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 Alternative splicing (AS) was investigated as a key mechanism in non-

target-site resistance (NTSR) to the herbicide florpyrauxifen-benzyl in 

barnyardgrass (Echinochloa crus-galli [L.] Beauv.). Utilizing advanced 

transcriptomic analyses of RNA-Seq data processed through CLC 

Genomics Workbench (2023) and Python (version 3.12) in resistant 

and susceptible populations, 24 genes with unique AS patterns were 

identified in the resistant population. The absence of these AS events 

in the susceptible population highlights their pivotal role in resistance. 

Results demonstrated that the frequency of all AS event types, 

particularly intron retention and alternative splice site usage (A3'SS and 

A5'SS), was significantly increased in the resistant population. 

Convergent enrichment analyses (GO, KEGG, Reactome, InterPro) 

conclusively revealed that the resistance mechanism is based on 

enhanced metabolic herbicide detoxification through reprogramming 

of aromatic amino acid (tyrosine and phenylalanine) metabolism and 

secondary metabolite biosynthesis pathways. Highly significant 

enrichment of pyridoxal phosphate-dependent aminotransferase protein 

domains confirmed the role of alternative isoforms of conjugation 

enzymes in herbicide inactivation. Furthermore, a complex regulatory 

network between AS-affected genes and miRNAs uncovered a precise 

post-transcriptional regulatory layer. This study provides the first 

evidence for the pivotal role of alternative splicing in resistance to 

synthetic auxin herbicides and paves the way for developing novel 

management strategies. 
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 های کلیدی:  واژه 

 گرا،  سازی همآنالیز غنی

  ثانویه، هایمتابولیت بیوسنتز

   ینه،آم یدهای اس یسممتابول

 .هدفمحلیرمقاومت غ

غیرهدف   محل  در  مقاومت  ایجاد   در  کلیدی  مکانیسم  یک  عنوانبه  ( AS)  جایگزین  پیرایش   پدیده 

(NTSR ) هرز  علف  در  بنزیل-فلورپیراکسیفن  کشعلف  به  ( سوروفEchinochloa crus-galli ) 

-RNA  هایداده  روی  بر  رونویسی   پیشرفته  هایتحلیل  و   تجزیه  از  بااستفاده.  گرفت  قرار  بررسی   مورد

Seq  هایکتابخانه  طریق  از  شدهپردازش  CLC Genomics workbench (2023)   پایتون نسخه    و

 شناسایی   مقاوم  جمعیت  در  AS  فردبه   منحصر  الگوهای  با  ژن   24  حساس،  و   مقاوم  هایجمعیت   در  (3.12)

  یجنتا  .دهدی ها را در مقاومت نشان مآن  یحساس، نقش محور  یت ها در جمعآن  شدند که عدم وجود

اتصال   هاییگاهو استفاده از جا ینترونحفظ ا   یژهو به مذکور    یدادهایانواع رو   ی تمام  ی فراوانکه  نشان داد  

جمع  (A5'SSو  A3'SS)  یگزینجا به  یتدر  معنمقاوم  آنال  یافته  یشافزا  یداری طور   یزهای است. 

)هم   سازیی غن که به  (GO, KEGG, Reactome, InterProگرا  داد  نشان  قاطعانه  طور 

 یسممتابول  یرهای مس  یمبازتنظ   یقکش ازطرعلف  یسمی متابول  یی زداسم  یشبر افزا  ی سازوکارمقاومت، مبتن

فن  یروزین)ت  حلقوی  ینهآم  یدهایاس  بسیار   سازیغنی .  است  ثانویه  هایمتابولیت  بیوسنتز  و (  آلانینیل و 

دامنهمعنی  پ  ینوترانسفرازهایآم  ینی پروتئ  ی هادار  به  ا  یریدوکسالوابسته  نقش   های یزوفرمفسفات، 

غ  سازیالحاق  هاییمآنز  یگزینجا علفیرفعالدر  تأکردن  را  همچن  ییدکش  تنظ   ین،کرد.   یمی شبکه 

  یسی پس از رونو یمتنظ  یهلا  یکها، وجود miRNAو پیرایش جایگزین  یرتحت تأث یهاژن  ینب یچیدهپ

ا  یقدق  برا  ینرا آشکار ساخت.  محور  یناول  یمطالعه  نقش  به    پیرایش جایگزین  یبار  مقاومت  در  را 

   .کندی فراهم م  یدجد  یریتی مد  ی توسعه راهکارها  یرا برا  ینهو زم  دهد ی نشان م  یناکسشبه   ی هاکشعلف
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 مقدمه

  هرز   هایعلف   حضور   از   ناشی  اقتصادی   هایخسارت

  از   یکی  کشاورزی،  محصولات   تولید  عرصه  در

  گزارش   براساس.  است  بشر  رویپیش  های چالش

ا1متحد   ملل  کشاورزی  و  خواربار  سازمان   ین ، 

دلار در سطح    یلیاردم  95از    یشخسارات سالانه به ب

م جنس   (.Guo et al., 2017)  رسدی جهان 

Echinochloa  یرهسوروف از ت  یا  Poaceae،    شامل

م  یکسالهگونه    250حدود   چندساله  . باشدیو 

(  Echinochloa crus-galli [L.]سوروف 

Beauv.  )یراست که توسط بذر تکث  یکساله  یاهگ  یک  

هرز    یهاعلف   ینترمهم  از  یکی عنوان  به   و  شودیم

  گیاهان زراعی از   بسیاری درساز برگ مشکل باریک 

)  برنج   خصوص به است  شده   & Brysonشناخته 

DeFelice, 2009; Chauhan & Abugho, 

از رقابت    یعملکرد برنج ناش  ی (. تلفات جهان2012

برآورد شده    درصد   35با علف هرز سوروف حدود  

در طول فصل   (.Orecke & Dehne, 2004است )

 یاردر تراکم بس  یعلف هرز قادر است، حت  این کشت

  1به    10برنج به سوروف    یاهکه نسبت گ  یزمان   یینپا

درصد( و    ۷5  )حدود   تودهزیست   سبب کاهش  است،

 50حدود  )  برنج   عملکرد محصول  همچنین کاهش

-علف  تاکنون(.  He et al., 2012)  شود   درصد(

 کنترل   برای  برنج   زراعت  در  بسیاری  هایشک

  این  با.  است  رسیده  ثبت  به   دنیا  سرتاسر  در   سوروف 

  سریع  توسعه   به  هاکشعلف   از   مکرر   استفاده   حال،

 & Powles)  گرددمی  منجر  کشعلف   به  مقاومت

Yu, 2010; Heap, 2013  .)آن   از  حاکی  مطالعات  

 
1 FAO 

  محل  مقاومت تکامل با  سوروف هرز  علف که است

  ترینخطرناک   از  یکی  به  هدف  محل  غیر  و  هدف

  تبدیل   جهان  در  کشعلف   به  مقاوم  هرز  هایعلف 

  یطور به  .(Norsworthy et al., 2014)  است   شده

کش مورد مقاومت به علف   ین که از زمان کشف اول

سال    سوروفدر   متحده    یالات ا   مریلند،)  19۷8در 

سال  یکاآمر تا  به    49تعداد    2022(،  مقاومت  مورد 

اعلف  در  که    ینکش  شده  گزارش  هرز  علف 

شناسا  3۷  یان،مین ازا برنج  مزارع  در  شده   ییمورد 

( در    (.Heap, 2022است  بار  اولین  برای  ایران  در 

)  2009سال   گونه  سوروف    Link (.L)مقاومت 

Echinochloa colona)  های بازدارنده  کشبه علف

استان    II  یستمفتوس در  نیشکر  مزارع  در  )آترازین( 

(.  Elahifard et al., 2013خوزستان گزارش شد )

اخ  های بررس دهه  مقاومت یحاک  یردر دو  از تکامل 

علف  گروه  نه  به  نسبت  ازجمله    یکشسوروف 

سینتاز،هابازدارنده  استولاکتات  ی  هابازدارنده   ی 

  ی،مصنوع   ین اکس  کربوکسیلاز،-آکوآنزیم استیل

 ها، نیتروآنیلیندی   آمیدها،  و  هااوره   ،II  یستمفتوس

  و  کلرواستامیدها  ها،تیوکاربامات

  است  شده  دنیا  سرتاسر  در  هاایزوکسازولیدینون 

(Juliano et al., 2010; Heap, 2022 .) 

  یک(  Rinskor  ی)با نام تجار  یلبنز-فلوپیراکسیفن 

  O)گروه    یمصنوع  اکسین گروه    ازکش  علف 

-علف روی   گسترده اثر طیف  با( HRAC یبندطبقه

سال    استهرز    ایه در    در کاربرد    برای   201۷که 

ثبت  چین   کشور ااست  رسیده   به  کش علف   ین. 

http://www.weedscience.org/Details/Case.aspx?ResistID=5486
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-یلآر   یاسترها  یلمت  یدجد  طبقهاز    یشیروپس

داوآگروسا  یریدینپ شرکت  توسط  که    ینساست 

تول  یافته توسعه   در  قرار    یدو  استفاده  مورد  برنج 

علف گیردیم مصنوعیاکس  یهاکش.    با   اساساً  ین 

- 3-)ایندول  طبیعی  اکسین  ازحدبیش   مقادیر  از  تقلید

  های هورمون   هموستازی،  ((IAA)  اسید  ستیکا

  شدید  اختلال   موجب   و   کرده   مختل  را   گیاه   زاددرون 

  به   درنهایت  که  گردند،می   گیاه  توسعه  و  رشد  در

(.  Grossmann, 2000)  شودمی   منجر  گیاه  مرگ

  اکسین  ی هاکشعلف   یقحال، سازوکارعمل دقین باا

 طور کامل شناخته نشده است. هنوز به  یمصنوع

 ها، کش علف   به  سوروف  مقاومت  تکامل  افزایش

لذا   تهدید  شدتبه   را   برنج   تولید   است   لازم  نموده، 

  این   مدیریت   برای  جایگزین  مدیریتی  راهبردهای

.  شود  گرفته  نظر  در  برنج   زراعت  در   ساز مشکل  گیاه

  در  که  بنیادین   مولکولی  های مکانیسم   درک  بنابراین،

  برای   است،  دخیل  کشعلف   به  مقاومت  توسعه

  و   مقاومت  توسعه  مدیریت  و  رساندن  حداقل به

 Powles)  است   ضروری   محصول  عملکرد   افزایش

& Yu, 2010; Heap, 2013  .) یپدیده   میان،دراین  

  از   یکی  عنوانبه ،AS  یا  1جایگزین   پیرایش

  هایتنش   به   پاسخ   در   ژن  بیان  تنظیم  مهم   هایمکانیسم

 به   مقاومت  ایجاد  در  نقش کلیدی  تواندمی  محیطی،

  ین(. اFilichkin et al., 2015)  نماید  ایفا  کشعلف 

  یک از پروتئینی مختلف هایایزوفرم تولیدبا  یندفرآ

  و   سریع  عملکردی  تنوع  ایجاد  امکان   واحد،  ژن
 

1 Alternative Splicing  
2 Splice Sites 
3 Pre-mRNA 
4 Intron Retention 
5 Exon Skipping 
6 Alternative 5ʹ Splice Site 
7 Alternative 3ʹ Splice Site 

 Syed et)   آوردمی   فراهم  را   محیطی   شرایط  با  انطباق

al., 2012 .) 

