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 چکیده *

تواندهاي میزبان، میفرآیندي است که در آن سلول  Host-induced gene silencing (HIGS) خاموشی ژن ناشی از میزبان

 را سرکوب کند. این نوع خاموشی ژن، نوعی از تداخل  و یا آفت  ، باکتري، قارچزا مانند ویروسهاي یک عامل بیماريبیان ژن

RNA (RNAi)   بیمارياست که توسط سلول برابر عوامل  در  بیان ژن و دفاع  براي تنظیم  یوکاریوتی (میزبان)  به کار  هاي  زا 

ترین زاي گیاهی تهدیدي مداوم و جدي براي امنیت غذایی جهانی هستند و یکی از بزرگهاي بیماري قارچکه  رود. ازآنجاییمی

، به دلیل کاربردهاي  HIGSاز فرآیند  استفاده   ، لذاروندزاي محصولات زراعی در کره زمین به شمار میگروه از عوامل بیماري

براي استفاده   HIGSهاي اساسی  درك مکانیسم  .فاظت از محصولات و مدیریت بیماري موردتوجه قرار گرفته استبالقوه آن در ح

و  HIGSاز پتانسیل کامل آن و توسعه کاربردهاي مؤثر در کشاورزي و بیوتکنولوژي بسیار مهم است. در این پژوهش به تعریف  

جهت بررسی اساس  RNA هایی براي استفاده از خاموشی، بررسی استراتژي RNA هاي خاموشیهاي مهم کلی مکانیسمجنبه 

عنوان کننده در گیاهان میزبان بهمقاومت قارچی از طریق بیان ساختارهاي خاموش  هاي مهم توسعهزایی قارچی، جنبهبیماري

نوان ابزاري براي مهندسی  ع به HIGS هاي جدید در کاربردهاي قارچی، پیامدهاي یافتهراهبردي قدرتمند براي کنترل بیماري

و نحوه عملکرد این روش   HIGS هايعنوان ابزاري براي مطالعه مکانیسمبه  SIGS(ژنتیک) مقاومت در برابر بیماري و روش  

 پردازیم. می

 کنترل بیماري ،مقاومت گیاهی  ،زاهاي بیماريقارچ،RNA تداخل، خاموشی ژن ناشی از میزبان: کلمات کلیدي

خاموشی ژن ناشی از میزبان
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 مقدمه*

عنوان تداخل که به( RNAپدیده خاموشی ژن ناشی از 

RNA   یاRNAi شود) نخستین بار بیش از  شناخته می نیز

سال پیش در گیاهان توصیف شد، زمانی که   30

شناسان تلاش کردند یک ژن در گیاه گل اطلسی  گیاه

)Petuniaدانه بنفش  ) را که مسئول تولید رنگ

)Chalcone synthase 1 ،ازحد بیان کنند.بیش) بود  

این ژن را با استفاده از یک مکانیسم خاموشی پس از  

پدیده   ).Napoli et al. 1990رونویسی مهار کرد (

ها توصیف شد و به  مشابهی نیز در این بازه زمانی در قارچ

 Romano andگذاري شد ( نام "Quelling نام  

Macino 1992; Cogoni and Macino 1997.( 

Quelling  ابتدا در قارچ ،Neurospora crassa   زمانی

  albino-1هاي ژنهاي اضافی کشف شد که بیان نسخه

زاي هاي درونمنجر به خاموش شدن نسخه   albino-3یا 

)endogenousها گردید. اگرچه مکانیسم  ) همان ژن

Quelling   در آن زمان مشخص نبود، خاموش شدن

 mRNA) با کاهش سطوح albinoهاي آلبینو (ژن 

 هاي موسوم بهمرتبط بود. مطالعات بعدي بر روي جهش

QDE (quelling-defective)، هاي  نشان دادند که ژن

یا  )core proteinsاي (هاي هستهمتناظر، پروتئین

عنوان  کنند که اکنون بههاي اصلی را کد میآنزیم

شوند؛  ها شناخته میدر یوکاریوت RNAiهاي واسطه 

 RNA-dependentوابسته به  RNAمراز ازجمله: پلی

RNA polymerase RNA  که همانQDE-1   است

)Cogoni and Macino 1999  و پروتئین آرگونات (

)Argonaute Protein (AGO) که همان (QDE-2

 ).Fagard et al. 2000است (

Sanford and Johnstonبیش از چندین سال پیش،  

انگل  1985( از  ناشی  مقاومت  مفهوم   ( parasite-

derived resistance (PDR)   عنوان یک استراتژي  را به

 در  .هاي گیاهی پیشنهاد کردنداصلی براي کنترل بیماري 

PDR  بیان یک ژن انگل در میزبان گیاهی، با توانایی رشد ،

و نمو انگل تداخل ایجاد کرده و منجر به مقاومت در برابر 

از   PDR ترین کاربردشاید موفق  .شودبیماري می استفاده 

تراریخته  پاپایاي  پوششی  گیاهان  پروتئین  که  باشد  شده 

پاپایا لکه حلقوي   Papaya ringspot virus( ویروس 

(PSRV)( می بیان  ویروسی  را  آلودگی  برابر  در  تا  کنند 

) شوند  استثناي  به).  Gonsalves 1998محافظت 

آسان  ویروس تبادل  عدم  که  بودند  باور  این  بر  عموماً  ها، 

براي  مولکول  بزرگی  انگل، مانع  هاي درشت بین میزبان و 

گستردهتوسعه  بود PDR تري  دهه    .خواهد  یک  طول  در 

کشف شدن  هاي  RNA گذشته،  روشن  و  کوچک 

اي به  ، شور و شوق دوبارهRNA سازيهاي خاموشمکانیسم

 بخشیده است. (PDR) مقاومت ناشی از انگل
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شدت این امروزه، بر اساس پدیده خاموشی ژن گزارشگر، به 

مولکول که  است  مطرح  بین  می RNA هاينظریه  توانند 

 ;Tomilov et al. 2008جا شوند (ها جابهمیزبان و انگل

Westwood et al. 2009; Tinoco et al. 2010.(

، علاوه بر   RNAدهند که خاموشیشواهد تکمیلی نشان می

انگل، ازجمله   -هاي گیاهها، در بسیاري از برهمکنشویروس

باکتري حشرات،  به  گیاه  آلودگیپاسخ  و  نماتدها  هاي ها، 

) دارد  نقش  -Huang et al. 2006; Katiyarقارچی، 

Agarwal and Jin 2010; Mao et al. 2007; Ruiz-

Ferrer and Voinnet 2009; Turner et al. 

2006.( 

از   در گیاهان    HIGSمطالعات متعددي در زمینه استفاده 

زا، ازجمله  شده است تا در برابر عوامل بیماريزراعی انجام

)Nowara et al. 2010; Koch et al. 2013ها (قارچ

 Govindarajulu et al. 2015; Jahanها (و اوومیست

et al. 2015عنوان مثال، از روش )، مقاومت ایجاد شود. به

HIGS   قرار هدف  براي  مختلف  محصولات  از  بسیاري  در 

شده است که شامل  هاي بیمارگر قارچی استفادهدادن ژن 

) جو  است:  زیر  ژنHordeum vulgareموارد  هاي): 

قارچ براي  عامل  هدف  و  Blumeria graminisهاي 

Fusarium graminearum  )Nowara et al. 

2010; Koch et al. 2013هاي هدف براي ). گندم: ژن

Puccinia triticina  ،F. graminearum  )Nowara 

et al. 2010; Panwar et al. 2013هاي  ). سویا: ژن

براي    .Fusarium oxysporum  )Kong et alهدف 

Aspergillus flavusهاي هدف براي  ذرت: ژن   ).2022

)Raruang et al. 2020 ژن موز  براي  ).   .Fهاي هدف 

oxysporum  )Ghag et al. 2014اینکه باوجود   .( 

HIGS می نظر  به  امیدوارکننده  استراتژي  رسد،  یک 

هاي تنظیمی از   RNA ها اینهایی که از طریق آن مکانیسم

شوند و اینکه چگونه باعث ها منتقل میگیاهان به بیمارگر

بیمارگر در  ژن  شدن  میخاموش  کامل  ها  طور  به  شوند، 

چگونه   اینکه  جمله  از  نیستند،  شده  هاي   RNAشناخته 

شوند و چگونه  هاي گیاهی ترشح میخاموش کننده از سلول

کنند.ها را جذب می  RNAهاي بیمارگر یا آفت این  سلول 

همچنین مشخص نیست که کدام پروتئین از گیاه و بیمارگر 

 موردنیاز است. HIGSبراي موفقیت 

خاموشی* کلی  در  RNA مکانیسم 

 هایوکاریوت 

شده در طول  هاي مشاهدهدر چندین سال پیش، ناهنجاري 

ژن تلاش عملکردي  توصیف  براي  کشف ها  به  منجر  ها، 

 post-transcriptionalخاموشی ژن پس از رونویسی (

gene silencing (PTGS).شد ( 



71 

به گیاهان  در  پدیده  هماین  سرکوب  (عنوان  -coزمان 

suppression  قارچ در   ،(Neurospora crassa

 Caenorhabditis) و در  quellingعنوان خاموشی (به

elegans  عنوان تداخل  و سایر جانوران بهRNA   RNA 

interference (RNAi)شود (شناخته میLee et al. 

1993; Napoli et al. 1990; Romano and 

Macino 1992  بخش که  داد  نشان  بعدي  تحقیقات   .(

مکانیسم و  دستگاه  از  زمینه زیادي  سراسر هاي  در  اي 

 .شده استها محافظتارگانیسم

عنوانتوان به را می (PTGS) خاموشی ژن پس از رونویسی

تنظیم مکانیسم  اختصاصیکنندهیک  براي -ي  توالی 

دو RNA هايخاموشی بیان ژن دانست که توسط مولکول 

 سرهاي با ساختار سنجاق   RNAیا(dsRNA) اي بلند  رشته 

(hairpin)  شده  ها پردازش شود. این مولکول اندازي میراه

نوکلئوتید    35تا    21اي به طول  رشتههاي تک  RNAو به  

هاي کوتاه سپس با کمپلکس    RNAشوند. این  تبدیل می

از   ناشی  خاموشی  -RNAتوسط    RNAپروتئینی 

induced silencing complex (RISC)    همراه شده و

رونوشت سمت  به  را  هدایت   (transcript) آن  هدف 

یا mRNA کنند. درنهایت، این فرآیند منجر به تخریبمی

می ترجمه  (شکل  سرکوب  (1شود   (Esquela-

Kerscher and Slack 2006مولکول  RNA هاي). 

