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 مجله ایمنی زیستی

 1397 پائیز، 3، شماره 11 دوره

 یاهیگ زاییماریب هایروسوی و هادر قارچ زایماریب یعملگرها

 2دهقانپور فراشاه دهی، سع*1زادهمهرداد صالح

  ، ایرانرازیدانشگاه ش ،یکشاورز یدانشکده ،یاهیگ یشناس یماریب یدکترادانشجوی  -1

 رانینور، تهران، ا امیدانشگاه پ ،یگروه کشاورز اریاستاد -2

mehrdadsalehzadeh@gmail.com 

 چکیده

 هاایسمیمکان یکسریبه  اهانیتکامل همراه با گ یدر ط یاهیگ زاییماریب هایروسوی و هاقارچ

 هاایاز ابزار یکیعملگر  هایلکولو. ماندافتهیدست  اهانیدر گ یماریب جادیا یبرا شرفتهیپ یلکولوم

دیاعملگار تول ایهاز پروتئین ی. برخهستند یاهیگ زاییماریب هایروسوی و هاقارچ یمورد استفاده

 یهساته ها،باکتری و نماتدها ها،قارچ ها،قارچشبه ها،مختلف شامل ویروس یشده توسط بیمارگرها

 دساتکاری توانایی عملگر هایگفت در هسته، پروتئین توانیو م دهندمی قرار هدف را میزبان سلول

خاود  زایایافازای  بیمااری برایسلول میزبان را  یسمیمتابول یرهامسی یا دارند را میزبان رونویسی

 در و دهند قرار ثیرتأ تحت را هیستون بندیبرخی عملگرها ممکن است بسته نهمچنی. دهندتغییر می

طاور هعاووه، عملگرهاای میکروبای ممکان اسات باهپیکربندی کروماتین شوند. ب رتغیی باعث نتیجه

به عملکردهای مولکاولی تنيیمای  استقیم رونویسی را فعال کنند و یا فاکتورهای رونویسی میزبان رم

 هاایژن انیاانتقال عملگرها به سامت هساته ممکان اسات منجرباه ب نیخودشان تغییر دهند. همچن

 یهمقالا نایا در. دهد قرار ثیرتأ گیاه را تحت یمقاومت و ایمن هایشده و واکن  زبانیمقاومت در م

 هاایقاارچ هاا،قاارچهاا ششابهرچقا به مربوط زاییماریب یعملگرها یشده است برخ یسع یمرور

 یبا شرح نحاوه یاهیگ زاییماریب هایروسی( و وشهرینکروتروف و قارچ وتروف،یبیهم وتروف،یب

 .داده شود حیعملگرها توض نیتوسط ا زایییماریب

 عملگر، مقاومت، تکامل همراه. یهانیپروتئ ،ییزایماریب :کلیدی هایواژه
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 مقدمه

