
 

 
 

 مقاله علمي مروري

 مجله دوفصل نامه

 مهندسي ژنتيک و ایمني زیستي

ISSN 2588-5073  چاپی 

ISSN 2588-5081  الکترونیکی 

 1400بهار وتابستان ، 1 ، شماره10 دوره

 108-120صفحه 

 
https://dorl.net/dor/20.1001.1.25885073.

1400.10.1.10.0 
 

DOR:20.1001.1.25885073.1400.10.1.10.0 

 
Genetic Engineering and Biosafety 

Journal 

Volume 10, Number 1 
2021 

 

/http://gebsj.ir 

 

https://ecc.isc.ac/showJournal/23064 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 محلول، دراتیکربوه

 فروکتان،

 ،یخشک

 دانه پرشدن

 
 

  

 چکيده

 

 

 

 

 در يفتوسنتز مواد مجدد انتقال و سلول يريپ در يخشک تنش نقش

 غلات

 

The role of effective factors in cell senescence and 

material remobilization in cereals 
 

 

 

 2، محمدرضا غفاری1، زهره حاجی برات1*عباس سعیدی

 
2, Ghaffari M R1Hajibarat Z ,1*Saidi A 

 

، ، تهران، دانشگاه شهید بهشتیژیگروه علوم و زیست فناوری گیاهی، دانشکده علوم زیستی و بیوتکنولو -1

 ایران

بخش زیست شناسی سیستم ها، سازمان تحقیقات آموزش و ترویج کشاورزی، پژوهشگاه بیوتکنولوژی،  -2

 کرج، ایران

  
1. Department of Plant Sciences and Biotechnology, Faculty of Life Sciences and 

Biotechnology, Shahid Beheshti University, Tehran, Iran 

2. Department of Systems and Synthetic Biology, Agricultural Biotechnology Research 

Institute of Iran (ABRII), Agricultural Research, Education and Extension Organization 

(AREEO), Karaj, Iran 
 

 abbas.saidi@gmail.com :الکترونيکي پست مکاتبات، مسئول نويسنده* 

 (23/6/1400 :پذيرش تاريخ - 23/4/1400: دريافت تاريخ)
 

 
 

 

 هب وابسته که کننديم استفاده يستیز ريغ يهاتنش با مقابله يبرا يمختلف يراهبردها از اهانيگ

 يها دراتيکربوه مجدد انتقال شیافزا راهکارها نیا از يکی. است متفاوت اهيگ رشد و گونه

 دانه کردن پر يبرا يکربن مهم منابع عنوان به توانديم که است تنش تحت ساقه آب در محلول

 عملکرد که است يستیرزيغ يهاتنش نیمهمتر از يکی يخشک تنش. باشند يخشک تنش برابر در

 از يکی عنوان به يخشک تنش ن،یا بر علاوه. دهديم قرار ريتاث تحت را يکشاورز محصولات

 باز و فتوسنتز ، تنفس مانع توانديم نيهمچن بوده، اهيگ رشد ندیفرا در ياصل کننده محدود عوامل

. گذارد ريتأث اهيگ يکیولوژیزيف ساز و سوخت و رشد بر جه،ينت در و شود اهيگ روزنه شدن بسته و

ژن انيب نيهمچن و يساختار و يکیمورفولوژ راتييتغ مانند يخشک به پاسخ يکارها و ساز اناهيگ

 يخشک تنش کاهش يبرا را ياسمز کننده ميتنظ مواد و هاهورمون سنتز ،يخشک به مقاوم يها

 ژن هزاران انيب راتييتغ شامل که شده غلات برگ يريپ در عیتسر باعث يخشک. کننديم فعال

. گذارديم ريتأث تروژنين از استفاده یيکارا و دانه عملکرد و دانه نيپروتئ زانيم بر تینها در و بوده

 در عیتسر و شروع باعث و نبوده دسترس قابل خاک در موجود تروژنين تنش، نیا تحت نيهمچن

 شامل يطيمح عوامل و ياهيگ يهاهورمون ريتأث تحت شدت به يريپ. شوديم هابرگ يريپ روند

 باعث تواند يم تروژنين جذب کاهش ،يخشک تنش طیشرا در.  باشديم تروژنين بودن سدستر در

 نیا در. شود برگ يريپ به منجر تینها در و شود دانه به ساقه و برگ از تروژنين مجدد یيجابجا

 هیتجز در کلروپلاست، هیتجز در فروکتان، وسنتزيب ريمس در ليدخ يهاژن که شد داده نشان مقاله

 انيب شیافزا سلول يريپ روند در( NAC ،WRKY) يسیرونو يفاکتورها و( پروتئازها) نيپروتئ

 . دهنديم نشان
 

 های کلیدیواژه
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Abstract 

Plants utilize different strategies to combat abiotic stress, depending on the species and growth stage. One 

of these strategies is to increase the remobilization of water-soluble carbohydrates (WSC) under stress, 

which can be important sources of carbon to fill the grain in response to drought stress. Drought is one of 

the most important abiotic stresses affecting yield of agricultural products. In addition, drought stress is 

one of the main limiting factors in plant growth, it can also prevent respiration, photosynthesis and 

opening and closing of plant stomata. As a result, it affects the growth and physiological metabolism of 

the plant. In response to drought stress, plants activate drought response mechanisms such as 

morphological and structural changes as well as the expression of responsive-drought genes, the synthesis 

of hormones and osmotic regulators to reduce drought stress. Drought initiates the senescence of cereal 

leaves, including changes in the expression of thousands of genes that ultimately affect grain protein 

content, grain yield, and nitrogen utilization efficiency. Also, under drought stress, soil nitrogen 

availability is reduced causing initiation and acceleration of the leaves senescence. Leaf senescence is 

strongly influenced by plant hormones and environmental factors including the availability of nitrogen. 

During maturity or drought stress, reduced nitrogen uptake can cause nitrogen to be redistributed from 

leaves and stems to seeds, eventually leading to leaf senescence. Under these conditions, genes involved 

in the fructan biosynthesis pathway and in chloroplast degradation and proteases show increased 

expression. For example, genes involved in protein degradation (proteases) and transcription factors 

(NAC, WRKY) are expressed in the process of cells senescence. In this paper, it was shown that the 

genes involved in the fructan biosynthesis pathway, chloroplast degradation, protein degradation 

(proteases), and transcription factors (NAC, WRKY) during the aging process show increased expression. 

Keywords: Drought, Fructan biosynthesis, Grain filling, Soluble carbohydrates. 