 RNA  :شوند، ازجملههاي مختلفی تقسیم میکوچک به رده

) کوتاه  تداخلی   short interfering RNAsهاي 

(siRNAs)  میکرو  ،(RNA    هاmicroRNAs 

(miRNAs)  قطعات ،RNA    از ناشی  -tRNA  tRNAها 

derived RNA fragments (tRFs)    وPiwi-

interacting small RNAs (piRNAs)  ،در حال حاضر .

siRNA    ها وmiRNA  هايترین ردهشدهها شناخته RNA 

کوچک در گیاهان و جانوران هستند و با جزئیات بیشتري 

گرچه مشخص است که مسیرهاي    .گیرندموردبحث قرار می

مجزا هستند، اما در گیاهان،   miRNA و  siRNA پردازش

شوند. در هسته، آنزیم  این مسیرها معمولاً در هسته آغاز می

Dicer  ) و اعضاي خانواده ریبونوکلئازribonuclease III 

(RNase III)  (  بهRNA  رشته (دو  بلند  یا )  dsRNAاي 

RNA   سر ( هاي با ساختار سنجاقhairpin RNAs  (  متصل

پردازش  miRNA یا siRNA ها را به ترتیب بهشده و آن

نام  .کنندمی به  آنزیمی  جانوران  در  گیاهان،   برخلاف 

Drosha ) وجود داردBaulcombe 2004; Carthew 

and Sontheimer 2009; Miyoshi et al. 2010; 

Sato et al. 2011ي خروجدانیم، نحوه). تا آنجا که ما می 

siRNA   ،مقابل در  نیست.  مشخص  هنوز  هسته  از 

 (miRNA) سرکوتاه با ساختار سنجاق  RNA هايمولکول 

شوند، توسط پروتئین منافذ  زا تولید میصورت درون که به

نامهسته  به  (مایع   Exportin-5 اي  سیتوپلاسم  به 

میدرون منتقل  (سلولی)   Katahira andشوند 

Yoneda 2011; Kim 2004; Lund et al. 2004; Yi 

et al. 2003 .(
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ممکن است از  dsRNA هاي کوتاهدر موارد دیگر، مولکول

هاي گیاهی  هایی که در سلولمنابع خارجی مانند ویروس

 .شوند، حاصل شوندتکثیر می

درون (مایع  سیتوپلاسم  مولکولدر  کوتاه سلولی)،   هاي 

dsRNA  به درون که  برونصورت  یا  تولیدشدهزا  به  زا  اند، 

dsRNA   شده و به کمپلکسهاي کوچک پردازش RISC 

می رشتهوارد  اینجا،  در  (  شوند.   passengerمسافر 

strandمی حذف  رشته )  و   guide) راهنما  شود 

strand) ) آرگونوت  براي  Argonauteپروتئین  را   (

رونوشت اختصاصی  از طریق فعالیت   RNA تخریب  هدف 

آرگونوت یا براي تداخل با ترجمه   ریبونوکلئاز قطعه کننده

می (هدایت   Esquela-Kerscher and Slackکند 

توانند توسط هاي کوچک همچنین می  RNA). این  2006

به    RNAآنزیم   وابسته   RNA  )RNAپلیمراز 

dependent-RNA polymerase (RdRp)(  عنوان به

مجدد   سنتز  براي  قرار   dsRNAآغازگر  استفاده  مورد  ها 

) مرحله Melnyk et al. 2011گیرند  این   .(

دهد که چندین دور  اطمینان می   (amplification)بسط

خاموشی میراه RNA از  از    .شوداندازي  مختلفی  اعضاي 

 عنوان مثال، پروتئینبه  .اندشدهي آرگونوت توصیف خانواده

AGO   باRNA    کوچک نوکلئوتیدي    25تا    21هاي 

)siRNA  وmiRNAکهشود، درحالی) همراه می PIWI به

 نوکلئوتیدي  30تا    23بلندتر   RNA هايمولکول 

(piRNA) رونوشت و  شده  را  متصل  تکراري  عناصر  هاي 

 Brennecke et al. 2007; Hartigکند (خاموش می

et al. 2007(  .پروتئین به  ما  متن،  این  اصلی  در  هاي 

 و Dicer،Argonaute عنوانبه RNA سازيخاموش

RdRp کنیم اشاره می. 

 هايها، طی چند سال گذشته تعداد متنوعی از ردهدر قارچ

RNA کشف اخیراً،  کوچک  است.  شبیه   RNAشده  هاي 

) RNA  )microRNA-like RNAs (milRNAs)میکرو  

 Leeاند (شدهشناسایی Neurospora crassa در قارچ

et al. 2010رسد تکامل تولید  ). به نظر میmilRNA  ها

ها در گیاهان و    miRNAتوجهی با آنچه براي  طور قابلبه

بنابراین، این موضوع که  شده، متفاوت است؛جانوران گزارش 

اي وجود دارند  هاي رشته هاي واقعی در قارچ  miRNAآیا  

همچنان موردبحث است. 
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 :ها شامل موارد زیر هستندهاي کوچک در قارچ  RNAسایر  

 RNA  برهم کوچک  با  کنشهاي    QDE-2دهنده 

)qiRNAs) (quelling-deficient 2 (QDE-2)-

interacting small RNAs (qiRNAs)  :(  این

RNA  قارچ در  یافت   Neurospora crassa ها 

که نقشی در خاموشی   QDE-2 اند و با پروتئینشده

 ,Lee et al. 2009کنند (کنش میژن دارد، برهم

2010.( 

 RNA  از مستقل  تداخلگر  کوچک   هاي 

Dicer)disiRNAs)  (Dicer-independent 

small interfering RNAs (disiRNAs) این  :(

RNA  قارچ  ها در  و  کشف شده N. crassa نیز  اند 

 Leeنیاز نیست (  Dicer ها به آنزیمبراي پردازش آن 

et al. 2009, 2010 .( 

 RNA  درون کوتاه  (هاي  ) esRNAsزا 

)Endogenous short RNAs (esRNAs)  :(  این

RNA  قارچ در  یافت    Mucor circinelloides ها 

زادي داشته باشند  رسد منشا دروناند و به نظر میشده

)Jöchl et al. 2008 .( 

 LTR retrotransposon-siRNAs (LTR-

siRNAs)  :  اینRNA  قارچ در   هايها 

Magnaporthe oryzae و Aspergillus 

fumigatus  رسد از عناصر  اند و به نظر میشدهکشف

نشات   LTR هايژنتیکی متحرك بنام رتروترانسپوزون

 Nicolas et al. 2010; Nunes etگرفته باشند (

al. 2011 .( 

 قطعات RNA از این tRNA)tRFs ناشی   :(

مولکول مولکول  از  بزرگهاي کوچک   tRNA ترهاي 

)Transfer RNAهايشوند و در قارچ) پردازش می 

Magnaporthe oryzae و Aspergillus 

fumigatus شدهکشف)  .Nicolas et alاند 

2010; Nunes et al. 2011.( 
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در سلول  ). Nunes and Dean 2012هاي گیاهی (براي توسعه راهبردهاي کنترل بیماري   RNA) مکانیسم کلی و کاربرد بالقوه خاموشی 1شکل  
این  ).A1شود () در هسته آغاز میhairpinسر (یا سنجاق  (dsRNA) ايدو رشته RNA هايبا رونویسی مولکول RNA خاموشی داخلی)،  Aگیاهی (
 RNA هايشوند و مولکولپردازش میدر حیوانات)    Droshaیا (  Dicer) مانند  III  )RNase IIIهاي ریبونوکلئاز  هاي پیش ساز توسط آنزیممولکول

 Dicer نوکلئوتیدي توسط فعالیت 21هاي  dsRNAدر سیتوپلاسم،   ).A2شوند (بارگیري و از هسته خارج می Exportin-5 کنند که توسطتولید می
پروتئینی خاموشی    و کمپلکس   شودهمراه می)  A4(  Argonaute  ) باssRNAاي راهنما (تک رشته RNAبا حذف رشته مسافر،  ).  A3( ندشو تولید می
غیرمتصل  A6(  .siRNAشود (ها میکه منجر به تخریب رونوشت)  A5کند (ژن داخلی هدف هدایت می  را براي اتصال به رونوشت RNA (RISC)ناشی از  

به Dicer کند که توسط را دوباره سنتز می dsRNA )؛ وA7شود ( ها متصل می mRNA به  RNA  (RdRp)پلیمراز وابسته به   RNA از طریق عمل
)،Bهاي گیاهی آلوده به بیمارگر (در سلول  شود.می  RNAو منجر به تکثیر خاموشی  )  A8شود (نوکلئوتیدي برش داده می  dsRNA 21 هايمولکول
شود که به  می HIGS سر یا سنجاق dsRNA هايمنجر به ایجاد مولکول  (HIGS) ) ساختار خاموشی ژن ناشی از میزبان B2و رونویسی ( )B1(الحاق  

خاموشی ژن توسط ویروس  طور جایگزین، از  ). بهتوضیح داده شد A طور که درهمان  B4 و B3شوند (نوکلئوتیدي پردازش می  dsRNA21 هايمولکول
)Virus induced gene silencing (VIGS)) (B5  (سازهاي براي تولید پیش dsRNA شود که توسطویروسی استفاده می Dicer هايبه مولکول 

dsRNA   شوند  نوکلئوتید پردازش می  21با)B6  .(هايمولکول dsRNA هاي هدف ویروسی در سیتوپلاسم گیاه  ویروسی مستقیماً به خاموشی رونوشت
هاياز سلول dsRNA HIGS هاي). مولکولB8شود (ویروسی می RNA گیاهی همچنین منجر به تکثیر خاموشی RdRp عملکرد ).B7شوند ( منجر می

 .شوندمی (B10) هاي قارچی در آلودگی قارچییا خاموشی رونوشت (B9) شده و منجر به خاموشی اهداف نماتد در تغذیه نماتدگیاهی خارج
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*RNA  ) هاي کوچکsmall RNAsعنوان  ) به

 کننده سیستم ایمنی گیاهانتنظیم 

ها خاموشی بیان ژن هدف بر اساس    sRNAفعالیت اصلی  

است.   توالی  پیش    sRNAتطابق  اساس  بر  گیاهی  هاي 

و مسیرهاي زیستی متفاوت خود  (precursors) ها ماده

می تقسیم  اصلی  دودسته  میکرو  به  ها    RNAشوند: 

