  عنوانبهتوانند کنند و میمی

 ,.Jacoby et alارقام مقاوم به شوری گندم استفاده شوند )

های برنج تحت (. همچنین در مطالعه پروتئوم بساک2013

 2-های فروکتوکینازوفورمایز بیانتنش شوری شدید، بیش

های مرتبط با بیوسنتز اسیدهای آمینه و پلی و پروتئین

 آمین در ارقام متحمل به شوری برنج، به ترتیب منجر به

شدن مکانیزم تفکیک حفظ نمو دانه گرده و فعال

(. Gill and Tuteja, 2010)جداسازی( واکوئلی گردید )

آمین مرتبط با لازم به ذکر است که افزایش تجمع پلی

 Gillباشد )بیوسنتز آن توسط آنزیم اسپرمیدین سنتاز می

and Tuteja, 2010های های آنزیم(. بیان ایزوفورم

گلیکولیزی )مرتبط با متابولیسم کربوهیدرات( نیز در 

های آفتابگردان تحت تنش مطالعه پروتئومیکس ریشه

(. در حین Jain et al., 2018شوری گزارش شده است )

زا در گیاهان برنج، های جنینرات پروتئینبررسی تغیی

تحت تنش شوری شناسایی  از این خانواده چهار پروتئین

تنظیمی شدند، اما پس از رفع تنش تجزیه شد که دچار فرا

بیان (. همچنین بیشChourey et al., 2003گردیدند )

زا به دنبال اعمال تنش شوری در سویا های جنینپروتئین

(Aghaei et al., 2009و نیز بیش ) ن کدکننده این ژبیان

 et alXu ,.در ارقام تراریخت برنج )2هادسته از پروتئین

 فزایش تحمل به خشکی در این گیاهان شد.( باعث ا1996

 هاینیپروتئهای مرتبط با نژدهد که این موارد نشان می

یک مارکر  عنوانبهتوانند می (LEA) یریتاخ یزانیجن

نتیکی محصول تحت شرایط تنش ژود کولی برای بهبمول

 مسئولهای کاندید نژلیستی از برخی  1باشند. جدول 

های مختلف گیاهان های غیرزیستی در گونهتحمل به تنش

یک نیز نقش ئذکر شده است. متابولیسم اسیدهای نوکل

ی که بر طوربهکند، مهمی در مقاومت به شوری ایفا می

در پاسخ به  ازهائکس نوکلتئومیی پروهاگزارشاساس 

 دارندنقش  دیاس کیزیو آبس کولیگل اتیلنیپل ،یشور

2HVAI 
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(Zheng et al., 2014باتوجه .)مطالب بالا، شناسایی  به

های خاص درگیر در تحمل به شوری و برخی پروتئین

تواند در بهبود ها در گیاهان مختلف میمیزان بیان آن

مدرن رهای نوین و تحمل به شوری با استفاده از ابزا

 مولکولی مفید باشد.

-  

 
 

 

های با بیان متفاوت با )درخت حرا(.  در شکل پروتئین Kandelia candelدر گیاه  تنش شوریهای درگیر در تحمل به شماتیکی از مکانیزم -3شکل 

: ADPاند.شده( نشان داده شدههای فروتنظیمروتئینپ -آبی  )تنش شوری شدیدشده ( و های فراتنظیمپروتئین –های قرمز )تنش شوری ملایم رنگ

 ید: DHAP ،سکروباتآدرویده :b6f ،DHA توکرومیس: cytb6f بیس فسفات گلیسرات، BPG :1 ،3، اکسوگلوتارات :AKG ، فسفات ید نیآدنوز

ید کاهیده نوکلئوتی د نیآدن نیفلاو :FADH2 ،فسفات-6-فروکتوز :F6P ی،وتیوکاریعامل شروع ترجمه : eIF، آنولاز :EA ،استون فسفات یدروکسیه

 ونیگلوتات :GSH ز،سنتا نیگلوتام :GS، فسفات -6-گلوکز :G6P ،فسفات-3-دهایسرآلدئیگل: G3P ی کاهیده شده،سلول میتقس نیپروتئ: FtsHشده، 

: MDHARربات ردوکتاز، کوآسوودهیدرمون :MDHA ،دراتازیمالات ده لیزوپروپیا: IMD، شده دیاکس ونیگلوتات :GSSH کاهیده شده،

