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Abstract 

Objective 

Drought stress is a major problem that plagues world's arable lands and poses major 

limitations to plant growth and productivity. Lavandula angustifolia L. is a medicinal 

and aromatic plant that has great value for its essential oil. Due to the relatively resistant 

nature of this plant to water deficit, it can be a good substitute for plants with high water 

demand. To identification of some of genes involved in response to drought stress, we 

carried out transcriptome analysis under normal and drought condition using RNA-Seq. 

 

Materials and methods 
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 Illumina HiSeq. 2000 was applied for sequencing of flower and leaf mRNAs under 

control and stress conditions. Also the activity of some antioxidant enzymes  and level of 

Malondialdehyde and Dityrosine were measured. 

 

Results 

 Among a total of 264126 transcripts, 1083 DEGs in flower and 150 DEGs in leaf were 

identified in response to the drought stress. Gene Ontology Enrichment of drought 

responsive DEGs including catalytic activity, response to stimulus and binding were 

identified. KEGG analysis showed different pathways associated with stress such as 

biosynthesis of secondary metabolites, glutathione and proline metabolism and plant 

hormone signal transduction. Also some unigenes related to antioxidant enzymes were 

highlighted in response to drought. 

 

Conclusion 

 The transcriptome data generated here is the first report of RNA-Seq for Lavandula 

angustifolia L. under drought stress. Biochemical analysis results in this study were 

consistent with the RNA-seq results. Our findings offer insights into the molecular 

networks of Lavandula angustifolia L.  in response to drought stress. 
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  چكيده

كنــد. ل مــيگياهــان اعمــا كشاورزي بوده و اثرات نامطلوبي بر رشد و توليدهاي كننده زمين: خشكي از مهمترين عوامل محدودهدف

خوردار اســت. بــا توجــه بــه اي برالعادهدليل ارزش اسانس آن از اهميت فوقاسطوخودوس انگليسي گياهي دارويي و معطر است كه به

ايي شناســمنظــور اشد. بهلا در كشور باراي نياز آبي باتواند جايگزين مناسبي براي گياهان دآبي، ميماهيت نسبتا مقاوم اين گياه به كم

 ورايط تــنش خشــكي گياه اسطوخودوس انگليسي، تحليل ترنسكريپتوم ايــن گيــاه در شــدر پاسخ به خشكي دخيل در  هايبرخي ژن

  انجام پذيرفت. RNA-Seqشاهد با بكارگيري فناوري 

 يابيليتوا  Illumina HiSeq. 2000بافت برگ و گل گياهان شاهد و تحت تنش خشكي توسط  رسانهاي پيامRNAروش: 

  گيري شد.ندازهد و تحت تنش اتيروزين در گياهان شاهدآلدئيد و دياكسيدان، مالونهاي آنتيشد. ضمن اينكه فعاليت برخي آنزيم 

ژن در بافت برگ در اثر اعمال تــنش خشــكي  ١٥٠ژن در بافت گل و  ١٠٨٣يابي شده، رونوشت توالي ٢٦٤١٢٦: از مجموع هايافته

هــاي در ژن ،هــا و اتصــالشامل فعاليت كاتاليتيكي، پاسخ به محــرك GOنسبت به گياهان شاهد بيان افتراقي داشتند. چندين گروه 

هــاي ثانويــه، بــا تــنش مثــل ســنتز متابوليــتهــاي مختلــف مــرتبط ، مســيرKEGGداراي بيان افتراقي غني شدند. همچنين آناليز 
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- هــاي آنتــيهــاي مــرتبط بــا آنــزيممتابوليسم گلوتاتيون و پرولين و انتقال سيگنال هورموني را شناسايي نمود. ضمن اينكه برخي ژن

  اكسيدانت در اين تحقيق شناسايي شد.

اســت. تحليــل  در گياه اسطوخودوس انگليسي تحت تنش خشــكي RNA-Seq: مطالعه حاضر اولين گزارش از كاربرد گيرينتيجه

هــاي حاصــل از ايــن تــهمطابقت داشته است. ياف RNA-Seqبيوشيميايي صورت گرفته در اين تحقيق نيز با نتايج به دست آمده از 

  ت.اس تحقيق درك ما را از شبكه مولكولي پاسخ دهنده به تنش خشكي در گياه اسطوخودوس انگليسي توسعه داده

  DEGs،( RNA-Seq(هاي با بيان افتراقي ژن)، GO(انتولوژي ژن آناليز بيوشيميايي، : هاواژهكليد

  

  مقدمه 

درصد كاهش محصــولات  ٧٠شود كه و تخمين زده مي استحدود كننده رشد و نمو گياه خشكي مهمترين عامل غيرزنده م

هاي تغيير اقليم جهاني، تغييرات آب و هــوايي شــديد و متــوالي بــه مدل .)Wu et al. 2017( شودكشاورزي در سراسر دنيا را سبب 

رود كمبــود آب انتظــار مــيبه همين دليل  .)Feller & Vaseva 2014كنند (بيني ميپيش زمين را همراه افزايش گرماي عمومي

هــا از بيــان گســتره وســيعي از پاســخگياهان در مواجهه با خشكي،  .شودتر تر و اثرات آن بر گياهان و كشاورزي در آينده مخربشديد

هــاي پيچيــده و متنــوع تنظــيم و در ايــن راه تعــداد زيــادي ژن و مســير كننــدمــياندازي مولكولي گرفته تا متابوليسم شيميايي را راه

بــه  هــاي مولكــولي پاســخالعات مختلفي با هدف درك مكانيسممط .)Chaves et al. 2003اند (رونويسي و بيان ژن را توسعه داده

 .Min et alاگرچه شبكه ژني پاسخ به تنش خشكي هنوز كاملا شناخته نشــده اســت ( ؛خشكي در گياهان مختلف انجام شده است

2016(.  

)، گياهي بــا قــدمت Lavenderهاي اسطوخودوس () ازجمله گونهLavandula angustifoliaاسطوخودوس انگليسي (

ايــن هســتند.  ١گلي، نعناع، آويشن، ريحان و . . . عضــو خــانواده نعناعيــانهاي مريمجنسباشد كه به همراه هزار سال مي بيش از دو

هــا هاي بالايي ســبز اســت. برگهاي پايين ساقه، چوبي اما بخشاي است. قسمتساله، هميشه سبز و بومي نواحي مديترانهگياه چند

گيرند كه سرشــاخه گلــدار در انتهاي يك ساقه بلند قرار مي ها به صورت مجتمعهاي منحني شكل هستند. گلتيز با لبهخطي و نوك

ها تاريخي طــولاني دارد. عصــاره اســطوخودوس استفاده از اسطوخودوس در درمان بيماري ).Lis-Balchin 2002شوند (ناميده مي

، درمــان اســترس، ٢اتراپيرود. همچنين اسطوخودوس در آرومــكار ميدر درمان تب، اسپاسم عضلاني، دل پيچه و عفونت ميكروبي به

دهندگي اســطوخودوس از جملــه تســكين ســردرد ثابــت شــده، اثــرات درد و تســكينخــوابي كــاربرد دارد. خــواص ضــدخستگي و بي

 ).Nunes et al. 2015(اسپاسمي، فعاليت ضدباكتريايي و ضدقارچي از ديگر مزاياي اسطوخودوس است اكسيداني، آنتيآنتي

                                                           
1. Lamiaceae  
2.  Aromatherapy 
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ســاحت ايــران درصــد م ٩٧از مركز ملي پايش و هشدار خشكسالي سازمان هواشناســي كشــور، براساس گزارش منتشر شده 

ي جــايگزيني ر مــوثري بــراكشت و پرورش گياهان با نيــاز آبــي كمتــر، راهكــالذا  ؛تحت تاثير درجات مختلفي از خشكسالي قرار دارد

رابــر يــن گيــاه در بااكولــوژيكي اســطوخودوس و مقاومــت هــاي باشد. به دليــل ويژگيميهاي رايج كه آب بيشتري نياز دارند، كشت

گيــاه بــه نــور  ه نيــاز ايــنپذير است. با توجه بخشكي و ضرورت كاهش مصرف آب، كشت اين گياه با استفاده از حداقل آبياري امكان

   ).Tavackoli nekoo 2017فراوان، رطوبت كم، هواي گرم و خاك سبك شني، با بسياري از مناطق ايران سازگار است (

هــاي تــرين فراينــددر زمــره مهــمرا هاي مولكــولي مكانيسم ،ميلادي ٨٠در اواخر دهه هاي به عمل آمده مطالعات و بررسي

 & Mohammadabadi( قــرار دادهــا) ، رونويســي، ترجمــه و حتــي نحــوه تنظــيم ژنDNAژنتيكي (مشتمل بر همانندســازي 

Tohidinejad 2017 .( ها بيان شده و پروتئين يا آنزيم مــورد نيــاز ســلول را توليــد مــيتعداد كمي از ژندر يك زمان خاص فقط 

شود و در صورت عدم نيــاز كند كنترل مينياز به بيان ژن توسط محيطي كه در آن رشد مي ).Tohidinejad et al. 2015نمايند (

