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  اهان يها در گ يماري مقاومت به بي ژنهاي، عمل و مهندسي ساختمانيها حوزه

  ٢ي زهراويمهد، ١محمدرضا قنادها
  راني اي ملياهي بانک ژن گ٢،  دانشگاه تهران١

  دهيچک

 و  ي، قـارچ  يياي، باکتر يروسي و يماريدر برابر عوامل ب   ) R( هزاران ژن مقاومت     ياهي گ يها  در گونه 
در ) R(ان ژن مقاومت    ي مستلزم ب  يماريزبان و عامل ب   يظهور مقاومت دربرهم کنش م    .  وجود دارد  ينماتد

اه را قـادر    ي ـ مقاومت گ  يکه ژنها نست  يباور برا . باشد  ي م يماريدر عامل ب  ) Avr(زا  يماريربيزبان و ژن غ   يم
 را  يام را آغـاز نمـوده و واکـنش دفـاع          يند انتقال پ  ي کرده، فرآ  ييزا را شناسا  يماريربي غ يسازند که ژنها    يم

 ـ يانهـا يشـوند عبارتنـد از جر       يام که منجر به ظهور مقاومت م      ي انتقال پ  يدادهايرو. فعال سازند   در  يوني
 ـت رونوي ـون، فعاليلاسير حالت فسفوريي، تغي واکنشژني اکسيها د گونهي، توليعرض غشاء سلول   از يسي

هرچنـد کـه    ). تيواکنش فـوق حـساس     (ي در موضع آلودگ   يع سلول ياه و مرگ سر   ي گ ي دفاع يها  ستميس
ز ي ن يات مشترک يباشند، اما خصوص    ي، متفاوت م  يمارياه در تقابل با عوامل ب     ي گ ي از سو  ي دفاع يها  پاسخ

 که سـبب  ياهي مختلف گيها ن ژنها در گونهينست که اي اR ي ژنهايژگين ويمهمتر. ن آنها وجود دارد يب
 بـا سـاختمان     ييهـا   نيشوند، اغلب پروتئ    ي م يماري از عوامل ب   يعيف وس ي در برابر ط   يمقاومت اختصاص 

ن، ي از آسـانتر يک ـي. شـوند  يم مي تقسي همسانه شده به چهار گروه اصلR يژنها. ندينما يمشابه را رمز م 
 اسـتفاده از ارقـام      ياهي ـ گ يهـا   يمـار ي کنترل ب  ين راهها يتر  مني ا يطيست مح يو از لحاظ ز   ن  يتر  صرفه  به

 ـ مقاومـت در ا   يک از ژنهـا   يقه کلاس ـ ي بطر يا  مقاوم است و به نژادگران بطور گسترده       نـه اسـتفاده   ين زمي
ان از  اه ـيد بـه گ   ي جد R ي انتقال ژنها  ي همسانه شده، فرصتي برا    R ي به ژنها  ياکنون با دسترس  . اند  نموده
 يريپذ  ت اعتماد، انعطاف  يها از لحاظ قابل     ن روش يکه ا يتا زمان .  فرآهم آمده است   يکي ژنت يختيق ترار يطر

توان انتظار    ي نداشته باشند، نم   يا برتر يسه نباشند و    يک قابل مقا  ي اصلاح نباتات کلاس   ينه با روشها  يو هز 
 ـ ايت قـو ي ـرفبا توجـه بـه ظ  . رنديداشت که بطور گسترده مورد استفاده قرار گ    هـا در عبـور از    ن روشي

 در  يخت ـيرسـد کـه ترار      ي به فرم دلخواه، بنظر م ـ     R ي ژنها يي و صف آرا   يا  موانعي همچون تفاوت گونه   
  . وارد شودي اصلاحيها ک در برنامهي نزديا ندهيآ
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  ياهي دفاع گيکي و اساس ژنتيمارياه و عامل بين گيارتباط ب

 ٢يوتروفي، ب ١ينند؛ نکروتروف يگز  يل را برم  ي از سه راهبرد ذ    يکياهان  ي در تهاجم به گ    يماريعوامل ب 
کنند،   يزه م ي آن را متابول   يکشند و سپس محتوا     يزبان را م  ينکروتروفها ابتدا سلول م   . ٣يوتروفي ب يا هم يو  
 اغلب توسط سـموم     يرند و مرگ سلول   يگ  ي را دربرم  يا   گسترده يزباني دامنه م  يمارين عوامل ب  ي از ا  يبرخ
 Botrytis و   Pythium. دهنـد   ي را مورد هدف قرار م     ي بخصوص يدهد که سوبسترا    يرخ م  ييها  ميا آنز يو  

 ٤ينـش يزبـان گز يکنند که م يد مي تولير نکروتروفها سموميسا.  هستند ي قارچ ي از نکروتروفها  ييها  نمونه
 ـورد ا در م ـ . باشـند   ي مؤثر م ـ  ياهي گ يزبانهاي از م  ي دامنه محدود  ين سموم فقط رو   يکه ا يدارند، بطور  ن ي

 ـب مورد هدف سم و ير ترکييا تغ يق حذف و    ي از طر  ياهي، مقاومت گ  يماريگروه از عوامل ب     ـا از طري ق ي
 ي در ذرت سـبب مقاومـت بـه قـارچ لکـه برگ ـ             Hm1به عنـوان مثـال ژن       .  قابل حصول است   ييزدا  سم

Cochiobolus carbonumشود ي م .Hm1 کنـد کـه سـم     يم ردوکتـاز را کـد م ـ  يک آنزيHCز  حاصـل ا ٥
C.carbonumسازد ي مي را خنث .  
 يکنند و سوخت و ساز سلول       ي زنده حمله م   يها  وتروف به سلول  ي ب يوتروف و هم  ي ب يماريعوامل ب 

 ي برگهـا  ير سـبز رنـگ رو     ي بصورت جزا  يل اشکال يتشک. دهند  ير م يير خود تغ  يرا در جهت رشد و تکث     
ت زنـده   ي ـ نـشاندهنده اهم   يدک پـودر  ي زنگ و سف   ي مربوط به قارچها   يوتروفي ب يرامون آلودگ ير در پ  يپ

ک ي يوتروفها تنها رو  يب. اه است ي و گ  يمارين عامل ب  يک ب ي ارتباط نزد  يزبان در ط  ي م ينگهداشتن سلولها 
وتروف از  ي ـب  ي هم ـ يدر مقابل، قارچهـا   . ندينما  يجاد م ي ا يماري مربوط ب  يها   از گونه  يا تعداد محدود  يو  
رامـون را در    ي پ ي، سـلولها  ي آلـودگ  ي در مراحـل بعـد     Colletotrichum و   Phytophtora يها  ل جنس يقب
وتروف تعجـب  يب يوتروف و همي بيماري عمل کردن عوامل بيعت اختصاصيبه علت طب. کشند  يزبان م يم

سـبب بـرهم خـوردن تعـادل        ) يماريا عامل ب  يزبان  يم(ن  يک از طرف  ير کوچک در هر     ييست که تغ  يآور ن 
ل ي ـاه از قب  ي ـ گ ي دفـاع  يهـا   بان اغلب منجر به فعال شدن پاسخ      زي و م  يمارين عامل ب  ي ب يناسازگار. گردد

  .شود يم) HR(ت يا واکنش فوق حساسيزبان ي سلول ميمرگ موضع

                                           
1 Necrotrophy 
2 Biotrophy 
3 Hemibiotrophy 
4 Host-selective toxin 
5 HC-toxin 
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  ه ژن در برابر ژنيفرض

 و  ي، قـارچ  يياي، باکتر يروسي و يماريدر برابر عوامل ب   ) R( هزاران ژن مقاومت     ياهي گ يها  در گونه 
، متفـاوت   يمـار ياه در تقابـل بـا عوامـل ب        ي ـ گ ي از سـو   يفاع د يها  هرچند که پاسخ  .  وجود دارد  ينماتد

 بـه   R ينست که عمل ژنها   ين آنها ا  ين آنها وجود دارد که مهمتر     يز ب ي ن يات مشترک يباشند، اما خصوص    يم
 گونـاگون   يامهـا يجـاد پ  ي ا يي توانـا  ي بطور بـالقوه دارا    يماريعوامل ب .  دارد ي بستگ يماريپ عامل ب  يژنوت

 ـ از ا  يبرخ. باشد  ي پستانداران م  يماريژنها توسط عوامل ب     يد آنت يه تول  مشاب يباشند که بنحو    يم امهـا  ين پ ي
جاد کند  ي را ا  يامي پ يماري در عامل ب   يمارياگر ژن مربوط به ب    . شوند  ي م يياهان شناسا ي از گ  يتوسط بعض 

 ١زايمـار يربياه گردد در آنصورت به آن ژن غ       ي در گ  R ژن   ي از سو  ي قو يک پاسخ دفاع  يکه منجر به القاء     
)Avr (د توجه داشت که درصـورت عـدم وجـود ژن            ياما با . نديگوR  زبـان، ژن    ي در مAvr   جـاد  ي سـبب ا
ن ي نخـست  يمـار ي در عامل ب   Avr يزبان در برابر ژنها   ي در م  R ي ژنها يعمل اختصاص .  خواهد شد  يماريب

شنهاد کـرد   ي ـفلور پ . دي مطرح گرد  ٢بار توسط فلور کشف شد و متعاقب آن واژه مقاومت ژن در برابر ژن             
 ـاگـر ا  . دينما  ي را القاء م   ي، پاسخ دفاع  يماري وجود دارد که در هنگام مواجه با عامل ب         ياه ژن يدر گ  ن ژن  ي
 مقاومـت  يامـا، ژنهـا  .  حساس خواهد بـود يمارياه نسبت به تهاجم عامل ب     يرفعال باشد، گ  يا غ يب و   يغا

 ي دارا يستي با يمارين عامل ب  يبنابرا. ندباش  ي مؤثر م  يماري عامل ب  ي از نژادها  يفقط در برابر انواع مشخص    
کـنش نـشان     بـرهم ياهيم با فرآورده ژن مقاومت گ يرمستقيا غ يم و   ي باشد که محصول آن بطور مستق      يژن

را وجود آنهـا مـانع      يده شدند، ز  ينام) Avr(زا  يماريربي غ ي به عنوان ژنها   يمارين ژنها در عامل ب    يدهد که ا  
 ـ ي کـه دارا ياهي ـنـرو گ ياز ا. شـود  يومـت م ـ  در حـضور ژن مقا يمـار يتوسعه عامل ب   ک ژن مقاومـت  ي

 باشد کـه    ينيدهد که واجد ژن مع      ي مقاومت نشان م   يماري از عامل ب   يمخصوص باشد فقط در برابر نژاد     
 مناسـب باشـد،     ييزايماريربي فاقد ژن غ   يمارياگر عامل ب  .  شود يکنش پاسخ دفاع    فرآورده آن باعث برهم   

 مقاومت بالقوه، عامـل  يرغم حضور ژنها ي عل ياه رخ نخواهد داد و حت     ي گ  در يچگونه پاسخ دفاع  يآنگاه ه 
 و در   يمـار ي در عامـل ب    ييزايمـار يربياه و ژن غ   ي ـم ژن مقاومت درگ   يمفاه. افتي گسترش خواهد    يماريب
 يسميه ژن در برابر ژن مکان     يفرض. دهد  يل م يه ژن در برابر ژن را تشک      يجه پاسخ مقاومت، اساس فرض    ينت

زا بـه   يمـار يربيکنش بـا فـرآورده ژن غ        ق برهم ياه از طر  يد که فرآورده ژن مقاومت در گ      ينما  يشنهاد م يرا پ 
 ييسم شناسـا  ي ـن مکان ي از ا  ي ناش ٣امي انتقال پ  يي توانا يد دارا يبعلاوه ژن مقاومت با   . برد  ي م يحضور آن پ  

ت گرفته و منجر به      صور يرسان  اميسم پ يک مکان يق  ين امر احتمالا از طر    ياه باشد که ا   ي گ يستم دفاع يبه س 
  . شود ي آلوده ميها  در بافتيماريشود که مانع رشد و گسترش عامل ب ي مييان ژنهايب

                                           
1 Avirulence 
2 Gene-for-gene relationship 
3 Signal transduction 
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هـا و   يروسـها، بـاکتر  يوتروف ازجملـه قارچهـا، و  ي ـ بيماري اکثر عوامل ب  يمدل ژن در برابر ژن برا     
ن تنـوع  يشتري ـ آن ب است که در يي جا ياهينست که خاستگاه هر گونه گ     ياعتقاد برا . کند  ينماتدها صدق م  

ن اسـاس   يبـرا . انـد   دا کـرده  ي ـ تکامـل پ   يمـار ياهان همراه بـا عوامـل ب      ينرو گ ي موجود بوده و از ا     يکيژنت
 ـپلاسـم مقـاوم در خو        ژرم ييتواند به سمت شناسا     ي م ي اصلاح يها  برنامه  يهـا    گونـه  يشاوندان وحـش  ي
جـاد  يده است و بـا ا     ي ژن ارائه گرد   ن مدل ژن در برابر    ير از مدل فلور، چند    يبه غ . ديدا نما ي سوق پ  يزراع
 را بـه حـداقل      يکينه ژنت ير زم يي از تغ  ي ناش يشي آزما يها  توان تفاوت   يزوژن مقاوم و حساس م    ي ا ينهايلا

 ي جداسـاز Arabidopsis thaliana از Avr و R ين ژنهـا يها اول کنش ن گونه برهميبا استفاده از ا. رساند
کـنش     مطالعـه بـرهم    ياي برا   ستم مدل بنحوگسترده  يک س يوان   گذشته به عن   ي سالها ياه در ط  ين گ يا. شد
  .  مورد استفاده قرار گرفته استيماريعامل ب‐اهيگ

اه القـاء  ي ـ در گ  ي قو يابند پاسخ دفاع  ي ي مختص به آن تظاهر م     Rک ژن   ي و   Avrک ژن   ي که   يهنگام
اسـت کـه    ) HR (تي ژن در برابر ژن، ظهور پاسخ فوق حساس        يها  کنش  وجه مشخصه اکثر برهم   . شود  يم

 ـا. شوند  ي م ١ شده يزير   دچار مرگ برنامه   يماري واقع در مجاورت عامل ب     يدر آن سلولها   ن واکـنش بـه     ي
د ي ـگر پاسخ مقاومـت عبارتنـد از تول       ي د يها  يژگيو. شود  ي محسوب م  ي کل ي از پاسخ دفاع   يعنوان بخش 

 عامـل   يتواننـد بـرا     ي کـه م ـ   ييهـا   ميد آنز ي، تول )٢ها  نيتوآلکسيتحت عنوان ف   (يکروبي ضدم يها  تيمتابول
. ه آلـوده شـده    ي در ناح  ياهي گ يواره سلول يت د يو تقو ) ٤ و گلوکانازها  ٣نازهايتيمانند ک ( مضر باشد    يماريب

 نقـش دارنـد کـه از آن    يام دفـاع ي ـرود در انتقال پ  يابند که گمان م   ي يز بروز م  ي ن ييها  ن پاسخ يعلاوه بر ا  
 يها  د گونه يها، تول   نيون پروتئ يلاسير فسفور ييي، تغ يوني يها انير جر ي و سا  +Ca2ان  يتوان به جر    يجمله م 

  .  اشاره نمود٦کيليسيد سالي اسيا آزادسازيد يداز و توليل سوپراکسي از قب٥ژن واكنشيياکس
کـنش ژن در برابـر        اب بـرهم  يالذکر در غ     فوق ييايميوشي ب يها   از پاسخ  ياريد توجه داشت که بس    يبا

نـاز  يتيان ک يل ب ي از قب  ييها  پاسخ. شوند  يز القاء م  ين ابد،ي ي توسعه م  يماري آن ب  ي که ط  يکنش  ژن و در برهم   
بـرعکس،  . سازند  ي آنرا متوقف نم   يدهند ول   ي را کاهش م   يماري، نرخ رشد عامل ب      نيتوآلکسيوسنتز ف يو ب 
جه موجـب مقاومـت مـؤثر در        ي شده و در نت    ي دفاع يها   از پاسخ  يعي سبب فعال شدن دامنه وس     R يژنها

