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 تقدیم به

 پدر و  مادر مهربانم

 که در سختی ها و دشواری های زندگی پشتیبانی محکم و مطمئن برایم بودند.

  



 
 

 تقدیر و تشکر

آخری پس از او باشد؛ خدایی که دست  هر   ایو بر او پیشی بگیرد  اولی  آنکهیب سپاس  خدایی را که اول و آخر   وجود است،   

 .)صحیفه سجادیه (و فهم وصف کنندگان از وصفش عاجز است اندیشه چشمی از دامن  دیدارش کوتاه است  و 

پرویز دکتر    و جناب آقای قسیمی حق زیبادکتر  سرکار خانمشاگردی از  محضر اساتید راهنمای  گرامی    رسمبهادب  و  رسمبه

و  از اساتید محترم، جناب  . بودند   نامهانیپامن   در طول  رسانیاری  غشانی دریب کمال سپاس را دارم  که    با زحمات   حیدری

اند و با را بر عهده داشته نامهیانداوری این پا   که زحمت   شاهرخ قرنجیک و جناب  آقای دکتر   امین ابراهیمیآقای دکتر 

 اند کمال تشکر و قدردانی رادارم.قرار داده یتبزرگواری فراوان، آن را مطالعه و موردعنا لطف و

کلاسی های محترم  آقایان   سوسن حسن زادههمچنین از دوست  عزیزم  سعید حنایی، امیر صفاری، محمد نجاری و علی اکبر ، و  هم

 اسگذارم.که در تمام مراحل پایان نامه   یاری ام نمودند   سپ   زمندی

 1397فاطمه ایزانلو ،بهمن 
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 تعهد نامه

اینجانب فاطمه ایزانلو دانشجوی دوره کارشناسی ارشد رشته بیوتتکنولوژی و ژنتیک مولکولی 

های مطالعه بیان ژننامه دانشکده کشاورزی دانشگاه صنعتی شاهرود نویسنده پایان محصولات باغبانی

تحت  فرنگی تحت تنش دمای پایینحساس و مقاوم گوجههای درگیر در بیوسنتز سلولز در ژنوتیپ

 .شومراهنمائی دکتر زیبا قسیمی حق و دکتر پرویز حیدری  متعهد می
 برخوردار است . نامه توسط اینجانب انجام شده است و از صحت و اصالتتحقیقات در این پایان 

 ه استناد شده است .های محققان دیگر به مرجع مورد استفاددر استفاده از نتایج پژوهش 

 نامه تاکنون توسط خود یا فرد دیگری برای دریافت هیچ نوع مدرک یا امتیازی در هیچ جا مطالب مندرج در پایان

 ارائه نشده است .

  دانشگاه صنعتی » باشد و مقالات مستخرج با نام کلیه حقوق معنوی این اثر متعلق به دانشگاه صنعتی شاهرود می

 به چاپ خواهد رسید .«  Shahrood  University  of  Technology» و یا « شاهرود 

 نامه تأثیرگذار بوده اند در مقالات مستخرج از حقوق معنوی تمام افرادی که در به دست آمدن نتایح اصلی پایان

 رعایت می گردد. نامهپایان

 های آنها ( استفاده شده است ضوابط و افتنامه ، در مواردی که از موجود زنده ) یا بدر کلیه مراحل انجام این پایان

 اصول اخلاقی رعایت شده است .

 نامه، در مواردی که به حوزه اطلاعات شخصی افراد دسترسی یافته یا استفاده شده در کلیه مراحل انجام این پایان

                                                                                                                                                                      است اصل رازداری ، ضوابط و اصول اخلاق انسانی رعایت شده است .

 تاریخ

 امضای دانشجو

 مالکیت نتایج و حق نشر  

کلیه حقوق معنوی این اثر و محصولات آن )مقالات مستخرج ، کتاب ، برنامه های رایانه ای ، نرم افزار ها و تجهیزات 

در تولیدات علمی مربوطه ذکر . این مطلب باید به نحو مقتضی  باشدمیه دانشگاه صنعتی شاهرود ساخته شده است ( متعلق ب

 شود .

.باشدمیبدون ذکر مرجع مجاز ننامه پایاناستفاده از اطلاعات و نتایج موجود در   

 



 
 

 چکیده

 ن حساس است و کاهشبه دماهای پایی نسبت ان گرمسیری است کهگیاهجمله از  فرنگیگوجه

در  .شوددر نتیجه کاهش مقاومت به سرما می باعث تخریب دیواره سلولی ومراحل رشد  دما در همه

در  ها تحت تنش دمای پایینبرخی آنزیم و محتویبیوسنتز سلولز  هایالگوی بیان ژن این پژوهش،

 S.habrochaites) به سرما مقاوم ( وS. lycopersicum cv. Moneymaker)  گونه حساس به سرما دو

LA1777های ژننشان داد که  مورد بررسی قرار گرفت. نتایج حاصلفرنگی ه( گوجCesA1  ،CesA2 

 .S در بطوریکه ی در گونه های مورد مطالعه بودند. دارای الگوهای بیان متفاوت CesA5و 

lycopersicum cv. Moneymaker   در  وافزایش بیان S. habrochaites LA1777   کاهش بیان

های کلیدی در سنتز سلولز در دیواره سلولی است که تخریب و یا یکی از ژن  CesA3 نشان دادند. ژن

تحریک در گونه مقاوم بیشتر از حساس این ژن شود از بین رفتن آن باعث تخریب و مرگ گیاه می

 .S که در  نحویدر اثر تنش سرما افزایش نشان داد به  گایاکول پراکسیدازفعالیت آنزیم  .گردید

habrochaites LA1777   بیشتر از S. lycopersicum cv. Moneymaker  بود. همچنین فعالیت

گونه  نسبت به   S. habrochaites LA1777 تحت تنش سرما کاهش داشت که در  کاتالازآنزیم 

پایداری افزایش داشتند همچنین میزان  پرولینو  یدهآلددی مالونحساس بیشتر بود. میزان فعالیت 

بیشتر  S. lycopersicum cv. Moneymaker کاهش یافت که میزان کاهش در  گونهدو در هر غشا 

 .Sکه تنش سرما باعث تخریب و از بین رفتن دیواره سلولی در گونه حساس  نتایج نشان دادکه  بود

lycopersicum cv. Moneymaker  نتایج  .دادش افزای را رما را در این گونهو حساسیت به س گردید

و بعنوان اولین گزارش در  سلولز سنتاز در تنش دمای پایین استهای وق حاکی از نقش ژنتحقیق ف

ها مورد استفاده ها انجام شده است که می تواند در مطالعات عملکردی ژنزمینه الگوی بیان این ژن

 قرار گیرد.

 CesAسرما، ژن های بیوسنتز سلولز، ، فرنگیگوجهکلمات کلیدی: 
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 قدمه م 1-1-1

عوامل شامل عوامل  ، ایناستها عوامل محیطی و اثرات متقابل آن ی ازرشد و عملکرد گیاهان تابع

کته بستته بته     بتوده گازها  ، رطوبت خاک، مواد غذایی و(و باد بارندگی، دما، رطوبت، نور)آب و هوایی 

هم عوامتل بتر  این  همه، به علاوهدهند. ها در محیط، رشد و نمو گیاه را افزایش یا کاهش میمقدار آن

جغرافیایی گیاهان دارند  نقش مهمی در توزیعری سرما، خشکی و شو زننده تعادل آبی در سلول نظیر

 ایبتر  نرمتال شترایط   دار ازدر موجودات زنده، تنش به معنی انحتراف معنتی   .(1384،نامام و همکارا(

غیرزیستتی   ای هت زیستتی و تتنش  ای هت تنش گروهمحیطی به دو ای ه. تنششده استزندگی تعریف 

و اری ناهنجت  مکتانیکی، ای هت مربوط به آستیب ای هتنششامل  غیرزیستیهای شوند. تنشتقسیم می

هتا،  کتش  رشتد در گیتاه و کتاربرد علتف    ی هاحضور تنظیم کننده کاهشافزایش و اختلالات ناشی از 

-مهمتنش سرما   .استمرتبط با آب، خاک و دما ی هاو تنش لات ناشی از امواج الکترومغناطیسمشک

 زنی موجبپایین در مرحله جوانهی شود. دمامی زنی گیاهان محسوبتنش محیطی دوران جوانهترین 

در این مرحله دستتیابی بته عملکترد مطلتوب را      ف گیاهچهیضعرشد و  شودمیمناسب گیاه نااستقرار 

در منتاطق معتدلته و در    (.2009و همکاران، ؛ ین2008ویتاموس و همکاران، )دهدتحت تاثیر قرار می

جایی کته کشتت زودهنگتام از هتر نظتر       در مخصوصاشوند، می کشتمورد گیاهانی که در فصل گرم 

ی مزایتا ی استت. کشتت زودهنگتام دارا    اجتناب ناپتذیر  امریسرما آسیب  ،مزایای فراوانی استی دارا

محصتول   دهد تا بتواند به راحتیمی را اجازهاین کشت زودهنگام به کشاورز  یکهاست، به طور فراوانی

در بتازار، ایتن نتوع    ی در شرایط رقابت و یا کردهخود را قبل از بارش باران و یا وقوع یخبندان برداشت 

بسیار مهتم  ی که از نظر اقتصا دهدبه بازار ارائه  تا محصول خود را زودتر کندمیرا قادر  کشت کشاورز

به راحتی از عوامل نامستاعد محیطتی   بتواند دهد تا می است. همچنین کشت زود هنگام به گیاه اجازه
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فوایتد و  بمانتد.   دورآخر فصتل  ای هریآفات و بیما ناشی ازای هدر هنگام گلدهی فرار کند و از آسیب

شده است که محققین به مطالعه مقاومت به تنش سترما، در هنگتام    کشت زودهنگام باعثای همزیت

   .شوندگیاهچه علاقمند  زنی، سبز شدن و استقرارجوانه

فرنگتی محستوب   تنش کاهش دما یک عامل کلیدی در کاهش عملکرد و دامنه کشت گیاه گوجته 

دهتد. ایتن افتزایش    ، میزان مصرف انترژی را افتزایش متی   ایهای گلخانهشود و همچنین در کشتمی

شود و افزایش این گازها باعث گرم شدن ای میها و گازهای گلخانهمصرف سوخت سبب افزایش هزینه

تواند فرنگی در راستای بهبود مقاومت به تنش کاهش دما، میبنابراین اصلاح گوجه شود.کره زمین می

هتای محیطتی، شتناخت    باشتد. جهتت اصتلاح گیاهتان در برابتر تتنش      گامی بلند در توسعه این گیاه 

با توجه به اهمیت دیواره سلولی  . استهای پاسخی گیاهان در برابر این تنش ها امر ضروری مکانیسم

 ایکند اما تاکنون مطالعهدر گیاهان که به عنوان یک سپر دفاعی در برابر تنش های محیطی عمل می

هتا( و  هتای مولکتولی )بررستی فعالیتت ژن    دیواره سلولی از جنبته  ترکیبات در زمینه بررسی تغییرات

فرنگی صورت نگرفتته استت. لتذا در    ها( در گوجهفیزیولوژیکی )پایداری غشاء، فعالیت آنتی اکسیدانت

های حساس و مقاوم تحت شرایط دمای پتایین و نرمتال جهتت بررستی تغییترات در      گونهاین تحقیق 

 گیرد.ررسی قرار میدیواره سلولی مورد ب

 اهداف  2-1-1

 .کندیم رییتغ شتریب نییپا یدر پاسخ به تنش دما CesAسلولز  وسنتزیب هایاز ژن کیکدام-1

 است رگذاریتاث یدانتاکسییآنت هایمیآنز زانیچگونه بر م ئنیپا یتنش دما-2
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 کلیات 2 -1

  خاستگاه 1-2-1

ومی . ایتن گیتاه بت   استت گیاهتان مهتم اقتصتادی     ( یکی ازSolanum lycopersicom Lفرنگی )گوجه 

نتتام  شتتده بتتودفرنگتتی در مکزیتتک انجتتام اهلتتی کتتردن گوجتتهآمریکتتای جنتتوبی و مرکتتزی استتت. 

Lycopersicon esculentum Mille   جهتانی   صورتو بعدها به  شدتعیین  1378توسط میلر در سال

 Eulypersiconبه دو زیر جتنس  را  Lycopersiconمحققین قرار گرفت. میلر جنس   همهمورد قبول 

دارای نه گونه است )قنادهتا و   Lycopersiconبندی کرد. میوه سبز تقسیم Eripersiconمیوه قرمز و 

 (.1382همکاران، 

 ی  غذای ارزش 1-2-2

مواد معتدنی استت )استتون،     ها دارای بالاترین مقدار ویتامین وفرنگی در میان سبزیجات و میوهگوجه

بهترین منبتع فستفر و روی و    فرنگیگوجه ها دارد .در تغذیه انسان ینگی نقش بزرگفرگوجه (.1974

نیاکتتا و همکتتاران،  ؛ 2003ورلا و همکتتاران،  ؛ 1976استتت )کتتوبلی و استتتیل ، Cو   Bو Aویتتتامین 

، استید نیکوتینیتک،   Kهمچنین دارای استید فولیتک، استید پنتوتنیتک، بیتوتین، ویتتامین        .(2005

های آلی است که از نظر کیفی ها و اسیدیامین است. مواد جامد محلول میوه شامل قندریبوفلاوین و ت

گلوکز، فروکتوز  شاملدهند درصد مواد جامد محلول را تشکیل می 60مهم هستند. قندها که بیش از 

 .هستندساکارز و رافینوز  و مقدار کمی

 آمار تولید ایران و جهان 1-2-3

آن  درصتد 57/3میلیون تن بوده که از این میتزان   176فرنگی ، وجهتولید جهانی گ2016در سال 

هزار هکتتار ستطح    180در آسیا تولید شده است. در همین سال، سهم ایران از تولید جهانی با حدود 
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کشور اول تولید کننتده   10. همچنین ایران، در بین (1-1)شکل میلیون تن بوده است 6/5زیر کشت، 

 (.2016()فائو، 2-1)شکل ا بعد از ترکیه و مصر، به خود اختصاص داده استفرنگی، رتبه ششم رگوجه

 

 سطح زیر کشت گوجه فرنگی در کشورهای برتر 1-1شکل 
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 در کشورهای برتر فرنگیهکتار گوجهمیزان تولید در  1-2

 شناسیگیاه 1-2-4

درکاشت نشایی از  .است خانواده بادمجانیانکه متعلق به  فرنگی گیاهی است علفی و یکسالهگوجه

و در دراز متدت،   کننتد متی های فرعی ابتتدا بته صتورت افقتی رشتد      شود. ریشهکاسته می ریشه رشد

-رشد متی  (Sympodial)فرنگی به صورت سیمپودیال د. ساقه گوجهنگیرنگهداری گیاه را به عهده می

(. 1385ستند )پیوستت،  های ریز هها و ساقه پوشیده از کرکها مرکب و متناوب است. برگکند. برگ

ساعت  15-20مانند و کلاله روز زنده می 4-2های گرده  ها کامل، هرمافرودیت و پنتامر است. دانهگل

فرنگی گیاهی د. گوجهنشوآماده پذیرش میگراد درجه سانتی 25-18ها در حرارت قبل از باز شدن گل

طبیعی در آن رخ دهد. سیستم دگرگشنی درصد  1-47 یخودگشن است اما ممکن است تحت شرایط

فرنگی یک نوع ستته  . میوه گوجهشودمیهای وحشی مشاهده شده خودناسازگاری گامتوفیتی در گونه

دلیتل رنتم میتوه    رسد. لیکوپن و کتاروتین،  وزن آن از چند گرم تا بیش از یک کیلوگرم میکه است 

گرمسیری است که به دماهای پتایین  فرنگی از گیاهان گیاه گوجه (.1382)قنادها و همکاران، هستند 

تواند باعث خسارت بته ایتن گیتاه شتود )کتارادو و      و کاهش دما در همه مراحل رشد می بودهحساس 

استت کته از نظتر رشتد گیتاه،       گونتاگون های فرنگی دارای تنوع زیاد و واریتهگوجه.  (2014همکاران،

فرنگتی دارای ارقتام   یکدیگر دارند. گوجته  های زیادی باکیفیت میوه، مقاومت به امراض و آفات تفاوت

کننتد کته ارقتام وحشتی     متر از دریا در پرو، اکوادور و شیلی رشد می 3300که تا ارتفاع  بودهوحشی 

فرنگی استتفاده  توان از این ارقام در بهبود و توسعه گوجهدارای تحمل بیشتری به سرما هستند که می

ه عنوان محلی جهت تولید گیاهان گرمسیری و تولید ختارج  ها ب(. گلخانه2015کرد )چن و همکاران ،

فرنگی در گلخانه نیاز به مصترف مقتدار زیتادی انترژی جهتت      شود اما تولید گوجهاز فصل استفاده می

 گتذارد فرنگی و عملکرد محصول متی های گوجهکنترل دما دارد. کاهش دما اثراتی نامطلوب روی بوته

  (.2012همکاران،و  )لیو
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و نمای شماتیک از گیاه گوجه (Cronquist phylogenetic)  رده بندی کران کوئیست  1-3

 فرنگی

( lycopersicon esculentum) 

 نشت 1-2-5

شتود و براثتر آن تغییراتتی در ابعتاد     تنش در تعریف عبارتست از هر نیرویی که به جسم وارد متی 

(. در گیاهتان  2009انگتوین و همکتاران،   گوینتد ) میآید که آن تغییرات را استرین میجسم به وجود 

شتود. تتنش در   متی که منجر به بترهم ختوردن تعتادل زیستتی گیتاه       اتی استاسترس برابر با تحریک

، خارج از حد نرمال بر گیاه اثر گذارد. گیاهان در طی رشد آید که یک عامل محیطیشرایطی پیش می

تواننتد بستته بته میتزان     ها میاین تنش هر یک از که هستندهای متعدد محیطی مواجه خود با تنش

د نها داشته باشت حساسیت و مرحله رشد گونه گیاهی اثرات متفاوتی بر رشد ، متابولیسم و عملکرد آن

 (.1380)میرهادی ، 

 های  محیطیانواع تنش 1-2-6

 :شوندمیهای محیطی به دو دسته تقسیم تنش
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 های هرز و ....ا ، رقابت با علفههای زیستی شامل: حمله آفات و بیماریالف( تنش

 (.2004های غیر زیستی شامل: تنش شوری، خشکی ، فلزات سنگین، دما و ....)یابوتا، ب( تنش

 زیستی غیر هایتنش 1-2-6-1

رشد جمعیت انسانی و صنعت جهانی دو عامل تغییر آب و هتوا هستتند. هتر دو ایتن  عوامتل بته       

هتای قابتل   این برای پاسخگویی به این نیازهتا تمتامی زمتین   صورت نمایی در حال افزایش است. بنابر

زنده مانند خشکسالی و های محیطی غیراند. از طرفی تنششت مواد غذایی اختصاص یافتهاکشت به ک

گذارند و منجر به کاهش کیفیت، می اثرها شوری به طور قابل توجهی بر بقا گیاهان، رشد و توسعه آن

زیستی در سطوح مختلف بیوشیمیایی، فیزیکتی،  های غیرشوند. تنشمیگیاهی عملکرد و زیست توده 

زنی بذر، رشتد  های غیر زیستی جوانهاند که تنش. مطالعات نشان دادهگذارنداثر می سلولی و مولکولی

کنند که ناشی از تنش اکستیداتیو و تولیتد   بذر، رشد ریشه، بیوسنتز کلروفیل و فتوسنتز را محدود می

هتای غیتر   شتود. تتنش  است که منجر به آسیب بیشتر به گیتاه متی   1های فعال اکسیژنترکیبات گونه

. عوامتل  )2015شتوند )ژانتم،   مراحل مختلف رشد گیتاه متی   ولها در طزیستی باعث تغییر بیان ژن

هتای بتالا بته    های زیستی و غیرزیستی مثل شوری، خشکی، سرما و درجه حترارت متعددی از استرس

گذشته، های در دههدهند. کل جهان کاهش میتولید محصول و کیفیت دانه را در میزان قابل توجهی 

 های اصلاح سنتی و مدرن در گیاهان افتزایش یافتت  با به کارگیری روشها نسبت تحمل به این تنش

هتای مختلتف تشتخیص    بهبود برخی از محصولات شده استت. بررستی مکانیستم   باعث که تا حدودی 

هتای  تواند اطلاعات ارزشمندی برای درک مکانیسمر تنظیمی پایین دستی میسیگنال، انتقال و عناص

 (.2014د )کومار، نارائه ده زیستیهای غیر مولکولی درگیر در مسیر پاسخ به استرس

                                                 
1 ROS 
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 تنش دما 1-2-6-1-1

تتاثیر  بر رشد گیاهان و تولید محصولات زراعی  است کهترین فاکتورهای محیطی دما یکی از مهم

بنتدی  تقستیم )سترما(   یینتنش دما خود به دو نوع تنش دمای بالا )گرما( و تنش دمای پتا . گذاردمی