 یاهیگ زاییماریب هایروسوی و هاقارچ

 یبه ابزارها اهانیتکامل همراه با گ یدر ط

در  یمااریب جاادیا یبارا شرفتهیپ یملکول

 هااابزار نیاز ا یکی. اندافتهیدست  اهانیگ

عملگار اسات. در  هایمولکول از استفاده

 نیاا یاهیاگ هاایزابیمااریطول تکامال، 

 یهامولکول تا اندرا بدست آورده ییتوانا

 هایدرون سالول ایا کیاعملگر را به نزد

آن قاادر باه  جاهیبرسانند کاه در نت زبانیم

 یو مولکاول یسلول یدر پروسه یدستکار

اخاااتول در آن باشاااند. اک ااار  جاااادیو ا

 یمارگرهایعملگر مربوط به ب یهاپروتئین

 هاا،چقارشابه ،هاامختلف، شاامل ویروس

 یهسته یراب هاباکتری و نماتدها ها،قارچ

(. 1ش شاوندیما گذاریهدف زبانیسلول م

 یبار دساتکارعملگار عاووه یهاپروتئین

را  ییتواناا نیاا زباان،یم یسیرونو ستمیس

ساالول  یساامیمتابول یرهایدارنااد کااه مساا

 یزایبیماااری  یافاازا یرا باارا زبااانیم

نند. دهند و از آن استفاده ک رییخودشان تغ

 تلازم جهاا ییتوانااا اهااانیگ ،یاز طرفاا

عملگرها را  میرمستقیغ ای میمستق صیتشخ

دسات همقاومات با هااینیپروتئ قیاز طر

که منجر به  یصیپاسخ تشخ نیاند. اآورده

ژن  یهیاز نير شودیم اهانیمقاومت در گ

 شاتریب به تازگیو  کندیم یرویژن پ یبرا

ه باا ( و اماروزGuardنگهباان ش یهیبا نير

 یلهیوساهشاده با یانادازراه یمنیعنوان ا

 Effector- Triggeredعملگرهااااا ش

Immunity :ETI نیا. اشاودمی( شاناخته 

فااو  العماالبااا عکاا  وسااتهیواکاان  پ

( Hyper Sensitive Reactionش تحساسای

در ارتباط است کاه منجرباه مار   زبانیم

 هاایسالول در محال یشاده یزریبرنامه

 ماارگریاز گساتر  ب یریو جلوگ یآلودگ

از  یاری(. در بسا3، 2ش شاودمی اهیدرون گ

 تحساسایفاو  العملموارد، شروع عک 

 یسراساار اکتسااابی مقاوماات بااه منجاار

 Systemic Acquired Resistanceش

:SARکه به بهباود محافيات از  شودی( م

(. 4ش کنادیکماک ما مارگریدر برابر ب اهیگ

 یهااگروه نیتکامل هماراه و هماهناب با

منجربااه  مارگرهااایو ب اهااانیختلااف از گم

از  کمورفیااایپلااا اریبسااا روهگااا دیاااتول

 یشمقاوماات( و عملگرهااا R یهاااپروتئین

(. در 8، 7، 6، 5ش شاااااودمی یکروبااااایم

 یهااتردد مولکاول ،یوتیوکاری یهاسلول
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 توپوسامیهسته و س نیب آر.ان.او  نیپروتئ

اتفا   ایمنفذ هسته هایکمپلک  قیاز طر

 Nuclear Pore Complexes) افتاادیماا

:NPGs). 

NPGs واحاااااااادریز نیاز چنااااااااد 

 نایا کاه انادشاده لیتشک ینینوکلئوپروتئ

 یاهلایادو یغشا انیها در منوکلئوپروتئین

 (.9ش اندافتهیپوش  هسته گستر  

 کیتوپوساااااااامیانتقااااااااال نوکلئوس

 یهااااااا( مولکولNucleocytoplasmicش

ورود و خروج هساته  هایرندهیبزر  به گ

( هااانیو اکسااپورت هااانیپااورتمیشا زبااانیم

 یهاامولکول نیاا ییدارد. جابجاا یبستگ

 واساههمنافاذ هساته باه انیااز م ینیپروتئ

 Nuclearش ایاساتقرار هساته هایگنالسی

Localization Signals :NLSs و )

 NESsش: ایهساته باردبارون هایسیگنال

Nuclear export signalsنی( موجود در ا 

(. 11، 10، 9ش ردیاگیها صورت ماپروتئین

NLSدو دسااته  هباا معمااول طااورهااا بااه 

کاااه شاااامل  شاااوندمی یبنااادطبقاااه

و بتااا هسااتند کااه  آلفااا یهااانیمپورتیا

رابااط  یهااا، پروتئینآلفااا یهااانیمپورتیا

درحاال انتقاال  یهااهستند و باه پروتئین

و با تعاملشان  شوندمیمتصل  NLS یحاو

 واحادی ساه یبتاا مجموعاه نیمپورتیبا ا

بتااااا و  نیمپااااورتی، اآلفااااا نیورتمپاااایا

کاه  دهندیم لیکارگر را تشک یهاپروتئین

بااه داخاال هسااته منتقاال  NPGs قیاااز طر

 یحااک یادیا(. شواهد ز13، 12ش شوندمی

 هااینیعملگرهاا ماشا نیاز آن است که ا

از جمله  یزبانیسلول م ایانتقال هستهونقل

دادن هدف قرار یرا برا آلفا هاینیمپورتیا

. رندگییبه کار م یاهیگ یهاسلول یهسته

 بااه وابسااته ییجابجااا گاار،ید وارددر ماا

عملگار باه  یهااپروتئین یآلفا نیمپورتای

 (.10، 9داخل هسته گزار  شده است ش

 