  یک   از  آن،  طی  که  است  فرآیندی  پیرایش جایگزین،

 2اتصال   هاییگاه جا  شدهکنترل  انتخاب  با  واحد،  ژن

  مختلف  گونه   چندین   ،3یکپ RNA پردازش  طول   در

mRNA  انواعی   شامل  پدیده   این.  شودمی   تولید  بالغ  

 ،(ES)  5حذف اگزون   ،(IR)  4ینترونحفظ ا  همچون

 و(  A5'SS)    6یگزین جا  5ʹاتصال    یگاه جا   از  استفاده

  است(  A3'SS)  ۷یگزینجا  3ʹاتصال    یگاهجا

(Nilsen & Graveley, 2010; Syed et al., 

  یکی  عنوان به   جایگزین  پیرایش  ترتیب،این به(.  2012

  رونویسی،  از  پس  تنظیم  هایمکانیسم   مهمترین   از

  ایفا   گیاهان   متابولیک  پذیری انعطاف   در  حیاتی  نقش

  یک   از   پروتئینی  متعدد  هایایزوفرم   تولید   با  و  کرده

  طوربه   را   ژنوم  کدگذاری  ظرفیت  واحد،  ژن

 ;Lam et al., 2022)  دهدمی   افزایش  چشمگیری

Szakonyi & Duque, 2018  .)نشان  برآوردها  

  های ژن   از  درصد  95  حدود  در  که  دهدمی

 دهدمی   رخ  جایگزین  پیرایش  انسان  چنداگزونی

(Pan et al., 2008)،  گیاه   در  میزان  این  کهدرحالی  

  است   شده   گزارش   درصد  61  آرابیدوپسیس حدود

(Marquez et al., 2012  .)تر، مشخص   طوربه 

  در   اینترون  دارای   هایژن   از   درصد  42  حداقل

  تأثیر   تحت  برنج   در  درصد  48  و  آرابیدوپسیس 

  اینترون  حفظ  که  گیرندمی   قرار  جایگزین   پیرایش
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  است  گیاهان  در  رویدادها  این  نوع  ترینشایع

(Filichkin et al., 2010; Lam et al., 2022 .) 

  پذیریانعطاف   افزایش   با  جایگزین  پیرایش

. انجامدمی   پروتئوم   در  گسترده   تنوع   به  ،1رونوشتوم 

  اختصاصی   صورتبه   تواندمی   گیاهان  در  فرآیند  این

 تحت   و  هابافت   انواع  رشد،  گوناگون  مراحل  در

  ازجمله   غیرزیستی  و  زیستی  هایتنش  مختلف  شرایط

  هایآلودگی   و  خشکی  شوری،   دمایی،  هایتنش

 ;Filichkin et al., 2010)  دهد   رخ   زابیماری 

Wang & Zhou, 2013; Zheng et al., 2017 .) 

  به   است  ممکن  AS  از  حاصل  هایرونوشت

  های ویژگی   نظر  از  که  شوند  ترجمه  هاییپروتئین

  زیرسلولی،   جایگاه  ساختار،  ازجمله  عملکردی

- پروتئین  هایکنشبرهم  و  بیوشیمیایی  هایویژگی 

 ,.Laloum et al)  دارند  تفاوت  یکدیگر   با  پروتئین

2017; Lam et al., 2022; Lee et al., 2021 .) 
  جایگزین  پیرایش  نقش  متعدد   مطالعات   مثال،  عنوان به

  اسکوربات،  لیپیدها،  نشاسته،  متابولیسم  تنظیم  در   را 

  هایمتابولیت  از   وسیعی  طیف   و   گیاهی   های هورمون 

  و   آلکالوئیدها  فنولی،  ترکیبات  جمله   از  تخصصی

  (. Lam et al., 2022)  اندرسانده  اثبات به ترپنوئیدها

  هایژن   شناسایی  در  توجهقابل   هایپیشرفت  باوجود

  مسیرهای  در  جایگزین  پیرایش  تأثیر  تحت

  ایجاد  در  پدیده  این  دقیق  نقش  مختلف،  متابولیسمی

  هرز،   هایعلف   در  ویژهبه   هاکشعلف   به  مقاومت

 .است مانده باقی ناشناخته همچنان

 همچنین  و  هاpre-mRNA  در  خاص  توالی  عناصر

  ،RNA  به  شوندهمتصل  هایپروتئین  هایکنشبرهم 

 
1 Transcriptome 

  شرایط   و  هاسلول   انواع  در  را ایگزین  جپیرایش  

 ,.Syed et al)  کنندمی  تنظیم  مختلف  محیطی

  کلیدی  نقشپیرایش جایگزین  ترتیب،این به(. 2012

 کند می   ایفا  گیاهان  محیطی   سازگاری  تنظیم  در

(Shang et al., 2017  .)از   برخی  که  است  جالب  

جایگزین  از  حاصل  پروتئینی  هایایزوفرم    ، پیرایش 

 عملکرد  با  غالب  مهاری   صورتبه   توانندمی

 ,.Liu et al)  کنند  ایجاد  تداخل  متعارف  هایایزوفرم 

جایگزین    تأثیر(.  2018   های رونوشت   بر پیرایش 

  هایپاسخ   در  تغییر  درنتیجه،   و  مقاومت  هایژن 

  پروتئینی  هایایزوفرم   تولید  طریق  از  گیاه  دفاعی

  است  رسیده  ثبت  به   متعددی  مطالعات   در  مختلف،

(Li & Howe, 2001 )  .وجود   شواهدی  همچنین  

جایگزین    دهدمی  نشان  که  دارد   تواندمی پیرایش 

  تداخلی   کوچک  هایRNA  القایی  فعالیت  تأثیر  تحت

 مانند  گیاهانی  در  ایمنی  مسیرهای  و  فازدار  ثانویه

  غده   ویروئید  با  آلودگی  به   پاسخ   در  فرنگی،گوجه 

 ,.Zheng et al)  گیرد  قرار  زمینیسیب  دوکی

2017 .) 

پیرایش جایگزین    یده روزافزون پد   یتباتوجه به اهم

گ پاسخ  تنش  یاهاندر  فقدان    یطیمح   یهابه  و 

هرز، هدف    یهادر علف   ینهزم  ینمطالعات جامع در ا

پیرایش جایگزین در    یالگوها   ی پژوهش بررس  یناز ا

علف به  مقاوم  سوروف  هرز  کش  علف 

شناسا  یلبنز-یراکسیفنفلوپ   یژن   هاییزوفرم ا   ییو 

مکان با  ا   هاییسممرتبط  است.  مطالعه    ینمقاومت 

  یریتی مد   یدجد   ی توسعه راهکارها  سازینه زم  تواندیم
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  هاییسم علف هرز و درک بهتر مکان  ینکنترل ا   یبرا

 .کش باشدمقاومت به علف یمولکول

 ها  مواد و روش 

براساس  داده  مقاله  این  در  استفاده  مورد  های 

انجام شده    چین  در  201۷در سال  که  ای است  مطالعه

 یک بیوتیپ مقاوم سوروفکه در آن مطالعه  ، است

(Echinochloa crus-galli (L.) Link)   برابر    در

با شاخص مقاومت   بنزیل-کش فلورپیراکسیفنعلف 

گلخانه  11/89 آزمایشات  شد. طی  شناسایی  ای 

های مولکولی این مقاومت،  منظور بررسی مکانیسم به

مطالعه  دردر  که  تغییرات  2023سال   ای  انجام شد، 

های مقاوم  های مسیرهای هورمونی در بیوتیپبیان ژن

حساس   علف  24و  با  تیمار  از  پس  با ساعت  کش 

 .استفاده از فناوری ترانسکریپتومیکس مقایسه گردید

صورت فلوچارت نشان  مسیر انجام این مطالعه به 

.(1داده شده است )شکل

 
 یگزین جا  یرایشپ یعوقا کشف یبرا RNA-Sequencing یها داده  یلتحل مراحل فلوچارت  .1 شکل 

Figure 1. Flowchart of the RNA-Sequencing data analysis pipeline for the discovery of Alternative Splicing events 

 

RNA-Seqهایدادهجمع آوری 

ژنومکنترل کیفیت، اصلاح و نگاشت به مرجع

BAMهایفایل

زینهای فیلتر شده برای کشف رویدادهای پیرایش جایگخروجی
های کدکنندهانتخاب رونویسی

های جدیدانتخاب رونویسی
100های دارای تعداد همتراز کمتر ازحذف ژن

%80ازهای دارای اطمینان نسبی کمتر حذف ژن

ASهایهای جدید از ژنبازیابی توالی

miRNAبرهمکنش تحلیل  KEGGتحلیل مسیر (GO)شناسی ژنتحلیل هستی
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RNA-  1یابی توالی   ی هاداده   ی آورجمع .  1

sequencing   
  ین مورد استفاده در ا    RNA  2یابی ی خام توال  یهاداده 

  علف هرز سوروف   یتمربوط به دو جمع  کهمطالعه  

(E. crus-galli  )  مقاوم  یتجمع  یک شامل(R)     و

علف    (S)حساس  یتجمع  یک کش  به 

پا  یلبنز-یراکسیفنفلوپ یابی ی توال   یهاداده   یگاهاز 

NCBI Sequence Read Archive (SRA)  یابی باز  

 BioProject)  دسترسی  شماره   تحت  هاداده   این .  شد

PRJNA938437جین توسط هستند و  یدسترس ( قابل 

 اند. منتشر شده (Jin et al. 2023) و همکاران 

شرا مذکور،  مطالعه  گ  یطدر    ی هاروش  یاهان،رشد 

ت پروتکلعلف   یماراعمال  و   استخراج  یهاکش، 

RNA  است.  به شده  داده  شرح  مفصل  طور 

بافت برگ گبه از    یت هر دو جمع  یاهانطورخلاصه، 

ت  یهادر زمان  از  توص  یمارمشخص پس  شده یه با دز 

نمونهعلف  از     RNAو    یبردار کش،  استفاده  با  کل 

استخراج      (QIAGEN, Germany)ی  تجار  یتک

  .شد

 FASTQ هاییل حاضر، فا  ی پژوهش  یازهای به نباتوجه

  پایگاه   از (  یستیز  یهامربوط به هر نمونه )شامل تکرار 

 CLC Genomics افزاربا استفاده از نرم    SRA داده

Workbench     باز  2025.0.1نسخه(  CLCیابی 

Genomics Workbench, 2023)  کل   یه شد. 

  یک منحصراً از   یل،تحل  ینمورد استفاده در ا یهاداده 

شده اجرا شده  کنترل  یطواحد که تحت شرا  یشآزما

استخراج   قابلنمونه   یکنواختیتا    شدبود،  و   یت ها 

 
1 RNA-Sequencing 
2 Raw RNA-seq reads 
3 Downstream Analyses 
4 Annotation 
5 https://plants.ensembl.org/Echinochloa_crus_galli/Info/Index 

اصل  ینتضم  یج نتا  پذیری یسهمقا تمرکز    ین ا   یشود. 

