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چکیده

ــرای  ــق ب ــزی دقی ــه ری ــن برنام ــد، بنابرای ــرار می گیرن ــی ق ــدد محیط ــل متع ــرض عوام ــر روز در مع ــان ه    گیاه
برقــراری تعــادل بیــن پاســخ بــه تنــش و فرآیندهــای رشــد و نمــو گیــاه ضــروری اســت. در گیاهــان عالــی، اســیدهای 
ــد  ــق آون ــی از طری ــن در مســافت های طولان ــا و همچنی ــن ســلول ها، بافت ه ــد بی ــا( می توانن ــک )RNA ه ریبونوکلئی
آبکــش حرکــت کننــد. تمــام کلاس هــای RNA در نمونه هــای آونــد آبکــش یافــت شــده اســت، امــا تاکنــون ســازوکار 
چگونگــی انتقــال RNA بــه خوبــی درک نشــده اســت. نکتــه قابــل توجــه ایــن اســت کــه RNA هــای کوچــک و برخــی 
mRNAهــا می تواننــد بــه صــورت ســلول بــه ســلول یــا بــه صــورت یکپارچــه در گیــاه حرکــت کننــد و بــه ایــن ترتیب 
ــه  ــه طــور خلاصــه ب ــه ب ــن مقال ــد. در ای ــاه عمــل می کنن ــده متحــرک در داخــل گی ــوش کنن ــل خام ــوان عام به عن
دســته بنــدی RNAهــای متحــرک، کارکردهــای زیســتی انتقــال RNA از جملــه نقــش آنهــا در ایمنــی و ریخت زایــی 
ــای متصــل  ــد، پروتئین ه ــال RNA را تســهیل می کنن ــه انتق ــی ک ــی های ــه: توال ــال از جمل ــاه، ســازوکارهای انتق گی
ــال  ــوه در انتق ــن بالق ــیرهای جایگزی ــماتا، مس ــری پلاسمودس ــم نفوذپذی ــا تنظی ــال RNA ب ــه RNA، انتق ــونده ب ش
RNA مثــل شــبه اگزوزوم هــای گیاهــی خواهیــم پرداخــت. درک عمیــق تــر ایــن اطلاعــات زیســتی بــرای گشــودن 
مســیرهای جدیــد و جالــب بــرای برنامه هــای کاربــردی اصلاحــی از جملــه شناســایی و توســعه محصــولات مقــاوم بــه 

تنش هــای زیســتی و غیرزیســتی بســیار مهــم اســت.
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Abstract

Plants are uncovered to manifold environmental factors every day, so vigilant reprogramming is 
compulsory to establish an equilibrium between stress responses and plant growth and development 

processes. In higher plants, Ribonucleic acids (RNAs) can move between cells, tissues, and also over 
long distances via phloem. All classes of RNAs have been found in phloem samples, but so far, the 
mechanism of how to transfer RNA is not well understood. The noteworthy point is that small RNAs 
and some mRNAs can move from cell to cell or integrally in the plant and in this way act as a mobile 
silencing agent inside the plant. In this article, we will discuss the classification of mobile RNAs, the 
biological functions of RNA transfer, including their role in plant immunity and morphogenesis, transfer 
mechanisms, including: sequences that facilitate RNA to transfer, RNA binding proteins, RNA transfer 
by regulation of plasmodesmata permeability, potential alternative pathways in RNA trafficking like 
plant pseudo-exosomes. A deeper understanding of this biological information is crucial to open new and 
interesting avenues for breeding applications, including the identifications and development of resistant 
crops to biotic and abiotic stresses.

Keywords: mobile RNA, phloem, plasmodesmata

Mehdi Ghorbani

 1PhD Student in Agricultural Biotechnology, Agronomy and Plant Breeding

 Department, University College of Agriculture &amp;amp; Natural Resources,

.University of Tehran, Iran

 Intercellular and long-range RNA
trafficking in plants

30

10.22059/GIAHPZSHSJ.2023.91674

https://giahpezeshksj.ut.ac.ir/article_91674.html?lang=en


فصلنلمه علمی دانشجویی

مقدمه

درک و انتقــال پیــام تنــش هــای زنــده و غیرزنــده 
ــخ های  ــر در پاس ــای درگی ــردن ژن ه ــن ک ــرای روش ب
ــای  ــط ه ــا و محی ــات، بیماری ه ــه آف ــان ب ــور گیاه درخ
ــت.  ــم اس ــیار مه ــل بس ــا و تولیدمث ــرای بق ــوب ب نامطل
گیاهــان مســیرهای پاســخ چندگانــه  بــه تنــش را تکامــل 
ــا  ــتند، ام ــی هس ــا اختصاص ــی از آنه ــه برخ ــد ک داده ان
ــف  ــای مختل ــرای تنش ه ــت ب ــن اس ــر ممک ــی دیگ برخ
مشــترک باشــند. تنظیــم رونویســی بیــان ژن بطــور 
نســبی درک شــده اســت. امــا تنهــا پیشــرفت محــدودی 
ــه تنظیمــات  در آشکارســازی اطلاعــات اومیکــس از جمل
ــف  ــای مختل ــت تنش ه ــان ژن تح ــی بی ــس از رونویس پ
 Mosa et( ــت ــه اس ــورت گرفت ــتی ص ــتی و غیرزیس زیس
ــمی1  -  ــته سیتوپلاس ــالات هس ــل و انتق al., 2017(. نق
ورود پیــام هــای نمــوی/ محیطــی2  بــرای بیــان ژن 
و صــدور3  محصــولات ژنــی بیــان شــده از هســته از 
طریــق کمپلکــس منافــذ هســته ای4 - نقــش اساســی در 
ــی  فرآیندهــای پــس از رونویســی در موجــودات یوکاریوت

 .)Hochberg-Laufer et al., 2019( دارد 
ــا تغییــرات  ــرای اینکــه رشــد و نمــو خــود را ب گیاهــان ب
محیطــی متنــوع هماهنــگ کننــد، شــبکه پیچیــده 
ای از ارتبــاط ســلول بــه ســلول را توســعه داده انــد. 
عــلاوه بــر مولکول هــای کوچــک مثــل متابولیت هــا 
مثــل  ماکرومولکول هــای  گیاهــی،  هورمون هــای  و 
ــانی  ــل پیام رس ــوان عوام ــه عن ــا ب ــا و پروتئین ه RNA ه

گیاهــان عمــل می کننــد. در 
RNA هــا می تواننــد از طریــق پلاسمودســماتا بــه صــورت 
ــش در  ــای آبک ــن در آونده ــلول و همچنی ــه س ــلول ب س
حــاوی  مولکــول  صــورت  بــه  طولانــی  فاصله هــای 

ــد.  ــت کنن ــات حرک اطلاع

ــای  ــرای مولکول ه ــوان ب ــه می ت ــی را ک ــواع نقش های  ان
RNA پیام رســان درنظرگرفــت شــامل: تنظیــم نمــو 
گیــاه، انتقــال پیــام گرســنگی جهــت تنظیــم نقــل 
و انتقــال مــواد غذایــی، خاموشــی ژن، مقاومــت بــه 
ویروس هــا،  پاســخ بــه تنش هــا و ... می باشــد. بطــور 
ــای  ــماتاها و آونده ــق پلاسمودس ــان از طری ــی گیاه کل
آبکــش مولکول هــای پیام رســان خــود را در فواصــل 
.)Liu and Chen, 2018( می دهنــد  انتقــال  طولانــی 