 ،رواتینول پوافسف : PEP ،کیاگزالواست دیاس : OAA ،فسفات دینوکلئوتی د نیآدن دیآم نیکوتین : NADP + / NADPH دهیدروآسکوربات ردوکتاز،

PG : کولاتیفسفوگل، PGD : دروژنازیده سراتیفسفوگل، PPIase: ترانس سیس لیپرول -لیدیپپت زومرازیا، PRS: مپروتئازو ،Ru5P: فسفات-5-بولوزیر، 
RuBisCO :ژنازیاکس لازیفسفات کربوکس سیب -1،5 -بولوزیر، RuBP: فسفات سیب -1،5 -بولوزیر، TPI: فسفات یتر زومرازیا (Zhu et al., 2012). 

 
Fig 3. Schematic of the mechanisms involved in tolerance to salt stress in Kandelia candel (mangrove tree). In the figure, proteins with 
different expression are shown in red (mild salt stress - upregulated proteins) and blue (severe salt stress - downregulated proteins). 
ADP: adenosine diphosphate, AKG: oxoglutarate, BPG: 1,3-bisphosphate glycerate, cytb6f: cytochrome b6f, DHA: dehydroascorbate, 

DHAP: dihydroxyacetone phosphate, EA: enolase, eIF: eukaryotic translation initiation factor, F6P: fructose-6-phosphate, FADH2: 
reduced flavin adenine dinucleotide, FtsH: reduced cell division protein, G3P: glyceraldehydes-3-phosphate, G6P: glucose-6-
phosphate, GS: glutamine synthase, GSH: reduced glutathione, GSSH: oxidized glutathione, IMD: isopropyl malate dehydratase, 
MDHA: monodehydroascorbate reductase, MDHAR: dehydroascorbate reductase, NADP + / NADPH: nicotinamide adenine 
dinucleotide phosphate, OAA: oxaloacetic acid, PEP: phosphoanol pyruvate, PG: phosphoglycolate, PGD: phosphoglycerate 
dehydrogenase, PPIase: peptidyl-prolyl cis/trans isomerase, PRS: proteasome, Ru5P: ribulose-5-phosphate, RuBisCO: ribulose-1,5-
bisphosphate carboxylase oxygenase, RuBP: ribulose-1,5-bisphosphate, TPI: triphosphate isomerase (Zhu et al., 2012).
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 نتیجه گیری کلی

غیرزیستی مثل خشکی، شوری، گرما، سرما های تنش

و ماندابی باعث کاهش رشد و راندمان محصولات شده 

بزرگ برای مقابله با و تبدیل به یک معضل و نگرانی 

افزایش تقاضای مواد غذایی در جهان تبدیل شده است. 

های غیرزیستی به طور معمول با ایجاد اثرات تنش

ولوژیکی، مخرب مثل اختلال در عملکردهای مورف

بیوشیمیایی، سلولی، فیزیولوژیکی و مولکولی باعث 

شوند. اصلاح گیاهان کاهش رشد و عملکرد گیاهان می

های غیرزیستی توسط که تحمل به تنش نشان داد

گردد و در نتیجه نی متعددی کنترل میژهای مکان

کند. رو میسازگاری با این شرایط را با پیچیدگی روبه

-های غیرزیستی پروتئینپاسخ به تنشبا این حال در 

شوند های مختلف گیاهی بیان میهای متنوعی در گونه

-ها، راهکارها و سرنخکه تغییرات در بیان این پروتئین

های جدیدی جهت درک فرآیندهای پیچیده سلولی و 

 کمّیسازد. الگوهای مولکولی تحمل به تنش فراهم می

-درک مکانیزم های مختلف منجر بهپروتئین در گونه

شود. از جمله این های متنوع پاسخ به تنش می

فتوسنتز،  توان به انتقال سیگنال، انتقال،ها میمکانیزم

کربوهیدرات، سنتز  -یژانر، ای آمینهبولیسم اسیدهمتا

فعال  یهاگونهو تجزیه و تخریب پروتئین، پاکروبی 

انتقال، ، تغییرات دیواره سلولی، تنظیم اسمزی، ژنیاکس

ی و ... اشاره کرد. همچنین تغییرات ژسازی انرذخیره

یژه فسفریلاسیون برای وبهپس از ترجمه پروتئین 

فتوسنتز و متابولیسم کربن و سیگنالینگ، ترجمه، 

و انتقال پروتئین در پاسخ به تنش مهم همچنین سنتز 

ها دارای تظاهرات است. افزون بر این، برخی پروتئین

-ی یکسانی در پاسخ به تنشکیولوژیزیو ف یکیمورفولوژ

ن رمزکننده ژمثال  عنوانبه های چندگانه بودند.