 (. 2010شود )می و سانم، می

 سرما تنش 1-2-6-1-2

های محیطی،  تنش سرما . در بین تنشگیرندمیهای محیطی قرار گیاهان دائما در معرض تنش

. سرما فاکتور محیطی است که گذاردیر مینمو و عملکرد محصول تاث فاکتور کلیدی است که بر رشد،

و کیفیت و کمیت محصول  کردههای گیاهی را محدود توزیع جغرافیایی و فصل رشد بسیاری از گونه

را تحت عنوان سازش به  پاییندهد. گیاهان مناطق معتدل مقاومت به دمای را تحت تاثیر قرار می

 اند. سرما به دست  آورده

گتراد( حستاس   درجه سانتی 10-0ایین )ه گرمسیری نسبت به دماهای پگیاهان گرمسیری و نیم

(. در طتی ستازش بته سترما     2003)چینوسامی و همکتاران ،  اندنهستند و نسبت به تحمل سرما ناتوا

خسارت ناشتی از سترما توستعه    کاهش های مولکولی و مورفولوژیکی بسیاری را برای گیاهان مکانیسم

یک فرایند بسیار پیچیده برای بهبود صفات بیولتوژیکی و مورفولتوژیکی   دهند. پاسخ به تنش سرما می

سترما رخ   بته  (. بسیاری از تغییرات فیزیکی و مولکولی در طی  ستازش 2013است )میورا و فورموتو، 

پتایین اهمیتت دارد )لتی     یهتا توستط دمتا   ژن مهتار سازی رونویسی و یتا  ها فعالنآبین  هد. دردمی

های درگیتر در تتنفس و   آنزیم مانند مختلفهای های مقاومت به سرما پروتئین(. ژن2005وهمکاران، 

های ضد یتخ  های چاپرونی، پروتئینها، مولکولاکسیدانها، چربی، فنیل و آنتیمتابولیسم کربوهیدرات

 از نستخه ختود چنتد    اندازراهگو به سرما در های پاسخکنند. بسیاری از ژنها را کد میو سایر پروتئین

(. 2003استت )چینوستامی و همکتاران،     CCGACدارند که دارای تتوالی   DRE/CRT عناصر سیس 

استت.  هتا در پاستخ بته تتنش سترما گتزارش شتده       ها و متابولیتها، پروتئینژن تغییر بیان بسیاری از
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 های فاکتورهای پس از رونویسی و پس از ترجمه در پاستخ بته ستیگنال سترما    همچنین تنظیم کننده

 (.2013کنند )میورا و همکاران، نقش می ایفای

 تشخیص سیگنال سرما و احساس دمای پایین 1-2-7

اها و غش در هر جایی از سلول قابل تشخیص باشد، اما داز نظر تئوریک، تغییر در درجه حرارت، بای

 .اردگذمیها که نوسانات درجه حرارت بیشترین تاثیر را بر آنها تنها اجزای سلول هستند پروتئین

-مثال در ساختمان، بسته بندی یا استقرار یک پروتئین، می عنوانبنابراین، تغییرات ناشی از دما، به 

های مسئول که در نتیجه باعث بیان ژن شودانتقال سیگنال  مسیر موجب آغاز یا تنظیم یک  تواند

های مسئول پاسخ به های رونویسی از ژن. در گیاهان، یکی از تنظیم کنندهگرددسرما، می پاسخ به

اتصالی خود، بر اثر سرما دچار  DNA خارج از حوزه جایگاهاست که در CBF1 فاکتور  دمای پایین،

 (.  1999گردد )کانایا و همکاران، می واسرشتگی

-قرار می هستند که تحت تاثیر دما های کانال یونی از دیگر اهدافیئینهای غشایی و پروتگیرنده

لیگاند به  . اتصالهستندهای غشایی شامل پروتئین کینازهای گیرنده از گیرندهبزرگی  گروهگیرند. 

گردد. اخیرا می عمل کینازی در درون سیتوپلاسم تحریکخارج سلولی پروتئین گیرنده موجب  جایگاه

دمای پایین از  های پروتئین کیناز شبه گیرنده در آرابیدوپسیس، در پاسخ بهشده است که ژن مشاهده

 (. 2002شوند )کرپس و همکاران، دست تنظیم میبالا 

های تنظیمی دو بخشی، متشکل از هیستیدین کیناز با نقش حسگر ها، سیستمدر پروکاریوت

 .وقایع محیط اطراف وجود دارد حسبه غشاء و یک پروتئین تنظیم کننده پاسخ متناسب، برای  متصل

شود سفریلاسیون پروتئین تنظیم کننده فوق میغشاء به وسیله دمای پایین موجب القای اتوف تحریک 

های پاسخ به سرما سنتز اسیدهای چرب ای از ژنوعهماین امر در نهایت منجر به فعال شدن مج که

 انتقال سیگنال اتیلن و در گیاهان نیز وجود دو سیستم دو بخشی متشکل از مسیرهای   .گرددمی

 غشاها باعث افزایش تحریک گروهی از آسیب(. 2000،توکنین تایید شده است )اورائو و همکارانایس
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شود، اما در شرایط تنش گرمایی تاثیری های مسئول واکنش به دمای پایین در شرایط سرمایی میژن

 (.2003ها ندارد )اینابا و همکاران، تحریک بیان این ژن بر

 های خسارت سرمازدگینشانه 1-2-8

 دهد که جهت تشخیص فتوری و دقیتق  گیاه رخ نمی تنش سرما تغییر غیرعادی در یک ولدر ط

سترما،   سرما با توجه به دما، طول متدت  آسیبهای قابل مشاهده خسارت مورد توجه قرار گیرد. نشانه

نوع محصول، مرحله رشدی و نوع بافت، ساعات روز و دیگر شرایط محیطی نظیر نور، باد، آب و عناصر 

هرچنتد    .بته زمتان دارنتد    زسرمازدگی برای ظتاهر شتدن نیتا    علائمکنند. بسیاری از غذایی تغییر می

هتای  نخواهتد کترد، نشتانه    ایجادهنگامی که گیاه در درجه حرارت پایین قرار دارد علایم مشهودی را 

. گردندگردد، ظاهر میمی سرمازدگی به تدریج و بخصوص هنگامی که گیاه به دماهای مطلوب رشد باز

تر ظاهر گردد تنش سریع که علائم گرددمعرض تنش سرما، سبب می تر درقرارگیری به مدت طولانی

بوته خیار به صورتی  مثال، وقتی یک به عنوان(. خسارت سرما قابل انتقال نیست؛ 1997)موراتا و لس، 

سترما محتدود بته     ، خستارت داشته باشتد تقسیم شده بود که یک ساقه آن در معرض سرمازدگی قرار 

منفترد درک   موضعی و احتمالا توسط هر سلول صورتتنش سرما به  ابراینبنهمان ساقه خواهد بود، 

بتوده و بته    وارده به هتر ستلول   هایتهای خسارت سرمازدگی، ناشی از خسار. بنابراین، نشانهشودمی

خستارت   هتای هتا نشتانه  هتای مختلتف آن  ها، در گیاهان و بافتت اختلافات موجود در بین سلول دلیل

غیرمستتقیم و ثانویته    خسارت سرمازدگی ممکن است به سه صورت مستقیم، سرمازدگی متغیر است.

 (.1997رخ دهد )موراتا و لس، 

  خسارت مستقیم سرمازدگی 1-2-9

 آثار مستقیم خسارت تنش سرما معمولا در نتیجه قرار گرفتن بافت یا گیاه به مدت چندین ساعت

تواند تغییترات  شود. تنش سرما میمید ایجا شدیدسرمای معرض در معرض سرما و یا چند دقیقه در 
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. در کندها و اسکلت سلولی گیاهان گرمسیری ایجاد ها، رنگیزهها، آنزیمدر رفتار غشاها، چربی بسیاری

 گیتاه،  را بواسطه تغییر در وضعیت آب سلولیغشاء و ترکیب لیپیدی آن تواند سلولی، سرما می سطح

بته  ای تلقی شتوند کته منجتر    اولیه تاثیراتتوانند به عنوان یبعضی از تغییرات م ،تحت تاثیر قرار دهد

هتای  شتود. ایجتاد بافتت   مرگ سلول متی  در آخر باعثتعادل متابولیکی، تلفات آب، نشت یون و  عدم

برخی از اثرات مستتقیم خستارت   شد و عدم قدرت جوانه زنی بذر نیز بافت، کم شدن ر نکروزه، تجزیه

  (. 2009)نگوین،  است سرما تنش

علایتم   کته شتوند: گتروه اول   دو دسته تقستیم متی  سرعت واکنش به سرما، به با توجه به گیاهان 

 به دلیتل  دهند. علایم خسارت در این گیاهانخسارت را ظرف چند ساعت یا حداکثر یک روز بروز می

ث ظاهر باع شود. خسارت سرما درمرگ پروتوپلاسم و نشت آن به درون فضاهای بین سلولی ایجاد می

بروز تغییرات متابولیکی شامل افزایش مقدار اتتیلن در گیتاه، ستپس باعتث تغییترات ستلولی )نشتت        

تنش سرما صدمات  به دلیلشود. اگر بروز علایم خسارت در گیاه تحت تنش می آخرالکترولیتی( و در 

ت در نامنتد، ایتن حالت   متی  ناشی از آن به سرعت بروز کند، این حالت از تنش سرما را شوک سترمایی 

بلافاصله تراوایی غشا از بین  آید و در اثر آننتیجه کاهش ناگهانی دما در جریان رشد گیاهان پیش می

آیند و در به حالت پلاسمولیز کاذب در می ها از نظر میکروسکوپیرفته، غشا از دیواره جدا شده، سلول

کند. از تجمع سلول نشت میبیرون  سرعت به به  )K+1پتاسیم) ترکیبات داخلی سلول از جمله نتیجه

شتده  هتا آب جمتع   آید که در زیتر آن ای به وجود میآبسوخته های این مواد در فضا بین سلولی تاول

افتتد و  های  بالایی در بیشتر گونه های زراعی مهم اتفاق متی . در مجموع پدیده آبکی شدن برگاست

ستارت سترما برگشتت ناپذیر)پلاستتیک(     . این خشودتر میسریعهای نوری بالا، این خسارت در شدت

 (.1997یافت )لیمین و همکاران،  و بعد از برطرف شدن سرما، بهبود نخواهد است
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اثرات تنش سرمایی در سطح سلولی و نشتت متواد محلتول از     1-2-10

 غشاها

کند که بازتاب آن ها بروزمیاثرات تنش سرما و تغییرات ناشی از وقوع آن در سطح سلولی و اندام

-مقابله با سرما، پدیتده  های سلولی دربررسی واکنش  .شوددر سطوح بالاتر )اندام گیاهی( مشاهده می

از دست دادن فشار تورژسانس، واکوئولیزه شدن، برهم ختوردن تعادلغشتاء سیتوپلاستمی،     مانندهایی 

هتا را  دامکلتی در انت  وزیکوله شدن، کاهش جریان سیتوپلاسم، نشت مواد محلول از غشتاها و اختتلال   

هتا و فرآینتدهای   آنتزیم  سلولی آب درون ستلولی، فعالیتت  ی کاهش دما با تاثیر بر غشادهد، نشان می

انترژی   کتاهش  دهتد و باعتث  های فیزیولوژیکی گیاهان را تحتت تتاثیر قترار متی    بیوشیمیایی، فعالیت

سطح غشاهای  تنش سرما در در مورد خسارت ناشی از ،شودمیمتابولیکی در دسترس گیاهان زراعی 

 میزانغشاء سلولی، بستگی به  ها و غشا سلولی، تقریبا اتفاق نظر وجود دارد. میزان جاری بودناندامک

استت کته بتر ستیالیت،      تترین عتواملی  مهماسیدهای چرب اشباع  و غیراشباع و دما دارد. دما یکی از 

حسگر اولیه تنش  غشا به عنواناز  است که پایداری و انعطاف پذیری غشا اثرگذار است. به همین دلیل

 (.2002برند )تایز و زایگر، سرما نام می

محلتول و   آسیب سرما علاوه بر سیالیت غشا  باعث تغییر در خصوصیات فیزیکی غشا، تراوش مواد

باعث کاهش  شود. تغییر در حالت فیزیکی غشاکاهش تبادلات پلاسما و برهم خوردن تعادل غشاء می

ها و اندامک های سلولی، منجر به اختلال در فعالیتگرددغشا و فعالیت معمول آن نفوذپذیری انتخابی 

مقتاوم بته    حستاس و های ذپذیری بافتتواند باعث افزایش نفونیز به نوبه خود میامر شود، که این می

 کلتی، دمتای پتایین،    صتورت (. بته   1997، )موراتا و لس زا شودها در دمای تنشسرما در مقابل یون

 پتذیر در گیاهتان و  هتای برگشتت  و باعث آسیب کندمیلیت طبیعی مراحل فیزیولوژیکی را مختل فعا

 (.2002شود )تایز و زایگر، اختلال سراسری در مراحل سلولی و متابولیکی می
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 اثرات مورفولوژیکی و فیزیولوژیکی تنش سرما برگیاهان1-2-11

لوژیکی گیاهان تاثیر ووژیکی و فیزیهای موفولویژگی تنش سرما بر مخصوصاهای محیطی تنش

های گذارند. از جمله این تغییرات ، تغییر در مقدار پرولین آزاد است که در واکنش به تنشمی

یابد و سبب تثبیت غشا در هنگام زیادی افزایش می میزانمحیطی مانند تنش سرما و خشکی به 

ها به ویژه مقاومت گیاهان نسبت به تنشبا  در بیشتر مواقع. تجمع پرولین آزاد گرددتنش سرما می

دمای کم در ارتباط است. همچنین پرولین نقش مهمی در متابولیسم گیاهان تحت تنش دارد و در 

قندهای محلول و نشاسته  یرهاست. ذخ تاثیرگذارها تنظیمات اسمزی سلول و نیز در محافظت پروتئین

های محلول در مقدار کربوهیدراتافزایش ما با کند. مقاومت به سردر دوره سرما به شدت تغییر می

هایی نظیر ساکارز، سوربیتول و رافینوز اولین زیر واحدهای محافظت کننده ارتباط است و کربوهیدرات

، موجب انتقال کلسیم پایین(. قرارگرفتن بافت گیاه در معرض دمای 1393گیاهان هستند )افشاری ،

د. نشت الکترولیت زمانی آیمیبه وجود غییراتی است که در غشا شود و این در اثر تبه سیتوپلاسم می

افتد که غشا در اثر خسارت سرما آسیب دیده باشد. افزایش میزان اسیدهای چرب غیر اشباع اتفاق می

آمدن دمای تغییر حالت غشا شده و مقاومت گیاه به تنش سرما را  یینتواند موجب پادر غشا می

به کنترل فتوسنتز (. در گیاهان حساس به سرما که قادر 2007ران، افزایش دهد )بوهن و همکا

های اکسیژن فعال  گردد. گونهاکسیژن فعال میهای گونهتشکیل  باعثنیستند، انرژی اضافی 

گردد. احیا می )2O2H(و پراکسیدهیدروژن  )O-2(به فرم آنیون رادیکال آزاد سوپراکسید مخصوصا

ها آوری بر متابولیسم رشد و نمو سلولاکسیژن ممکن است اثر زیانفعال  هایگونهافزایش تولید 

ها ها و اسیدنوکلئیکهای زیستی مانند لیپیدها، پروتئینتوانند با بیومولکولها میROSداشته باشد. 

ایجاد کنند که این  DNAها و جهش در و پراکسیداسیون لیپید، دناتوره شدن پروتئین دهندواکنش 

-شود. گیاهان مکانیسمها میمرگ سلول باعث ن متابولیسم طبیعی گیاه و در نهایتامر به مختل شد

دارند که در سطوح مختلف تنش موثر است.  ROSبرای حذف و کاهش  متنوعیهای حفاظتی 
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سیستم های آنزیمی  مانند سوپراکسید دیسموتاز ، کاتالاز، گایاکول پراکسیداز و آسکوربات پراکسیداز 

(. دمای بحرانی و دمای کم به تشدید 2012)نظری و همکاران،  هستندحفاظتی  هایاز مکانیسم

قطعی و برگشت  ها که در اصل آسیبای شدن بافتهای اکسیداسیونی سلولی و در نهایت قهوهفعالیت

 شود.مینجر، ماستناپذیر

 فرنگیروی گوجهتاثیرات سرما  1-2-12

ها حائز اهمیت است اما ی پایین در همه جنبهفرنگی نسبت به تنش دماهای گیاه گوجهپاسخ

شود و در فرایند سازگاری های مولکولی و فیزیولوژیکی که منجر به تاًثیر برروی فنوتیب میدرک پاسخ

ها یا اجزای ساختمانی کننده آنزیمهای رمزبه کاهش دما درگیر هستند اهمیت خاصی دارد. ژن

زدگی شرکت دارد نقش مهمی در برابر صدمات ناشی از یخها ها که در محافظت مستقیم سلولسلول

های (. اغلب بیشتر تاثیرات استرس2015کنند )چن وهمکاران،در کاهش خسارت کاهش دما بازی می

. هستند ، سن گیاه، زمان اعمال استرس و شدت این استرس وابستهگونهی گیاهی، محیطی به گونه

 تحمل کند یا سرما را اختار دیواره سلولی که بتواندشناسایی یک الگوی واکنش به استرس در س

شود. مقاوم باشد خیلی مشکل است اگرچه در بیشتر موارد دو مکانیسم اصلی انتخاب می نسبت به آن

-پذیری دیواره سلولی میهای که سبب افزایش انعطافاول افزایش در سطح تولید و توسعه پروتئین

سلولز و رسوب ره سلولی به وسیله تقویت دیواره ثانویه با همیشوند و دوم، افزایش در ضخامت دیوا

 (.2015)لی گال و همکاران،است لیگنین 

 سازگاری به سرما 1-2-13

 دهنده های بهبودسازگاری به سرما موجب تغییراتی در ترکیب پلی ساکاریدی و فعالیت آنزیم 

ر یا سیب، سازگاری به سرما با های انگوشود. در یک کشت سوسپانسیون سلولدیواره سلولی می

. پدیدار شدن پکتین یک عامل یافتها افزایش افزایش استحکام دیواره سلولی و کاهش اندازه روزنه
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و  10در یک گیاه گرمسیری که در دمای غلظت پکتین کلیدی در واکنش گیاه به استرس سرما است. 

گراد رشد کرده درجه سانتی 25در دمای  هایی کهنسبت به آن ،گراد رشد کرده بودنددرجه سانتی 15

 (.2008)راجاشکار،افزایش یافت بودند 

از فروپاشی سلول  ،تواند استحکام دیواره سلولی را بالا ببردافزایش در غلظت همی سلولز می

و گلوکز در   زیلوزشود. کاهش در غلظت کند که به وسیله از دست دادن آب ایجاد میجلوگیری 

های کلزای دانه روغنی مشاهده شده بود ولزی در سازگاری به سرمای زمستانه برگترکیبات غیر سل

 (. 1999)کوباکا زبالسک،

توانتتد دیگتتر ترکیبتتات دیتتواره ستتلولی از قبیتتل پتتروتئین    تتتاثیرات استتترس ستترما اغلتتب متتی 

arabinogalactanAGPs) چوبی شدن را تحت تاثیر قرار دهد.  دارند،( را که در دیواره سلولی گیاه قرار

تواند در طول رشد در دمای پایین به خوبی اتفاق بیافتد. ستنتز لیگنتین   و تغییر در غلظت لیگنین می

تواند در طول سازگاری به سرما بالا رود و در بهبود بخشیدن دیواره ستلولی شترکت کنتد و بتدین     می

(. نسبت انباشتتگی  2003زدگی و فروپاشی سلول جلوگیری نماید )دومن و همکاران،گونه از آسیب یخ

شده بستگی دارد. مشاهده شده است کته   اعمالها ، به دامنه دمای ترکیبات فنولیک مختلف در برگ

تواند استحکام دیتواره ستلولی و همچنتین مقاومتت     ها میافزایش در انباشتگی فرولیک اسید در برگ

، PAL ،CCRز لیگنتین ) هتای درگیتر در بیوستنت   های استرس را افتزایش دهتد. ژن  سلول به مکانیسم

CCOAOMT  وCOMT،با توجه 2015( در واکنش پاسخ به سرما موثر هستند )لی گال و همکاران .)