د يشوند که با    يد م ي تول Avr يان ژنها ي در اثر ب   ٧ياختصاص‐ نژاد يتورهايسيال. شوند  ي م يماريامل ب برابر ع 

                                           
1 Programmed cell death 
2 Phytoalexin 
3 Chitinase 
4 Glucanase 
5 Reactive oxygen species 
6 Salicylic acid 
7 Race-specific elicitor 
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 ييها  ، پاسخ يراختصاصيغ‐ نژاد يتورهايسيال. ز قائل شد  ي تما ١يراختصاصيغ‐ نژاد يتورهايسينها و ال  ين ا يب
تورها در  يسي ـنگونه ال يانند، اما ا  رس  ي را به حداقل م    يماريکنند که ب    يها را القاء م     نيتوآلکسيل سنتز ف  ياز قب 

 از يرند که سبب القاء پاسـخ دفـاع  يگ ي قرار مAvr ي از ژنهاي ناشيتورهايسي از اليز و متفاوتيگروه متما 
  . شوند ي مR ي ژنهايسو

   مقاومتي ژنهايجداساز

‐توريسي ـک مدل ال  يش  يست سال پ  يش از ب  يکنند؟ ب   ي را رمز م   يزي چه چ  R ينست که ژنها  يسؤال ا 
 Avr ي مطــرح شــد کــه در آن ژنهــاAvrکــنش ژن مقاومــت در مقابــل ژن  ه بــرهميــ توجينــده بــراريگ
شـوند   ي رمـز م ـ  R ي که توسط ژنهـا    ٣ييها  رندهي گ ي برا ٢گانديکنند که به عنوان ل      ي را رمز م   ييتورهايسيال

 ـ       ي حالات م  ين مدل در برخ   يا. ندينما  يعمل م   ل در امـر   ي نتوانـست سـبب تـسه      يتواند معتبـر باشـد ول
 مقاومت موکول شـد     ي ژنها يت در جداساز  يموفق.  آنها شود  يها  ا فرآورده ي مقاومت و    ي ژنها يجداساز
 عناصـر متحـرک در ذرت در   ييشناسـا . افتي توسعه ياهي گي ژنهايساز  همسانه ي که تکنولوژ  يبه زمان 

 Rp1 ماننـد    مورد نظر  R ي در ژنها  ي جهش خودبخود  ينمود، اما نرخ بالا     يد بخش م  يار نو ينه بس ين زم يا
 ـدر ذرت باعث شد که ا       ـامـا تـلاش در ا     . م گـذارده شـود    يد عق ـ ي ـن ام ي  بـا   يينـه مقـدمات آشـنا     ين زم ي

  . ان نهاديد را بني جدي اختصاصيها جاد مقاومتي آن در ايکيولوژيت بي و اهمR ي ژنهايريپذ جهش
 R ينهـا  در ذرت بود که از لحـاظ عمـل متفـاوت از گـروه ژ     Hm1د،  ي که همسانه گرد   Rن ژن   ياول

 ـجاد مقاومـت در برابـر نـژاد شـماره           ي سبب ا  Hm1. باشد  ي م Avrمربوط به     ي قـارچ  يمـار يک عامـل ب   ي
Cochliobolus carbonumشود ي م .Hm1 ک ردوکتاز وابسته به يNADPHکند که قادر اسـت   ي را کد م٤

ت کـه    اس ـ ي بنحـو  Hm1سـاختمان و عمـل      . دي نما يد شده توسط قارچ مذبور را خنث      يسم قدرتمند تول  
 ي همچـون ژنهـا  ي، در مـوارد Hm1 ٥يـي زدا را نقش سمي قلمداد نمود زR يتوان آن را در زمره ژنها   ينم

Avr   کـنش ژن در برابـر ژن          مربـوط بـه بـرهم      يهـا   يژگ ـير و يت و سـا   ي فوق حـساس   ي، القاء مرگ سلول
  .گنجد ينم

کردن ترانسپوزون  و نشانمند   ) ٧ي کروموزم يزن  گام (٦ي موضع يساز   همسانه يشرفت تکنولوژها يبا پ 
 يفهرسـت . نه بدست آمـد   ين زم ي در ا  ييها  تير شد و موفق   يپذ   مقاومت امکان  ي ژنها ي، جداساز ١هترولوگ

                                           
1 Race non-specific elicitor 
2 Ligand 
3 RecePtor 
4 NADPH-dependent reductase 
5 Toxin-degrading 
6 Positional cloning 
7 Chromosome walking 
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کـه  ) Avr يبـرا (اه  ي ـ در گ  ين ژن اختصاص  ياول. ده است ي ارائه گرد  ١ شده در جدول     ي جداساز ياز ژنها 
 Pseudomonas syringae pv. tomato بـه  ي بود که سبب مقاومـت گوجـه فرنگ ـ  Pto شد ژن يجداساز

  .باشد ي م٢نيترئون‐ني سرينازي کيها نيه پروتئيد که شبينما ي را رمز مينين ژن پروتئيا. شود يم
 يگر داشتند ول  يکدي به   يادي شدند، شباهت ز   ي جداساز Pto که پس از     Rنکه پنج ژن    ينکته جالب ا  

 Prf و Cf-9 در کتـان، و  L6ر تنبـاکو،   دNس، يدوپسي در آرابRPS2: ن ژنها عبارتند از يا.  نبودند Ptoه  يشب
 ـن گـروه جد ي رمز شده توسط ايها نيپروتئ. ل دادند ي را تشک  يدي که گروه جد   ي فرنگ  درگوجه  يد داراي

 در گوجـه    Cf-2س،  يدوپسي در آراب  RPM1 يسپس ژنها . هستند) LRR (٣ني از لوس  ي غن يحوزه تکرارها 
 را رمـز    LRR بـا حـوزه      ييهـا   نيد که پروتئ  يد و مشخص گر     شده يز جداساز ي در برنج ن   Xa21 و   يفرنگ

مـشخص  ) LRRعلاوه بر    (ي ساختمان يها  يژگي و يها برخ   يه توال يتجز با استفاده از  ). ١جدول  (کنند    يم
 ـ ا يدگي ـچيد بر پ  ي جد Rات هر ژن    ين خصوص يي و تع  يده، اما با جداساز   يگرد  ي سـاختمان  يهـا يژگين و ي

 کـه در  ياهي ـ گيهـا   در انواع متنوع گونهR يست که ژنهاني ايژگين وين و مهمترياول. افزوده شده است 
 ـ، باکتريروس ـي ويماري از عوامل بيعيبرابر دامنه وس  کننـد،   ي عمـل م ـ ي بطـور اختـصاص  ي و قـارچ يياي

 يرهاينـست کـه مـس     ين شباهت نشاندهنده ا   يا.  دارند يکنند که شباهت ساختمان     ي را رمز م   ييها  نيپروتئ
 يي از درجـه بـالا     ي از نقطه نظـر تکـامل      ي دفاع يها  جاد پاسخ ي ا يهان برا اي مورد استفاده در گ    ييايميوشيب

  ).ار حفاظت شده هستنديبس(باشند  يحفاظت بالايي برخوردار م

   مقاومتي ژنهايها  فرآوردهي ساختمانيها حوزه

  نيترئون‐ني سرينازهايک) الف

 مقاومت ژن در برابـر  يام طينازها در انتقال پي، نقش کPtoت ژن  ين خصوص يي و تع  يبا همسانه ساز  
ار يهـا بـس     نيت پـروتئ  ي ـ کنترل فعال  ي که در موجودات زنده برا     ييسمهاي از مکان  يکي.ديژن مشخص گرد  
.  مـورد مطالعـه قـرار گرفتـه اسـت          يعيباشد که بطور وس ـ     ي م ٤ونيلاسير حالت فسفور  ييمعمول است تغ  

 مـشخص  ينـاز ي کيها  نيبه پروتئ مربوط  ) ثابت(ر  يرمتغينه غ يد آم ي واحد اس  ١٥ و   ي حوزه فرع  ١١تاکنون  
 ـن گرد ييند تع ينما  يله م ين را فسفور  يترئون‐ني سر ينازها که واحدها  ي محفوظ ک  يشده و نواح   . ده اسـت ي

 حفاظت شده مذکور است و مشخص شده اسـت          ي نواح ي دارا Pto بدست آمده از ژن       نهيد آم ي اس يتوال
. سـازد   ي را ظاهر م ـينازي کيها   ني به پروتئ   مربوط يکيتيت کاتال ي، فعال ٥يا  شهيط درون ش  ي در شرا  Ptoکه  

                                                                                                    
1 Heterologous transposon tagging 
2 Serine-threonine protein kinase 
3 Leucine-rich repeat 
4 Phosphorylation 
5 in vitro 
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 ـ است کـه  ١ونيستولاسي مريگاه بالقوه برايک جاي ي داراN ي در انتهاPto يا  نهيد آم ي اس يتوال ک لنگـر  ي
  . دينما يجاد مي ا٢ن آب دوستين پروتئي اي را برايغشائ

  ني از لوسي غنيتکرارها

LRR باشـند   ينـه م ـ  يد آم ي اس ـ ٢٤ با طول حدود     يا   و چندگانه  ي متوال يها تکرارها .LRR    هـا شـامل
 ين دارا يانـد و همچن ـ      هستند که به فواصل منظم واقـع شـده         ٣زينه آب گر  ي آم يدهاير اس يا سا ين و   يلوس
 ي دارا يها  ني از پروتئ  يکي يستاليساختمان کر . باشند  ين به فواصل منظم م    ين و آسپاراژن  ينه پرول يد آم ياس

LRR به نام مهار کننده ،Porcin Rnaseـساختمان سوم ا. ده استين گرديي، تع  ه مـشت  ين شـب ين پـروتئ ي
 ـا. باشـد   ي منفرد م ـ  LRRک  يک از انگشتان جمع شده در حکم        يچ خورده است که هر    يا فنر پ  يدست   ن ي

 ـهر (باشند  يل مي طويعيرطبي بطور غPorcin Rnaseن مهارکننده يتکرارها در پروتئ د ي اس ـ٢٩ تـا  ٢٨ک ي
 داشـته   ٤ بتـا  يچيره مارپ يه زنج ي شب ي کوتاهتر، ساختمان  LRR يها  د که حوزه  شو  ين تصور م  ياما چن ) نهيآم

 و کمتر به يروني بيها نهيد آم يشتر به اس  ي ب LRR يرسد که عمل اختصاص     يدر هر دو حالت بنظر م     . باشند
انـد،     شـده  يي که تـاکنون شناسـا     LRR يها  ي از توال  ياريدر بس .  باشد يز بوده متک  ي که آب گر   ييواحدها
افـت و   ي مورد توافق دست     LRRک  يتوان به     ي نم يعني ندارد،   يرار گرفتن تکرارها با هم همخوان     نحوه ق 
.  مربوطه را واجد ساختمان منظم دانست      LRRتوان    ي است که نم   ي به حد  ٥ن افتراق ي حالات، ا  يدر برخ 

 بـه دو    نـه ي آم يدهاي از اس  ي کوتاه ي توسط توال  R ي از ژنها  ي مفروض در برخ   LRR ين نواح يعلاوه بر ا  
  . سازد ير ممکن مي را غLRRل ساختمان يم شده است و تشکيم تقسين

هـا    ر گونه ي مخمر، مگس سرکه، انسان و سا      يها  ني در پروتئ  LRR يها  مشخص شده است که حوزه    
م يم و مهارکننده آنز   ين آنز يکنش ب   توان به برهم    يبطور مثال م  . ن نقش دارند  يپروتئ‐نيکنش پروتئ   در برهم 

 ـ  ، بـرهم )Rnase و مهار کننـده     Rnaseمانند  ( ماننـد  (ام ي ـ آبـشار انتقـال پ  ين اجـزاء درون سـلول  يکـنش ب
 ـ يو پ)  در مخمرadenylade cyclase و rasن يکنش ب برهم  يهـا  رنـده ي و گيدي ـ پپتين هورمونهـا يونـد ب
  . اشاره نمود) ٦کوليک کننده فولي تحري و هورمونهاgonadotropin يها رندهيمانند گ (يغشائ

رنـده در مقاومـت ژن در برابـر ژن          يگ‐توريسي ـ در رابطه با مـدل ال      ي مثال جالب  ي هورمون يها  رندهيگ
 ـکنـد را تقو     ي عمل م  گانديل با   R ي به عنوان حوزه اتصال فرآورده ژنها      LRRفرض که    نيباشند و ا    يم ت ي
 يام دفـاع  ي ـ که در انتقـال پ     ييها  نير پروتئ ي با سا  R ي ژنها يها  ن در کنش فرآورده   يها همچن LRR. کند  يم

                                           
1 Myristoylation 
2 Hydrophilic 
3 Hydrophobic 
4 β-helical array 
5 Degeneracy 
6 Follicle 
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توان به چنـد گـروه مجـزا          ي را م  LRR از نوع    ي ژنها يها  از آنجا که فرآورده   . کنند نقش دارند    يشرکت م 
از لحاظ عمل کـاملا از     م که يابي را ب  ييها  نيها پروتئ   ن گروه يک نمود تعجب آور نخواهد بود که در ا        يتفک
  . ز باشنديگر متمايکدي

 يها در برخ ـ ن حوزهيشود ا يده م يرد که د  يگ  يا نشأت م  نجي در مقاومت از ا    LRR يها  ت حوزه ياهم
ر در  يي فقط به علت تغ    RPM1 و   RPS2 موتانت   يباشند و بعنوان مثال آللها      ي، حفاظت شده م   R ياز ژنها 

  .گردند يرفعال مي غLRRه ينه در ناحيد آميک اسي

  ١دهاي اتصال نوکلئوتيمکانها

دها ي ـ اتـصال نوکلئوت   ي، بـا مکانهـا    LRR ي از ژنها  ياري رمز شده توسط بس    يا  نهيد آم ي اس يها  يتوال
)NBS (دهند    يز شباهت نشان م   ين)NBS   يها  ها به نام حلقه Pيهـا   حوزه). شوند  يده م يز نام ي ن ٢ NBS  در 
، ATP Synthase مربوط بـه  β يرواحدهاي مانند زGTP و ATPت اتصال به يها با قابل ني از پروتئياريبس

 ـ د adenylate ينازهـا ي و ک  ٣يبـوزوم ي، عوامل بسط ر   ras يها  نيپروتئ سـاختمان و عمـل     . شـوند   يده م ـ ي
 ـا. ها مورد مطالعه قرار گرفته اسـت      LRRش از   ي ب يها حت   نير پروتئ ي در سا  NBS يها  حوزه ن مطالعـات   ي

 ـگانـد و تجز   يل‐ني، کنش پروتئ  ييايمي و ش  يکيزيات ف ين خصوص يي، تع يستالين ساختمان کر  ييشامل تع  ه ي
. باشـد   ي رخ داده اسـت، م ـ     ينيگزي آنهـا جـا    NBSنه از حوزه    يد آم يک اس ي که در    ييها  ني پروتئ ٤يکينتيک

NBS    جامع است که نه تنها حلقه      يها بقدر   ني از پروتئ  ي برخ ٥)مشترک( مورد توافق Pرد ي ـگ ي را در بر م
ز ي ـ که دورتر واقع هـستند را ن       ٣ناز  ي و ک  ٢ناز  ي ک يها  بلکه حوزه ) GXXXXGK[T/S] مورد توافق    يتوال(

  .رديگ يبر مدر 
دهد کـه اتـصال       ي نشان م  R ي از ژنها  ي در فرآورده برخ   NBSار حفاظت شده    ي بس يها  وجود حوزه 