  ی پیرایش جایگزین الگوها  یی مجدد، بر شناسا  یلتحل

(AS) تحل انجام    شد، معطوف    3دستییینپا  های یلو 

 .به آن پرداخته نشده بود یهکه در مطالعه اول

 بیوانفورمایکی  . آنالیزهای2

فا  یتوال  .1-2 و  مرجع  علف   4نویسی یه حاش  یلژنوم 

سوروف پا هرز    Ensembl Plants 5داده  یگاهاز 

  (.Howe et al., 2021) شد استخراج

فا  یتوال صورت  به  اطلاعات   FASTA یل ژنوم  و 

اشامل مکان اگزون  (هاژن   نویسییهحاش  ها ینترون ها، 

 GTF/GFF3 استاندارد قالب بهها( رونوشت  یو توال

ا اشد  بارگیریداده    یگاهپا  یناز  به   ین.  عنوان  ژنوم 

برا از    ی هاخوانش   ی ترازهم   ی مرجع  حاصل 

  یی شناسا  ین،و همچن RNA (RNA-Seq) یابیی توال

کمّ مورد    یدادهایرو  سازیی و  جایگزین  پیرایش 

آنجا از  گرفت.  قرار  ا  ییاستفاده  ژنوم    یاه گ  ینکه 

 یومو مونتاژ شده و توسط کنسرس  یابیی توال  ی خوببه

Ensembl    عنوان  به   شود،ی م  یروزرسانطور منظم به به

برا  یک اعتماد  قابل   هاییل تحل  ی مرجع 

 .درنظر گرفته شد یپتومیترانسکر

 هاییل فا  یابیی خام توال  یهاداده   یهپردازش اول  .2-2 

FASTQ نرم از  استفاده  تجار با   CLC یافزار 

Genomics Workbench   25.0.1نسخه (Qiagen, 

Germany)  شد ک  .انجام  با خوانش   یفیتکنترل  ها 

داخل ابزار  از  پذ نرم   ی استفاده  صورت  .  یرفتافزار 

  و   آداپتورها  پایین،  کیفیت  با  نواحی  حذف  برای  سپس

https://plants.ensembl.org/Echinochloa_crus_galli/Info/Index
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استفاده   Trim Sequencesابزار  از  پرایمر،   هایتوالی 

 Map"بااستفاده از ابزار  1شده اصلاح   یهاخوانش  شد.

Reads to Reference"   مرجع ژنوم  هرز    به  علف 

هم هم   سوروف از  پس  شدند.  از    ی،تراز تراز 

 RNA-Seq and Small RNA" ماژول

Analysis"        همان  CLC Genomicsافزارنرم در 

Workbench   آنال  یبرا استفاده  رونوشت  یزانجام  ها 

 ها ژن   بیان  سطح   سازیکمّی  شامل  شدهانجام  یز. آنالشد

 ، 2ژن   هر  با  ترازشدههم   هایخوانش   تعداد  اساس  بر

  شناسایی   و   نوین  هایرونوشت   های ایزوفرم   کشف

جایگزین  رویدادهای    الگوهای   اساس  بر  پیرایش 

تنها     3ژنوم   به  هاخوانش   اتصال   و   هارونوشتو 

 پشتیبانی  خوانش   10  حداقل  توسط  که  هاییایزوفرم 

خروج  شدند،می   یس ماتر  یکمرحله،    ینا  یبودند. 

-رونوشت  یاز تمام  فهرست  یکها و  ژن   یاناز ب  یکمّ

  یزهای آنال  یبرا   ی اصل  یبود که مبنا  شدهیی شناسا  های

شناسا  یبعد و  ژن   یانب  یهاتفاوت  ییشامل  ها 

جایگزینیدادهای  رو گرفت    پیرایش    قرار 

(Ghorbani  et al., 2019). 

بس  باتوجه حجم  و    یابیی توال  ی هاداده   ی بالا  یاربه 

  شده ییپیرایش جایگزین شناسا  یدادهایرو  یادتعداد ز

  یش افزا  ی برا  یری بالا گسخت   یلتر بامرحله ف  یک  یه،اول

انجام    یدادهارو  یناعتمادترقابل  یو تمرکز رو  یناناطم

مع اساسیلترف  یارشد.  بر  تعداد  تعیین   کردن  حداقل 

طور  که به  یفردمنحصر به  یتراز شده هم   یهاخوانش 

 
1Trimmed Reads 
2 Read Counts 
3 Junction Reads 
4 Splice Junction 
5 Minimum Spliced Count ≥ 150 
6 Minimum Open Reading Frame (ORF) Length 
7 Known Genes 
8 Novel Predicted Genes 

 یبانی پشت  یرایش پ  یداد هر رو  4اتصال  ی مشخص از الگو

گرفته شدیم نظر  در  تنها    یرایشپ  یدادهایرو .کنند 

که    یبعد  یزهایآنال  یبرا   یدرصورت  شدند  حفظ 

ها در تمام نمونه   5یبان خوانش پشت  150 یدارا حداقل  

افزا به   .بودند اطم  یش منظور  و  کشف    یناندقت  از 

رونوشترونوشت کاهش  و  خطا،  یناش  هایها   از 

در   بازجفت 200برابر با 6حداقل طول قاب خوانش باز 

ا است  پارامتر    یننظر گرفته شد.  معنی  تنها  بدین  که 

حاو   هاییرونوشت حداقل  به ORF یک  یکه  طول 

عنوان  ( بودند، بهینهآم  یداس  6۷جفت باز )معادل    200

دارا   های رونوشت و    ی کدکنندگ  یلپتانس  یمعتبر 

آستانه    ین حفظ شدند. ا   ی بعد   هاییل تحل  ی برا  ینپروتئ

 ,.Kong et al)  شد  یینبر اساس مطالعات استاندارد تع 

داده   یینها  یخروج(.  2007 کشف  پردازش  و  ها 

در  رونوشت  CLC Genomicsافزار نرم ها 

Workbench مجموعه شامل  عناصر    یا،  از  جامع 

   ۷های شناخته شده ژن   ی ازجملههاو رونوشت   ی ژنوم

شامل   فهرستی1که  ژن   (  تمامی  ازپیشاز   های 

نمونه ی نویسحاشیه در  که  مرجع  ژنوم  در  های  شده 

بیان شده  این خروجی شامل  بودند، که    مورد مطالعه 

اطلاعاتی همچون شناسه ژن، مکان ژنومی و سطح بیان 

ای از  مجموعه که   8شده نوین بینیهای پیش ژن (  2.  بود

نویسی ژنوم مرجع  تر در حاشیههای جدید که پیشژن 

هم  الگوهای  اساس  بر  ولی  نداشتند،  ترازی  وجود 

دار شناسایی شدند.  های معنیORF ها و وجودخوانش 
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گذاری  نام    "_Novel" ها با استفاده از پیشونداین ژن 

که    1نوین   شدهبینیپیش  هایرونوشت (3شدند.  

رونوشت ایزوفرم  ژن های  برای  که  های  های جدیدی 

پیش شناخته شدندشده  این  (1)پیوست  بینی   .

نشان رونوشت پیرایش  دهندهها  از  جدیدی  انواع  ی 

بودند نشده  گزارش  تاکنون  که  بودند  (  4  .جایگزین 

  بینییشپ  ینکدکننده پروتئ  ینواح  پیرایش جایگزین

که برای هر    3  های کدکننده پروتئینتوالیکه     2شده 

پیش نوین(  چه  و  شناخته شده  )چه  بینی ترنسکریپت 

بینی با درنظرگرفتن چارچوب خوانش  شدند. این پیش 

پایگاه و هم   (ORF) باز با  پروتئینی  ترازی  های داده 

پذیرفت نهایتاً  انجام  جایگزین  ،  پیرایش  رویدادهای 

شده  پیرایش    فهرست  که  4تأیید  رویدادهای  نهایی 

و   اگزون،  حذف  اینترون،  حفظ  جمله  )از  جایگزین 

از جایگاه  اتصال  استفاده  جایگزین( که    3ʹو    5ʹهای 

آماری  سختگیرانه  فیلترهای  اعمال  از  ازجمله  )  پس 

حداقل   توسط  هم   10پشتیبانی  و  خوانش  ترازشده 

عنوان رویدادهای معتبر به  ر(دامعنی  ORF وجود یک

برای   اصلی  مبنای  رویدادها  این  شدند.  پذیرفته 

های مقاومت قرار  های بعدی در مورد مکانیسمتحلیل

 .گرفتند

  ای مقایسه   های تحلیل  گسترده،  هایداده   این   فراهمی 

 در  حساس  و  مقاوم  جمعیت   بین  را  ایموشکافانه

پروتئین  رونوشتسطوح مختلف ژن،     پذیر امکان  ،و 

  . نمود

و    ی ژنوم  یشرفتهپ  یزهایآنال   .2-3

 
1 Novel Predicted Transcripts 
2 Predicted CDS 
3 Coding Sequences 
4 Accepted Splicing Events 
5 Google Colaboratory Colab 
6 Notebook 

 Google Colab  یط در مح ی هارونوشت 

رونوشت   یژنوم  یشرفتهپ  یزهایآنال  تمامی با  و  ها 

پلتفرم،    ین. اشدانجام    5ی ابر   یرساختاز ز  یریگبهره 

فراهم   cloud بر  ی مبتن  یمحاسبات  یطمح   یک را 

دسترس  آوردیم امکان  سخت  ی که  منابع    ی افزار به 

جمله قدرتمند نصب   TPU و  GPU از   آسانو 

م  یتخصص  یهاکتابخانه   یک   .سازدیم  یسررا 

ا   ی اختصاص 6بوکنوت که    یجادا  یطمح   ین در  شد 

کدها توض(Python 3.12)   یتونپا  یشامل    یحات و 

 .(Ghorbani  et al., 2019) گام بودبه گام
 نمودار ون   یمترس .2-3-1

  Matplotlib   با استفاده از کتابخانه  نمودار ون  یمترس

انجام    Google Colabیط  در مح   Matplotlib-vennو

پیرایش   یدادهای رو  ی دارا یهاژن   یی نها فهرستشد. 

به  حساس(  و  )مقاوم  گروه  هر  در  عنوان  جایگزین 

با    یورود نمودار  و  شد  داده  نمودار  رسم  تابع  به 

ترس  یماتتنظ   از   نمودار،  ترسیم  برای   شد.  یممناسب 

رویدادهای  های ژن   نهایی   فهرست پیرایش    دارای 

  عنوان به   حساس  و  مقاوم  گروه  دو  در  جایگزین

  مناسب   تنظیمات  اعمال  با   نمودار  و   شد  استفاده   ورودی 

   .(Ghorbani  et al., 2019( )2 )شکل شد ترسیم
توز   . 2- 3- 2 رو   یع نمودار  پیرایش  انواع  یدادهای 

 جایگزین 

پیرایش جایگزین در    یدادهایانواع رو  یع نمودار توز

کتابخانه Google Colab یطمح  از  استفاده  با    ی هاو 

Matplotlib     و  3.5.2نسخه Seaborn  0.11.2نسخه 
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 (. 3شد )شکل یمترس Python  3.8در
   ی ژنوم  ینواح  یینو تع  یکروموزوم  یابینقشه  .2-3-3

دق رو   یقمکان  هم   یرایشپ  یداد هر  اساس  با    ی ترازبر 

و  pybedtools ی  هاژنوم مرجع با استفاده از کتابخانه

pysam  کروموزوم،   شماره   آنالیز  این .  شد  یینتع  

رو strand و  ژنومی  موقعیت هر  به  را    یدادمربوط 

 1یابیی با استفاده از همپوشان  (.4)شکل   نموداستخراج  

ژنوم  ینب فا  یرایشپ  یدادهایرو   یمختصات    یل و 

وضع( GFF/GTF)قالب  در   ژنوم  نویسییهحاش  یت، 

ناح  ی عملکرد نواح یه،هر    کدکننده   ی ازجمله 

(CDS)ا نواحUTR  ینترون،،  و  مشخص   ژنیین ب  ی، 

انجام   Gffutils  کتابخانه  یریکارگبا به   یندفرآ   ینشد. ا

طور خاص  ترازشده که به هم   یهاتعداد خوانش   .شد

رو  هر  مستقکنندی م  یبانیپشت  یرایشپ  یداداز  از    یماً، 

کتابخانه BAM هاییلفا از  استفاده    pysam  با 

ا از    یدیکل  یعنوان شاخصبه   یارمع  یناستخراج شد. 