هاي يوكاريوتي تحت كنترل موقت و چندبعــدي مــيبيان ژن .به فرآورده ژن، آن ژن به صورت خاموش و غيرفعال باقي خواهد ماند

ها به مرحله نمــو بســتگي دارد. شود و بيان ژنها بيان ميباشد. تنها يك مجموعه نسبتاً كوچك از تمام ژنوم در هر يك از انواع بافت

ســاخته شــده ســبب  ،ســازنديهايي كــه آن محصــول را مــژن كه در همان بافت و نيز در ساير بافتيك همچنين مقدار محصولات 

هــا و ). يكي از اقــدامات اساســي در موجــودات زنــده مطالعــه ژنMohammadabadi et al. 2017شود (تنظيم بيان آن ژن مي

 ).Jafari et al. 2016هاي مرتبط با صفات اقتصادي و مطالعه آنها در سطح سلولي يا كروموزومي است (پروتئين

هاي جديدي جهت موشكافي و تشريح صــفات كمــي فرصتنيز هاي كشاورزي و فيزيولوژيكي، ژنوميكس علاوه بر رهيافت

در تحقيقــات كــاركردي  اســتفاده از ابــزار ژنــوميكس .دهدميها با كمك مهندسي ژنتيك و يا ويرايش مستقيم ژن ٣MASبا كمك 

هــاي مولكــولي مســئول در تحمــل تــنش و توليــد گياهــان ســمهاي غير زنده بر گياهان، دانش ما را دربــاره مكانيمربوط به اثر تنش

هــاي تنظيمــي افــق جديــدي در ها و بازسازي شــبكهشناسايي ژن ).Shelden & Roessner 2013متحمل افزايش داده است (

   ).Shahabi et al. 2019گشايد (هاي زيستي ميوكار فرآيند راستاي فهم چگونگي ساز

سازي ترانسكريپتوم را فــراهم كــرده اســت. ايــن روش يابي و كميجديد با بازده بالا امكان نقشه يابيهاي تواليتوسعه روش

ها دارد و تحولات وسيعي در آناليز و بررســي ترانســكريپتوم مزاياي روشني بر ديگر روششود، ناميده مي ٤Seq-RNAكه اصطلاحا 

هــاي مولكــولي و هــا، توســعه مــاركرتكنيــك ارزشــمندي در تحقيــق بيــان افتراقــي ژن RNA-Seq ها پديد آورده است.يوكاريوت

اخيــرا در  .)Ozsolak & Milos 2011باشــد (مرجع در دسترس نباشد، ميها بخصوص زمانيكه توالي ژنوم شناسايي و كشف ژن

- هاي دخيل در توليد اسانس و متابوليســم ترپنوييــدهاي حاضر در مسيرجهت شناسايي ژن RNA-Seqآوري مطالعات چندي از فن

، RNA-Seqهاي مهــم كاربرداز . )Adal et al. 2019; Li et al. 2019(ها در گياه اسطوخودوس انگليسي استفاده شده است 

                                                           
3. Marker Assisted Selection 
4. RNA sequencing 
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هــاي روزافــزون در پيشــرفت .)Dugas et al. 2011زنــده اســت (هاي زنده و غيــرهاي گياه و روال سازگاري با تنشمطالعه پاسخ

هاي مبتني بر انتقال ژن را به عنوان مسيري موثر در جهــت فــراهم نمــودن صــفات يابي و مهندسي ژنتيك، نگرشهاي تواليفناوري

ها انقلاب جديدي را در اصلاح گياهان با هدف ايجاد گياهان مقاومتر آغــاز كــرده اســت. مطلوب توسعه داده است. اين پيشرفتهدف 

 .Ye et alهاي موثر در ايجــاد مقاومــت بــه خشــكي نيــاز اســت (هاي بيشتري در زمينه شناسايي ژنبراي نيل به اين هدف تلاش

ه جهت بررسي ترانسكريپتوم گياه اسطوخودوس در پاسخ به تنش خشكي به كار گرفتــه نشــد RNA-Seqآوري تاكنون فن). 2018

در لــذا  ؛انــدآوري جهت بررسي شبكه ژني پاسخ به خشكي در گياهان مختلف بهره جســتهدر حاليكه مطالعات زيادي از اين فن است،

در گيــاه اســطوخودوس  تحمــلهــاي مكانيسمدر  هاي كليدي دخيلژنجهت شناسايي بخشي از  RNA-Seqاين مطالعه از تحليل 

هــايي كانديــد تواند به عنــوان ژنهاي شناسايي شده در اين مطالعه ميژن ي قرار گرفته بودند، استفاده شد.كه در معرض تنش خشك

هــاي از مســير برخــي ي افتراقــي،هــا. علاوه بــر شناســايي ژنشودمهندسي گياهان و افزايش تحمل به تنش خشكي استفاده  جهت

  تنظيمي جهت مقابله با خشكي نيز در اين گياه شناسايي شد.

 

  هامواد و روش

نجــام شــد. رزي گرگــان اتكرار، در ايستگاه تحقيقات كشــاو سهتيمار و در  چهاراين تحقيق به صورت طرح كاملا تصادفي با 

كيلــوگرم  هشــتهايي بــا ظرفيــت درصد ظرفيت زراعي بــود. گلــدان١٠٠و  ٨٠، ٦٠، ٤٠هاي آزمايش شامل چهار سطح آبياري تيمار

فيــت نگهــداري آب در تهيه شده و همگي با خاك يكسان پــر شــدند. جهــت ارزيــابي ظر مترسانتي ٢٢و قطر دهانه  ٢٨، ارتفاع خاك

ن ثابــت، مجــددا ها و رســيدن بــه وزياري شده و پس از خروج آب آزاد خــاك از گلــدانها تا درجه اشباع آبخاك مورد استفاده، گلدان

درجــه ١٠٠در دمــاي  شد. اين خــاكگيري نمونهاز خاك مورد استفاده گيري ظرفيت زراعي خاك، جهت اندازهتوزين صورت پذيرفت. 

) Klute 1986( ١ شــماره زراعي از رابطهساعت در آون خشك شده و وزن شد. درصد آب خاك و ظرفيت  ٤٨سانتيگراد و به مدت 

  دست آمد. در نهايت وزن هر گلدان براساس تيمار مربوطه محاسبه و تنظيم گشت. به

درصد آب خاك  )١رابطه  =
وزن تر خاك − وزن خشك خاك

وزن خشك خاك
 × 100 

انجام شــد. اعمــال تــنش ها صورت پذيرفت و آبياري به صورت يكسان براي تمامي گلدان ٩٦كشت بذور در بهمن ماه سال 

ها وزن شــده و ماه ادامه يافت. در طول دوره اعمال تنش هرروزه گلــدان ٢و به مدت  هار و قبل از شروع گلدهي آغاز شدخشكي در ب

كاهش وزن هر گلدان نسبت به وزن مشخص شده در هر تيمار، با افزودن آب جبران و بــه ايــن ترتيــب وزن هــر گلــدان ثابــت نگــه 

هــاي بافت گياه جهــت تحليل .صورت پذيرفتاز برگ و گل گيري نمونه ٩٧اه بعد از شروع اعمال تنش و در خرداد ماه م٢داشته شد. 

عملكــرد برخــي از  ،يــابيانجــام تــوالي جهــت بهتــرين تيمــار به منظور انتخــاب درجه سانتيگراد نگهداري شد. -٨٠بعدي در يخچال 

 Aebi)، كاتــالاز (Minami & Yoshikawa 1979ديســموتاز (اكسيدسوپرآنــزيم  ايــن گيــاه شــاملاكســيدان هــاي آنتيآنزيم
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) Kandpal Rajendra et al. 1981رداكتاز (كربوكســيلات-٥-)، پيرولينWang et al. 1991پراكسيداز ()، آسكوربات1984

آلدئيــد دياينكه ارزيابي مقدار مالون آبي بررسي گشت. ضمندر برابر درجات مختلف كم) Arora et al. 2002رداكتاز (و گلوتاتيون

تيروزين بــه عنــوان ) و ديSharma et al. 2012ها (هاي سنجش تنش اكسيداتيو و پراكسيداسيون ليپيدبه عنوان يكي از نشانگر

 Brady & Fryكار گرفتــه شــد (نتيجه ارزيــابي شــدت تــنش بــهها و درجهت سنجش ميزان تخريب اكسيداتيو پروتئين نشانگري

- ســنجش دي .)Ohkawa et al. 1979( آلدئيد استفاده شــدديگيري مالونجهت اندازه TBARSگيري مقدار از اندازه). 1997

تجزيــه آمــاري  .)Amado et al. 1984( ) صــورت پــذيرفت١٩٨٤تيروزين براساس روش شرح داده شده توسط آمادو و همكاران (

  دار) انجام شد.(حداقل اختلاف معني LSDها با آزمون و مقايسه ميانگين تيمار Rافزار ها با استفاده از نرمداده

 اســپكتروفتومتربــا كمــك اســتخراج شــده  RNA و كميــت شــد. كيفيــتاســتفاده  ٥كياژن از كيت RNAجهت استخراج 