 يهـا  مـشخص شـده اسـت کـه جهـش      .  اسـت  يها الزام ـ   نين پروتئ ي عمل ا  ي فسفات برا  يد تر ينوکلئوت
 ـدهند، سبب عدم رو     ير م يي را تغ  NBS در   يدي کل ي که واحدها  ٦ياختصاص   توسـط ژن   HRداد واکـنش    ي

RPS2شوند يس ميدوپسي در آراب.  
ن يبنـابرا .  هنـوز نامـشخص اسـت      ياهي ـسم دفـاع گ   ي مکان ي در فعال ساز   NBS يها  اما نقش حوزه  

ز يدرولي ـ فـسفات و ه يد تـر ي ـنـد اتـصال نوکلئوت  ينده عبارتست از مستند ساختن فرآي در آيچالش اصل 
بـه عنـوان مثـال اتـصال     . R ينها ژيها ت فرآوردهيندها در فعالين فرآي و مشخص نمودن نقش ا ياحتمال

                                           
1 Nucleotide binding sites 
2 P-loop 
3 Ribosomal elongation factor 
4 Kinetic analysis 
5 Consensus 
6 site specific 
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ل ي ـ دخ ير اعضا ي و سا  Rن فرآورده ژن    ير در برهم کنش ب    يي فسفات ممکن است باعث تغ     يد تر ينوکلئوت
ر ي در سـا NBS يهـا   رامـون حـوزه   يبا توجه به انبوه اطلاعات موجود پ      .  شود ١يام دفاع يدر آبشار انتقال پ   

  .نه انتظار داشتين زمي را در ايا شرفت قابل ملاحظهيتوان پ يها م نيپروتئ

  ٢پرهاين زيلوس

ده ي ـنام) LZ(پـر  يز نيکـه لوس ـ   قـرار دارد يگـر ي دي گـروه فرع ـ R ي از ژنهـا LRRدر درون گروه  
 يباشـند همگ ـ  ي م ـP.syringae کـه مـسؤل مقاومـت در برابـر     Prf و RPS2  ،RPM1سـه ژن    . شـوند   يم

باشند   ي م LRR و   NBS يها   و حوزه  N يهان انت يپر ب ين ز يه لوس ي ناح يکنند که دارا    ي را رمز م   ييها  يتوال
 Y، که   XXXYXXL مورد توافق    يبا توال  (ي واحد ٧ ي تکرار يها  ي توال يپرها دارا ين ز يلوس). ١جدول  (

ل ي تـشک  ٣يا  ها سـاختمان چنبـره      نير پروتئ يها در سا    ين توال يا. باشند  يم) زي آب گر  ينشاندهنده واحدها 
 و ‐ کـه در همـو  يهـا بنـا بـه نقـش    LZ. سـازند  يسر م ـي ـمن را يپـروتئ ‐نيکـنش پـروتئ   دهند و بـرهم   يم

تـوان    يباشـند کـه از آن جملـه م ـ          يوتها دارند، مشهور م ـ   يوکاري در   يسي عوامل رونو  ٤ونيزاسيمريهترودا
 ـز مطالعـات ز   ين گروه ن  يدر مورد ا  .  را نام برد   Gن  ي از پروتئ  γ و   β يرواحدهاي و ز  ٥ها  نيوزيم  ي رو يادي

 ـن سـاختمان کر يـي ل تعي از قبي و عملکرد يات ساختمان ين خصوص ييها به منظور تع     نير پروتئ يسا  يستالي
 ـرامون نقـش ا   يز اطلاعات ما پ   ينجا ن ينحال، در ا  يصورت گرفته است، با ا      R ي در عمـل ژنهـا     ين نـواح  ي

 ـقات در حـال انجـام اسـت تـا معلـوم شـود کـه آ                يتحق. محدود است   قابـل   R ي ژنهـا  يهـا   ا فـرآورده  ي
 R ي ژنهـا  يهـا    که ممکن است با فرآورده     ييها  نير پروتئ ير تا پس از آن سا     يا خ يون هستند و    يزاسيمريدا

   . شونديابي کنش نشان دهند، ردLZ يق نواحياز طر

                                           
1 DeFense Signal transduction cascade 
2 Leucin Zippers 
3 Coil-coil 
4 Homo- and heterodimerization 
5 Myosins 
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  اهاني در گيماري همسانه شده مقاومت به بي ژنها‐١جدول 

 avrژن   يماريعامل ب  اهيگ Rژن   گروه
اندام /يپ آلودگيت

  مورد تهاجم

 ينيش بي پيژگيو
ن يتئ پرويشده برا

  مقاومت

١  Hm 1 
  ذرت  

Helminothosporium maydis 
 
 

‐  
/ ينکروتروف قارچ

  برگ

  م سم زدايآنز
)HC-toxin 

reductase(  

٢  Pto 
 Pseudomonas syringae pv  يگوجه فرنگ  

tomato avrPto 
 خارج يباکتر
  برگ/ يسلول

 ينازين کيپروتئ
ن داخل يترئون‐ نيسر

  يسلول

a٣  RPS2 
 Pseudomonas syringae pv  سيدوپسيآراب  

tomato 
avrRpt2 

  
 خارج يباکتر
  LZ/NBS/ LRR  برگ/ يسلول

  RPM1 
 Pseudomonas syringae pv  سيدوپسيآراب  

maculicola 
avrRpm1  و

avrB  
 خارج يباکتر
 LZ/NBS/ LRR  برگ/ يسلول

  I2 يگوجه فرنگ  Fusarrium oxysporium f.sp. 
lycopersicon ‐  

/ قارچ نکروتروف
ت شه و بافير

  يآوند
LZ/NBS/ LRR 

b٣  N 
  Toll/NBS/ LRR  برگ و آوند آبکش  ‐  ک توتونيروس موزائيو  توتون  

  L6 کتان  Melampsora lini AL6 
وتروف يقارچ ب
  Toll/NBS/ LRR  برگ/ فيزنگ با ه

  M کتان  Melampsora lini AM 

قارچ زنگ 
/ فيوتروف با هيب

  برگ
Toll/NBS/ LRR  

  RPP5 
  ‐ Peronospora parasitica  سيدوپسيآراب  

وتروف يقارچ ب
 با يدک دروغيسف
 برگ/ ف يه

Toll/NBS/ LRR  

٤  Cf-9 يگوجه فرنگ  Cladosprorium fulvum avr9 

وتروف يقارچ ب
 بدون يخارج سلول

  برگ/ فيه
LRR 

  Cf-2 يگوجه فرنگ  Cladosprorium fulvum avr2 
وتروف يقارچ ب

 بدون يخارج سلول
  برگ/ فيه

LRR 

  Cf-4 يرنگگوجه ف  Cladosprorium fulvum avr4 
وتروف يقارچ ب

 بدون يخارج سلول
  برگ/ فيه

LRR 

  Cf-5 يگوجه فرنگ  Cladosprorium fulvum avr5 

وتروف يقارچ ب
 بدون يخارج سلول

  برگ/ فيه
LRR 

٥  Xa2 1 
  برنج  

Xanthomonas campestris pv 
oryzae 

 
 

‐  
 خارج يباکتر
  برگ/ يسلول

LRR/ن يپروتئ
  ينازيک
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 ينيب شياهان و پيها در گ يماريمقاومت به ب هاي رمز شده توسط ژنهاي هاي ساختماني پروتئين  حوزه‐١شکل 

  محل استقرار آنها

  Toll/Interleukin-1 يها رندهيحوزه مشابه گ) ه

 ـ اي قـرار دارد و ژنهـا  R ي از ژنهاNBS-LRR در درون گروه  يگري د يگروه فرع  ن گـروه حـوزه   ي
  در مگس سـرکه  Tollن  ي پروتئ يتوپلاسمي س يرسان  اميه حوزه پ  يکنند که شب    ي رمز م  N ي را در انتها   يبزرگ
 ـ در ا  RPP5 و   N  ،L6 يژنهـا . باشـد   ي در پـستانداران م ـ    Interleukin-1 يها  رندهيو گ  رگـروه قـرار    ين ز ي
 کـه توسـط آنهـا       ييايميوشي ب يرهايمس ،IL-1R و   N  ،L6  ،Toll يها  ين توال يعلاوه بر شباهت ب   . رنديگ  يم

دهد و    ي واکنش نشان م   IL-1ن  يتوکي نسبت به س   IL-1Rبه عنوان مثال    . باشند  يز مشابه م  يشود، ن   يکنترل م 
ز بـه نوبـه خـود در        ي ـ ن NF-kB فعال شود و     NF-kB به نام    Rel  خانواده يسيشود که عامل رونو     يباعث م 

 بطـور  ١ويداتيانفجار اکـس ز ي ژن در برابر ژن ن     يدر پاسخ دفاع  . ژن واكنشي نقش دارد   ي اکس يها  د گونه يتول
 ٢نيريک ماننـد آسـپ    يليسي ـد سال يبات اس ـ ير ترک ي تحت تأث  NF-kBت  يبعلاوه فعال . شود  ي مشاهده م  يعيوس
 Dif. باشـد  ياه م ـي ـ گي در پاسخ دفـاع ي مهم٣ن دستي پائيرسان اميک مولکول پيليسيد ساليباشد و اس    يم
 ـيو در پاسخ ضـد م  هر د  NF-kBو  ) Rel مربوط به    يسيگر از عوامل رونو   ي د يکي( زبـان نقـش   ي م٤يکروب

                                           
1 Oxidative burst 
2 Aspirin 
3 Downstream 
4 Antimicrobial 
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 است  Pelleن  ي وابسته به پروتئ   Dorsal يسي عامل رونو  ي در آزادساز  Tollت  ينکه قابل يان ا يو در پا  . دارند
  .باشد ي مي در گوجه فرنگPto ي مشابه فرآورده ژنينازين کيک پروتئي Pelleو 

   NBSر ي و غي خارج سلولLRR يها نيپروتئ) و

 از  LRR را درون گـروه      يباشند و گروه سوم     ي م NBS فاقد حوزه    ي گوجه فرنگ  cf-2 و   cf-9 يژنها
 ـ. کنـد   ي را رمز م   LRR نوع   ٢٨،  cf-9ژن  ). ١جدول  (دهند    يل م ي تشک R يژنها  ـشـود ا    ي م ـ ين ـيب  شيپ ن ي

LRR    ي انتها يتوال). ١شکل  ( باشند   يها از نوع خارج سلول N  ن  ي پـروتئcf-9    ام در عـرض    ي ـ در انتقـال پ
 ـ در عرض غـشاء و       يا   حوزه ي دارا C ين در انتها  ين پروتئ يبعلاوه ا . نقش دارد  يغشاء سلول  ک دنبالـه   ي

رمـز  ) cf-2ن يو همچن  (cf-9 که توسط    ييهاLRR. باشد  يتوپلاسم م ينه در س  يد آم ي اس ٢٨کوتاه متشکل از    
 LRRق   مورد تواف ـ  ي شباهت داشته باشند، با توال     R ي از ژنها  NBS-LRRش از آنکه با گروه      يشوند، ب   يم

 ـا. ها موجود اسـت   LRRن  يز در ا  ي ن ١نيسيک واحد حفاظت شده گل    يتطابق دارند و     ن يسي ـگل ن واحـد  ي
فـرآورده ژن  . شود يافت ميباشند،  ي مي خارج سلولLRR حوزه  ي که دارا  ييها  نير پروتئ ين در سا  يهمچن
cf-2 ه  يار شب ي بسcf-9   ياومت اختـصاص  رسد چراکه هر دو ژن مذکور سبب مق         ي به نظر م   يهي است که بد 

ه يار شـب يشوند بس ي رمز مcf-2 که توسط ييهاLRR نوع از ٩. شوند ي مCladosporium fulvumدر برابر 
LRRيها cf-9    نکه معلوم شـده    يجالب توجه ا  . ک دو ژن مذکور است    ي نزد ٢ هستند که نشاندهنده ارتباط

نه با هم متفاوت    يد آم ي واحد اس  ٣  آنها فقط در   يها  باشد که فرآورده    يز م ي شامل دو ژن متما    cf-2است که   
  .باشند يم

  ٣ در عرض غشاءينازي کيها رندهيگ) ز

 کـه   R ين گروه ژنها  يرد درحکم پل رابط ب    يگ  ينجا مد نظر قرار م    ي که در ا   R ين گروه از ژنها   يآخر
در باشـد، چراکـه       يکنند م ـ   ي را رمز م   ينازي ک يها  ني که پروتئ  ييکنند و آنها    ي را رمز م   LRR يها  نيپروتئ

 ـتنهـا عـضو موجـود در ا       . شوند  ين رمز م  يک پروتئ ين گروه هر دو حوزه مذکور در        يا  Xa21ن گـروه،    ي
 ـ Xa21.  آن گزارش شـده اسـت      ي است که توال   يا  اهان تک لپه  ي تنها ژن شناخته شده گ     Xa21. است ک ي

 يهـا   نيوتئبا توجه بـه شـباهت آن بـا پـر           (N ي آن در انتها   LRRه  يکند که ناح    ي را رمز م   ينازيرنده ک يگ
 ـ از طر  ي خـارج  LRRرسد کـه حـوزه        يبه نظر م  . رديگ  ياحتمالا در خارج سلول قرار م     ) شناخته شده  ق ي

توپلاسـم قـرار دارد متـصل       ي کـه در داخـل س      ينازيرد به حوزه ک   يگ  ي که در عرض غشاء قرار م      يا  هيناح
 ي در گوجـه فرنگ ـ Prf و Ptoن رمز شده توسط ي و پروتئXa21ن رمز شده توسط     يسه پروتئ يمقا. شود  يم

                                           
1 Glycine 
2 Relatedness 
3 Transmembrane recePtor kinases 
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 ـکه  (Prfو ) کند يناز را رمز ميک کيکه  (Pto). ١جدول (جالب است    را رمـز  NBS-LRRن يک پـروتئ ي
کنـد،    يان م ـ ي را ب  avrPto که ژن    P. s .tomato يزايماريربي مقاومت در برابر عامل غ     ي، هر دو برا   )کند  يم

افت ي در در  Prf و   Pto يها  نيهد که پروتئ  د  ي نشان م  Xa21ن و   ين دو پروتئ  ين ا يشباهت ب . باشند  يلازم م 
 ـا. دهند  يگر کنش نشان م   يکدي با   ي بصورت تنگاتنگ  يماريام عامل ب  يو انتقال پ    ـن رونـد در قالـب       ي ک ي
 يهـا    فرآورده يدهندکه برا   ي نشان م  Xa21 و   Pto  ،Prf يها  نمونه). ٢شکل  ( ارائه شده است     يمدل فرض 

 متنـاظر کـه از لحـاظ    ينـاز ي کيها ني، احتمالا پروتئLRRه ي واجد ناح R ير ژنها ي و سا  RPS2  ،cf-9 يژن
  . ت باشند، وجود دارديز با اهميعمل ن

  ياهي گيها نير پروتئي با ساR ين فرآورده ژنهايشباهت ب

 بـردن   ي پ ي برا يتواند به عنوان سرنخ     ي م ياهي گ يها  نير پروتئ ي و سا  R ين فرآورده ژنها  يشباهت ب 
ه يار شـب  ي بس Xa21 و   Pto در   ينازي مثال، حوزه ک   يبرا.  باشد يام دفاع يقال پ ها در انت    نين پروتئ يبه نقش ا  

کلاله نقـش دارد    ‐ گرده ي در خودناسازگاز  SRKن  يپروتئ. باشند  ي م Brassica در جنس    S ينازيرنده ک يگ
 يحـوزه خـارج سـلول     .  اسـت  R يپاسخ توسط فـرآورده ژنهـا     ‐ييند شناسا يه فرآ ي کاملا شب  يستميکه س 
رسد   ين به نظر م   ياست و بنابرا  ) SLG (S١ن متصل به    يکوپروتئيه گل يار شب ي نوبه خود بس    به SRKن  يپروتئ
 از  Cf-2 و   Cf-9. دهنـد   يام مختص گرده کنش نشان م     يگر و با پ   يکدي با   يکيزين بطور ف  ين دو پروتئ  يکه ا 