)miRNAs  و  (RNA  تداخلگر کوچک  ) siRNA(  هاي 

)Chen 2009پیش رونویسیmiRNA هايماده).  هاي  ها 

داخلی MIR اولیه ساقه  حلقه  ساختارهاي  که   هستند 

(internal stem-loop structures)  تشکیل را 

دو   RNA هايمادهها از پیش  siRNAدر مقابل،    .دهندمی

بلندرشته  می (dsRNA) اي  دست  فعالیت به  با  که  آیند 

به    RNAهاي  آنزیم وابسته  مراز  -RNA  )RNAپلی 

dependent RNA polymerases= RDRs  (  ساخته

آنزیممی این  مولکول شوند.  از    خارجی RNA هاي ها 

)exogenous RNA molecules) هاي    RNA) مانند 

عنوان الگو  هاي داخلی بهویروسی و تراریخته) یا رونویسی

توانند  می siRNA و miRNA کنند. هر دو نوعاستفاده می

 ).Rosa et al. 2018سیستم ایمنی گیاه را تنظیم کنند (

ایفا    RNAمیکرو   گیاهان  رشد  تنظیم  در  نقش مهمی  ها 

آنمی از  برخی  اما  پاسخها همچنین میکنند،  هاي  توانند 

دوشاخه  از  گیاهان  ایمنی  کنند. سیستم  تعدیل  را  ایمنی 

-pattern شده است: ایمنی ناشی از الگو ( اصلی تشکیل

triggered immunity (PTI)  (  و ایمنی ناشی از اثرگذار

)effector-triggered immunity (ETI).(  ایمنی

هاي غیرخودي به نام  با درك سیگنال (PTI) ناشی از الگو

) میکروب  با  مرتبط  مولکولی  -microbeالگوهاي 

associated molecular patterns (MAMPs)  (

می داده  .شودفعال  نشان  کهتحقیقات  هاي  miRNA اند 

ند  را تنظیم کن (PTI) توانند ایمنی ناشی از الگوخاص می

که اغلب این کار از طریق تنظیم دقیق تعادل بین رشد و  

 miRNAگیرد؛ به عبارت دیگر، برخی  دفاع گیاه صورت می

هم دقیق،  کنترل  با  کمک  ها  گیاه  دفاع  و  رشد  به  زمان 

( می مثال،  ).Huot et al. 2014کنند    miR393براي 

 (Arabidopsis thaliana) باعث تقویت دفاع در گیاه 

  Pseudomonas syringae زايدر برابر باکتري بیماري

)Navarro et al. 2006  عامل برابر  در  سویا  در  و   (

مانند  بیماري قارچ  موجودات   Phytophthoraزاي 

sojae  می) القاءSi-Ammour et al. 2011شود   .( 

miR393 به خاموشی گیرنده اکسینمنجر  و    TIR1 هاي 

AFB  می بهها  که  انرژي شود  تخصیص  تعادل  بالقوه  طور 

(توزیع انرژي بین فرآیندهاي مختلف در گیاه) را از رشد به  

می تغییر  دفاع  (سمت  -Parry et al. 2099; Siدهد 

Ammour et al. 2011  .(miRNA   همچنین ها 

را که نقش اساسی   NB-LRR هاي ایمنیتوانند گیرندهمی

اثرگذار از  ناشی  ایمنی  می (ETI) در  بهایفا  طور کنند، 

   ).Zhai et al. 2011مستقیم تنظیم کنند (
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زیرمجموعه Arabidopsisدر   رونویسی  سرکوب  از ،  اي 

باکتري  MIR هايمحل برابر  در  مقاومت  به  منجر 

شد که با رفع سرکوب کلی بیان   P. syringae زايبیماري

). علاوه  Cai et al. 2018سازگار است ( NB-LRR هايژن 

 Li( در تنباکو miRNA-NB-LRR بر این، تنظیمات خاص

et al. 2012 گوجه  ،()  .Canto-Pastor et alفرنگی 

 .شده است) گزارش Liu et al. 2014و جو () 2019

با   مقایسه  به siRNAها، miRNAدر  عنوان ها 

.شده دفاع گیاهی مطرح هستندهاي شناختهکنندهتنظیم

 هاي ناشی از ویروس siRNAاي نقش  تحقیقات گسترده

(vsiRNA)   تجزیه در  و خاموشی   RNAرا  ویروسی  هاي 

پروتئینرونویسی که  میهایی  کد  را  ویروسی  کنند،  هاي 

) دادند  القاي  Guo et al. 2019نشان  همچنین،   .(

vsiRNAs   با تولید جمعیت زیادي ازsiRNA  هاي مشتق

رونویسی شامل  از  اغلب  که  است  همراه  گیاهی  هاي 

). گرچه Cao et al. 2014هاي کد کننده هستند (توالی

این فعال siRNAعملکرد  ویروسهاي  توسط   شده 

(vasiRNAs)  هنوز کاملاً مشخص نیست، اما یک فرضیه

آن  که  است  میاین  برنامهها  رونویسی   ریزيتوانند  مجدد 

سراسري را در گیاهان آلوده واسطه کنند که ممکن است 

منجر به ایجاد مقاومت با طیف گسترده شود. برخلاف نقش  

ها siRNAها در دفاع ضدویروسی، نقش  شده آنشناخته 

بیماري  عوامل  توسط  آلودگی  طول  ویروسی  در  غیر  زاي 

 .اخیراً آشکارشده است

 نکات کلیدي: 

•RNA کوچک توسط   (sRNA) هاي  تولیدشده 

عوامل   با  طبیعی  آلودگی  طی  در  گیاهان، 

بهبیماري ویروسی،  غیر  ضد زاي  عوامل  عنوان 

 .کنند میکروبی متحرك عمل می

میزبان  • از  ناشی  ژن  خاموشی  در  مؤثر  عواملی 

(HIGS)    شاملmicroRNA  هاي (miRNA) 

مجموعه و  از  خاص  کوچک   siRNAاي  هاي 

 .هستند (siRNA) گرمداخله

•siRNA   مکانیسم از یک  استفاده  با  ثانویه  هاي 

هايبه ژن (shotgun mechanism) تصادفی 

بیماري  آن عوامل  و  کرده  حمله  خاموش زا  را  ها 

بدینمی و  میکنند  ایجاد  مقاومت  کنند.  وسیله 

بین   تکاملی  تسلیحاتی  رقابت  یک  موضوع  این 

 .بخشدزا را تسهیل میگیاه و عوامل بیماري
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• sRNA   هاي هدفمند به بیمارگر ممکن است از

هاي خارج سلولی و سایر مسیرهاي  طریق وزیکول 

 .مستقل از وزیکول خارج سلولی ترشح شوند

ژن   • خاموشی  طبیعی  فرآیند  درك  در  پیشرفت 

هاي   siRNAاز طریق   (HIGS) ناشی از میزبان

فرصت مهندسی  ثانویه،  بهبود  براي  را  هایی 

کند. ها فراهم میمقاومت در برابر بیماري

ایمنی   siRNAنقش نوظهور  * ثانویه در  هاي 

اغلب شامل فرآیند siRNA سازي توسطخاموشگیاهان

اولیه، سنتز  sRNAتقویت سیگنال است که در آن   هاي 

RNA رشته رونوشت  ايدو  از  را  هدایت  بلند  هدف  هاي 

تولید  می به  منجر  و  ثانویه   siRNAکنند  22و    21هاي 

می ژن نوکلئوتیدي  هستند  قادر  که  را شوند  هدف  هاي 

(    transصورتبه کنند   ;Chen et al. 2007تنظیم 

Carthew and Sontheimer 2009.( 

کنداین جمله یک فرآیند مولکولی در گیاهان را توصیف می

مولکول  آن  در  کوچککه  نام RNA هاي  به siRNA به 

کنند. این فرآیند شامل  هاي خاص کمک میخاموشی ژن

 :چند مرحله است

 sRNA  رونوشت به  اولیه  متصل  هاي  هدف  هاي 

می sRNAاین   .شوندمی اولیه  منابع  هاي  از  توانند 

 .ها یا خود گیاه حاصل شوند مختلفی مانند ویروس

 اتصالsRNA هاي اولیه باعث سنتز RNA ايدو رشته

اي از روي رونوشت دو رشته  RNA این .شودبلند می

می ساخته  بههدف  و  براي شود  الگو  عنوان 

 .کندهاي ثانویه عمل می siRNAتولید

 RNA  اي بلند توسط آنزیمی بنامدو رشته Dicer  به

کوچک بنامقطعات  پردازش   siRNAتر  ثانویه  هاي 

 .شودمی

 siRNA هايتوانند به مولکول هاي ثانویه سپس می 

RNA آن و  شوند  متصل  گیاه  در  تجزیه دیگر  را  ها 

هاي هدف منجر  این فرآیند به خاموشی بیان ژن   .کنند

 .شودمی
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شود زیرا باعث افزایش  این فرآیند تقویت سیگنال نامیده می

هاي هدف را  توانند ژنشود که میهایی می siRNA تعداد

می اجازه  گیاهان  به  این  کنند.  بهخاموش  تا  طور دهد 

 .ها مبارزه کنندمؤثرتري با آلودگی

ها (معمولاً  miRNAزي، گروه خاصی ازدر گیاهان خشکی

طول   بسیار   22به  مسیري  طریق  از  نوکلئوتید) 

تولید  محافظت نوع   siRNAشده،  دو  از هر  را  ثانویه  هاي 

RNA  کنند (کد کننده و غیر کد کننده آغاز میXia et 

al. 2013  این گروه از .(siRNA  هاي  هاي ثانویه که از توالی

 توجهی از جمعیت داخلیشده و بخش قابلمتنوعی تشکیل

siRNA شده است  تازگی نشان دادهدهند، بهرا تشکیل می

 siRNA هاي مسیریافتهکه در دفاع گیاه نقش دارند. جهش

نقص حساسیت ثانویه  بلکه  ندارند؛  جدي  رشدي  هاي 

بیماري عوامل  به  نسبت  نشان بیشتري  یوکاریوتی  زاي 

 هایی که تولیدیافتهدر گیاه آرابیدوپسیس، جهش  .دهندمی

siRNA یافته بود، حساسیت بسیار ها کاهشثانویه در آن

بیماري عوامل  به  نسبت  قارچی  بالایی   Botrytisزاي 

cinerea،Verticillium dahliae  بیماري عامل  زاي و 

مانند   قارچ  نشان    Phytophthora capsiciموجودات 

 ;Ellendorff et al. 2009; Cai et al. 2018دادند (

Guo et al. 2019 فنوتیپ حساسیت بسیار زیادي که .(

شود، در گیاه برنج پس از آلوده شدن  به این شکل ظاهر می

بیماري قارچ  نیز Magnaporthe oryzae زايبه 

ثبت و  (مشاهده  است  این).  Wagh et al. 2016شده 

مسیر نقش گسترده  از  ژنتیکی  در  siRNA شواهد  ثانویه 

-NB هايکه تنظیم ژندرحالی  .کند ایمنی گیاه حمایت می

LRR توسط siRNA   ارتباط مستقیمی بینsiRNA هاي

برقرار می گیاه  ایمنی  و  بهثانویه  اما  نمیکند،  تواند  راحتی 

گیاهان    کنندهتوجیه  در  بیماري  به  حساسیت  الگوي 

تولید  جهش در  نقص  با  باشد.   siRNAیافته  ثانویه  هاي 

حلی براي این معما ارائه مطالعات اخیر در آرابیدوپسیس، راه

که  می شد  مشخص  مطالعه،  این  در  هاي   siRNAدهد. 

ژن خاموشی  با  بیماريثانویه  عوامل  در  هدف  زاي هاي 

 .دهند مهاجم، مقاومت در برابر بیماري را افزایش می

 siRNA هایی که تولید miRNAشدهاهداف اولیه شناخته 

می آغاز  را  کننده ثانویه  کد  غیر  جایگاه  شامل   کنند، 

)noncoding TAS (trans-acting siRNAs)  ( و

بهژن  پروتئین،  کننده  کد  ژن هاي  که  ویژه  هایی 

)pentatricopeptide repeat (PPR)  (هايو گیرنده

 .Allen et al(  کنند، هستندرا کد می NB-LRR ایمنی

2005; Zhai et al. 2011هر دو .( PPR  و NB-LRR 

هاي ثانویه  siRNAبا تولید  .هاي ژنی بزرگی هستندخانواده

رونویسی  از  کمی  تعداد  سیگنال  NB-LRRو  PPR از   ،

.یابدهاي مشابه اهداف اولیه گسترش میخاموشی به توالی

ژن از  زیادي  تعداد  ترتیب،  خانواده  بدین  همان  در  ها 

.توانند تنظیم شوند می
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فرنگی منجر در گوجه miR482/2118 براي مثال، کاهش 

-NB هاي ثانویه از رونویسی خاص siRNAبه کاهش تولید

LRR  و افزایش مقاومت در برابر بیماري، احتمالاً از طریق

 Canto-Pastorشد ( NB-LRR فعال شدن چندین ژن

et al. 2019(هاي تنظیمی (مدارهاي)  . همچنین، ساختار

هستند،     miRNA-NB-LRR-siRNAمشابهی که شامل

مثل   گیاهانی  سویا،  Medicago truncatulaدر   ،

شناساییسیب  نیز  جو  و  (شدهزمینی   .Zhai et alاند 

2011; Liu et al. 2014می نشان  نتایج  این  دهد  ). 