 

 

  مقدمه

 تعداد کاهش و زودرس یریپ شامل فرار یاستراتژ از اهانیگ

 به منجر نتبجه در که کنندیم استفاده تنش با بلهمقا یبرا برگها

 ماندن زنده امکان یاستراتژ نیا. شودیم اهیگ ینگیسبز کاهش

 گونه یبرا و کرده فراهم را تنش تحت( بذر دیتول) دیجد نسل

 در اهانیگ نگونهیا. دارد یشتریب کاربرد ساله کی یاهیگ یها

) etAskary ) برخوردارند یشتریب عملکرد کاهش از تنش هنگام

2017al.  .به منبع بافت از را ییغذا مواد اهانیگ ،یریپ دوران در 

 مجدد یابیباز یمغذ مواد ندیفرا نیا در و داده انتقال یشیزا اندام

 سازو و دهیچیپ یها شبکه کنترل تحت کار سازو نیا که شوندیم

 باشد یم یمولکول و یکیزبولوژیف و ییایمیوشیب یها کار

(2004ch & Alegre Bos-Munné.) کاهش با اهانیگ ،نیبرا علاوه 

 راتییتغ از یسر کی القا قیطر از برگ یریپ شروع و فتوسنتز

 عیوقا. کندیم مقابله یخشک تنش با دهیچیپ یکیمتابول

 بیتخر به منجر دیشد تنش معرض در عیوس کیولوژیزیف

)es, Reactive oxygen speci) فعال ژنیاکس انواع دیتول و لیکلروف

ROS ،ژنیاکس انواع. شود یم دهایپیل و ها نیپروتئ ونیداسیاکس 

 دوره در ها یتوکندریم و هاکلروپلاست در شده دیتول فعال

 عملکرد و شده برگها یریپ باعث تینها در است ممکن یخشک

 یریپ شروع با. ) 2004et al.Mittler( دهند قرار ریتأث تحت را

 بیتخر ییاستروما یهامیآنز و هرفت نیب از هاکلروپلاست برگها،

 که یحال در شود،یم فتوسنتز کاهش به منجر تینها در و شده

 .) et Sakurabaماندیم یباف یا ملاحظه قابل طور به یتوکندریم

 )2014. al موارد به توانیم هامیآنز سطح در راتییتغ جمله از 

 از نتروژین یتقاضا براساس سکویروب بیتخر( 1: کرد اشاره لیذ

 صورت یخشک تنش علت به یبرگ یریپ طیشرا در مخزن منابع

 .( .2015Gomes de Oliveira Dal’Molin et al( ردیگیم

 نتتازیس نیگلوتام. کند یم دایپ کاهش تنش تحت نتتازیس نیگلوتام

 هستند کربن و تروژنین جذب یبرا یاصل یهامیآنز سکویروب و
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 شوندیم بیتخر یتوسولیس فرم از عتریسر یدیپلاست فرم با که

(2020.et alNaghavi .) 