در گیاهــان عالــی RNA هــای کدکننــده و غیرکدکننــده 
ــلول  ــق س ــی از طری ــافت طولان ــد در مس ــاه می توانن کوت
ــد  ــه ســلول و همچنیــن در ســطح بافــت، از طریــق آون ب
آبکــش جابجــا شــوند. ایــن مولکول هــا خــود را از طریــق 
پلاسمودســماتاها بــه آوندهــا می رســاند. در آوندهــای 
آبکــش، نــه تنهــا فعالیــت آنزیمی RNase مشــاهده نشــده 
ــود  ــه RNA موج ــل ب ــای متص ــه پروتئین ه ــت، بلک اس
ــب  ــا را از تخری ــن مولکول ه ــش ای ــد آبک ــیره آون در ش
ــر  ــه اکث ــه اینک ــه ب ــا توج ــال ب ــد. ح ــت می کن محافظ
ــت  ــک رشــته، ظرفی ــای گیاهــی دارای RNA ت ویروس ه
کد گــذاری پروتئین هــای ویروســی را در گیــاه دارنــد کــه 
می تواننــد در گیــاه بیــن ســلول ها و قســمت های مختلــف 
 Kehr and Kragler,( آن حرکــت کننــد و جابجــا شــوند
ــرا  ــود: چ ــاد می ش ــه ایج ــل توج ــؤال قاب ــک س 2018( ی
گیاهــان بــه جــای فعــال کــردن یــک سیســتم محافظتــی 
ــای  ــد از انتشــار RNA ه ــه می توان ــر RNase ک ــی ب مبتن
ــظ  ــای محاف ــد، پروتئین ه ــری کن مضــر ویروســی جلوگی
ــت،  ــن اس ــد؟ ممک ــی دهن ــل م ــود تکام RNA را در خ
ــده از  ــل ش ــای منتق ــردی RNA ه ــش کارک ــه نق ــن ب ای
ــازه  ــب اج ــرا تخری ــد زی ــاره کن ــش اش ــد آبک ــق آون طری
ــت  ــای دوردس ــت ه ــه باف ــای RNA ب ــل مولکول ه تحوی
را نمی دهــد. گفتــه می شــود کــه ایــن مولکول هــا در 

ــد. ــانی دارن ــش پیام رس ــان نق گیاه
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وربرد RNA در گیاهان انتقال بین سلولی و د

در ایــن زمینــه، ارتولــوگ AGO1 در A. thaliana در 
پروتئــوم شــیره آونــد آبکــش کــدو تنبــل  تشــخیص داده 
ــد آبکــش  شــده، امــا در مطالعــه محتــوای پروتئــوم آون
.)Lin et al., 2009( گیــاه دیگری مشــاهده نشــده اســت

اولیــن شــواهد بــرای خاموشــی گســترده از آزمایش هــای 
ریزپیونــدی6 گیــاه تنباکــو بدســت آمــد کــه در آن 
مهاجــرت یــک فنوتیــپ ســبز کــم رنــگ قابــل تشــخیص 
ناشــی از خاموشــی ژن نیترات ردوکتــاز )NIA( در امتداد 
ــا فاصلــه دورتــر مشــاهده شــد.  آوندهــای بــرگ هــای ب
ــای siRNA درون  ــور مولکول ه ــا حض ــاهده ب ــن مش ای
زاد مکمــل توالــی mRNA ژن NIA همــراه بــود. بعدهــا، 
همیــن پدیــده بــا القــای خاموشــی پروتئیــن فلورســنت 
ــده  ــازه القا کنن ــک س ــت ی ــان موق ــا بی ــبز )GFP( ب س
 mRNA ــه ــه ک ــاه تراریخت ــای گی ــی در برگ ه خاموش
Mlot-( ــد ــاهده ش ــد، مش ــان می کنن erGFP را بی  ژن

.)shwa et al., 2002
ــاً همــه siRNA هــای کوچــک و زیرمجموعه هــای  تقریب
خــاص miRNA هــا در شــیره آوندهــای آبکــش وجــود 
ــراه  ــلول های هم ــاد در س ــال زی ــه احتم ــه ب ــد  ک دارن
ــد آبکــش تولیــد می شــوند  ــا ســلول های همســایه آون ی
)Ham and Lucas, 2017(. از ایــن نقطــه، مولکول هــای 
ــه  ــش ک ــد آبک ــت آون ــان همرف ــال جری ــه دنب RNA ب
ــای  ــه بافت ه ــع را ب ــای منب ــود از برگ ه ــای موج قنده
مقصــد7 تخصیــص می دهنــد، حرکــت می کننــد. توزیــع 
siRNA در امتــداد آونــد آبکــش را می تــوان بــه راحتــی 
بــا اســتفاده از کاوشــگرهای نشــان دار بــا  مقایســه نحــوه 
ــرد.  ــال ک ــد آبکــش ، دنب ــوای آون ــا در محت انتشــار آنه
اولیــن علائــم انتشــار یکپارچــه siRNA در برگ هــا 
ــینک(  ــه )س ــوک ریش ــت ن ــوان و در باف ــای ج و گل ه
ــر ایــن، حرکــت miRNA هــای  مشــاهده شــد. عــلاوه ب
ــان  ــی نش ــس از پیوندزن ــی پ ــافت طولان ــاص در مس خ
داده شــده  اســت. مثــلا، حرکــت miRNA از بــرگ بــه 
ریشــه می توانــد بــا پیام رســانی از راه دور در حیــن 
 Buhtz et ــذی در ــواد مغ ــنگی م ــام گرس ــه پی ــخ ب پاس
al., 2010( A. thaliana( یــا تنظیــم رویدادهــای خــاص 
 )Kehr and Kragler, 2018( نمــوی در ســیب مینــی

مرتبــط باشــد.
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طبقه بندی RNA متحرک در آوند 
آبکش و کارکرد آن ها

ــای RNA درون زاد1   ــی مولکول ه ــای اصل ــه کلاس ه کلی
ــزرگ2   ــده کوچــک و ب ــد کنن ــر ک ــای غی ــد RNA ه مانن
ــا(،  ــر کوچــک )siRNAه ــای مداخله گ ــه RNA ه از جمل
ــای  ــا، RNA ه ــا(، tRNAه ــا )miRNAه میکروRNA ه
ریبوزومــی )rRNAهــا( و RNA هــای کــد کننــده پروتئین 
ــد آبکــش3 شناســایی شــده اند )جــدول 1(.  در شــیره آون
ــردی  ــام کارک ــت انج ــا، قابلی ــوع RNA ه ــن ن ــی ای تمام
ــت  ــای دوردس ــش و بافت ه ــد آبک ــان آون ــاص در جری خ
را دارنــد. ایــن موضــوع بــرای  siRNAهــا، miRNA هــا و 
تعــداد محــدودی از mRNA هــای متحــرک4 نشــان داده 
 Guan et al., 2016; Kehr and Kragler,( شــده اســت

.)2018; Liu and Chen, 2018

siRNA ها و miRNA ها در آوند آبکش

بــر اســاس مطالعــه )Vaucheret, 2006( نشــان داده 
ــی،  ــد ویروس ــاع ض ــی در دف ــه si/miRNA گیاه ــد ک ش
فعالیــت  ژن  بیــان  تنظیــم  و  ســلولی  پیام رســانی 
می کننــد؛ همچنیــن ممکــن اســت واســطه وراثــت اپــی 
ژنتیکــی بیــن نســل و خاموشــی ژن باشــند. خاموشــی ژن 
در دو ســطح وجــود دارد: خاموشــی ژن پــس از رونویســی5  
ــه درســطح RNA و خاموشــی ژن در ســطح  )PTGS( ک
رونویســی )TGS( کــه در ســطح ژنــوم عمــل می کنــد. تــا 
 siRNA بــه امــروز هــر دو ســازوکار خاموشــی مبتنــی بــر
ــی  ــلول های پروکاریوت ــت و س ــدری، کلروپلاس در میتوکن
 .)Kehr and Kragler, 2018( اســت  نشــده  مشــاهده 
ــای  ــط آنزیم ه ــده توس ــد ش ــای تولی ــن siRNA ه بنابرای
Dicer و اتصــال بــه آرگونوت هــا )AGOs( می تواننــد 
ــافت های  ــلول ها و در مس ــن س ــی بی ــورت موضع ــه ص ب