هاي داخلی  توانند روي ژن هاي ثانویه خاص می siRNAکه

،NB-LRRهاي  که در پاسخ دفاعی نقش دارند، به ویژه ژن

 تاثیر بگذارند. 

*siRNA   مجریان عنوان  به  ثانویه  هاي 

)Executors(    میزبان از  ناشی  ژن  خاموشی 

HIGS

براي اشاره    ((HIGS) عبارت (خاموشی ژن ناشی از میزبان

تولیدکننده  گیاهان  که  شد  ابداع  مشاهده  این   به 

sRNA (کوچک) هاي مصنوعی که براي هدف قرار دادن ژن

شده طراحی  ویروسی  غیر  بیمارگر  یک  در  اند،  خاصی 

توانند ژن (کوچک) هدف را خاموش کرده و مقاومت در  می

که ابتدا براي نماتدهاي   HIGS برابر بیمارگر را القا کنند. 

مهندسی   براي  شد،  گرفته  کار  به  حشرات  و  ریشه  گره 

منظور  به  کشاورزي  مهم  زراعی  محصول  چندین  ژنتیک 

اي و گیاهان  زاي یوکاریوتی رشته کنترل انواع عوامل بیماري 

) است  گرفته  قرار  استفاده  مورد   .Rosa et alانگلی 

 HIGS ). با این حال، تنها به تازگی جزئیات مولکولی2018

ناپذیر ایمنی  در طول آلودگی طبیعی به عنوان جزء جدایی

 .گیاه کشف شده است

عنوان یک مکانیسم دفاعی طبیعی  به HIGS اولین نمونه از

 miRNA در پنبه گزارش شد، جایی که مشاهده شد دو 

با  ژن miR166 و miR159 هايبنام مرتبط  هاي 

را خاموش   Verticillium dahliaeزایی در قارچ  بیماري

در این مطالعه، نویسندگان    ). Guo et al. 2019کنند (می

هاي ناشی از   miRNAشواهد محکمی ارائه کردند که این 

گیاه در میسلیوم قارچی وجود داشته و براي خاموش کردن  

ژن در بیمارگر در دسترس هستند. پس از این کشف اولیه،  

هاي siRNAدهد کهمطالعات در آرابیدوپسیس نشان می

می نیز  ژنثانویه  آلودگی،  طی  در  را توانند  بیمارگر  هاي 

کنند دوبه  .خاموش  که  شد  داده  نشان  خاص،   طور 

tasiRNA  کننده کد  غیر  رونویسی  از   TAS که 

ژنآمدهدستبه بیماري اند،  قارچ  در  را  هدف   زايهاي 

Botrytis cinerea می (خاموش   .Cai et alکنند 

مجموعه2018 و  از  ):  از   siRNAاي  حاصل  هاي 

هاي هدف را در عامل  ، ژن PPRاي از رونویسی زیرمجموعه 

قرار   Phytophthora capsiciزاي  بیماري هدف 

). Hou et al. 2019دهند (می
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 rdr6 یافتهازحد جهشاین نتایج با فنوتیپ حساسیت بیش

ثانویه مختل شده است،   siRNA آرابیدوپسیس که در تولید

 .Cai et alمطابقت دارد (  P. capsici و B. cinerea به

2018; Guo et al. 2018; Hou et al. 2019  .(

جهشقابل که  است  سایر   rdr6 یافتهذکر  همچنین  و 

مشابهیافتهجهش مسیر  در  به siRNA ها   .Vثانویه، 

dahliae بیش حساسیت  دادند  نیز  نشان  ازحد 

)Ellendorff et al. 2009(  می نشان  علاوه  که  دهد 

هاي ثانویه نیز در دفاع گیاه در برابر  siRNAها، miRNAبر

هاي siRNAمطابق با نقش .زا نقش دارند این قارچ بیماري

هاي مؤثري زا پروتئین ثانویه در ایمنی گیاه، عوامل بیماري

داده تکامل  مسیررا  که  قرار  siRNA اند  هدف  را  ثانویه 

هاي مؤثر،  دهند تا بیماري را ترویج کنند. این پروتئینمی

طور مستقیم زایی هستند که بهعوامل ضروري براي بیماري 

بیماري دست توسعه  پیشبرد  براي  را  میزبان  کاري  اهداف 

 Phytophthora زايکنند. هر دو گونه قارچ بیماريمی

ب قارچ  زنگیماريو  ،Puccinia graminis زاي 

میپروتئین کدگذاري  را  مؤثري  مسیر هاي  که  کنند 

میزبان سرکوب  RNA سازيخاموش گیاهان  داخل  در  را 

 ;Qiao et al. 2013; Xiong et al. 2014کنند (می

Qiao et al. 2015; Yin et al. 2019; Zhang et al. 

جالب2019 مؤثر).  پروتئین  که  است  قارچ   PSR2 توجه 

به تکامل فایتوفتورا  خاص  در   siRNAطور  را  ثانویه 

می قرار  تأثیر  تحت  (آرابیدوپسیس   .Qiao et alدهد 

2013; Hou et al. 2019  و افکتور (PgtSR1    قارچP. 

graminis  توجهی بر سطحنیز تأثیر قابل siRNA   ثانویه

هاي  عنوان پروبها به  Yin et al. 2019  .(Effectorدارد (

می گرفته  نظر  در  و  مولکولی  اجزاء  شناسایی  و  شوند 

هاياند. فعالیتهاي ایمنی میزبان را تسهیل کردهمکانیسم

مهم  نشان  PgtSR1 و PSR2 زاییبیماري نقش  دهنده 

siRNA   هاي ثانویه در دفاع گیاهی در طی آلودگی قارچی

 .است Phytophthoraو 

و    siRNAمقایسه  * به   miRNAها  عنوانها 

خاموش  و  عوامل  میزبان  (میان  ژن  کننده 

 بیمارگر)

اما   HIGS در  siRNA و  miRNA هردوي دارند،  نقش 

هاي هدف در  هرکدام مزایاي خاص خود را در خاموشی ژن

بهبیمارگر دارند.  بیشتري miRNAطورکلی،  ها  فراوانی  ها 

می تسهیل  را  ژن  خاموشی  کارایی  که  جالب  دارند  کند. 

هاي  که به خاموشی ژن  miR159 و miR166 اینجاست که

در می V. dahliae هدف  از  کمک  کنند، 

و miRNAترینفراوان  آرابیدوپسیس هستند  و  پنبه  در  ها 

آن MIR هاي ژن  به  القا  مربوط  بیشتر  آلودگی  ها در طی 

). با توجه به اینکه تنظیم  Zhang et al. 2016شوند (می

توسط ( sRNA ژن  دوز  به  -dosageوابسته 

dependent(    ،استmiRNA فراوان بسیار  هاي 

   .مفید باشند  HIGS استفاده درتوانند براي می
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با مقایسه  ویژگیsiRNAها،  miRNAدر  ثانویه  هاي  هاي 

به عملکرد  براي  که  رادارند  خود  ضد خاص  عوامل  عنوان 

هستند   مناسب  نشانsiRNAمیکروبی  ثانویه  دهنده  هاي 

توانند چندین  هاي متنوع هستند که میاي از توالیمجموعه 

مکان را در یک رونویسی، چندین رونویسی در یک بیمارگر  

هاي  PPRو همچنین چندین بیمارگر را هدف قرار دهند.  

در آرابیدوپسیس نمونه خوبی از این  siRNAمشتق شده از

توجهی). بخش قابلHou et al. 2019موضوع هستند (

از  siRNAاز تقریباً  آرابیدوپسیس  در  ثانویه  10هاي 

ها به تعداد کمی  اند و بیوسنتز آن مشتق شده  PPR رونوشت

 ;Chen et al. 2007نیاز دارد ( sRNA از عوامل آغازگر

Howell et al. 2007.(  اگرچهsiRNAهاي PPR طوربه

،sRNA شوند، اما یکی از این عوامل آغازگرمداوم تولید می

miR161شود و منجر به افزایش  ، با درك بیمارگر القا می

تقریباً  تولید مجموعه از  از  4000siRNAاي   مشتق شده 

PPR توالی متنوع میبا  پیشهاي  249بینی هدف،  شود. 

توانند  شناسایی کرد که می P. capsici ژن را در بیمارگر

توسط  به بالقوه  از 437siRNAطور  شده   PPRمشتق 

) شوند  کردن   ).Hou et al. 2019خاموش  خاموش 

طور فرضی کارایی مهار بیمارگر را  زمان چندین هدف بههم

هايsiRNAتوان اهداف بالقوهدهد. همچنین میافزایش می

و V. dahliae زايرا از قارچ بیماري PPR مشتق شده از

بیمارگر سایر  پیشاحتمالاً  (ها  کرد   .Hou et alبینی 

توانند  ها میsiRNAدهد این مجموعه) که نشان می2019

 مقاومت با طیف وسیع ایجاد کنند. 

sRNA  هدایت توالی  تطابق  طریق  از  را  ژن  خاموشی  ها 

رود که  کنند. در طول نبرد دائمی با گیاهان، انتظار میمی

یافته در جایگاه  افراد در جمعیت بیمارگر که بازهاي جهش

می sRNA هدف  تکامل  را  از میزبان  اجتناب  براي  دهند، 

انتخاب شوند. براي حفظ فعالیت ضد   HIGS دفاع مبتنی بر

هاي میزبان نیز باید دائماً تغییر کند.  sRNAمیکروبی، توالی

تسلیحاتی،   نبرد  از  ناشی  تکاملی  پویایی  این  برخلاف 

miRNAها در  شده هستند که با نقش آنها اغلب محافظت

). علاوه بر  A1 -2تنظیم اهداف داخلی مطابقت دارد (شکل

هر miR166 و miR159هاي بیمارگر، هدف قرار دادن ژن 

محافظتmiRNAدو ژنی  شدههاي  اهداف  که  هستند  اي 

میمحافظت تنظیم  گیاهان  در  را   miR159 کنند.شده 

 تغییرات فاز رویشی را باهدف قرار دادن عوامل رونویسی

MYB کند (تنظیم میAlonso-Peral et al. 2010(  و 

miR166 ) با تنظیم هموستاز اسید آبسیزیکabscisic 

acid homeostasis(  خشک به  پاسخ  درگیر در  سالی 

HIGSها برايکه آن). ازآنجاییYan et al. 2016است (

نشده این(تعیین  توأم  فرگشت  با  miRNA اند)،  ها 

ها نیز محدود  miRNAها محدود است. تنوع توالیبیمارگر

شوند و  کدگذاري می MIR هايها توسط ژن است زیرا آن 

 stem–loopحلقه (-هاي اولیه باید ساختار ساقهرونوشت 

structure ( مشخصی را تشکیل دهند.   
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در   توالی  تغییرات  را میsiRNAبرعکس،  ثانویه  بههاي  جایگاهتوان  که  شرطی  به  داد  انجام  هدف  راحتی  در  miRNAهاي 