هــا ســنجيده شــده و تمــام نمونــه ٨بايو آنالايزردستگاه  ) توسط٧RINها (درصد تاييد گشت. تماميت نمونه ٥/١و ژل آگارز  ٦نانودراپ

RIN  و بــا  ٩يــابي در موسســه ژنــوميكس بيجينــگتــوالي يابي مناسب تشــخيص داده شــد.داشتند كه جهت انجام توالي ٧/٧بالاي

كنتــرل شــده،  Trimmomaticو  FastQCهايافزارخام توليد شده با نرم هايدادهانجام شد.  TruSeqو كيت  ١٠ايلومينا دستگاه

فيلتــر  درصــد طــول خــوانش، ٥بــيش از  هاي ناشــناختههاي با كيفيت پايين يا داراي بازها حذف و تواليآداپتور از خوانشهاي توالي

بــه دليــل عــدم وجــود ژنــوم مرجــع بــراي گيــاه  .)Bolger 2014( هاي با كيفيت بالا به دســت آمــدشدند و به اين ترتيب خوانش

و درنهايــت  شد انجامBridger و  Trinity ،SPAdes، BinPackerهاي از اسمبلرها با استفاده داده سرهم بندي ،اسطوخودوس

هاي با كيفيت بــالا خوانش .)Gilbert 2016( به كار گرفته شد RNA-Seqجهت اسمبل كردن نتايج  Evidentialgeneروش 

 & Liتخمــين زده شــد ( RSEMافــزار يابي شده روي يك رونوشت خاص با كمك نرمهاي نقشههمرديف شده و فراواني خوانش

2011Dewey (.  ١١ميزان بيان هر رونوشــت براســاس شــاخصFPKM ) 2008محاســبه شــد et al.Mortazavi (. هــاي ژن

جهت شناســايي  دار در نظر گرفته شد.معني Ratio2log≤2و  FDR١٢ ≥0.001براساس  ها) بين تيمارDEGداراي بيان افتراقي (

 NCBIدر بانــك اطلاعــاتيو بــا اطلاعــات موجــود  BLASTN برنامــه جستجوي شباهت توسط ،هاژن عملكردها و تفسير توالي

non-redundant (NR) سازي صورت پذيرفت. آناليز غنيGO افزار با نرمAgriGO هــاي ســازي مســيرو آناليز غنيDEG  از

  .) صورت پذيرفتKEGG )Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomeافزار طريق نرم

 

                                                           
5. Qiagen RNeasy 
6. NanoDrop1000 
7. RNA Integrity Number 

8. Bioanalyzer Agilent 2100 
9. BGI-Hong Kong NGS Lab, https://en.genomics.cn 
10. Illumina HiSeq 2000  
11. Fragments per Kilobase transcriptome per Million mapped reads 

12. False Discovery Rate 
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 و بحث نتايج

ش خشــكي تــن ز اعمــالاپس هدف از اين تحقيق ارزيابي ترانسكريپتوم گياه دارويي اسطوخودوس انگليسي با توجه به اينكه 

 اكســيدان دخيــلتــيهــاي آنجهت انتخاب بهترين تيمار خشكي فعاليت برخي از مهمترين آنزيم بود، RNA-Seqآوري از طريق فن

اي نــوان نشــانهعتيروزين به يها و  محتواي ددآلدئيد گياه به عنوان محصول پراكسيداسيون ليپيدمحتواي مالوندر پاسخ به خشكي، 

  .)١(جدول گيري و مقايسه شد آبي اندازهبرابر درجات مختلف كم درها از اكسيداسيون پروتئين

ين اســطوخودوس تيــروزو ديدآلدئيــد درصد ظرفيــت زراعــي بــر روي محتــواي مالون ٨٠ها نشان داد كه تنش ملايم يافته

وان نتيجــه گرفــت تــش هستند، ميهاي سلولي ناشي از تناي از آسيبدار ندارد و از آنجا كه اين دو شاخص نشانهانگليسي تاثير معني

فــزايش اســط تــا شــديد هــاي متوامــا در تــنشكه اين گياه در شرايط تنش ملايم همچنان به روند طبيعي عملكردي خود ادامــه داد 

دار د هنور افزايش فعاليــت معنــيدرص ٨٠پراكسيداز نيز در گياهان تحت تنش رداكتاز و آسكورباتهاي گلوتاتيونآنزيمدار داشت. معني

  رداكتاز جهت مقابله با تنش شروع بهكربوكسيلات- ٥-دسموتاز، كاتالاز و پيروليناكسيدان سوپراكسيدهاي آنتينداشتند اما آنزيم

ند. در الاترين مقدار خــود رســيدبگيري شده در اين مطالعه به اكسيدان اندازههاي آنتيدرصد آنزيم ٦٠ش متوسط افزايش كردند. در تن

ه تيــروزين بــدآلدئيــد و ديمالوناكسيدان كاهش فعاليت نشــان دادنــد و مقــادير هاي آنتيدرصد، آنزيم ٤٠گياهان تحت تنش شديد 

ز آنــاليز ه دســت آمــده ابــبــا توجــه بــه نتــايج ياه در مقابل اين شدت از خشكي اســت. آسيب گ بالاترين سطح خود رسيدند كه نشانه

ه چهــار كتابخانــ اب شــد.انتخــدرصد ظرفيت زراعي تنش كم آبي جهت مقايسه ترانسكريپتوم با گياهان شاهد  ٦٠بيوشيميايي، تيمار 

cDNA  ازmRNA د.اسطوخودوس انگليسي تهيه شهاي استخراج شده از برگ و گل گياهان شاهد و تحت تنش خشكي  
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پراكسيداز و رداكتاز، كاتالاز، آسكورباتهاي سوپراكسيددسموتار، گلوتاتيونمقايسه ميانگين آنزيم .١جدول 

 هاي مختلف آبياريتحت اعمال تيمارتيروزين دآلدئيد و ديو مالونرداكتاز كربوكسيلات- ٥پيرولين

Table 1. Mean comparison of SOD (Superoxide dismutase), GR (Glutathione reductase), 

CAT (Catalase), APX (Ascorbate peroxidase), P5CR (pyrroline-5-carboxylate reductase) 

and Malondialdehyde and Dityrosin activity under different irrigation treatment 

پراكسيدازآسكوربات  

APX(IU/gr Fw) 

 كاتالاز

CAT(IU/gr Fw) 

رداكتازگلوتاتيون  

GR(IU/gr Fw) 

دسموتازسوپراكسيد  

SOD (IU/gr Fw) 

 ميزان آبياري (ظرفيت زراعي)

Irrigation (Filed capacity) 

0.92c 3.21c 1.82b 2.62c 100% 

0.98c 3.86b 1.96b 3.05b 80% 

1.77a 4.53a 2.30a 3.78a 60% 

1.42b 3.52bc 1.35c 2.21d 40% 

 

تيروزيندي  

Dityrosin 

(nano mol/gr Fw) 

آلدئيدديمالون  

Malondialdehyde 

(micro Mol/gr Fw) 

رداكتازكربوكسيلات- ٥- پيرولين  

P5CR(IU/gr Fw) 

 ميزان آبياري (ظرفيت زراعي)

Irrigation (Filed capacity) 

2.51c 4.26c 7.30c 100% 

2.69c 5.11c 8.12b 80% 

3.12b 9.72b 9.51a 60% 

3.74a 13.40a 8.74b 40% 

 LSDميــانگين بــا آزمــون  براســاس مقايســهدرصــد  ٥دار در ســطح حروف مشترك در هر ستون بيانگر عدم وجود اختلاف معني

  .استدار) (حداقل اختلاف معني

Means within a column followed by the same letter are not significantly different at level of 5%. 

 

بــه  Illumina genome Analyzer يابهاي برگ و گل گياهان شاهد و تحت تنش با استفاده از تواليالگوي رونوشت

 و  Trinity ،SPAdes، BinPackerافزارهاي و نرم de novoاز روش به دليل عدم وجود ژنوم مرجع اسطوخودوس  دست آمد.

Bridger افــزار از نــرمدر نهايــت ها و داده سرهم بنديجهتEvidentialgene  از روش  دســت آمــدهبــهاســتفاده شــد. مجموعــه

Evidentialgene اســتهــا دارد و جــامعتر ، صــحت بيشــتري از يكايــك اســمبلراســتهــا كــه برآينــدي از نتــايج ديگــر اســمبلر 

)Nakasugi et al. 2014; Gilbert 2016(.  درصدGC  در اين تحقيق با روشEvidentialgene  درصــد رســيد.  ٣٧/٤٤به

GC  درصــد  ١٤/٤٣اين تحقيق تقريبا برابر با نتايج به دســت آمــده در نعنــاع، به دست آمده در)Jin et al. 2014(،  ،٨/٤١ســنجد 

) Zhou et al. 2015درصــد (٨٦/٤٣، موســير ،)Sadeghi et al. 2017( درصــد ٥/٤١زيــره ســبز، )، Ye et al. 2018(درصد 

جنتيــان  و )Malli et al. 2018(درصــد  ١/٣٨اســطوخودوس  Mailletteرقــم  و از برخي ديگر از تحقيقات انجام شده مثل است
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به عنوان معيــار كيفيــت  و جفت باز بود ١٦٥٥در اين مطالعه  N50(bp)ميزان . استبيشتر  ،)Zhang et al. 2015(درصد  ٧/٣٩

 ١٧٧٤نعنــاع،  ،)Ali et al. 2018( ١٦٠٣مريم گلي، در  N50در مقايسه با ساير تحقيقات مناسب تشخيص داده شد.  سرهم بندي

)Jin et al. 2014( ١٥٥٨ ،بادام و )Shiran et al. 2015( بود.  