ــد.  ــد آبکــش حرکــت کنن ــق آون ــی از طری طولان

1Endogenous  
2Small and long non-coding RNAs  
3Phloem  
4Mobile  
5Post-transcriptional gene silencing 
6Micro-grafting
7 Sink
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.)Liu and Chen, 2018( متحرکی که در گیاهان شناسایی شده اند RNA جدول 1- مروری بر کلاس های

 tRNA ها و rRNA در آوند آبکش

اکثــر انــواع RNA غیــر کــد کننــده کــه در ترجمــه دخیل 
ــدول  ــد )ج ــده ان ــف ش ــش کش ــد آبک ــتند، در آون هس
ــا و  ــادی از tRNA ه ــر زی ــا مقادی ــن ه ــان ای 1(. در می
ــن  ــود دارد )Buhtz et al., 2010(. ای ــز وج ــا نی rRNA ه
ــا شناســایی پروتئین هــای ریبوزومــی،  ــا، همــراه ب یافته ه
ــود  ــی وج ــه و حت ــل ســازی و ترجم فاکتورهــای طوی
ــی  ــی طبیع ــن ریبوزوم ــای ریبونوکلئوپروتئی کمپلکس ه
ــؤال  ــن س ــش )Ostendorp et al., 2017( ای ــد آبک در آون
ــد در  ــا فرآینــد ترجمــه می توان ــد کــه آی را ایجــاد کرده ان
 Ham and( جریــان آونــد آبکــش اتفــاق بیفتــد یــا خیــر؟

.  )Lucas, 2017

البتــه آزمایش هــای اولیــه بــا اســتفاده از روش هــای 
تغذیــه بــا اســیدهای آمینــه نشــان دار پیشــنهاد می کنــد 
هیــچ  نــوع ســنتز پروتئیــن بــه روش de novo در 
Kehr and Kra-( تعناصــر غربالــی قابــل تشــخیص نیســ

.)gler, 2018

mRNA های متحرک در آوند آبکش

تجزیــه و تحلیــل شــیره آونــد آبکــش اولیــن نشــانه ای را 
ــد  ــان آون ــداد جری ــا ممکــن اســت در امت ــه mRNA ه ک
ــد نشــان  ــه ســمت بافت هــای دور حرکــت کنن آبکــش ب

ــدول 1(. داد )ج

ی
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بــه عنــوان مثــال، مقــدار RNA موجــود در آونــد آبکــش 
 ،miRNA و siRNA ــادی ــر زی ــل، مقادی ــدو تنب ــاه ک گی
همچنیــن mRNA هــا را نشــان داد. ایــن یافته هــا منجــر 
بــه آزمایــش پیوندزنــی بــا اســتفاده از تراریخته هــا و 
ــا  ــدی mRNA ه ــی توانمن ــرای ارزیاب ــا ب ــش یافته ه جه
ــد  ــل می کنن ــان عم ــام رس ــول پی ــوان مولک ــه عن ــه ب ک
شــده اســت. ایــن آزمایش هــا نشــان داد کــه mRNA هــای 
در   CmNACP و   CmGAIP, StBEL5 ماننــد  متمایــز 
ــای  ــه بخش ه ــاً ب ــد واقع ــش می توانن ــد آبک ــیره آون ش
 Haywood et al., 2005; Kehr( دوردســت منتقــل شــوند

.)and Kragler, 2018; Liu and Chen, 2018

RNA کارکردهای زیستی انتقال

در برابــر مجموعــه بزرگــی از RNA هــای متحــرک، نشــان 
داده شــده اســت کــه فقــط تعــداد نســبتاً کمــی از آنهــا 
ــوارد،  ــن م ــد. در ای ــل می کن ــتقل عم ــورت مس ــه ص ب
RNA هــای متحــرک در طیــف گســترده ای از فرآیندهای 
فیزیولوژیکــی در گیاهــان نقــش دارنــد. بــه عنــوان 
ــی در  ــافت طولان ــیر مس ــال PFP-T6 در مس ــال، انتق مث
گوجه فرنگــی )Kim et al., 2001( و GAI در کــدو تنبــل 
)Haywood et al., 2005( بــر روی مورفولــوژی بــرگ 
 FT ،تأثیــر گذاشــته اســت. از طریــق آزمایشــات پیوندزنــی
 Arabidopsis ــرای تعییــن زمــان گلدهــی در متحــرک ب

ــش دارد.  ــی نق ــانی گلده در پیام رس
روش هــای تشــخیص RNA و آزمایش هــای پیوندزنــی 
نامتجانــس1  نشــان داد کــه عامــل رونویســی ســیب 
ــل و  ــتولون منتق ــوک اس ــه ن ــد ب ــی BEL5 می توان زمین
باعــث ایجــاد غــده شــود. در Arabidopsis، رونوشــت های 
متحــرک AUX/IAA و miR165/166  رشــد ریشــه را 

تنظیــم می کننــد.

در شــرایط تنــش، miR395 و miR399 بــه عنــوان 
مولکــول پیــام رســان در مســافت طولانــی بــرای 
ــفات  ــولفات و فس ــتازی( س ــتایی )هموس ــم ایس تنظی
عمــل می کننــد. عــلاوه برایــن، siRNA هــای متحــرک 
 DNA ــیون ــمت متیلاس ــه س ــتمی ب ــورت سیس ــه ص ب
ــتمی  ــلول های مریس ــه س ــدف، از جمل ــای ه در بافت ه
ــی  ــه اپ ــه حافظ ــت ب ــن اس ــه ممک ــال ک ــوزی فع و می

ــد.  ــت می کنن ــد، حرک ــک کن ــی کم ژنتیک
در مــورد بیمــاری ویروســی، siRNA هــا ممکــن اســت 
ــوده و  ــل نم ــرک عم ــان  های متح ــوان پیام رس ــه عن ب
پیــش از گســترش آلودگــی بــه ســمت ســلول های 
ــدود  ــروس را مح ــار وی ــا انتش ــد ت ــت کنن ــالم حرک س
ــی  ــک حت ــای کوچ ــی از RNA ه ــواع خاص ــد. ان نماین
ــل  ــاری زا منتق ــل بیم ــه عوام ــان ب ــد از گیاه می توانن
شــوند تــا القــاء کننــده خاموشــی ژن بیــن سلســله ای2  
ــواهد  ــن ش ــند. ای ــر باش ــان ژن بیمارگ ــار بی ــرای مه ب
نشــان می دهــد کــه انتقــال RNA نقشــی در ارتباطــات 
اطلاعــات بیــن ســلولی و یکپارچــه دارد کــه فرآیندهــای 

ــد. ــم می کن ــان را تنظی ــی گیاه ــی بیولوژیک اساس
ــی  ــد در کشــت محصــولات باغ ــول پیون ــور معم ــه ط ب
ــاس  ــراوان RNA در مقی ــادلات ف اســتفاده می شــود. تب
ــاد  ــال را ایج ــن احتم ــدک ای ــه و پیون ــن پای ــی بی ژنوم
ــود  ــد را بهب ــرد پیون ــال RNA عملک ــه انتق ــد ک می کن
ارتبــاط  بــا  پیونــدک  و  پایــه  دو  ترکیــب  بخشــد. 
 RNA ــر ــوع ذخای ــش تن ــث افزای ــاوت باع ژنتیکــی متف
 RNA ــر ــود و ذخای ــر دو می ش ــرای ه ــترس ب در دس
تلفیــق شــده ممکــن اســت گیــاه را بــه ســمت اســتفاده 
ــات  ــه صف ــرای دســتیابی ب ــع ژنتیکــی بیشــتر ب از مناب
ــوق  ــرد س ــا عملک ــت ی ــش کیفی ــه افزای ــر از جمل بهت
ــه  ــود دارد ک ــکان وج ــن ام ــود، ای ــن وج ــا ای ــد. ب ده
RNA هــای متحــرک زیــر بنــای ناســازگاری ژنتیکــی در 
گیــاه شــده و منجــر بــه شکســت در پیوندزنــی شــوند. 
نشــان داده شــده اســت کــه siRNA هــا می تواننــد بــه 
ــورد نظــر  ــل شــوند و محــل م ــده منتق ــای زاین بافت ه
 DNA را متیلــه کننــد، بنابرایــن الگوهــای متیلاســیون
ممکــن اســت بــا پیوندزنــی تغییــر کــرده و تغییــرات بــه 