هاي غیر کد کننده محدودیت کمتري در  بلند محافظت شود. ژن  dsRNAسازهاي  هاي اولیه براي شروع تولید پیشرونوشت 

کنند نیز دینامیک تکاملی را نشان  تولید می  siRNAهاي کدگذاري که  تنوع توالی دارند. جالب اینجاست که برخی از رونوشت 

)RFL )restorer-of fertility-likeدهنده یک نبرد تسلیحاتی باشد. براي مثال، زیر خانواده  دهند که ممکن است نشانمی

تولید میsiRNAکه    PPRهاي  ژن  ثانویه  میهاي  قرار  کننده  متنوع  انتخاب  تحت  کننده  کنند،  خالص  انتخاب  با  که  گیرند 

 .Fujii et alدارد، متفاوت است (  ها بستگی ها به محصولات پروتئینی آنکه عملکرد آن  PPRهاي  شده در سایر ژنمشاهده

2011; Dahan and Mireau 2013.(   علاوه بر این، رویکرد «شلیک گلولهshotgunکه توسط «siRNA  هاي ثانویه استفاده

بهمی بیمارگرشود،  توسط  کمتري  بهاحتمال  هدف  جایگاه  در  جهش  طریق  از  میها  شکست  (شکل  سرعت  ).B2  - 2خورد 

کنند که در چارچوب بین میزبان  هاي ضد میکروبی کمک میsRNAاي متنوع ازهاي ثانویه به حفظ مجموعه siRNAدرمجموع،  

 .مفید خواهد بود HIGS و بیمارگر براي دفاع گیاهی مبتنی بر

) Hou and Ma 2020( ثانویه siRNA و  miRNA مبتنی بر HIGS مقایسه )  2شکل  

MiRNA (A1)محافظت  ها توالی  یک  از  در  عمدتاً  شده 

میرونوشت  حاصل  ساز  پیش  تعداد  هاي  بنابراین  و  شوند 

زاي محدودي از اهداف را هم در گیاه و هم در عوامل بیماري

زا ها با عوامل بیماريmiRNAمهاجم دارند. فرگشت توأم  

اهداف داخلی   براي تنظیم  توالی  زیرا تطابق  محدود است 

 .باید حفظ شود
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)B2(  جمعیت siRNAs توالی با  از  ثانویه  متنوع  هاي 

تولید  رونوشت  کننده  کد  غیر  یا  کننده  کد  اولیه  هاي 

زاي شوند و چندین هدف ژنی را در یک عامل بیماريمی

می تنظیم  گلوله» مهاجم  «شلیک  مکانیسم  این  کنند. 

بر افزایش می siRNA پایداري دفاع مبتنی  دهد  ثانویه را 

زا از طریق تغییرات توالی  زیرا در برابر تکامل عوامل بیماري

تغییرات محل هدف که در هدف   مثال،  سیستم    1(براي 

شده است)  نشان داده (HIGS) خاموشی ژن ناشی از میزبان

توانند  ثانویه همچنین می siRNAs مقاومت بیشتري دارد.

رونوشت  توالی  تنوع  طریق  رقابت از  یک  در  اولیه  هاي 

عوام با  بیماريتسلیحاتی  خطوط ل  کنند.  شرکت  زا 

متفاوت     siRNA هايدهنده توالیهاي مختلف نشانبارنگ

 .هاي هدف هستندها در رونوشتهاي مکمل آنیا توالی

از sRNAترشح * بیمارگر  به  هدفمند  هاي 

 هاي گیاهی سلول 

میزبان از  ناشی  ژن  خاموشی  کلیدي  فرآیندهاي  از   یکی 

(HIGS) انتقالsRNA هاي میزبان به  هاي گیاهی از سلول

مکانیسم خاموشی آنجا،  در  است.   RNA بیمارگر مهاجم 

شود تا اهداف خاص بیمارگر که در آلودگی نقش  ربوده می

هاsRNAشده است کهدارند، خاموش شوند. بااینکه شناخته 

مولکول به بالا  عنوان  تحرك  باقابلیت  دهنده  سیگنال  هاي 

می مکانیسمعمل  اما  زمینه کنند،  آن هاي  حرکت  هااي 

) است  نامشخص  ). Liu and Chen 2018همچنان 

تحركجالب که  است  ارتباط   RNA توجه  است  ممکن 

به باشد.  نداشته  آن  فراوانی  با  عنوان مستقیمی 

 هاي قارچبسیار فراوان در پنبه در سلول   miR168مثال،

V. dahliae ) نشد  ).Zhang et al. 2016شناسایی 

تبادل در  نیز  مشابهی  انگلی  mRNA مشاهده  گیاه   بین 

Cuscuta pentagona آن میزبان   Arabidopsis و 

هاي متحرك بسیار فراوان  انجام شد. اگرچه بیشتر رونوشت 

رونوشت  از  بسیاري  اما  از  بودند،  کمی  تحرك  فراوان  هاي 

) دادند  نشان  یافته  ). Kim et al. 2014خود  هااین 

که  دهندهنشان است  جداسازي  مکانیسم  یک  وجود  ي 

هاي گیاهی  بین میزبان mRNA و sRNAتواند ترافیک  می

 .هاي مهاجم را تعیین کندها/ انگلو بیمارگر

ها از  sRNA، خروجHIGSدر  sRNA اولین مرحله در انتقال

هاي گیاه است. دانش ما در مورد مسیرهاي ترشحی سلول 

پروتئین  ترشح  روي  بر  تحقیق  طریق  از  عمدتاً  گیاهان 

آمده است. مسیر ترشح رایج شامل مسیر کلاسیک دستبه

آندوپلاسمی (-  شبکه  گلژي   endoplasmicدستگاه 

reticulum (ER)–Golgi  (ها در  است که در آن پروتئین

( زومپلی غشا  به  متصل   membrane-boundهاي 

polysomes (MBPs)  (  زبر آندوپلاسمی  شبکه  روي 

وزیکولساخته  طریق  از  و  جوانه شده  دستگاه  هاي  به  زن 

 شوند.  گلژي منتقل می
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وزیکول  (این  از  عبور  از  پس  درنهایت   trans-Golgiها 

network (TGN)( ادغام پلاسمایی  غشاي  و  با  شده 

تواند توسط سلول دیگري از طریق محتواي خود را که می

). Ding et al. 2014کنند (اندوسیتوز جذب شود، آزاد می 

یک مسیر دیگر ترشح، مسیر غیرمتعارف است که مستقل 

وزیکول  شامل  و  بوده  گلژي  دستگاه  سلولی از  خارج  هاي 

)extracellular vesicles (EVs)  (هاياندامک شود. می

سلول  توسط  که  هستند  غشادار  محیط کوچک  به  ها 

ها،  شوند. یک دسته اصلی از این وزیکول اطرافشان آزاد می

آناگزوزوم منشأ  که  هستند  وزیکولها  هاي  ها 

)ntraluminal vesicles (ILVs)( در  یلتشک شده 

هاي اندوزومی به نام اجسام  سیتوزول بوده و درون محفظه 

) ) multivesicular bodies (MVBs)چندوزیکولی 

می وزیکولمحصور  این  هنگامیشوند.  با  MVBکه  ها  ها 

شده و به آپوپلاست (فضاي خارج از غشاي پلاسمایی ادغام

 Yanez-Moگردند (شوند، آزاد میسلول گیاهی) رها می

et al. 2015(محتواي . EVs  سپس از طریق اندوسیتوز به

 ). Colombo et al. 2014شود (سلول گیرنده منتقل می

 (EVs) هاي خارج سلولیطور که در گیاهان، وزیکولهمان

هاي ضد میکروبی هستند  ها و متابولیتسرشار از پروتئین 

)Rutter and Innes 2017; Regente et al. 

ها در دفاع گیاه نقش دارند. از دهد که آن، نشان می)2017

هاي حیوانی شامل  در سلول  EVs هاي آنجایی که محموله 

مختلفمولکول  حمل RNA هاي  و  از miRNA هستند 

نشان داده شده که نقش کلیدي در ارتباطات   EVs طریق

گیاهان نیز   Valadi et al. 2007(  ،EVsسلولی دارد (بین

انتقال قرارگرفته  sRNA براي  بررسی  اند.  مورد 

وجودوتحلیلتجزیه  اخیر  در sRNA هاي  تائید   EVs را 

،)Cai et al. 2018; Baldrich et al. 2019کند (می

ترکیب محموله بااین نامشخص  sRNA هايحال  همچنان 

دهد که وفور نشان می sRNA تحلیل اخیر پروفایل  .است

سیس کم  آرابیدوپ  EVs ها در siRNAها و miRNAکلی

) عوض،  )Baldrich et al. 2019است  در  هايRNA؛ 

شدت غنی هستند.  به  ’(tyRNAs)نوکلئوتیدي    17-10ریز

 RNA ها محصولات تخریب tyRNAرسد اینبه نظر می

ها در تنظیم ژن هنوز  حال، عملکرد دقیق آنهستند بااین

). این یافته، ایده  Baldrich et al. 2019ناشناخته است (

به EVs نقش انتقال  را  براي  ترشح  اصلی  مسیر  عنوان 

در فرآیندهایی مانند خاموشی ژن ناشی از  sRNA گسترده

کرد (HIGS) میزبان تضعیف  گیاهان  این،    .در  باوجود 

miRNA و خاص  در siRNAهاي  همچنان  ثانویه   هاي 

EVs دهنده حفظ یک کانال ارتباطی  وجود دارند که نشان

است هدفمند  و  مثال،  به  .انتخابی   siRNAsعنوان 

از tasiRNAو شدهکه نشان داده PPR هاي مشتق شده 

ژن  بیمارياست  میهاي  خاموش  را  غنی  زا  اگرچه  کنند، 

 .جود داشتندآرابیدوپسیس و EVs نشده بودند، در
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 PPR مشتق شده از siRNA توجه است که فراوانیجالب 