 BUSCOگــروه  ١٤٤٠با در نظر گــرفتن ت و تماميت ژنوم به عنوان مقياس كمي براي سنجش كيفي ١٣BUSCOمقدار 

هــا بــود بطوريكــه بــه عــدد سرهم بنديبيانگر كيفيت بالاي  در اين تحقيق Simao et al. 2015(. BUSCOكار گرفته شد (به 

اســطوخودوس ميــزان   Mailletteرقــمدرصد رسيد كه اين مقدار از بسياري از تحقيقات مشابه بيشتر بود. به عنــوان مثــال در  ٢/٩٢

BUSCO ،درصد ٨/٩١ )Malli et al. 2018(،  درصــد  ٧١نعناع)vining et al. 2017( ٩٢بــا وجــود ژنــوم مرجــع  و در ذرت 

هــا براســاس شــاخص و فراوانــي رونوشــت حاصــل شــدرونوشــت  ٢٦٤١٢٥تعداد درنهايت  .)Schnable et al. 2009(درصد بود 

FPKM بر اســاس خشكي وگل  ،گل شاهد ،خشكي ، برگهاي برگ شاهدها براي هر يك از تيمار. تعداد اين رونوشتمحاسبه شد 

١٠>FPKM، ١٠≤ FPKM≤١و  ١<FPKM شكل (بندي شد دستهAدر شــكل  ).١Bهــاي مشــترك و رونوشــتنمــودار ون  ١

رونوشت بــه طــور اختصاصــي در  ١٦٦٧٦در اين تحقيق  ست.آورده شده ا داشتند، بزرگتر از يك FPKM اختصاصي در هر تيمار كه

وشــت رون ١١٤٩١رونوشــت اختصاصــي در بــرگ شــاهد و  ١٢١٢٨رونوشت اختصاصي در گل تحت تيمار خشكي، ٢١٤٠٢گل شاهد، 

دو  هــا بــه طــور مشــترك بيــان شــدند.رونوشت در تمــامي تيمــار ٤١٨٠٦ضمن اينكه  شد تشخيص دادهاختصاصي در برگ خشكي 

هــاي داراي بيــان افتراقــي براســاس شاهد و برگ خشكي، گل شــاهد و گــل خشــكي در ايــن مطالعــه انجــام شــد. ژن مقايسه برگ

٠٠١/٠<FDR  ٢و مقادير>Ratio2logژن با بيان افتراقي بين تيمار شاهد و خشكي گــل  ١٠٨٣دار در نظر گرفته شد. تعداد ، معني

دار نشــان دادنــد. در مقايســه ژن كاهش بيــان معنــي ٢٦٤دار و ش بيان معنيژن با اعمال خشكي افزاي ٨١٩مشاهده شد. از اين تعداد 

دار داشــتند. بررســي انتولــوژي ژن كاهش بيان معني ٨٥ژن افزايش و  ٦٥ژن بيان افتراقي داشتند كه  ١٥٠بين برگ شاهد و خشكي 

اجزاي ســلولي و كــاركرد مولكــولي انجــام  هاي بيولوژيكي،و در سه گروه فرآيند AgriGOهاي داراي بيان افتراقي توسط سايت ژن

- DEGمــورد مربــوط بــه  ٢٦٨٥دار ملاحظه شد كــه غني شده و معني GOمورد  ٣٦١٧گرفت. در مقايسه بين گل شاهد و خشكي 

  .هاي كاهش بيان يافته تحت تنش خشكي بودDEGمورد مربوط به  ٩٣٢هاي افزايش بيان يافته تحت تنش خشكي و 

   

                                                           
13. Universal Single-Copy Orthologues Benchmarking 
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A B 

  

نمــودار ون  FPKM. Bمقدار بيان براساس شاخص برحسب هاي بيان شده بندي رونوشتدسته A. ١شكل 

: LD: بــرگ شــاهد، LC: گل خشــكي، FD: گل شاهد، FC. بيشتر از يك FPKMهاي بيان شده با رونوشت

  برگ خشكي

Figure 1. A classification of expressed transcripts based on FPKM value. B Venn diagram 

of 4 set data of transcripts with FPKM more than 1. FC:flower control, FD:flower 

drought, LC:leaf control, LD: leaf drought 
  

هــاي نــدي فرآينــدبهــاي غنــي شــده در دســتهGOدار بافت گل، بيشترين درصــد هاي داراي بيان افتراقي معنيدر بين ژن

بوليكي هــاي متــا)، فرآينــدGO:0050896هــا ()، پاســخ بــه محــركGO:0009987هــاي ســلولي (فرآينــدبيولوژيكي مربوط به 

)GO:0008152هاي تك ارگانيسم ()، فرآيندGO: 0044699) تنظــيم بيولــوژيكي ،(GO:0065007هــاي د) و تنظــيم فرآينــ

نظــيم م بيولــوژيكي و تهــا، تنظــيسخ به محركهاي سلولي، پاهاي فرآيند) بودند. در اين ميان زيرگروهGO:0050789بيولوژيكي (

) و GO:0003824( هاي بيولوژيكي با اعمــال خشــكي افــزايش داشــتند. در دســته كــاركرد مولكــولي، عملكــرد كاتــاليتيكيفرآيند

دســته اجــزاي  هاي غني شده بودند كه سطح هر دو مورد با خشــكي افــزايش يافــت. درGO) بيشترين GO:0005488بايندينگ (

)، جــز GO:0016020)، غشــاء (GO:0043226)، ارگانــل (GO:0044464)، جــز ســلولي (GO:0005623ســلول ( سلولي،

  .)٢با بيشترين تعداد ژن غني شدند (شكل )GO: 0044425جز غشايي ( ) وGO:0044422ارگانل (

ان يافتــه بيــهاي كــاهش DEGو در   GOمورد ١٨٢هاي افزايش بيان يافته تحت تنش خشكي در برگ، تعداد DEGدر 

بوليكي هــاي متــا)، فرآينــدGO:0009987هــاي ســلولي (غنــي گشــت. فرآينــد  GOمورد ٣٣١تحت تنش خشكي در برگ، تعداد 

)GO:0008152ها ()، پاسخ به محركGO:0050896هاي تــك ارگانيســم ()، و فرآيندGO:0044699 بيشــترين (GOي هــا

  هاي بيولوژيكي بودند.غني شده در دسته فرآيند
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هاي داراي بيان افتراقي تحت تــنش خشــكي در بافــت گــل. محــور افقــي، ژن GOسازي آناليز غني .٢شكل

  ها هستند.هاي هر زيرگروه و محور عمودي عناوين زيرگروهدرصد ژن

Figure2. GO enrichment analysis of DEGs identified in flowers under drought stress. The 

percent of genes in a specific sub-category is shown on the x-axis. the name of the sub-

category is shown on the y-axis. 
 

هــاي تــك ارگانيســم هاي متابوليكي و فرآينــدكاهش و فرآيندهاي سلولي در اثر خشكي فرآيند ، در برگبر خلاف بافت گل

ها تحت تنش افزايش داشتند. در دسته كاركرد مولكولي هماننــد بافــت گــل، عملكــرد پاسخ به محرك . در برگ و گلافزايش داشتند

بافــت گــل بــا  ماننــدهاي غني شده بودند. باينــدينگ GO) بيشترين GO:0005488) و بايندينگ (GO:0003824كاتاليتيكي (

)، جــز ســلولي GO:0005623اما فعاليت كاتاليتيكي برخلاف گل كاهش داشت. مشــابه بافــت گــل، ســلول ( خشكي افزايش يافت

)GO:0044464) ارگانل ،(GO:0043226) غشاء ،(GO:0016020) جز ارگانــل ،(GO:0044422جــز غشــايي ( ) وGO: 

  ).٣د ژن غني شدند (شكل با بيشترين تعدا )در دسته اجزاي سلولي0044425
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هاي داراي بيان افتراقي تحت تنش خشكي در بافــت بــرگ. محــور افقــي، ژن GOسازي آناليز غني .٣شكل

  ها هستند.هاي هر زيرگروه و محور عمودي عناوين زيرگروهدرصد ژن

Figure3. GO enrichment analysis of DEGs identified in leaf under drought stress. The 

percent of genes in a specific sub-category is shown on the x-axis. The name of the sub-

category is shown on the y-axis. 