فرنگی فرنگی و کاهش عملکرد آن، بهبود و اصلاح گوجهبه اهمیت تنش دمای پایین در گسترش گوجه

در مصترف ستوخت در   تواند گامی بلند در صترفه جتویی   در راستای افزایش تحمل به کاهش دما، می

 .ای را کاهش دادگلخانه باشد و از طرف دیگر میزان آلودگی جو توسط گازهای گلخانه
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 مقاومت به سرمازدگی 1-2-14

. گیردصورت میهای محیطی در گیاهان اغلب به دو شکل اجتناب و تحمل مقاومت در برابر تنش

 زیرا اجتناب به صورت کنترل دما در داخل، ندنیستبروز سرما، گیاهان قادر به اجتناب از تنش هنگام 

 . بنابراین تنها شکل مقاومت به سرماندنیست و گیاهان دارای چنین سازوکاریگیرد یموجود انجام م

 است.در گیاهان، تحمل تنش 

معمول پس از قرارگیری در  صورتهمه گیاهان نواحی معتدل و همه گیاهان سرمادوست به 

نیمه  لذا مقاوم به سرما هستند. از طرف دیگر، گیاهان نواحی گرمسیری ومانند و سرما زنده می معرض

یافتن  هایی جهتدهند؛ بنابراین تلاشنسبت به سرما از خود نشان می گرمسیری مقاومت متغیر

آن است که  ترین روشگیری کمی مقاومت به سرما صورت گرفته است. سادههایی برای اندازهروش

خسارت وارده را  در معرض دمای مورد نظر قرار داده و سپس میزان تحمل و مشخصیگیاه را به مدت 

مراحل رشد رویشی معمولا  است. درسرما زنی بذور در بررسی نماییم. روش دیگر مشاهده جوانه

 (.1388کافی و همکاران، (بالغ حساسیت بیشتری به سرما دارند مقایسه با گیاهان ها در گیاهچه

-کرده های کلی ممکن برای مقاومت به تنش سرما پیشنهادبه عنوان راهکار ن موارد زیر رامحققی

  :اند

دارای منحنی  های متابولیکی که هر یکایجاد تغییرات کیفی احتمالی در اجزاء اصلی دستگاه -1

 .ای هستندواکنش به دما ویژه

از تغییر  لات ناشیوقوع واکنش خاص در سیستم متابولیکی با کنترل یا به حداقل رساندن اختلا -2

 دما.

افزایش تحمل به سرما در  های هدف این عوامل، باعثثابت شده است بیان برخی از ژن هامروز 

دارد که در شرایط  هاای از ژنشود. مقاومت به سرما نیاز به نسخه برداری از مجموعهگیاهان می

 .شوندغیرسازگاری بیان نمی
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ولی  کوچک یترل چندین ژن است که هر یک اثرمقاومت به سرما، خصوصیتی کمی تحت کن

ها تحت کنترل شرایط محیط موجب تغییرات زدگی دارند. بیان این ژنافزایشی بر روی تحمل به یخ

سازگار،  های فیزیولوژیکی، سلولی و مولکولی نظیر تغییر ترکیب لیپیدهای غشایی، تجمع محلول

 )زین و گرددهای جدید میها و سنتز پروتئیناکسیدانها و آنتیتغییر در مقدار فیتوهورمون

 ها اساس مولکولی. اخیرا بررسیاستها بیان ژن در (. بیشتر این تغییرات ناشی از تغییر2000بروس،

به شناسایی تعداد زیادی ژن که به وسیله دمای پایین  منجرو اند رات را شناسایی کردهاین تغیی

های مولکولی آن، شدن مکانیزم فعالجزای مقاومت به سرما و شناسایی ا  .تسشوند، شده امی تحریک

-سیگنال توان به ردیابی مسیرهای ها میمرهون استفاده از چندین روش مختلف است. از جمله آن

نحوه  ها و مطالعههای مسئول واکنش به سرما و نحوه بیان آندهی، با استفاده از بررسی مولکولی ژن

 (.2002 )ویسواناتار و ژو، کردتولید شده در شرایط تنش سرما اشاره های بیان مجموعه رونوشت

 هااختلال در فعالیت آنزیم 1-2-15

، فعال هستند. در ایویژهها به علت داشتن محدوده دمایی ویژه، تنها در محدوده دماهای آنزیم

تجمع یافته،  هاخارج از محدوده دمایی ویژه یک آنزیم خاص، ممکن است در سلول گیاهی پروتئین

ها با سوبستراهای غیراختصاصی تماس پارگی غشاها باعث تخریب سلول گردد، در این شرایط آنزیم

ها، آب حرکت یوندر ها با تغییر شوند. این واکنشها میباعث وقوع برخی از واکنش برقراری نمایند و

پروتئین نقش  سومساختمان  شوند. پیوندهای آبگریز که در تعیینو مواد آلی باعث آسیب سلولی می

انرژی  شوند. این امر  باعث تغییر دردارند در شرایط قرار گرفتن گیاه در دمای پایین ضعیف می

کننده کلیدی شود که باعث بروز خسارت ناشی از جنبشی و یا تخصیص پیش ماده یک آنزیم تنظیم

 (.1995)ساریاما و تانیدا،  گرددسرما 

یندهای بیوشیمایی درون آهای تنظیم کننده فرت و فعالیت آنزیمتغییر غلظ باعثکاهش دما 

تولید ترکیبات مختلفی  باعثی درون سلول )کاهش یا افزایش( هاشود. تغییر فعالیت آنزیمل میسلو
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شود. در ، میدارندنظیر ترکیبات سمی و یا ترکیبات مفید و موثر دیگر که در مقاومت به سرما نقش 

، در فعالیت آنزیمی استگراد درجه سانتی 12تر از  قتی دمای مزرعه به پایینهنگام طلوع خورشید و

نسبت داده  IIشود؛ این تغییرات به ممانعت نوری سرما در فتوسیستم های ذرت اختلال ایجاد میبرگ

افتد که میزان به دام افتادن نور )فوتون( از حد توانایی اتفاق می زمانی شود، ممانعت نوریمی

تواند در . ممانعت نوری میبیشتر شودلاست برای انتقال و تبدیل انرژی آن به انرژی شیمیایی کلروپ

نور آفتاب در ذرت رخ تر از شدت شدت نوری بسیار پایین گراد، دردرجه سانتی 20  تر ازکمدمای 

بن بسیار دهد. ادامه به دام افتادن نور بدون انتقال موثر انرژی به دست آمده به آسیمیلاسیون کر

های الکترون )مانند اکسیژن( که از لحاظ شیمیایی خطرناک است، زیرا انرژی به دست آمده به گیرنده

آسیب به  موجبها سریعاً د. این رادیکالندهتشکیل می را های آزاد اکسیژن، رادیکالهستندفعال 

ای شدن )کلروز( و قهوهایجاد فنوتیپی خاص از جمله نکروزه شدن  باعثشوند که در نهایت سلول می

 (.1996)گریوز و همکاران، گرددها میبرگ

 کاتالاز 1-2-15-1

های حاوی هم هستند که تبدیل پراکسید هیدروژن به آب و مولکول اکسیژن را کاتالازها پروتئین

 .کنندسمی پراکسید هیدروژن حمایت می تاثیراتسلول در برابر  کاتالیز و از

 

  2H2O2                      2H2O + O2                                                          

این آنزیم در  (. 2008)کیم و همکاران،  استاکسیزوم محل تولید کاتالاز، پراکسیزوم و گلای

پراکسید  از بین بردن. کاتالاز نقش شوندبه فراوانی یافت میاکسیزوم چربی، گلای های ذخیرهبافت

ها در گیاهان را برعهده ی نوری و کاتابولیسم پورینچرب چرخه از بتااکسیداسیون اسیدهای حاصل

-ی آسکورباتکه مانند چرخه استساز های آنزیمترین ژناز مهم (. کاتالاز2002نم و ژانم، دارد )جی

حاصل از کند. آنزیم پراکسید هیدروژن تجزیه و به آب تبدیل می گلوتاتیون، پراکسید هیدروژن را

)کیانی و  نمایدیآوری مکولات اکسیداز را در پراکسیزوم جمعبتااکسیداسیون و افزایش فعالیت گلی
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-. آیزوزایماستCAT-3 و   CAT-2  ،CAT-1های نام (. کاتالاز دارای سه آیزوزایم به2008همکاران، 

ها در مرحله . بعضی از آندارند اختلافبا یکدیگر  رشدیهای های کاتالاز در خواص شیمیایی و ویژگی

ها در کنند و تعدادی از آنشرکت می های اسیدهای چربو در متابولیسم شدهزنی سنتز جوانه

افزایش فعالیت کاتالاز در اثر . کنندمیشدن، تنفس نوری و چوبی شدن دیواره شرکت  پیرفرایندهای 

های گیاهی از گونه ی در بسیاریهای محیطی در مقاوم نمودن گیاهان به شرایط نامساعد محیطتنش

  (. 2010)گیل و توتجا،  (4-1ند)شکلگزارش شده ا

 

 های ضداکسندههای اکسیژن فعال و مکانیسم دفاعی آنزیمگونه 4-1شکل

 (GPX) کول پراکسیدازاگای 1-2-15-2

از عنوان دهنده الکتترون نیت  کول بهایابه ترکیبات فنولی گ H2O2کول پراکسیداز جهت تجزیه اگای

شتود.  در آپوپلاستت یافتت متی   فراوانتی   این آنزیم بته  . کندپراکسید هیدروژن را تجزیه  بتواند تا دارد

سلولی و فضای خارج ، واکوئل، دیوارهزولها هستند که در سیتوپراکسیدازها جز گلیکوپروتئینکولایاگ

قترار   زولوپلاستت و ستیتو  کته در کلر  هستندها ها گلیکوسیلاتآن از و گروه دیگر دارند سلولی وجود
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هتا پراکستید   کنند و سوبستترای آن عنوان دهنده الکترون استفاده میگلوتاتیون به دارند و این گروه از

 (.2011)ویرانگامالیاه و همکاران،  استآلی   هیدروژن و هیدرو پراکسیداز

 (MDA)آلدهید دیمالون 1-2-15-3

از  های آزادگویند. فرآیندی که رادیکالپید میتجزیه اکسیداتیو لیپیدها را پراکسید شدن لی

به  پراکسید شدن لیپیدهاشوند. های سلولی میآسیب باعثسلولی،  یهای لیپیدهای دیوارهالکترون

گسترده به منظور نشان دادن  صورتسلولی به گیرد. پایداری غشایهای آزاد صورت میوسیله رادیکال

های غیرزیستی تنش ها بهیداری غشای سلولی با مقاومت آنو پا شودمیمیزان مقاومت استفاده 

در طول دوره سازگاری به سرما چه به  دهد،(. مطالعات نشان می1992همبستگی دارد )پرماچاندرا، 

میزان پایداری غشا سلولی دهد رخ می طبیعی در طبیعت صورتمصنوعی و یا سازگاری که به  صورت

است در شرایط سرما تغییرات ساختاری  بیان شده بر این (. علاوه2006رود )یومورا وهمکاران، بالا می

دهد. همچنین دهد که پایداری غشای پلاسمایی را افزایش میو عملکردی در غشای پلاسمایی رخ می

در طول سازگاری به سرما و تنش سرمایی در غشای  بسیاری از تغییراتی که که مشخص شده است

اگر میزان تنش زیاد باشد تغییرات غیر قابل بازگشتی رخ  ، اماهستندگشت دهد قابل بازسلولی رخ می

علائم تنش که سبب آسیب  اکثر مواقع(. در 1985شود )لستر،  مرگ سلول می باعثدهد که می

شوند. اگرچه این مدت در گیاهان مختلف، به ساعت تنش ظاهر می 72تا 48شوند بعد از گیاهان می

با های ناشی از تنش . بنابراین، میزان آسیببستگی داردبه تنش سرما گیاه  میزان حساسیت هر

با های پراکسیدشدن در میان اسیدهای چرب یابد. واکنشدمای پایین افزایش می طول دوره افزایش

دوگانه در زنجیره اسیدهای چرب متفاوت است. اکسید شدن  به تعداد و موقعیت باندهای توجه

تولید می MDA مانند  متنوعیهای اکسیژن، محصولات وسیله رادیکال اسیدهای چرب غیراشباع به

یک شاخص  به عنوان محصول رایج پراکسید شدن لیپید است و  MDA (.1992کنند )برادلی و مین، 

افزایش بنابراین (. 1990)جانرو، رودبه کار میآسیب های تنش اکسیداتیو  مهم برای تشخیص
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پراساد،  ؛ 1994محیطی گزارش شده است )موران  و همکاران، تنش های  پراکسید شدن لیپید در

1996.) 

 های اسمزیکنندهتنظیم1-2-17

 پرولین 1-2-17-1

ماننتد:  مشابههتای های محیطی، بسیاری از گیاهان چنتد نتوع از محلتولتحت شرایط تنش

های کاملاً بتائین محلول کنند. پرولین وها را انباشته میگلایسین بتائین، قندها و پلیال پترولین،

 از جمله مختلف موجوداتیک نقش اساسی در فرآیند تنظیم اسمتیک در  شناخته شده هستند کته

ترین اجزای تتشکیل پرولین یکی از مهم  (.2009)آختر بانوا و همکاران،  را برعهده دارندگیاهان عالی 

های محیطی مختلف مانند سرما، سترسگیاهان است که در ا بیشترهتای ستازگار در دهنتدة محلتول

و هور و  2000یابتد )هاسگاوا و همکاران، خشکی، شوری، دمای بالا و کمبود مواد غتذایی تجمتع متی

هتتای زیتتستی نیتتز مقتتدار آن افتتزایش پاستتخ بتته استتترس همچنین در (2004همکاران ،

 مقاومت در برابر یخ زدگی در گیاهان تراریختت را(. پرولین 2001یابتتد )قاسمپور و کیانیان ، متتی

هتای گونهپرولین در بسیاری از  میزاندماهای پایین،  در  (.1999شود )نانجو و همکاران، می موجب

تنش توستط دماهتای در معرض یابد. نقش حفاظتی پرولین برای گیاهان سرما افزایش می مقتاوم بته

ا از دهیدراته شدن در دماهای پایین که سلول ر مربوط استیک گیاه اسمت پتایین بته توانتایی تنظتیم

شود )ژائو و ها میاندازی مکانیسم سنتز پرولین در میوه راه موجبکنتد. دمتای پتایین حفظ می

تحریک آب به داخل سلول و کاهش  موجبپرولین همچنین در تتنش سترما  (.2009همکاران، 

غشاء پروتوپلاسم و افزایش  اتتساع موجبو در نتیجته  شودمی خروج آب از داخل سلول به بیرون

(. برای 2006دهتد )پارک و همکاران، و دهیدراستیون ستلولی را کتاهش متی شودحجم سلول می

پرولین،  سنتز پرولین در گیاهان عالی دو روش وجتود دارد. در روش اول، متادة اولیته بترای بیوستنتز
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 . ترکیتب اخیترشودبه مولکول واسطة گلوتامیک سمی آلدئید احیا می تدادر ابگلوتامات است که 

 با از دست دادن یک مولکول آب برای بتسته شتدن1کربوکسیلات سنتتاز -5-توسط دلتا  پیرولین

این مولکول نیز در نهایت  که را می دهد 2کربوکسیلات -5-پیرولین –حلقه، تشکیل مولکول دلتا 

شتود. در و به پترولین تبتدیل متی گرددمیاحیا  3کربوکسیلات ردوکتاز-5-ولین آنزیم دلتا پیر توسط

کربوکسیلات تبدیل شده  -5-پیرولین -به دلتا   4آمینو ترانسفراز--δاورنیتین توسطدوم اورنیتین  روش

هتای میتوکنتدریایی . پرولین به سترعت توستط آنتزیمگردددر نهایت به پرولین تبدیل می کته

)بلوم و  (5-1گردد)شکلتجزیه می 6کربوکسیلات دهیدروژناز 5و پیرولین   5ولین دهیتدروژنازپتر

 (.1976ابرکون، 

 

                                                 
1P5CS 

2 P5C 
3 P5CR 
4 OAT 
5 ProDH 

6 P5CH 
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 -دلتتا P5CRکربوکتسیلات. :5- -پیترولین  -دلتتا P5Cمراحتل بیوستنتز پترولین. : 5-1شکل 

 تازکربوکسیلات سنت5- -پیرولین  -دلتا P5CSکربوکسیلات ردوکتاز، :5-پیترولین 

 دیواره سلولی 1-2-18

 (هانشت الکترولیت)یون 1-2-18-1

های های گیاه، افزایش نشت محلولزدگی در بافتنتیجه قابل بررسی آسیب ناشی از یخ ترینواضح

هتای هتا و یتون، در این شرایط متابولیتاست ، در اثر تغییر نفوذپذیری غشا)هاالکترولیت ( ستلولی

-انتدازه باکننتد. هتا، نتشت متیفضای بین سلولی، و از آنجا به بیرون از بافت درون داختل ستلول بته

تحمتل ارقتام مختلتف گیاهتان را بته تتنش  میزان هتا، پذیری غشای سلول گیتری میتزان نتشت

(. افتزایش متواد محلتول در 1381میرمحمدی میبدی و همکاران ،( کترد مشخص توانمی زدگتییتخ

توان مقدار گیری این متغیر، میاندازهبا . بنابراین دهدافزایش مییت الکتریکتی آن را آب، هتدا

 .(1979)موراتا و تاتسومی،  کرد مشخصهتای محلتول در آب را الکترولیت

هتای گیتاهی متناستب استت. بتا ایتن آسیب وارده بر سلول شدتها با نشت الکترولیت میزان

های آسیب کنند. اگر تراکم سلولهای مرده تمام محتوی خود را تخلیه میشرایط سلول نایحتال، در 
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ها از از سلول بعضیتغییر کند، یعنی  سرمازدگیمورد آزمایش، در پاسخ به تنش  هتایدیده در بافتت

های نشتی نیز متناسب با تعداد این بمانند، در نتیجه، مقدار الکترولیت دیگر زنده بعضیبین بروند و 

به نوع بافت، شدت تنش یخ زدگتی،  حاصل از این روش . بنابراین، نتایجخواهند کردها تغییر سلول

ها نشان داد که میزان بررسی (.1980لوییت، ؛ 1998)بورسه ،  داردجتنس و گونته گیتاه بتستگی 

کترولیتی های مختلف متفاوت است و مقدار نشت الزراعی گونه ها و ارقامتحمل به سرما در بین واریته

 ؛ 2002لیندن، ؛ 1979)موراتا و تاسومی،  ها در پاسخ بته تتنش یتخ زدگتی یکتسان نیتستآن

کته  نشان داد 1389نتایج آزمایش نظامی و همکاران،  (.1387یوسفی ، ؛ 1980هاردوئیک و آنرووس، 

هتا شود. آنهای تحت تنش یخ زدگی، فقط در برخی از گیاهان دیده میالکترولیتی از بافت نتشت

های حساس به که پدیده نشت الکترولیتی، یک صفت عمومی برای تمامی گونه بیان کردندهمچنتین 

-مواقع سبب بتروز ختسارت اکثردر مناطق معتدله وقوع تنش سرما در زمستان، در   .یخ زدگی نیست

دت آن و مرحله زدگی در گیاه به شدت سرما، مشود. تاثیر سرما و یخمی هتای شتدید درگیاهتان

)نظامی و  موثر استرشدی گیاه بتستگی دارد و در این میان مدت سرما نسبت به شدت سرما 

 هتایهتا درانتدامافزایش نشت الکترولیت باعثدر ساختار غشاء در اثر سرما  تغییر .(1389همکاران، 

رسد که به نظر می . بنابراین(1981پائول، ;1381گردد )میرعشقی و خلیل زاده،حساس به سرما می

بودن درصد نشت مواد در ارقام مقاوم، احتمالاً نشان دهنده تحمل بیشتر این ارقام نسبت به  ترپائین

 مشاهده شدها در ارقام کلزا در بررسی منحنی برازش داده شدة نشت الکترولیت  .باشدزدگی  تنش یخ

نسبت به  سازگاری به سرماشرایط  ارقام مورد بررسی در همهشیب منحنی نشت الکترولیت برای  که

های دهد که در شرایط تنش سرما ژنوتیپتر است. این امر نشان میملایمسازگاری بع سرما  عدم

از سرعت نشت الکترولیت کمتری برخوردار هستند  سازگار نشدهتیمار  در مقایسه با سازگار شده

  (.1386)نظامی و همکاران،
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 دیواره سلولیپایداری  1-2-18-2

شکل سلول، رشد و  است که درتعیین اندازه و ایی سلولی در گیاهان دارای ساختار پیچیدهدیواره

ی دیواره (.2001)میچلی ، مرتبط استارتباطات داخل سلولی و میانکنش سلول با محیط اطراف  نمو،

ن بسته به های ساختاری است. علاوه بر آساکاریدهای مختلف و پروتئینپلی شاملسلولی در گیاهان 

. موجود استساکاریدی دیگری مانند لیگنین یا کوتین و سوبرین نیز سلول، ترکیبات غیرپلی نوع

است که به β- 4 به 1گلوکز با اتصال D- ی سلولی، پلیمری خطی ازساکارید اصلی دیوارهسلولز، پلی

. شودث میباعی سلولی را های سازمان یافته استحکام و سختی دیوارهمیکروفیبریل صورت

 ،پکتین (. 2002)ریتر،  دارندسلولز و پروتئین قرار ماتریسی متشکل از پکتین، همی ها درمیکروفیبریل

 درصد وزن خشک دیواره30-35 ی اولیه در گیاهان دولپه است کهاصلی تیغه میانی و دیواره جز

-یابد. پکتین پلیش میکاهدرصد 10-5 در خانواده گندمیان به  مقدار دهد اینرا تشکیل می سلولی

اساس ساختار  منوساکارید مختلف و غنی از گالاکتورونیک اسید است. بر 17 باای ساکارید پیچیده