نظر گرفته شد  یداداعتبار هر رو  Ghorbani et)  در 

al., 2019) . 

 2ید جد  های یزوفرم ا ی توال یبازساز  .2-4

  ی برا  یدجد  هاییزوفرما  یدینوکلئوت  یتوال

توالییدتأ   یرایشپ  یدادهایرو الحاق  با    ی شده، 

الگو  یهااگزون  اساس  بر  اتصال    ی مجاور 

  نظر  از هاتوالی  این سپس. شد یشده، بازساز بینییشپ

 یکدکنندگ  یلپتانس  و   (ORF) باز  خوانش  قاب  وجود

قرار    یمورد بررس   Biopython  با استفاده از کتابخانه

 (. Ghorbani  et al., 2019) گرفتند

 

 
 

1 Overlap Analysis 
2 Isoform Reconstruction 
3 Mature miRNA 
4 http://plantgrn.noble.org/psRNATarget/ 

-miRNA ی هاکنش برهم   بینییش پ  .2-5

mRNA   تجسم شبکه  و 

شناسابه ژن   یابالقوه   یها miRNAییمنظور    ی هاکه 

دارا  تنظ  یالگو  یهدف  را  جایگزین    یم پیرایش 

کار گرفته شد. به   یامرحله   چند   یکردرو  یک  کنند،یم

سورگوم    یاهمربوط به گ 3بالغ  miRNA هایی ابتدا توال

(Sorghum bicolor (L.) Moenchبه ) یکینزد  یلدل 

پا  یلوژنتیکیف از  سوروف  معتبر   یگاهبا    داده 

(miRBase  22.1  سخهن)  ذکر  شد.    یابیباز به  لازم 

  /http://www.mirbase.orgبه    یگاهپا  ینااست که  

جامع به توال  ین ترعنوان  شناخته   miRNA هایی منبع 

پشودیم بعد،  مرحله  در  ببرهم   بینییش.   ینکنش 

miRNAتوال  شدهیابی باز  ی ها  mRNA هایی و 

جایگزی   یدارا   یدایکاند  یهاژن  )شامل ن  پیرایش 

  یگاه شده( با استفاده از پاو شناخته  یدجد  های یزوفرم ا

آنلا  ابزار  و  ا  psRNATarget  4ین داده  شد.    ین انجام 

الگور   یگاهپا با  برا  یتمیداده  که    یاهان گ  یخاص 

برهم  سازیینهبه است،  پکنششده  را   بینییش ها 

خروجکندیم پ  ی .  از  شامل    هابینییش حاصل  که 

  یک ساخت    یبود، برا   miRNA-mRNA یهاجفت

  3.9.1 نسخه Cytoscapeافزار کنش به نرمشبکه برهم

اشد  وارد شناسا  یکپارچه،  یلتحل  ین.  یی  امکان 

miRNAطور بالقوه  را که به   یاصل  تنظیم کننده  یها

مختلف حاصل از پیرایش جایگزین    هاییزوفرم ا  یانب

  یگری د  یه فراهم کرد و لا   دهند،ی قرار م  یر را تحت تأث

تنظ رونو   یماز  از  سازوکارمقاومت    یسیپس  در  را 

 . ( Ghorbani  et al., 2019( )5)شکل روشن ساخت

http://plantgrn.noble.org/psRNATarget/
http://www.mirbase.org/
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 Gene Ontology (GO) سازیی غن   یزآنال  .2-6

 KEGG یرهایو مس

 شناختییست ز مفاهیم تریقمنظور درک عمبه  .2-6-1

تأث  یهاژن  جایگزین  یرتحت    یز آنال  ،پیرایش 

از     2KEGG یرهایو مس 1سازی ی غن استفاده    یک با 

مدل    یاهگ  یکاز ژنوم    یری گو با بهره  یقیتطب  یکردرو

به محدود  یکنزد باتوجه  موجود    های یتانجام شد. 

حاش ژنوم    نویسییه در  از  سوروف،  هرز  علف  ژنوم 

مرجع    یکعنوان  سورگوم به  شدهنویسی یهکاملاً حاش

توالشداستفاده    یکنزد  یلوژنتیکیف  ینی پروتئ  هایی . 

دارا   یدایکاند  یهاژن    یرایش پ  یالگو   یسوروف 

ابتدا   پروتئ  یگاهپا  درمتفاوت،  سورگوم    ینیداده 

از     Ensembl Plantsدر   BLASTPابزاربااستفاده 

تنها جفت  یترازهم  درصد   ortholog یهاشدند.  با 

  80حداقل  پوشش    و   E-value < 1e-10) شباهت بالا

شناسه درصد( و  شدند  متناظر    یژن  یهاانتخاب 

  (. Ghorbani  et al., 2019شد )سورگوم استخراج  

غنی آنالیز  مسیرهایسپس    KEGG و  GO سازی 

ها و کاهش مثبت انجام شد. برای کنترل صحت داده 

اشتباه کشف  نرخ  از   (FDR) کاذب،    0/05کمتر 

 .داری در نظر گرفته شدعنوان سطح معنی به

   STRING  در پلتفرم سازییغن یزآنال .2-6-2

  ی ها  orthologیژن  ی هاشناسه   یینها   فهرست

( وارد 12.0)نسخه  STRING  داده یگاهسورگوم به پا

 
1 Gene Ontology (GO) 
2 Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes 
3 Cellular Component 
4 Molecular Function 
5 Biological Process 

 Functional" از ماژول(.  Szklarczyk. 2021)  شد

Enrichment"   برا  ینا آنال  یپلتفرم    یز انجام 

اصلهم   سازیی غن دسته  چهار  در  ازجمله    یزمان 

عملکرد   6)شکل  3سلول   ی اجزا  یندهای فرآ  ،)

و   (8)شکل    5یولوژیک بفرایند  ،  (۷  )شکل  4یمولکول

شد استفاده  (،  9  )شکل  KEGGیوشیمیاییب  یرهایمس

(Ghorbani  et al., 2019) . 

 نتایج و بحث 

 نمودار ون 
ون ژن  نمودار  پیرایش  مقایسه  تأثیر  تحت  های 

دهد  ی جایگزین بین جمعیت مقاوم و حساس را نشان م

پیرایش  ی  ژن با الگو  24  نتایج نشان داد که  (.2)شکل  

وجود دارد  مقاوم  یتمنحصر به فرد در جمع جایگزین

عمده   توانندیم  که به   یانقش  سازوکارمقاومت    در 

نمودار   ین ا . نمایند یفا ا یلبنز-یراکسیفنفلوپکش علف

م به نشان  جایگزین  یده  پد که  دهدی وضوح  پیرایش 

ا   یدیکل  یسازوکارمولکول  یک   تواند یم   یجاددر 

علف به  بامقاومت  سوروف  هرز  علف  در  .  شدکش 

فرد منحصر به   پیرایش جایگزینی  ژن با الگو  24وجود  

است   یهفرض ینا  یبرا  یقو  یمقاوم، شاهد یتدر جمع

مس برا  یرو  نقش ژن   ینا  یقدق   ییشناسا  یرا  و  ها 

هموار  را  ها  آن   یدیتول  هاییزوفرم ا   ی عملکرد

. نمایدیم
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منحصر به فرد را در  پیرایش جایگزین یژن با الگو   24نمودار ون،    .مقاوم و حساس سوروف  یتجمع  ینب یگزینجا  یرایشپ  یرتحت تأث   یهاژن  یسهمقا  .2  شکل 

فلوپبه علف (RT) مقاوم  یتجمع م  یلبنز-یراکسیفنکش  ب   21در سازوکارمقاومت هستند.    یردرگ  یاصل  یدهایکه کاند  دهدینشان  دو گروه،    ینژن مشترک 

 . کندیرا منعکس م یعموم تنشژن منحصر به فرد در گروه کنترل )حساس(، احتمالاً پاسخ به  18است و  یهپا پیرایش جایگزین یدادهایدهنده رونشان

Figure 2. Venn diagram showing alternative splicing (AS) genes in resistant (RT) and susceptible Echinochloa crus-galli. The 24 

resistant-specific AS genes represent potential candidates involved in resistance, whereas the 21 genes shared between the two 

groups may represent common AS events. The 18 susceptible-specific genes may reflect a general stress response.

 

توز  رو  یعنمودار    پیرایش   یدادهایانواع 

 یگزین جا

توز رو   یعنمودار  مختلف  پیرایش    یدادهای انواع 

به  م  یخوبجایگزین  به   دهدینشان  مقاومت  که 

فلوپعلف  تنها    یلبنز-یراکسیفنکش  سوروف،  در 

 یک بلکه با  یست،در چند ژن خاص ن ییرمحدود به تغ

فراوان  یکل  یشافزا در  گسترده  انواع    تمام  یو 

 پاسخ   این .  است  همراه  پیرایش جایگزین   یدادهای رو

پروتئوم   و یپتومترانسکر پذیریانعطاف  گسترده،

کش و  با تنش علف  یسازگار  یمقاوم را برا  یتجمع

-یم یششدت افزا به یدمف ینیپروتئ یها یزوفرما یدتول

پیرایش جایگزین    یدادهایانواع رو   یعتوز   یدهد. بررس

  یت جمع  ین ب  یدادهارو   یکل   ی نشان داد که اگرچه الگو

رو غلبه  )با  بود  مشابه  حساس  و  حفظ    یدادمقاوم 

 ,IR)  درویدا  نوع  چهار  هر  فراوانی  اما(،  ینترونا

A3SS, A5SS, ES )  کش  مقاوم به علف  یتدر جمع

ا  یافته  یشافزا  یدار یطور معن به از    یامر حاک  ینبود. 

در پاسخ به    پیرایش جایگزین یر  فعال شدن گسترده مس

  یند آن در فرآ   یدیکش و احتمالاً نقش کلتنش علف

(. 3 )شکل مقاومت است یجادو ا یسازگار 

 
  یرایش پ  یدادهای رو  ی چهار نوع اصل  اییسهمقا  اییلهنمودار م مقاوم و حساس علف هرز سوروف.  یتدر جمع یگزینجا  یرایشپ  یدادهای انواع رو  یعتوز  .3 شکل 

 . دهدی را نشان م جایگزین ́ 3  و ́ 5اتصال  های یگاه ، حذف اگزون و استفاده از جاینترونشامل حفظ ا یگزینجا

Figure 3. Distribution of alternative splicing event types in resistant and susceptible populations of Echinochloa crus-galli. The 

bar chart shows the distribution of the four main types of alternative splicing events: intron retention, exon skipping, alternative 5′ 

splice site, and alternative 3′ splice site.
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   یژنوم   ینواح  یین و تع ی کروموزوم یابینقشه 

در    یدادهایرو  یعتوز جایگزین  پیرایش 

داد    یهاکروموزوم  نشان  سوروف  اگرچه  که  ژنوم 

مقاوم و حساس مشابه بود،   یتجمع  ینب  یعتوز  یالگو

ا تعداد  جمع  یدادها رو  یناما  سراسر    یتدر  در  مقاوم 

و  به  و  کروموزوم   یژهژنوم    ی خاص  یهادر 

چشمگبه AH02 وBH01  ، CH01مانند   یری طور 

ا   یافته   یشافزا که    یحاک  یافته   ین بود.  است  آن  از 

و    یر فراگ  یمتنظ  یک مقاومت ممکن است با    سازوکار

مرتبط   یپیرایش جایگزین در سطح ژنوم   یافتهیش افزا

(. 4)شکل باشد

 
کروموزوم (AS) یگزینجا  یرایشپ  یدادهایرو  یعتوز  .4  شکل  افق در  محور  کروموزوم  یها.  عمودنام  محور  و  رو  یها  کل    یگزینجا  یرایشپ  یدادهایتعداد 

 .دهدیدر هر کروموزوم را نشان م شدهییشناسا

Figure 4. Distribution of alternative splicing (AS) events across chromosomes. The horizontal axis represents chromosome names, 

and the vertical axis represents the total number of AS events identified on each chromosome. 
 