  

 Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG)با استفاده از  هاDEGسازي هاي غنيآناليز مسير

 (http://www.genome.ad.jp/kegg/)هــاي متــابوليكي غنــي شــده يــا اين آناليز امكان تشخيص مسير .)٤(شكل  انجام شد

را  هــاي متــابوليكي مختلــفتحمل به تنش خشكي فرآيندي چندژني است و مسير دهد.ها ميDEGهاي انتقال سيگنال را در مسير

ژن در  ٤٣هــاي متــابوليكي بــا هاي متابوليكي در گل شامل مسيرترين مسيرغني .)Mehta et al. 2017دهد (تحت تاثير قرار مي

ژن در خشــكي، پــردازش پــروتئين در شــبكه  ٥٧ژن در شــاهد و  ٤٠هــاي ثانويــه بــا ژن در خشكي، بيوســنتز متابوليــت ٨٤شاهد و 

  بود.ژن در خشكي  ٣٢ژن در شاهد و هفت ژن در خشكي و مسير ريبوزوم با  ٧١ژن در شاهد و سه اندوپلاسمي با 
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A

B  

  
 

: B: بافت گــل، Aهاي داراي بيان افتراقي تحت تنش خشكي ژن KEGGمتابوليكي هاي مسيرآناليز  .٤شكل 

 نشان داده شده است. xها روي محور و مسير yهاي دخيل در هر مسير روي محور . تعداد ژنبافت برگ

Figure4. KEGG significantly metabolic pathways in the flower (A) and leaf (B) obtained 

under the drought stress. The number of genes involve in each pathway is shown on the y-

axis. The name of the pathways is shown on the x-axis. 
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ي، بيوســنتز ژن در خشــكهفــده ژن در شــاهد و  يــكدر بافت برگ نيز مسير پــردازش پــروتئين در شــبكه اندوپلاســمي بــا 

شــكي ژن در خ هشــتد و ژن در شــاهبيست هاي متابوليكي با ژن در خشكي و مسير نهژن در شاهد و  هشتهاي ثانويه با متابوليت

 .نددار در اين مطالعه بودمعنيهاي DEGهاي شناسايي شده براي ترين مسيرغني

سوپراكســيد هــاي آنيون) شــامل راديكالROSهاي اكسيژن فعــال (قرارگيري گياهان در معرض تنش خشكي به توليد گونه

)O₂⁻) هيدروكسيل ،(OH) هيدروژن پراكسيد ،(H₂O₂) آلكوكســي ،(RO) ¹) و اكســيژن منفــردO₂( شــود) منجــر ميMunne-

Bosch & Penuelas 2003(. اكسيداني است. مهمتــرين تركيبــات آبي، سيستم دفاع آنتيگياهان با كم هاي مقابلهيكي از روش

هــا و گلوتــاتيون ردوكســينپراكســيداز، پراكسيدسموتاز، كاتــالاز، پراكســيداز، آسكورباتاكسيداني شامل سوپراكسيدآنزيمي دفاع آنتي

دار در بافــت گــل هــاي معنــيDEG در ميــان ١٤آنزيم آسكوربات پراكســيدازژن مربوط به دو ).  et al.Gong 2005رداكتاز است (

برابــر و  ٣/٤برابــر و در بافــت بــرگ  ٦/٢٧هــا در بافــت گــل شناسايي شد كه در اثر خشكي افزايش بيان نشان دادند. يكي از اين ژن

گلوتــاتيون مهمتــرين سيســتم -ســكورباتآ چرخــهبرابر افــزايش بيــان داشــتند.  ١/٤برابر و در بافت برگ  ٨/١٠ديگري در بافت گل 

آنزيم كليدي در اين چرخه اســت كــه از آســكوربات بــه عنــوان دهنــده ياهان است و آسكوربات پراكسيداز زدايي در كلروپلاست گسم

).  et al.Shigeoka 2002كنــد (را به آب احيا و به اين وسيله از تنش اكسيداتيو جلــوگيري مي 2O2Hو  كندميالكترون استفاده 

هاي بيوشيميايي در اين مطالعه مطابقت دارد. فعاليت آنزيم آسكوربات پراكسيداز با افزايش تــنش تــا ســطح اين تغيير بيان ژن با يافته

نشــان  KEGGآنــاليز  شــود،نيز مشاهده مي A٤طور كه در شكل همان داري افزايش يافت.ظرفيت زراعي به شكل معني درصد ٦٠

  .دار بودگلوتامات بين گل شاهد و خشكي معني-اتداد مسير متابوليسم آسپارت

ر بافــت يــك ژن كاتــالاز نيــز د و ندبرابــر داشــت ١١/٢٢و  ٩/١٤، ٨/٥در بافت گل افزايش  ١٥ژن آنزيم كاتالاز سههمچنين  

داري نســبت بــه شــاهد، افــزايش معنــي درصــد ٨٠فعاليت آنزيم كاتالار با اعمال تنش آبياري در سطح . برابري داشت ٦/٧برگ بيان 

به بالاترين سطح خود رسيد. كاتالاز آنزيم تترامري دارنــده هــم اســت كــه در همــه  درصد ٦٠يافت و با افزايش شدت تنش تا سطح 

هــا ROSسلولي بــه همــراه ســطوح ديگــر  2O2Hمقدار  .شودمي 2O2Hهاي هوازي وجود داشته و منجر به تخريب سريع ارگانيسم

رســان خوبي از ميزان تنش اكسيداتيو در گياه است و مقــادير آســكوربات پراكســيداز و كاتــالاز جهــت مقابلــه بــا ســطوح آسيب نشانه

2O2H ) 2004مهم هستند Hirt &Apel .( ژن مربوط به سنتز آنزيم گلوتــاتيون  ششS-ژن در  دودر بافــت گــل و  ١٦ترانســفراز

هــاي غيرزنــده ترانسفراز آنزيمي است كه با كمك گلوتاتيون گياهان را از تنش-S. گلوتاتيون ندداشتدار بافت برگ افزايش بيان معني

گــذاري كند. اين تركيــب نشــانهسوبستراي اكسيدشده سمي اتصال برقرار مياين آنزيم بين گروه تيول گلوتاتيون و  .كندمحافظت مي

 Kumar & Trivedi( شــوداز ســلول خــارج مــي ATPهــاي غشــايي وابســته بــه شده در واكوئل مصادره شده يا با كمك پمپ

                                                           
14. L-ascorbate peroxidase (APX) (EC: 1.11.1.11) 
15. Catalase (CAT) (EC :1.11.1.6) 
16. Glutathione S-transferase (GST) (EC: 2.5.1.18) 
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هاي متابوليسم گلوتاتيون در بافت گل بــا اعمــال هاي دخيل در مسيرشود تعداد ژنمشاهده مي A٤گونه كه در شكل همان .)2018

زداي مختلــف اســت كــه در هــاي ســمگلوتاتيون مهمترين كوفــاكتور تيــولي غيــر پروتئينــي آنــزيم. ژن رسيد هشتبه  دوخشكي از 

ضــمن اينكــه شــواهد بســياري از . هاي مقابلــه بــا تــنش نقــش داردانتقال سيگنال و بيان ژنمثل هاي مختلف فيزيولوژيكي واكنش

- همبستگي بين غلظت گلوتاتيون و توانايي گياه به زنده ماندن تحت تنش اكسيداتيو وجود دارد. گلوتاتيون عــلاوه بــر اينكــه در ســم

هايي مي شود كه گروه تيــول آنهــا در طــي تــنش گلوتاتيون نقش دارد، مانع از تخريب پروتئين-در چرخه آسكوربات ROSايي از زد

. نــرخ گلوتــاتيون شــودانجام مي) GSSHگلوتاتيون (سولفيدبه دي )GSHاكسيد شده است. اين عملكرد با اكسيداسيون گلوتاتيون (

تيون بــه دو گلوتــاســولفيدجهــت احيــا دي NADPHتوسط گلوتاتيون رداكتاز كنترل مي شــود كــه از يــك  گلوتاتيونسولفيدبه دي

 .Noctor et al( كنــدهاي مربوط بــه گلوتــاتيون پراكســيداز عمــل مــيدر واكنش  GSHكند. علاوه بر اينگلوتاتيون استفاده مي

2012.(  

هــاي آنزيمبرابري در بافــت گــل رســيد. ٥/١١در اثر تنش به بيان  ١٧كربوكسيلات سينتاز-٥پيرولين-١كدكننده آنزيم دلتا ژن

هاي كليدي در مسير سنتز پيرولين از گلوتامات هســتند. بــه كربوكسيلات رداكتاز آنزيم-٥-كربوكسيلات سينتاز و پيرولين-٥-پيرولين

هاي متفــاوتي جهــت ان مكانيســممنظور محافظت از غشاء سلول و فراهم آوردن محيط مطلوب براي عملكرد اجــزاي ســلولي، گياهــ

پــرولين ها اســت. حلول ســازگار يــا اســمولايتكنترل ورود و خروج آب و تنظيم فشار اسمزي دارند. يكي از اين راهكارها سنتز مواد م

، چــاپرون مولكــولي جهــت پايــدار نگــه داشــتن ســاختار ROSي كربن و نيتروژن، غربالگر ي ذخيرهسازگار، واسطه محلولدر نقش 

 & Verbruggenزدايي ســلول فعاليــت دارد (عامــل ايجــاد تعــادل در سيســتم ســم و سيتوســولي pH ها، تنظــيم كننــدهپروتئين