 و  Cf-9 شنهاد شـده اسـت کـه      يباشند و پ    ي م SLGه  يار شب ي هستند بس  يرسان  امين لحاظ که فاقد حوزه پ     يا
Cf-2   ينازيرنده ک يک گ ي احتمالا با    يجاد پاسخ دفاع  ي به منظور ا LRR کنش نشان    ها برهم   نير پروتئ يا سا ي

 در گوجـه    cf-9 عمـل    ي که برا  ي اضاف يرا ژنها ي خواهند شد ز   يينده شناسا يها در آ    نين پروتئ يا. دهند  يم
  . اند  مشخص شده٢ه جهشيق تجزيباشند از طر ي مي ضروريفرنگ

 حاصل از عامـل  ي که با مولکولهاييها نير پروتئي و سا  R ي ژنها يها  ن فرآورده يز ب ي ن يت جالب شباه
 را کـد    ينـاز ين ک يک پروتئ يس  يدوپسي در آراب  PR5Kژن  . دهند، وجود دارد    يکنش نشان م     برهم ٣يماريب
 ي سـلول   و حوزه خارج   Pto  ،Xa21 در آن مشابه     ينازيرد و حوزه ک   يگ  يکند که در عرض غشاء قرار م        يم

 و  PR5. باشـد   ي م ـ PR5بـه نـام     ) PRن  يپـروتئ  (٤ييزايماري مرتبط با ب   ين ضد قارچ  يک پروتئ يآن مشابه   
PR5K ز مانند   ي نSLG   و SRK   کـنش نـشان      ا مربوط به هم برهم    ي هدف مشترک و     يها  ني احتمالا با پروتئ

 ـگر، شباهت ز  يستم مشابه د  يس. دهند  يم  ـ ي  مهـار کننـده     يهـا  ني و پـروتئ   Cf-2 و   Cf-9 يهـا LRRن  ياد ب

                                           
1 S-linked glycoprotein 
2 Mutational analysis 
3 Pathogen-derived molecules 
4 Pathogen-related protein 
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ــ ــاز يپل ــ. اســت) PGIPs (١گالاکتورون ــا يپل ــارچيگالاکتورونازه ــل بي ق ــاري عوام ــه ييزايم ــستند ک  ه
ز ي ـاهـان ن  يب در گ  ي ـن ترت يبـه هم ـ  . کننـد   يز م ـ يدرولي ـ ه ياهيواره سلول گ  ي را در د   ٢ها  هموگالاکتورونان

. نـد ي گوPGIP بـه آنهـا   کننـد کـه  يگالاکتورونازهـا را متوقـف م       ي وجود دارند که عمـل پل ـ      ييها  نيپروتئ
 را مهـار    ي قـارچ  يگالاکتورونازهـا   ي هـستند کـه پل ـ     ٣ بـالا  يبيل ترک ي با م  يها  رندهيها گ PGIP قتيدرحق

 خرد شده حدواسط    يها  را فرآورده ي نقش دارند، ز   يام دفاع يپ ها در PGIPشنهاد شده است که     يپ .کنند  يم
گالاکتورونـاز    يجه مهـار نـاقص پل ـ     يکه در نت  )  واحد ١٤ تا   ١٠ به طول    يا  رهيبا زنج  (٤ديگوگالاکتورونايال

   .نديبات القاء کننده دفاع عمل نمايتواند به عنوان ترک يابند مي ي تجمع ميقارچ
 ـ  ي با عمل ناشناخته از قب     ييها  ني و پروتئ  R ي ژنها يها   از فرآورده  يارين بس يشباهت ب  ن يل شباهت ب

در جهت درک بهتـر عمـل         ما را  يينوان راهنما تواند به ع    يز م ي ن RLK5 و   TMK1 با   LRR ينازيرنده ک يگ
 KAPP بـه نـام      ين فسفاتاز ي و پروتئ  RLK5ن  يکنش ب   به عنوان مثال کشف برهم    .  رهنمون سازد  R يژنها
  . نقش دارنديام دفاعين فسفاتازها هم در انتقال پين باشد که پروتئي از ايا تواند نشانه يم
  

  
 در  Prf و   Pto ين مدل فرآورده ژنهـا    يدر ا . مقاومت انتقال پيام توسط ژنهاي      يمدل فرض  ‐٢شکل  
له ي فـسفور  avrPtoتور  يسي پس از اتصال ال    Pto. شوند  يگر متصل م  يکدي به   ي غشاء پلاسمائ  يسمت داخل 

ا يم  يکند و سپس بطور مستق      يله م ي، را فسفور  Pti1 ، به نام     ينازيناز در آبشار ک   ين ک يشود و سپس دوم     يم
جـاد کننـده   يا( دازياکـس ‐NADPH يم ـيام ، مانند کمپلکس آنزير انتقال پ يم اجزاء حدواسط مس   يرمستقيغ

ل ي ـ از قب  ي دفـاع  ين عوامل واکنشها  يا. دينما  يک، را فعال م   يليسيد سال ي اس يو رهاساز ) ويداتيانفجار اکس 

                                           
1 Polygalacturonase inhibitor protein 
2 Homogalacturonan 
3 High affinity 
4 Oligogalacturonide 
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 ـ ي ـگلوکانـاز و فن   ‐١،٣‐ مانند بتـا   ي دفاع يان ژنها ي و ب  يواره سلول ياتصال د  از را القـاء    ي ـل‐اي ـن آمون يل آلان
 ـر داد مرگ برنامـه ي و رويوني يگر عبارتند از فعال شدن کانالها ي د يواکنشها. کنند  يم  يزي شـده سـلول  ي
)HR .(ما از   يگر مستق يام د ير انتقال پ  يمسPto       يسي عامل رونوي به شروع شده و به سمت فعالساز Pti5 و 

حـشره   (يگاند متفاوتيلافت ي در درPto بعنوان همولوگ Fen. شود ي مي منتهي دفاع يان ژنها يجه ب يدر نت 
را فعـال  )  موارد مشترکي برخين حال داراياما درع (يام متفاوت ينقش دارد و آبشار انتقال پ     ) ونيکش فنت 

ت ي ـ فعالي ديگري که بـرا يباشد و مدلها يشنهاد شده ميار مدل مفروض پي از بسيکين مدل  يا. دينما  يم
   .باشند ي لحاظ متفاوت ميارياند از بس شنهاد شدهي پR ي ژنهايها ر فرآوردهيسا

  يام دفاعي مقاومت و انتقال پيژنها

کنش ژن در      از برهم  يا   نمونه Prf و   Pto با   avrPtoق  ي از طر  ي و گوجه فرنگ   P.syringaeکنش    برهم
ام دفـاع   يعت انتقال پ  ي از طب  ييها  تواند سرنخ   ي شده است و م    ير موارد بررس  يبرابر ژن است که بهتر از سا      

 بـوده و  Ptoه ژن ي است کـه شـب    Fen ژن   ييها، شناسا   ن سرنخ ي از ا  يکي. ار ما قرار دهد   يت را در اخ   ياهيگ
 ـي بـرا ي گوجـه فرنگ ـ Pto ژن يوقت. شود  ي م ١وني به نام فنت   يکش  ت به حشره  يباعث حساس  ن بـار از  ي اول

افت، صـفت  ي انتقال ي، به ارقام زراعLycopersicon pimpinellifolium، ي گوجه فرنگيشاوند وحشيخو
 ـا. ز به درون ارقام مـذکور منتقـل شـد   يون نيکش فنت ت به حشره ي حساس يثانو ن صـفت بـا ژن مـذکور    ي
 Ptoد که عمـل ژن      يق جهش انجام شد معلوم گرد     ي که از طر   يداد، اما با مطالعات     ي کامل نشان م   يوستگيپ
 يسـاز   نهپس از همـسا   . ون است يت به فنت  يز از حساس  يمتما) avrPto نسبت به    ي مقاومت اختصاص  يعني(

ار ين خانواده بس  ي ا يباشد و اعضا    ي م يک خانواده چندژن  ي از   ين ژن عضو  يد که ا  ي مشخص گرد  Ptoژن  
 بـه   Fen ييباشد و شناسـا     ي م Ptoشباهت با   % ٨٧ ي دارا Fen يا  نهيدآمي اس يتوال. باشند  يک م يبه هم نزد  

 ـ يآورد که نقـش سـا       ين سؤال را بوجود م    ي ا Pto يک همولوگ برا  يعنوان    ـ در ا  Pto يهـا   وگر همول ن ي
  ست؟ ي چيخانواده ژن
 ـ آشکار شد کـه      ين مطالعه هنگام  يت ا ياهم  يي شناسـا  Prf بـه نـام      LZ-NBS-LRRک ژن از نـوع      ي

ان کننـده   ي ـ ب P.syringae مقاومت به    ي برا ينازي ک Pto به همراه    Prfن بود که حضور     ينکته مهم ا  . ديگرد
avrPto شـد کـه     قت معلوم   يدر حق ). ١جدول  (باشد    ي م ي الزامPrf    بـه   ي مقاومـت اختـصاص    ي هـم بـرا 
avrPto   يام دفـاع  ي ـ انتقال پ  ي برا يک مدل خط  يتوان    يم.  است يون ضرور يت به فنت  ي حساس ي و هم برا 

ر يدر بالادسـت مـس    ) ييزايمـار يربيام غ ي ـرنـده پ  يبه عنوان گ   (LRRن  يک پروتئ يدر نظر گرفت که در آن       
 و  avrPtoام  ي ـن پ يز ب ينحالت، تما يدر ا  (Fen و   Prf  ،Pto ياما عمل اختصاص  .  قرار دارد  ينازيام ک يد پ يتول
تر   ک مدل محتمل  ي. LRRن  يشود و نه توسط پروتئ      ي انجام م  يزي متما ينازي ک يها  نيتوسط پروتئ ) ونيفنت

                                           
1 Fenthion 
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کـنش     بـرهم  يکيزيبطور ف  Fen و   Pto يها  نيک پروتئ ي با هر  Prfنست که فرض شود     يستم ا ين س ي ا يبرا
 ـا. دهديل م ي متفاوت تشک  يگاند اختصاص ي با ل  يا  رندهي گ يها  نشان داده و کمپلکس     ٢ن مـدل در شـکل       ي

  .ارائه شده است
 در ي در پاسخ دفـاع Pti1ن به نام يترئون‐ني از نوع سري ثانوينازين کيک پروتئي، Ptoعلاوه بر ژن   

ون و يلاسي اتوفـسفور ي بـرا يي به عنوان سوبستراPtiطبق مطالعات انجام شده .  شرکت دارد avrPtoبرابر  
. باشـد   ي نم ـ Pti1ون توسـط    يلاسي فسفور ي سوسبسترا Ptoد، اما   ينما  ي عمل م  Ptoون توسط   يلاسيفسفور
 ـ). ٢شکل  (ن دست قرار دارد     ي، در پائ  ينازين ک ي در آبشار پروتئ   Pti1ن  يبنابرا چگونـه  ي ه Fen و   Pti1ن  يب

 بوده و به انتقال     ينازيک از آبشار    ي بخش Pti1 نست که يشود که نشاندهنده ا     ي مشاهده نم  يونيلاسيفسفور
ت يخت، واکنش فوق حـساس    ي در توتون ترار   Pti1ان  يمشاهده شد که ب   .  اختصاص دارد  avrPto-Ptoام  يپ
 در دفاع محتمـل بـه نظـر         Pti1ن نقش   يبخشد، بنابرا   ي شدت م  P.syringaeاهان مذبور را در پاسخ به       يگ
 مربوطـه   ي دفاع يها   در پاسخ  ينازيسط آبشار ک  ام تو ي مستدل از انتقال پ    يافته نه تنها شاهد   ين  يا. رسد  يم

ز عمـل  ي ـ ژن در برابـر ژن ن    يهـا   ستمير س ي ممکن است در سا    ينازينست که آبشار ک   يانگر ا ياست، بلکه ب  
  . دينما

اه اعطـاء   ي ـن آللهـا بـه گ     ي که ا  يسطح مقاومت .  شده است  ي جداساز Pto موتانت   يها   از آلل  يتعداد
 ـا. باشـد  ي هـستند، م ـ  Pto که کاملا فاقد ژن      ياهاني و گ  Pto/Ptoاهان  يکنند حدواسط آنچه که در گ       يم ن ي
 ژن در برابـر ژن  يهـا  ستمي ـ از سياريجاد شده توسـط بـس  ي اي پاسخ دفاع  يعت کم يدهنده طب   ج نشان ينتا

 يت مـشابه يز قابليند نينما ي استفاده م ينازي ک يها  ني که از آبشار پروتئ    يکيولوژي ب يها  ستمير س يسا. است
 ـل در   ي ـ از اجزاء دخ   ياري توسط بس  يشدت پاسخ دفاع  . دهند  ي نشان م  يام انتقال ي شدت پ  رييرا در تغ   ک ي

ر دهنـده  يي ـنگونه ژنها کـه تغ يات اين خصوصيير است و تعيي منفرد ژن در برابر ژن قابل تغ  يستم دفاع يس
  . نده خواهد بوديقات آي در تحقيشدت مقاومت هستند، حوزه مهم

کـنش نـشان       بـرهم  Pto کـه بـا      ييهـا   نيشخص شده است که پروتئ     م avrPto-Ptoستم  يبا مطالعه س  
ام ي ـنـد انتقـال پ    يرامون فرآ ي پ يشتريق اطلاعات ب  ين طر ي شباهت دارند و از ا     يسيدهند به عوامل رونو     يم

دهند بـه عنـوان       يکنش نشان م     برهم Pto که با    Pti6 و   Pti4  ،Pti5 يها  نيپروتئ.  بدست آمده است   يدفاع
 حفاظـت شـده در   يا هي ـشوند که ناح ي متصل مDNA ي در توالPR١تون به جعبه   در تو  يسيعوامل رونو 
ک پاسـخ معمـول در      ي PR يها  نيان پروتئ يب.  است PR يها  ني مربوط به پروتئ   ي از ژنها  ياريپروموتر بس 

. ردي ـگ يز در برم ـي را نPto و avrPtoن يکنش ب  باشد که برهم يکروبها مي از ميعي وس اهان با دامنه  يکنش گ 
 ـ ا ييشناسا. ده است يد گرد يي تأ Pti6 و   Pti5 در مورد    يتصال به توال  ا  ـن عوامـل رونو   ي  مفـروض در    يسي

                                           
1 PR-Box 
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 ـ يزا و ب  يماريربيعامل غ ) افتيدر(ن درک   يم ب يوهله اول نشاندهنده وجود ارتباط مستق       از پاسـخ    يان جزئ
  ).٢شکل (باشد  ياه مي گيدفاع

  گانديد ليزا و توليماريربي غيژنها

شـوند چـه هـستند؟        ي م ـ HRجاد واکنش   ي که سبب ا   ييگاندهايشود که ل    يطرح م ن سؤال م  ياکنون ا 
 ـد و از آن موقع تا کنـون تعـداد ز          يش همسانه گرد  يش از دو دهه پ    ي ب Avrن ژن   ياول  Avr ي از ژنهـا   يادي

ن ژنها بـا اسـتفاده از       ي ا ييايميوشيرامون نقش ب  ي پ يدر اکثر موارد، اطلاعات چندان    . ده است يهمسانه گرد 
ق تعـداد  ي ـامده است، اما مطالعه دقي رمز شده توسط آنها بدست نيا  نهيد آم ي اس ي و توال  يدينوکلئوت يتوال

 ـ را دربـاره ز ي اطلاعات جـالب R ي ژنهايها فرآورده  از يمحدود  و اسـاس  يمـار ي عامـل ب يشناس ـ ستي
ن رمـز   يوتئنست که پر  ينه ا ين زم يد در ا  يي از اصول مورد تأ    يکي.  حاصل نموده است   ييزايماري ب يمولکول