جایگزین  یدادهای رو   یع توز در   پیرایش 

ب  یهاکروموزوم  گروه  ین مختلف  نسبتاً    ی الگو دو 

 هایکروموزوم   مثال،  عنوانبه  کند.می   دنبال  را  یمشابه

BH01،CH01      و AH02 دارا گروه  دو  هر    ی در 

رو   یشترینب ا  یداد تعداد  م  ین هستند.  که    دهدی نشان 

در ژنوم    پیرایش جایگزین   مناطق مستعد   ی،طور کلبه

جمع  ینب کل  یکسان   یتدو  نکته  اما،    یدی است. 

برا  ینجاستا تعداد  کروموزوم   یتمام  یباًتقر  ی که  ها، 

 طور( بهی)آب – RT گروه مقاومدر  پیرایش جایگزین  

حساس  یشترب  مشخص و    سیستمی گروه     - ST   از 

   ( است.ی)نارنج 

و   miRNA-mRNA ی ها برهمکنش   بینییش پ

 تجسم شبکه  

برهم   یانبساخت شبکه هم  بو  تحت    یهاژن   ینکنش 

و  یرتأث جایگزین    یه لا  یکها،  microRNAپیرایش 

ا  یگرد  یچیدهپ  یمیتنظ ساخت.  آشکار    یل تحل  ینرا 

  ی هاژن   یدی،کل  یهاmiRNA از  ینشان داد که تعداد

متعدد تحت  ی هدف  که  جایگزین را  قرار   پیرایش 

تنظگرفته  تنظیم  بین   هماهنگی  این.  کنندی م   یماند، 

، هاmiRNA  توسط  یسیپس از رونو   یمو تنظ جایگزین

برا   یفظر  یسمیمکان  تواند یم کارآمد  -Fine یو 

tuning در مقاومت   یلدخ  ینیپروتئ  هاییزوفرم ا  یانب

که سازوکارمقاومت به    دهدی شبکه نشان م  ینا.  باشد

است    یچیده پ  یاربس  یده پد  یککش در سوروف  علف
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چند در  مولکول  ینکه  م  یسطح  پیرایش    .دهدی رخ 

صورت  به   توانندیم miRNA توسط  یمو تنظ  جایگزین

  یدی کل  هایینپروتئ  یانهماهنگ عمل کنند تا سطح ب

بهدخیل   را  مقاومت  کنترل  در  .  کننددقت 

که هم    ی هدف  یهاو ژن   " هاب "  ی هاmiRNAییشناسا

جایگزین  تحت تنظ  پیرایش  تحت  هم  و   یمهستند 

miRNA م جد   تواند یم   گیرند،ی قرار  و    یداهداف 

مثلاً  ) علف هرز مقاوم  ینا  یریتمد   یبرا   ی مؤثر  یاربس

 84 این شبکه با.  ارائه دهد (1RNAi  یفناور   یقاز طر 

کنش با اندازه متوسط  یال، یک شبکه برهم ۷2 و گره

ها  miRNA شود که ارتباطات تنظیمی بینمحسوب می 

دهد. های دارای پیرایش دگرگون را نمایش می و ژن 

  ها miRNA اهمیت تحلیل این شبکه در شناسایی نقش

ایزوفرم  بیان  پیرایش  در تنظیم  های مختلف حاصل از 

(.5دگرگون نهفته است )شکل

 
 کنندهیمتنظ یهاmiRNA و (AS) یگزینجا یرایشپ یرتحت تأث یها ژن ینکنش جامع بشبکه برهم. 5 شکل 

Figure 5. Comprehensive interaction network between alternative splicing (AS)-affected genes and regulatory miRNAs

 

  2یز اجزای سلولی آنال  نتایج

سلولی    هدست  یبرا   3سازی ی غنیز  آنال نمودار اجزای 

رو به بخش  "سیتوزول" (دو جزء سلول  یطور خاص 

اندامک   یتوپلاسمس  یعما شناورندکه  آن  در     و  )ها 

جز هسته(  درون سلول به   ی)تمام محتوا   "سیتوپلاسم"

است شده  که    یحاک  یافته   ین ا.  متمرکز  است  آن  از 

پیرایش    یرتحت تأث  یهاکدشده توسط ژن   هایینپروتئ

 
1 RNAi (RNA interference) 
2 Cellular Component 
3 Gene Ontology (GO) 

س  ،جایگزین در  ا  یتوپلاسمعمدتاً   یجهنت  ین هستند. 

سازوکار با  علف  کاملاً    ین اکسشبه   یهاکشعمل 

  یتوپلاسم خود را در س  یاصل  اثراتدارد که    یخوانهم 

م م  کنند  ی آغاز  نشان  تغ  دهدی و  الگو  ییرکه   یدر 

 یگنالینگمانند س  یندهایی ممکن است بر فرآ جایگین

 یندر ا  تنش پاسخ به    یا کش  علف  یسممتابول  ی،هورمون 

(. 6)شکل بگذارد یرتأث یسلولبخش 
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  مرتبط  یهادهنده تعداد ژننمودار نشان  یاست. اعداد رو   ها رده   ی غنا  یزان دهنده منشان  0/ 85تا    35/0  ین ب  ی محور افق  یرمقاد .یسلول  یاجزا  ی ر غنانمودا  .6شکل  

 . باشدیژن م 6با   یتوزول ژن و س 11با   یتوپلاسممعنادار در مولفه س یاز غنا یها حاکو نرخ کشف اشتباه است. داده 

Figure 6. Cellular component enrichment analysis (Gene Ontology). The values on the horizontal axis, ranging from 0.35 to 0.85, 

represent the enrichment ratio of the categories. The numbers on the bars indicate the gene count and the false discovery rate 

(FDR). The data indicate significant enrichment in the cytoplasm component with 11 genes and the cytosol component with 6 

genes.

 

سازوکار  یافته  ین ا با  علف  کاملاً   کشعمل 

شبعلف  یک که    یلبنز-یراکسیفنفلوپ  ینکساه کش 

هم  عمده   یخواناست  اکس  فعالیت دارد.   ینهورمون 

(IAA) علف طر  ین،اکسشبه  ی هاکش و    یق از 

که در     TIR1/AFB مانند خانواده  ین اکس  هاییرنده گ

دارند  یتوزولس در    یگنالینگس  یرهایمس  و قرار  که 

پاسخ   هایینپروتئ  همچنینو    افتندی اتفاق م  یتوپلاسمس

، در سیتوپلاسم  فعال هستند  یتوپلاسمدر س  کهتنش  به  

می سیتوکروم    مانند  ییزداسم   های یم آنزشوند.آغاز 

P450  کش را  ترانسفراز که علف-اس یونگلوتات  یاها

س  کنند،ی م  یزهمتابول در  شبکه    یا  یتوزول عمدتاً 

بخش  یآندوپلاسم س  ی)که  قرار    یتوپلاسماز  است( 

با اضافه    توانندی م  پیرایش جایگزین  یدادهای  رو.  دارند

توال  یا کردن  قرارگ یگنال،س  های ی حذف    یری محل 

 تولید  بنابراین،.  دهند  تغییر  را  سلول  در ینپروتئ  یینها

  سیتوپلاسمی   هایپروتئین  این  از  مختلف   هایایزوفرم 

 
1 Molecular Function 
2 Gene Ontology: Molecular Function 

  کش علف  به   سلول   پاسخ   چگونگی   بر   شدتبه   تواند می

 .  بگذارد تأثیر

  1ی عملکرد مولکول آنالیز   یجنتا

معنی  دهندهنشان  2مولکولی   غنای   تحلیل  نتایج  دار  اثر 

  دسته .  است  مولکولی   عملکردهای  از   اصلی  دسته  دو

 با  مرتبط  و  تخصصی  بسیار   عملکردهای  شامل  اول

 نظیر  آروماتیک  آمینه  اسیدهای   متابولیسم  مسیرهای

  فعالیت   بر  عمدتاً  که  باشد،می   آلانینفنیل  و  تیروزین

 :مانند کلیدی هایآنزیم 

 L-tyrosine:2-oxoglutarate aminotransferase ، 
Transaminase activity،  Prephenate 

dehydrogenase activity  (کوفاکتور   دو  هر  برای  
+DNA  و  +PNAD  ) 4-  و

hydroxyphenylpyruvate dioxygenase activity 
 اما  ترعمومی   عملکردهای  نیز  دوم  دسته.  هستند  متمرکز

  پیریدوکسال   به  اتصال  همچون  داریمعنی  همچنان

  فعالیت   و (  آمینازها  ترانس  رایج   کوفاکتور)  فسفات

  از   نشان  درمجموع  که  گیرددربرمی   را  کاتالیتیک
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  بر   مطالعه  مورد  هایژن   مجموعه  قوی  تمرکز

 .دارد کاتالیتیکی عملکردهای

مورد    یهاکه مجموعه ژن   دهدی وضوح نشان مبه  یج نتا

عملکردهابه  یل،تحل در  با  یمولکول  یشدت   مرتبط 

اس  یروزین ت  یسممتابول  یکآرومات  ینهآم  یدهایو 

ا هستند.  نقش    یحاک  تواندیم  یافته  ینمتمرکز  از 

خاص تحت    یستیز  یندفرآ   یکها در  ژن  ینا یمحور

(. ۷)شکل مطالعه باشد

 
  ینه آم یدهایو اس یروزینت  یکمتابول  یرمرتبط با مس یمیآنز ی که عملکردها دهدینشان م یمولکول عملکرد یغنا یلتحل . یعملکرد مولکول  ینمودار غنا  . 7شکل 

مجموعه    ین در ب(    1.0e-11 تا 1.0e-03 در محدوده FDR یر)مقاد  داریمعنی  بسیار   طور به(  اکسیژنازیو د  یدروژناز ده  یناز،آم ترانس  های یت)مانند فعال  یکآرومات

 . انجام شده است 8/0بر اساس شباهت   یبند. گروه دهدیمرتبط با هر اصطلاح را نشان م یهانمودار تعداد ژن ی. اعداد رو اندشده یمورد مطالعه غن یهاژن

Figure 7. Gene Ontology (GO) Molecular Function Enrichment Plot. The GO enrichment analysis reveals that enzymatic functions 

related to the tyrosine and aromatic amino acid metabolic pathway (such as transaminase activity, dehydrogenase activity, and 

dioxygenase activity) are significantly enriched within the studied gene set (FDR values ranging from 1.0 × 10-3 to 1.0 × 10-11). 