ژن قرار می P. capsici که یک  دررا هدف   EVs دهد، 

 P. capsici هاي آرابیدوپسیس آلوده بهجداشده از برگ

(افزایش است  امر  )،Hou et al. 2019یافته  این 

ممکن EV هاي دهنده این احتمال است که محموله نشان

.عنوان یک پاسخ دفاعی تغییر کننداست در طول آلودگی به 

دادهپژوهش نشان  برخیها  که  بسیاري   miRNAs اند  و 

 اند اما درشدههاي ثانویه در فضاي آپوپلاست غنیsiRNAاز

EVs نمی مییافت  نشان  این  که  ها sRNAدهدشوند 

مسیر می طریق  از  ازتوانند  مستقل  شوند  EV هاي  ترشح 

)Baldrich et al. 2019(بخش سیتوپلاسمی .  بندي 

شده است.  در گیاهان مشاهده sRNA هاي مختلفکلاس

ها MBPبا siRNAs و miRNAs جالب اینکه، گروهی از

تولید شروع  براي  ارتباط  این  و  هستند   siRNA مرتبط 

در است  ممکن  که  رخ   ثانویه  نیز  زبر  آندوپلاسمی  شبکه 

) است  ضروري  میLi et al. 2016دهد،  بنابراین  توان )؛ 

بیوسنتز که  زد  با   siRNAحدس  است  ممکن  ثانویه  هاي 

بهترشح آن  باشد که  با مسیر شبکه ها مرتبط  طور فرضی 

هايدرواقع، آنزیم  .دستگاه گلژي ارتباط دارد-آندوپلاسمی 

تولید براي  ازجمله   siRNA ضروري  ، RDR6ثانویه، 

«بدنه به شده  «siRNAهاياصطلاح  در  یافت  اغلب  که  اند 

 de Alba et al. 2015; Yuمجاورت گلژي قرار دارند (

et al. 2017.(  ارتباط بالقوه بیوسنتز و ترشحsiRNA هاي

کند.  کمک می HIGS عنوان عواملها بهثانویه به عملکرد آن

متنوعقابل و  بزرگ  این جمعیت  است که   siRNA توجه 

شود، اگرچه ممکن است در هنگام  طور مداوم تولید میبه

شود.   القا  بیشتر  نظارتی  مکانیسم  براي  بیمارگر  تشخیص 

آن  ناخواسته ترشح  شدن  خاموش  از  جلوگیري  براي  ها 

 .) مهم استendogenous genesهاي درونی (ژن 

گیاه  sRNA انتقال* تعاملات  عامل -در 

 زابیماري 

ترشح،   از  ژنsRNAپس  خاموشی  براي  گیاهی  هاي  هاي 

زا دارند. جهت  هاي عامل بیماريهدف، نیاز به ورود به سلول

 تبادل فعال مواد، ساختارهاي تخصصی به نام هاستوریوم

(haustoria) ها توسط عوامل  گیرد. هاستوریوم شکل می

رشته بیماري قارچی  یوکاریوتی  زاي  اي 

شوند و جذب مواد مغذي  بیوتروف ساخته میبیوتروف/همی

مؤثر عوامل  انتقال  می (effector) و  تسهیل  کنند  را 

)Casadevall et al. 2009; Micali et al. 2011; 

Wang et al. 2017.( هایی  ها همچنین پورتالهاستوریوم

هستند که مواد ضد میکروبی تولید و صادرشده توسط گیاه  

) Micali et al. 2011دهند (ها را هدف قرار میمیزبان آن 

اصلاحهاستوریوم  پلاسمایی  غشاي  یک  توسط  که  شده  ها 

خارج غشاي  نام  به  هاستوریوم -گیاهی 

)extrahaustorial membrane (EHM) (

خارجشدهاحاطه  ماتریکس  توسط  میزبان  سلول  از  -اند، 

) که  extrahaustorial matrix (EHMx)هاستوریوم (

شوند (شکل  در آن دیواره سلولی گیاه وجود ندارد، جدا می

3(.
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هاي گلژي، شبکه آندوپلاسمی،  هاي گیاهی، تودهدر سلول 

تجمع EHM ها در مجاورتMVBهاي ترشحی ووزیکول 

طور فعال  توانند بهها میsRNAدهدیابند که نشان میمی

طریق سلول   EHM از  توسط  سپس  و  شوند  هاي  منتقل 

بیماري شوند  عامل  جذب  اندوسیتوز  طریق  از  زا 

)Takemoto et al. 2003; Lu et al. 2012 .(

هاي تولیدشده توسط گیاهان انگلی براي sRNAهمچنین،  

هاستوریوم  در  میزبان،  اهداف  غنیخاموشی  اندشدهها 

)Shahid et al. 2018دهند که  ). این مشاهدات نشان می

انتقالهاستوریوم  براي  اصلی  پورتال  یک  است  ممکن   ها 

sRNA درك است که باشند. قابلsRNAشده از  هاي ترشح

 هاي گیاهی از طریق مسیرهاي وابسته و/یا مستقل ازسلول 

EV توانند درمی EHMx  متمرکز شوند. این مهم است زیرا

شود؛ها تعیین میsRNAکارایی خاموشی ژن توسط مقدار

زا یافته به عامل بیماريهاي هدفمند انتقالsRNAو مقدار

قابل تأثیرگذاري  براي  کافی  باید  هدف  ژن  بیان  بر  توجه 

 .باشد

بیماري sRNA انتقال   عوامل  و  گیاهان  عمومی  بین  زاي 

مانند   آلودگی  جهت  تخصصی  ساختارهاي  که  نکروتروف 

نمی تولید  دینامیکهاستوریوم  است  ممکن  هايکنند، 

باشد داشته  متفاوتی  بیماري   .تعاملی  عمومی قارچ  زاي 

مدل  داده B. cinerea نکروتروف  است  نشان  شده 

خارجی،  sRNAکه رشته RNAهاي  دو  و  هاي  بلند  اي 

تصفیهEV همچنین میهاي  جذب  محیط  از  را  کندشده 

)Wang et al. 2016; Cai et al. 2018که ). ازآنجایی

B. cinerea   سلول به  رساندن  آسیب  میزبان،  براي  هاي 

هايکننده دیواره سلولی و متابولیتهاي تخریبانواع آنزیم 

تولید می بندي  ان)، زم Zhang et al. 2019کند (سمی 

در رابطه با رویدادهاي آسیب/مرگ   sRNA تولید و ترشح

 حیاتی است HIGS سلولی براي دفاع کارآمد از طریق

زا از  هاي بیماريهاي گیاهی و سلول ) بین سلولsRNAهاي کوچک (RNAجایی یک مدل فرضی از چگونگی جابه) 3شکل 
 .)Hou and Ma 2020( دهد طریق هاستوریوم را نشان می
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ممکن هاي کوچک)RNAها (sRNAدر سیتوپلاسم گیاه،  

به  دوتاییاست  داخل (dsRNA) صورت   به 

intraluminal vesicles (ILVs)    ًوارد شوند که متعاقبا

 multivesicular bodiesتوسط اجسام چندوزیکولی  

(MVBs).  می با  MVB شوند.  بلعیده  است  ممکن  هاا 

extrahaustorial membrane (EHM)    ادغام شوند

وزیکول سلولیو  خارج   extracellular vesiclesهاي 

(EVs)   را بهextrahaustorial matrix (EHMx)   آزاد

(وزیکول  .کنند سلولی  خارج  از   )EVsهاي  است  ممکن 

) هاستوریومی  غشاي  با  اندوسیتوز   haustorialطریق 

membrane بارهاي ادغام شوند و   ( sRNA   را در خود 

هنگامیسلول  کنند.  تخلیه  مهاجم  داخل  هاي  در  که 

می قرار  بیمارگر  گیاهی  sRNAگیرند،  سیتوپلاسم  هاي 

 RNAممکن است با ربودن کمپلکس خاموشی ژن ناشی از  

)RNA-induced gene silencing (RISC)  یا یک   (

 sRNAs مسیر ترشح دیگر  .چند ژن هدف را خاموش کنند

ها است که در  بر اساس مسیر ترشح مرسوم براي پروتئین

شبکه آندوپلاسمی   هاي ثانویه سنتز شده رويsiRNAآن

می وزیکولزبر  داخل  به  زدن  توانند  جوانه  حال  در  هاي 

طریق از  سپس  و  شوند  شوند.   ER-Golgi داخلی  حمل 

بهsRNAاین بهsRNAصورتها  آزاد  آزاد EHMx هاي 

جذب می اندوسیتوز  طریق  از  هاستوریوم  توسط  و  شوند 

 .شوندمی

کاربردهايچشم* و  آینده   HIGS اندازهاي 

برابر   در  (ژنتیک)  مقاومت  مهندسی  براي 

 بیماري 

ایمنی گیاهان، فرصتپژوهش در مورد مکانیسم هاي  هاي 

انگیزي را براي مهندسی مقاومت در برابر بیماري در  هیجان

هاي مداوم  محصولات زراعی فراهم کرده است. اگرچه تلاش 

براي    (HIGS) براي استفاده از خاموشی ژن ناشی از میزبان

آمده متغیر  دستشده است، نتایج بهافزایش مقاومت انجام

بین   ژن  خاموشی  زمینه  در  اخیر  اکتشافات  است.  بوده 

هایی را براي بهبود  ارگانیسمی در طول آلودگی طبیعی، راه

 .دهدارائه می

بیماري برابر  در  دفاع گیاهان  نحوه  روي  بر  هاي  تحقیقات 

اي براي افزایش مقاومت  هاي نوآورانهمختلف، منجر به ایده

بیماري برابر  در  کشاورزي  است.  محصولات  شده  ها 

طور مداوم در حال بررسی استفاده  که دانشمندان به درحالی

نتایج   HIGS از هستند،  گیاهان  مقاومت  تقویت  براي 

حال،  آمده تاکنون یکسان و قطعی نبوده است. باایندستبه

ها در طی  کشفیات اخیر در مورد خاموشی ژن بین ارگانیسم

اندازهاي جدیدي را براي بهبود این آلودگی طبیعی، چشم

 .دهدروش ارائه می
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اي است که  ایجاد گیاهان تراریخته  HIGS ترین روشرایج 

قطعه ازحامل  توالی DNA اي  اساس  معنیبر   دارهاي 

(sense)  معنی ضد  هدف     (antisense) و  ژن  یک 

 .Hua et al. 2018; Rosa et alشده هستند ( انتخاب

2018 .(

مولکول رونویسی،  از  رشته  RNA هاي پس  یا  دو  بلند  اي 

سنجاق مولکول  میهاي  تولید  بلند  انتظار  سر  که  شوند 

بهمی پیشرود  تولیدمادهعنوان  براي  هاي  sRNAهایی 

ها در طول آلودگی به  sRNAاگر این  .مصنوعی عمل کنند

بیماريسلول  عامل  هايتوانند ژنزا منتقل شوند، میهاي 

گیاهان   ایجاد  دیگر،  استراتژي  کنند.  خاموش  را  هدف 

هاي مصنوعی را با استفاده از  miRNAاي است کهتراریخته 

اصلی ژن(backbone) بخش  شده  شناخته  MIR یک 

می (تولید  نمونهRosa et al. 2018کنند  موفق  ).  هاي 

سنجاق  ساختارهاي  از  گزارشعمدتاً  بلند  اند؛  شدهسر 

کبااین در  زیادي  تغییرات  نیز حال،  ژن  خاموشی  ارایی 

 Jahan et al. 2015; Carbonellشده است (مشاهده

and Daros 2017.( صورت موردي این تغییرات اغلب به

 .ها ناشناخته استاي آن رسند و مکانیسم زمینهبه نظر می

پروفایل پژوهش زمینه  در  اخیر   در sRNA هاي 

EVs آپوپلاست،  (وزیکول فضاي  و  سلولی)  خارج  هاي 

انتخابینشان ترشح  به  sRNA دهنده  که  طور است 

گذارد و ممکن  تأثیر می HIGS ناپذیري بر کارایی اجتناب 

شده در کارایی خاموش کردن ژن  است به تغییرات مشاهده

کند  ترشح  .کمک  بر  که  احتمالی  تأثیر sRNA عوامل 

عبارتمی توالیگذارند  از  مسیرهاي   sRNA هاياند  و 

هاي ثانویه از siRNAرسدطورکلی، به نظر میبیوسنتزي. به 

از مستقل  ترشح  مسیر  آپوپلاست   EV طریق  فضاي  در 

باشند غنی از  .شده  بسیاري  مقابل،  بهmiRNAدر  طور ها 

غنی گیاه  سیتوپلاسم  در  م شدهنسبی  نشان  که  دهد  یاند 

تمایل کمی براي ترشح به فضاي خارج سلولی دارند. اگرچه 

اند، اما  شدهیا آپوپلاست غنی EVs ها درmiRNAبرخی از

تعیین انتخابعامل  این  نامشخص کننده  همچنان  گري 

شده است که موتیف هاي حیوانی، نشان دادهاست. در سلول 

درتوالی خاص  انتخابی  miRNAهاي  بارگیري  بالغ،  هاي 

اگزوزومآن  در  را  پروتئینها  توسط  اتصالها   دهنده هاي 

RNA )RNA-binding proteins  (می کند  تعیین 

)Villarroya-Beltri et al. 2013; Hobor et al. 