ژه دو گـروه از     ينـد، بـو   ينما  ي عمـل م ـ   ي القاء پاسخ دفـاع    ي برا يگاندي به عنوان ل   Avr يشده توسط ژنها  
ن يانـد از جملـه، پـروتئ         مورد مطالعه قـرار گرفتـه      يا  ن رابطه بطور گسترده   يزا در ا  يماريربي غ يها  نيپروتئ
ان ي ـ را ب  N کـه ژن     ييتونهـا کـه باعـث القـاء مقاومـت در تو         (،  TMVک توتون ،    يروس موزائ ي و يپوشش

 ـکه از طر  (C.fluvum مشابه در    يدهاي و پپت  Avr9شود،    يکنند، م   يم  مـشابه در  R ي و ژنهـا Cf-9ان ي ـق بي
 اطلاعـات  TMV ي پوششيها نيدر مورد ساختمان و عمل پروتئ) . باشند ي ميي قابل شناسا يگوجه فرنگ 

 ـ از ا  Avr9.  نشده است  يياه هنوز شناسا  يگرنده متناظر آنها در     ي بدست آمده است، اما گ     يجالب توجه  ن ي
 ـز همـسانه گرد   ي ـ مربوطـه ن   R شـده و ژن      يتور آن جداسـاز   يسيجهت مورد توجه است که ال      . ده اسـت ي

 ـ اسـت کـه از طر      يا  نهيد آم ي اس ٢٨د  يک پپت ي Avr9تور  يسيال  حاصـل   Avr9 فـرآورده بـزرگ      ١ميق تـسه  ي
 بـالا   يبيل ترک ي با م  يي هر دو، مکانها   Cf-9 فاقد   ياه    ني و هم لا   ي مقاوم گوجه فرنگ   يها  نيهم لا . شود  يم

  . ند ينما يان مي بAvr9تور يسي اتصال اليرا برا
بـه عنـوان    .  نقش دارنـد   R ي ژنها ي اختصاص يتورهايسيد ال يز در تول  يم ن يرمستقي بطور غ  Avr يژنها

کنند  يد ميتورها را توليسيال از يا کنند، خانواده يان مي را بavrDکه ژن  P. s. tomato از که ييمثال، نژادها
 ٢دينگوليباشند که بـه نـام سـر         ين م ي پائ ي با وزن مولکول   ي آل يباتي مشابه بوده و ترک    ييايميکه از لحاظ ش   

کنـد    ي را رمز م ـ   يميد، اما در عوض آنز    ينما  ي را رمز نم   ينيتور پروتئ يسيک ال ي avrDژن  . شوند  يده م ينام
 يهـا  ستمي ـر سي و سـا avrDستم ينده در س  ي آ يقاتي اهداف تحق   از يکي. د نقش دارد  ينگوليکه در سنتز سر   

 و  ياختصاص‐ نژاد يتورهايسين ال ي ب يکيزيکنش ف    برهم يژن در برابر ژن مورد مطالعه، عبارتست از بررس        
  . متناظر آنهايها رندهيگ

                                           
1 Cleavage 
2 Syringolide 
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 ين معن ـ ي دلالـت دارد، امـا بـد       R و   Avr ي ژنهـا  ياصطلاح ژن در برابر ژن، بر جور شدن اختصاص        
 کـه از    Prf و   Pto يبطـور مثـال فـرآورده ژنهـا       .  وجود دارد  Rک ژن   ي الزاما   Avr هر ژن    يست که برا  ين

 از يا ، تنها نمونـه )شوند ي سنتز مير مشابهي در مسيول(گر هستند يکديز از  ي کاملا متما  ييايميوشيلحاظ ب 
 ـگـر در ا يال دک مثي.  نقش دارندAvrپ يک ژنوتي يي در شناسا  Rن ژن   ي است که چند   يموارد متعدد  ن ي

گـر  يمورد د . کنند    يفاء م ي را ا  ي نقش مشابه  Rز  ينحالت دو ژن متما   يدر ا . باشد    ي م Cf-2 يرابطه مکان ژن  
 در PRM1ژن . شـود  يگاند متفاوت م ـي گندم به دو ل   ي سبب مقاومت اختصاص   Rک ژن   ي است که    يحالت
مشخص شـده اسـت کـه       . شود  ي م avrRpm1ا  ي avrB با ژن    P.syringaeس سبب مقاومت به     يدوپسيآراب

 Avr دو ژن يهرچند که ساختمان مولکول  . باشد  يگر م يکدي کاملا متفاوت از     Avrن دو ژن    يات ا يخصوص
ز از يکند کـه متمـا   ي را رمز مييتورهايسي الavrBده است، اما معلوم شده که ژن      ين نگرد ييمذکور هنوز تع  

 يمارياند که به عوامل ب       شده يي شناسا ياهانيگا  يباشد؛ در سو    ي م avrRpm1 رمز شده توسط     يتورهايسيال
. باشند و بـالعکس       ي حساس م  avrRpm1ان کننده   ي ب يماري در برابر عوامل ب    ي مقاوم، ول  avrBان کننده   يب

ز گـزارش   ي ـ ن Prf ژن   يگاند بـرا  ين ل يت در برابر چند   يز اشاره شد، وجود اختصاص    يهمانطور که در بالا ن    
  .شده است

تور و  يسي ـ، محـل اسـتقرار ال     Avr ي حاصل از ژنهـا    يتورهايسي ال ي بالقوه برا  ياه  رندهيدر رابطه با گ   
کند  ي در خارج از سلول رشد م   C.fluvumبه عنوان مثال    . د مد نظر قرار داد    يز با ي را ن  Rمکان فرآورده ژن    

 در  Cf-9ن  ين اسـتقرار پـروتئ    يبنابرا. شود  ير م ي تکث ياهيتوپلاسم سلول گ  ي در درون س   TMVکه  يدرصورت
 P.syringae pvامـا  . رسد ي به نظر مي در داخل سلول منطقN ژن  خارج از سلول و قرار گرفتن فرآورده

tomato و P.syringae pv maculicolaين وجود توالي هستند، با اي خارج سلوليياي باکتريماري عوامل ب 
 يبـرا . باشند ي ميپلاسمتوي آنها از نوع س    يها  دهد که فرآورده    ي نشان م  RPM1 و   Pto  ،Prf  ،RPS2 يژنها
. شود  ي ترشح م  ياهينحالت به داخل سلول گ    ي در ا  Avrتوان فرض کرد فرآورده ژن        ين تناقض م  يه ا يتوج
و ) ١جـدول   (رد  ي ـگ  يکند که در عـرض غـشاء قـرار م ـ           ي را کد م   ينازيرنده ک يک گ ي در برنج    Xa21ژن  
 ـن جالب است که مشخص شـود آ يبنابرا  از X.campestris pv oryzaeز  حاصـل ا ييزايمـار يربيام غي ـا پي
 ـ باکتر يماري، که مورد استفاده عوامل ب     ١ستم ترشح نوع سوم   يق س يطر باشـد، بـه درون       ي مربوطـه م ـ   يياي

  .ريا خيابد و ي ي انتقال مياهيسلول گ
نـصورت ژن مـذکور     ي همـراه باشـد، در ا      يمـار ي در عامـل ب    يستگي با کاهش شا   Avrاگر فقدان ژن    

 ي از ژنهـا   ي، برخ )همانطور که در بالا اشاره شد     ( خواهد بود    يمارياه به ب  يگهمواره مورد هدف مقاومت     
Avr      مترتب بر فقدان آنها باشد، اما در        يماري عامل ب  ي برا ينکه اثر سوئ  ي ممکن است حذف شوند بدون ا 

 کـه فاقـد مقاومـت       ياهي در گ  يماري توسط عامل ب   يماريجاد ب يز در ا  ي ن Avr يگر از ژنها  ي د يمقابل برخ 

                                           
1 Type III secretion apparatus 
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ر ييبا تغ : رگذار است ي تأث يت کشاورز ي بر وضع  يماريتور توسط عامل ب   يسيد ال يعدم تول . نقش دارند است  
 مقاومت  يباشند، اثر ژنها    ي م يماريجاد ب يت ا ي قابل ي که دارا  ي به نفع افراد   يماريت عامل ب  يساختار جمع 

)R ( ر نمودن نقش   ي تأث يب به منظور    يماريگر عامل ب  يشود، به عبارت د     ي م ي خنث يماري از ب  يريدر جلوگ
 عـدم   يژگ ـيهـا بـه منظـور حـذف و          سمي ـ از مکان  يکي. ديآ  ي برم ييزايماريجاد ب ي ا ي مقاومت در پ   يژنها

 نتواند بـا آن     ياهيرنده گ ي که گ  يتور است بنحو  يسير در ساختمان ال   يي، تغ )ييزايماريجاد ب يو ا  (ييزايماريب
 ييزايمـار ي ب ي است که وجـود آن بـرا       Avr يها از ژن  يا   نمونه TMV ين پوشش يپروتئ. ديوند برقرار نما  يپ

ت ينـه، خاص ـ  يد آم يک اس ير در   يين مشاهده شده است که با تغ      ين پروتئ ي از ا  ياشکال متفاوت .  است يالزام
 ـپد. انـد   دا کرده ي پ ييزايماريت ب ي مذکور قابل  يها  نين رفته و پروتئ   ي از ب  ييزايماريعدم ب   ـ  ي ن رفـتن   يده از ب
. ز مشاهده شده است   ي ن C.fluvumد مربوط به    ي در پپت  ييزايماريت ب يد قابل جاي و ا  ييزايماريت عدم ب  يخاص

 ـ از طر  ييزايمـار يت عـدم ب   ين رفـتن کامـل خاص ـ     ي، از ب  ي و قارچ  يياي باکتر Avr ير ژنها يدر مورد سا   ق ي
 خـارج   يدهايا حذف پلاسـم   ي و   ي، حذف کروموزوم  ٢ي مخف يها   ترانسپوزون ينيگزي، جا ١ي ژن يبينوترت

 ي از ژنهـا   avrBs3، خانواده   Avr يک مثال جالب در رابطه با تکامل ژنها       ي. رديگ  ي صورت م  يکروموزوم
Avr با تعداد تکرار متفاوت را رمـز        يار مشابه ي بس يا  نهيد آم ي اس ٣٤ ين ژنها، تکرارها  يا.  است   يياي باکتر 

 ـ    ييک از تکرارها بـه تنهـا      ي هر   يا توال يتعداد تکرارها و    . ندينما  يم  عـدم   تين رفـتن خاص ـ   ي سـبب از ب
اه ي ـ گ يکنـد کـه قـبلا در مقاومـت اختـصاص            يجاد م ي را ا  يدي جد Avr ي آللها يشود، ول   ي نم ييزايماريب

  .ناشناخته بودند 

  يام دفاعين دست در انتقال پي پائيدادهايرو

اه ي ـد کرد و گ   يام القاء کننده دفاع را تول     ي پ يمارين سؤال مطرح است که پس از آنکه عامل ب         ياکنون ا 
افـت  ين دست پـس از در ي پائيدادهايگر رويدهد؟ و به عبارت د ي رخ ميعينمود، چه وقا  افت  يآن را در  

ل فعال شدن   يها، از قب     از پاسخ  يکسريکنش ژن در برابر ژن باعث القاء          قت برهم يام چه هستند؟ در حق    يپ
 ـا. گـردد   ي در غشاء سـلول م ـ     يوني يها  انيو و القاء جر   يداتيک انفجار اکس  ي، تحر ينازي ک يها  نيپروتئ ن ي

 يان ژنهـا  ي ـ و ب  ٣يواره سلول ي همچون اتصال د   ي دفاع يها  ع به نوبه خود پاسخ    ير وقا يدادها و سا  يل رو يقب
 يهـا   نيرسد کـه پـروتئ      ي به نظر م   Prf-Pto و   Xa21 يدر مورد ژنها  . شوند    يمربوط به دفاع را موجب م     

 يهـا   ر فـرآورده  ي که توسط سا   ييامهاياما پ . شوند  ي فعال م  يماري عامل ب  يي شناسا ي بلافاصله در پ   ينازيک
  .اند ند، هنوز شناخته نشدهينما يافت ميام را درين پين دست که ايشود و اجزاء پائ يجاد مي اR يژنها

                                           
1 Gene rearrengement 
2 CryPtic transposon 
3 Cell wall cross-linking 
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 يام دفاع يح روند انتقال پ   ي در تشر  ي مولکول يشناس  ستي و ز  يکي ، ژنت  ييايميوشي گوناگون ب  يروشها
و پژوهـشگران را بـه      يداتيل انفجـار اکـس    ي ـدست از قب  ن  يع پائ يت وقا ياهم. توانند سودمند واقع گردند     يم

نکه ياما مشاهده ا  . رسانند رهنمون ساخته است       يع را به انجام م    ين وقا ي که ا  ي اجزاء سلول  يتمرکز بر رو  
نـد  ي فرآي شود، الـزام وجـود آن محـرک را بـرا    يتواند باعث القاء پاسخ دفاع ي م ييايميوشيک محرک ب  ي

 ظهـور مقاومـت     يشود، امـا بـرا      ي م PRان ژن   يلن سبب القاء ب   ي عنوان مثال ات   به. دينما  يمربوطه اثبات نم  
 يروش همسانه ساز  . ست  ي ن يلن الزام يت پاسخ به ات   ي از نوع ژن در برابر ژن، داشتن قابل        يماريمؤثر به ب  

کـنش     بـرهم  يکيزي که با آن بطور ف     يگرين د ي پروتئ يي شناسا ين برا يک پروتئ ي که در آن از      ١يکنش  برهم
 پـژوهش در  يد بخـش بـرا  ي نويريشود، مس ي ژن متناظر آن استفاده م  ييجه شناسا يدهد و در نت     يان م نش
ستم ژن در برابـر ژن را     ي ـم اجـزاء س   ي و مـستق   يک ـيزيتـوان نقـش ف      يق م ين طر يرا از ا  ينه است ز  ين زم يا

ز ي ن Ptiل  يقبام از   يل در انتقال پ   ي اجزاء دخ  يست شناخت يز مهم است که نقش ز     ين ن ياما ا . مشخص نمود   
ب مـورد   ي ـ ژن مربوط به ترک    ٣يختي ترار يانيا فراب ي ٢سنس  ي آنت يق فرونشان ين کار از طر   يا. مشخص شود 

 اسـت کـه     يي ژنها يي شناسا ي برا ينانيار قابل اطم  يل جهش روش بس   يه و تحل  يتجز. نظر قابل انجام است   
 ي ژن يمطالعه مکانها . ل باشند   ير ژن در برابر ژن دخ     ي مس ين دست ط  يع پائ يرود در کنترل وقا     ياحتمال م 

يک ـي. نه نقش دارند  ين زم يشرفت ا يدر پ  زيدهند ن   ير قرار م  ي که مقاومت ژن در برابر ژن را تحت تأث         يکم 
 ـان توجـه و   ي که شـا   يام دفاع يل در انتقال پ   ياز اجزاء دخ   د ياس ـ. باشـد   يک م ـ يليسي ـد سال يژه اسـت، اس ـ   ي

شـود؛    ي م ـ ٤کيتمي س ـ ي است که سـبب مقاومـت اکتـساب        امي در انتقال پ   يدي کل يها  ک از واسطه  يليسيسال
 و چـه در  ي چه در مکان آلودگ يد مقاومت بصورت کم   ي باعث تشد  ي موضع ي آن آلودگ  ي که ط  ينديفرآ

 اسـت و    ي دفاع يها   در پاسخ  يک واسط مهم  يليسيد سال ياس. گردد    ي دور از منطقه آلوده شده م      يها  بافت
  . دارديدينقش کل يماريه بيدر مقاومت ژن در برابر ژن عل

 Avr ي گونـاگون بـا ژنهـا      يمارياه توسط عوامل ب   ي گ ين سؤال مطرح است که هنگام آلودگ      ياکنون ا 
 آلوده  يها   بافت ي ظاهر يباشند؟ بررس   يا متفاوت م  يکسان هستند و    ين دست   ي پائ يها  ا پاسخ يمتفاوت، آ 