The numbers on the plot indicate the number of genes associated with each term. Grouping is based on a similarity threshold of 

0.8.

  1تجزیه و تحلیل فرآیند زیستی 

فر   ی برا ی سلول  ی اجزا   یغنا  یزآنال   ایندهای دسته 

پیرایش    تحت  هایژن   دهدمی   نشان   یولوژیکیب

فرآ    gین،جایگز کدام  طور  به   یستی ز   یندهای در 

  ی برا  2سازی یغن  یزآنال  .اندشده   سازیی غن   یدار یمعن

را    یدار ی معن  یاربس  سازیی غن  یولوژیکی،ب  یندهایفرآ

فرآ   یسم»متابول  یژهوبه   یسمی،متابول  یندهایدر 

 متابولیسم»  و  «یدهااسینوآم-آلفا  متابولیسم»  ، «یروزینت

 
1 Biological Process 
2 Gene Ontology 
3 Secondary metabolism 

  نشان   قویاً  یافته  این.  داد  نشان  «کربوکسیلیک   اسیدهای

  در  تغییر طریق از  احتمالاً  سازوکارمقاومت که  دهدمی

  ی برا   یاهگ ظرفیت یشافزا  و 3متابولیسم ثانویه   مسیرهای

  های یزوفرما  ید. تولکندی کش عمل م علف  ییزدا سم

آنز  از  طر   یرهامس  ینا  یدیکل  هاییم مختلف    یق از 

  الحاق   یندهای فرآ  ییکارا  تواندی م   ،پیرایش جایگزین

(.8)شکل دهد یشکش را افزاو دفع علف یساز
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طور  آلفا به  ینه آم  یدهایو اس  یروزینمرتبط با ت   یسمی متابول  ایندهایکه فر  دهدیحاضر نشان م   یل(. تحلGene Ontology)  یستیز  یندهایفرآ ینمودار غنا  .8 شکل 

فراندشده یمورد مطالعه غن  یهادر مجموعه ژن  یداریمعن  یاربس ب  یسمیکاتابول  ایندهایفر  یروزین،ت   یسمشامل متابول  شده یغن  ایندهای.    ین آن و همچن  یوسنتزیو 

  ی بند است. گروه   ی اصل  یژن مرتبط با خوشه  11دهنده تعداد در نمودار نشان  شده داده یش. عدد نماباشندیم  یلیککربوکس  یدهایتر اسگسترده   یسممتابول  ایندهای فر

 .انجام شده است 0/ 8بر اساس سطح شباهت 

Figure 8. Gene Ontology (GO) Biological Process Enrichment plot. The current analysis reveals that metabolic processes related 

to tyrosine and alpha-amino acids are significantly enriched in the studied gene set. The enriched processes include tyrosine 

metabolism, its catabolic and biosynthetic processes, as well as broader carboxylic acid metabolic processes. The number displayed 

on the chart represents the 11 genes associated with the main cluster. Grouping was performed based on a similarity threshold of 

0.8.

 

قابل  یاربس  یج نتا  ،نمودار  ینا را نشان    یتوجهجالب و 

مستق  دهدیم است  یماًکه  مرتبط   .با سازوکارمقاومت 

جمله    برتر  یشده یغن   ایندهایفر  یتمام  یباًتقر از 

- آلفا  یسممتابول،  1یروزینت  یسممتابول  یندفرآ

، 3یلیک کربوکس  یدهای اس  یسممتابول  ،2یدهااسینوآم

 یوسنتزو ب  یسمکاتابول  ایندهایفر،  4یوسنتزی ب  ایندهایفر

  یسم متابول،  6ین آلان  یل فن  یسمکاتابول،  5یروزین ت

  مربوط  هایییسممتابول ، به۷کربوکسیلیکی د   یدهایاس

  حول   شدهغنی   فرایندهای  خاص،  طوربه   که  شوندمی

 .هستند ینه آم یدهایاس یسممتابولمحور

ت  ینهآم  یدهایاس  فن  یروزین مانند   آلانینیل و 

. هستند یاهیگ  یهثانو  یباتترک  یمهم برا   سازهای یشپ

 
1 Tyrosine Metabolic Process 
2 Alpha-Amino Acid Metabolic Process 
3 Carboxylic Acid Metabolic Process 
4 Biosynthetic Process 
5 Tyrosine Catabolic/Biosynthetic Process 
6 L-Phenylalanine Catabolic Process 
7 Dicarboxylic Acid Metabolic Process 

یی  زداسم  یندهای در فرآ  یهثانو  یباتترک  یناز ا  یربسیا

 هاکش علف  اغلب  گیاهان.  دارند  نقش  گیاه یدفاع و

  یدهای مانند اس  یی هاآنها با مولکول  کردن  الحاق با  را

 در  تغییر.  کنندی م  یرفعالغ  یونگلوتات  یاقندها    ینه،آم

  این   ذخیره  تواندمی  آمینهاسیدهای   متابولیسم

  افزایش   کش علف  کردن  غیرفعال  برای  را  سازهاپیش

 .دهد

جایگزین   یدادهای رو ژن   پیرایش    های یم آنز  یهادر 

آنز  یسمیمتابول  یرهایمس  ینا  یدیکل   های یم)مثلاً 

متابول  یلدخ   تولید   به  منجر  تواندمی (  یروزینت  یسمدر 

متفاوت،   یتیکیکاتال  یتفعال با  پروتئینی  هایایزوفرم 

با سوبسترا،    یوندیپ  یلم  متفاوت  یداریپا  یامتفاوت 
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  زدایی سم   مسیرهای  کارایی  تواندمی   تغییرات  این.  شود

  .دهد  افزایش   چشمگیری  طور  به  مقاوم   جمعیت  در  را

که   کندی م  یتحما  یهفرض  ینشدت از انمودار به   ینا

  یادی سازوکارمقاومت در علف هرز سوروف، تا حد ز

 یسممتابول یژهوبه یسمی،متابول  یرهایمس یمبازتنظ یهبرپا

  جمعیت   رسدمی   نظربه.  است  استوار ینهآم  یدهایاس

ژن جایگزین   الگوی  تغییر  با  مقاوم   یدی کل  ی هادر 

برا  ییتوانا  یسمی،متابول را    سازهای یش پ  یدتول  یخود 

برا علف  یرفعالغ  ی لازم  فلوپکردن  - یراکسیفنکش 

ا   یشافزا  یلبنز است.  سازوکارمقاومت    یک  ین داده 

 بسیار متداول و کارآمد است. 1هدف  محل یرغ

  KEGGمسیرهای  یزآنال 

  یوشیمیاییب  یرهایمس KEGG یزمسیرهایآنال نمودار

 یاندر م  یداریطور معنکه به   دهدی را نشان م  یخاص

تأث  یهاژن  جایگزین یر  تحت  جمع  پیرایش    یت در 

غن   سازی یغن  یزآنال  .اند شده   سازییمقاوم 

غنKEGGیرهایمس در    ی داریمعن   یاربس  سازی ی ،  را 

سم  یدیکل  یسمیمتابول  یرهایمس با    یی زدامرتبط 

  آلانین و یل فن  یسممتابول  یرهای کش نشان داد. مسعلف

همچنین  تیروزین   ثانویه   هایمتابولیت  بیوسنتز  و 

  یافته   این.  شدند  شناسایی  مسیرها  ترینبرجسته   عنوان به

مقاومت  از  قویاً   طریق   از  هدف   محل  غیر  سازوکار 

  حمایت   کشعلف  زداییسم   و  متابولیسم  افزایش

  تولید   با  مقاوم  جمعیت  رسدمی  نظر  به.  کندمی

  این   کلیدی  هایآنزیم   از   جایگزین  هایایزوفرم 

  و   سازیالحاق  برای   را   خود  توانایی   مسیرها،

طور    یلبنز-فلوپیراکسیفن  کشعلف  سازی خنثی به 

(. 9)شکل  داده است یش افزا یریچشمگ

 
  گیرند یخاص قرار م KEGG یرکه در آن مس  یهانوارها تعداد ژن  یو اعداد رو  یوشیمیاییب   یرهاینام مس  یعمود محور KEGG.  یرهایمس  ینمودار غنا  .۹شکل  

 . دهدیرا نشان م

Figure 9. KEGG pathway enrichment plot. The vertical axis shows the names of the biochemical pathways, and the numbers on 

the bars indicate the number of genes associated with each specific KEGG pathway. 
 

این نمودار نتایج بسیار مهم و کاملاً مشخصی را ارائه  

به می را  سازوکارمقاومت  که  نشان دهد  وضوح 

سازی بسیار  طوری که در این مطالعه، غنی دهد، به می

 
1 Non-Target-Site Resistance 

به   سمیقوی در مسیرهای متابولی وضوح در دو  خاص 

گیرند: دسته اول شامل متابولیسم دسته اصلی قرار می 

آروماتیک   آمینه  متابولیسم    استاسیدهای  که 
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فنیلفنیل بیوسنتز  و  تیروزین  متابولیسم  آلانین،  آلانین، 

دربرمی را  تریپتوفان  و  دوم تیروزین  دسته  و  گیرد؛ 

متابولیت بیوسنتز  به  از جمله  مربوط  است،  ثانویه  های 

یوبی  کینونبیوسنتز  سایر  و  ترپنوئیدی،  کینون  های 

متابولیت آلکالوئیدهای  بیوسنتز  بیوسنتز  ثانویه،  های 

بیوسنتز  همچنین  و  پیریدین،  و  پیپریدین  تروپان، 

 .گیردرا در برمی آلکالوئیدهای ایزوکینولین

طر  ییزدا سم   ی شاهد یافته  ینا  :یسازالحاق   یقاز 

غسازوکار  بر قاطع هدف  یرمقاومت  طر  محل   یقاز 

ها را  کش اغلب علف  یاهاناست. گ  1یی زداسم   یشافزا

  آلانین یلمانند فن  ینهآم  اسدهایبا    یسازالحاق    یقاز طر 

دفع    کرده   یرفعالغ  یروزینت  یا همچنکنندمیو   ین. 