Hermans 2008 نســبت بــه  درصــد ٨٠با اعمال تــنش آبيــاري در ســطح كربوكسيلات سينتاز -٥-پيرولين). در اين تحقيق آنزيم

در آنــاليز خــود رســيد. فعاليــت بالاترين سطح درصد به  ٦٠با افزايش شدت تنش در سطح  افزايش پيدا كرد وداري معنيطور بهاهد ش

  .)٤(شكل  در متابوليسم پرولين افزايش داشتهاي دخيل نيز تعداد ژن KEGGمسير 

هــاي سوپراكســيد در زمــان مواجهــه بــا تــنش محافظت از سلول دربرابر راديكال ١٨هانقش فيزيولوژيكي سوپراكسيددسموتاز

−هاي سوپراكسيد (خشكي، شوري، سرما و غيره است. مولكول
2O هــاي آمينــه ) به جايگاه فعال آنزيم كه در اثر آرايش خــاص اســيد

−شوند. كوفاكتور فلزي حاضر در جايگاه فعال، مستقيما يك الكترون به داراي بار مثبت است، جذب مي
2O كنــد را احيــا مي داده و آن

ها افزايش يافتــه و تحمــل بــه دسموتاز طي تنشدهد. فعاليت سوپراكسيدكه در تركيب با يك پروتون، پراكسيدهيدروژن را شكل مي

بيــان  ژن كد كننده آنزيم سوپر اكسيددسموتاز افزايش دودر اين مطالعه  ).Pan et al. 2006كند (و در گياه ايجاد ميتنش اكسيداتي

هــاي زنــده و واكــنش بــه تــنش ونمو گياه  رشد وهاي گياهي در هورمون .در نتيجه اعمال تنش خشكي داشتند برابري ٥/٨و  ٢/١٢

هــاي اي از ارتباطات تقاطعي بين مســيرها، شبكه پيچيدههاي تنظيمي توسط هورمونمسيرغيرزنده نقش دارند. همپوشاني و تقابلات 

                                                           
17. Delta-1-pyrroline-5-carboxylate synthase (P5CS) (EC: 2.7.2.11) 
18. Superoxide dismutase (SOD) (EC: 1.15.1.1) 
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هورمــوني آبسيزيك اســيد  .)Peleg & Blumwald 2011(دهد رساني هورموني را در طي سازگاري به خشكي نشان ميسيگنال

- فراينــداز هاي محيطي و نيز در بســياري تنش هاي خشكي و سايررسان، در پاسخ به تنشبعنوان يك پيامكليدي در گياهان است و 

در ايــن تحقيــق نــوزده  .)Liu et al. 2018( نقش داردو پيري ها تنظيم باز و بسته شدن روزنه، هاي فيزيولوژيكي از قبيل فتوسنتز

كــه  ١٩9PYLاز جملــه ژن  .داشــتند ABAدار در بافت گل و چهار ژن در بافت برگ بيان وابســته بــه ژن داراي بيان افتراقي معني

بــه و حساســيت  اســتها و پيري دخيل مثل بستن روزنهآبسيزيك اسيد هاي وابسته به است و در پاسخآبسيزيك اسيد گيرنده كليدي 

- گيرنــده START) با دومــين PCARو  PYL )PYR ،PYLهاي پروتئينبرد. را در زمان تنش خشكي بالا ميآبسيزيك اسيد 

هــا، پــروتئين PP2Cشــوند كــه ظرفيــت ايــن اتصــال در حضــور متصل ميآبسيزيك اسيد ها به PYL. هستندهاي اسيد آبسيزيك 

هــا SnRK2شود. اين وقايع منجر به آزادسازي برابر مي ١٠٠، حدود PP2CAو  ABI1 ،ABI2 ،HAB1مثل  2Cهاي فسفاتاز

تعــداد  KEGGبر اساس آناليز  .)Fujii & Zhu 2009شود (ها، فسفريلاسيون آنها و القاء واكنش هاي پايين دست ميPP2Cاز 

عــدد رســيدند  دهعــدد بــه  ســهند با اعمال خشــكي از در اين مطالعه دخيل بود ما در انتقال سيگنال هورموني گياههايي كه مستقيژن

 ). ٤(شكل

مختلفــي از پــروتئين هــا اســت. گياهــان انــواع رساني سلول در پاسخ به تنشفسفريلاسيون پروتئين، هسته مركزي سيگنال

كــه نقــش  ٢٠1SNFهــاي مــرتبط بــا از جمله كينــاز .اندز جمله تنش خشكي توسعه دادههاي خارجي اها را در پاسخ به محرككيناز

هــا از خــانواده ايــن گــروه از كينــاز .)Hirayama & Shinozaki 2010( كننــدهــاي خشــكي ايفــا مــيمهمي در انتقال سيگنال

ژن  يــكهســتند.  ABAرســاني هاي مثبت و محوري مســيرهاي ســيگنالهستند كه تنظيم كننده ٢١هاكينازسرين/ترئونين پروتئين 

 ٢٣هــاكينــازبيان گياهان شاهد رسيد. هيستيدين برابر ششتحت تنش خشكي به در اين مطالعه شناسايي شد كه  ٢٢SNRKكدكننده 

هاي فيزيولــوژيكي و نمــوي گيــاه آسپارتات، بسياري از پروسه -هيستيدينها هستند كه از طريق فسفريلاسيون از ديگر پروتئين كيناز

هــا و هاي اسمزي در زمان بروز تنش عمل كــرده و بــين هورمــونكنندهها همچنين به عنوان حسكينازكنند. هيستيدينرا كنترل مي

كيناز در بافــت گــل افــزايش بيــان سه ژن هيستيدين .)Nongpiur et al. 2012( دكنسخ به استرس ارتباط برقرار ميهاي پاآبشار

  .برابري داشت ٣/٦در بافت برگ افزايش  يك ژن و ٤/١٣و  ٩/١١، ٥/٦

هاي تنش هســتند كــه هــم گروه مهم ديگري از پروتئينزايي) هاي وافر در اواخر دوره جنين(پروتئين ٢٤LEAهاي پروتئين

ظرفيت اتصال بــه  هااين پروتئين .)Tunnacliffe & Wise 2007يابند (و هم تنش سرمايي افزايش مي خشكيدر شرايط تنش 

هــاي انباشــته ها همچنــين در جداســازي يــوناين پروتئيند. نكنها فراهم ميو محيطي امن براي فعاليت پروتئينآب را افزايش داده 

                                                           
19. Abscisic acid Receptor PYL9 
20. Sucrose Non Fermentation 
21. Serine/Threonine protein kinase 
22. SNF1 related kinase (EC: 2.7.11.1) 
23. Histidine kinase (HK) (EC: 2.7.13.3) 
24. Late embryogenesis abundant protein 
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در پــي بــروز خشــكي در بافــت گــل  LEAژن  شــش). Gorantla et al. 2006ها نقش دارنــد (شده در طي آب كشيدگي سلول

  .دادو يك ژن نيز كاهش بيان نشان ژن كاهش بيان داشتند. در بافت برگ نيز يك ژن افزايش بيان  دوافزايش و 

كننــد. مطالعــات هاي گيــاهي تســهيل مــياي هستند كه ورود و خروج آب را از غشاهاي غشايي ويژهپروتئين ٢٥هاآكوآپورين

در اين مطالعــه بــا اعمــال  .)Javot & Maurel 2002ها را تاييد كرده است (ها و محتوي آب سلولآكوآپورينبسياري ارتباط بين 

هاي غشــايي مهــم اي از پروتئينشده ها به خانواده محافظتآكواپورين .ندژن سنتز پروتئين آكوآپورين افزايش بيان داشت پنجخشكي 

 Maurelا دارنــد (برابــري تراوايــي آب ر ده حدود ها را كنترل كرده و پتانسيل افزايشها هدايت آب بين غشاءآكواپورين. تعلق دارند

& Chrispeels 2001( . هــاي اصــلي غشــاي پــروتئينژن از نــوع  ســهژن شناسايي شده آكواپورين در اين مطالعــه،  پنجدر ميان

هــاي متابوليســم كوليز/گلوكونئوژنيز از مســيريمسير گل اند.بوده ٢٧هاي اصلي غشاي تونوپلاستپروتئينژن ديگر از نوع  دوو  ٢٦پلاسما

هــاي دخيــل در ايــن افزايش قابل توجــه در تعــداد ژن KEGGآناليز مسير  .شوندپاسخ به خشكي تظيم و بيان مياوليه است كه در 

يم سطح ســلولي گلــوكز هاي مهم دخيل در اين مسير است كه در تنظآنزيمجمله از  ٢٨هگزوكينازمسير را در نتيجه خشكي نشان داد. 