 و آزاد یریپ روند یط در که هستند یمهم منابع تروژنین و کربن

 رشد حال در یهاقسمت ریسا در مجدد انتقال یبرا مجدداً ای

 طور به که ییهابرگ در و تنش هنگام در. شوند یم جابجا اهانیگ

. ابندی یم تجمع( زفروکتو گلوکز،) قندها ، شوندیم ریپ یعیطب

 هیتجز( 1: دارد وجود هیفرض دو یریپ دوران در قند تجمع یبرا

 وجود گرید احتمال و اندشده رهیذخ یگلده از قبل که ، نشاسته

 Jongebloed et) است دینواسیآم سنتز کاهش اثر در شتریب کربن

al. 2004 .)و برگها یریپ به منجر کم تروژنین ، نیا بر علاوه 

 تعادل که است نیا از یحاک ها افتهی نیا. شود یم هاقند تجمع

 تواند یم ها برگ مخزن/  منبع انتقال نیح در تروژنین و قند نیب

-Masclaux).باشند داشته برگ یریپ یالقا در یاساس ینقش

Daubresse et al. 2014) نشان داده است که  اتیقتحقSAG12، 

 شیافزا برابر 900 گلوکز توسط و بوده یریپ یاختصاص ژن کی

 -6 ترهالوز ، نیا بر علاوه(.  2018et al. Ali) دهدیم نشان انیب

 در بالا کربن بودن دسترس در یبرا یگنالیس عنوان به که) فسفات

. است ازین مورد برگ یریپ شروع یبرا( شود یم گرفته نظر

 ای شروع را یریپ هیفرض ریپ یبرگها در هگزوزها تجمع اگرچه

 ، نشود یریپ باعث است ممکن ییتنها به نیا اما ،کند یم عیتسر

 و( تروژنین) یتیمتابول دهیچیپ شبکه همچون یگرید عوامل بلکه

 .(Pourtau et al. 2006)دخالت داشته باشند  زین یطیمح عوامل

 تینها در و تروژنین کمبود دچار اهیگ یخشک تنش طیشرا در

 شیافزا باعث تروژن،ین کمبود از یناش یریپ.  شودیم برگ یریپ

 ای بالاتر یهاغلظت ، شودیم تروژنین مجدد انتقال و افتیباز

). et al. Diaz شودیم برگ شدن سبز و رشد باعث تروژنین نهیبه

 مصرف ییازکارا استفاده یور بهره بهبود ، نیبنابرا .2008(

 یزراع اهانیگ یبرا ),NUE Nitrogen Use Efficiency( تروژنین

 دست از در عیتسر با آب کمبود. است مهم آب کمبود طیشرا در

 دیپیل ونیداسیپراکس شیافزا و برگ لیکلروف و برگ تروژنین دادن

 مجدد انتقال در نیبنابرا و داده شیافزا را غلات در یریپ ،

 هنگام در تروژنین جذب اگر. است موثر آبکش آوند در تروژنین

 نیتأم تواند ینم اهیگ تروژنین یتقاضا باشد، کم اریبس دانه میتنظ

 به منجر و داده کاهش را نینیتوکیس وسنتزیب ت،یوضع نیا. شود

 بیتخر از حاصل یها نهیدآمیاس. شودیم برگ نیپروتئ بیتخر

درصد  95 از شیب. شوندیم منتقل دانه به آبکش قیطر از نیپروتئ

 از پس که است شده لیتشک نهیآم یدهایاس از دانه یهانیپروتئ

 ) et Faitابدی یم انتقال بذر به رزت یبرگها در نیپروتئ بیتخر

) 2011al. بلکه تروژنین تنها نه انتقال یبرا ازین شیپ کی شدن ریپ 

 از یمهم مخزن کلروپلاست. باشد یم زین گرید مهم ییغذا مواد

 شامل اساساً تروژنین مجدد انتقال رو، نیا از. است یبرگ تروژنین

 قابل تروژنین مختلف انواع هب کلروپلاست یهانیپروتئ بیتخر

 مختلف یهاگروه (Hortensteiner & Feller 2002). است انتقال

 به برگ یها نیپروتئ تا شوند یم فعال یریپ دوره در پروتئازها

 دانه به تینها در و شده هیتجز نهیآم یدهایاس به یحداکثر شکل

 نیچند (Distelfeld et al. 2014). شوند منتقل رشد حال در یها

 توانندیم تروژنین کمبود با بیترک در قندها که اند داده نشان افتهی

 عوامل ها،هورمون جمله از گرید یداخل عوامل .شوند یریپ باعث

 انتقال باعث منبع قدرت و یسلول ونیداسیاکس حالت ،یسیرونو

-طیمح در را شدن ریپ توانند یم که شوندیم یمغذ مواد مجدد

 (.  2018et al.Sade) ندینما ادجیا تنش ای یعیطب یها

 در دانه شدن پر هیاول مرحله و ساقه در توانندیم هادراتیکربوه

 ییا رهیذخ منبع عنوان به و ابندی تجمع غلات برگ و ساقه غلاف

 ساقه یهادراتیکربوه ییارهی. منبع ذخشونددهینام  دراتیکربوه

 اندشده لیتشک ساکارز و فروکتوز گلوکز، ، فروکتان از عمدتاً

(Ruuska et al.2006 .)  که اندداده نشان مطالعات از یاریبس 

 ساقه در هادراتیکربوه ییارهیذخ منبع یساز رهیذخ یاصل شکل

 یپل و فروکتوز هیبرپا گویال نوع از که بوده فروکتان ، گندم

 (.2016et al. Nouri) هستند ساکارز از شده مشتق یدهایساکار

 به متحمل گندم ارقام که اند کرده گزارش محققان از یاریبس

 یشتریب فروکتان ،یخشک به حساس گندم ارقام به نسبت یخشک

 نیهمچن .(Joudi et al. 2012; Xue et al. 2008) کنندیم دیتول

 در دراتیکربوه ساز و سوخت در هاژن از یبرخ انیب راتییتغ

 2004Xue & Loveridge ;) داشتند نقش یخشک تنش دوره

2003Shinozaki, -aguchiYam .)شیافزا باعث یخشک تنش 

 و ها ساقه در شده رهیذخ منابع از تروژنین مجدد انتقال تیقابل

 را یستیرزیغ یهاتنش برابر در اهانیگ تحمل. شودیم هاانگرهیم
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 شیافزا فروکتان مانند محلول، یقندها تجمع قیطر از توانیم

 ساقه فروکتان مجدد انتقال نقش که داد نشان یلبق گزارشات.  داد

 Ahmadi) دارد ییبسزا نقش تنش طیشرا در نان گندم عملکرد بر

et al. 2003 .) 

 یاصل یژنها ینسب انیب نیهمچن و فروکتان مجدد انتقال و تجمع

 ارقام در ساقه تیمیپنالت یهاانگرهیم در فروکتان ساز و سوخت

 برخوردار ییبالا تیاهم از تنش بدون و تنش طیشرا در متحمل

 یهاپیژنوت از شیب معمولاً یخشک به متحمل یهاپیژنوت. است

 ساقه در را دراتیکربوه ییا رهیذخ منبع از یبالاتر زانیم حساس

 عنوان به توان یم را آب در محلول دراتیکربوه .دهند یم تجمع

 تنش طیشرا در متحمل یهاپیژنوت انتخاب یبرا یینشانگرها

 رهیذخ منبع شیافزا(. (Kerepesi & Galiba 2000 نمود یمعرف

 ارقام گندم ساقه در شتریب دراتیکربوه ریذخا و دراتیکربوه ییا

 ییا رهیذخ منبع. است شده ثابت یخوب به یخشک تنش به متحمل

 در یکیولوژیب یهاماکرومولکول از فروکتان مانند ها دراتیکربوه

 عنوان به و غشا تیتثب با یستیز ریغ تنش مخرب اثرات برابر

 نقش نیهمچن .کنندیم محافظت تنش به تحمل یها حدواسطه

 یهاتنش به تحمل در ها دراتیکربوه ییارهیذخ منبع مهم

 هیلا با آنها میمستق کنشبرهم و یاسمز میتنظ قیطر از یستیرزیغ

(. (Mittler et al .2004  است شده گزارش زین غشا یچرب یها

 مجاورت در فعال ژنیاکس نواعا مهار در فروکتان ، نیبرا علاوه

 به توانند یم هاواکنش نیا. دارند نقش هااندامک یغشاها

 تنش طیشرا در را خود فتوسنتز تا کنند کمک متحمل یهاپیژنوت

 در که جو مانند یمحصولات(. (Mittler et al .2004 ندینما حفظ

 به رشد، طول در است ممکن کنند یم رشد خشک مهین مناطق

 یآب کم دچار دانه شدن پر و ی(افشان گرده(زیآنتز مانز در ژهیو

 آب در محلول یهادراتیکربوه به شتریب را آنها امر نیا که شوند،

 فروکتان، شامل آب در محلول یهادراتیکربوه. کندیم وابسته

-دراتیکربوه نیمهمتر ها فروکتان می باشند و ساکارز وگلوکز

 Hübner et al.2015; Goggin and) هستند شده رهیذخ یها

Setter, 2004 .)خشک ماده که است داده نشان یقبل مطالعات 

 در افت،ی کاهش یخشک ماریت تحت رقم نیچند در پدانکل

 را یشتریب خشک ماده مقدار یخشک به متحمل ارقام کهیحال

 . (Ehdaie et al.2006) دادند نشان

 یخشک تنش به پاسخ در هابرگ یریپ

 لیکلروف و است یمتک یجار فتوسنتز به ترشیب سبز رنگ پیفنوت

 یم قادر را هاآن که داردیم نگه خود در را یشتریب عملکرد برگ

 نیهمچن و یگلده طول در و کرده سنتز را ها دراتیکربوه سازد

 کند ای شروع در ریتاخ. کنند جادیا لاتیمیاس بذر رشد طول در

 مثبت یگهمبست و ذرت و برنج، گندم ، سورگوم در یریپ شدن

 تنش با مقابله یبرا یینها عملکرد و آب از استفاده ییکارآ نیب

 ریتأث. ) et al.Condon 2004) دارد وجود فصل ییانتها یخشک

 سنبله در آن یفتوسنتز فعال بافت سهم و ماندن-سبز پیفنوت

 برخوردار غلات در ییبالا تیاهم از ییانتها یخشک تنش تحت

 منبع و سنبله فتوسنتز تیاهم گرید بار ریاخ قاتیتحق. است

 ثابت را تنش طیشرا در دانه مناسب عملکرد یبرا لاتیمیاس

 باعث یریپ ،یخشک تنش طیشرا در ). et al.Kohl 2015(کردند 

 ساقه و برگ)  یشیرو یها بافت از تروژنین و کربن مجدد انتقال

 یم عیتسر را ها دانه شدن پر سرعت و شود یم ها دانه به( ها

 و داده رییتغ را تروژنین و کربن ساز و سوخت حوادث، نیا. کند

 -منبع در اختلال به منجر که کندیم مختل را انتقال یهاکار سازو

 کی و ها هورمون از ییادهیچیپ شبکه قیطر از که شود یم مخزن

 & Thomas) شودیم کنترل هاژن از یمیتنظ شبکه

 2014Ougham,.) 