 ي مقاومـت متفـاوت    يها   پاسخ دهد که ارتباط ژن در برابر ژن در موارد مختلف ممکن است             يشده نشان م  
 ـس و از طر   يدوپـس ياه آراب يان ژن القاء شده در گ     يبا مطالعه سطح ب   . را سبب شود     ستم ي ـق اسـتفاده از س    ي

ان کننــده يــ بP.syringae pv maculicola بــا RPS2ا يــ/ وRPM1 ياهــان دارايک کــه در آن گيــزوژنيا
avrRpm1 ا  ي/ وavrRpt2   هم در زمان ظهـور واکـنش        . دين امر به اثبات رس    ي آلوده شدند، اHR     و هـم در 

RNAامبريپPR ـن بود که مشاهده شد حضور ينکته جالب ا.  مشاهده شدييها  القاء شده تفاوتيها  ک ي

                                           
1 Intraction-cloning 
2 Anti-sense suppression 
3 Transgenic overexpression 
4 Systemic Acquired Resistance 
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 ـا. شود يگر مي ديماري توسط عامل بي از آلودگياه ناشي گي مانع پاسخ دفاع يماريعامل ب  ن تـداخل بـه   ي
رسد  يبه نظر نم. رفت  ين مي از بيماري دز عامل بيسبر غلظت نيي داشت و با تغي بستگ يماريدز عامل ب  

تورها در برابـر    يسين ال يرا ا يوند برقرار کنند، ز   ي پ يکسانيرنده  ي با گ  avrRpt2 و   avrRpm1 يتورهايسيکه ال 
اما ممکن است . کنند ي را القاء م  ي متفاوت ي دفاع يها  دهند و پاسخ    يت نشان م  ي اختصاص ي متفاوت R يژنها

ا اجزاء  ي و   ١ چندگانه دارند  ي فرع ي هتروژن که واحدها   يها  رندهي از گ  ي اجزاء مشابه  ي برا تورهايسين ال يا
 Avr دو ژن    يهـا   نـست کـه فـرآورده     يگر ا يفرض د . ام به رقابت بپردازند   ي پ ييايميوشير ب ين دست مس  يپائ

  .پردازند ي به رقابت مييتور نهايسيبات الير ترکيي هستند که در تغييمهايمذکور آنز
اهان چگونه ينکه گ يشود، درک ا    ي م ي دفاع يها   که منجر به القاء پاسخ     ييها  سميبر مطالعه مکان  علاوه  

 ـ ا ي بررس ـ ي از راههـا   يک ـي. ت دارد ي ـز اهم ي ـشـوند ن    ي مذکور م  يها  ش از حد پاسخ   يمانع گسترش ب   ن ي
انـت،  اهـان موت  ين گ يدر ا . ٢يماري مشابه علائم ب   ي زخمها ي دارا يها  موضوع عبارتست از مطالعه موتانت    

 سـبب   يع ـي کـه بطـور طب     يهـا   تيا در حـضور سـاپروف     ي حضور داشته باشد و      يمارينکه عامل ب  يبدون ا 
 ـانواع ز. ديآ ي بوجود ميماريه اثر بي شبييشوند زخمها   ي نم يماريب  يک ـي ژنتيهـا  نگونـه زخـم  ي از ايادي

ن بود که با    ينتظار ا ا.  شود يماري از ب  ي ناش يه زخمها ي شب ييها  پيتواند سبب بروز فنوت     يوجود دارد که م   
 کـه   يجي و مقاومت مشخص شوند، اما نتـا       يماري مهم در توسعه ب    يها، ژنها   ن موتانت ي از ا  يمطالعه برخ 
ل در دفـاع    ي ـ دخ R يج مطالعات مربوط به ژنها    ي موارد با نتا   ياريق بدست آمده در بس    ين طر يتاکنون از ا  
ت يجـاد محـدود   ي کـه در ا    ي در ذرت، ژن   Lls1 نشانمند کردن    يبه عنوان مثال برا   .  داشته است  يهمپوشان

در .  استفاده شده است   يداد آن نقش دارد، از موتاژن ترانسپوزون      يا عدم رو  ي سلول   يزير   مرگ برنامه  يبرا
د که گـسترش    ي بطور پراکنده ظاهر گرد    يا   مرده يها  افته بودند، بافت  ي ن ژن جهش  ي که از لحاظ ا    ياهانيگ
 ـل ژنها با  ين قب يرامون ا يل پ يه و تحل  يانجام تجز . گرفت  يج تمام برگ را فرا م     يافته و بتدر  ي  بـه درک    يستي

  . کنند منجر گردد ي را محدود مي دفاعيها ک که شدت و گسترش پاسخي هموستاتيها سميبهتر مکان

  دي جدي اختصاصيها جاد مقاومتي مقاومت و ايخانواده ژنها

 کـد   يل نواح ي از قب  ياد در موارد  ي ز رغم شباهت ي عل R يند؟ اکثر ژنها  يآ  ي چگونه بوجود م   R يژنها
 همـسانه شـده     ي ژنهـا  ينحـال بـرا   يبا ا . باشند  يگر م يکديار متفاوت از    ي، بس DNA در سطح    LRRکننده  
ن خانواده  ي ا ياعضا. رنديگ  ي مشابه را در برم    ين ژن با توال   ي شده است که چند    يي شناسا ي ژن يها  خانواده

وسته و  يا به هر دو صورت پ     يوسته  يوسته، کاملا ناپ  ي پ  ممکن است به شدت    ياهين گ يک لا ي در ژنوم    يژن
 ياريک مـوارد بـس    يک کلاس ـ ي ـست چراکه در مطالعات ژنت    يب ن ين موضوع چندان عج   يا. وسته باشند يناپ

                                           
1 Heterogenus multisubunit recePtors 
2 Disease lesion mimic mutants 
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ک ي متفاوت از    ي اغلب سبب مقاومت به نژادها     ي ژن يها   بصورت خوشه  R يمشاهده شده است که ژنها    
  . شوند ي ميماريگونه ب

وسته و چـه در مـورد       ي پ يد، چه در مورد ژنها    ي جد ي اختصاص يها  جاد مقاومت يع ا ن منب يتر  محتمل
بـه  . باشد ي م١داد افتراقي آن روي مضاعف شدن و در پ    يها  دهيگر، پد يکدي مرتبط به    يوسته ول ي ناپ يژنها

 از  ييهـا    در درون خوشـه    ينگ اوور نامـساو   ي در ذرت، وقوع کراس ـ    Rp1 يعنوان مثال در مورد مکان ژن     
ز ي ـ در کتان ن   R ي از ژنها  Mدر خوشه   . بخشد    ي را سرعت م   Rد ژن   ي جد ي مشابه، ظهور آللها   يها  يتوال

جالب .  مجاور مشاهده شده است    M ين و درون ژنها   ي در ب  LRR رمز کننده    يها  ي توال يتبادلات نامساو 
اد تنـوع   ج ـي ا يهـا   سميه مکان ياهان شب يد در گ  ي جد ي اختصاص يها  جاد مقاومت ي و ا  يبينکه نوترک يتوجه ا 

جـاد  ين ممکن اسـت سـبب ا      ي همچن يبيان ذکر است که نوترک    يشا. باشد  ي در پستانداران م   يکيمونولوژيا
ــصاص ــا تياخت ــاريربي غيه ــل ب٢زايم ــاري در عام ــانواده   يم ــورد خ ــه در م ــود، چنانچ  از avrBs3 ش

Xantahamonas   نقش جاد تنوع در مقاومت     يگر که ممکن است در ا     يسم د يک مکان ي.  مشاهده شده است
  .  استR از ژن ٤ شدهيسي رونويها  نسخه٣داشته باشد پردازش گوناگون

ار مـشابه و  ي بـس R ي مربوط به ژنهـا DNA ي متفاوت نه فقط توال   يها  طبق شواهد موجود، در گونه    
. باشـد   يز حفاظت شده م   ي مربوط ن  Avr نسبت به ژن     يبلکه عمل مقاومت اختصاص   . حفاظت شده هستند  

 اشاره نمود   avrRxvان کننده   ي ب X.campestris يماريقات مربوط به عامل ب    ين به تحق  توا  يبه عنوان مثال م   
 avrRxvمـشاهده شـد   .  شـد ي جداسازX.c.resicatoria ي گوجه فرنگيمارين بار از عامل ب  ي اول يکه برا 

زا يمـار يکلـم و ذرت ب  گر ماننـد ي دياهاني گي که ابتدائا روX.campestris ير نژادهايهمسانه شده، در سا 
.  اسـت ياهي گيها ن گونه ي مربوطه در ا   ين نشاندهنده حضور مقاومت اختصاص    يشود که ا    يان م يبودند، ب 
 متفاوت  ياهي گ يها   گونه يکسان، از سو  ي Avr در برابر ژن     ين گونه مقاومت اختصاص   ي از ا  ياديموارد ز 

 کـه  Avr يژنهـا ( avrPto و avrRpt2 ،avrRpm1 يتـوان بـه ژنهـا    يمشاهده شده است که از آن جمله م     
اهـان  يس و گ  يدوپـس ين آراب يوجود مقاومت مشابه ب   . اشاره نمود )  متناظر آنها همسانه شده است     R يژنها
اهـان  ي گ ي بـرا  R يتواند به عنوان منبـع ژنهـا        يس م يدوپسيدهد که آراب    يا نشان م  ي عمده مانند سو   يزراع

رسـد    يبه نظر م  .  قرار نگرفته است   يداربر  ن موضوع تاکنون بطور کامل مورد بهره      يمذکور بکار رود، اما ا    
 R ي ژنها يشه در شباهت ساختمان   ين انواع مقاومت از لحاظ نحوه عمل، ر       ي شباهت ب  يکه اساس مولکول  

  .ده استي و در عمل به اثبات نرسيز بطور تجربين موضوع نيمربوطه دارد هرچند که ا

                                           
1 Divergence 
2 Avirulence specifities 
3 Alternative splicing 
4 Transcript 
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  ١ييزايماري مرتبط با بيها نيپروتئ

 يمي ضـخ  يوار سلول يط، د ي در مح  يماري با فشار عوامل ب    يامل و سازگار  ان تک ي در جر  ياهان عال يگ
 در برابـر عوامـل      يک ـيزياند که بـه عنـوان مـانع ف          ره توسعه داده  ي و غ  ٤ني، لگن ٣ني، پکت ٢متشکل از سلولز  

 ـ ثانو يهـا   تيد متابول ياهان عبارتست از تول   ي در گ  يسم دفاع ين مکان يدوم. دينما  ي مهاجم عمل م   يماريب ه ي
اما واکنش  . دهند  يل م ي را تشک  ييايمي از دفاع ش   يکه بخش ) ٧ها  ني و ساپون  ٦ها  دي، آلکالوئ ٥ها  کيفنولمانند  (

ل ي ـ دخ ي از ژنهـا   يتر است و عبارت از فعال شدن آبشار         دهيچيار پ يز وجود دارد که بس    ي ن يگري د يدفاع
د ي ـ عبارتنـد از تول  القـاء شـونده  ي دفـاع يهـا    از واکنش  يبرخ. باشد  ي م يماريعامل ب ‐اهيکنش گ   در برهم 

 يهـا   ني و پـروتئ   ١١کـالوس  (١٠يواره سـلول  ي، اجزاء د  ٩ها  نيتوآلکسي، ف )ROS (٨يژن واکنش ي اکس يها  گونه
 مرتبط با يها  نيها که تحت عنوان پروتئ      ني از پروتئ  يگريو گروه د  ) رهي و غ  ١٢نيل پرول يدروکسي از ه  يغن
اه توتـون   ي ـت گ ينه واکنش فـوق حـساس     ي زم  که در  يا  مطالعات گسترده . شوند  يده م ينام) PR (ييزايماريب

ها   نين پروتئ يا. دي گرد PR يها  نيانجام گرفت منجر به کشف پروتئ     ) TMV (١٣کيروس موزائ يآلوده به و  
 واکنش فـوق  TMV که در برابر ياهاني القاء شونده از عصاره برگ گ    يها  نين بار به عنوان پروتئ    ي اول يبرا

 ـسپس مشخص گرد  . ديت نشان داده بودند استخراج گرد     يحساس  مـذکور فقـط بـه    يهـا  نيد کـه پـروتئ   ي
 ـ و باکتر  ي قـارچ  يمـار ي از عوامـل ب    ياري اختصاص ندارند، بلکه در حضور بـس       يروسي و يآلودگ  و  يياي

 ـا. شـوند  يدهند مشاهده م يت نشان مي که واکنش فوق حساسياهانيخصوصا در گ   هـا اکثـرا    نين پـروتئ ي
 مذکور در برابـر     يها  نيپروتئ. شوند  ين استخراج م  ي پائ pHدر  حا  ي بوده و ترج   يني پائ ي وزن مولکول  يدارا

 مـرتبط بـا   يها نياصطلاح پروتئ.  حضور دارند  ي برگ يها   مقاوم بوده و اغلب در داخل سلول       ١٤زيپروتئول
شوند   يزبان رمز م  ياه م ي است که توسط گ    ييها  نيد و به مفهوم پروتئ    ي مخفف گرد  PR بصورت   ييزايماريب

 ـ يمـار يمنظـور از عامـل ب     . شـوند   ي مربـوط القـاء م ـ     يها  تيا وضع ي يماريمل ب اما فقط در حضور عا     ا ي

                                           
1 Pathogenesis-related proteins  
2 Cellulose 
3 Pectin 
4 Lignin 
5 Phenolics  
6 Alkaloids 
7 Saponins 
8 Reactive oxygen species  
9 Phytoalexins 
10 Cell wall components 
11 Callose 
12 Hydroxylproline-rich proteins 
13 Tobacco mosaic virus 
14 Proteolysis 
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ر ي توسـط حـشرات، نماتـدها و سـا         ي تهاجم انگل ـ  ي و حت  يماري مربوط تمام انواع عوامل ب     يها  تيوضع
 در حضور قارچها    ي حت PR يها  نيدهد که پروتئ    ير نشان م  ي اخ يها  گزارش.  جانوران است  ي عال يفرمها

 ـرزنـده در چـارچوب ا     يها و اختلالات غ     تنش. شوند  يز القاء م  يزا و سودمند ن   يماريربي غ يها  يو باکتر  ن ي
 از سـموم اغلـب     ي ناش ٢سي و نکروس  ١سيل کلروس ي از قب  يرعفونيگنجند هرچند که علائم غ      يف نم يتعر

، توسـط   يط ـي مح يها  ن تحت تنش  ي همچن PR يها  نيپروتئ. شوند  ي القاء م  يني مع PR يها  نيتوسط پروتئ 
نکـه  ي اي بـرا يار اصـل ي ـمع. شـوند  يز القـاء م ـ  ياه ن ي متفاوت گ  يني و در مراحل تکو    ييايمي ش يتورهايسيال

 ـن با ينست که آن پـروتئ    يرد ا ي قرار گ  PR يها  ني در زمره پروتئ   ينيپروتئ  بـوده و درصـورت      ٣د نوظهـور  ي
 ـا. شـود ) ييازيمـار يط ب ياما نه الزامـا در تمـام شـرا         (يماريشرفت عامل ب  ي القاء گردد و مانع پ     يآلودگ ن ي
 ياهي ـشوند نشان دهنده نقش آنها در دفاع گ         ي القاء م  يماريط ب ي فقط در شرا   PR يها  نيقت که پروتئ  يحق

  ).کند يهرچند که آن را ثابت نم(است 
توانـد منجـر بـه کـسب مقاومـت            ياه م ـ ي ـت در گ  يا واکنش فوق حـساس    ياه  ي در گ  ي موضع يآلودگ

 ـا.  شـود  ي متفـاوت  يمـار يمل ب  از عا  ي ناش ي بعد يک نسبت به آلودگ   يستميس  ين نـوع مقاومـت اکتـساب      ي
شود کـه دور از موضـع         ي نسبت داده م   ياهي گ يها   در بافت  PR يها  نيبه القاء پروتئ  ) SAR (٤کيستميس