 شاملساکارید پکتینی های جانبی، چهار نوع پلیزنجیره ستون اصلی مولکول و تنوع

(. 2009)اوودو،   4کتورونانو زایلوگالا II 3،رامنوگالاکتورونان  2I، رامنوگالاکتورونان1هموگالاکتورونان

شود ترانسفراز مستقر در دستگاه گلژی سنتز میگلیکوزیل 53حداقل  بانوکلئوتید قندها  پکتین از

(. مطالعات ایمونوسیتوشیمی نشان داده است که هموگالاکتورونان و 2006)هاندفورد،

-ه مییانی متیلاستریفی، در بخش مشوندمی های بخش سیس پلیمریزرامنوگالاکتورونان در سیسترن

جانبی اضافه، سپس به صورت نسبتاً متیل استریفیه شده به  هایو در بخش ترانس زنجیره گردد

اتصالات کووالانی، یونی و پیوند هیدروژنی را  ی ازمختلف شوند که انواعی سلولی ترشح میدیواره

ساکارید غیریکنواخت و ، پلیپکتین همانند سلولز(. همی2005دهند )اتیچا و همکاران، تشکیل می

                                                 
1HGA  

2 RGI 
3 RGII 

4 XGA 
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به  سلولی های گلژی به دیوارهطریق کیسه شود و ازکه در دستگاه گلژی ساخته می استشکل بی

سلولز مانند سلولز دارای همی  .شودهای سلولزی ترشح میعنوان پوشش سطح میکروفیبریل

. باشدنیز می های جانبیاما برخلاف سلولز دارای زنجیرهاست  4به β -1واحدهای قندی با اتصال 

 این دو نوعشوند. تفاوت می تقسیم Bسلولز و همیA سلولز سلولزی به دو نوع همیترکیبات همی

و  دارای زایلوزA سلولز . همیباشدمی هاسلولز در نوع قندهای تشکیل دهنده و شارژ الکتریکی آنهمی

است  ایلوگلوکان و از نظر الکتریکی خنثیدارای زB سلولز از نظر شارژ الکتریکی اسیدی، اما همی

ماهیت پلیمرها، تعداد زیادی از پیوندهای داخل دیواره دلیل به   (.1987)ساکورای و همکاران، 

آنزیمی و  مختلفهای و تقویت کننده ساختار آن هستند. بنابراین خانواده محافظت کننده سلولی،

أثیر قرار می دهند. تغییرات ساختاری در ترکیبات و ها این پیوندها را تحت تآن های مختلفایزوزیم

. شودمیترین فاکتور مسئول در تغییرات بافتی در نظر گرفته عنوان مهم دینامیک دیواره سلولی به

سلولز و سلولز همگی مسئول تغییر ساختار دیواره سلولی هستند. این همی تغییرات در پکتین،

د بلکه بازآرایی نشولالیت و دپلیمریزاسیون پلی ساکاریدها میتغییراتی در ح تغییرات نه تنها موجب

تغییر در ساختار پکتین نقش   (.2002و نیشیتانی ، 1989کاسگراو،) شودشامل میاتصالاتشان را نیز 

وپلوکس  2001و میچلی،  2005)ایتیچا وهمکاران،دارند نمو در گیاهان  مهمی در فرایندهای رشد و

 (.2007وهمکاران، 

 ی سلولیعوامل مؤثر برتنظیم و کنترل انبساط پذیری دیواره 1-2-18-3

رود. انبساط دیوارهی سلولی عامل مهمی در رشد گیاهان به شمار میپذیری دیواره کنترل انبساط

)جارویس و ام سی کان،    گرددی سلولی توسط فشار تورگر ایجاد و با رفتار مکانیکی دیواره حمایت می

گردد.  داوم رشد، علاوه بر سنتز مواد جدید، ساختار دیواره نیز بایستی متحمل تغییرجهت ت  (.2000

 استرازها از اهمیتی سلولی پراکسیدازها و پکتین متیلی دیوارههای تغییر دهندهدر میان آنزیم

شود که . افزایش فعالیت پراکسیدازها به سفت وچوبی شدن دیواره منجر میهستند خاصی برخوردار
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همچنین ارتباط بین میزان رشد و  (.1997موارد با کاهش رشد همراه است )کاسگراو،  بسیاری در

های گونه تعدادی ازاستراز در متیلو فعالیت پکتین هااستریفیکاسیون هموگالاکتورونانمتیل  یدرجه

ر حال های چوبی دو سلول ( 2007گیاهی از جمله هیپوکوتیل آرابیدوپسیس )دربیشایرو همکاران،

 گزارش داده شده است. (2008صنوبر)سیدلکا و همکاران،  تمایز در

 ساکاریدهای دیواره سلولی گیاهپلی 1-2-18-4

ها بیش آن . ترکیبات آلی موجتود در طبیعت هستندشامل پلی ساکاریدهای دیواره سلولی بیشتر 

 ز، همی سلولز و پکتین تقسیمو به ستته گتتتتروه: سلول شوندشامل میدیواره سلولی را درصد 90 از 

 شامل کهترین پلی ساکارید دیواره سلولی است سلولز مهم  (.1984شوند )ام سی نیل و همکاران،می

گلوکز است. سلولز به عنوان یک D-شده با دنباله  پیوسته -ß 1, 4یک پلیمر خطی  

)سالحیموو همکاران،  استآن استحکام دیواره سلولی گیاه  ساختارپلیمرکننده حضوردارد و نقش اصلی

ساکاریدهایی هستند که نسبت به سلولز ناهمگن ، و دومین ساختار مهم در  سلولزها پلیهمی (.2000

سلولز که عموماً در گیاهان چوبی و (. ساختار دوم همی1977)ویلکی و وو،هستند دیواره سلولی گیاه

گلوکز به D-مانوز وD-پیوسته با ß4,1-یک زنجیره   شامل، گلوکومانان است که شودپیدا میعلفی 

 (.1967گالاکتوز است )تایمل ،D-های جانبی گروه همراه

 سلولز 1-2-19

. سلولز به عنوان  های گیاهی است( بیوپلیمر فراوان و ساختار برجسته دیواره سلولC6H12O6سلولز )

-یاهی را تشکیل میای از زیست توده گیک مولفه مرکزی برای مورفوژنز گیاهی است و بخش عمده

تشکیل شده است که با استفاده از پیوندهای  β 1,4-های گلوکان با پیوند دهد. سلولز از زنجیره

را تشکیل دهند)هیوژن و  paracrystalineهای شوند تا میکروفیبریلهیدروژنی متصل می

 (.2017همکاران،
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-( در غشای پلاسما سنتز میCesAدر بسیاری از گیاهان، سلولز توسط یک مجموعه سلولز سنتاز )

زنجیره گلوکان هستند که هریک  36های سلولز حاوی (. میکروفیبریل2017شود)هیوژن و همکاران،

( . 2015اند  )ماکسیم چانترئو و همکاران ، ( سنتز شدهCesAبا یک واحد سلولز سنتاز )

در برخی از  بلوری هستند و ( که عمدتا2008اند ) نیل جی. تایلر، ساخته شده Cها از میکروفیبریل

ای به گونه متفاوت است. هر فیبر ابتدایی توسط ها از گونهCMFغیر بلوری دارند. قطر   CMFمناطق 

شود بنابراین تعدادی زنجیره در یک فیبر ابتدایی و تعدادی از زیر واحدهای سنتز می CSCیک 

یابند ) مانوج کومار و پیوند می  CSC ( در یک ذرهCesAهای سلولز سنتتاز )کاتالیزوری یا پروتئین

های گلوکان به طور منفرد دشوار است که گیری وزن مولکولی زنجیره(.  اندازه2014سیمون تورنر، 

 (. 2008ها در طول استخراج است )نیل جی. تایلر، احتمالا به دلیل تخریب زنجیره

است البته تعدادی از  15000-14000( بین DP) Cدر دیواره ثانویه در پنبه درجه پلیمریزاسیون 

های میکروفیبریل درون زنجیره کمتر نیز وجود دارد که ممکن است قطعات سلولز با وزن مولکولی

تر با اندازه (. سلولز دیواره اولیه ممکن است دارای وزن مولکولی پایین2000هسته باشند ) بورت ،

DP8000  باشد. دلیل این تفاوت درDP سلولزی دیواره سلولی اولیه و ثانویه  هایبین زنجیره

 (.2004ها باشد )براون،ناشناخته است، اما ممکن است ناشی از تفاوت در ترکیب و تجمع میکروفیبریل

CesA  بخشی از خاانوادهCAIY glycosyl transferase  1,4-است و پلیمریزاسیون β  گلوکان را با

های بزرگی ها پروتئین CesAکند. کاتالیز می به عنوان یک سوبسترا UDP-glycoseاستفاده از 

-D-D-D غشا بوده و دارای یک منطقه سیتوزولی هستند که حاوی مولکول  8هستند که حاوی 

QxxRW  .در فعالیت کاتالیزوری استCesA ها متعلق به یک خانواده بزرگ پروتئینی هستند که

ها مشابه توالی دارند که توالی آن Cellulose synthase-like (CSL)زیر خانواده به نام  9بیش از 

CesA  ،(. 2015است )ماکسیم چانترئو و همکاران 
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( که به دو گروه 2015اند )ماکسیم چانترئو و همکاران، شناسایی شده CesAژن  Arabidopsis 10در 

در دیواره شوند گروه اول در سنتز سلولز در دیواره سلولی اولیه و گروه دوم در سنتز سلولز تقسیم می

 CesA6-likeو یکی از چهار پروتئین  CesA1,CesA3ثانویه دخیل هستند گروه اول شامل 

(CesA6,CesA2,CesA5, CesA9)  .هستندCesA1  وCesA3  برای رشد گیاه ضروری هستند و

-CesA6های شود. در حالی که جهش در هریک از پروتئینجهش در هرکدام منجر به مرگ گیاه می

like  شود. جهش دوگانه رشد خفیف در گیاه میباعثCesA6  وCesA5  برای جوانه گیاه کشنده

برای دانه گرده کشنده است که این احتمالا به  CesA9و  CesA6و  CesA2است  و جهش سه گانه 

 CesA6 اندازراهتوسط یک  CesA5یا   CesA2های گلدار است. زیرا بیان در بافت CesA9دلیل بیان 

-CesA6است و ممکن است هر ژن  CesA6های جهش یافته فنوتیپ زا د، تنها جزئیشوهدایت می

like  ،(.2017عملکرد خاصی در گیاه داشته باشند)هیوژن هو وهمکاران 

تواند بیوسنتز سلولز را می CesA6-like (CesA5,CesA2, CesA6)بیان بیش از حد هریک از سه ژن 

های میکروفیبریل سلولز در شرایط آزمایشگاهی تاثیر ه دانهانداز افزایش دهد و بر Arabidopsisدر 

های دیواره اولیه است همچنین افزایش بیان در CesAبگذارد که این احتمالا به دلیل افزایش حرکت 

هرکدام باعث افزایش تقسیم سلولی و همچنین افزایش میزان دیافراگم دیواره سلولی است بنابراین  

های دهد. تغییرات در بیان ژنرشد گیاه را افزایش میCesA6-likeهای ژنبیان بیش از حد برخی از 

CesA  در دیواره اولیه ممکن است راهی برای افزایش سنتز سلولز و تولید زیست توده در گیاهان

های دیواره اولیه به استثنای CesAبیان دیگر  CesA6-likeباشد. بیان بیش از هر یک از سه ژن 

CesA9 (. 2017دهد )هیوژن هو وهمکاران، شود را افزایش میبافت گره بیان می که عمدتا در 

های ضروری برای سنتز دیواره ثانویه است که ایزوفرم CesA7,CesA4,CesA8گروه دوم شامل 

های که سنتز دیواره  سلولی دخیل هستند بیشتر در بافت CesA8و  CesA4هستند دو پروتئین  

 (2015چانترئو و همکاران،  شوند)ماکسیمداخلی بیان می
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دیواره ثانویه غایب باشد دو ژن دیگر  CesAهای مطالعات نشان داده است که اگر یکی از پروتئین

دهد که تعاملات خاصی برای پروتئین توانند با یکدیگر تعامل داشته باشند که این نشان مینمی

CesA از سه ژن وجود نداشته باشد دو ژن دیگر  دیواره ثانویه وجود دارد به عنوان مثال زمانی که یکی

 (.2007را توسعه دهند )نیل جی تایلور، xylemتوانند بافت نمی
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 های درگیر در تنش سرماسیگنال 2-1

اهتای پتایین   تاکنون در گیاهان گیرنده خاصی برای دریافت ستیگنال ناشتی از تتنش سترما و دم    

های درگیر در تنش های غیرزیستی مشترک هستتند  گیرنده که رسدشناخته نشده است و به نظر می

پایین را از طریق تغییر در صتفات فیزیکتی غشتا     ی(. گیاهان ممکن است دما2013)میورا و فورموتو، 

تحکامش زیتاد  . در حقیقت غشا اسیابدکنند، زیرا سیالیت غشا در طول تنش سرما کاهش می احساس

( را افتزایش دهتد )اوروار و همکتاران     COR  (cold-responsiveهتای  توانتد بیتان ژن  شود که میمی

در سیتوستول    2Ca+(. در عرض چند ثانیه پس از یک شوک  سرمایی افزایش انتقتال ستطوح   2000،

و به دنبتال آن   شودهای یونی کلسیم میتغییر فعالیت کانال باعث، افزایش سختی غشاء، دهدروی می

+2Ca 2+دهد. سپس سیگنال سیتوسولی را افزایش میCa   شتود و ایتن افتزایش    به  هسته منتقتل متی

تتنش سترما از طریتق مستیرهای     تاثیر القا شده تحت  2Ca+شود. می CORهای انتقال باعث بیان ژن

،  CaM(calmodulin)هتای کلستیم شتامل    هتایی از گیرنتده  شود. گیاهان دارای گتروه مختلف کد می

dependent protein kinases) -CaM /+2CCaMK(Ca ،dependent protein -+2CDPKs(Ca

kinases) ،CMLs (CaM-like) ،CAMTA (CaM-binding transcription activator)  ،CBLs 

(calcineurin B-like protein) ،   وCIPKs(CBL- interacting protein kinases) آنالیزهای هستند .

در حتتالی کتته  کتتردهکننتتده مثبتتت عمتتل بتته عنتتوان یتتک تنظتتیم CDPKsکتته  دادیکتتی نشتتان ژنت

Calmodulin3  کنتد عمتل متی   کننده منفی بیان ژن و مقاومت بته تتنش سترما   تنظیمبه عنوان یک .

CBLs   تعامل با خانواده  راهسیگنال کلسیم را ازCIPKs د. نکنتقویت میCBL1   پاسخ به سترما را از

 بتته عنتتوان تنظتتیم کننتتده مثبتتت بیتتان   CAMTA3 کنتتد. تنظتتیم متتی CIPK7 تعامتتل بتتاراه 

CBF2/DREB1  اتصال به عناصر تنظیمی راهاز(CG-1 element vCGCGb)  آن شناسایی  اندازراهدر

 درراه انتداز  CG-1عناصتر   نقشی ندارند زیرا CBF3/DREB1 Aدر تنظیم بیان  CAMTAشده است. 

 .)2013؛ میورا و فورموتو ،2005ان،ها وجود ندارد )لی و همکارآن



35 
 

ها در پاسخ به سرما و سرکوب فعالیت فسفاتاز پروتئین نیتز ممکتن استت    فسفوریلاسیون پروتئین

 MPK(mitogen- activated protein. س دمتای پتائین توستط گیتاه فتراهم آورد     ای برای حت وسیله

kinase) در آرابیدوپسیس کندایفا می در تنظیم سیگنال سرما و مقاومت به سرما نقش .MPK6 and 

MPK4  توسط MMK2 (MAP kinase kinase2) شود. افتزایش بیتان   تنش سرما فسفریله می در اثر

MMK2  باعث افزایش  بیانCBF/DREB1 دهتد را افتزایش متی  و مقاومت به تنش سرما شود میها (

 (.2013میورا وفورموتو ،

 اه مولکولیبررسی مسیرهای پاسخ به تنش سرما از دیدگ 2-2

هتای  ناشی از فرایندهای فیزیولوژیکی و تغییرات مولکولی مانند رونویسی از ژن سازگاری به سرما

های درگیر در هموستازی ستلول استت. ختانواده    های حفاظتی و سایر متابولیتخاص، تجمع پروتئین

( از CBF/DREB1(C- repeat binding factor/Dehydration-responsive element)فاکتورهتتای 

مطالعته   فاکتورهای رونویستی رین ( یکی از بهتTranscription Factors) خانواده فاکتورهای رونویسی

در  بترای اولتین بتار   های دمایی بتر روی گیاهتان استت. ایتن فاکتورهتای رونویستی       سیگنال شده در

دهتد، در  ها رخ میCBFرونویسی ند. پس از کاهش دما به سرعت تحریک آرابیدوپسیس شناسایی شد

شود. در میباعث در سازش به سرما دارد را  مهمینتیجه به دنبال آن افزایش بیان ژن هدف که نقش 

 باعتث در سازگاری به سرما گزارش شده است. تنش سترما   CBFهای های چوبی درگیر بودن ژنگونه

عال شدن بسیاری شود که به نوبه خود منجر به فمی (TFs)از فاکتورهای رونویسی  CBFبیان خانواده 

به  CBF/DREB1دهد. و تحمل به سرما و انجماد در گیاهان رخ می گردندمیهای پایئن دستی از ژن

هتا را  نشتوند و بیتان آ  متصل می CORهای ژن اندازدر راه A/GCCGAC,CRT/DREعناصر سیس 

رهای رونویسی نتوع  ها به خانواده فاکتوCBF/DREB1(. 2004ماریویاما و همکاران ، )کنند تنظیم می

)2element binding factor/APETALA responsive-(ethylene2ERF/AP متتایزوی و  تعلتتق دارنتتد(

-CBF/DREB1(CBF1/DREB1Bهتای  (. آنالیزهای ژنومیکی ترتیب قرار گرفتن ژن2011همکاران،
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CBF3/DREB1A—CBF2/DREB1C)  انتد.  کترده  معینآرابیدوپسیس  5را برروی جفت کروموزوم

زودتتر   CBF2/DREB1Cنستبت بته    CBF3/DREB1Aو  CBF1/DREB1Bشرایط تنش سترما   در

(. همچنین آنالیزهتای ترانستکریپتوم در گیتاه تراریختته ی     2011و همکاران، شوند )مدینامی تحریک

توسط  CORهای از ژن درصد12که حدود  دهدمیآرابیدوپسیس، نشان  CBF/DREB1افزایش بیان 

CBF/DREB1 فاکتور  3برای این  معینیوند، اما ژن هدف شکنترل میCBF  به طور معنادار مشاهده

، STZ/ZAT10 ، C2H2-type zinc finger ،RAP2.1 ماننتد از فاکتورهتای رونویستی    برختی نشتد.  