 دو .)Pan et al. 2016پــذيرد (آبي صــورت مــيهاي اوليه حس كمو فروكتوز تاثيرگذار است. افزايش سطح گلوكز و فروكتوز در فاز

بــا افــزايش  ٢٩فســفات ايزومــراز-٦ گلوكزدخيل در اين مسير مهم ديگر  . ژنداشتنددار در بافت گل افزايش بيان معني ژن هگزوكيناز

- ها از اجراي مهم غشايي هستند كه جهت كمك به تماميت غشا و حفظ سلول تحت كم آبي تغييــر مــيليپيد بود.برابر  ششبيش از 

ژن مــرتبط بــا  ســهتعــداد  .)Gigon et al. 2004يابــد (هاي غشا در گياهان در معرض تنش آبي كــاهش مــيكنند. محتواي ليپيد

فســفات -٣ول ژن كــد كننــده گليســر ســهشدند. اين  بازداشتهوليپيد در اين تحقيق با اعمال خشكي مسيرهاي متابوليسم گليسروفسف

  خشكي بازداشته شدند.تحت تنش اما در گياهان  ددار داشتنان شاهد بيان معنيهستند كه در گياه ٣٠اسيل ترانسفراز

ســطوخودوس اجهــت بررســي پاســخ ترانســكريپتوم  RNA-Seqدر مطالعه حاضر براي اولين بار از تكنيك  :گيرينتيجه

ند كــه ل شناســايي شــدگــدر بافت بــرگ و هاي داراي بيان افتراقي پاسخ دهنده به خشكي انگليسي به تنش خشكي استفاده شد. ژن

. بودنــدوتئين فريلاسيون پــرفس و دهي اسيد آبسيزيكهاي درگير در مسير پاسخها، ژنهاي كد كننده آنتي اكسيدانتعمدتا شامل ژن

 نقــشيج ايــن تحقيــق شناسايي نمود. نتــا ،دهي مهمي را كه مرتبط با خشكي هستندهاي پاسخها و مسيرژن KEGGو  GOآناليز 

ه لــذا از نتيجــ پررنــگ نمــود. شوند، براي اولين بار در اسطوخودوس شناسايي وهايي را كه در اثر تنش خشكي فعال ميبسياري از ژن

گــر گياهــان م آبــي بــا ديكــتوان جهت اصلاح و بهبود اين گياه ارزشمند كه جانشين مناسبي جهت استفاده در شرايط ن تحقيق مياي

  است، استفاده نمود.

                                                           
25. Aquaporin (AQP) 
26. Aquaporin PIP1-3 
27. Aquaporin TIP3-1 
28. Hexokinase (HXK) (EC: 2.7.1.1) 
29. Glucose-6-phosphate isomerases (GPI) (EC: 5.3.1.9) 
30. Glycerol-3-phosphate 2-O-acyltransferase (GPAT) (EC: 2.3.1.198) 
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  منابع

ســطوح مختلــف بيــان  مقايســه) ١٣٩٣( نجمي نوري عذرا ،اسمعيلي زاده كشكوئيه علي ،محمدآبادي محمدرضا ،توحيدي نژاد فاطمه

  . ٣٥-٥٠)، ٤(٦. مجله بيوتكنولوژي كشاورزي هاي مختلف بز كركي راينيبافتدر   Rhebژن

خودوس. چــاپ ي كــارآفريني كشــت و پــرورش اســطو) بســته١٣٩٥مرادي محمدرضا ( داوود،رحيمي سيدميرنكو حسين، حاجيتوكلي

  .١٧-١٨اول، انتشارات اسرار علم، 

  CIB4بررســي بيــان ژن )١٣٩٥اسمعيلي زاده كشكوئيه علي، رياحي مدوار علي (در امير حسين، محمدآبادي محمدرضا، جعفري دره

-١٣٢)، ٤(٤ن پــژوهش در نشــخواركنندگامجله  .Real Time qPCRهاي مختلف گوسفند كرماني با استفاده از در بافت

١١٩.  

هــاي ژنــي مبتنــي برداده بازســازي، آنــاليز و مقايســه توپولــوژي شــبكه) ١٣٩٨پــور علــي (پور مجتبي، كاظميشهابي امين، طهمورث

RNA-Seq ٥٧-٧٨)، ٢(١١. مجله بيوتكنولوژي كشاورزي دخيل در صفات چند فاكتوره توليد مثلي و باروري.  

ارويــي زيــره ســبز دارزيــابي تــوالي رونوشــت گيــاه ) ١٣٩٧صادقي داريوش، مرتضويان سيد محمدمهدي، بختيــاري زاده محمدرضــا (

)Cuminum cyminum با استفاده از (RNA-Seq ٩. مجله بيوتكنولوژي كشاورزي)١٠١-١١٦)، ٤.  

هــاي مــرتبط بــا فراينــد متابوليــك ) الگــوي بيــان ژن١٣٩٤و همكــاران ( ابراهيمــي اســماعيل ،شــيران بهــروز ،سلطاني ارغــوانعلي

)، ١(١٠ . ژنتيــك نــوين RNA-seqاز طريق تجزيه (Prunus dulcis Mill) ا تحت تنش سرما در بادامهماكرومولكول

٢١-٣٢. 

References 
Adal AM, Sarker LS, Malli RPN et al. (2019) RNA-Seq in the discovery of a sparsely expressed 

scent-determining monoterpene synthase in lavender (Lavandula). Planta 249(1), 271-

290.  

Aebi H (1984) Catalase in vitro. Methods Enzymol 105, 121-126. 

Ali M, Hussain RM, Rehman NU et al. (2018) De novo transcriptome sequencing and 

metabolite profiling analyses reveal the complex metabolic genes involved in terpenoid 

biosynthesis in Blue Anise Sage (Salvia guaranitica L.). Dna Res 25(6), 597-617. 

AliSoltani A, Shiran B, Ebrahimi E et al. (2015) Expression of genes related to macromolecule 

metabolic process under cold stress in almond (Prunus dulcis Mill) using RNA-seq 

analysis. Mod Genet J 10, 21-32 (In Persian). 

Amado R, Aeschbach R, Neukom H (1984) Dityrosine: in vitro production and characterization. 
 Methods Enzymol 107, 377-388. 

Apel K, Hirt H (2004) Reactive oxygen species: metabolism, oxidative stress and signal 

transduction. Annu Rev Plant Biol 55, 373-399. 



     )١٣٩٩، بهار ١، شماره ١٢مجله بيوتكنولوژي كشاورزي (دوره   

١٢٠  
Agricultural Biotechnology Journal; Printing ISSN: 2228-6705, Electronic ISSN: 2228-6500 

 
  

Arora A, Sairam RK, Srivastava GC (2002) Oxidative stress and antioxidant system in plants. 

Plant Physiol 82, 1227-1237. 

Bolger AM, Lohse M, Usadel B (2014) Trimmomatic: a flexible trimmer for Illumina sequence 

data. Bioinform 30, 2114-2120. 

Brady JD, Fry SC (1997) Formation of Di-lsodityrosine and Loss of lsodityrosine in the cell 

walls of tomato cell-suspension cultures treated with Funga1 Elicitors. Plant Physiol 115, 

87-92. 

Chaves MM, Maroco JP, Pereira JS (2003) Understanding plant response to drought-from genes 

to the whole plant. Funct Plant Biol 30, 239-264. 

Dugas DV, Monaco MK, Olsen A et al. (2011) Functional annotation of the transcriptome of 

Sorghum bicolor in response to osmotic stress and abscisic acid. Bmc Genomics 12, 514. 

Feller U, Vaseva II (2014) Extreme climatic events: Impacts of drought and high temperature on 

physiological processes in agronomically important plants. Front Environ Sci 2, 39. 

Fujii H, Zhu JK (2009) Arabidopsis mutant deficient in 3 abscisic acid-activated protein kinases 

reveals critical roles in growth, reproduction, and stress. Proc Natl Acad Sci 106, 8380-

8385.  

Gigon A, Matos AR, Laffray D et al. (2004) Effect of drought stress on lipid metabolism in the 

leaves of Arabidopsis thaliana (ecotype Columbia). Ann Bot 94, 345-351.  

Gilbert D (2016) Accurate & complete gene construction with EvidentialGene. Galaxy 

Community Conference Bloomington. https://doi.org/10.7490/f1000research.1112467.1 

Gong H, Zhu X, Chen K et al. (2005) Silicon alleviates oxidative damage of wheat plants in 

pots under drought. Plant Sci 169, 313-321. 

Gorantla M, Babu PR, Lachagari VBR et al. (2006) Identification of stress responsive genes in 

an indica rice (Oryza sativa L.) using ESTs generated from drought-stressed seedlings. J 

Exp Bot 58, 253-265. 

Hirayama T, Shinozaki K (2010) Research on plant abiotic stress responses in the post-genome 

era: past, present and future. Plant J 61, 1041-1052. 

Jafari Darehdor AH, Mohammadabadi MR, Esmailizadeh AK, Riahi Madvar A (2016) 

Investigating expression of CIB4 gene in different tissues of Kermani Sheep using Real 

Time qPCR. J Rumin Res 4, 119-132 (In Persian). 
Javot H, Maurel C (2002) The role of aquaporins in root water uptake. Ann Bot 90, 301-313. 

Jin J, Panicker D, Wang Q et al. (2014) Next generation sequencing unravels thebiosynthetic 

ability of Spearmint (Mentha spicata) peltate glandular trichomes through comparative 

transcriptomics. Bmc Plant Biol 14, 2-30. 