 (exWAGO) ). یک پروتئین آرگونوت خارج سلولی2018

لوله  کرم  در  بهخاص  گوارشی  محمولهاي   EVs عنوان 

هایی  sRNAشده است و پتانسیل بارگیري انتخابیشناسایی

 Chow etگذارند ( را دارد که بر ایمنی میزبان تأثیر می

al. 2019دهندههاي اتصال). شناسایی و توصیف پروتئین 

sRNA گیاهی که ممکن است ترشح sRNA   را از طریق

تسهیل کنند، این شکاف   EV مسیرهاي وابسته و مستقل از

کند. را پر می HIGS مهم دانش در مورد
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مرتببااین مکانیسم  که  زمانی  تا  هاي  sRNAسازيحال 

بر  خاص براي ترشح شناسایی نشود، یک رویکرد مبتنی 

siRNA به نسبت  شانس  sRNAطبیعی  مصنوعی  هاي 

 .موفقیت بیشتري خواهد داشت

تجزیه  و  ژنتیکی  عوامل شواهد  افکتور  هدف  وتحلیل 

هاي ثانویه در دفاع  siRNAزا، نقش مهمی را برايبیماري

»= shotgunدهند. رویکرد «شلیک گلوله  گیاه نشان می

هاي ثانویه براي هدف قرار دادن چندین siRNAکه توسط

می استفاده  بیماري  عامل  پایداري  ژن  است  ممکن  شود، 

ثانویه یک عملکرد  siRNA مقاومت را افزایش دهد. تولید

 You etزي است (شده در گیاهان خشکیکاملاً محافظت

al. 2017  با مقاومت  که  است  این  بر  فرضیه  بنابراین،  )؛ 

دست با  است  ممکن  وسیع  طبیعی طیف  مسیر  کاري 

siRNA به که گونه ثانویه  آید  دست  به  اي 

ها براي هدف قرار دادن یک یا چند عامل  siRNAمجموعه

(شکل   شوند  بهینه  خاص  به4بیماري  مثال،  ).  عنوان 

siRNAهاي مشتق شده از PPR   در آرابیدوپسیس توانایی

و   دارند؛  را  بیماري  عامل  چندین  دادن  قرار  هدف 

رونوشتsiRNAتولید از  ثانویه   هدفمند PPR هايهاي 

miRNA دولپه جریاندر  طریق  از  -miRNA-PPRها 

siRNA شده گسترده است (محافظتXia et al. 2013.(

زیست با رویکرد  از  میاستفاده  مصنوعی،  توان شناسی 

ثانویه طبیعی را اصلاح   siRNA یدکننده تول PPR هاي ژن 

هاي  طبیعی با توالی siRNA هايکرد. در این روش، توالی

هاي خاص در یک یا چند  گیري ژنشده براي هدفطراحی 

بیماري میعامل  جایگزین  خاموشی  زا  کارایی  تا  شوند 

ثانویه براي  siRNA افزایش یابد. این استراتژي جایگزینی

پذیر است  در آرابیدوپسیس نیز امکان FAD2 خاموشی ژن

)Gutierrez-Nava et al. 2008( در ترکیب با فناوري .

، این رویکرد نویدبخش  CRISPR/Cas9مهندسی مبتنی بر

ویرایش زراعی  محصولات  مقاومت  تولید  با  ژنی  تن 

 بیشتراست.

 siRNA   هاي تولید با مهندسی جایگاه  (HIGS) شناسی ترکیبی براي افزایش کارایی خاموشی ژن ناشی از میزبانرویکرد زیست )  4شکل  
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شود که براي هدف قرار دادن  هایی جایگزین میبا توالی  RNA در یک مولکول siRNA ناحیه تولید  .)Hou and Ma 2020( ثانویه
 dsRNA ساز ماند تا سنتز پیش بدون تغییر باقی می  sRNA محل شکافت اولیه  .اندشده زا طراحی هاي عامل بیماري هاي خاص در ژن توالی 

درنتیجه،  .کنندهاي هدف را با کارایی بالاتر خاموش می کند که ژنها را تولید می siRNAاي از ، مجموعه dsRNA ساز این پیش  .آغاز شود
متفاوت siRNA هاي دهنده توالی هاي مختلف نشان زا مقاوم باشند. خطوط بارنگ ها در برابر عامل بیماري siRNAگیاهان تولیدکننده این  

 .هاي هدف هستندها در رونوشت هاي مکمل آن یا توالی 

Spray-induced gene silencing (SIGS)  هايعنوان ابزاري براي مطالعه مکانیسمتواند بهمی HIGS استفاده

 شود و اطلاعات جدیدي در مورد نحوه عملکرد این روش ارائه دهد.

) براي کنترل HIGSاگرچه خاموشی ژن ناشی از میزبان (

بیماري و  نشان  آفات  بالایی  پتانسیل  زراعی  گیاهان  هاي 

نگرانی اما  است،  ارگانیسمداده  مورد  در  عمومی  هاي  هاي 

 هاي انتشارو محدودیت )GMOsشده ژنتیکی (دستکاري

GMOگیاه زیست،  محیط  به  توسعه ها  به  را  شناسان 

انتقال براي  جدید  بیماري  RNA رویکردهاي  عوامل  زا به 

) یک روش  2016و همکاران (  Koch  .ترغیب کرده است

 )SIGSبه نام خاموشی ژن با اسپري ( RNA مؤثر اسپري

Spray-induced gene silencing  کنترل براي  را 

قارچ   دادند   F. graminearumآلودگی  نشان  جو  روي 

یک5(شکل مطالعه،  این  در   .( dsRNA ) -CYP3بلند 

dsRNA  قارچی ژن  سه  آن  هدف  که  کردند  اسپري  را   (

سیتوکروم لانوسترولP450 ازجمله  دمتیلاز -C-14α -و 

به بود.  قارچی  ارگوسترول  بیوسنتز  براي  طور موردنیاز 

هاي  ها کنترل مؤثر القاشده را در قسمتاي، آنغیرمنتظره 

.هاي جداشده مشاهده کردنددور (غیر اسپري شده) برگ

هاي دور نشان  مشاهده خاموش شدن ژن قارچی در بافت

شده و در داخل گیاه  ها توسط گیاه جذبdsRNAداد کهمی

گذاري  هاي برچسب dsRNAوتحلیلشوند. تجزیهجابجا می

بلات ژل  آنالیز  و  فلورسنت  با  که RNA شده  داد   نشان 

dsRNA کند و در  نخورده حرکت میطور دستدرواقع به

برگ بریده  سطح  در  چوبی  آوندهاي  توسط  هايابتدا 

شود، اما سپس به سیمپلاست، ازجمله  جداشده جذب می

 Koch etشود (هاي مزوفیل منتقل میسیتوپلاسم سلول 

al. 2016  .(هاي هدف در قارچی  تر اینکه، خاموشی ژن مهم

هاي دور (غیر اسپري شده) تلقیح شده بود،  که روي بافت

شدت نشان  قارچ نیاز داشت که به  DICER-LIKE 1 به ژن

هاي بلند را از گیاه جذب کرده است dsRNAدهد قارچمی

این  مکانیسم dsRNA و  قارچ   RNAi سپس  درون  را 

ذکر است  قابل).  Koch et al. 2016اندازي کرده است (راه

 توان با اسپري کردنقارچی را می DCL-1 که نیاز به ژن

siRNA جايبهdsRNA) هاي بلند دور زدKoch et al. 

همچنین   F. graminearum دهد ) که نشان می2016

بهsiRNAتواندمی که  کند  جذب  را  با  ها  زیاد  احتمال 

 .شوندقارچی درگیر می AGO هايپروتئین



91 

نشان   را  متعددي  مطالعات  از  فهرستی  تحقیق،  این  در 

رساندن می براي  اسپري  روش  از  استفاده  با  که  دهد 

RNAهاي غیر کد کننده (ncRNA) منظور خاموشی ژنبه 

(Gene Silencing)  انواع مختلف عوامل بیماري زاي در 

قارچ عمدتاً  اوومیستگیاهی،  و  شد ها  متمرکز  این  .ها، 

) حوزه  اساساً  میSIGSمطالعات،  قرار  یک  )  که  گیرند 

محیط با  سازگار  و  امیدوارکننده  براي استراتژي  زیست 

در این تحقیقات، تأثیرگذاري روش    .حفاظت از گیاهان است

علیه طیف گسترده   ncRNA اسپري بیمارگر را  از  هاي  اي 

 F. graminearum  )Koch  :اند مهم گیاهی نشان داده

et al. 2016; Gaffar et al. 2019; Werner et al. 

و  2020  (Phakopsora pachyrhizi  )Hu et al. 

) و Wang et al. 2016( Botrytis cinereaو  )2020

Sclerotinia sclerotiorum (McLoughlin et al. 

)Rhizoctonia solani  )Qiao et al. 2021و    2018

و   Aspergillus niger  ((Qiao et al. 2021و  

Verticillium dahlia  )Song et al. 2018و  (

Fusarium culmorum  )Tretiakova et al. 2022 (

Fusarium oxysporum f. sp. lycopersiciو  

)Ouyang et al. 2023  و (Fusarium circinatum  

)Bocos-Asenjo et al. 2024  (  از موجودات قارچ مانند

Phytophthora infestansها  اوومیست

)Kalyandurg et al. 2021.( 

بینش مطالعات  چگونگی  این  مورد  در  بیشتري  هاي 

ها ارائه کرده  ها در داخل برگdsRNAها وsiRNAحرکت

مثال  .است (   Songبراي  دادند  2018و همکاران  نشان   (

بهاعمال dsRNA که گندم  کولئوپتیل  روي  طورشده 

به و  جذب  میsiRNAمؤثري  پردازش  قابلها  توجه  شود. 