ERF/AP2  به تنظیمCBF  .هتای  اگرچه تفاوت عملکردی بین ژنوابسته هستندCBF    ،وجتود نتدارد

و  CBF1/DREB1Bنشتان داد کته مقاومتت بته سترما و بیتان        cbf2یک آنالیز ژنتیکتی بتا موتانتت    

CBF3/DREB1A  در موتانتcbf2 شود کته  یابد. بنابراین پیشنهاد میافزایش میCBF2/DREB1C 

)توویلتو و همکتاران   استت   CBF3/DREB1و  CBF1/DREB1Bیک تنظیم کننده منفی برای هردو 

. بررستی  انتد ای گیاهی مختلف شناسایی شدههگونهدر بسیاری از  CBF/DREB1(. هومولوگ 2004،

در  CBF/DREB1کته نقتش عملکتردی مشتابهی بتا      هتا نشتان داد   ملکتردی ایتن هومولتوگ   نقش ع

 باعتث ها در چندین گونه تراریخته مثل برنج و تنبتاکو  آرابیدوپسیس دارند. افزایش بیان این هومولوگ

 CBF/DREB1از طرفی بیان  ما شده است.های پاسخ دهنده به سرما و مقاومت به سرافزایش بیان ژن

گندم ، برنج و سیب زمینی تحت تنش سترما متفتاوت    مانندهای دیگر در جو یا آرابیدوپسیس با گونه

داری در مقاومت به سرما مشاهده ش بیان این فاکتورها، افزایش معنیاست. در بعضی از گیاهان با افزای

)میورا هتای متفتاوت نشتان دهتد    را در گونته  CBF/DREB1تواند تفاوت در عملکترد  شود که مینمی

س، در مقاومت بته  آرابیدوپسی AtCBF1علاوه براین، در گیاه تراریخته برنج با بیان (. 2013وفورموتو، 

(. با این حتال ، افتزایش   2004)لی و همکاران،  داری با گیاه نوع وحشی وجود نداردسرما تفاوت معنی

جو در برنج باعث افزایش مقاومت نسبت به سرما  HvCBF4ها مانند مشتق شده از تک لپه CBFبیان 

فیزیولتوژیکی و   فراینتدهای بستیاری از   MYB(. فاکتورهای رونویستی  2007)اه و همکاران،  گرددمی

کنتد. فاکتورهتای   هتا را تنظتیم متی   بته استترس   ، نمو گیاه و پاستخ یولوژیکی مانند متابولیسم ثانویهب
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و  AtMB14. مهتتم استتتدر مستتیر ستتیگنالینم پاستتخ بتته ستترما  Atmyb15و  AtMB14رونویستتی 

Atmyb15 های بیان ژنCBF  استتفاده از نتد کمنفی تنظیم متی  صورترا به .microRNA   مصتنوعی

این فاکتورهای رونویسی باعث افزایش مقاومت به تنش سرما در آرابیدوپسیس شتده استت    مهار برای

پرولین و قند سلول میزان ها و غشا سلولی از پروتئین ها برای حفاظتCBF(. 2013)چن و همکاران، 

 (. 2001و پیرس،  2000دهند )گلیمور و همکاران،را افزایش می

و مقاومت  CBFهای هدف فرنگی در آرابیدوپسیس تراریخت، ژنگوجه SICBF1افزایش بیان ژن 

رابیدوپستیس در گیتاه   آ AtCBF3و یا  SICBF1کند، در حالی که افزایش بیان میتحریک به سرما را

 (.2004)ژانم وهمکاران، ت به سرما نمی گرددمقاوم منجر به ایجادتراریخته گوجه فرنگی ،

 ها در پاسخ به دمای پایینتنظیم بیان ژن 2-3

شتوند،  متی  ی ژن که به وسیله دمای پایین تحریکهای اخیر منتج به شناسایی تعداد زیادبررسی

انتد، در دو گتروه متمتایز قترار     به سرما که تاکنون شناسایی شتده های مسئول واکنش ژن  .است شده

مستتقیم   محافظتت هتا کته در   ها یا اجزای ساختمانی ستلول های رمزکننده آنزیمنخست ژناند. گرفته

های رمزکننده فاکتورهای رونویسی و دوم ژنکنند، مات ناشی از سرما شرکت میصد ها در برابرسلول

تنظیم واکنش به دمای پایین در سطح رونویستی و چته در    باعثم کننده که های تنظیپروتئین دیگر

 (.2001شوند )توماشو، پس از رونویسی، می سطح

رما، دهنتده بته ست   های پاسخها است، ژنمقاومت به سرما مستلزم تغییر سطح بیان تعدادی از ژن

کته در آن   . دماییهستندی، هم در سطح رونویسی و هم پس از رونویس ،ایدارای الگوی بیان پیچیده

مختلف  هایگیرد، در مورد ژنها صورت میو دمایی که حداکثر واکنش ژن گرددمی بیان ژن تحریک

در سطح  ها همیابد، بیان این ژنها به تدریج و با کاهش دما، افزایش می، شدت پاسخ ژنمتفاوت است

های شناخته شتده  ژن (.1996گز و دون، )ها گرددمیبرداری و هم پس از نسخه برداری کنترل نسخه
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دهنتد، در  واکتنش نشتان متی    ها نظیر خشکی و شوری نیتز به دیگر تنش اکثرامسئول پاسخ به سرما، 

 (.  2000شینوزاکی،( ها فقط مخصوص واکنش به سرما هستند از آن بعضیکه حالی

ی در بیان تعدادی دیاز که در گیاهان تغییرات ،ها در سطح رونویسی مشخص کردژن بررسی بیان

 آرابیدوپستیس،   شتده  مورد بررستی ژن  8000دهد، از حدود ها در واکنش به تنش سرما رخ میاز ژن

دهتد کته   متی  هستند. این نشان تحریکیاز آنها درصد 42به سرما نقش دارند که  پاسخژن در  2086

)کرپس  دهند واکنش نشانتوانند به دمای پایین های فعال آرابیدوپسیس میاز مجموعه ژندرصد 25

 (.2002وهمکاران،

 های مسئول واکنش به سرما، در مراحل اولیه و میانی سازگاری با سترما، فقتط بته   بسیاری از ژن

بته   پاستخ در  ژن آرابیدوپستیس را  8000. همچنین نحوه بیان حتدود  گردند-میصورت موقتی فعال 

رابتر در واکتنش بته دمتای     ب 3  با شتدت  ژنی که 218شد که از اند. مشخص دمای پایین تعیین کرده

ها نشان داد کته  ژن شوند. بررسی نحوه بیانژن به صورت موقتی بیان می156پایین فعال شده بودند، 

هتا  بیتان ایتن ژن   شتود و الگتوی زمتانی   تغییر بیان تعداد زیادی ژن متی  باعثواکنش به دمای پایین 

 (.2002متفاوت است )فلورو و توماشو، 

 تنظیم کننده پاسخ سرما هایژن 2-4

، در برابتر انجمتاد    ییناز قرار گترفتن در دمتای پتا    بعدبسیاری از گیاهان از جمله آرابیدوپسیس 

هتای  شتود، کته در ارتبتاط بتا القتا بیتان ژن      سازگای به سرما نامیتده متی   کهدهند. مقاومت نشان می

COR(cold-regulated)   توستتط عناصتترC-repeat/drought-responsive element (CRT/DRE) 

 CAS (Coldو    LTI (Low temperatue induced)هتای  (. ژن1998)جتاگلو و همکتاران،    استت 

acclimation specific)  وkin(Cold induced)  وRD (responsive to dessication)  به عنتوان ژن-

و مقاومتت بته    بترای ستازگاری   CORهای اند. بیان ژنهای پاسخ دهنده به تنش سرما شناسایی شده

در آرابیدوپستیس و دیگتر   COR78/RD29A،COR6.6، COR15A ، COR47د. نت سترما اهمیتت دار  
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هستتند را کتد    LEA(LEA II)های گروه دوم ترین پروتئینها که از  شناخته شدهdehydrinگیاهان، 

استخ  پ در LEAهتای  (.  پروتئین2013شوند )میورا و فورموتو،میا تحریک کنند و تحت تنش سرممی

پایداری گیاه در برابر تنش، محافظت و پایداری غشتا و   موجبو  های  محیطی بیان می شوندبه تنش

(. 2007شوند )بارتلز و همکتاران،  ها میها و پروتئینسایر ساختارهای سلولی، جلوگیری از تجزیه یون

در  CuCOR19در هلتو و   PCA60در جتو،   DHN5در گنتدم،   WCOR410هتایی مثتل   هیدریندی

تحتت   HSP(Heat Shock Protein)دهند. علاوه براین، بیتان  مرکبات  مقاومت به سرما را افزایش می

هتا  حفاظت از غشا و جلوگیری از تجزیه پتروتئین مها در HSPشود. می تحریکتنش سرما در گیاهان 

 PR1، نتد مان PR(pathogen-related)زایتی  بتا بیمتاری   مترتبط های کنند. بعضی از پروتئینعمل می

،glocanase) --1,3βPR2(  وPR5 (thaumatin-like protein)      در آرابیدوپستیس تحتت تتنش سترما

 PR14 (lipid transferو  PR11 (chtinases) , PR10 (Bet v-1 homologues)شتوند.  متی  تحریتک 

proteins)  (. افتزایش 2008پذیر هستند )ستئو و همکتاران،   تحریکدر چندین گونه تحت تنش سرما 

(. 2004شود )هوود و همکاران، افزایش مقاومت به سرما می موجبدر توت فرنگی  WCOR410بیان 

تشکیل یخ در از مانع  thaumatinهای شبه کیتینازها و پروتئین β-1,3-glucanaseفعالیت ضد انجماد 

بسیاری از  ها،شود. علاوه براین پروتئینفضای درون سلولی و فضای آپوپلاستی و پسابیدگی سلول می

هتا، فتوستنتز، متابولیستم    اکستیدان های دفع سموم ، آنتتی های درگیر در سیستمها مانند آنزیمآنزیم

 .  موثر هستندساکاریدی و....در پاسخ به تنش سرما لیگنین، متبولیسم ثانویه، تشکیل دیواره سلولی پلی

 بررسی اثر دمای پایئن در گوجه فرنگی 2-5 

 Solanumهتای  گونهها از فرنگی پرداختند آنتاثیر اثر دمای پایین در گوجه در مطالعه ای که به

lycopersicum  وSolanum habrochites ها جهت ایتن  های حاصل از تلاقی آنبه همراه اینبرد لاین

 .Sنسبت به والد مقاوم به دمتای پتایین )   LA3969 گونه. نتایج اولیه نشان داد بررسی استفاده کردند

habrochites LA1777های درگیر در مسیر مقاومت به سرما، والدین تر است. جهت تعیین ژن( مقاوم
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روز قترار گرفتنتد. نتتایج     3گراد به متدت  درجه سانتی 4تحت شرایط دمای  LA3969 گونهبه همراه 

در ژن به ترتیب  1523و  1456، 1613  ها با استفاده از روش میکروارایه نشان داد کهبررسی رونوشت

LA1777 ،LA3969  وLA4024 شوند. نتایج آنتالیز  در پاسخ به تنش سرما القاء میGene ontology 

(GO)  تعیین کرد که مسیرهای القاء هورمونی، مسیر پاسخ بهROS    و پیام رسانی وابسته بته کلستیم

 .S بتین   ژن دارای بیان افتراقتی  92های حساس و مقاوم است و گونهداری بین دارای تغییرات معنی

lycopersicum cv. Moneymaker (.2012)لیو و همکاران، و مقاوم معرفی گردیدند 

هتای  گونته ستاعت در   12هتای یتک و   گراد در مدت زماندرجه سانتی 4ای  اثر دمای طالعهدر م

و  RNA-seqهتا بتا استتفاده از روش    مقاوم و حساس گوجه فرنگی با استفاده از آنالیز کامل رونوشتت 

ها به درصد از ژن 23و  21ها مورد ارزیابی قرار دادند. حدود ها و آنتی اکسیدانتتغییرات آنزیم بررسی

تحتت تتنش سترما     S. lycopersicum cv. Moneymakerو   S. habrochaites LA1777 ترتیتب در  

-UDP-glucuronosyl/UDPدارای بیان افتراقتی نستبت بته شترایط نرمتال بودنتد. مستیرهای ژنتی         

glucosyltransferaseهای ، مسیر مولکولی پروتئینserine/threonine-protein   و مسیرهای پاسخ بته

)چتن و همکتاران ،    ر در مقاومت به سرما معرفتی کردنتد  بیوسنتز لیگنین را به عنوان مسیرهای درگی

2015.) 

 بررسی تغییرات دیواره سلولی در تنش سرما 2-6

ر دیتتواره ستتلولی متتورد بررستتی قتترار گرفتتت. افتتزایش ای تغییتترات فعالیتتت پکتتتین ددر مطالعتته

بود که این امر بتا یتک افتزایش در استتحکام     در سازگاری به سرمای کلزا مشاهده شده   PMEفعالیت

شود کته  دیواره سلولی در برگ همراه بود. این استحکام منجر به یک دمتیل استریفیکیشن پکتین می

های کربوکسیل به وسیله ستاختن  متصل شده به این گروه  2aC+گروه آزاد کربوکسیل و یون میانجیگر

 (.2008آورد )سولکا و همکاران ، یک ژل سفت پکتات را به وجود می
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تحت دو دمای مختلف در ریشه دو واریته مختلف کاسنی مورد  PMEای فعالیت آنزیم در مطالعه

ن تنتاق  در طتول   یتته بتدو  در هتر دو وار  PMEبررسی قرار گرفت. طی نتایج به دست آمده فعالیت 

که به سرما بیشتر  Nausicaدر واریته  PME. اگرچه کاهش فعالیت تابستان بالا  و سپس کاهش یافت

با پایان فصل  PMEفعالیت  Aranchaبیشتر بود که در واریته  Aranchaحساس بوده نسبت به واریته 

 (. 2006شود )دونر  و همکاران، سرما دوباره بازیابی می

شوند. یتک  شوند که باعث سیالیت غشا میای چرب اشباع در غشای لیپیدی غیر اشباع میاسیده

شود که به وسیله یک سفتی سنج بیتان متی شتود.در    کاهش در دما باعث کاهش در سیالیت غشا می

غیتر اشتباع    Acil-lipidکه چهتار ژن بترای    Cyanobaterium Synechocystis sp.PPC680باکتری 

هتا در واکتنش بته کتاهش دمتا افتزایش پیتدا        ( که بیان سه ژن از آنdesA, desB, desC,desCدارد)

 (.2000کند )لوس و موراتا ، می

شتود.  به مح  پدیدار شدن سرما تغییراتی در دیواره سلولی ایجاد متی  Mioscanthusدر گیاهان 

ل ستازگاری بته   در طتو   β-D glucan  در گیاهان رشد یافته در مرحله جوانی یک افزایش در غلظتت 

 2های گندم کشت شده در قبل از یک دوره دمای پایین )سرما مشاهده شده بود. در حالیکه در ریشه

ساعت کاربرد  24سلولز در طی اولین سلولز بهبود یافته بود. سنتز همیدرجه سانتی گراد( سنتز همی

ی پتایین یتک کتاهش در    کند. در مقایسه در اولین ساعت  ظاهر  شتدن دمتا  استرس افزایش پیدا می

-β منشعب شده رخ داد در حالی کته یتک افتزایش در      glucuronoarabinoxyle و β-glucanنسبت 

fucosidase  وβ-glucosidase     مشاهده شتده بتود. فعالیتتglycosidase  توانتد دلیتل ستازگاری    متی

گتراد  ه ستانتی درجت  2های زمستانه گندم در طول اولین ساعت سازگاری بتا  در بافت GXAGزودگذر 

 (.1998باشد )زابوتین و همکاران، 

 5روز در اتاق رشد با دمای 10، 7، 4، 1هایای که نشاهای توت فرنگی برای مدت زماندر مطالعه

هتای  های بافتت غشا در سلول و میزان پراکسید شدن لیپیدهای ه بودندقرار داده شدگراد درجه سانتی
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و تخریب غشا وجود نداشت و میزان  ین افزایش طول دوره سرمارابطه خطی ب گیری شدبرگی را اندازه

های سازگاری به سرما در بافت تواندمی بود. علت این امر 4 کمتر از  روز 7 پراکسید شدن غشا در روز

 (.2008سرما باشد )گولن و همکاران،  7برگی در روز

هتای بترگ   هتا از نمونته  نشتت الکترولیتت  مقتدار  های موجود در که تفاوت ندداشت بیانمحققین 

برنج و گوجه فرنگی تحت تنش سرما زدگی با مقادیر مقاومت به سرما در ایتن گیاهتان    مانندگیاهانی 

این است که تنش سرما باعث اختلال در غشاءهای سلولی و به  دهندهنشاناین نتایج  .همبستگی دارد

های تحت تنش گیری میزان نشت از بافتاندازه بنابراینشود، ها از سلول مینشت الکترولیت دنبال آن

 (1389قبولی برای مقاومت به تنش سرما است )میرمحمدی میبدی،  سرما معیار قابل

گیتاه   بتا بررستی نمودارهتای حاصتل از رونتد نشتت الکترولیتت در سته اکوتیتپ از         ای در مطالعه

Paspalum vaginatum Swartz یشه ر ها ، طوقه ورگتغییرات درصد نشت مواد را با کاهش دما در ب

تطتابق   هایها در بخشکه میزان نشت الکترولیت به صورت سیکموئیدی گزارش کردند و مشاهده شد

شیب  های غیر تطابق یافته کمتر بوده است. محققینیافته دو اکوتیپ گونه مذکور در مقایسه با بخش

در گیتاه   مرگ ناشی از تتنش سترما  های ترین نشانهها را به عنوان یکی از مهممنحنی نشت الکترولیت

شتیب   های سازگار با تتنش سترما از  ها در گونهکردند که نمودار نشت الکترولیتبیان و  کردند معرفی

های حساس به تنش سترما، ایتن شتیب تنتدتر استت      در گونه صورتی کهدر  هستندکمتری برخوردار 

 .( 1997)کاردونا و همکاران،

 بررسی بیان ژن 2-7

شناسایی شد. با آنالیز میکروآری  CesA/CSLژن  45ی که روی گیاه برنج انجام شد مطالعه ادر 

 osCesAدهد نشان داده شد که بیان ژن نمونه بافت که کل مراحل زندگی برنج را پوشش می 30

به طورگسترده با  BCL1و  osCesA/CSLنسبا متغیر است. الگوی بیان  osCSLنسبتا بالا و 

osCesA/CSL  به سه گروه اصلی با ده زیر شاخه تقسیم شوند. که هر کدام توانند شوند. میبیان می
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-دهد که اساسا به خاطر ساختار متمایز دیواره سلولی است. ژنها را نشان میبیان مشترک در بافت

در دیواره سلولی ثانویه بیان  osCesA4,7,9به طور خاص در دیواره سلولی اولیه و  osCesA3,1,8های 

به احتمال زیاد  osCesA5/osCesA6وپسیس است. دند که این نتایج مشابه نتایج در آرابیشومی

 (.2010های خاص باشد )لینگکیانم وانم و همکاران، در بافت  osCesA3بخشی از 

های مرتبط با دیواره در ساقه گیاه ای پروفایل بیان نه ژن سلولز سنتاز همراه با دیگر ژندر مطالعه

ساعت( آنالیز و  72،96، 0،24های مختلف )های مختلف )سرما، گرما، شوری( و زماننشیونجه تحت ت

های تحت تنش های خاص ژنی )ژنپاسخ اصلی برای گروه 2در  این آزمایش  تجزیه و تحلیل شد.

های درگیر در با پروتئین CesAسلول  6ی( شناسایی شد. آنالیز فیلوژنیک پیدایش سرما، گرما و شور

-mtCesA6-F  ،mtCeA1  ،mtCesA3  ،mtCesA6دیواره سلولی اولیه و ثانویه را نشان داد.  بیوستز

B  وmtCesA6  به  دیواره سلولی اولیه تعلق دارند در حالیکهmtCesA7-A  ،mtCesA4 ،mtCesA7-

B  وmtCesA8  به دیواره سلولی ثانویه تعلق دارند. اگرچهmtCesA7-B  وmtCesA6-F ترین پایین

و  CesA6ها را به عنوان نمایندگان شناسایی را نشان دادند که بر اساس درخت فیلوژنتیک آن درصد

CesA7 کنند.بندی میطبقه CesA  های اولیهmtCesA3  وmtCesA1  نشان دهنده سطح بیان

جی دهد )ها در بیوسنتز دیواره سلولی یونجه را نشان میبالاتری در ساقه بودند که نقش این ژن

 (.2014رو و همکاران، جئوری

 اکسیدانیهای آنتیبررسی فعالیت 2-8

دانی گیاه استویا تحت تنش سرمای یاکسای میزان پروتئین کل، پرولین و فعالیت آنتیدر مطالعه

داری در میزان گراد مورد بررسی قرار گرفت. نتایج به دست آمده تفاوت معنیدرجه سانتی 15و  5

های آنزیمی شامل سوپر اکسید دیسموتاز، اسکوربات پراکسیداز، اکسیدان پروتئین کل، پرولین و آنتی

 (.1386نل اکسیداز تحت تنش سرما نداشتند )منصور افشار محمدیان،  فپرکسیداز و پلی
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اکسیدانی دو رقم برنج، در زمان مواجه با تنش سرما مورد بررسی قرار ی فعالیت آنتیدر مطالعه

اکسیدانی پراکسیداز، شان داد که دمای پایین موجب کاهش فعالیت آنتینتایج این آزمایش ن گرفت.

 آلدئید در طی تنش سرمادیمیزان مالونکاتالاز و آسوربات پراکسیداز در برگ و ریشه هر دو رقم شد. 

دو رقم  رپروتئین محلول برگ و ریشه ه دارداری داشت. تنش سرما باعث کاهش معنیافزایش معنی

 (.1393و همکاران، نژاد شد )حسن

های مختلف بعد برای درک بهتر پاسخ ارقام انگور به تنش دمای پایین، تغییرات آنزیمی در زمان

از تنش سرما مورد بررسی قرار گرفت. نتایج این آزمایش نشان داد که با کاهش دما فعالیت آنزیمی 

ساعت پس از  12محدوده زمانی گایاکول پراکسیداز در تمامی ارقام در  کند. فالیت آنزیمتغییر می

که حداکثر فعالیت اعمال تنش سرما به حداکثر رسید و پس از آن بدون تغییر باقی ماند. در حالی

ساعت مشاهده گردید. همچنین شرایط  8آنزیم کاتالاز در بین ارقام مورد آزمایش در محدوده زمانی 

آزمایش گردید )کریمی و همکاران، های مورد محتوی پروتئین  کل در نمونهجب افزایش وتنش م

1393.) 
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 ایکشت مواد گیاهی و اعمال تیمارها در مرحله گیاهچه 3-1

 )حستتاس بتته ستترما( وS. lycopersicum cv. Moneymaker فرنگتتی، گوجتته گونتتهبتتذرهای دو 

habrochaites LA1777 S.     مقاوم بته سترما( کته از شترکت(ENZA Zaden     فتراهم گردیتد و بتذور

) کته در اتتوکلاو استتریل شتده     1:2های حاوی پیت ماس و پرلیت با نستبت ضدعفونی شده در گلدان

و دمتا  در   گونهکاملا تصادفی با دو فاکتور ایش بصورت فاکتوریل بر پایه طرح آزمبودند( کشت شدند. 