ــود. ــل ش ــده منتق ــل های آین نس
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ــان  ــگل و میزب ــان ان ــی گیاه ــل رونویس ــه و تحلی تجزی
آنهــا نشــان داد کــه جمعیــت زیــادی از mRNA هــا بــه 
ــد.  ــت می کن ــه حرک ــن دو گون ــه در بی صــورت دو طرف
ــس  ــد نامتجان ــا پیون ــگل ب ــاه ان ــان و گی ــل میزب تعام
ــان  ــر دو گیاه ــرا ه ــت، زی ــده اس ــه ش ــل مقایس کام
ــت.  ــیمر1  اس ــه ش ــد ک ــکیل می دهن ــه ای را تش جداگان
ــت  ــن اس ــگل ممک ــان و ان ــن میزب ــرک RNA بی تح
ــرای هماهنگــی توســعه  ــوان وســیله ارتباطــی ب ــه عن ب
متقابــل آنهــا عمــل کنــد. توانایــی جابجایــی RNA هــا 
 RNA از میزبــان بــه انــگل، امــکان اســتفاده از خاموشــی
ــرز  ــای ه ــرل علف ه ــرای کنت ــکاری ب ــوان راه ــه عن را ب

.)Liu and Chen, 2018( انگلــی افزایــش می دهــد

کارکرد RNA کوچک به عنوان عامل 
موثر در ایمنی گیاه

عوامــل  از  گروهــی  )miRNAهــا(  میکروRNA هــا 
ــه  ــه نمــو و پاســخ ب ــد هســتند ک ــا قدرتمن کوچــک ام
تنش هــای زنــده و غیرزنــده را در طــی ســازگاری 
گیاهــان بــا یــک محیــط دائمــاً چالــش برانگیــز تنظیــم 
مهــم  هــای  نقــش  قبلــی  یافته هــای  می کننــد. 
ــوع را  ــای ســلولی متن ــای کوچــک در فرآینده RNA ه

ــت. ــان داده اس نش
اکتشــافات اخیــر در زمینــه  انتقــال دوطرفــه بیــن 
ــوالات  ــف، س ــک2  مختل ــای کوچ ــله ای RNA ه سلس
جالــب بســیاری را بــه وجــود آورده اســت. پژوهش هــای 
جدیــد در مــورد انتقــال RNA کوچــک تحــت تنظیــم 
عوامــل بیرونــی یــک ابــزار ممکــن بــرای بررســی 
بیشــتر نحــوه اســتفاده گیاهــان از RNA هــای کوچــک 
ــان  ــان میزب ــن گیاه ــارزه بی ــوان ســلاحی در مب ــه عن ب
و عامــل بیمــای زا فراهــم آورده اســت. RNA هــای 
ــاه در  ــی گی ــی در ایمن ــش مهم ــف نق ــک مختل کوچ
ــروف3   ــف بیوت ــای مختل ــط پاتوژن ه ــه توس درک حمل
 Guan et al., 2016; Kehr and( یــا نکروتــروف4  دارنــد

 .)Kragler, 2018; Liu and Chen, 2018

ــورد  ــوز ســؤالات علمــی بســیاری در م در هــر حــال، هن
ــا  ــاه ب ــک گی ــه ی ــی ک ــن ســازوکار وجــود دارد: هنگام ای
ــرو می شــود، ســاخت زیســتیRNA  5هــای  ــزا روب بیماری
ــن  ــاه ای ــه گی ــود؟ چگون ــی ش ــاز م ــه آغ ــک چگون کوچ
ــل  ــار منتق ــای بیم ــت ه ــه باف ــک را ب ــای کوچ RNA ه
در ســلول های  گیــاه  کوچــک  RNA هــای  می کنــد؟ 
پاتــوژن چگونــه عمــل می کننــد؟ ایــن ســؤالات در ادامــه 

ــد شــد. بررســی خواه

mRNA ها به عنوان پیام رسان 
ریخت زایی

مــا در مــورد عملکــرد پیام رســانی mRNA هــای متحــرک 
ــم  ــات بســیار کمــی داری ــه بافت هــای دوردســت اطلاع ب
زیــرا فقــط برخــی از mRNA هــای متحــرک بطــور جزئــی 

مــورد مطالعــه قــرار گرفتــه انــد )جــدول 1(.
ــی، جمعیــت  ــه شــد، از طرف ــل گفت همانطــور کــه در قب
mRNA هــای متحــرک در پیوندزنــی بــه نظــر نمــی رســد 
عملکــرد خاصــی داشــته باشــند. از ســوی دیگــر، چندیــن 
مطالعــه نشــان داده اســت کــه تعــداد کمــی از mRNA هــا 
ــن6  در  ــی هومئودومی ــل رونویس ــای عوام ــن ه و پروتئی
طریــق  از  طولانــی  مســافت های  و  ســلول ها  بیــن 
اتصــالات پیونــد حرکــت می کننــد. یکــی از بهتریــن 
نمونه هــای مــورد مطالعــه در ســیب زمینــی یافــت 
ــق  ــی از طری ــیب زمین ــد س ــر می رس ــه نظ ــود. ب می ش
 BEL-LIKE HOMEODOMAIN ــای ــادل mRNA ه تع
کــه بــه عنــوان فعــال کننــده7 و بازدارنــده8 عمــل 
ــای  ــد. mRNA ه ــم می کن ــدام را تنظی ــو ان ــد، نم می کنن
StBEL5، StBEL11 و StBEL29 بــا طــول کامــل از نقطــه 

 .)Ghate et al., 2017( پیونــد عبــور می کننــد
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ــال  ــرا انتق ــتگی دارد، زی ــول روز بس ــه ط ــا ب ــرک آنه تح
ــت هــای دوردســت ریشــه در شــرایط  ــه باف ــا ب از برگ ه
روز کوتــاه افزایــش می یابــد. نشــان داده شــد کــه انتقــال 
غده هــای  تشــکیل  بــه  منجــر   StBEL5 انباشــت  و 
ــی  ــود در حال ــا می ش ــداد غده ه ــش تع ــگام و افزای زودهن
کــه StBEL11 و StBEL29 تنظیــم منفــی غــده را تنظیــم 
هومئودومیــن  رونویســی  فاکتــور  اولیــن  می کننــد. 
متحــرک، KNOTTED 1، در ذرت کشــف شــد و نشــان 
ــد.  ــت می کن ــای ســلولی حرک ــن لایه ه ــه بی داده شــد ک
هــر دو پروتئیــن KN1 و پروتئیــن KNOTTED 1 در 
حــال انتقــال ســلول بــه ســلول هســتند و جالــب اینکــه 
تحــرک بیــن ســلولی mRNA ژن KN1 بــه حضــور 
.)Lucas et al., 1995( وابســته اســت KN1 پروتئیــن آن

یکــی از بهتریــن پروتئین هــای شــناخته شــده بــرای 
ــانی  ــن پیام رس ــی پروتئی ــافت های طولان ــال در مس انتق
گلدهــی FLOWERING LOCUS T FT اســت. انتقــال 
ــاره  ــوک شاخس ــه ن ــدأ ب ــای مب ــن FT از برگ ه پروتئی
ــدو  ــج و ک ــی در Arabidopsis، برن ــروع گلده ــث ش باع
تنبــل می شــود. اگرچــه معنــی داری و تکرارپذیــری 
ــر  ــه نظ ــت، ب ــه اس ــرار گرفت ــث ق ــورد بح ــش م آزمای
ــی  ــان گلده ــز زم ــرک نی ــد mRNA ژن FT متح می رس
ــم  ــیار ک ــر بس ــد و در مقادی ــرار می ده ــر ق ــت تأثی را تح
در شــیره آونــد آبکــش کــدو تنبــل تشــخیص داده شــده 

.)Liu and Chen, 2018( اســت

RNA سازوکارهای نقل و انتقال

اگرچــه تعــداد زیــادی از RNA هــا در چنــد دهــه گذشــته 
مشــخص شــده اســت که متحــرک هســتند، ســازوکارهایی 
ــال  ــراً در ح ــد، اخی ــم می کن ــا را تنظی ــت آنه ــه حرک ک
ــا  ــود، در اینج ــش موج ــاس دان ــر اس ــت. ب ــایی اس شناس
را  گیاهــان  در   RNA انتقــال  احتمالــی  ســازوکار های 