 پر زانیم شیافزا و عیسر مجدد الانتق از یبیترک ،یکل طور به

 پر کوتاه دوره و فتوسنتز حد از شیب کاهش تواندیم دانه شدن

 و دانه وزن بهبود باعث تینها در که کند جبران را دانه شدن

 یط در شده فعال یهاتاقل نقش. شودیم غلات در دانه تیفیک

 درمخزن -منبع ییایپو میتنظ در یمهم نقش مجدد انتقال ندیفرآ

 یخشک طیشرا در .( et alGregersen .2013( ایفا می نمایند ساقه

 تیمحدود جهینت در غلات عملکرد کاهش رشد، فصل ییانتها

 ریسا و جو عملکرد کاهش. باشد یم مخزن و منبع یها

 دیتول یبرا یجار فتوسنتز از حاصل ونیلاسیمیاس با محصولات

 تحت عملکرد نییتع در مخزن تیفعال تیاهم و نبوده یکاف دانه

 نقش مخزن قدرت. باشدیم برجسته رشد فصل ییانتها یخشک

 در تروژنین استفاده. دارد را غلات در دانه شدن پر در یاصل

 ییا رهیمنبع ذخ ریذخا شیافزا باعث سنبلچه زیتما مرحله
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. شودیم اهانیگ در مخزن قدرت و یگلده از قبل دراتیکربوه

 محدود عامل آندوسپرم یهاولسل از یکمتر تعداد ن،یا بر علاوه

 مدت و یساز رهیذخ محصول تجمع زانیم مخزن، قدرت کننده

 یخشک طیشرا در دانه وزن شیافزا یبرا بذر شدن پر زمان

 که آنجا از .(Sreenivasulu et al. 2012) است شده شناخته

 تیفعال ، است غلات در ها دراتیکربوه غالب رهیذخ فرم نشاسته

 یاصل عوامل از نشاسته به ساکارز لیتبد رد لیدخ یهامیآنز

 هستند محصول عملکرد رو نیا از و مخزن تیفعال کننده نییتع

(2018 Wang et al .) 

 که بوده نشاسته سنتز در لیدخ یهامیآنز از یکی سنتاز ساکارز

 زیکاتال را گلوکز وداشته  فروکتوز به ساکارز لیتبد در یمهم نقش

 نشاسته نیتام یبرا مهم یهامیآنز از یکی. ساکارز سنتاز کندیم

 & Sreenivasulu)و  است غلات جمله از محصول نیچند در

Wobus, 2013) مدت کننده نییتع یاصل عامل میآنز نیا تیفعال 

 و مطلوب طیشرا هم در غلات ریسا و جو در دانه شدن پر زمان

 تیفعال ، گرید طرف از(. Worch et al. 2011) است آب کمبود

 در ژهیو به ساکارز هیتجز در که یگرید میآنز نورتراز،یا دیاس

 .Sreenivasulu et al) دارد نقش جو در دانه رشد هیاول مراحل

 به وابسته ساکارز شکستن مختلف یرهایمس ، نیبنابرا .(2004

 یم یگلده از پس بذر یولوژیزیف به مرتبط که بوده یخشک تنش

 هیتجز ریدومس از تنش طیراش در ساکارز و تروژنین انتقال. باشد

 انتقال نیهمچن و یسلول یغشا و کلروپلاست یها نیپروتئ

(.1 شکل) شود یم فراهم تازه یبرگها فتوسنتز قیطر از ساکارز

 

 

 کانیپ) انتقال قابل قند نوانع به را یکاف فتوسنتز ماندن-سبز صفت. است اهانیگ در فصل ییانتها یریپ و ماندن سبز صفت کنش برهم اثر دهنده نشان نمودار -1 شکل

 یم انتقال رشد حال در یها دانه هب( یا قهوه کانیپ) یاضاف یمغذ مواد ،یبذرده آغاز با کندیم فراهم دانه شدن پر هنگام بالادر نشاسته تجمع و بذر رشد یبرا( ینارنج

 (. 5201et al.Jagadish) کندیم آغاز را هابرگ در یریپ روند یبذر اندام از که بوده ناشناخته نگیگنالیس نشاندهنده یآب کانیپ .ابندی

Fig 1. Schematic diagram showing integrative effects of stay-green and terminal senescence traits in plants. Extended stay-green trait 

provides sufficient photosynthate available as transportable sugar (orange arrows) for floral development during grain filling. Conversely, 

initiation of terminal senescence after seed set provides additional nutrient supply (brown arrows) to the developing grains. An unknown 

signaling component from the floral organ (blue arrows) is thought to initiate the senescence process in leaves. 
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 آن در موثر عوامل و یخشک تنش طیشرا در دانه پرشدن

 یجار فتوسنتز شامل کربن عمده منبع دو به غلات دانه شدن پر

 در شده رهیذخ مواد نیهمجن و یربرگیغ یاندامها و برگها در

-دراتیکربوه از استفاده و تجمع. دارد یبستگ برگ و ساقه غلاف

 & Kobata) است هوابست هاپیژنوت و رشد طیشرا به محلول یها

Palta,1992). .انگرهیم پدانکل،) یاصل ساقه از انگرهیم سه انیم در 

 وجود مواد انتقال در ییهاتفاوت( نیریز انگرهیم و تیمیپنالت

 انتقال یبرا یاصل ییا رهیذخ یهامکان هاتیمیپنالت انگرهیم. دارد

 دانه شدن پر دوره طول در دراتیکربوه ییا رهیمنبع ذخ مجدد

 20 تا 10 از دراتیکربوه ییا رهیمنبع ذخ ،یکل طور به. ستنده

 دراتیکربوه ییا رهیمنبع ذخ و ابدییم تجمع یگلده از پس روز

 کل خشک وزن ازدرصد  40 از شیب به تواند یم شده رهیذخ

(.  2011et al.; Kosova  2012et al.Joudi)برسد گندم در ساقه

 تنش تحت گندم لفمخت ارقام در ساقه رهیذخ مجدد انتقال

 ماده که افتندیدر همکاران و ییاهدا. کند یم رییتغ یینها یخشک

 در یخشک ماریت تحت پدانکل انگرهیم در افتهی انتقال خشک

 N49 جمله از گرید ارقام در که یحال در افتی کاهش رقم نیچند

  دادند نشان یخشک طیشرا در را یشتریب افتهی انتقال خشک ماده

(Ehdaie et al.2006; Bahraei et al.2004) .ماده زانیم نیهمچن 

 مختلف یها گره نیب در مجدد انتقال ییکارا و افتهی انتقال خشک

 بود متفاوت ارقام نیب( تیمیپنالت پدانکل، ن،یریز گره) یاصل ساقه

Salekdeh & Komatsu, 2007) .) 