 یقارچ یعملگرها

 هاا،قارچشبهبیمارگر گیاهان و  یهاقارچ

 در گوناگون هایبیماری از بسیاری مسئول

 کشاورزی هایکشت و طبیعی هایجمعیت

  یمارگرهاااایموجاااودات ب نایااا. هساااتند

 سلول هایهستند که فعالیت ایافتهیتکامل

نيار داشاته و در تعامال باا  رزی را گیاهی

اند خود را حفظ توانسته یاهیگ یهاسلول

  اریسااااختارهای بسااا هااااناااهی. مککنناااد

 درون کاااه هساااتند اییافتاااهتخصاااص
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 ایجاد هاقارچشبه توسط گیاهی هایسلول

مااواد غااذایی از  افااتدری در و ندشااوماای

عووه، ه(. ب14شرکت دارند ش زبانیسلول م

 غشااایی هااایحاااوی پااروتئین هااانااهیمک

زایی در هستند که برای بیماری اختصاصی

 هااانادام نیا نی. همچنهستندلازم  اهانیگ

 عملگار هاایپروتئین یدارا ادزی مقدار به

 در زیاااد احتمااال بااه و هسااتند مترشااحه

 باه عملگار جابجاایی بارای یگارمیانجی

  بااازی نقاا  میزبااان هایساالول داخاال

 بیماااارگر، ورود دنباااال باااه. کننااادمااای

گر ماربی به مربوط های پیام که عملگرهایی

تقال ان گیاه سلول درون به کنندمیرا حمل 

 بااه رساایدن منيااوربااه. شااوندداده ماای

 از عباور باه عملگرهاا میزبان، سیتوپوسم

سلول میزبان که  یو غشا زابیماری غشای

دارناد و  ازیان ،را احاطه کرده است نهیمک

و ارسااال  ییکااه جابجااا یریهنااوز مساا

شناخته  خوبیبه کندمی میعملگرها را تني

(. مهالعاات 18، 17، 16، 15نشده اسات ش

 و هااقارچشبهمختلف نشان داده است که 

 هاایمولکاول گیااهی، بیماارگر هایقارچ

  طاورهبا کاه کنندمی ترشح مناسبی عملگر

 عملگرهااای یمجموعااه از تااوجهیقاباال

هساتند.  شاتریبیمارگر گیاهی ب رعواملیسا

هاای عملگار باعاث عملکرد این پاروتئین

 منافع میزبان را باه مارگرهایشده است تا ب

را  یتیتغییر دهند و آلودگی پاراز دخو نفع

 (.4کنند ش رپذیامکان

 

 هاقارچشبه

مایزی از گروه فیلوژنتیکی مت هاستیاووم

 تشاکل را قاارچشابه هاایمیکروارگانیسم

 فااایتوفتورا جاان  هااایگونااه. اناادداده

( بیمارگرهای مخار  Phytophtora sppش

 و یااابیتااوالی. هسااتند ایلپااهگیاهااان دو

 کاه نشاان داد هااقارچشابه ژناوم بررسی

 زا بزرگای گروه شدهبینیپی  هایپروتئین

  دیاالدر میزبااان تورا ی عملگاار هاااپروتئین

  گااروه دو در هااا. ایاان پروتئینکنناادماای

 RXLR (Arginine, any هاااینااام هباا

amino acid, Leucine, Arginine)  و

CRN (Cystein, Argenin, Aspragine) 

پای  و  جاادیکه برای ا شوندمی بندیطبقه

 هر. هستند یضرور اهیتا  و نکروز در گ

 CRNو  RXLR عملگاااار پااااروتئین دو

 رساانیک پپتیاد پیاام متشکل از یساختار

 شاادهحفاظاات ینااآمی یپایانااه بااه مربااوط
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کااربرد  زباانیپیام در م جادای در و هستند