ــم.  ــرار می دهی ــث ق ــورد بح م
ــی  ــل احتمال ــات RNA عوام ــی و ثب ــی، طــول، فراوان توال
موثــر بــر تحــرک RNA هســتند. شناســایی تعــداد 
زیــادی از RNA هــای متحــرک باعــث ایجــاد ســوال 
در مــورد ســازوکارهایی می شــود کــه تحــرک آنهــا 
را تعییــن می کنــد. تجزیــه و تحلیــل آمــاری نشــان 
داده اســت کــه پایــداری mRNA و طــول آن ممکــن 
ــده  ــی ش ــش بین ــر پی ــی ت ــر طولان ــه عم ــر نیم ــت ب اس
ــه نظــر می رســد  ــر باشــد و ب mRNA هــای متحــرک موث
 Kehr and( بــا انــدازه کوچکتــر متحرک تــر باشــند RNA
ــادی  ــداد زی Kragler, 2018; Liu and Chen, 2018(. تع
از پروتئین هــای غشــاگذر1 و پروتئین هــای مرتبــط بــا 
غشــا بــه طــور خــاص بــا پلاسمودســماتا همــراه هســتند 
و دارای پتانســیل تغییــر انــدازه روزنــه پلاسمودســماتا در 
Ham and Lu-( ــتن ــده هس ــده و غیرزن ــای زن ــش ه دتن
 cas, 2017; Kehr and Kragler, 2018; Liu and Chen,
2018(. اگرچــه چنیــن ســازوکار تنظیمــی می توانــد 
بطــور غیــر اختصاصــی انتقــال بیــن ســلولی و دسترســی 
رونوشــت ها را بــه آونــد آبکــش تنظیــم کنــد، امــا برخــی 
از mRNA هــای متحــرک دارای توالی هایــی هســتند کــه 
ــد  ــهیل می کن ــی تس ــافت طولان ــا را در مس ــال آنه انتق

.)Guan et al., 2016(
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فصلنلمه علمی دانشجویی

توالی هایی که انتقال RNA را تسهیل 
می کنند

ــای متحــرک  ــا RNA ه ــط ب ــف خــاص مرتب وجــود موتی
حاکــی از آن اســت کــه پروتئین هــای متصــل شــونده بــه 
ــوده  ــل ب ــا در تعام ــن RNA ه ــا ای RNA ممکــن اســت ب
ــای  ــه و تحلیل ه ــد. تجزی ــل کن ــا را تعدی ــال آنه و انتق
ــای  ــیاری از پروتئین ه ــود بس ــش وج ــد آبک ــیره آون ش
 Kehr( ــت ــان داده اس ــه RNA را نش ــونده ب ــل ش متص
and Kragler, 2018; Liu and Chen, 2018(. بــه نظــر 
طولانــی  مســافت  در  mRNA هــا  انتقــال  نمی رســد 
ــط  ــخه ها فق ــادی از نس ــداد زی ــرا تع ــد، زی ــی باش تصادف
ــاص  ــای خ ــه بخش ه ــه ب ــر یافت ــد تغیی ــرایط رش در ش
گیاهــان ماننــد گل هــا، برگ هــای جــوان یــا پیــر و ریشــه 
منتقــل می شــوند. همچنیــن، جهت یابــی اختصاصــی 
بــه ریشــه  از شــاخه  کــه   462-polyA-RNA توســط 
حرکــت می کننــد و polyA-RNA-462  از ریشــه بــه ســاقه 
 Guan et( ــا در هــر دو جهــت نشــان داده شــده اســت ی
 al., 2016; Kehr and Kragler, 2018; Liu and Chen,
2018(. ایــن جهــت یابــی اختصاصــی mRNA مربــوط بــه 
بافــت در ســازوکار تنظیــم شــده شــامل عوامــل ســلولی 
ــر  ــلاوه ب ــوند. ع ــال می ش ــث تســهیل انتق ــه باع اســت ک
CHOLINE KI- و FT ــا رونوشــت ــن موضــوع ب ــن، ای  ای

NASE 1 )CK1( ن)Zhang et al., 2016( نشــان داد کــه 
انجــام حــذف در توالــی mRNA مربوطــه منجــر بــه عــدم 
ــی  ــل بیوانفورماتیک ــه و تحلی ــود. تجزی ــرک آن می ش تح
ــده  ــد ش ــان پیون ــر روی polyA-RNA 2006  در گیاه ب

ــد. ــام ش Arabidopsis انج

ایــن تجزیــه و تحلیــل ســاختاری بــر اســاس زیرکلاس های 
ــدو  ــدی ک ــیره آون ــود در ش ــای موج ــی از tRNAه خاص
ــد tRNAIle از دســت  ــن tRNA مانن ــل اســت: چندی تنب
ــا  ــد tRNAMet، tRNAAsp ی ــوارد مانن ــایر م ــه و س رفت
 Zhang et( ــدند ــت ش ــادی یاف ــر زی tRNAGly در مقادی
al., 2016(. بــا توجــه بــه ایــن بینــش هــا در مــورد حضور 
ــت  ــی از از رونوش ــل توجه ــداد قاب ــه tRNA، تع مغرضان
ــه  ــده ک ــد زده ش ــرک در Arabidopsis پیون ــای متح ه
ــتند  ــه TLS tRNA1 هس ــه دنبال ــبیه ب ــف ش دارای موتی
 Guan et al., 2016; Zhang et al.,( شناســایی شــدند
2016(. ایــن موتیــف TLS در ابتــدا در ssRNA هــای 
ــک  ــروس موزائی ــون )TMV( و وی ــک توت ــروس موزائی وی
ــد  ــف ش ــی کش ــد انتهای ــرومBMV(  2( در30 نوکلئوتی ب
ــر  و نشــان داده شــده اســت کــه از همانندســازی و تکثی
ویــروس پشــتیبانی می کنــد. بنابرایــن، بــه نظــر می رســد 
حضــور موتیــف TLS بــرای انتقــال در مســافت های 
طولانــی تعــدادی از mRNA هــا ضــروری و کافــی باشــد. 
یکــی دیگــر از موتیــف RNA کــه بــه طــور بالقــوه باعــث 
ــی  ــی پل ــود، در توال ــت ها می ش ــه رونوش ــرک یکپارچ تح
یریمیدیــن3  شناســایی شــده در UTR ›3 بســیاری از 
رونوشــت های حاضــر در آونــد آبکــش یافــت شــده اســت. 
ــی حفاظــت  ــی توافق ــک توال ــا ی ــود را ب ــف خ ــن موتی ای
شــده ضعیــف ارائــه می دهــد کــه بــه طــور قابــل توجهــی 
Arabi- متحــرک مربــوط بــه پیونــد mRNA  در جمعیــت

ــن حــال، چنیــن  ــا ای ــار غنــی نمی باشــد. ب dopsis و خی
موتیفــی همچنیــن در پیونــد StBEL5 متصــل شــونده بــه 
پروتئیــن PTB ســیب زمینــی یافــت می شــود  کــه ایــن 
ــت  ــرد آن تثبی ــا کارک ــه آی ــذارد ک ــی می گ ــؤال را باق س
mRNA هــای آونــد آبکــش اســت یــا اینکــه آیــا بــه طــور 
 Guan et al.,( نقــش دارد؟ RNA فعــال در رونــد تحویــل
 2016; Ham and Lucas, 2017; Kehr and Kragler,