عنوان یک تکرار در نظر گرفته شد. شرایط هر گلدان که دارای سه گیاهچه بود به انجام شد.  رسه تکرا

گراد در اتاقکدرجه سانتی 23ساعت تاریکی و در دمای 8ساعت روشنایی و  16رشد گیاهچه بصورت 

جهت اعمال تیمتار دمتای پتایین،     هفته4های رشد )دانشکده کشاورزی بسطام(کشت گردیدند. بعد از

ز در این رو 3انتی گراد منتقل گردید و به مدت درجه س 10ها به اتاقک رشد با دمای گیاهچه نیمی از

بترای مطالعته    گتراد بتاقی ماندنتد.   ستانتی  23⁰ها در دمای دیگر گیاهچه اتاقک قرار گرفتند و نیمی

فرنگی بعد سته  های هر دو جنس گیاه گوجهها و تغییرات آنزیم، اندام هوایی گیاهچهپروفایل بیانی ژن

ها بلافاصله در نیتتروژن  ( برش داده شدند. نمونهگراددرجه سانتی 10روز قرار گرفتن در دمای پایین )

ی آنزیمتی  او بررسی محتو mRNAبرای استخراج  گراددرجه سانتی -80فریزر مایع قرار گرفتند و در 

 نگهداری گردیدند.

 های بیوانفورماتیکبررسی 3-2

 هاشناسایی ژن 3-2-1

، بتتتتا استتتتتفاده از ستتتتایت   فرنگتتتتیهتتتتای مستتتتیر بیوستتتتنتز ستتتتلولز در گوجتتتته  ژن

)https://www.plantcyc.orgPlantcyc( شناسایی شد. 

 Theفرنگی از ستایت  های درگیر در مسیر بیوسنتز سلولز در گوجهپپتید ژنتوالی رونوشت و پلی

 )https://solgenomics.net/Sol Genomics Network (SNG) ( .به دست آمد ، 

https://www.plantcyc.org/
https://solgenomics.net/
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-(، شاخص آلیفاتیک، شاخص بتی MW( ، )PLخصوصیات بیوشیمیایی مثل طول، وزن مولکولی )

 Expasyهتای مستیر بیوستنتز ستلولز بتا استتفاده  از ابتزار        پپتیتد ژن ( توالی پلیGRAVYثباتی و )

Database ProtParam .انجام شد 

 فیلوژنتیکرسم درخت  3-2-2

و   Neighbor Joiningطبتتق الگتتوریتم  MEGA-6وژنتیتتک بتته وستتیله نتترم افتتزار درختتت فیل

Bootstrap 1000 انجام گردید. 

 بررسی بیان ژن 3-3

 از برگ و ساقه گوجه فرنگی RNAاستخراج  3-3-1

 .( استخراج گردیدSINACLON) RNAX- plusها با استفاده از روش RNAکل 

 استخراج شده RNAکیفیت بررسی کمیت و  3-3-2

 الکتروفورز 3-3-2-1

هتای  میکرولیتتر از نمونته   2استخراج شده، الکتروفتورز انجتام گردیتد.     RNAبرای تعیین کیفیت 

RNA  آمیزی با استفاده از اتیدیوم بروماید صتورت  درصد الکتروفورز گردید. رنم 1، بر روی ژل آگارز

 برداری ژل، باندهای مورد نظر بررسی شد.گاه عکسآمیزی، با استفاده از دستگرفت. پس از رنم

 دراپ  نانو 3-3-2-2

های استتخراج شتده استتفاده    RNAبرای تعیین کیفیت  Thermo Nano Drop 2000 از دستگاه 

 40( معتادل  ODنانومتر است. در این طول موج یک واحد جذب ) 260، در RNAشد. حداکثر جذب 

را مشخص  RNAدرجه خلوص  OD280به  OD260نسبت  در هر میکرولیتر است. RNAمیکروگرم 
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باشتد؛ کته در صتورت وجتود      8/1-2( تقریبا بایستی در محدوده A260/280)  کند که این نسبتمی

میزان آلودگی بته متواد    OD230به  OD260یابد. نسبت های پروتئینی این نسبت کاهش میآلودگی

 دهد. ساکارید را نشان میفنلی و پلی

 هانمک حذف 3-3-3

 کل زیر استفاده شد:استخراج شده، از پروت RNAمانده در های باقیبه منظور حذف نمک

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

  ستاعت در فریتزر    3سرد به آن اضافه شد و به متدت   درصد100لیتر اتانول میلی 150سپس

 انکوبه گردید. -80

  گتراد در درجته ستانتی   4دقیقه و در دمای  20بعد از آن، به مدتrpm 12000   ستانتریوفیوژ

 شد.

  سرد اضافه گردید و ورتکس شد. درصد75لیتر اتانول میکرو 300سوپرناتانت دور ریخته و 

  گتراد در درجته ستانتی   4دقیقه و در دمای  5پس از آن، به مدتrpm 12000   ستانتریوفیوژ

 گردید.

 ت مجددا حذف و برای چند دقیقه اجازه داده شد تا رسوب سفیدرنم در دمای اتاق سوپرناتان

 خشک شود.

 حل شد. DEPCمیکرولیتر آب  50رسوب در 

 RNAژنومی از  DNAحذف  3-3-4

 طبق دستورالعمل شرکت سازنده و مراحل زیر انجام گردید: RNAژنومی از  DNAجهت حذف 

 .اضافه گردید RNase freeبه تیوب   1_3جدول ترکیبات موجود در
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 ژنومی DNAجهت حذف  استفاده شده لیست ترکیبات 1-3لجدو

 حجم رکیبت

RNA 1 میکروگرم )بر حسب میزان

 (RNAغلظت 

 میکرو لیتر MgCl2 1با  10Xبافر واکنش 

DNase 1, RNase free 1 ( 1واحد )میکرولیتر 

 میکرو لیتر برسد 10حجم به  DEPCآب تیمار شده با 

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

 65 دقیقه در دمای 10میلی مولار به واکنش اضافه و به مدت  50با غلظت  EDTAیک میکرو از 

 آماده شدند. cDNAگراد قرار داده شد پس از این مرحله نمونه ها جهت ساخت سانتیدرجه 

 RNAاز نمونه های  cDNAساخت  3-3-5

و با استفاده از کیت SINACLON طبق دستورالعمل شرکت  RNAاز نمونه های  cDNAساخت 

RT MasterTMWiSctipt  صورت زیر انجام شد:ه ب و 

 مواد جدول به تیوب واکنش اضافه گردید.

 cDNAلیست ترکیبات مورد استفاده برای سنتز  2-3جدول 

 )میکرولیتر(حجم رکیبت

RNA 9 مورد آزمایش 

 (dT)15 گراغاز

 میکروگرم برای واکنش

1 

 RT 10آنزیم 
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 20 حجم نهایی

 

ها به یک سانتریفیوژ خیلی کوتاه انجام داده شد. پس از آن تیوپ و ها بسته شدهسپس درب تیوپ

 شد.انتقال داده PCRدستگاه 

 

 

 cDNA  (PCR)چرخه دمایی سنتز  3-3جدول 

  مدت زمان گراد(ما )سانتید

  دقیقه10 25

 دقیقه30 42

 دقیقه 5 85

4 ∞  

 

 رهای مورد مطالعهوآغازگ cDNAبررسی  3-3-6

، از cDNAو بررستی   QRT-PCRهتا بترای واکتنش    به دستت آوردن دمتای بهینته آغازگر    جهت

( طبق جدول PCRبرای انجام واکنش زنجیره پلیمراز ) شد.استفادهBio-Rad دستگاه ترموسایکلر مدل 

چرخته دمتایی    رها در این مرحله متورد بررستی قترار گرفتنتد.    همه آغازگ و محلول واکنش فراهم شد

درصتد متورد    1طبق جدول انجام گرفت و محصتول تکثیتر واکتنش توستط ژل آگتارز       PCRواکنش 

 آزمایش قرار گرفت. 

 PCRترکیبات واکنش  4-3جدول 

 )میکرولیتر( حجم رکیبت

PCR master Mix 10 



51 
 

 2 (رفت و برگشت) آغازگر
cDNA  1 

 7 آب

  20 حجم نهایی

 

 (PCRای پلیمراز )چرخه دمایی واکنش زنجیره 5-3جدول 

  مدت زمان گراد(دما )سانتی رحلهم

Initial denaturation 95 4 دقیقه  

Denaturation 95 30 بار تکرار 40 ثانیه 

Annealing 62 30 ثانیه 

Extention 72 40 ثانیه 

Final extention 72 

4 
 قهدقی 6

Hold 

 

 

 q RT- PCRواکنش  3-3-7

شترکت   Maxima SYBR Green/ROX- Master Mix (2X)با استفاده از  q RT- PCR واکنش

Thermo Scientific .و طبق دستورالعمل تهیه و استفاده گردید 

 q PCRلیست ترکیبات مواد برای واکنش  6-3جدول 

 )میکرولیتر(حجم رکیباتت

Maxima SYBR Green/ROX- 

Master Mix (2X) 
5 

 7/0 آغازگر
Template cDNA ≤500 ng 2 

Water, nuclease-free 3/2 

 10 حجم نهایی
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 q RT-PCRواکنش  یبرا یدما کلیس 7-3جدول 

 هچرخ زمان )سانتیگراد( دما رحلهم

Initial 

denaturation 
 1 دقیقه 10 95

Denaturation 

Annealing 

  ثانیه 15 95

 35 دقیقه 1 61

Melting Curve 
 

95-61   

 

 ر جهت مطالعه بیان ژنها و طراحی آغازگانتخاب ژن 3-3-8

های کلیدی درگیر در مسیر بیوسنتز سلولز و همچنین درگیر در تنش سترما  شش ژن از میان ژن

رهتا بتا نترم افتزار آنلایتن      توسعه یافته انتخاب گردیتد. آغازگ  برگ گیاهاندر ، RNA-seqطبق سایت 

Primer3 (frodo.wi.mit.edu)  طراحی و با نرم افزارClone Manager Suit ارزیابی شدند 

 

 رهای طراحی شده که در این تحقیق ها وآغازگلیست ژن 8-3جدول 

Leng Temperature ),3-,5( Primer Name 

20 57.30 F: CGTGGTTATGTTGCCTCAAA 

R: ACAGCAATGTGGGAAGTGTG 

EF 

20 57.30 

 

F: CGAGGACATTCCGGTTTAAG 

R: TTACACTCCACGCAAGCAAC 

CesA1 

20 57.30 F: TTCGGTTACGACGCTATGTG 

R: TCAGGGCAAATCCTCTTCAC 

CesA2 

20 57.30 

 

F: AGTTGATTGGCCCTGCTATG 

R: TCTTCACTCCCATTCCCAAG 

CesA3 

20 57.30 F: GCAAAGATTCCGATCTACCG CesA4 
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 R: TCGGTGGGATAATCAAGAGC 

20 57.30 

 

F: CAAAGCCACCGACAAATCTC 

R: AGGCCAGCGTATTTGACATC 

CesA5 

 

-q RTها استفاده شتد. واکتنش    جهت مطالعه بیان ژن  Applied Biosystems 7300از دستگاه 

PCR  با استفادهSYBR Green master mix (SINACLON) در سته تکترار    آن و طبق دستورالعمل

اده گردیتد. جهتت محاستبه بیتان نستبی از      عنوان ژن کنترل استفبه  EFژن ز مستقل انجام گردید. ا

 .(2013)زیایو رائو،  استفاده شد CtΔΔ_2فرمول 

 بررسی تغییرات آنزیمی 3-4

 تهیه بافر استخراج 3-4-1

لیتر آب مقطر حل شتد و بتا   میلی 100در Tris HCl گرم تریس  423/2برای تهیه بافر استخراج 

تنظیم شد. پتس   8/7محلول بر روی  pHنرمال ،  1( HClاستفاده از محلول هیدروکلریدریک اسید  )

لیتتر  میلتی  20آن مجددا بررسی و تنظیم شد و ستپس   pHساعت نگهداری محلول در یخچال  24از 

 لیتر رسید. میلی 200گلیسرول به آن اضافه شده و حجم نهایی به 

 استخراج محلول آنزیمی 3-4-2

مقداری ازت مایع روی آن ریخته شد و  ن چینی،نمونه برگی در هاو ازگرم  25/0 بعد از قرار دادن

-های پانزده میلیسپس توسط هاون بخوبی سائیده شد و به حالت پودر درآمد. پودر حاصل به فالکون

لیتر بافر استخراج افتزوده شتد. پتس از ورتکتس پتودر نمونته و بتافر        میلی 5/2لیتری منتقل و به آن 

سانتریفیوژ شدند. سپس مایع رویی داخل   rpm 6000رعت دقیقه با س 15ها به مدت استخراج، نمونه
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دقیقته بتا    15لیتری منتقل شد و مجددا به مدت های دو میلیلیتری به تیوبهای پانزده میلیفالکون

 سانتریفیوژ شدند.گراد درجه سانتی 4±1در دمای  g× 13000سرعت 

 کاتالاز استفاده شد. از این عصاره  بدست آمده برای قرائت سنجش کمی فعالیت آنزیم

 اندازه گیری فعالیت کاتالاز 3-4-3

تری  و بته  گراد با استتفاده ازاستپکتروفتوم  درجه سانتی 25( در دمای CATفعالیت آنزیم کاتالاز )

ها از دستگاه استپکتروفتومتر در طتول   گیری شد. برای سنجش فعالیت آنزیم( اندازه1984روش ابی )

 PHمیکرولیتر بافر فستفات پتاستیم )   3000شد. مواد استفاده شده شامل نانومتر استفاده  240موج 

میکرولیتر عصاره آنزیم بتوده   100مولار و  41/3میکرولیتر پراکسیدهیدروژن  5میلی مولار،   50( 7=

ای ثبت شتد.  ثانیه 20دقیقه و در فواصل زمانی 3ای، به مدتو فعالیت آنزیم با فاز تاخیری  صفر ثانیه

 کند. تبدیل می H2Oو  O2را به  H2O2تالاز بدون نیاز به عامل احیاء کننده طبق معادله آنزیم کا

          H2O2                                                       2H2O + O2 

گیترد، از ایتن رو بتا آغتاز     نانومتر صورت متی  240حداکثر جذب پراکسید هیدروژن در طول موج 

آنزیم کاتالاز به تدریج از میزان پراکسید هیدروژن در مخلوط واکنش کتم و در نتیجته   واکنش بوسیله 

 یابد .نانومتر نیز کاهش می 240میزان جذب در طول موج 

 

 

 مواد استفاده شده برای سنجش فعالیت آنزیم کاتالاز 9-3جدول 

میزان مورد  مولاریته ادهم

 )یکرولیترم)نیاز 

 3000 میلی مولار 50 (=pH 7)بافر فسفات پتاسیم

 كاتالاز
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 5 مولار 14/3 هیدروژن پراکسید

 100  عصاره آنزیم

 3105  حجم کل

 

هیدروژن در دقیقه در میلی گترم  (  بر اساس میکرومول پراکسیدΔoDفعالیت ویژه آنزیم کاتالاز )

                                              پروتئین محاسبه شد.  

   Activity (U/ml)
s

ft

Vtl

dVA








1240
 

U واحد آنزیمی : 

A240Δ تفاوت میزان جذب مخلوط واکنش در زمان شروع و پایان واکنش : 

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

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

df (50ق کننده ): فاکتور رقی 

t ( 180: مدت زمان واکنش )ثانیه 

Vs  میکرولیتر بود( 20: حجم 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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 روش اندازه گیری میزان فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز 3-4-4

 ه گیری جهت سنجش فعالیت آنزیمی عصار 3-4-5

گرم از برگ های فریز شده را در یک هتاون چینتی   25/0به منظور استخراج آنزیم گایاکول مقدار 

میلتی   2سرد ریخته و روی یخ قرار داده شد. سپس نمونه را با ازت مایع پودر کرده و به تیتوپ هتای   

( که از قبل تهیه =7pHمیلی مولار ) 50تاسیم میلی لیتر بافر فسفات پ 5/1لیتری انتقال داده و مقدار 

دور بته متدت    11000 سپس به سانتریفوژ با  گردد ومی به آن اضافه PVPگرم  025/0شده و مقدار 

گراد منتقل گردید . پس از اتمام سانتریفوژ از فاز شناور رویی برای درجه سانتی 4دقیقه در دمای  20

 اکسیداز استفاده می شود.اندازه گیری میزان آنزیم گایاکول پر

 محاسبه فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز  3-4-6

های اثرات منفی گونه ی کردندهای آنتی اکسیدانت است که نقش مهمی در خنثترین آنزیماز مهم

نماید. در ایتن واکتنش گایتاکول بته عنتوان      را به آب تبدیل می H2O2اکسیژن فعال دارد. این آنزیم 

گتردد.  است که در حضور آن آنزیم پراکسیداز باعث احیا پروکسید هیدروژن به آب می دهنده الکترون

شود. به همین علت با شتروع واکتنش   در اثر این عمل گایاکول به ترکیب رنگی تتراگایاکول تبدیل می

 شود. بوسیله آنزیم پراکسیداز به تدریج بر میزان تتراگایاکول افزوده می

 زیر بود:مخوط واکنش شامل موارد 

 میکرولیتر 750میلی مولار به میزان  100بافر فسفات پتاسیم 

 میکرولیتر 750میلی لیتر آب دو بار تقطیر ( به میزان  100گرم گایاکول در  12414/0گایاکول )

H2O2 70  میلتی لیتتر    5میلی مولار محلول در فسفات پتاسیم )تهیهH2O2  70    :میلتی متولار

 میکرولیتر 100( به میزان  H2O2میکرو لیتر)  35میلی لیتر بافر + 96/4
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 میکرولیتر 1400آب مقطر استریل به میزان 

 میکرولیتر 20عصاره آنزیمی 

 گردد.برای بلنک کردن دستگاه از همه مواد جز عصاره آنزیمی استفاده می

ثانیتته توستتط دستتتگاه  60نتتانومتر و در زمتتان 470محلتتول حاصتتل در کتتووت در طتتول متتوج  

 متر نور مرئی قرائت گردید.اسپکتروفتو

آنزیم پراکسیداز با استفاده از ترکیبات فنلی گایاکول به عنوان دهنده الکترون طبتق معادلته زیتر    

 کند: پراکسید هیدروژن را به آب احیا می

 4 guaiacol + 4 H2O2               Tetraguaiacol + 8 H2O2                          

شتود. از ایتن رو بتا آغتاز واکتنش بویستله آنتزیم        به تترا گایاکول تبدیل متی  در اثر عمل گایاکول

 470شود. و در نتیجته میتزان جتذب در طتول متوج     پراکسیداز به تدریج بر میزان گایاکول افزوده می

 یابد.نانومتر افزایش می

ر گترم  میزان فعالیت آنزیم گایاکول بر حسب میکرومول پرکسید هیدروژن تجزیه شده در دقیقه ب

 وزن تازه بیان شد.

 محاسبه فعالیت آنزیم گایاکول :

                                                     

Activity (U/ml)
s

ft

Vtl

dVA








1240             

 

U واحد آنزیمی : 

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

 باشد.می 4پراکسید هیدروژن در معادله تعیین می گردد که معادل : با توجه به ضریب  1
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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 : 

 آلدهیدپراکسیداسیون لیپیدی مالون دی 3-4-7

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

لیتر میلی 2سوپرناتانت حاصل با لیتر از میلی 2سانتریوفیوژ گردید.  rpm 6000دقیقه در  30به مدت 

دقیقه در حمام  30تیوباربیتوریک اسید مخلوط شد. کمپلکس حاصل به مدت  درصد67/0از محلول  

ها مجددا به داری و سپس بلافاصله خنک گردید. نمونهگراد نگهدرجه سانتی 95آب گرم با دمای 

 600و  532،  450ا در طول موجهسانتریوفیوژ شدند. جذب نمونه rpm 6000دقیقه در  10مدت 

 .نانومتر ثبت گردید. میزان پراکسید شدن لیپیدها از فرمول زیر محاسبه شد

 [(a450⨯0.56)-(a532-a600)6.45]                                                      

 اندازه گیری فعالیت پرولین  3-4-8

 ( استفاده شد. 1973ن از روش بیتز و همکاران )برای اندازه گیری فعالیت پرولی

                                             آماده سازی محلول ها:

به  Kg/L 68.1با دانسیته  درصد 85میلی لیتر اسید فسفریک  2/41 1مولار:  6فسفریک اسید  .1

 میلی لیتر رسانیده شد. 100آب مقطر افزوده و سپس به حجم 
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گرم پودر سولفوسالیسیلیک اسید را در آب مقطر حل نمتوده و   3: %3سالیسیلیک اسید . سولفو2

 لیتر رسید.میلی 100به حجم 

لیتر استید استتیک   میلی 30هیدرین را در گرم پودر اسید ناین 25/1هیدرین: مقدار اسید ناین .3

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

گرم پرولین را در آب مقطر حل نمتوده و بته    0100/0لیتر پرولین: درگرممیلی 100. استاندارد 4

 لیتر رسید.میلی 100حجم 

 10و  8, 6, 4, 2, 0لیتر پرولین: به ترتیب در گرم میلی 20و  16, 12,  8, 4, 0استانداردهای  .5

لیتتر  میلتی  50لیتر پرولین برداشته و با آب مقطر بته حجتم   در رم گمیلی 100میلی لیتر ازاستاندارد 

 رسانیده شد.