بساایار  یلکربوکساای پایانااه یدارنااد و دارا

 (. در17ش هستند یمتنوع و فعالیت عملگر

 موتیف یوسیلهبه RXLR عملگرهای واقع

 یبار رو ینایآم یهیاناح یشادهافيتمح

و قسامت  اندازنادیلنگر ما زبانیم یغشا

 یهااپروتئینو تحویل  تیهدا یلیکربوکس

 میسر را گیاهی هایسلول درون به عملگر

 کاه اسات آن از حااکی جنتای این. کنندمی

 قیاطر از یباا سااختار ثاانو ییهانپروتئی

 شاوندمیباعث  LRRX ینآمی هایموتیف

که عملگرها به سهح سلول میزبان متصال 

ساب  ورود  یلیکربوکسا یناحیهشوند و 

کاه  شودمی میزبان یهاعملگرها به سلول

 یواساههعمل از طریق اندوسیتوز باه نیا

 ،17ش شاودانجاام میشناور چربای  غشای

، انتهااای RXLR عملگرهااای مشااابه(. 19

 هاام حالاات  CRN یهاااپروتئین یآمیناا

. اماا موتیاف دهنادمی نشان شدهمحافيت

LXLFLAK (Leucine, any amino 

acid, Leucine, Phenylalanine, 

Leucine, Alanine, Lysineثابات ها( آن 

 جابجاایی و گاذاریهادف برای که نیست

 (. 21 ،20ش اسااات نیااااز ماااورد عملگااار

 قاارچ در ایسازهریز CRN هشب هایتوالی

Aphanonyces euteiches موتیاف ناامبه 

LQLYLALK (Leucine, Glutamine , 

Leucine, Tyrosine, Leucine, 

Alanine, Lysineیانتهاااای آمینااا ( در  

 تااوالی مشااابه شاادهصااورت حفاظااتبااه

LXLFLAK  کننادمی، حمل فایتوفتورادر 

 موتیاف که است کرده ثابت امر این(. 22ش

LQLYLALK  درCRN  متعلاااااق باااااه 

A. euteiches در  گاارییانجیااقااادر بااه م

 563. حاادود اسااتجابجااایی عملگرهااا 

بااااارای اساااااترین  LXLRعملگااااار 

Phytophthora infestans T30-4  

نشاان داده  قااتتحقی. است شده بینیپی 

 Pythiumعملگرهااا در  نیاااساات کااه ا

ultimum  وA.euteiches  وجود ندارند که

از آن اساات کااه ایاان  یایاان مااوارد حاااک

 Penonesporales یعملگرهااا در راسااته

 هاانهیو همزمان با ظهور مک اندفتهیاتکامل

 آن، فباارخو(. 19ش اناادوجااود آماادهبااه

بیمارگر  یهاقارچدر شبه CRN یخانواده

راساته وجاود  نیا یگیاهان در همه اعضا

ها متعلاق باه CRN دهدیدارند که نشان م

 کاه هساتند عملگرها از قدیمی ایخانواده
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 از قباال و هاااقارچشاابه لتشااکی اوایاال در