 ييايميشوند عبارت از بکار بردن مـواد ش ـ         ي القاء م  PR يها  ني که پروتئ  يگريط د يشرا. باشند  ي م يآلودگ
ک يليسي ـد سال يمشاهده شده است که بکار بردن اس      . باشد  يجاد زخم م  ي و ا  ،يماري مشابه عامل ب   يريبا تأث 

 در توتـون    PR يهـا   نيپـروتئ  منجـر بـه تجمـع     )  است يام رسان ي پ يرهاي در مس  يک واسط ضرور  يکه  (
 ـ يکيجاد زخم بصورت مکان  يا. شود  يم  ـا در اثـر تغذ ي ز منجـر بـه تجمـع    ي ـاه ني ـه حـشرات از بافـت گ  ي

   .شود ي مPR يها نيپروتئ

 PR يها ني پروتئيروه بندگ

 کـه در گذشـته انجـام گرفـت     يگروه بند. شوند يم مي گروه تقس١٧ در مجموع به     PR يها  نيپروتئ
 يهـا   ر گونـه  ي سـا  PR يهـا   ني پـروتئ  ي فعل ـ يستم طبقه بند  ي بود، اما س   يمختص به توتون و گوجه فرنگ     

شود و اعـضاء      ي اختصاص داده م   يوت متفا يها   مختلف شماره  يها  به خانواده . رديگ  يز در بر م   ي را ن  ياهيگ
 ـنکه  ين ا يي تع يبرا. گردند  يز م يگر متما يکديک خانواده با حروف از      يدرون    بـه کـدام     PRن  يک پـروتئ  ي

.  کسب شـود ين اطلاعاتيک و هم در سطح پروتئ يد نوکلئ يگروه تعلق دارد لازم است که هم در سطح اس         

                                           
1 Chlorosis 
2 Necrosis 
3 Novel 
4 Systemic acquired resistance 
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 ـدر چـارچوب تعر    کـه    ١ مرتبط با تـنش    يها  نين مطلب در مورد پروتئ    يهم  قـرار   PR يهـا   نيف پـروتئ  ي
  . ز صادق استيرند نيگ يم

 PR-1خانواده 

 ـزان زي ـ بـه م يط آلـودگ يها بوده و در شـرا   نين گروه پروتئ  يجتري را PR-1خانواده    القـاء شـده   يادي
 يهـا  هـا کـه از تمـام گونـه        نين پروتئ يا. رسد  ين کل برگ م   ي درصد پروتئ  ٢ ي ال ١که مقدار آنها تا     يبطور

 در  PR-1خانواده  . نه طول دارند  يد آم ي اس ١٦٠اند بطور معمول به اندازه       مورد مطالعه استخراج شده    ياهيگ
 ـ   ياست که توال  ) PR-1c و   PR-1a  ،PR-1b (يديد اس ي پپت يتوتون متشکل از سه پل     بـه  % ٩٠ش از   ي آنهـا ب

ن ي ا ين توال يهت ب باشند و شبا    ي م ي و باز  يديها شامل دو گروه اس    PR-1. باشد  يگر شباهت دارند م   يکدي
 رمز شده توسـط آنهـا    يها  نينترون هستند و پروتئ   ي فاقد ا  يدي اس PR-1 يژنها. است% ٦٥دوگروه حدود   

 و عناصر آوند    ي خارج سلول  ي اغلب در فضا   يدي اس يهاPR-1. باشند  يمحلول م ) pH=٣ (يدي اس pHدر  
 مـشاهده  ي برگ ـيسـلولها  از يشـوند امـا در واکوئـل برخ ـ        يافت م ـ ي TMVاهان آلوده شده با     ي گ يچوب
  . شوند يافت مياهان ي و هم در واکوئل گي خارج سلولي هم در فضاي بازPR-1 يها نيپروتئ. اند نشده

  )PR-2خانواده  (٢گلوکانازها‐۱،۳‐بتا

ع ي توز ياهي گ يها  ن گونه ي در ب  يا  شود که بطور گسترده     يگلوکانازها م ‐١،٣‐ شامل بتا  PR-2خانواده  
اند که بر اساس شباهت        شده ييگلوکاناز در توتون شناسا   ‐١،٣‐ت بتا ي با فعال  PRن  ين پروتئ يچند. اند  شده

باشند که    ي مربوط م  ي باز ٣زوفرمين ا ي چند ي دارا Iگروه  . شوند  يم م يشان به چهار گروه تقس    يها  ين توال يب
) PR-2d( IIIو گـروه    ) PR-2c و   II) PR-2a  ،PR-2bدر مقابل، گروه    . ابندي يها تجمع م    اغلب در واکوئل  

ک گلوکانـاز مخـتص     يز  يدر گروه چهارم ن   . شوند  ي ترشح م  ي خارج سلول  ي بوده و به درون فضا     يدياس
  . قرار دارد٤بساک

  )PR-11 و PR-3 ،PR-4 ،PR-8 يها خانواده (٥نازهايتيک

 مــرتبط يهــا نينازهــا و پـروتئ يتي عمـدتا متــشکل از ک PR-11 و PR-3 ،PR-4 ،PR-8 يهــا خـانواده 
ز يدرولي ـ را ه  ٦نيت ـي در ک  N-acetylglucosamine يها  ماندهين باق ي ب ١،٤‐ بتا ينکاژهاينازها ل يتيک. باشند  يم

                                           
1 Stress-related proteins 
2 β-1,3-Glucanase 
3 Isoforms 
4 Anther-specific 
5 Chitinase 
6 Chitin 



    محمدرضا قنادها و مهدي زهراوي ها در گياهانهاي ساختماني، عمل و مهندسي ژنهاي مقاومت به بيماريحوزه
 

  يمقالات کليد  پرديس ابوريحان‐ دانشگاه تهران‐نهمين كنگره علوم زراعت و اصلاح نباتات ايران
  

١٤٥

کول حـشرات و    ين کوت ي از قارچها و همچن    ياري بس يواره سلول ي د يد ساختمان ي ساکار ين پل يتيک. کنند  يم
 بودنـد کـه   يارم ـي القاء شـونده توسـط عامـل ب    يها  نين پروتئ ينازها اول يتيک. باشد  يم  سلول تخم نماتدها    

ناز يتيب ک يمشخص شده است که ترک    . اند  ها مورد مطالعه قرار گرفته      ر گروه يش از سا  ي شدند و ب   ييشناسا
اما .  از قارچها مؤثرتر است    ياريه بس يعل) ييم به تنها  يک از دو آنز   يسه با هر    يدر مقا (گلوکاناز  ‐١،٣‐و بتا 
. باشند  ي نم ي توتون ضد قارچ   IIa ينازهايتيگروه ک به عنوان مثال    . ستندي ن ١ينازها ضد قارچ  يتي از ک  يبرخ

 يزان بالا ي در برابر زنگ برگ گندم به م       Lr35مقاومت  .  هستند ي قدرتمند ي ضدقارچها Iاما اعضاء گروه    
  .شود يت نسبت داده مي از دفاع فوق حساسيگلوکاناز ناش‐١،٣‐ت بتايناز و فعاليتيک

  )PR-5خانواده  (٢ني شبه تاماتيها نيپروتئ

ن يگر بوده و با پـروتئ     يکدي با   يادي شباهت ز  يدارا) TLPs(ن  يا شبه تامات  ي PR-5 يها  ني پروتئ يالتو
 ٣يکيمونولوژيقا ارتباط اي غرب آفرThaumatococcus daniellii يها وه درختچهين در مين مزه تاماتيريش

ر ي زنده و غ   يها  ه تنش شوند، اما در پاسخ ب      يافت نم ياهان جوان سالم    ي گ يها اغلب در برگها   TLP. دارند
ار ي بـس pHار محلول بـوده، تـا   يها معمولا بس نين پروتئيا. ابندي ي تجمع م  يادير ز يزنده به سرعت تا مقاد    

 يديشه اس ـ ي ـ هم ي خـارج سـلول    يهـا TLP. باشـند   يز مقاوم م  ي مانده و در برابر پروتئول     يدار باق ين پا يپائ
هـا  TLP دو گـروه از      PR يها  نير پروتئ يانند سا م. باشند  ي م ي، باز ي واکوئل يهاTLPکه  يهستند درصورت 

باشد و اعضاء گروه      يم kDa٢٦ تا   kDa٢٣ با اندازه حدود     ييها  نيگروه بزرگتر شامل پروتئ   . موجود است 
 وجـود   TLPبطور مثال در برنج دو نـوع        . باشند  ي م kDa١٧ تا   kDa١٦ در حدود    يا   اندازه يکوچکتر دارا 

 TLP يگـر يشـود و د  يالقاء م Pseudomonas syringaeه توسط  است کkDa١٦ از نوع TLP يکيدارد؛ 
 ـ است که kDa٢٥ و kDa٢٤از نوع   ـک ي القـاء   Rhizoctonia solani توسـط  يا دو روز پـس از آلـودگ  ي

 آنها بسته بـه جـنس قـارچ         يت ضد قارچ  ي هستند، اما فعال   يها ضد قارچ  TLP از   ياريگرچه بس . شود  يم
 ـ قارچ را تجز   ي غشاء سلول  ها در غلظت بالا   TLP. باشد  ير م يمتغ  ـ    يه م ـ ي ن بـر   ي در غلظـت پـائ     يکننـد ول

 يبات ضد قارچ  ير ترک يا جذب سا  ي و   يگذارند که منجر به تراوش اجزاء سلول        ير م ي غشاء تأث  يرينفوذپذ
ن يهـا همچن ـ  TLP. شوند  ي القاء م  يياي و باکتر  ي، قارچ يروسي و يها  يها در پاسخ به آلودگ    TLP. شود  يم

ک يسي ـام ماننـد آبس   ي ـ پ يها  ها و مولکول     و توسط هورمون   ي مانند تنش اسمز   يارميربيط تنش غ  يدر شرا 
جـاد زخـم القـاء    ين با ايو همچن ) JA (٢ديک اس ي، جاسمون )SA(د  يک اس يليسي، سال ١لني، ات )ABA (٤دياس
  . شوند يم

                                           
1 Antifungal 
2 Thaumatin-like proteins 
3 Immunological relationship 
4 Abscisic acid 
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  ) PR-6خانواده  (٣نازي پروتئيها مهار کننده

م ي تحـت تنظ ـ   ي هـستند کـه در بـذرها       يداري پا يفاع د يها  نيپروتئ) PIs(ناز  ي پروتئ يها  مهار کننده 
 ـ  . شـوند   يافت م ـ ي يماريا عوامل ب  ي تهاجم آفات    ين در برگها در پ    ي و همچن  ٤ينيتکو  ١٠ش از   يگرچـه ب
 در  ي از آنها نقش دفاع    ياند ، اما فقط برخ       شده يياهان شناسا يناز در گ  يرگروه نامربوط مهار کننده پروتئ    يز
. باشند  ياهان م ي در گ  ي نقش دفاع  ي است که دارا   ييهاPI متشکل از    PR-6ده  خانوا. اهان بر عهده دارند   يگ

 ـاهـان بـه     ي گ يهـا    و آفات مهاجم به بافـت      يماريعوامل ب  نازهـا بـه عنـوان عوامـل        ي از پروتئ  يک سـر  ي
 ـا. باشـند   ي م ـ ي متک ٥ييزايماريب  ينازهـا ي، پروتئ ٦يني سـر  ينازهـا ينازهـا بـه چهـار گـروه پروتئ        ين پروتئ ي
 ياهـان بطـور مـواز     يگ. شـوند   يم م ـ ي تقـس  ٩ي فلـز  ينازهاي و پروتئ  ٨کي آسپارات ينازهايتئ، پرو ٧ينيستئيس
 عامـل   يينـرو باعـث کـاهش توانـا       يسازد و ازا    يرفعال م ينازها را غ  ين پروتئ يکنند که ا    ي را رمز م   ييها  ژن
  .زندسا يتروژن مواجه ميزبان شده و آنها را با کمبود منبع ني ميها نيا آفت در هضم پروتئي يماريب

  )PR-9خانواده  (١٠دازهاي پراکس

 ـل د يند تـشک  ي در فرآ  يدي کل يمهايدازها آنز يپراکس نـست کـه    يبـاور بـر ا     .باشـند   ي م ـ يواره سـلول  ي
 از نفـوذ    ١٢يواره سلول يل موانع د  يق تشک ي از طر  ١١يواره سلول يا متصل به د   ي ي خارج سلول  يدازهايپراکس

اهـان بـه عوامـل      يداز بـا مقاومـت گ     يت پراکس يلش فعا يافزا. کنند  ي م يري جلوگ يماريو گسترش عوامل ب   
ر افتـاده و  ياه به تأخيت گيداز در حالت حساس  يت پراکس يدر مقابل، فعال  .  دارد ي گوناگون همبستگ  يماريب
دازها يپراکـس . ابـد يزبان گسترش يابد که در مي ي فرصت ميماريجه عامل بيشود و در نت يا اصلا القاء نم   ي

ز ي ـن) ROS (يژن واکنـش  ي اکـس  يهـا   ل گونـه  ي دارند، در تشک   يواره سلول يت د ي که در تقو   يعلاوه بر نقش  

                                                                                                    
1 Ethylene 
2 Jasmonic acid 
3 Proteinase inhibitor 
4 Developmentally regulated 
5 Vilrulence factor 
6 Serine-proteinase 
7 Cysteine-proteinase 
8 Asparatic-proteinase  
9 Metallo-proteinase 
10 Peroxidase 
11 Wall-bound 
12 Cell wall barrier 
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باشـند و هـم بـه عنـوان           ي م ـ يماري عامل ب  ي هم در حکم سم برا     يژن واکنش ي اکس يها  گونه. نقش دارند 
  . سازند ياه را فعال مي گي عمل کرده و پاسخ دفاع١غامبريپ

-PR-12  ،PR يهـا   خانواده (٥دازهايکسالات اکس  و ا  ٤ديپي ناقل ل  يها  ني ، پروتئ  ٣ها  نيوني ، ت  ٢ها  نيدفنس

13 ،PR-14 ،PR-15 و PR-16(  

و اکـسالات  ) LTP ،PR-14(د ي ـپي ناقـل ل يهـا  ني، پـروتئ )PR-13(هـا   نيوني ـ، ت)PR-12(هـا    نيدفنس
 يکروبيت ضـدم  ي ـ هستند کـه فعال    ييدهاي پپت يهمگ) PR-16 و   PR-15( مرتبط   يها  نيدازها و پروتئ  ياکس

 ـ ي برا ين ژنها يا. اند   مطالعه شده  يا  گندم و جو بطور گسترده    ) OxO (يدازهاياکسالات اکس . دارند ن ي اول
 شدند و سپس معلوم شـد کـه در اثـر تهـاجم     يي در حال جوانه زدن شناسا  ي بذرها يواره سلول يبار در د  

 درک نـشده    يم هنوز بخوب  ين آنز ي ا يکروبيت ضدم يق فعال يسم دق يهرچند که مکان  . شوند  ي القاء م  يقارچ
  .نقش دارند) ROS (يژن واکنشي اکسيها د گونهيمها در تولين آنزيرسد که ا يت، اما به نظر ماس

. باشـند  ين م ـيستئي ـ از س  ي غن يکروبي ضد م  يدهايد، پپت يپي ناقل ل  يها  نيها و پروتئ    نيها، دفنس   نيونيت
اسـت کـه در     مشاهده شده   .  شناخته نشده است   ي بخوب ي دفاع يها به عنوان ژنها     نيوني ت يکيولوژينقش ب 

. افته اسـت يش ي افزايماري، مقاومت به عوامل ب    ٦ها  نيسکوتوکسيها و و    نيونيش ت يخته با افزا  ياهان ترار يگ
ر ي تـأث  ٧يـي زا  خـت يهـا بـر ر      ني از دفنس  يبرخ. باشند  يها م   نيونيز از ت  ي متما يها از لحاظ ساختمان     نيدفنس