 ییکارا فروکتان، وسنتزیب مانند یعوامل دانه پرشدن طیشرا در

 ،یجانب و یعمود یده شهیر ستمیس انگره،یم طول مجدد، تقالان

 یقندها ن،یپرول تجمع و دانه، شدن پر یط در یفتوسنتز تیظرف

 را جو تحمل تواندیم یافشان گرده طول در تهیاسمولال و محلول

 کاهش به منجر است ممکن یخشک تنش. دهد شیافزا تنش به

 در. شود شهیر رشد شیافزا باعث و خشک وزن و برگ سطح

 تعداد کاهش به منجر یخشک تنش جو، دانه شدن پر دوره طول

 تقسم در. شود یم ها پنجه کل تعداد کاهش و بارور یها سنبله

 دارتیکربوه نیا اعظم بخش سافه در محلول دراتیکربوه رهیذخ

 میآنز پنج فروکتان هیتجز و سنتر یبرا. دهدیم لیتشک فروکتان را

 . هستند لیدخ یاصل

  شده در ساقه رهیذخ باتیترککننده  هیتجز یهامیآنز تیالفع

 را ها دراتیکربوه ییا رهیمنبع ذخ از یا عمده بخش هافروکتان

 یشیرو یهاقسمت در تنش طیشرا تحت و دهندیم لیتشک

 توسط هافروکتان.  ابندی یم شیافزا یتوجه قابل بطور غلات

 در لیدخ یهامیزآن. شوند یم وسنتزیب ترانسفرازها لیفروکتوز

 ترانسفراز لیفروکتوز-1 ساکارز: ساکارز شامل فروکتان وسنتزیب

(1- SST) ترانسفراز لیفروکتوز-6 فروکتان: ساکارز و (6-SFT) 

 et دارد جودو گندم در بیترت به فروکتان وسنتزیب در یاساس نقش

al. 2004). .(Nagaraj1 یژنها  انیب شیافزا-SST 6 و-SFT توسط 

 .Xue et al) است شده گزارش گندم یها ساقه در یزاسم تنش

 ساقه یهاانگرهیم در فروکتان مدت یطولان یساز رهی. ذخ (2008

 شدن پر دوره تا باًیتقر یاصل یساز رهیذخ یهامکان عنوان به

 مجدد انتقال تیاهم (Schnyder 1993) . افتدیم اتفاق دانه اواسط

 آشکار یزمان گرما و یخشک تنش طیشرا در یا ساقه ریذخا نیا

 ییکارا دانه پرشدن دوره در یفتوسنتز یهاستمیس که شودیم

 . (Blum 1998) بدهند دست از را خود

و ساکارز  ابدی شیافزاپر کردن دانه  یکه تقاضا برا یهنگام

 یشتریتا تعداد ب شده بیفروکتان تخر جهینت در، شدهمحدود 

 یهادراتیکربوه ددمج انتقالد. نفروکتوز و ساکارز آزاد شو

 توسط که دارد فروکتان زیدرولیه به ازین شده رهیذخ

،  (Fructan exohydrolase=FEH) فروکتان یدرولازهایاگزوه

د. نشو یم زیکاتال (FEHs -1) درولازهایاگزوه-1عمدتا فروکتان 

 سطح در لیفروکتوز یگندم و ترانسفرازها یها FEHاحتمالاً

 Van Laere & Van den Ende). شوند یم کنترل یسیرونو

2002; Zhang et al. 2009)   ( 2009ژانگ و همکاران )انیب 

 یروز پس از گلده 25-20در حدود  FEH w3-1 ژنکه  کردند

نشان  انیب شیافزا ،فصل ییانتها یگندم تحت خشک یدر ساقه ها

-1 نشان داده شد که  ژن  ییامطالعه در. (Zhang et al.2009) داد

FEH w3انتقال مجدد فروکتان  ندیدر فرآ یاصلعامل  نوانع به

به FEH w3-1  شده ریتکث سمیمورف یپلمارکر  کیساقه است و 

 درمجدد فروکتان  انتقالانتخاب  یبرا دینشانگر مف کیعنوان 

 دیگرد یمعرف ییانتها نشاصلاح در مقابل ت یبراساقه گندم 

Zhang et al. 2015) .)محدود نتزفتوس ، یخشک تنش طیشرا در 
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 ساکارز محصولات توسط ساکارز. شود یم هیتجز فروکتان و شده