غشایی و حفظ  وانتقالاتنقلها که درگیر در آکواپورین

تعادل اسمزی بودند در برخی گیاهان نمود 

ی مشترکی در تحمل به کیولوژیزیف -یکیمورفولوژ

ن ژبیان شوری، خشکی و سرما نشان دادند. یا بیش

رمزکننده سوپر اکسید دیسموتاز، پروتئین درگیر در 

ها منجر در برخی گونه ژنیفعال اکس یهاگونهپاکروبی 

ک اعمال شده )شوری و مشترهای به مقاومت به تنش

خشکی( در این گیاهان شد. در مسیرهای سیگنالینگ 

مرتبط با مسیرهای مستقل و مجزا از آبسیزیک اسید از 

ن، فاکتورهای ژ سیگنال تنش تا بیانزمان درک 

ی دهندهرونویسی مختلفی همچون پروتئین اتصال

(، خانواده DREBعنصر پاسخگو به خشکی )

MYB/MYC ،NAC ،AREB/ABF  و عناصر متناظر

ها درگیرند. این عوامل رونویسی نیز، تنظیم بیان آن

های مختلف نشان دادند افتراقی را در پاسخ به تنش

حال تغییرات دینامیکی این دسته از ینباا(. 3)جدول 

ها بسته به گونه گیاهی و شدت تنش، تفسیر پروتئین

به های درگیر در واکنش واضح و روشنی از مکانیزم

وجود در غربالگری و آنالیز ینبااسازد. تنش فراهم نمی

-ها و پروتئیننژگیاهان مختلف،  کمّیپروتئومیکس 

اند. شناسایی شدهی )کاندید( فردمنحصربههای 

با استفاده از  ها(ها )ژنشناسایی و انتقال این پروتئین

تواند برای بهبود تحمل ی مدرن میژابزارهای بیوتکنولو

های غیرزیستی در محصولات مهم اقتصادی در به تنش

سراسر جهان تبدیل شود. رهیافت پروتئومیکس به 

دلیل کنترل آسان ابزارهای آنالیز پروتئوم و دقت نتایج 

-اساس تکنیکینبراقرار گرفته است.  توجه موردبسیار 

های های متعددی برای جداسازی و شناسایی پروتئین

هی وجود دارد که های متعدد گیامختلف در گونه

-ها به ما میاطلاعات خوبی در مورد توصیف پروتئین

 (.4دهد )شکل 
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 مختلف غیرزیستی هایتنشهای مشترک بیانی در پاسخ به پروتئین ـ 3 جدول

Table 3. Common proteins expressed in response to different abiotic stresses 
هانژ / نژ   

Gene/Genes 
 پروتئین
Protein 

هاتنش  
Stresses 

 منبع

Reference 
GhMKK1 توژنیفعال شده با م نازیک نیپروتئ  

Mitogen-activated protein kinase 
 خشکی/شوری
Dry /Salinity 

Lu et al., 2013 

OsCPK4 وابسته به کلسیم نازیک نیپروتئ  

Calcium-dependent protein kinase 
 خشکی/شوری
Dry /Salinity 

Campo et al., 2014 

BnaCPKs وابسته به کلسیم نازیک نیپروتئ  

Calcium-dependent protein kinase 
 خشکی/سرما/گرما/شوری
Dry/Cold/Heat/ Salinity 

Zhang et al., 2014 

DST از نوع  انگشت رویC2H2 

C2H2 zinc finger 

 خشکی/شوری
Dry /Salinity 

Huang et al., 2009 

JERF3 لنفاکتور پاسخگو به اتی  

Ethylene Response Factors 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Wu et al., 2008 

SNAC3  فاکتور رونویسیNAC 

NAC transcription factor 

 خشکی/گرما/اکسیداتیو
Dry/ Heat/Oxidative 

Fang et al., 2015 

OsAPX2 دازیآسکوربات پراکس  

Ascorbate peroxidase 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Zhang et al., 2013 