)2018; Liu and Chen, 2018; Zhang et al., 2016
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ــه  ــال بــرای حرکــت ســلول ب شــکل 1- مســیرهای انتقــال RNA بیــن ســلول هــای گیاهــی. a، پلاسمودســماتا بــه عنــوان یــک ریزکان
ســلول مولکــول هــای متحــرک هســتند. پلاسمودســماتاها کانــال هایــی بــا روکــش غشــایی هســتند کــه از عــرض دیــواره ســلولی عبــور 
و ســلول های همســایه را بــه هــم وصــل می کننــد. دیــواره ســلولی، غشــای پلاســمایی، شــبکه آندوپلاســمی )ER(، دســموتوبول و کالــوز 
مشــخص شــده اســت. دایــره قرمــز نمایانگــر مولکــول هــای محلــول هســتند کــه قــادر بــه حرکــت در داخــل دســموتوبول یــا سیتوپلاســم 
پلاسمودســماتا هســتند. b، آونــد آبکــش بــه عنــوان مجرایــی بــرای حرکــت در مســیر طولانــی مولکــول هــا. آوند آبکــش از عناصــر غربالی 
و ســلول هــای همــراه تشــکیل شــده اســت. عناصــر غربالــی بالــغ توســط واحدهــای منافــذ پلاســمودماتا بســیار تغییر یافتــه و قیــف مانند 
بــه ســلول هــای همــراه مجــاور متصــل می شــوند. مولکــول هــای متحــرک )دایره هــای قرمــز( در درجــه اول از طریــق منفــذ از منبــع 
بــه بافــت مبــدأ منتقــل می شــوند. فلــش نشــان دهنــده جهــت حرکــت اســت. شــکاف های موجــود در خــط حاکــی از عناصــر غربالــی 
چندگانــه )یــک ســلول در نمــودار( واســطه انتقــال در مســافت طولانــی اســت. c، انتقــال RNA ناشــی از وزیکــول در گیاهــان. وزیکــول 
هــای حــاوی RNA هــا بــه MVB هــا منتقــل می شــوند کــه متعاقبــاً بــا غشــای پلاســمایی ترکیــب می شــوند و وزیکــول نهایــی آنهــا بــه 
صــورت اگــزوزوم در فضــای خــارج ســلولی آزاد می شــوند. ایــن اگــزوزوم هــا بــا غشــای پلاســمایی ســلول گیرنــده از طریــق اندوســیتوز 
تلفیــق می شــوند و محتــوای RNA هــا را تخلیــه می کننــد. از طــرف دیگــر، ممکــن اســت وزیکــول هــا RNA هــا را از طریــق اگزوســیتوز 
/ اندوســیتوز یــا از طریــق کانــال هــای پلاســمودماتا بیــن ســلول هــا بــه ســلول هــای مجــاور انتقــال دهنــد. توجــه داشــته باشــید کــه، 
.)Liu and Chen, 2018( همانطــور کــه توســط خطــوط شکســته در نمودار نشــان داده شــده اســت ایــن حــوادث کامــلًا فرضــی هســتند
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فصلنلمه علمی دانشجویی

 RNA پروتئین های متصل شونده به

به خوبی مشــخص شــده اســت کــه هیچ مولکــول RNA ی 
ــرای طــول  ــا ب ــدارد. آنه ــه ای در ســلول ها وجــود ن برهن
  1RNA عمــر کامــل بــا پروتئین هــای متصــل شــونده بــه
ــد. RBPهــا سرنوشــت  RBP تشــکیل کمپلکــس می دهن
ــا را  ــات آنه ــت و ثب ــم و موقعی ــرد RNA را تنظی و عملک
ــات  ــا و ترکیب ــد. RBPهــا حــاوی دمین ه تعییــن می کنن
دمینــی مختلــف هســتند کــه کارکردهــای اختصاصــی و 
ــف  ــای مختل ــد. RBP ه ــن می کنن ــا را تعیی ــد آنه کارآم
می تواننــد بــه RNA تــک یــا دو رشــته ای وصــل شــوند 
ــا را تشــکیل دهنــد. برخــلاف  و کمپلکس هــای RNP پوی
 RBP ــده  ســایر سلســه ها، دانــش در مــورد موجــودات زن
گیاهــان محــدود و ویژگی هــا و عملکردهــای خــاص آنهــا 
روشــن نشــده اســت. برخــی از RBP هــا می تواننــد انتقــال 
را بــه مناطــق خــاص ســلولی هدایــت کننــد و همانطــور 
ــده  ــان داده ش ــات نش ــلول های حیوان ــراً در س ــه اخی ک
اســت صــدور RNA از ســلول ها و در مســیرهای طولانــی 
را تســهیل می کننــد. بــا توجــه بــه انتقــال RNA هــای در 
ــی در گیاهــان، وجــود RNA هــای مختلــف  مســیر طولان
و چندیــن RBP در نمونه هــای آونــد آبکــش نشــان 
دهنــده مشــارکت آنهــا در ثبــات و تحــرک RNA اســت. 
ــای  ــه در نمونه ه ــف ک ــن مختل ــا پروتئی ــن صده در بی
ــت،  ــده اس ــت ش ــف یاف ــای مختل ــش از گونه ه ــد آبک آون
ــاً RBP 100 را در  ــر تقریب ــس اخی ــات پروتئومیک مطالع
آونــد آبکــش گیاهــان مختلــف از جملــه کرچــک، خیــار، 
 Guan et( .برنــج و شــلغم روغنــی شناســایی کــرده اســت
 al., 2016; Ham and Lucas, 2017; Kehr and Kragler,
 .)2018; Liu and Chen, 2018; Zhang et al., 2016
می تــوان ثابــت کــرد کــه برخــی از پروتئین هــای خــاص 
آونــد آبکــش بــا RNA هــا در تعامــل هســتند و کمپلکــس  
هــای RNP در شــرایط آزمایشــگاهی شــکل مــی گیرنــد. 

بــا ایــن حــال، اگرچــه کمپلکس هــای RNP بومــی 
ــراً شناســایی، جداســازی و اجــزای آن  ــد آبکــش اخی آون
بــا وضــوح بــالا مشــخص شــده اند، مطالعــات نشــان 
می دهــد فعالیــت چاپرونــی RNA کــه انتقــال RNA بیــن 
ــری  ــای دیگ ــا کارکرده ــد ی ــهیل می کن ــلول ها را تس س
ماننــد تثبیــت کمپلکس هــای انتقــال RNA-RBP هنــوز 
 Kehr and Kragler, 2018; Liu and( ــت ــخص نیس مش

.)Chen, 2018

انتقال RNA ویروس های گیاهی

ــه کــه قبــل تــر اشــاره شــد، گیاهــان می تواننــد  همانگون
ــن ســلول ها  ــک بی ــه نزدی ــای RNA را در فاصل مولکول ه
ــا  ــت ب ــای دوردس ــه بافت ه ــماتا و ب ــق پلاسمودس از طری
ــط  ــم ها توس ــن مکانیس ــد. ای ــه کنن ــش مبادل ــد آبک آون
ــازی و  ــا همانندس ــده ت ــوده2 ش ــای RNAدار رب ویروس ه
ژنــوم  خــود را در سراســر موجــود زنــده گیاهــی بــا کمــک 
پروتئین هــای حرکتــیMP( 3( کــد  شــده توســط ویــروس 
مولکول هــای  از  زنــده  تصویربــرداری  منتشــر کننــد. 
بــرای درک تنظیــم و  بنیــادی  RNA یــک رویکــرد 
ــن  ــت. پرکاربردتری ــا اس ــن فرآینده ــی ای ــاس مولکول اس
 in vivo ســامانه های آزمایشــی بــرای تجســم حالــت
پروتئین هــای  بــر  مبتنــی   ،RNA مولکول هــای 
ــت  ــه RNA اس ــونده ب ــل ش ــنت متص ــان  دار فلورس نش
ــرار داده  ــه در RNA ق ــی ک ــای خاص ــه موتیف ه ــه ب ک
شــده اند متصــل می شــوند، بنابرایــن امــکان ردیابــی 
ــول RNA خــاص توســط میکروســکوپ فلورســنت  مولک
ــا  ــن )2022( ب ــا و هینلی ــراً، پنِ ــد. اخی ــم می کنن را فراه
ــام  ــه ن ــه RNA ب ــن متصــل شــونده ب اســتفاده از پروتئی
BglG، تصویربــرداری از RNA هــای نشــان  دار بــا مــکان 
اختصاصــی جهــت اتصــال بــه پروتئیــن BglG را در گیــاه 
 Peña and Heinlein,( ــد ــه داده ان ــکل ارائ ــورت پروت بص