 ..تولوئن6

 روش کار:

 10گرم مادة تر گیاهی را بتا هتاون خترد شتده و درون یتک تیتوب ریختته شتد، ستپس           5/0. 1

ار داده شده را به آن اضافه نموده و نمونه را درون یخ قرآماده درصد3لیتر سولفوسالیسیلیک اسید میلی

 شد. 

گتراد ستانتریفوژ   درجتة ستانتی   4دقیقه در دمتای   15تا  10دور به مدت  15000تیوب را در  .2

ای و کاغذ صافی توان به جای سانتریفیوژ از قیف شیشهنموده تا مواد اضافی از محلول جدا گردید. می

 برای صاف کردن نمونه ها استفاده کرد .

لیتتر استید   میلتی  2ف شتده را درون تیتوب جدیتد ریختته و     لیتر از عصتارة صتا  میلی 2.مقدار 3

 لیتر اسید استیک گلاسیال به آن افزوده و سپس خوب مخلوط شد.میلی 2هیدرین و ناین
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لیتتر  در گرم میلی 20و  16، 12، 8، 4های استاندارد صفر، لیتر از محلولمیلی 2.همزمان مقدار 4

لیتر استید استتیک   میلی 2هیدرین و لیتر اسید ناینمیلی 2های جدید ریخته و پرولین را درون تیوب

 ها افزوده و سپس خوب مخلوط شد.گلاسیال به آن

ساعت حرارت داده و سپس درون حمتام یتخ قترار داده     1ها را در حمام آب گرم به مدت .نمونه5

 شد.

ستگاه ورتکس به دبا  ثانیه 20لیتر تولوئن به محلول اضافه نموده و آن را به مدت میلی 4.مقدار 6

 هم زده شد. 

استانداردهای پرولین محلول در فاز تولوئن را بته انتدازة لازم در کتووت دستتگاه استپکتروفتومتر      

نانومتر قرائت کرده و منحنی استاندارد رسم شتد. ستپس    520ریخته و مقدار پرولین را در طول موج 

                             قراردادن آن در معادله خط مقدار پرولین آمد.                                                                                   های گیاهی را قرائت نموده و با میزان جذب در نمونه

 گراد نگهداری شد.درجة سانتی 4هیدرین را در دمای ها و محلول ناینتوجه: نمونه

( و شتاخص پایتداری   ELن نشت یونی )گیری میزاروش اندازه 3-4-9

 ( MSIغشا )

( استفاده خواهد شد. براساس 1994برای اندازه گیری میزان کمی این شاخص ها از روش سایرام )

میلی لیتر آب دوبار تقطیر شده قرار داده شده سپس نمونه ها را  10گرم برگ را داخل  1/0این روش 

ماری قرار داده و میزان هدایت الکتریک راد دستگاه بنگدرجه سانتی 40دقیقه داخل آب  30به مدت 

(ECآن ) ها با دستگاه EC متر قرائت می( گرددC1سپس نمونه .) دقیقه داختل حمتام    15ها به مدت

-گراد قرار داده و برای بار دوم هدایت الکتریکی آن ها قرائت متی درجه سانتی 100بن ماری با دمای 

 های مورد نظر محاسبه خواهند شد.شاخص (. براساس روابط زیرC2گردد)
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MSI=(1-C1/C2)*100                                                                                             

EL=C1/C2                                                                                                               

                                                                                                                            

                              

 گیری صفات مورفولوژیکیاندازه 3-5

 هاآنالیز داده 3-5

افتزار  و رسم نمودارها توسط نترم  انحراف معیارها و داده ها با استفاده از میانگینتجزیه آماری داده

Excel .انجام گرفت 
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 نتایج حاصل از مطالعات بیوانفورماتیک 4-1

 تیبتتتتا استتتتتفاده از ستتتتا   فرنگتتتتیستتتتلولز در گوجتتتته  وستتتتنتزیب ریمستتتت هتتتتایژن

(Plantcyc(https://www.plantcyc.org  (.1-4)جدول  شدند ییشناسااست ژن  26که شامل 

-یشاخص بت  ک،یفاتیشاخص آل( ، PL)، (MWی )مثل طول، وزن مولکول ییایمیوشیب اتیخصوص

 Expasyستلولز بتا استتفاده  از ابتزار      وستنتز یب ریمست  هتای ژن دپپتیت یپل ی( توالGRAVYو ) ثباتی

Database ProtParam   به دست آمد. 1-4و طبق جدول 

ProtParam ی است که از طریق سرور ابرنامهExPASY   و در  گتردد به صورت آنلاین انجتام متی

کوشیمیایی ساده  به دستت آمتده از   یحقیقت روشی مناسب برای شناسایی بسیاری از خصوصیات فیز

 .است( توالی پروتئین مورد نظر )که همان پارامترهای مربوط به پروتئین است

 ProtParamهای آنالیز داده 4-2-1

هتتتای متتتورد بررستتتی بیوستتتنتز ستتتلولز ژن در بتتتین ژنتوجتتته نتتتتایج حاصتتتل بتتتا  طتتتول:

Solyc03g097050.3.1  دارای بیشتتترین طتتول استتیدآمینه استتت و ژنSolyc08g023380.1.1  دارای

 .(1-4)جدول  . طول اسیدآمینه است ترینکم

ی دارا Solyc07g005840.2.1هتای متورد بررستی بیوستنتز ستلولز ژن      در بین ژن وزن مولکولی:

 ترین وزن مولکولی است.دارای کمSolyc05g016470.1.1 بیشترین وزن مولکولی و ژن 

pI: ژنهای مورد بررسی بیوسنتز سلولز در بین ژن Solyc09g031570.1.1   دارای بیشتترینpI   و

 کیت است که در آن  pH کیزوالکتریا ینقطه  pIاست.  pIترین دارای کم Solyc09g055560.1.1ژن 

نشان دادن نقطته   یاستاندارد برا nomenklaturaخالص ندارد. نام  یکیشارژ الکتر چیص همولکول خا

 .  (1-4)جدول  است pH کیزوالکتریا
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 هتتتتای متتتتورد بررستتتتی بیوستتتتنتز ستتتتلولز ژن   در بتتتتین ژن شتتتتاخص آلیفاتیتتتتک: 

Solyc11g050810.1.1پایدارترین ژن و ژن Solyc09g031570.1.1 .ر این پتارمت  ناپایدارترین ژن است

اگر ضریب حاصل  در حقیقت تخمینی کلی در مورد پایداری پروتئینی مورد نظر در لوله آزمایش است.

  .(1-4)جدول  باشدبود ناپایدار می 40بود به طورمعمول پایدار است و اگر بالای  40زیر 

 و  Solyc05g016470.2.1 هایهای مورد بررسی بیوسنتز سلولز ژندر بین ژن  ثباتی:شاخص بی

Solyc03g097050.3.1و Solyc00g030000.1.1وSolyc07g005840.2.1   و                          

Solyc12g014430.2.1 و Solyc08g023380.1.1و Solyc03g005450.3.1  و

Solyc08g061100.3.1 و Solyc08g082670.3.1 ها در حالت پایدار قرار ناپایدار هستند و بقیه ژن

های  بینی کلی از زمانی است که نیمی از مقدار پروتئینه عمر در حقیقت یک پیشپارامتر نیمدارند. 

 . (1-4)جدول  گرددموجود در سلول ناپایدار می

 GRAVY (میانگین کلی هیدروپاتیسیته): های مورد بررستی بیوستنتز ستلولز ژن    در بین ژن   

Solyc11g050810.1.1 دارای بیشتتترین GRAVY و ژن Solyc08g008400.2.1تتترین دارای کتتم

GRAVY  .مقدار استGRAVY بته صتورت مجمتوع مقتدار     نیپروتئ ای دیپپت کی یبراhydrowhay 

  .(1-4)جدول  شود یم میتقس یتوال یایشود، که توسط تعداد بقا یمحاسبه م نهیآم یدهایهمه اس

 Predicted location(s) ژن  26بتین  دهتد کته از   ها در سلول را نشتان متی  جایگاه قرارگیری ژن

 (.1-4ژن در دیواره سلولی قرار دارند )جدول  7شناسایی شده در مسیر بیوسنتز سلولز 
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 PorotParam تیاز  سا فرنگیسلولز در گوجه وسنتزیب ریمس هایژن یبررس 1-4جدول 

 

 

Gene ID name Length molecular weight theoretical pl Instability index Aliphatic index GRAVY Predicted location(s)

Solyc03g097050.3.1 CesA-like protein 1139 127863.43 7.28 unstable 81.67 -0.247 Chloroplast

Solyc09g072820.3.1 CesA 1048 119343.35 8.15 stable 84.07 -0.257 Chloroplast

Solyc01g087210.3.1 CesA 1083 120816.5 7.19 stable 85.22 -0.17 Chloroplast

Solyc08g061100.3.1 CesA 1086 121639.22 6.31 unstable 85.64 -0.202 Chloroplast

Solyc11g005560.2.1 CesA 1086 122267.8 6.44 stable 87.57 -0.14 Chloroplast

Solyc12g056580.2.1 CesA 1083 121807.57 7.07 stable 86.49 -0.172 Chloroplast

Solyc07g005840.2.1 CesA 3 1137 127629.99 6.21 unstable 83.8 -0.197 Chloroplast

Solyc02g072240.3.1 CesA 973 110226.73 6.33 stable 86.33 -0.109 Chloroplast

Solyc04g071650.3.1 CesA 1090 122678.5 7.04 stable 86.57 -0.181 Chloroplast

Solyc04g072790.2.1 CesA 1070 121624.67 6.24 unstable 86.52 -0.176 Chloroplast

Solyc10g038020.2.1 CesA 115 12720.78 7.71 stable 87.22 0.106 Chloroplast. Mitochondrion

Solyc09g055560.1.1 CesA-7 173 20399.16 5.11 stable 86.65 -0.269 Cytoplasm. Nucleus

Solyc11g056590.2.1 CesA 171 19082.91 9.21 stable 68.42 -0.47 Chloroplast. Nucleus

Solyc07g065660.3.1 CesA 732 84234.21 6.42 stable 91.11 -0.044 Chloroplast. Golgi apparatus

Solyc07g043390.3.1 CesA family protein expressed 478 54763.4 7.55 stable 89.14 -0.102 Chloroplast. Cytoplasm

Solyc08g023380.1.1 CesA 65 7745.9 6.23 unstable 79.38 -0.062 Chloroplast. Cytoplasm. Golgi apparatus. Nucleus

Solyc09g031570.1.1 CesA catalytic subunit 3 69 8141.41 10.01 stable 98.84 0.03 Cell membrane. Chloroplast. Nucleus

Solyc07g051820.3.1 CesA 743 84014.83 8.53 stable 96.5 0.121 Cell membrane. Chloroplast. Golgi apparatus

Solyc12g015770.2.1 CesA 775 88394.46 8.58 stable 93.33 -0.03 Cell membrane. Golgi apparatus

Solyc12g014430.2.1 CesA 728 82752.63 6.3 unstable 90.37 0.078 Cell membrane. Golgi apparatus

Solyc00g030000.1.1 Cellulose synthase-4 500 57401.49 8.72 unstable 80.7 -0.136 Cell membrane

Solyc08g008400.2.1 CesA-like protein G2 182 20983.66 5.52 stable 76.1 -0.362 Cell membrane

Solyc03g005450.3.1 CesA 740 84513.28 6.83 unstable 94.15 0.112 Cell membrane

Solyc11g050810.1.1 CesA 239 26798.78 7.69 stable 0.671 0.671 Cell membrane

Solyc08g082670.3.1 CesA 752 85780.9 7 unstable 86.48 -0.008 Cell membrane

Solyc05g016470.1.1 CesA-7 61 6793.89 6.52 stable 89.51 0.002 Nucleus
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 یکتترسیم درخت فیلوژن 4-2-2

توضیح گوناگونی موجودات زنده  ف مطالعات فیلوژنتیکی یا فیلوژنی بازسازی تاریخچه حیات وده

توان به صورت یک درخت برزگ نشان داد. اصل اساسی در فیلتوژنی  است. این روند و تاریخچه را می

کنیم ها به یکدیگر  است، درواقع ما فرض می دسته بندی موجودات زنده بر مبنای میزان شباهت آن

هتا   هتا در درختت فیلتوژنتیکی بته آن    که هرچه دو گونه بیشتر به هم شبیه باشند ، جتد مشتترک آن  

-پایه در گونههای همتر است فیلوژنتیک نوع خاصی از فیلوژنی است که مبنای آن مقایسه ژننزدیک

پایه های همها به هم است که مبنای آن مقایسه ژنهای مختلف و یافتن میزان ارتباط و نزدیکی گونه

های فیلوژنتیک ها به هم است. حتی با روشیکی گونهمختلف و یافتن میزان ارتباط و نزدهای در گونه

 .یافت های یک خانواده را نیزهای مختلف یک خانواده را بررسی و تاریخچه تکاملی ژنتوان ژنمی

در سطح مولکولی نیز مطالب زیادی وجودد دارند که با علم فیلوژنتیک قابل کشف هستنند. وقتی 

-برابرشدن ها، دوهای ژنی، حذفکنیم رد پای جهشا بررسی میها رتاریخچه یک خانواده از پروتئین

ها، پیدایش دو گونه از یک گونه، از دست دادن یا به دست آوردن یک عملکرد خاص ، غیرفعال شدن 

 اش شده  است.ها باعث پیدایش جهان به شکل امروزی و دیگر وقایعی که اثرات آن

 شتوند وه کلی تقسیم متی رها به دو گژنز سلولز های مسیر بیوسنتدرخت فیلوژنتیک ژن براساس

که دارای خصوصیات فیزیکو شیمیایی مشابهی هستند جد فیلوژنتیکی مشابهی دارند بته   هاییکه ژن

کتتته دارای خصوصتتتیات    Solyc04g071650.3.1 و Solyc12g056580.2.1عنتتوان مثتتتال ژن  

 قرار دارند.تر به همبسیار نزدیک شیمیایی خیلی نزدیک به هم دارند در درخت فیلوژنتیکفیزیکو
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 فرنگیدرخت فیلوژنتیک توالی پروتئینی مسیر بیوسنتز سلولز در گوجه  1-4شکل 
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 CesAرسی تغییرات  سطوح بیان ژن بر 4-3

 RNAو کمیت بررسی کیفیت  4-3-1

 .S)حساس به سرما( و S. lycopersicum cv. Moneymaker  های از گونه RNAنتایج استخراج 

habrochaites LA1777 دمای پایین نشان داد که کنترل و تیمار  دو )مقاوم به سرما( تحتRNA 

 1است. مشاهده سه باند ایجاد شده بر روی ژل آگارز  و پروتئین DNAآلودگی  فاقداستخراج شده 

-4)شکل استخراج شده، است  RNAدرصد و عدم وجود اسمیر بین باندها، حاکی از کیفیت مناسب 

که طول بیشتری که به دلیل این rRNA s28یکی مربوط به RNAاز سه باند مشاهده شده هر  (.2

که چون طول  rRNA s5و آخری مربوط به  rRNA s18گیرد، دیگری مربوط به دارد دربالا قرار می

 sharpهر سه این باندها خوب و به اصطلاح  گیرد. که چونتر ازبقیه قرار میکمتری دارد پایین

  استخراج شده است. RNA  دهده کیفیت، نشانهستند
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 درصد 1ژل آگارز  یاستخراج شده رو یهاRNA  تیفیو ک تیکم یبررس 2-4شکل 

 

 

 CesA1بررسی تغییرات سطوح بیان ژن  4-3-2

 .Sحستاس  گونته  ژن در ایتن   نشتان داد کته بیتان     3-4طبتق  شتکل    CesA1بیتان ژن  نتایج 

lycopersicum cv. Moneymaker  درجته   23گتراد نستبت بته دمتای     درجه سانتی 4و10دمای  در

برابر افزایش بیان  500گراد درجه سانتی 4به طوری که در دمای  گراد افزایش بیان یافته استسانتی

در دمتای   S. habrochaites LA1777 مقتاوم   گونته در  گراد داشت.درجه سانتی 10نسبت به دمای 

در صورتی که در  گراد کاهش بیان پیدا کرددرجه سانتی 23ای گراد نسبت به دمدرجه سانتی 4و 10

-گراد افزایش بیان نشان داد امتا اختتلاف معنتی   درجه سانتی 10گراد نسبت به درجه سانتی 4دمای 

 داری مشاهده نشد. 
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CesA1های مربوط به سنتز سلولز در دیواره سلولی اولیته استت و بترای رشتد گیتاه      جز پروتئین

باعتث افتزایش ستنتز     CesA1شود. افزایش در بیان جهش در آن باعث مرگ گیاه میضروری بوده و 

و همکتاران،   وژنیت )ه دهتد سلولز در دیواره اولیه می شود و تولید زیست توده گیاهی را افتزایش متی  

2017.)  

در گیتاه یونجته در    CesA1مشتاهده کردنتد کته     2014مشابه تحقیق حاضر، جوئیرو وهمکاران، 

 داری نشان نداد. های زیستی تغییر معنیرسپاسخ به است

 

 

 .Sگراد در دو گونه حساس  درجه سانتی 4و  10و  23در دمای  CesA1بیان نسبی ژن  3-4شکل 

lycopersicum cv. Moneymaker  و گونه مقاومS. habrochaites LA1777 
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ژن  بیان ی ذوب  نمنح 5-4شکل                             CesA1ژن  بیان منحنی تکثیر 4-4شکل 

CesA1 

 CesA2بررسی تغییرات سطوح بیان ژن  4-3-3

 گونه حساس بته سترما   ژن در  این نشان داد که بیان  6-4شکلمطابق با   CesA2بیان ژن نتایج 

S. lycopersicun cv. Moneymaker  درجته   23گراد نسبت بته دمتای   در جه سانتی 10و4در دمای

برابری نستبت بته    10درجه سانتی گراد افزایش بیان  4در دمای  یش بیان یافته استگراد افزاسانتی

در    S. habrochaites LA1777  گونته مقتاوم بته سترما     و در گراد نشان داد.درجه سانتی 10دمای 

در  گراد کاهش بیان پیدا یافته استدرجه سانتی 23گراد نسبت به دمایی درجه سانتی 4و  10دمای 

داری گراد افزایش بیان داشت اما اختتلاف معنتی  درجه سانتی 10گراد نسبت به درجه سانتی 4دمای 

 مشاهده نشد.

CesA2 های مربوط به جز پروتئینCesA6-like   است که در سنتز سلولز در دیواره سلولی اولیته

باعتث   CesA2شتود. افتزایش بیتان    موجب رشد خفیف در گیاه متی   CesA2دخیل است. جهش در 

دهد.جهش سته  شود و تولید زیست توده گیاهی را افزایش میفزایش سنتز سلولز در دیواره اولیه میا
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برای دانه گرده کشنده است که این احتمالا بته ایتن دلیتل استت کته       CesA9,CesA6,CesA2گانه 

CesA9  (.2017و همکاران،  وژنی)ه شودهای گلدار بیان میدر بافت 

 

 .Sگراد در دو گونه حساس  درجه سانتی 4و   10و  23دمای در  CesA2بیان نسبی ژن  6-4شکل 

lycopersicum cv. Moneymaker  و گونه مقاومS. habrochaites LA1777 

 CesA2ژن بیان ذوب  ینمنح 8-4شکل                             CesA2ژن  بیان منحنی تکثیر 7-4شکل 
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 CesA3بررسی تغییرات سطوح بیان ژن  4-3-4

 .S  گونه حساس به سترما  در بیان این ژن  نشان داد که 9-4شکلطبق  CesA3بیان ژن ایج نت

lycopersicum cv. Moneymaker  درجته   23گراد نستبت بته دمتای    در جه سانتی 4و 10در دمای

ابر گراد دو بردرجه سانتی 10درجه نسبت به دمای  4اما در دمای  گراد افزایش بیان یافته استسانتی

درجته   10در دمتای   S. habrochaites LA1777 گونه مقتاوم بته سترما   و در  افزایش بیان نشان داد.

درجته   4کته در دمتای   داشت در حالیگراد افزایش بیان درجه سانتی 23 گراد نسبت به دمایسانتی

 .گراد کاهش بیان نشان دادسانتی

CesA3 سلولی اولیه استت و بترای رشتد گیتاه      های مربوط به سنتز سلولز در دیوارهجز پروتئین

باعتث افتزایش ستنتز     CesA3شود. افزایش در بیان ضروری بوده و جهش در آن باعث مرگ گیاه می

دهتد )هیتوژن و همکتاران،    سلولز در دیواره اولیه می شود و تولید زیست توده گیاهی را افتزایش متی  

2017.) 