 باه(. 22ش انادوجود آمادههب هانهیکم ظهور

 کاه هاددمای نشاان اخیار شواهد حال هر

 بااه مربااوط ژنااوم از تااوجهیقاباال بخاا 

 قطریا از احتماالاً هااقارچشبه عملگرهای

 ژن افقای انتقاال طریاق از وها قارچ ریسا

  است ممکن هاملکول این و اندشده کس 

  در را هااااقارچشااابه پاااراکن  و انتشاااار

تسااهیل کاارده باشااند  اهیگیاا هااایمیزبان

ی (. مهالعات نشان داده است که انتها23ش

 نیاباعث تجماع ا CRNگروه  یکربوکسیل

گیاااهی  هایساالول یهسااتهعملگرهااا در 

در  NLS هااایموتیااف وجااود. شااودمی

و  CRN8 ،CRN16 یعملگرهااااااااااااا

AeCRN15 های که پروتئین دهدمی، نشان

CRNی میزبان ، ماشین وارد شدن به هسته

 در ایهساته تجمع به دستیابی منيوررا به

، CRN2 ایهسته تجمع و گیرندمی اراختی

CRN8 ،CRN16  وAeCRN5  به فااکتور

میزبان بساتگی دارد. مار   آلفاایمپورتین 

باه تجماع  CRN8 توساط شدهالقا یسلول

 کاه دارد نیااز میزباان یهستهماده در  نیا

بارای  CRNهاای پاروتئین دهادمای نشان

 در طاای آلااودگی گیاااه  انمیزباا یهسااته

 در(. 24ش اندشاااااده گاااااذاریهااااادف

Phytophtora sojae ،یهااپروتئین CRN 

کاه  PsCRN115و  PsCRN63 هایبه نام

 ساارکو  و سااویا روی زایاایدر بیماااری

 دارند، مشارکت میزبان گیاه دفاعی سیستم

 رغامهستند. علی NLS موتیف یک حاوی

به و تشاا 7/95ش% هااآن بالای توالی تشابه

 PsCRN63تهااابق در سااهح آمینواسااید(، 

 Nicotianaرا در  یمااااار  سااااالول

benthamiana حالیکه در اندازدبه راه می 

PsCRN115 القاا یقادر است مر  سالول

نکاروز  یکننادهالقاا پاروتئین توسط شده

( را متوقف کناد. PsCRN63و  PsojNIPش

 Aur3a( و SNE1ساااارکوبگر نکااااروز ش

شاده بارای هساته اریگذفعملگرهای هد

هستند که واکان  مار  سالولی گیااه را 

پاروتئین ترشاح SNE1 کنناد.سرکو  می

 NLSتوساط دوساتآ  شادتباه یشده

 سالول یهساتهاست که قادر به انتقال به 

و کار عملگرهای القاگر مر  سالول  است

که در طاول فااز رشاد  کندیرا سرکو  م

. شاودمیبیاان  P.infestansنکروتروفیک 

 یشادهریازیمار  برناماه کاهنیبر اعووه

 تتعااامو از طیفاای یوساایلهبااه ساالول
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 ،شااودمی گااریمیااانجی Avr-R پااروتئین

باارای  Aur3a کااه اساات شااده داده نشااان

 U-box E3 ligase CMP B1تعامال باا 

 توسااط ساالول ماار  اناادازیباارای راه

elicitin INF1  متعلااق بااهP.infestens 

پروتئاازوم  یوسایلههمورد نیاز اسات و با

 .شودمیتجزیه  265

 سرکو  به منتهی که پروتئینی تعامل این

ICD INF1-triggered Cell Death) )

 در تریمشخص طورهب و هسته در شودمی

 افتادمای اتفاا  میزباان هایسلول هستک

 (.25 ،24ش

 

 نکروتروف یهاقارچ یعملگرها

 ریهمانناد ساا زیانکروتروف ن یهاقارچ

هساتند  یمختلف یعملگرها دارایها قارچ

 وتروف،یاااب یهاااابااارخوف قارچ یولااا

گاروه  نیادر ا رندهیبا گکن  عملگر برهم

 یرویژن در برابر ژن پ هنيری ازها از قارچ

تکامال  نپایی سهح دهندهکه نشان کندمین

 یهاا. در قارچاستها قارچ نیهمراه در ا

دیاتول یاختصاصا هااینکروتروف زهرابه

 تیافعال ماارگریب یلگرهاعم عنوانشده به

 هاایرنادهیو باا بارهمکن  باا گ کنندیم

 یمااریموج  گستر  ب انزبیم تیحساس

 Phaeosphaeriaقاااارچ . شاااوندیمااا

nodorum یزهرابه اختصاص یدارا ToxA 

نقا   یفااای عملگار عناوانکاه باه است

گندم  اهیدر گ تیحساس رندهیو با گ کندمی

یمااریبرهمکن  و موج  ب Tsn1به نام 

وجاود دارد کاه  یشاواهد .شاودمی ییزا

در اثاار انتقااال  ToxAژن  دهاادمینشااان 

 گارید زابیماریبه  P. nodorum از یانبج

 Pyrenophora triticiگناادم بااا نااام 

repentis دیاجد زابیماری، منجر به ظهور 

 نیاگندم شاده اسات. از جملاه ا یدر رو

 یآللا سامیمورفیپلا 11به  توانیم شواهد

اشاااره  P nodorumدر قااارچ  ToxAژن 

 یکایفقط  P. tritici repentisکرد که در 

در هار  ToxAزهرابه  وجود دارد.ها از آن

گنادم  Tsn1 تیحساس رندهیدو قارچ با گ

 فیموت یزهرابه دارا نیکن  دارند. ابرهم

 ,RGD (Arginine, glycin ایناهیآم دیاس

Asparagine) نیااا قطریاا کااه از اساات 

 یهاساالول یبااه محاال خااود رو فیااموت

و باه درون سالول  شودمیمتصل  لیمزوف

 (.26ش شودمی تیهدا
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یو هماا وتروفیااب یهاااقارچ یملگرهاااع