ف ي ـگـر از رشـد ه     ي د يکه برخ ـ يصـورت شوند، در   يف قارچ م  ي در ه  ٨جاد انشعابات يگذارند و سبب ا     يم
 ـها از طر    نيرسد که دفنس    يبنظر م . کنند  ي م يريجلوگ در غـشاء    +K و دفـع   ++Caع  يق القـاء جـذب سـر      ي
 ـ هـستند کـه بـه درون د        يلي طـو  يدهايپپت  يد، پل يپي ناقل ل  يها  نيپروتئ. ندينما  ي قارچ عمل م   يسلول واره ي
علت . ابندي يشند ترشح شده و در آنجا تجمع مبا ي ميماري که در معرض عامل ب     ير سطوح يا سا ي يسلول

ط يدها در شرا  يپي از ل  يعي آنها در القاء انتقال دامنه وس      ييد توانا يپيها به عنوان ناقل ل      نين پروتئ ي ا ينامگذار
 ـ از طرR.solani و T.virideها در برابر LTP يکروبينقش ضدم. است) in vitro (يا شهيدرون ش ان ي ـق بي

   .ده استيخته به اثبات رسيس تراريدوپسيتوتون و آرابها در  نين پروتئيا

                                           
1 Messenger 
2 Defensin 
3 Thionin 
4 Lipid transfer proteins 
5 Oxalate oxidase 
6 Viscotoxin 
7 Morphogenesis 
8 Branching 
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  ها يماري مقاومت به بيمهندس

 ـ جد ي بـه عنـوان منبـع ژنهـا        ياهان زراع ـ ي گ يشاوندان وحش ي از خو  يادي ز يبه نژادگران سالها   د ي
 يا بريدي همسانه شده، امکان جدR ي به ژنهاياکنون با دسترس  . اند  افتهينکار تبحر   ي و در ا    استفاده نموده 

هـا از     ن روش يکه ا يتا زمان .  فرآهم آمده است   يکي ژنت يختيق ترار ياهان از طر  يد به گ  ي جد R يانتقال ژنها 
 ـ قابـل مقا   ي اصلاح نباتات سنت   ينه با روشها  ي و هز  يريپذ  ت اعتماد، انعطاف  يلحاظ قابل   ـسه نباشـند و     ي ا ي

بـا توجـه بـه      . رنـد ياده قـرار گ   توان انتظار داشت که بطور گسترده مـورد اسـتف           ي نداشته باشند، نم   يبرتر
 بـه فـرم   R ي ژنهـا يـي  و صـف آرا يا ها در عبور از موانعي همچون تفاوت گونه     ن روش ي ا يت قو يظرف

  .  وارد شودي اصلاحيها ک در برنامهي نزديا ندهي در آيختيرسد که ترار يدلخواه، بنظر م
 يک ـي. د ابتدا آنها را همسانه نمود     ياهان استفاده کرد، با   ي گ يختي در ترار  R ينکه بتوان از ژنها   ي ا يبرا

هرچند که  . است) PCR(مراز  ي پل يا  رهي مورد نظر، استفاده از واکنش زنج      R ي ژنها ي جداساز ياز روشها 
 ـ بـا مـشابهت ز     ي کـوچک  يرسند، اما نواح    يار متفاوت بنظر م   ي بس ١ مندرج در جدول     ي ژنها يتوال اد را  ي
 PCR يهـا از آغازگرهـا      شگاهي از آزما  يدر برخ .  نمود   ييسانه مربوطه شنا  يد آم ي اس يها  يتوان در توال    يم

. شود  ي استفاده م  R ي ژنها يياند به منظور شناسا      شده يار حفاظت شده طراح   ي بس ين نواح يکه بر اساس ا   
 ـ     ي بس يها  ي بر توال  ي مبتن ياز آغازگرها   از ي برخ ـيي بـه منظـور شناسـا   N و  RPS2ن  يار حفاظـت شـده ب

 اسـت،  ين ـيب زمي در س ـGro1 بـا  يديار شـد  ي بـس  يوسـتگ ي پ ي که دارا  ين از جمله ژ   PCR يها  فرآورده
 ياختصاص‐ نژاد Gro1ن لحاظ جالب توجه است که ژن        يژه از ا  يق بو ين تحق يج ا ينتا. استفاده شده است    

چ نـوع ژن    يد و ه  ينما  ي را رمز م   ينيب زم يشه س ي ر يستي نماتد س  يمارياست که مقاومت در برابر عامل ب      
R     تـوان بـا اسـتفاده از اطلاعـات           ياما در حال حاضر نم ـ    . ده است يتاکنون همسانه نگرد   مربوط به نماتد

 ـ مربوط به همولوگ Avrت ژن يرامون اختصاصينه، پ ي آم يدهاي اس يمربوط به توال    اظهـار نظـر   Rک ژن ي
 ـنما  يپ مقاومت مربوطه را رمز م ـ     ي که فنوت  ي با مکان ژن   DNAه  يک ناح ي يکينکاژ ژنت ي ل يبررس. نمود د ي
 ـار نزدي اغلب بصورت دسـتجات بـس     R يها  ت قرار دارد، اما ژن    يدرجه اول اهم  در    وجـود  ١ک بـه هـم  ي

 ـان نمود کـه     ينان ب يتوان با اطم    ي م ين تنها هنگام  يبنابرا. دارند ت مفـروض را رمـز      ي، اختـصاص  Rک ژن   ي
ل ي ـتکم(پ مقـاوم ظـاهر گـردد    ي ـپ حـساس منتقـل شـود و فنوت    ي ـک ژنوت يد که ژن مربوطه به      ينما  يم

  ).٢يلکردعم
 ـ جد R ي ژنهـا  ي در جداسـاز   يار مهم ـ يد روش بـس   ي که در فوق اشاره گرد     PCRک  يگرچه تکن  د ي

 ـد شـده کـه تـا کنـون همـسانه گرد     يي ـ تأR ي ژنها يباشد، اما تمام    يم  يهـا  انـد، بـا اسـتفاده از روش     دهي

                                           
1 Tight clusters 
2 Functional complementation 
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 گرچـه  .انـد   شـده ي جداسـاز ٢هـا  ق نشانمند کردن توسط ترانسپوزون  يا از طر  ي و   ١ي موضع يساز  همسانه
نه رو به   ين زم ي در ا  يکيولوژيها و منابع ب     باشند، اما پروتکل    ي مشکل م  يکي مذکور از لحاظ تکن    يها  روش

ر خواهـد  ي امکـان پـذ  R ي ژنهاي برايساز  همسانهيها ر روشيشتر، سايبا کسب دانش ب  . باشند  يبهبود م 
 اسـت عبارتـست از   يريکـارگ  که هم اکنون قابـل ب  ي مولکول يولوژي استاندارد در ب   ي از روشها  يکي. شد

ن يهمچن ـ. ٣ بـه عنـوان کاوشـگر      R ي ژنهـا  ي با استفاده از تـوال     cDNAا  ي ي ژنوم يها   کتابخانه يغربالگر
 ي همولـوگ جداسـاز    ي را از ژنهـا    يي کلونهـا  ي اختصاص R ي ژنها يها برا   يباد  يتوان با استفاده از آنت      يم

 يهـا  ي واجـد تـوال  يهـا   کلـون يينظـور شناسـا   ها بـه م     گاه داده ي پا يوتري کامپ يگر، جستجو يراه د . نمود
ل ي ـتکم (٤اني ـ ب يسـاز   باشـد و همـسانه      ي شناخته شده م ـ   R ي شباهت با ژنها   يان شده و دارا   ينشانمند ب 
ز احتمـال دارد امکـان      ين) ي تصادف cDNAا  ي ي ژنوم يها   با کتابخانه  ٥ موقت يختيق ترار ي از طر  يعملکرد

نکـه همـسانه    ي ا يب مخصوص به خود را دارند، اما برا       يو معا ا  يالذکر مزا    فوق يها  تمام روش . ر باشد يپذ
ها بهبـود   ن روشي ما در انجام اييد لازم است توانا   ي روزمره و معمول درآ    ي بصورت امر  R ي ژنها يساز

  .ابدي
هـا   ن گونهي، انتقال مقاومت بيمارياهان در جهت بهبود مقاومت به بي گ ي از اهداف مهم مهندس    يکي
 يهيبد.  به توتون انجام گرفت    Ptoنکار با انتقال ژن     يا.  بوده است  R توسط ژن    يکينت ژ يختيق ترار ياز طر 

ل در ي ـر اجـزاء دخ يد لازم است که با سـا      يد عمل نما  ياه جد ي بتواند در گ   Rنکه فرآورده ژن    ي ا ياست برا 
ها در همه     هن گون ي ب R يتوان انتظار داشت که انتقال ژنها       ين نم يبنابرا. اه سازگار باشد  ي گ يسم دفاع يمکان

س يدوپـس ي و آراب  ين گوجه فرنگ ـ  ي ب Rfs2 و   Proبه عنوان مثال انتقال     . جاد مقاومت گردد  يحالات سبب ا  
 هستند و علاوه بـر      يکي نزد يشاوندي خو ي و توتون دارا   يگوجه فرنگ . ديش مقاومت نگرد  يمنجر به افزا  
کـه  يادق بـوده اسـت بطور     ز ص ـ ي ـ به توتون، حالت عکس آن ن      Pto از   يز مقاومت ناش  يت آم يانتقال موفق 

  . دي منتقل گرديت به گوجه فرنگي در توتون با موفقN از يروس ناشيمقاومت به و
. ک گونه ي ارقام مربوط به     يختي عبارتست از ترار   R ي از موارد استفاده سهل و معمول از ژنها        يکي 
. تـوأم بـوده اسـت     ت  ي ـ از حالات بـا موفق     ي از گونه مشابه در برخ     ياهيقت افزودن مقاومت به گ    يدر حق 

 اصـلاح نباتـات، انتقـال       ي سنت يق روشها ي از طر  R يت در افزودن ژنها   ي موفق يخچه طولان يبراساس تار 
اما، همانطور که در فوق اشـاره       . ز خواهد بود  يت آم ي به گونه مشابه احتمالا در اکثر حالات موفق        R يژنها
 نسبت بـه اصـلاح نباتـات        ي تنها وقت  R ي ژنها يي به منظور صف آرا    يکي ژنت يختيد، استفاده از ترار   يگرد

                                           
1 Positional cloning 
2 Transposon tagging 
3 Probe 
4 Expression cloning 
5 Transient transformation 
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 در زمـان، کـار و تـلاش و          يي سبب صـرفه جـو     يح خواهد بود که به مقدار قابل توجه       ي قابل ترج  يسنت
افته و مطلـوب    ي توسعه   يها  پيجاد اختلال در ژنوت   ي اجتناب از ا   ي برا يا  لهيا به عنوان وس   ينه گردد و    يهز

 يجاد ژنهـا  ي، ا يماري مقاومت به ب   ينه مهندس يوضوع در زم  ن م يزتريجان انگ يه. ردي مد نظر قرار گ    يتجار
R ار مشابه   ي بس ين امر در مورد ژنها    يا. شگاه است يد در آزما  ي جدPto   و Fen   ق يده و از طر   ي به انجام رس

رامون يشتر پ يبا کسب دانش ب   .  متضاد حاصل شده است    يگانديت ل ي با اختصاص  ييها، ژنها   ض حوزه يتعو
 ي معقـولتر  ي راهبردهـا  ي دفاع ي آن، فعال شدن آبشارها    ي و در پ   يماريمل ب  عا يي شناسا ياساس مولکول 
 يد ژنهـا  ي ـست بلکه تول  يد ن ي جد يجاد مقاومت اختصاص  ينحالت ا ي در ا  يچالش اصل . افتيرواج خواهد   

R     يژنهـا . ندي نما يي را شناسا  يماري عامل ب  يها  پي از ژنوت  يعي است که بتوانند دامنه وس R ـ جد   ـد با ي د ي
 ـد به سمت صـفات پا يند و باي نمايي شناسايماريت عامل ب ي از افراد را در جمع     ييبالابتوانند درصد    دار ي

 ييهـا   زولهي ا يد برا ينش شد ي درصورت وجود گز   ي که حت  ي صفات يعني شوند،   يري هدف گ  يماريعامل ب 
   .مانند ي ميحاضر باق) زا هستنديماري که بييها زولهيا(دهند  ي نشان نمييزايماريربيکه غ

 ـتـر و پا  عي دامنه وس ي به منظور مهندس   R ينه استفاده از ژنها   يدر زم   دو يمـار يدارتر مقاومـت بـه ب  ي
م ي سـه ييزايمـار يجـاد ب ي است کـه در ا يماري از عامل بي صفات يي شناسا يکي وجود دارد؛    يراهبرد اساس 

ت يقابلن صفات،   ي که بر اساس ا    R ي ژنها يا طراح ي ي همسانه ساز  ي آن، تمرکز بر رو    يو در پ   باشند  يم
 کـه ژن    ياهـان يجـاد گ  يتر است عبارتست از ا      دهيچيگر که پ  يراهبرد د . ندينما  ياه اعطاء م  ي را به گ   ييشناسا

Avr  مانند  ( يماري عامل بAvr9 (    ان ي ـ ب ١يمـار يک پروموتر هترولوگ القاء شونده در اثر ب       يرا تحت کنترل
 ـان گردي بAvr که ژن يا هي ناحباشد، در) Cf-9مانند ( مربوطه Rز حامل ژن    ياه ن ياگر گ . کنند  يم ده اسـت  ي

 ـن مز ي چنـد  يده اسـت و دارا    ي به اثبـات رس ـ    ين راهبرد بصورت تجرب   يا. واکنش بروز خواهد نمود    ت ي
 که  يماريمقاومت در برابر هر عامل ب     (ار گسترده است    ي بس يماريت عامل ب  ينکه اختصاص ياول ا . باشد  يم

 R ي از ژنهـا ي ناش ـي چند عـامل ينکه پاسخ دفاع يدوم ا ). شود، مؤثر است    ي م يان پروموتر انتخاب  يسبب ب 
، دفـاع فقـط در   ينکـه از لحـاظ تئـور   يسـوم ا . نـاز اسـت  يتي منفرد ماننـد ک يک ژن دفاع يان  يمؤثرتر از ب  

ک پروموتر مختص   ي لازم است از     ينحل است ول  يک چالش لا  ين نکته   يا. ابدي ي آلوده تظاهر م   يها  بافت
ا در مرحلـه  ي در بافت نامناسب و ي، استفاده شود وگرنه پاسخ دفاعم استيدا تحت تنظ  ي که شد  ٢يآلودگ
  . افتي نامناسب تظاهر خواهد ينيتکو

 ـ شـده، رهـا گرد     يدا طراح ي جد R يهمچنانکه ژنها   اسـت  يشـوند ضـرور   يده و وارد مزرعـه م ـ  ي
شـود    ي م يماري کنترل ب  يداريش پا ي ارقام که موجب افزا    يتر اصلاح نباتات و رهاساز      يمي قد يراهبردها

 يمـار يک عامل ب  ي مختص   Rن ژن   ي کردن چند  يتوان به هرم    ن روشها مي  ياز جمله ا  . رنديمد نظر قرار گ   

                                           
1 Heterologous, infection-inducible promoter 
2 Infection-specific promoter 
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 بطـور  يماري مربوطه در عامل بAvr ي ژنهايت که احتمال وجود تمامين واقعي از ا يبردار  به منظور بهره  (
ا کـشت مخلـوط     يوب،   متفاوت در فصول کشت متنا     R ي با ژنها  ي ارقام ي، رهاساز )همزمان اندک است  

ت عامل يزا در جمعيماريربي غيها پيکه ژنوتي حساس بطوريا لحاظ کردن کرتها   يبذور مقاوم و حساس     
  .  بمانند، اشاره نموديزا غالب باقيماري بيها ني، نسبت به استريماريب
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