در گیاه یونجته در   mtCesA3ده کردند که مشاه 2014مشابه تحقیق حاضر، جوئیرو و همکاران ،

 ساعت به حداکثر بیان خود رسید. 96داری نشان داد و بعد از پاسخ به استرس شوری تغییر معنی
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 .Sگراد در دو گونه حساس  درجه سانتی 4و  10و  23در دمای  CesA3بیان نسبی ژن  9-4شکل 

lycopersicum cv. Moneymaker  و گونه مقاومS. habrochaites LA1777 

 

 

   

 CesA3ژن  بیان ذوب   ینمنح 11-4شکل                    CesA3ژن  بیان  منحنی تکثیر 10-4شکل 

 

 CesA4بررسی تغییرات سطوح بیان ژن  4-3-5

 .Sدر گونه حساس به سرما ژن این  نشان داد که بیان  12-4شکل طبق   CesA4نتایج بیان ژن 

lycopersicum cv. Moneymaker  ه سانتیدرج 23گراد نسبت به دمای در جه سانتی 10در دمای-

گونه مقتاوم   و در  گراد افزایش بیان نشان داد.درجه سانتی 4گراد کاهش بیان نشان داد اما در دمای 

درجته   23گراد نسبت به دمتایی  درجه سانتی 4و 10در دمای  S. habrochaites LA1777  به سرما

 .نشان دادبیان گراد کاهش سانتی

CesA4 های های مربوط به سنتز سلولز در دیواره سلولی ثانویه است.  بیشتر در بافتجز پروتئین

های مربوط دخیل است. اگر در دیواره ثانویه یکی از پروتئین زایلمداخلی وجود دارد و در توسعه بافت 
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ر تعامتل داشتته باشتند )هیتوژن و     تواننتد بتا یکتدیگ   به سنتز سلولز غایب باشد دو پروتئین دیگر نمی

 (.2017همکاران، 

در گیاه یونجته در   mtCesA4مشاهده کردند که  2014مشابه تحقیق حاضر، جوئیرو و همکاران، 

تترین مقتدار در بیتان    ساعت تنش گرما به کتم  24پاسخ به استرس گرما کاهش بیان یافت که بعد از 

 رسییدد.
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 .Sگراد در دو گونه حساس  درجه سانتی 4و  10و  23مای ددر  CesA4بیان نسبی ژن  12-4شکل 

lycopersicum cv. Moneymaker  و گونه مقاومS. habrochaites LA1777 

 

 

 CesA4ژن  بیان ی ذوب  نمنح 14-4شکل                 CesA4ژن  بیان  منحنی تکثیر 13-4شکل 

 CesA5بررسی تغییرات سطوح بیان ژن  4-3-6

 .S  گونه حساس به سرما ژن در این نشان داد که بیان  15-4شکل طبق  CesA5ژن نتایج بیان 

lycopersicum cv. Moneymaker  درجته   23گراد نسبت بته دمتای   جه سانتیدر 4و  10 در دمای

گتراد  درجته ستانتی   10گراد نستب بته   درجه سانتی 4گراد افزایش بیان نشان  دادند در دمای سانتی

 4و  10در دمتای   S. habrochaites LA1777  گونته مقتاوم   و در مشاهده نشتد.  داریاختلاف معنی

 .نشان دادکاهش بیان گراد درجه سانتی 23نسبت به دمایی گراد درجه سانتی

CesA5 های مربوط به جز پروتئینCesA6-like   است که در سنتز سلولز در دیواره سلولی اولیته

باعتث   CesA5شتود. افتزایش بیتان    یف در گیاه متی موجب رشد خف  CesA5دخیل است. جهش در 

دهتد. جهتش   شود و تولید زیست توده گیاهی را افتزایش متی  افزایش سنتز سلولز در دیواره اولیه می

 (.2017برای جوانه گیاه کشنده است )هیوژن و همکاران،  CesA5و   CesA6دوگانه 
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 .Sدر دو گونه حساس   گرادیه سانتدرج 4و  10و  23 یدر دما CesA5ژن  ینسب انیب4-15شکل 

lycopersicum cv. Moneymaker  و گونه مقاومS. habrochaites LA1777 

  

 

ژن  بیان ی ذوب  نمنح 17-4شکل                             CesA5ژن بیان منحنی تکثیر  16-4شکل 

CesA5 
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 هاگیری فعالیت  آنزیماندازه 4-4

 کاتالاز گیری آنزیماندازه 4-4-1

نشان داد که میزان فعالیت آنتزیم کاتتالاز   18-4طبق شکل  نتایج حاصل از بررسی فعالیت آنزیم 

 S. habrochaites به سرما مقاوم گونه  درگراد کاهش یافت به طوریکه درجه سانتی 10در طی دمای 

LA1777   عالیت آن در نسبت به میزان ف پنج برابری ای کاهش درجه 10پس از سه روز تنش دمای

 (.4-6)نمودار داشت. S. lycopersicun cv. Moneymaker گونه حساس به سرما

زوم آوری پراکسیدهیدروژن و کاهش اثرات تخریبی آن در پراکسیاین آنزیم نقش مهمی در جمع

 H2O2. با فعالیت این آنزیم ا استدار( 2000( و میتوکندری )فویرونکتور، 2010)سکین و همکاران، 

 (. 2010)بلوخینا و فاگروستدت،  شودمیب و اکسیژن تبدیل به آ

مشاهده کردند کته  میتزان کاتتالاز در واریتته      ( 2012لیو و همکاران )مشابه با نتایج آزمایش ما 

 حستاس   داری کتاهش یافتت امتا در واریتته    معنتی  صتورت به در اثر سرما   LA1777 مقاوم به سرما 

LA42024  داری مشاهده نشد.تفاوت معنیروز تیمار سرما  5پس از        

 

 بررسی میزان فعالیت کاتالاز 18-4شکل 
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 گیری فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیدازاندازه 4-4-2

نشان داد کته میتزان    19-4شکل  طبق  گایاکول پراکسیداز نتایج حاصل از بررسی فعالیت آنزیم

گراد افتزایش  یافتت بته    سانتی درجه 10ز تنش دمای فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز پس از سه رو

 سه برابر  S. habrochaites LA1777 مقاوم به سرماگونه درسیداز کفعالیت آنزیم گایاکول پرا طوریکه

 بود.  S. lycopersicum cv. Moneymaker حساس به سرما گونهفعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز در 

و  داردترکیبات فنولی گایاکول به عنوان دهنده الکتترون نیتاز    به H2O2پراکسیداز جهت تجزیه 

 . شودبه آب احیا می H2O2طبق معادله زیر 

4 guaiacol +4 H2O2                                  Tetraguaiacl + 8 

H2O2                                                     

. در گیاهتان عتالی آنتزیم پراکستیداز در تعتدادی از      استوزول تولید پراکسیدازها در سیت جایگاه

هتای غنتی از   مکانیسم دفاعی میزبان، اتصال عرضی مونومرهای گلیکوپروتئین مثلفرایندهای سلولی 

 کند.ای شدن شرکت میهیدروکسی پرولین موجود در دیواره سلولی ، عمل چوبی شدن و چوب پنبه

 گزارش شده استزیادی از گیاهان  های محیطی در تعدادثر تنشار افزایش فعالیت آنزیم پراکسیداز د

 (.2012)کویرو وهمکاران، 

 فعالیتت  کته میتزان  مشتاهده کردنتد    (1395بازدید وحتدی و شتریفی )   ، تحقیق حاضرمشابه با 

 دمای پایین افزایش یافت.گایاکول پراکسیداز در دو رقم گیاه چای تحت تنش 

( مشاهده کرد که میزان فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز 1395ند )دانشممشابه با تحقیق حاضر، 

در گیاه گوجه فرنگی  تحت تنش اکسیداتیو قرار گرفتند افزایش یافتت امتا در صتورتی کته از تیمتار      

نسبت به گیاه شتاهدد   در طی تنش استفاده شد کاهش فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز  آسکوربیک

 مشاهده  شد.

POX 



81 
 

 

 پراکسیداز بررسی میزان فعالیت گایاکول 19-4شکل 

 

 یدهآلددیگیری مالوناندازه 4-4-3

نشان داد کته میتزان فعالیتت      20-4طبق شکل  یدهآلددیمالون نتایج حاصل از بررسی فعالیت

 .S. lycopersicum cv  گونته حستاس   ای دردرجته  10ید پس از سه روز تنش دمای هآلددیمالون

Moneymaker  مقاومگونه و  S. habrochaites LA1777     افزایش یافت امتا میتزان افتزایش در S. 

lycopersicum cv. Moneymaker  ید درهآلددیمالونسه برابر میزان  S. habrochaites LA1777  

 .بود

گیری میزان پراکسیداستیون لیپیتدی   ( به عنوان یک شاخص برای اندازهMDAئید )دآلدیمالون 

(. زیرا این ترکیب تحت تاثیر تخریتب و  2009)لیو وهمکاران،  استب به غشا سلول دهنده آسیونشان

 (.2002شود )بهاتارچارجی و موخرجی ، ی آزاد میسلول پراکسید شدن غشا
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گوجته   هتای واریتته تمتام  کته  مشاهده کردند ( 2012لیو و همکاران )، تحقیق حاضرمشابه نتایج 

 نرا نشتا  MDAافتزایش نشتت الکترولیتت و محتتوای     تند عرض دمای پایین قرار داشمفرنگی که در 

 تر بود. داری پایئنطور معنیدقیقه تنش سرما به 3به سرما پس  از  گونه مقاوم  دادند اما دو 

 

 آلدئیددیبررسی میزان فعالیت مالون 20-4شکل 

 گیری میزان پرولیناندازه 4-4-4

ان داد که میزان انباشت پرولین پس از سته  نش 21-4طبق شکل  ی پرولین حاصل از بررس جینتا

 .S  و مقتتاوم S. lycopersicum cv. Moneymaker ای در هتتر دو درجتته 10متتای روز تتتنش د

habrochaites LA1777  افزایش یافت اما میزان انباشت پرولین در S. habrochaites LA1777   دو

 .بود S. lycopersicum cv. Moneymaker  برابر میزان انباشت پرولین در 

هتایی ماننتد دمتای    پرولین به عنوان یک اسمولیت مهم در تعدیل فشار اسمزی سلول تحت تنش

پایین کمبود مواد غذایی ، قرار گرفتن در معرض فلزات سنگین و اسیدیته بتالا نقتش اساستی را ایفتا     

هتا  عی پتروتئین ( باعث پایداری فرم طبیchemical chaperoneکند و به عنوان چپرون شیمیایی )می

( 1383کند )یامچی و همکاران ،شده و از به هم خوردن شکل طبیعی ترکیبات آنزیمی جلوگیری می
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دهتد ) لینهتوس و بترگمن ،    هتای دیگتر رخ متی   تر از استیدآمینه ش ، تجمع آن سریعنو در شرایط ت

1995 .) 

های سازگار، مانند حلولکه ممشاهده کردند ( 2012لیو و همکاران )، تحقیق حاضرمشابه با نتایج 

ها، نقش مهمی در تنظیم اسمزی سلول و حفظ یکپارچگی غشا دارند. بنابراین پرولین  و کربوهیدرات

های مقاوم و حساس در تشش سرما را مورد گونهتفاوت در انباشت پرولین و قندهای محلول در بین 

 LA1777طور پیوسته در ن بهتجزیه و تحلیل قرار دادند. در طول استرس سرما، محتوای پرولی

داری بالاتر از به طور معنی LA1777روز تیمار سرما، در  5افزایش یافت. میزان پرولین پس از 

LA42024 داری در محتوای پرولین بین بود. اما اختلاف معنیLA3969  وLA42024 در طی تنش

 سرما مشاهده نشد.

 

 

 نبررسی میزان فعالیت پرولی 21-4شکل 
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 غشا یداریپا یریاندازه گ 4-4-5

 نشان داد کته میتزان پایتداری غشتا در دو     24-4طبق شکل  نتایج حاصل از بررسی پایداری غشا

 .Sمقتتاوم بتته ستترما  گونتته و  S. lycopersicum cv. Moneymaker  گونتته حستتاس بتته ستترما 

habrochaites LA1777   یتزان  کتاهش یافتت امتا م    گونهای در هر دو درجه 10روز تنش  3پس از

 S. habrochaites  دوبرابتر کتاهش در     S. lycopersicum cv. Moneymaker  تغییر و کتاهش در  

LA1777  در حالیکه در هر دو گونه پس از تنش میزان  بودMSI (4-10شکل ) به یک اندازه بود. 

آسیب سرما باعث تغییرات در خصوصیات فیزیکی غشا، تراوش متواد محلتول و کتاهش تبتادلات     

شود.. تغییر در حالت فیزیکی غشا باعث کاهش نفوذپتذیری  ما باعث برهم خوردن تعادل غشا میپلاس

شتود  ها متی های سلولی و اندامکانتخابی غشا و فعالیت معمول آن شده ، منجر به اختلال در فعالیت

ها در یونهای حساس و مقاوم به سرما درمقابل که این نیز به نوبه خود باعث افزایش نفوذپذیری بافت

(. بته طتور کلتی ، دمتا پتایین، فعالیتت طبیعتی مراحتل         1997شتود )موراتتاوس ،   زا متی دمای تنش

پذیر در گیاهان و اختلال سراسری در مراحتل  های برگشتفیزیولوژیکی را مختل کرده و باعث آسیب

 (.2002شود )تایزوزایگر، سلولی و متابولیکی می

که در  هاییفرنگیوجهمشاهده کردند که گ(  2012کاران )لیو و هم، تحقیق حاضرنتایج  برخلاف

گونته حستاس بته سترما     نسبت به  LA1777های مقاوم به سرماگونهمعرض دمای پایین قرار داشتند 

LA42024  .ضایعات شدیدی در غشا داشتند 
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 بررسی میزان پایداری غشا 22-4شکل 

 

 بستگی بین صفات موردمطالعهتعیین ضریب هم 4-5

 

 CesAs ژنبررسی  بیان ضریب همبستگی  2-4ل جدو

  CesA1 CesA2 CesA3 CesA4 

CesA2 0.608576* 
   Cesa3 0.169027 0.582947 

  CesA4 0.446843 0.092737 -0.07928 
 CesA5 -0.26039 0.171665 0.299101 0.135406 

 

 

درصد همبستگی مثبت وجود  CesA2 60و  CesA1های بق جدول ضریب همبستگی  بین ژنط

 .همبستگی وجود ندارد CesAهای دارد در حالی که بین دیگر ژن
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 هاضریب همبستگی بین فعالیت آنتی اکسیدان 3-4جدول 

  CAT GPX MSI MDA 

GPX 0.712267* 
   MSI 0.954948* 0.559792 

  MDA -0.43848 -0.81221* -0.21137 
 PRO 0.728826* 0.553136 0.766555* -0.28955 

 

پراکسیداز ، پایداری غشا و پترولین همبستتگی مثبتت    کاتاالاز با آنزیم گایاکول  3-4بق جدول ط

کته بتین   در حتالی همچنین بین پایدار ی غشا و پرولین نیز همبستگی مثبت وجتود دارد. وجود دارد. 

 آلدئید همبستگی منفی وجود دارد.دیگایاکول پراکسیداز و مالون
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 نتیجه گیری و پیشنهادات )فصل پنجم(
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 گیری نتیجه5-1

هتای درگیتر در مستیر بیوستنتز ستلولز در دیتواره       در این پژوهش اثر تنش دمای پایین روی ژن

مت به سرما مستتلزم  سرما مورد بررسی قرار گرفت. مقاوسلولی در دو گونه متفاوت از نظر مقاومت به 

ای هتم در  ههای پاسخ دهنده به سرما دارای الگوی پیچید، ژنها استتعدادی از ژن تغییر سطح بیان

شود و دمایی کته حتداکثر   سطح رونویسی و هم پس از رونویسی هستند. دمایی که در آن ژن القا می

هتا بته تتدریج و بتا     گیرد در گیاهان مختلف متفاوت است . شتدت پاستخ ژن  ها صورت مینواکنش ژ

در  CesA4جز  به CesAهای نشان داد که ژن CesAهای یابد. نتایج بیان ژنکاهش دما، افزایش می

در گونته مقتاوم کتاهش     CesA3به جتز   CesAهای گونه حساس افزایش بیان داشتند در حالیکه ژن

را به مکانیسم درک ها بین گونه حساس و مقاوم توان دلیل این تفاوت در بیان ژنبیان داشتند که می

ند اما گونه مقاوم به کسرما ربط داد به این صورت که گونه حساس به سرما سریعتر سرما را درک می

ها نیاز بته  دلیل مقاوم بودن به سرما دمای پایین را دیرتر درک کرده و برای تغییر در سطوح بیان ژن

 تر و مدت زمان بیشتر دارد.دمای پایین

در دیواره اولیه ممکتن   CesAهای توان نتیجه گرفت که تغییرات در سطوح بیان ژنهمچنین می

نتز سلولز و تولید زیست توده در گیاهان باشد که به موجب آن مقاومت به است راهی برای افزایش س

 شود. سرما در گیاهان ایجاد می

های خاصی برای دریافت سیگنال ناشی از تنش سرمایی و دمتای پتایین شتناخته    تاکنون گیرنده

اهتان  های غیر زیستتی مشتترک هستتند. گی   های درگیر در تنشرسد گیرندهنشده است و به نظر می

ممکن است دمای پایین را از طریق تغییر در صفات فیزیکی غشا حس کننتد زیترا ستیالیت غشتا در     

هتای  تواند بیتان ژن شود که مییابد. در حقیقت غشا استحکامش زیاد میطول تنش سرما کاهش می

COR  سرما  حساس و مقاوم بهی غشا در هر دو گونه پایداررا افزایش دهد. در این پژوهش نیز میزان

پراکسیداستیون   محصولالدئید که دیپس از سه روز تنش دمای پایین  کاهش یافت. همچنین مالون
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شود و نشان دهنده آستیب بته   لیپیدی است تحت تاثیر تخریب و پراکسید شدن غشا سلولی آزاد می

نته  الدئیتد پتس از تتنش دمتای پتایین در گو     دیغشا سلول است که در این پژوهش نیز میزان مالون

رولیت و پایداری غشا کاهش یافت. حساس به میزان سه برابر افزایش یافت که در نتیجه آن نشت الکت

و تحت شترایط تتنش بیشتتر تجمتع      کند پرولین یک نقش حفاظتی در گیاهان تنش دیده بازی می

وهش نیز حساس بیشتر است در نتایج به دست آمده ازاین پژیابد. و در ارقام مقاوم نسبت به ارقام می

ان دو برابتر بیشتتر از گونته حستاس تجمتع یافتت. میتزان        زمیزان تجمع پرولین در گونه مقاوم به می

فعالیت آنزیم کاتالاز در گونه مقاوم کاهش پنج برابری نسبت به گونه حستاس نشتان داد در حالیکته    

ه گونته حستاس   میزان فعالیت آنزیم گایاکول پراکسیداز در گونه مقاوم افزایش سه برابتری نستبت بت   

 داشت.

های سلولز سنتاز در تنش دمای پایین است و بعنوان اولتین  نتایج تحقیق فوق حاکی از نقش ژن

هتا  ها انجام شده است که می توانتد در مطالعتات عملکتردی ژن   گزارش در زمینه الگوی بیان این ژن

 مورد استفاده قرار گیرد.

 پیشنهادات 5-2

 سلولزو همی گیری میزان سلولزاندازه -1

 لیگنین میزان گیریاندازه -2

 CesAهای های موتانت برای هر کدام از ژنینایجاد لا -3

 امتر سرهای طولانیگیری صفات مورفولوژیکی در دورهاندازه -4

 های سلولزها روی تغییرات بیان ژنهای مختلف و بررسی اثرات آنکاربرد هورمون -5
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Abstract 
 
Tomatoes are tropical plants that are sensitive to low temperatures, and the 

reduction in temperature at all stages of growth leads to the destruction of the cell 

wall and thus the loss of cold resistance, which causes damage to the plant. In this 

research, the pattern of expression of cellulose biosynthesis genes and the content 

of certain enzymes under low-temperature stress in two cold-resistant (S. 

lycopersicum cv. Moneymaker) and cold resistant tomato (S.habrochaites 

LA1777) tomatoes were investigated. The results showed that CesA1, CesA2 and 

CesA5 genes had different expression patterns in the studied species, so that in S. 

lycopersicum cv. Moneymaker increased expression and in S. habrochaites 

LA1777 decreased expression. The CesA3 gene is one of the key genes in cellulose 

synthesis in the cell wall, whose destruction or destruction causes plant destruction 

and death, was induced in resistant species more than susceptible. The activity of 

the enzyme guaiac peroxidase increased as a result of cold stress, so that in S. 

habrochaites LA1777 more than S. lycopersicum cv. Moneymaker Also, catalase 

activity decreased under cold stress, which was higher in susceptible species than 

in S. habrochaites LA1777. The activity of malondialdehyde and proline 

increased, and the membrane stability in both species decreased, which decreased 

in S. lycopersicum cv. Moneymaker was more likely to be thought that the cold 

stress caused the destruction and destruction of the cell wall in the sensitive 

species S. lycopersicum cv. Moneymaker and increase the sensitivity to cold in this 

species. 

The results of this study indicate the role of cellulose synthase genes in low 

temperature stress and as the first report on the pattern of expression of these 

genes, which can be used in genes functional studies. 
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