 بیتخر محصولات از فسفاتاز فسفات 6 ساکارز و سنتاز فسفات

 یم منتقل رشد حال در دانه به و شده سنتز (فروکتوز) شده دیتول

 به یبرا گندم دانه به ساقه از ساکارز انتقال سهم نیا.  شود

 تر مهم نسبتاً ییانتها یخشک تنش تحت عملکرد رساندن حداکثر

 .(Joudi et al. 2012) رسد یم نظر به

 تفاوت باعث تنفس و کربن از استفاده ییکارا ، فتوسنتز تیظرف

 نیب در گندم ساقه در هادراتیکربوه ییارهیمنبع ذخ تجمع در

 یها تهیوار ،بیترت نیا به.  (Xue et al.2008)شود یم ها پیژنوت

 عملکرد و( منبع (2CO جذب نیب رابطه توانند یم متحمل گندم

 مجدد انتقال از استفاده با را یخشک تنش تحت( رهیذخ) دانه

 ,Gebbing & Schnyder).)  کنند فراهم دوم منبع عنوان به کربن

 زیدرولیه ، یگلده از پس که داده نشان مختلف مطالعات 1999

 دانه پرکردن سرعت تا تهفای شیافزا فروکتوز و ساکارز به فروکتان

 به آب تنش تحت یفعل فتوسنتز که یهنگام ژهیو به ، کند حفظ را

 یکیمتابول یها ژن از یا دهیچیپ میتنظ. شود مختل یجد طور

 شده مشاهده یخشک تنش تحت اهیگ قند یکل تیوضع و فروکتان

 رهیذخ منبع مجدد انتقال زانیم شیافزا. (Yang et al. 2004) است

 تنش طیشرا در دانه پرشدن دوره طول در ها تدرایکربوه ییا

 تحت فروکتان مجدد انتقال از یمدرک چیه اما شده، دییتأ یخشک

 بهتر درک. (Ehdaie et al. 2006b) است نشده ارائه یشور تنش

 برابر در متحمل ارقام یمولکول و یکیولوژیزیف یهاپاسخ

 توسعه یهایاستراتژ یطراح در یخشک تنش به تیحساس

 دیمف اصلاح یها برنامه در یخشک به متحمل گندم یهاپیژنوت

 . بود خواهد

 وزن راتییتغ اساس بر یرانیا گندم رقم 81 یبررو ییا مطالعه

 مجدد درانتقال متفاوت زانیم با رقم چهار. شد انجام ساقه خشک

 مربوطه یها ژن انیب یابیارز یبرا درات،یکربوه ییا رهیمنبع ذخ

 فروکتان وسنتزیب و زیدولیه با مرتبط یهاژن انیب. شدند انتخاب

منبع  باتیترک بر فصل ییانتها یخشک تنش تحت گندم ساقه در

 یمهم نقش دانه شدن پر دوره طول در دراتیکربوه ییا رهیذخ

 و یمیتنظ یهانیپروتئ. (Joudi et al.2012) کردندیم فایا

 و نازهایک نیپروتئ شامل یخشک تنش به پاسخ در یعملکرد

 یهامیآنز و یهاناقل یسیرونو یفاکتورها و LEA و هاپرونچا

 (.2 شکل) باشندیم ترانسفرازها اس ونیگلوتات

 ریپ یهابرگ در هانیپروتئ بیتخر از پس تروژنین مجدد انتقال

 یخشک تنش تحت

. است اهیگ رشد یبرا یمغذ ماده نیمهمتر یکم نظر از تروژنین

 جمله از یمختلف مراحل شامل اهانیگ توسط تروژنین از استفاده

 طول در اهانیگ. است مجدد انتقال و یابیباز ،انتقال جذب،

-یم قرار یطیمح نامساعد عوامل معرض در خود یرشد مراحل

 یستیز و یستیرزیغ تنش طیشرا از یاریبس از توانندینم و رندیگ

 در ماندن زنده و یطیمح یهاتنش نیا با مقابله یبرا. کنند فرار

 آبکش آوند از را یانرژ و یمغذ مواد اهانیگ ر،یمتغ یهاطیمح

 یساز رهیذخ یهااندام و رشد درحال یبافتها به رشدهیپ یهابرگ

 مواد توانندیم اهانیگ ، بیترت نیا به. دهندیم انتقال بذر رینظ

 صرفه بذر دیتول و رشد دفاع، یبرا را یمحدود یانرژ و یمغذ

(. (Avila-Ospina et al.2014 کنند استفاده آنها از و کرده ییجو

 محدود طیشرا در ژهیو به اهانیگ رقابت تروژن،ین مجدد انتقال

 انتقال ییکارا دهد،یم شیافزا را یکشاورز یبرا تروژنین کننده

 کاهش را ازت کود به ازین تواندیم رایز بوده بالا تروژنین مجدد

 را یرزکشاو محصولات دیتول یبرا یتوجه قابل نهیهز تا دهد

-یم ستیز طیمح یآلودگ باعث تروژنین کود اغلب که کند فراهم

 در زیآنتز از پس تروژنین مجدد انتقال ،یزراع محصولات در. شود

  دارد یادیز ارتباط دانه تیفیک و عملکرد با بذر بلوغ یط

.(Kichey et al.2007) تا ، برنج و گندم مانند زیر دانه غلات در 

 انتقال یشیرو اهیگ یهاقسمت از دانه ژنتروین یمحتوادرصد  90

درصد  55-35 بایتقر ذرت در نسبت نیا کهیحال در داشته، مجدد

 اثر در ای یریپ شرفتیپ و شروع با .(Hirel et al.2007) است

 نیا در. شوندیم انیب یریپ به مرتبط ژن نیچند ،یخشک تنش

 هانیپروتئ هیتجز به فتوسنتز، یجزئ مقدار بر علاوه اهانیگ طیشرا

 یم ییارهیذخ مواد به نیپروتئ مجدد انتقال و یابیباز و هابرگ در

 یمهم نقش WRKY و NAC یسیرونو عوامل خانواده. پردازند

 س،یدوپسیآراب در یریپ با مرتبط ژن کننده میتنظ یها شبکه در

 (. Schippers 2015; Bresson et al. 2017) دارند گندم و برنج
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 .یخشک تنش به پاسخ در لیدخ یمیتنظ و یعملکرد یها نیپروتئ -2شکل

Fig 2. Functional and regulatory proteins involved in response to drought stress. 

 

 

 
 (Ali et al.2018) .یریپ یژنها انیو کاهش ب  یریمرتبط با پ یژنها ،برگ یریپ در لیدخ یژنها یسیرونو میتنظ -3 شکل

Fig 3. Transcriptional regulation of leaf senescence, Senescence associated genes (SAGs) and Senescence down-regulated 

genes (SDGs) (Ali et al.2018(. 

 

 یفاکتورها و شد یبررس جو و گندم در برگ یریپ یمیتنظ شبکه

  AP2 / EREBPو   MYB ،WRKYو   NACاز اعم یسیرونو

 (.3 شکل) کردند فایا را نقش نیشتریب

 یدر حال رشد در تنش خشک یها دانهبه  تروژنیانتقال ن

( و سوخت یدی)پلاست نیپروتئ بیحاصل از تخر تروژنیانتقال ن

 ینیبرگ به مراحل پروتئ یهاشدن سلول ریدر پ نهیآم دیو ساز اس

از راه دور و کوتاه  انتقالمرحله  نیچند شامل، آندوسپرم غلات

 دهایگوپپتیال ای نهیآم یدهایترشح اس یبرا ییشاغ یناقل هااست.

 راًیکه اخ یهستند. در حال یها ضرورو کلروپلاست اهاز واکوئل

ساکارز از  انیواسطه جر یهاناقلمحققان مشاهده کردند که 

 در یمهم نقش سیدوپسیبه آپوپلاست در آراب لیمزوف یسلولها

از  نهیآم دیاس انیدر مورد جر ی. اطلاعات کمدارند انتقال نیا

) et Feng باشدیم موجود ریپ یبرگها لیمزوف یهاسلول
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)2020.alیهالولهبه سمت  دیبرگ، حمل و نقل با لی. در مزوف 