م علف متابول  تواندی کش  ساختار    یه ثانو  هاییتدر 

آلکالوئ شود  یدهامانند   جایگزین در  ییرتغ  .گنجانده 

 ترنسفراز هاییم مثلاً آنز) یرهامس  ینا  یدیکل  یهاژن 

  یی زداسم  یندهایفرآ ینا ییکارا تواندیم (سنتتازها یا

به  افزا را  متابولی.  دهد  یش شدت  نظیر    سمیمسیرهای 

 ،متابولیسم سیستئین و متیونین و بیوسنتز اسیدهای آمینه

پیش می واکنش توانند  برای  را  ضروری  های  سازهای 

نمایندسم فراهم  متابول  .زدایی  یک    یسمیمسیرهای 

مسیرهای   سایر  که  است  فراگیر  و  کلی  چارچوب 

 .گیردشده را دربرمی اشاره 

مبه  KEGG نمودار نشان  جمع  دهدی وضوح    یت که 

دستکار  با  سوروف،   یسمیمتابول  یرهای مس  یمقاوم 

 
1 Enhanced Metabolism 
2 InterPro 

طر از  جایگزین،  یق  خاص  کارخانه   یکپیرایش 

  این .  است  کرده  ایجاد  خود  در  کارآمد   یاربس  ییزدا سم

و   یکآرومات ینهآم یدهایاس یسممتابول یهکارخانه بر پا

علف  یهثانو  هاییتمتابول  یدتول تا  شده  کش  بنا 

  کرده و   یرفعالدام انداخته، غرا به   یلبنز-یراکسیفنفلوپ

 .ببرد یناز ب نهایتاً

   2ینی پروتئ  هاییژگی ها و ودامنه  یز آنال

و دامنه   یزآنال نمودار و  نشان   ینیپروتئ  های یژگیها 

طور  به   ینیپروتئ  ی عملکرد  ی هاکدام دامنه   که  دهد یم

م  یدار یمعن تأث  ی هاژن   یاندر  پیرایش   یر  تحت 

  یز آنال  .اندشده   سازی یمقاوم غن  یتدر جمع  جایگزین

-یمعن  یار بس  سازی ی ، غنینیپروتئ  یهادامنه   سازیی غن

دامنه   یدار  در  آنز  یهارا  خانواده  با    های یم مرتبط 

پ  ینوترانسفراز»آم به  نشان    یریدوکسالوابسته  فسفات« 

، KEGGیرهایمس  یزآنال  یج همراه با نتا  یافته،   ینداد. ا

که سازوکارمقاومت در سطح    دهدی وضوح نشان م به

  یگزین جا  های یزوفرم ا   یدتول  یقاحتمالاً از طر  یمولکول

آنز آم  یدیکل  هاییم از  گروه  دهنده  عمل    ینانتقال 

  کارایی   افزایش  با  است  ممکن  هاایزوفرم   این.  کندیم

  کردن متابولیزه  با  مستقیماً  یا  و  آمینهاسیدهای   متابولیسم

  نهایت   در  و  زداییسم  باعث  کش،علف  مولکول

(. 10شکل )شوند  مقاومت
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  های یممرتبط با خانواده آنز  ینی پروتئ  ی هاوجود معنادار دامنه  سازی، یغن  یجنتا .InterProیگاه پا  یهبر پا ینیپروتئ   هاییژگیها و ودامنه  ینمودار غنا   .10 شکل 

  اعداد .  دهدمی  نشان  را(  اکسیژنازدی و  دهیدروژنازها)مانند    تیروزین متابولیسم  مسیر   در  کلیدی  هایآنزیم  و(  ینوترانسفرازهاآم  یژه وفسفات )به یریدوکسال وابسته به پ

 .دهندمی نشان را دامنه هر با  مرتبط های ژن تعداد نمودار روی

Figure 10. Enrichment plot of protein domains and features based on the InterPro database. The enrichment results 

indicate significant enrichment of protein domains associated with pyridoxal phosphate-dependent enzyme families, 

particularly aminotransferases, and key enzymes involved in the tyrosine metabolic pathway, such as dehydrogenases 

and dioxygenases. The numbers on the plot indicate the number of genes associated with each domain. 
 

یافته  نمودار،  از  این  دقیق  سطحی  به  را  پیشین  های 

توجهی  بخشد و نتایج قابل عملکرد مولکولی ارتقا می 

می  نمایان  غنی را  در  سازد.  چشمگیر  بسیار  سازی 

تمامی  آنزیم  تقریباً  شد:  مشاهده  آمینوترانسفراز  های 

شده برتر به یک خانواده آنزیمی خاص  های غنی دامنه

 class I/ class) آمینوترانسفراز  شاملتعلق داشتند که  

II)  و فسفات،  پیریدوکسال  به  وابسته  ترانسفراز   ،

آمینوترانسفراز های  آنزیم هستند.    تیروزین/تیرامین 

زدایی شامل آمینوترانسفرازها  کلیدی در مسیرهای سم 

آنزیم می این  یک  شوند.  از  را  آمین  گروه  انتقال  ها 

مولکول دهنده )نظیر یک اسید آمینه( به یک مولکول  

از کنند.  کتو( کاتالیز می-پذیرنده )مانند یک اسید آلفا

آنزیم ویژگی  این  به  ها  های  توان  به  (  1می  وابستگی 

های  که در داده  (PLP) کوآنزیم پیریدوکسال فسفات

دارای نقش  (  2،  نمودار نیز مورد تأیید قرار گرفته است

می  آمینه  اسیدهای  متابولیسم  در  که محوری  باشند 

 
1 Arogenate Dehydrogenase / Prephenate Dehydrogenase    
2 4-hydroxyphenylpyruvate Dioxygenase (HPPD) 

آنالیزهایهم  از  نتایج حاصل  با   و GO خوانی کامل 

KEGG فرآیندهای  (  3و    دارد در  مستقیم  مشارکت 

زدایی از طریق انتقال گروه آمین به عنوان یکی از  سم

سم مکانیسم مهم  علفهای  استهاکش زدایی  این  ،   .

کش،  ها قادرند با تغییر مستقیم در ساختار علفآنزیم 

پیش یا  غیرفعال شدن آن شوند  سازهای لازم  موجب 

 ، نام برد.های الحاقی را تولید نمایندبرای واکنش 

  توان به های مؤثر در مسیرهای مرتبط می از دیگر آنزیم 

 1پیرووات دهیدروژناز آروژنات دهیدروژناز / فنیل( 1

آنزیم ا آمینه  ین  اسیدهای  بیوسنتز  مسیر  در  ها 

 کنندآلانین( نقش ایفا می آروماتیک )تیروزین و فنیل 

دی فنیلهیدروکسی -4(  2و   یک    2اکسیژناز پیرووات 

محسوب   تیروزین  تجزیه  مسیر  در  کلیدی  آنزیم 

هدف  می خود  آنزیم  این  که  است  ذکر  شایان  شود. 

ها بوده و تغییرات در آن از طریق  کش بسیاری از علف
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جایگزین  رویدادهای  اهمیت  می   پیرایش  از  تواند 

 ، اشاره نمود. بالایی برخوردار باشد

 ینیپروتئ هاییژگی ها و ودامنه  نتایج حاصل از تحلیل

سازد. به نظر  مولکولی دقیقی را آشکار می   ، سازوکار

علف می مقاوم  جمعیت  تولید  رسد  با  سوروف،  هرز 

آنزیم ایزوفرم  از  جایگزین  آمینوترانسفراز  های  های 

، سیستمی بسیار  (PLP)  وابسته به پیریدوکسال فسفات

سم  برای  این  کارآمد  است.  کرده  ایجاد  زدایی 

از ویژگی ایزوفرم  احتمالاً  های کاتالیتیکی  های جدید 

 یا دهدها امکان می ای برخوردارند که به آن بهبودیافته 

یا پیش مستقیماً علف نمایند  متابولیزه  را  سازهای  کش 

سازی را با  اسید آمینه مورد نیاز برای فرآیند کونژوگه

 .کارایی و سرعت بالاتر تولید کنند

  Reactome یرهایمس یز آنال  نمودار

داده تحلیل پایگاه  از  استفاده  با  زیستی  مسیر    های 

Reactome ای مبتنی بر  دلیل مدل داده نجام شد که به ا

های بیوشیمیایی گسسته، قادر به ارائه تصویری  واکنش

با مقایسه  در  مسیرها  از  بالاتری  مولکولی  وضوح   با 

KEGG با هدف شناسایی دقیق این رویه  ترین  است. 

های واکنشی و مسیرهای اختصاصی تغییر یافته  زنجیره 

به  مقاوم  جمعیت  از  در  حاصل  نتایج  شد.  گرفته  کار 

سازی، مسیرهای بیولوژیک بسیار خاصی را  تحلیل غنی 

های  داری با مجموعه ژن یطور معنآشکار کرد که به 

 پیرایش جایگزین در جمعیت مقاوم مرتبط بودند  واجد

(. 11)شکل

 
  ها میله.  دهدمی  نشان  اند،شده غنی  مطالعه  مورد  داده   مجموعه   در  داریمعنی  طوربه  که  را  متابولیسمی   مسیرهای  تحلیل،  این.  ی واکنش  یرهایمس  ی نمودار غنا  .11  شکل 

در نمودار   یرهر مس  یبرا (FDR) یآمار  یداریو سطح معن   (Gene count) مرتبط  هایژن  تعداد  به  مربوط  اعداد.  هستند  مسیر  هر  آماری  غنای  میزان  نمایانگر

 .اندداده شده  یشنما
Figure 11. Reaction pathway enrichment plot. This analysis shows the metabolic pathways that are significantly enriched in the 

studied dataset. The bars represent the statistical enrichment level of each pathway. The numbers corresponding to the associated 

gene count and statistical significance level (FDR) for each pathway are displayed in the enrichment plot. 
 

 

نمودار  که  است  ذکر  های  یافته Reactome شایان 

را  InterPro و   GO ،KEGGهای دادهتحلیلی پایگاه 

نماید، بلکه با ارائه سطح تفصیل بالاتر، نه تنها تأیید می 

می  نشان  بیشتری  باوضوح  را  مسیرهای  نتایج  دهد. 

کاملاً منطبق بر مسیرهای    Reactome درشده برتر  غنی 

تحلیل سایر  در  شده  شناسایی  با کلیدی  اما  بوده،  ها 

دقیق نام اختصاصیگذاری  و  شده تر  ارائه  اند. تری 

می  مسیرها  این  تیروزین  ازجمله  کاتابولیسم  به  توان 

به  که  کرد  این  اشاره  هدفمند  تجزیه  خاص  طور 

دهد و  اسیدآمینه )و نه متابولیسم کلی آن( را نشان می 



 35 در محصول برنج یلبنز-یراکسیفنکش فلوپمقاوم به علف هرز سوروفدر علفنقش پیرایش جایگزین 
 

 

یا پیش انرژی  تأمین  زدایی در  سازهای سم احتمالاً در 

آلانین و  جمعیت مقاوم نقش دارد. مسیر متابولیسم فنیل

به  نیز  کلی تیروزین  چارچوبی  دو عنوان  هر  تر، 

می  پوشش  را  آروماتیک  که درحالی   ؛دهداسیدآمینه 

گسترده دسته و  "تر  های  آمینه  اسیدهای  متابولیسم 

آنها تغییرات    "متابولیسم"و    "مشتقات  کلی  اهمیت 

می   سمیمتابولی تأیید  بسیار  را  مسیر  حضور  کنند. 