از استفاده  که  خاموشی   dsRNA است  در  روش  این  به 

کارآمدتر از مخلوط   F. asiaticum هاي هدف در قارچژن 

مستقیم بلافاصله  dsRNAکردن  قارچ  رشد  محیط  در  ها 

این مشاهده نشان    .هاي گندم بودقبل از تلقیح کولئوپتیل 

هاي گیاهی  از بافت RNA از طریق جذب  SIGS دهد کهمی

از سطح برگ توسط قارچ   dsRNA جاي جذب مستقیمبه

باید   SIGS طور باشد، اثربخشیکند. اگر واقعاً اینعمل می

هاي  از سطح برگ به سلول  dsRNA هایی که جذببا روش

 کنند، افزایش یابد. گیاهی را تسهیل می
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وdsRNAs تواند توسط هر دو می   Zand Karimi and Innes 2022  .(1  (SIGS(  SIGSهاي کلیدي مرتبط بااي از یافته خلاصه)  5شکل  

sRNAs  ) القا شودKoch et al. 2016; Wang et al. 2016  2)؛  (dsRNAشدهزا جذبتوانند مستقیماً توسط عوامل بیماري هاي بلند می

 DCL هاي ) آنزیم3)؛  Koch et al. 2016; Wang et al. 2016; Hu et al. 2020; Qiao et al. 2021و باعث خاموشی ژن شوند (

القايدر عوامل بیماري  در عوامل DCL هاي) آنزیم4)؛  Koch et al. 2016هاي بلند ضروري هستند ( dsRNAتوسط SIGS زا براي 

هاي بلند اسپري شده   dsRNA)  5)؛  Koch et al. 2016کنند (پردازش می  (sRNA) هاي بلند را به قطعات کوتاه dsRNAزا،  بیماري 

هاي خارج  ) وزیکول 6)؛  Biedenkopf et al. 2020گیاه پردازش شوند ( DCL هاي هاي گیاهی جذب و توسط آنزیمتوانند توسط سلول می

گیاهی س تک sRNA با  (EVs) لولی  می رشته هاي  همراه  (اي  وزیکول 7)؛  Baldrich et al. 2019شوند  گیاهی  )  سلولی  خارج  هاي 

 RNA (RBPs) هاي متصل شونده به) پروتئین 8)؛  Cai et al. 2018زا منتقل کنند (هاي عوامل بیماري ها را به سلول  sRNAتوانند می

هاsRNAهاي گیاهی بهRBP)  9)؛  He et al. 2021کنند (هاي خارج سلولی منتقل میها را به وزیکول ها متصل شده و آن  sRNAگیاهی به

هاي  sRNA)  10)؛  Zand Karimi et al. 2022کنند (ها را به مایع آپوپلاست (فضاي خارج از سلول گیاهی) منتقل میمتصل شده و آن 

 ). Dalakouras et al. 2016هاي گیاهی جذب شوند (توانند توسط سلول اسپري شده می 
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*HIGS   بخشی از سیستم ایمنی ذاتی گیاهان

 است. 

هايکه مثالکند که درحالیمتن بالا به این نکته اشاره می

شامل بیان یا استفاده از ساختارهاي   SIGS و HIGS قبلی

اما شواهد قانع RNA مصنوعی اي وجود  کنندهبوده است، 

به نیز  از واکنشدارد که گیاهان  ایمنی  عنوان بخشی  هاي 

هاي  هاي خود به سلول ها را از سلول sRNAطبیعی خود،  

بیماري میعوامل  منتقل  آفات  و  مثال،  عنوانبه  .کنندزا 

Zhang 2016( و همکارانa(  نشان دادند که گیاهان پنبه

قارچ  توسط  که  آلوده Verticillium dahliae زمانی 

 miR159 و  miR166 خاص یعنی miRNA شوند، دو می

شدهها توسط قارچ جذبmiRNAاین  .دهندرا افزایش می

براي  ضروري  داخلی  ژن  دو  خاموشی  باعث  درنتیجه  و 

میبیماري قارچ   Verticillium هايسویه  .شوندزایی 

dahliae کنند که  ها را بیان میهایی از این ژنکه نسخه

 اند تا دیگر باشدهاصلاح   miRNAها جایگاه هدفدر آن

miRNAبیماري نشوند،  جفت  نشان ها  را  بیشتري  زایی 

میمی نشان  موضوع  این  ایندهند.  که  ها  miRNAدهد 

طور مستقیم در ایمنی هاي قارچی بهباهدف قرار دادن ژن 

گیاه نقش دارند.  

طبیعی از تحقیقات آزمایشگاه جین  HIGS دومین نمونه از

ژنناشی می خاموشی  که  قارچشود  در   B. cinerea ها 

نشان می siRNAتوسط را  آرابیدوپسیس  دهد  هاي خاص 

)Cai et al. 2018; He et al. 2021  محققان  .(

برگ  B. cinerea هايپروتوپلاست از  آلوده  را  هاي 

آن  و  کرده  جدا  توالی  آرابیدوپسیس  آزمایش  تحت  را  ها 

قراردادند. این آزمایش توالی یابی، وجود     sRNA-seqیابی

 B. cinereaهاي گیاهی را در قارچ siRNAتعداد زیادي از

هاي گیاهی آلودگی  siRNAرسد ایننشان داد. به نظر نمی

فراوان  از  بسیاري  زیرا  شدههاي کشفsiRNAترینباشند، 

پروتوپلاست  داخل  بین  B. cinerea هايدر  در 

نشان siRNAترینفراوان  که  نداشتند؛  قرار  برگ  هاي 

اند ازنظر شدههایی که براي انتقال انتخابsiRNAدهد  می

اختصاصی هستند این فرضیه، مشخص    .توالی  تأیید  براي 

جداشده از مایع   EVs شده باهاي غنیsiRNAشد که این

 .Cai et alمرتبط هستند ( (AWF) شستشوي آپوپلاست

با siRNA علاوه بر این، اختلال در مسیر ساخت).  2018

در  RNA-DEPENDENT RNA جهش 

POLYMERASE (RDR6)   حساسیت به B. cinerea 

ها نقش مستقیمی  siRNAدهدرا افزایش داد که نشان می

نتیجه  این  از  حمایت  براي  دارند.  گیاه  ایمنی  گیري،  در 

پیشژن  هدف  اینبینیهاي  درsiRNAشده   .Bها 

cinerea در اما  یافتند،  کاهش  آلودگی  طول   .Bدر 

cinerea جهشآوري جمع گیاهان  از   rdr6یافتهشده 

). Cai et al. 2018شده، این کاهش دیده نشد (عفونی
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هاي داخلی است،  sRNAکه شامل  HIGS سومین نمونه از

Hou  ) همکاران  کردن  2019و  آلوده  که  دادند  نشان   (

بیماري  عامل  با  اوومیستآرابیدوپسیس   زاي 

Phytophthora capsici  اي متنوع باعث تولید مجموعه

میsiRNAاز آن ها  از  برخی  حداقل  که  فضاي  شود  به  ها 

شوند. نکته مهم این است که اختلال  خارج سلولی ترشح می

، گیاه آرابیدوپسیس را نسبت به  siRNA در مسیر ساخت

با  می P. capsici آلودگی  حساس  همچنین، بسیار  کند. 

 ) تراریخته  ) transgenic expressionبیان 

siRNAزا، خاصیت هاي خاصی در خود این عامل بیماري

میبیماري مهار  را  آن  میزایی  نشان  که  دهد  کند 

siRNAترشح کمک  هاي  گیاه  ایمنی  به  مستقیماً  شده 

.کنندمی

 P. capsici در راستاي این دیدگاه، یک ژن هدف بالقوه در

از نوع  siRNA براي یکی  آلودگی در گیاهان  خاص، طی 

)downregulatedکاهش بیان ()  wild-typeوحشی (

ها مختل شده  در آن  siRNA یافت، اما در گیاهانی که تولید

 ). Hou et al. 2019بود، این کاهش بیان مشاهده نشد (

انتقال اخیر  به   sRNA مشاهده  انگلی  گیاهان  از 

 HIGS احتمالاً با )Shahid et al. 2018هایشان (میزبان

به اگرچه  است،  را میطور دقیقمرتبط  پدیده  این  توان تر 

در این   .عنوان خاموشی ژن توسط بیمارگر در نظر گرفتبه

آرابیدوپسیس   mRNA مطالعه، نشان داده شد که چندین 

انگلیmicroRNAتوسط گیاه  توسط  تولیدشده   هاي 

Cuscuta campestris  می قرار  گیرند.  هدف 

هاي میزبان  ها در طی آلودگی به سلول microRNAاین

هاي هدف   mRNAشوند و باعث کاهش تجمعمنتقل می

ژن   .شوندمی این  کردن  غیرفعال  این،  بر  ها،  علاوه 

 برابرتوجهی در  طور قابلآرابیدوپسیس را نسبت به شاهد به

C. campestris  نشان آسیب که  کرد  پذیرتر 

با خاموشی   C. campestris هاي microRNAدهدمی

هاي هدف در میزبان، نقش اساسی در انگلی بودن ایفا  ژن 

 .کنندمی
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 گیري نتیجه*

شاهد    بیمارگر  و  میزبان  تعاملات  تحقیقاتی  حوزه 

(پیشرفت تسلیحاتی  رقابت  در  چشمگیري   armsهاي 

race  خاموشی محور  حول  که  بوده   (RNA   کوچک

(فراگونه  ) trans-species sRNA silencingاي 

شده است که هر دو  متمرکز است. در گیاهان، نشان داده

عنوان به HIGS از طریق مکانیسم siRNA و miRNA نوع

هايحال، ویژگیبااین  .کنندعوامل ضد میکروبی عمل می

بهsiRNAفرد  منحصربه  ثانویه،  تنوع  هاي  پتانسیل  ویژه 

هاي هدف عامل بیماري،  توالی در طول فرگشت توأم با ژن

.کند عنوان عوامل ضد میکروبی بسیار مناسب میها را بهآن 

بیبااین و  فرآیحال، یک سؤال مهم  و  پاسخ،  ند جداسازي 

مسیرهاي sRNAترشح توسط  است  ممکن  که  است  ها 

هایا مستقل از آن  (EV) هاي خارج سلولیوابسته به وزیکول 

می همچنین  و  شود  تکاملتعیین  با  همراه    siRNAتواند 

یافته  .باشد فرصت باوجوداین،  اخیر  جدید  هاي  هاي 

انگیزي را براي توسعه مقاومت در برابر بیماري در  هیجان

بر مبتنی  دفاع  مهندسی  طریق  از  کشاورزي   محصولات 

sRNA دهدطبیعی ارائه می. 
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*Abstract

Host-induced gene silencing (HIGS) is a process in which host plant cells can suppress the expression of genes in

pathogens such as viruses, bacteria, fungi, or pests. HIGS is a type of RNA interference (RNAi) used by eukaryotic 

cells to regulate gene expression and defend against pathogens. Plant pathogenic fungi are a major threat to global

food security and represent one of the largest groups of crop pathogens. Therefore, HIGS has attracted attention

due to its potential applications in crop protection and disease management. Understanding the fundamental

mechanisms of HIGS is essential to fully exploit its potential and develop effective applications in agriculture and

biotechnology. In this study, we discuss the definition of HIGS, key aspects of RNA silencing mechanisms,

strategies for using RNA silencing to study fungal pathogenicity, and the development of fungal resistance through 

expression of silencing constructs in host plants as a powerful disease control strategy. We also highlight recent

findings on the use of HIGS as a tool for engineering disease resistance and describe the SIGS method as an

approach to study HIGS mechanisms.

Keywords: Host-induced gene silencing (HIGS); RNA interference (RNAi); Fungal pathogens; Plant resistance; 

Disease control 
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