 نهیآم یدهایمحصولات فتوسنتز و اس یانجام شود. بارگذار یآوند

شده و در بیشتر گونه ها از جمله گندم  یبررس یدر آبکش به خوب

. جذب ساکارز دهدیم رخمت آپوپلاست و جو این فرآیند از س

 یهاناقلبه درون کمپلکس سلول همراه با  نهیآم یدهایو اس

 یبالا یهاغلظت  (Lalonde et al. 2004).شودیم انجام خاص

آبکش وجود دارد و  رهیدر ش باتیترک ریو سا تروژنیکربن، ن

در حال  بذوربه  نهیآم یدهایامکان انتقال کارآمد ساکارز و اس

انتقال  ی. سازو کارها(Caputo et al. 2001)کند یشد را فراهم مر

اند شده ییشناسا یساقه فوقان یبه آبکش در بافت ها یآوند چوب

 ستمیس قی)از طر میمستقریانتقال غ ای نهیآم یدهایاس انتقال یو برا

مجدد  انتقالها مهم هستند. برگ به دانه نهیآم یدهای( اسشهیر

شده  آورده اتیبه دانه در حال رشد با جزئ ریاز برگ پ تروژنین

رشد  یدر ط زیمجدد ن انتقالاست که  یادآوریاست، اما لازم به 

افتد. یتر اتفاق ممسن تر تا جوان یهااز برگ ژهیبه و یشیرو اهیگ

جو به  ایگندم  اهیگ یبرگها نیمجدد از بالاتر عیتوز یعلاوه، حتهب

. فتدیاتفاق ب میرمستقیه طور غدر حال رشد ممکن است ب یهادانه

 تی)که در نها گلوم قی، از طرمیمستق ریمثال انتقال مجدد غ بک

)al. et Feller  افتد یم اتفاق( بذور به یریپ زمان در یمواد مغذ

انتقال  قیاز طر شهیمنتقل شده از برگ به ر نهیآم یدهایاس .7200(

. با ابندییم انتقال هابرگ( به یتعرق )آوند چوب انیآبکش در جر

حال رشد  در یهاحال، از آنجا که سرعت تعرق در دانه نیا

 پدانکلآبکش در  آوندبه  یچوب آوندانتقال  ،معمولاً کم است

-یم صورتاملاح به بذرها  ریو سا یمصرف تروژنیانتقال ن یبرا

 .)al. et Feller 7200( ردیگ

 یدیپلاست یها نیو انتقال مجدد پروتئ بیتخر

تا دانه ریپ یهامجدد از برگ انتقال یبرا تروژنیانتقال ن مطالعات

-. در سلولگرددیبرم قبلسال  30از  شیب بهدر حال رشد  یها

در  یمصرف تروژنین سوم کل کیبرگ گندم، حدود  لیمزوف یها

-وجود دارد که اغلب از آن به عنوان فراوان سکویروب میآنز کی

)Dalling & sPeople شود یم ادیجهان  نیپروتئ نیتر

)7200 al. et Feller ;1988یهانیپروتئ سکو،ی. علاوه بر روب 

 یلازم برا یهانیو پروتئ نیچرخه کالو یهامی، آنزیدیپلاست

 دارند قرار دیلاکوئیت یفتوسنتز در غشا ینور یهاواکنش

)1988 Dalling, & Peoples(یدازهایفعال )آندوپپت ی. پروتئازها 

د در نوجود دار ریپ یکه در برگها (یدیاس PH با نیستئیس

 .)al. et Feller 7200( شوندیم افتی یواکوئل کیتیل یقسمتها

که  دهدیم نشان یدییپلاست زیپروتئول تیشواهد مربوط به اهم

خانواده  یاز جمله اعضا یادیز یپروتئازها یها حاواندامک نیا

ل فعا یدازهاینوپپتیمکمل آم نیو همچن  Clp  ،FtsH ،Lonیها

 کی، نیعلاوه بر ا .)Adamska & Schuhmann 2012 (دهستن

 ایکه در نور  زولهیا یهانشان داد که کلروپلاست مطالعات یسر

را آغاز  سکویروب بیتوانند تخریشوند حداقل میانکوبه م یکیتار

 ریز زیدرولیاز ه یناش شده هیتجز قطعات جادیکنند و منجر به ا

 یگرید مطالعات. در Zhang et  al. 2007) ) شودواحد بزرگ آن 

 ییایمیش یهادر محلول سکویروب بیتخر که شد دادهنشان 

و  نیپروتئ نیا هیتجز وگندم خالص شده  یهاکلروپلاست

 یممکن است برا ویداتیاکس تنشتوسط  هانیپروتئ ریاحتمالاً سا

al. et Desimone 1998 ;) شدمهم با نیپروتئ سمیشروع کاتابول

1999l.a et Ishida .)جو نشان داد  ریپ یهابرگ پتومیترنسکر زیآنال

به وفور در برگها وجود  نیستئیو س نیپروتئاز سر یکه ژنها

 کیتیل یهابه طور معمول در واکوئل هانیپروتئ نیا تیفعالد، ندار

 در لیدخ ی. پروتئازها)al. et Jukanti 2008( ردیگیم صورت

 شده است. هشان دادن 1برگ در جدول  یهانیپروتئ هیتجز

 بی)شروع( تخر یمستقر در کلروپلاست برا یپروتئازها احتمالا

، پروتئازها ممکن است نیمهم باشند. علاوه بر ا دیلاکوئیت نیپروتئ

 .دنآماده کن یاستفاده از اتوفاژ باکامل  بیتخر قیطر از

 کربن مجدد انتقال در یسیرونو یفاکتورها و یریپ نگیگنالیس

 یخشک تنش در تروژنین و

 شتریب تروژنین مجدد انتقال یحیترج یهافرم برگ، یریپ زمان در

 یم کربن مجدد انتقال با همراه دهایپپت و نهیآم یدهایاس صورت به

 تروژنین مجدد انتقال و زیپروتئول یرو شده انجام مطالعات. دنباش

 مجدد انتقال یاصل یندهایفرآ که داد نشان برگ یریپ دوران در

 توسط نهیآم دیاس به سکویروب مانند ییها نیپروتئ زیتئولپرو شامل

 ،یریپ روند یط در. شودیم مخزن اندام به آنها انتقال و پروتئازها

 نشان انیب شیافزا پروتئازها و تروژنین انتقال با مرتبط یها ژن
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-یم یرآلیغ تروژنین یمولکولها(. Roberts et al. 2012) دهندیم

 اوره و ومیآمون ترات،ین فرم به مخازن ارتیپ یبرگها از توانند

 .Masclaux-Daubresse et al ابندی انتقال مربوطه یهاناقل توسط

 مجدد انتقال در NRT2.5 و NRT1.7 یهاناقل نقش(. (2010

 Fan et) باشدیم مخزن یهااندام به منبع یها برگ از تراتین

al.2009 .)یهاتاقلNRT1.6  ،NRT1.5 و AMT1.5 تقالان در 

  (.Bohner et al.2015) دارند دخالت ومیآمون و تراتین

 لیاوا مراحل در هاژن از یا مجموعه گندم، برگ یریپ روند در

 در ها ژن که یحال در ابندی یم شیافزا  (NF-YA) برگ یریپ

 NACو  CAMTA  ،GRAS  ،MADS_II شامل ییانتها مراحل

و  bHLH  ،TCPیسیرونو یفاکتورها شدن ریپ با همراه. هستند

MADS_box ًدر. داشتند انیب کاهش یریپ هیاول مراحل در عمدتا 

 شدن ریپ یبعد مراحل در  MADS_box و  GATA که یحال

 یسیرونو عوامل شامل یمیتنظ یها شبکه. شوندیم میتنظ

 یم تیهدا یاهیگ مختلف یها هورمون توسط که هستند یمختلف

 از یاریبس که شد انجام جو NAC ژن 48 بر یمرور راًیاخ. شوند

 انیب شیافزا جو پرچم برگ شدن ریپ در( همه نه اما) ها ژن نیا

 که داده نشان مطالعات ها،WRKY انیم در. دادند نشان

AtWRKY53، است یریپ روند مثبت کننده میتنظ (Miao et al. 

2001 et al.2004; Zentgraf.) میدر مورد تنظ یاطلاعات محدود 

گندم و جو در دسترس  یبرا یسیرونو تورفاکشدن توسط  ریپ

در  یسیرونوسطح  سهیهنگام مقا که کردند یبررس محققاناست. 