تیروزین"اختصاصی   فهرست،    "کاتابولیسم  در صدر 

توجه تجزیه تیروزین برای تولید حاکی از افزایش قابل 

سازی  های کونژوگه سازهای مورد نیاز در واکنشپیش

کش در جمعیت مقاوم است. این نتایج هماهنگی  علف

یافته  با  تحلیلکاملی  سایر  غنی های  ازجمله  سازی  ها 

در  آمینه  اسید  متابولیسم GOمتابولیسم  مسیر   ،

در فنیل تیروزین  و  شناسایی  KEGG آلانین  و 

در  ودامنه  آمینوترانسفرازها  و   ینیپروتئ  هاییژگی ها 

عنوان  به Reactome دهد. در نهایت، نمودارنشان می 

می تکمیل ارائه  قطعی  شواهد  پازل،  نهایی  دهد کننده 

بر   سوروف  هرز  علف  در  سازوکارمقاومت  که 

متابولیسم بازبرنامه  و  کاتابولیسم  مسیرهای  ریزی 

دگرسان  اسیدهای  پیرایش  طریق  از  آروماتیک  آمینه 

های کارآمدتر  استوار است که منجر به تولید ایزوفرم 

غیرفعال آنزیم  علفهای  دفع  و  کش  ساز 

 . شودبنزیل می -فلوپیراکسیفن

   کلی  گیری نتیجه 

به   ین ا   های یافته نشان  مطالعه  پد   داد وضوح    یده که 

جایگزین در    یدیکل  یسازوکارمولکول  یک  پیرایش 

علف  یجادا به  فلوپمقاومت  در    یلبنز-یراکسیفنکش 

 Filichkin et)شود  یعلف هرز سوروف محسوب م

al., 2015; Syed et al., 2012).  جامع   یلو تحل  یهتجز

مقا  یتجمع  یپتومترانسکر در  جمع  یسهمقاوم    یت با 

پیرایش   یدادهایاز رو   یزیکاملاً متما  یحساس، الگو

ژن با   24طور مشخص،را آشکار ساخت. به جایگزین

جایگزین ی الگو به پیرایش   جمعیت  در فردمنحصر 

 حساس،  جمعیت  در  هاآن  غیاب  که  شد  شناسایی  مقاوم

  نشان   را   مقاومت  فرآیند  در  هاآن   محوری  نقش

 .دهدمی

فراوان   ی کمّ  یشافزا در  انواع    یتمام  یمعنادار 

و    ینترونحفظ ا   یژه وبه) پیرایش جایگزین یدادهایرو

جا  از  جا  های یگاه استفاده    جمعیت   در(  یگزیناتصال 

 یپتومترانسکر  پاسخ   یک  شدنفعال   از   حاکی  مقاوم،

 Liu et)  کش استگسترده و هماهنگ به تنش علف

al., 2018 .) ا  ینا به  منجر  تنوع  یک  یجادپاسخ 

ان  امک  که  شودمی  پروتئوم  سطح   در یع سر   یعملکرد

بقا و  م  یاهگ  یانطباق  فراهم  )ی را   & Nilsenکند 

Graveley, 2010 .) 

)گرم ه   سازیی غن  یزهایآنال  ,GO, KEGGا 

Reactome, InterPro  )نشان داد که    یاطور قاطعانه به

 محل هدف  یرمقاومت غ یکمقاومت،    سازوکار   ین ا

است    کشعلف یسممتابول  ییزداسم   یش افزا بر  یمبتن

(Powles & Yu, 2010  )معنادار    یاربس  سازییغن

و    آلانین یلو فن  یروزینت یسممتابول"مرتبط با    یرهایمس

)ثانو  هاییتمتابول   یوسنتزب  ,.Kanehisa et alیه 

2021; Gillespie et al., 2022)سازی ی ، همراه با غن  

به    ینوترانسفرازهایآم"  ینیپروتئ  یهادامنه وابسته 

 ,InterPro Consortium)  فسفات  یریدوکسالپ

م(2019 نشان  جمع  دهدی ،  مس  یتکه    یرهای مقاوم 

برا  یسمیمتابول را  علفیرفعالغ  ی خود  کش  کردن 

م  ینهبه نظر  به  است.    های یزوفرم ا  یدتول  رسدی کرده 

)مانند ژن    یرهامس  ین ا  یدیکل  های یم از آنز  یگزینجا

کارا (CSXV2_SORB1  برتر  یدایکاند   یی ، 
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مولکول   کشعلف سازیالحاق ایندهایفر   ی هابا 

  داده است   یشرا افزا  ینهآم   یدهایمانند اس  یسلولدرون 

(Yuan et al., 2007)  . ا بر  تنظ  ین،علاوه    یمی شبکه 

تأث  یهاژن   ینب  یچیدهپ جایگزین یرتحت   پیرایش 

  یسی پس از رونو  یمیتنظ  یه لا  یکها، وجود  miRNAو

 نشان  پاسخ   این  هماهنگی  برای  را  دقیق  و  ریفظ

. (Li & Howe, 2001; Zheng et al., 2017)  دهدمی

برا  ین ا محور  یناول  یمطالعه  نقش  پیرایش   ی  بار 

  ین اکس-شبه  ی هاکشرا در مقاومت به علف  جایگزین

را    ینهو زم  دهدیعلف هرز مهم برنج نشان م  یکدر  

  ی مانند طراح یریتی،مد ید جد یتوسعه راهکارها  یبرا

استفاده از   یا مقاومت  یشپا ی برا یمولکول ینشانگرها

ا   یبرا  RNAi یفناور دادن  قرار    های یزوفرم هدف 

م فراهم  مقاومت،  )ی خاص   ,.Varshney et alکند 

2009; Edwards & Batley, 2010.)  

قانع  شواهد  حاضر  م  یاکننده مطالعه  که    دهدی ارائه 

بر    یمبتن  ای یچیدهمقاوم سوروف از سازوکارپ  یتجمع

جایگزین  طریق  از  یرونوشت  ییزاتنوع   برای   پیرایش 

فلوپعلف  تنش  بر   غلبه بهره    یلبنز-یراکسیفنکش 

امکان    ینا  یاهبه گ  یر،پذانعطاف   یاستراتژ  ین. ابردیم

و   یدار پا یکیژنت  یهابه جهش یازبدون نکه  دهدی را م 

بالا،    ییسرعت و با کارارمزکننده، به   یدر توال  ینهپرهز

پروتئوم  یک   شرایط   با   که  کند  ایجاد  یدجد  یچهره 

  شده ی غن  یرهایتمرکز خاص مس  .است  سازگار  تنش

متابول و    یروزین)ت  یکآرومات  ینهآم  یدهایاس  یسمبر 

  این   اولاً،.  است  توجیه  قابل   منظر  چند  از(  آلانینیلفن

 بیوسنتز  برای   کلیدی   سازهای پیش  آمینه   اسیدهای 

  جمله   از  دفاعی،  ثانویه  ترکیبات  از  وسیعی   طیف

 
1 Sequestration 

  رسد می   نظربه .  هستند  هاکینون  و  آلکالوئیدها  ها،فنول

  های ایزوفرم   بیان   الگوی  تغییر  با   مقاوم  جمعیت

  و   آمینوترانسفرازها)مانند    مسیر   هایآنزیم 

  ید تول  یخود را برا  یوسنتزیب  یت(، ظرفاکسیژنازهادی

است  یشافزا  یدفاع   یهامولکول   ین ا   ین ا .داده 

کش  با مولکول علف  یمطور مستق به  توانندیم  یباتترک

طربرهم  از  را  آن  و  داده  در  1ی انداز دام به   یقکنش 

  ین خود ا  یاً،کنند. ثان  یرفعالغ  یسلول  یوارهد  یاواکوئل  

واحدهابه   توانندی م  ینهآم  یدهایاس سازنده    یعنوان 

  کش علف  مولکول   با یم مستق  یسازکونژوگه  یبرا

  مانند   هاییآنزیم   توسط  که  فرایندی  کنند،  عمل

 ترانسفرازها  یکوزیل گل  یا ترانسفرازها-اس گلوتاتیون

  تولیدشده   جدید  های ایزوفرم  احتمالاً.  شودیم  یزکاتال

  یوندی پ  یلپیرایش جایگزین، م  طریق   از   هاآنزیم   این  از

سوبسترا کش  علف  یبرا   تریی اختصاص  یو 

 .اندکرده  یداپ یلبنز-یراکسیفنفلوپ

شناسانکته جالب   یروزین ت   یسمکاتابول  یرمس  ییتوجه، 

نتا صدر  ا Reactome یج در    تواند ی م  یافته  یناست. 

باشد  یاستراتژ  یکدهنده  نشان   یک از    که  ،دوگانه 

 یگر،د  ی و از سو  یی زداسم   ی برا  سازیش پ  ینمأسو، ت

  این   تجزیه  طریق   از و کربن   (ATP) ی انرژ  یعسر  ینمأت

  سنگین   متابولیسمی  هایهزینه   تأمین  برای  آمینه  اسید

  گیاه   یک   که   موضوع  این.  باشدزدایی، می سم   فرایند

دفاع    یندهای فرآ  بین  را  خود   منابع   چگونه و  رشد 

م  کل  یک  دهد،ی اختصاص  بوم   یدی سؤال   یشناسدر 

مقاوم سوروف    یتجمع  رسدی نظر ماست و به   یاهیگ

پیرایش   یق  خود از طر  یسمیمتابول  یرهایمس  یمبا بازتنظ

 .سؤال پاسخ داده است ین جایگزین، به ا
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شبکهبرهم   ین،همچن ژن miRNA  ی اکنش  با    ی هاها 

 یکدهنده وجود  پیرایش جایگزین، نشانیر  تحت تأث

  دارد   وجود  احتمال  این.  است  یف سازوکاربازخورد ظر 

 کنندهتنظیم   خود  شده،  تولید   هایایزوفرم   از  برخی   که

  یر سا   یانب  ت،باشند که به نوب  ی خاص  ی هاmiRNA بیان

تعد   یدیکل  یهاژن  را    شبکه   این .  کنندی م  یلشبکه 

  پاسخ   یک  ایجاد  برای  را  گیاه  توانایی   پیچیده،  تنظیمی

 .رساندمی   حداکثر  به  کشعلف  تنش  به  بهینه  و  متعادل

نه   ین ا  یجه،درنت   ی سازوکارمولکول  یکتنها  مطالعه 

بلکه   کند،ی کش را فاش م مقاومت به علف  یبرا  یدجد

انعطاف   ی ارزشمند  هایینشب و    یری پذدرمورد 

علف   یک ترنسکریپتوم   یسازگار  ارائه    یهادر  هرز 

  جمعیت   سازوکارساده،   یک  بر   تکیه  جای به .  دهدیم

  استفاده  یچندوجه  یاشبکه  یاستراتژ یک  از  مقاوم

جایگزین  آن   در  که  کندمی   و   متابولیسم،  ،پیرایش 

  برای   هماهنگ  طوربه  رونویسی،  از  پس  تنظیم

 هایافته   این.  کنندمی   همکاری  کشعلف  کردنخنثی

 کرده تأکید مقاومت مدیریت رویپیش  هایچالش بر

 یپارچه و مبتنیک  راهکارهای  سمتبه  حرکت  لزوم  و

مکان درک  م  یه پا  هاییسمبر  پررنگ   .کندی را 

تر نتایج حاصل از آنالیزهای  حال، برای تأیید دقیق بااین 

های  ترانسکریپتومیک و اعتبارسنجی تغییرات بیان ژن 

شناسایی مسیرهای  در  دخیل  جمله  کلیدی  )از  شده 

های مرتبط با پیرایش دگرگون، متابولیسم و تنظیم  ژن 

آزمایش  انجام  رونویسی(،  از  با    های پس  تکمیلی 

روش  از  -qRT)  کمی    Real-Time PCR استفاده 

PCR  )می می شوپیشنهاد  این روش  و  د.  بادقت  تواند 

ژن  از  تعدادی  بیان  الگوی  بالا،  های  حساسیت 

های مقاوم  کاندیدای مرتبط با مقاومت را در جمعیت

کش مورد سنجش قرار  و حساس تحت تیمار با علف 

  RNA (RNA-Seq) یابیداده و نتایج حاصل از توالی 

هایی  صورت مستقل تأیید نماید. چنین اعتبارسنجی را به 

یافته تبدیل  برای  ضروری  این  گامی  اکتشافی  های 

های  مطالعه به اهداف مولکولی مشخص برای پژوهش 

 . ها استکشآتی در زمینه مدیریت مقاومت به علف 
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