.)2022
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انتقال RNA با تنظیم نفوذپذیری 
پلاسمودسماتا

ــه کــه ذکــر شــد، RNA هــا می تواننــد از ســلول  همانگون
مســافت  در  و  پلاسمودســماتا  طریــق  از  ســلول  بــه 
ــذ  ــد. مناف ــال دهن ــش انتق ــد آبک ــق آون ــی از طری طولان
پلاسمودســماتا توســط تغییــر میــزان کالــوز بــاز و بســته 
ــن  ــدار آن ای ــش مق ــا کاه ــش ی ــا افزای ــه ب ــود ک می ش
ــت  ــث حرک ــه باع ــه ک ــرد. آنچ ــورت می گی ــرل ص کنت
ــان فشــار اســمزی  ــد آبکــش می شــود جری شــیره در آون
ــر از  ــش متاث ــد آبک ــیره آون ــت RNA در ش ــت. حرک اس
ایــن فشــار اســت. یکســری پروتئین هــای متصــل شــونده 
بــه RNA وجــود دارد کــه بــا آنالیــز شــیره آونــد آبکــش 
ــد  ــت. فرآین ــده اس ــرده  ش ــی ب ــه آن پ ــدو ب ــاه ک گی
ــه سیتوپلاســم در  ــا از هســته ب صــدور عمــده mRNA ه
ــاژ  ــد. مونت ــده می باش ــت ش ــیار حفاظ ــا بس یوکاریوت ه
بــه  مربــوط   )mRNP1( mRNA ریبونوکلئوپروتئیــن 
صــدور بــا پــردازش رونویســی و پــردازش mRNA همــراه 
ــک  ــم ی ــا ه ــش ب ــد آبک ــماتا و آون ــتند. پلاسمودس هس
ــاً  ــه تقریب ــد ک مســیر ســیم پلاســتی را تشــکیل می دهن
 Kehr and( اکثــر ســلول هــای گیاهــی را پیونــد می دهــد

 .)Kragler, 2018
نفوذپذیــری مــی توانــد بــرای تســهیل یــا مســدود کــردن 
ــاه  ــد گی ــول رش ــا در ط ــایر مولکول ه ــال RNA و س انتق
و پاســخ بــه تنــش تنظیــم شــود و منفــذ پلاسمودســماتا 
ــای  ــط پروتئین ه ــت توس ــور موق ــه ط ــت ب ــن اس ممک

ــود. ــع ش ــد KN1 و PP16 متس ــرک مانن متح

ــه  ــت ک ــر اس ــازوکاری دیگ ــوز س ــوس کال ــوب معک رس
توســط گیاهــان بــرای تنظیــم نفوذپذیــری پلاسمودســماتا 
ــه  ــی، از جمل ــف محیط ــای مختل ــه تنش ه ــخ ب در پاس
تهاجــم عوامــل  بیمــاری زا، زخمــی شــدن و کمبــود مــواد 
مغــذی مــورد اســتفاده قــرار می گیــرد. جهــش کارکــردزا  
 CALLOSE SYNTHASE )CALS3( ــام در ژنــی بــه ن
 RNA ــلولی ــن س ــت بی ــیس حرک ــاه آرابیدوپس 3 در گی
ــد   ــل می کن ــه miR165/166 را مخت ــروف ب ــک مع کوچ
ــری پلاسمودســماتا  کــه نشــان می دهــد تنظیــم نفوذپذی
راهــی مؤثــر بــرای کنتــرل انتقــال RNA کوچــک اســت. 
بــا ایــن حــال، تحقیقــات در مــورد پلاسمودســماتا چالــش 
ــنده  ــماتا کش ــش در پلاسمودس ــرا جه ــت زی ــز اس برانگی
 Liu and( و جداســازی بیوشــیمیایی آن دشــوار اســت

.)Chen, 2018

مسیرهای جایگزین بالقوه در انتقال 
RNA بین سلول ها و در آوند آبکش

یکــی از مســیرهای بالقــوه بــرای ورود رونوشــت بــه آونــد 
آبکــش از طریــق وزیکول هــا2 اســت )شــکل 1(. بــه طــور 
ــای متصــل  ــای RNA توســط پروتئین ه ــی، مولکول ه کل
ــای  ــوند. مولکول ه ــل داده می ش ــه RNA تحوی ــونده ب ش
RNA می تواننــد از یــک ســلول یــا بافــت از مســیر 
ــتفاده  ــا اس ــی ب ــافت های طولان ــماتا و در مس پلاسمودس
از جریــان آونــدی وارد و صــادر شــوند. اگرچــه ایــن 
موضــوع از نظــر مکانیکــی بــه خوبــی درک نشــده اســت، 
ــد  ــی مانن ــه ارگانل های ــد ب ــای RNA می توانن مولکول ه

ــوند.  ــتیدها وارد ش ــدری و پلاس ــیزوم، میتوکن پراکس
در حیوانــات، مولکول هــای RNA همــراه بــا غشــاها و در 
ســاختارهای کوچــک وزیکولــی ماننــد اگــزوزوم هایــی بــا 

قطــر حــدود 50-150 نانومتــر وجــود دارنــد. 
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ــان  ــلولی در گیاه ــارج س ــول خ ــد وزیک ــر می رس ــه نظ ب
نیــز وجــود دارنــد،  اگرچــه هنــوز مشــخص نشــده اســت 
 Kehr( هســتند یــا خیــر RNA کــه حــاوی مولکول هــای
 and Kragler, 2018; Liu and Chen, 2018; Rutter and
Innes, 2017(. قابــل ذکــر اســت، پروتئــوم آنهــا بــه طــور 
قابــل توجهــی با پروتئــوم پلاسمودســماتا همپوشــانی دارد 
ــت  ــن اس ــماتا ممک ــه پلاسمودس ــد ک ــان می ده ــه نش ک
ــرای انتقــال وزیکــول/ اگــزوزوم خــارج ســلولی  ــی ب کانون
باشــد. اغلــب، نــه همــه، ویروس هــای RNAدار تک رشــته 
ــوان  ــه عن ــان ب ــاهای میزب ــان از غش ــتانداران و گیاه پس
ــال  ــرای انتق ــل ب ــوان حام ــه عن ــر و ب ــرای تکثی ــکو ب س
ویــروس بــه ســلول های دیگــر اســتفاده مــی کننــد. 
ــا  ــش و ی ــوان پوش ــه عن ــاها ب ــا از  غش ــروس ه ــن وی ای
ــال  اســتفاده  ــرای انتق ــوان حامــل ب ــه عن از وزیکول هــا ب
ــای  ــد بســیاری از ویروس ه ــر می رس ــه نظ ــد. ب ــی کنن م
گیاهــی، حیوانــی و انســانی کــه از غشــاهای فســفاتیدیل 
اینوزیتــول 4-فســفات / غنــی از کلســترول بــرای تکثیــر1  
ــار2   ــرای انتش ــرین ب ــفاتیدیل س ــی از فس ــاهای غن و غش
 Kehr and Kragler,( بطــور گســترده اســتفاده مــی کننــد
.)2018; Liu and Chen, 2018; Rutter and Innes, 2017

شبه اگزوزوم های گیاهی 

از آنجــا کــه عوامــل  بیمــاری زای قارچــی دســتگاه هــای 
تغذیــه ای خــود را درون ســلول هــای میزبــان فــرو 
ــای  ــلیک وزیکول ه ــا ش ــد ب ــی توانن ــان م ــد، گیاه می برن
بســته بنــدی شــده بــا مولکول هــای دفاعــی، بــه مبــارزه 