 HvWRKY23 انی، بیاهیگ یاز اندام ها یسر کی

)al. et Mangelsen  داد نشانارتباط مثبت  53AtWRKY با

 نقشغلات  برگ یریپ میدر تنظ 23HvWRKY نی. بنابرا2008( 

 و WRKY53 انیب افتهیجهش  نیلا کی . به طور خاص، دردارد

 12SAGکاهش همراه بود  با یدر مراحل رشد-Fischer.( 

)2010. al. et Kilbienski یسیرونو یدر مورد فاکتورها ،

 یریپ میدر تنظ ریدرگ یهانیپروتئ وها در مورد ژن یاطلاعات کم

 /ونیلاسیفسفور یندهای)فرآ گنالیانتقال س قیاز طر

 یها( براهورمون یدهگنالیو س نیتینیکویوبی، ونیلاسیدفسفر

 یها. ژن)2010al. et Krugman( جو در دسترس است ایگندم 

. دارند یزمان گلده میدر تنظ یمهم نقش، نازیک نیکد کننده پروتئ

 بوده یمیتنظ یشبکه ها کنترل ،هاژن نیا یعملکرد اتیوصخص

 ازاست  ممکن نیکنند و همچنیکنترل م در غلات را یریکه پ

 ندینما استفاده یدر کنترل زمان گلده نگیگنالیس یرهایمس

. (1)جدول 

 برگ یریپ در لیدخ یها نیپروتئ و ژنها -1 جدول

Table 1. Genes and proteins involved in leaf senescence. 

نینام ژن/پروتئ هانیمشخصات ژنها و پروتئ  منابع فیتوص 

 (HvSAG12 cysteine protease )Hollmann et al.2014 نیپروتئ هیتجز

Subtilase Subtilases )2014et al.Hollmann ( 

UBC5 ubiquitin.E2 )2014et al.Hollmann ( 

RGLG2 ubiquitin.E3.RING )2014et al.Hollmann ( 

UBP5 ubiquitin.ubiquitin protease )2021et al.Sultana ( 

 

 

 RNA یسیرونو میتنظ

MYB MYB-related transcription factor family )2014et al.Hollmann (  

HvNAC013 NAC domain transcription factor family )2014et al.Hollmann ( 

HvWRKY12 WRKY domain transcription factor family )2021et al.Sultana ( 

IAA16 Aux/IAA family )2014et al.Hollmann ( 

AFO C2C2(Zn) YABBY family )2021et al.Sultana ( 

HvNAC001 NAC domain transcription factor family )2014et al.Hollmann ( 

 ) SAG14 Blue copper-binding protein (membrane) )1999et al.Miller یریپ با مرتبط یها نیپروتئ

ACS6 ACC synthase )1999et al.Miller ( 

SAG21 Late embryogenesis-abundant gene )1999et al.Miller ( 
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را  آزاد نهیآم یدهای، اسبرگ یریدر دوران پ هانیپروتئ بیتخر

 یهافتبابه  یمغذ موادو  کنندیم فراهم یمواد مغذ یابیباز یبرا

سوخت و ساز  هیبا تغذ ایشوند، یمسبز در حال رشد منتقل 

را  سلول، سوخت و ساز دیاس کیلیکربوکس یتراز چرخه  یانرژ

 کندیم همفرا بذر دیتول یبراها را پر کردن دانه ایکرده و   نیتأم

(Zientara-Rytter et al.2011) .نشان داده شد که  ییامطالعه رد

ه و در پاسخ ب یکیاز تار یناش یریدر دوران پ نهیآم یدهایاس

 .(Zhou et al.2013)  ابندییتجمع م تروژنین تیمحدود

از سازو کار و  یمطلوبسال گذشته درک  30 یط :یریگ جهینت

 غلات. است شده جادیاغلات  برگ یریاز پ یمولکول نگیگنالیس

 نیتام در یمهم نقش ،یزراع یهاگونه نیمهمتر از یکی عنوان به

 هدف نیمهمتر دانه ادیز عملکرد. کندیم فایا جهان مردم یغذا

 یتنشها ریسا و گرما ،یخشک. باشد یم گونه نیا یبرا اصلاح

 یور بهره و رشد بر دانه پرشدن مرحله در ژهیو به یستیرزیغ

 یارقام انتخاب گراناصلاح هدف. گذارد یم یادیز ریتأث غلات

 و بالا کربن و تروژنین مجدد انتقال تیظرف یاست که دارا

 .باشد بالا فتوسنتز تیقابل با ییها پیژنوت انتخاب نیهمچن

 اساس درک به ازین هاتنش به ارقام اصلاح یبرا انمحقق نیهمچن

 و توده ستیز نرخ) یکیولوژیزیف ییکارا عملکرد، لیپتانس یکیژنت

 دارند اجزا یخشک به تحمل یهاکار سازو و( دانه عملکرد تجمع

 کمک به انتخاب و اصلاح یبرا کارآمد یهایاستراتژ عنوان به که

 که است یدرحال نیا. است یخشک به تحمل صفت یبرا نشانگر

 یخشک تنش طیشرا در دانه کردن پر یبرا یمهم منبع ساقه رهیذخ

 تحت ساقه ریذخا مجدد انتقال ای مرتبط یمولکول عیوقا اما است،

-یم موجود اطلاعات براساس. است نشده یبررس یخوب به تنش

 طیشرا در هم دانه پرشدن و رشد یانتها مراحل در که گفت توان

 رهیذخ ساقه در قبلا که یمواد مجدد انتقال از اهیگ تنش، و نرمال

 تروژنین و یکربن ازین نیتام یبرا نیهمچن و دینمایم استفاده شده

 یبرا تروژنین انتقال یبرا برگ در موجود یهانیپروتئ بیتخر از

 کامل درکبه  دنیرس ی. تلاش برادیینمایم استفاده دانه پرشدن

روابط منبع  راساسب یخشک تنش به پاسخ درو  اهیگ یریپ ندیفرآ

 یریپ میو تنظ یزمان گلده نی، اثر متقابل بیریمخزن در دوران پ-

)به  یستیرزیغ یهاتنشبه  اهیو واکنش گ یریپ نیمتقابل ب اثرو 

 کامل طور به ستیبایم( ییو عناصر غذا یخشک سطح ژهیو

 و یمولکول یها کی. استفاده از تکنشود یبررس

 یتعداد (کسیمتابولوم کس،یپروتئوم کس،یپتومی)ترنسکرکسیام

کرده است.  ییرا شناسا یریکننده پ میتنظ یهاو ژن ندهایاز فرآ

و  یمولکول اصلاح یممکن است برا هاافتهی نیاز ا یبرخ

 ییآمانند کار ییبا هدف بهبود پارامترها ختهیترار یکردهایرو

 . دنو عملکرد ارزشمند باش یاستفاده از مواد مغذ
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