Kandpal Rajendra P, Vaidyanathan CS, Kumar Udaya M (1981) Alterations in the activities of 



 ١٣٩٩و همكاران،  قجر

 ١٢١      
Agricultural Biotechnology Journal; Printing ISSN: 2228-6705, Electronic ISSN: 2228-6500 

 
 

the enzymes of proline metabolism in Ragi (Eleusine coracana) leaves during water 

stress. J Biosci 3(4), 361-370. 

Klute A. (1986) Water retention: Laboratory methods. Methods of Soil Analysis, Part 1, 

Physical and Mineralogical Methods, ASA and SSSA, Madison, 635-662. 

Kumar S, Trivedi PK (2018) Glutathione S-Transferases: Role in Combating Abiotic Stresses 

Including Arsenic Detoxification in Plants. Front Plant Sci 9, 751.  

Li B, Dewey C (2011) RSEM: accurate transcript quantification from RNASeq data with or 

without a reference genome. Bmc bioinform 12, 323.  

Li H, Li J, Dong Y et al. (2019) Time-series transcriptome provides insights into the gene 

regulation network involved in the volatile terpenoid metabolism during the flower 

development of lavender, Bmc Plant Biol 19, 313.  

Lis-Balchin M (2002) Lavender: The Genus Lavandula (1st edn), Taylor and Francis Inc., CRC 

Press, New York, pp. 1-2. 

Liu S, Lv Z, Liu Y et al. (2018) Network analysis of ABA-dependent and ABA-independent 

drought responsive genes in Arabidopsis thaliana. Genet Mol Biol 41(3), 624-637.  

Malli RPN, Adal AM, Sarker LS et al. (2018) De novo sequencing of the Lavandula 

angustifolia genome reveals highly duplicated and optimized features for essential oil 

production. Planta 249, 251-256. 

Maurel C, Chrispeels MJ (2001) Aquaporins: a molecular entry into plant water relations, Plant 

Physiol 125, 135-138. 

Mehta RH, Ponnuchamy M, Kumar J et al. (2017) Exploring drought stress-regulated genes in 

senna (Cassia angustifolia Vahl.): a transcriptomic approach. Funct Integr Genomic 17, 

1-25. 

Min H, Chen C, Wei S (2016) Identification of drought tolerant mechanisms in maize seedlings 

based on transcriptome analysis of recombination inbred lines. Front Plant Sci 7, 1080. 

Minami M, Yoshikawa H (1979) A simplified assay method of superoxide dismutase activity 

for clinical use. Clin Chim Acta 92, 337-342. 

Mohammadabadi MR, Jafari Darehdor AH, Bordbar F (2017) Molecular analysis of CIB4 gene 

and protein in Kermani sheep. Brazil J Med Biol Res 50, e6177. 

Mohammadabadi MR, Tohidinejad F (2017) Charachteristics determination of Rheb gene and 

protein in Raini Cashmere goat. Iran. J. Appl. Anim. Sci 7 (2), 289-295. 

Mortazavi A, Williams BA, McCue K (2008) Mapping and quantifying mammalian 

transcriptomes by RNA-Seq. Nat Methods 5, 621-628. 

Munne-Bosch S, Penuelas J (2003) Photo and antioxidative protection and a role for salicylic 



     )١٣٩٩، بهار ١، شماره ١٢مجله بيوتكنولوژي كشاورزي (دوره   

١٢٢  
Agricultural Biotechnology Journal; Printing ISSN: 2228-6705, Electronic ISSN: 2228-6500 

 
  

acid during drought and recovery field grown Phillyrea angustifolia. Planta 217, 758-766. 

Nakasugi K, Crowhurst R, Bally J, Waterhouse P (2014) Combining transcriptome assemblies 

from multiple de novo assemblers in the allo-tetraploid plant Nicotiana benthamiana. 

Plos One 9(3): e91776.  

Noctor G, Mhamdi A, Chaouch S et al. (2012) Glutathione in plants: an integrated overview. 
Plant Cell Env 35(2), 454-484. 

Nongpiur R, Soni P, Karan R et al. (2012) Histidine kinases in plants: cross talk between 

hormone and stress responses. Plant Signal Behav 7(10), 1230-1237.  

Nunes DS, Linck VM, Silva AL et al. (2015) Psychopharmacology of Essential Oils. In 

Handbook of Essential Oils: Science, Technology and Applications. Eds. CRC Press, 

London, UK, pp. 297-314. 

Ohkawa H, Ohishi N, Yagi Y (1979) Assay of lipid peroxides in tissues by thiobarbituric acid 

reaction. Ann Biochem 95, 351-358. 

Ozsolak F, Milos PM (2011) RNA sequencing: advances, challenges and opportunities. Nat Rev 

Genet 12, 87-98.  

Pan L, Zhang X, Wang J et al (2016) Transcriptional Profiles of Drought-Related Genes in 

Metabolic Processes and Antioxidant Defenses in Lolium multiflorum. Front Plant Sci 7, 

519. 

Pan Y, Wu LJ, Yu ZL (2006) Effect of salt and drought on antioxidant enzymes activities and 

SOD isoenzymes of liquorice (Glycyrrhiza uralensis Fisch). Plant Growth Regul 49, 157-

165. 

Peleg Z, Blumwald E (2011) Hormone balance and abiotic stress tolerance in crop plants. Curr 

Opin Plant Biol 14, 290-295. 

Sadeghi D, Mortazavian SMM, Bakhtyari Zadeh MR (2017) Transcriptome analysis of cumin 

(Cuminum cyminum L.) using RNA-Seq. Agric Biotechnol J 9, 101-116 (In Persian). 

Schnable PS, Ware D, Fulton RS et al. (2009) The B73 maize genome: complexity, diversity, 

and dynamics. Science 326, 1112-1115.  

Shahabi A, Tahmoorespur M, Kazemi-Pour A (2019) Reconstruction, analysis and comparison 

of gene networks topology based on RNA-Seq data involved in reproductive and fertility 

complex traits. Agric Biotechnol J 11, 57-78 (In Persian). 

Sharma P, Jha AB, Dubey RS, Pessarakli M (2012) Reactive oxygen species, oxidative damage 

and antioxidative defense mechanism in plants under stressful conditions. J of Botany, 1-

26. 

Shelden MC, Roessner U (2013) Advances in functional genomics for investigating salinity 

stress tolerance mechanisms in cereals. Front Plant Sci 4, 123.  



 ١٣٩٩و همكاران،  قجر

 ١٢٣      
Agricultural Biotechnology Journal; Printing ISSN: 2228-6705, Electronic ISSN: 2228-6500 

 
 

Shigeoka S (2002) Regulation and function of ascorbate peroxidase isoenzymes. J Exp Bot 53, 

1305-1319. 

Simao FA, Waterhouse RM, Ioannidis P et al. (2015) BUSCO: assessing genome assembly and 

annotation completeness with single-copy orthologs. Bioinform 31, 3210-3212.  

Tavackoli nekoo H, Hajimir Rahimi SD, Moradi M (2017) Lavander growing Entrepreneurship 

package. Asrare Elm Press. Iran, pp 17-18 (In Persian). 

Tohidinejad F, Mohammadabadi MR, Esmailizadeh AK, Najmi Noori A (2015) Comparison of 

different levels of Rheb gene expression in different tissues of Raini Cashmir goat. Agric 

Biotechnol J 6, 35-50 (in Persian). 

Tunnacliffe A, Wise MJ (2007) The continuing conundrum of the LEA proteins. 

Naturwissenschaften 94, 791-812. 

Verbruggen N, Hermans C (2008) Proline accumulation in plants. J. Amino Acids 35, 753-759. 

Vining KJ, Johnson SR, Ahkami A et al. (2017) Draft Genome Sequence of Mentha longifolia 

and Development of Resources for Mint Cultivar Improvement. Mol Plant 10, 323-339. 

Wang SY, Jiao H, Faust M (1991) Changes in ascorbate, glutathione and related enzyme 

activities during thiodiazuron-induced bud break of apple. Plant Physiol 82, 231-236. 

Wu S, Ning F, Zhang Q et al. (2017) Enhancing omics research of crop responses to drought 

under field conditions. Front Plant Sci 8, 174. 

Ye G, Ma Y, Feng Z, Zhang X (2018) Transcriptomic analysis of drought stress 

responses of sea buckthorn (Hippophae rhamnoides subsp. sinensis) by RNA-Seq. PLoS 

ONE 13, e0202213.  

Zhang X, Allan AC, Li C (2015) De Novo Assembly and Characterization of the Transcriptome 

of the Chinese Medicinal Herb, Gentiana rigescens. Int J Mol Sci 16, 11550-11573.  

Zhou SM, Chen LM, Liu SQ et al. (2015) De Novo Assembly and Annotation of the       

Chinese Chive (Allium tuberosum Rottler ex Spr.) Transcriptome Using the Illumina 

Platform. Plos One 10, e0133312. 

 

 

 

 

 

 

 

 



     )١٣٩٩، بهار ١، شماره ١٢مجله بيوتكنولوژي كشاورزي (دوره   

١٢٤  
Agricultural Biotechnology Journal; Printing ISSN: 2228-6705, Electronic ISSN: 2228-6500 

 
  

 