GhMT3a 3 پیت نیونیمتالوت  

MTI Type III 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Xue et al., 2009 

ABF2 شونده به فاکتور متصلABRE 

ABRE-binding factor 

 خشکی/شوری/انجماد
Dry/ Salinity/ Freezing 

Kim et al., 2004 

ABF3 به  شوندهفاکتور متصلABRE 

ABRE-binding factor 
 خشکی/سرما/انجماد/گرما
Dry/Cold/ Freezing/Heat 

Kang et al., 2002 

ABF4 شونده به فاکتور متصلABRE 

ABRE-binding factor 
 خشکی/انجماد/گرما
Dry/ Freezing/Heat 

Kang et al., 2002 

OsMYB3R2  فاکتور رونویسیMYB 

MYB transcription factor 

شکی/شوریا/خسرم  
Cold/Dry/ Salinity 

Dai et al., 2007 

SNAC2  فاکتور رونویسیNAC 

NAC transcription factor 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Hu et al., 2006 

ZmDREB2A ی عنصر پاسخگو به خشکیدهندهپروتئین اتصال  

Dehydration responsive element binding protein 
اگرمخشکی/  

Dry /Heat 

Qin et al., 2007 

OsDREB1A ی عنصر پاسخگو به خشکیدهندهپروتئین اتصال  

Dehydration responsive element binding protein 
 انجماد /خشکی/شوری

Freezing/ Dry/ Salinity 

Dubouzet et al., 2003 

OsDREB1F ی عنصر پاسخگو به خشکیدهندهپروتئین اتصال  

Dehydration responsive element binding protein 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Wang et al., 2008 

OsMYB3R-2 ی عنصر پاسخگو به خشکیدهندهپروتئین اتصال  

Dehydration responsive element binding protein 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Dai et al., 2007 

GmbZIP44 یباز ینیلوس پیز نیدوم  

bZIP domain 
 خشکی/شوری/کم آبی

Dry/ Salinity/ Dehydration 

Liao et al., 2008a 

GmbZIP62 یباز ینیلوس پیز نیدوم  

bZIP domain 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Liao et al., 2008a 

GmbZIP132 یباز ینیلوس پیز نیدوم  

bZIP domain 
 خشکی/شوری/سرما
Dry/ Salinity/Cold 

Liao et al., 2008b 

BnaHsfs های شوک حرارتیپروتئین 

Heat shock proteins 
 گرما/خشکی
Heat/Dry 

Zhu et al., 2017 

BnaWRKYs فاکتور رونویسی WRKY 

WRKY transcription factor 
 خشکی/شوری/سرما

Dry/ Salinity/Cold 

He et al., 2016 

BnGSTU/ BnGSTZ/ 

BnGSTF 
ترانسفرازگلوتاتیون   

Glutathione transferase 
 خشکی/شوری

Dry /Salinity 

Wei et al., 2019 

LEA4-1 زای تاخیریفراوان جنین پروتئین  

Late embryogenesis abundant protein 

 

 خشکی/شوری

Dry /Salinity 

Dalal et al., 2009 
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Fig 4. Improving the performance of the product under abiotic stresses using the proteomics approach 
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Extended abstract 

Introduction: Climate change, which reduces the efficiency of agricultural products, is a major 

challenge for food security. Abiotic stresses such as drought, salinity, heat and cold cause many 

changes in the physiological, biochemical and molecular processes of plants. By knowing the 

role of proteins expressed in response to stress, the mechanisms and processes of stress 

tolerance can be accurately and comprehensively analyzed and evaluated. Also, by discovering 

new stress-resistant proteins, it is possible to improve stress resistance in transgenic plants with 

genetic engineering and genome editing methods and increase yield performance. The study of 

proteomics as a powerful tool for the separation and detection of stress-responsive proteins will 

help us in this way. 

Materials & Methods: This article is a review paper that was obtained by searching related 

articles on reliable sites.  

Research findings: Proteomics studies have led to the identification of several biological and 

physiological pathways responsible for tolerance to abiotic stresses in different plant species. 

In this regard, the identification of genes encoding the proteins involved in these processes as 

well as the transfer and overexpression of these candidate genes in plants is an effective strategy 

to improve stress resistance in economic agricultural products. In addition, the differential 

expression of genes in response to different stresses showed that some proteins have the same 

morphological and physiological manifestations in response to multiple stresses applied to 

them. 
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