.)Xiao et al., 2018( ــد ــا بپردازن ــا آنه ب

ــم پیوســتن  ــه ه ــای حاصــل از ب ــا از وزیکول ه اگزوزوم ه
می آینــد  بوجــود   )MVB( وزیکولــی3  چنــد  اجســام 
ــناخته  ــر ناش ــال حاض ــان در ح ــع آن در گیاه ــه منب ک
 )TGN( 4اســت، امــا ممکــن اســت شــبکه ترانــس گلــژی
ــای  ــه مکان ه ــال ب ــرای ارس ــا را ب ــه پروتئین ه ــد ک باش
ــای  ــا غش ــا ب ــد. MVB ه ــب می کن ــلولی مرت ــف س مختل
پلاســمایی گیاهــی ترکیــب می شــوند تــا اگــزوزوم هــا را 
بــه آپوپلاســت کــه شــامل دیــواره ســلولی و فضــای بیــن 
ســلول ها آزاد کننــد )Rutter and Innes, 2017(. شــواهد 
ــیاری در  ــای بس ــا نقش ه ــه اگزوزوم ه ــد ک ــان می ده نش
ــه  ــی ک ــال، هنگام ــوان مث ــه عن ــد. ب ــان دارن ــاع گیاه دف
هوســتوریوم هــا6  )انــدام هــای مکنــده( یــا ســاختارهای 
ــلولی  ــواره س ــاری زا در دی ــای بیم ــده قارچ ه ــه کنن تغذی
گیــاه نفــوذ می کننــد، ممکــن اســت اگزوزوم هــا مولکــول 
ــد.  ــل دهن ــلولی تحوی ــواره س ــت دی ــرای تقوی ــی را ب های
ــازوکار  ــق س ــد از طری ــن می توانن ــا همچنی ــزوزوم ه اگ
ناشــناخته از دیــواره ســلولی عبــور و وارد ســلول های 
ــی ضــد  ــای دفاع ــن ه ــا پروتئی ــوند ت ــاور ش قارچــی مج
ــث  ــه باع ــاه را ک ــر کوت ــه گ ــای مداخل ــارچ و RNA ه ق
مختــل شــدن ترجمــه پروتئیــن هــای قارچــی می شــود، 

ــل دهنــد. تحوی
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 اگزوزوم هــا وزیکــول خــارج ســلولیEVs( 1( هســتند 
ــای کوچــک نقــش  ــا و RNA ه ــا حمــل پروتئین ه ــه ب ک
مهمــی در پیام رســانی بیــن ســلولی در پســتانداران 
ــن EVs نشــان  ــی از ای ــل پروتئین ــه و تحلی ــد. تجزی دارن
داد کــه آنهــا بــه شــدت غنــی از پروتئین هــای درگیــر در 
ــه تنــش زیســتی و غیرزیســتی هســتند. مقــدار  پاســخ ب
ــاً  ــی عمدت ــای گیاه ــورد اگزوزوم ه ــا در م کمــی از داده ه
از پژوهــش هایــی بــا اســتفاده از میکروســکوپ الکترونــی 
ــات نشــان  ــن مطالع ــذاره )TEM( حاصــل می شــود. ای گ
می دهــد کــه MVBs در ســلولهای گیاهــی در طــی 
ــب در  ــد و اغل ــر می یاب ــاری زا تکثی ــل  بیم ــه عوام حمل
ــمایی  ــای پلاس ــا غش ــی ب ــف تلفیق ــای مختل ــت ه حال

.)Cai et al., 2018( مشــاهده می شــود

وزیکول های خارج سلولی گیاه حاوی 
RNA های کوچک هستند

RNA هــای گیاهــی مــی تواننــد از ســلول هــای گیاهــی 
بــه عوامــل  بیمــاری زا منتقــل شــوند. از طریــق پدیده ای 
 )HIGS(  2کــه بــه عنــوان خامــوش ژن ناشــی از میزبــان
ــده  ــد ش ــک تولی ــای کوچ ــود، RNA ه ــناخته می ش ش
ــک  ــا در ی ــان ژن ه ــد بی ــک ســلول گیاهــی می توانن در ی
ــد.  ــم کنن ــم را تنظی ــگل مهاج ــا ان ــاری زا ی ــل  بیم عام
ــرای  ــد ب ــزاری قدرتمن ــه اب ــر، HIGS ب ــال های اخی در س
ــان  ــت در گیاه ــاد مقاوم ــت ایج ــک جه ــین ژنتی مهندس
زراعــی نســبت بــه نماتــود، حشــرات، قــارچ ها، اوومایســت 
هــا و گیاهــان انــگل تبدیــل شــده اســت. اگرچــه مطالعات 
متعــدد سیســتم های HIGS مصنوعــی را توســعه داده 
انــد، امــا ایــن پدیــده می توانــد بــه طــور طبیعــی اتفــاق 
 miR166 ــا ــرو RNA ه ــال میک ــه در انتق ــد، از جمل بیفت
ــه  ــک )نیم ــی بیوتروفی ــارچ هم ــه ق ــه ب و miR159 از پنب
Ara- از  siRNA و انتقــال Verticillium dahliae )ــگل ،ان

. Botrytis cinerea بــه bidopsis thaliana

نتیجه گیرینتیجه گیری

ــلول  ــن س ــد بی ــا می توانن ــی، RNA ه ــان عال در گیاه
ــی  ــای طولان ــن در مســافت ه ــا و همچنی ــت ه ــا، باف ه
از طریــق سیســتم انتقــال آونــد آبکــش حرکــت کننــد. 
ــش  ــد آبک ــای آون ــای RNA در نمونه ه ــام کلاس ه تم
یافــت شــده اســت، امــا تاکنــون بــه خوبــی درک نشــده 
اســت کــه انتقــال RNA بــه صــورت مکانیکــی چگونــه 
ــانی  ــرد پیام رس ــن، کارک ــلاوه برای ــود. ع ــل می ش حاص
فقــط بــرای اقلیــت RNA هــای متحــرک قابــل نمایــش 
ــد  ــه آون ــی RNA ب ــد دسترس ــر می رس ــه نظ ــت. ب اس
ــن  ــا ای ــت، ام ــی اس ــدی انتخاب ــا ح ــل ت ــش حداق آبک
ســؤال کــه چگونــه ایــن امــر محقــق شــده اســت بایــد 
پاســخ داده شــود. اگرچــه برخــی مطالعــات نشــان 
ــا  ــال آنه ــث انتق ــی در RNA باع ــت موتیف های داده اس
ــا  ــه RNA ه ــه هم ــه نظــر نمی رســد ک ــا ب می شــود، ام
 Guan et al.,( باشــند  موتیف هایــی  چنیــن  دارای 
 2016; Kehr and Kragler, 2018; Liu and Chen,
ــی در  ــل توجه ــور قاب ــه ط ــر ب ــات اخی 2018(. مطالع
درک ترکیبــات پلاسمودســماتا و ســازوکار بســته شــدن 
ــط  ــای مرتب ــا پژوهش ه ــت، ام ــته اس ــش داش ــا نق آنه
 ،RNA بــا شناســایی موتیف هــای بالقــوه در تحــرک
ــای  ــده RNA و کمپلکس ه ــال دهن ــای اتص پروتئین ه
قــرار  کار  ابتدایــی  مراحــل  در  ریبونوکلئوپروتئیــن 
دارد. همچنیــن، اخیــراً وزیکول هــای خــارج ســلولی 
ــال  ــرای انتق ــوه ب ــی بالق ــیر اضاف ــک مس ــوان ی ــه عن ب
ماکرومولکول هــا در گیاهــان ظاهــر شــده انــد، امــا 
ــی  ــن وزیکول های ــه چنی ــت ک ــخص اس ــان نامش همچن
تــا چــه میــزان در انتقــال مولکول هــای RNA بــه 
آشکارســازی  دارنــد.  نقــش  دوردســت  بافت هــای 
حرکــت RNA در مســافت های طولانــی در گیاهــان 
ــل و  ــی مکم ــش تخصص ــب دان ــه ترکی ــاز ب ــی، نی عال
ــت  ــک، زیس ــده از بیوانفورماتی ــرفته برآم ــای پیش ابزاره
شناســی ســلولی، بیوشــیمی، زیســت شناســی ســاختاری 

.)Guan et al., 2016( دارد  مدل ســازی  و 
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