 وتروفبی

 Passalora fulvum قااااااارچ

(Cladosporium fulvum) یبرخاا دیااتول 

 ریکاه در مسا کندیم ینیپروتئ یعملگرها

 ینقاا  مهماا یدارا اهااانیگ سااازیآلااوده

 Ecp6و  Avr4 یهساااااتند. عملگرهاااااا

( باهیخاارج سالول یترشح یهاشپروتئین

 ییشناسااا زایماااریفاااکتور ب کیااعنااوان 

 یژاز دو اساترات P. fulvumاند. قارچ شده

-PTI (PAMPمتوقاف کاردن دفااع  یبرا

Triggered Immunity) نیتااایکاااه از ک 

 شاود،یخود قارچ حاصل م یسلول وارهید

با اتصال باه  Avr4. عملگر کندمیاستفاده 

 وارهیابلناد د رهیازنج ینایتیک یگومرهایال

 ها مولکول نیا ییخود قارچ مانع از شناسا

 PAMP (Pathogen-Associated عنوانهب

Molecular Pattern) هاایرنادهیتوسط گ 

RLK (Arginine, Leucine, Lysine ) 

 . شودمی

 یگومرهاایبا اتصاال باه ال Ecp6عملگر 

 ییمانع از شناسا وارهیآزاد شده از د ینیتیک

 DAMPو  PAMP عنوانبهها مولکول نیا

(Damage - Associated Molecular 

Pattern) هایرندهیتوسط گ RLK شودمی 

 (.27ش

 Magnaporthe وتروفبیاایهماا قااارچ

orysae شاادهشااناخته یعملگرهااا یدارا 

مهام در  هاینق  یاست که دارا یاربسی

 Avrو  Avr pi-ta1هساتند.   ییزایماریب

pi-ta2  در هاااار دو قااااارچM.orysae و 

M. grisea یحضور دارند ول Avr pi-ta3 

وجاود دارد. عملگار  M. orysaeفقاط در 

Ace1  و در  شاودیما انیاب ومیاپرسوردر

 . در قاارچ کنادمی فااینقا  ا ییزایماریب

M. orysae به سلول  فیبه محض ورود ه

 کنناده آلاوده فیاو ه هیااول فیاه درم،یاپ

 BIC باه موساوم یبایو ترک کندمی دیتول

(Biotrophic Interfacial Complex)  در

 نیا. اودشایما لیتشک فینوک ه یکینزد

ه همساای سالول به ورود محض به  یترک

کاه متشاکل از اناواع  شاودیم لیتشک زین

 هاایاندامک همراه به مارگریب یعملگرها

 نیاا بندیدر ساخت و بسته لیدخ یسلول

 اساات . مشااخص شاادهاسااتعملگرهااا 

 BICکااه در  BAS1و  Pwl2 یعملگرهااا

مجااور قبال از  یهاوجود دارند به سلول

  فیااگاارفتن توسااط همااورد حملااه قاارار 
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 یو دارا کنناادیمهاااجرت ماا ننااده،کآلااوده

 کننادهآلاوده فیادر رشاد ه یمینق  تني

 (.27ش هستند

 

 (زایکوری)م شهیرقارچ یهاقارچ یعملگرها

ها گروه از قارچ نیا یمورد عملگرها در

 به تاازگیدر دسترس است.  اندکی مهال 

 یابیایتوال Laccaria bicolorژنوم قارچ 

بااه  یادیااکااه شااباهت زشااده اساات 

 از جملاااه یساااتیومیدیباز یمارگرهاااایب

Ustilago maydis و M. lini  نشاااان 

 نیپاروتئ 300گوناه حادود  نیا. ادهدیم

از  ینا( دارد کاه غSSPکوچاک ش یترشح

 یترشح یهاپروتئین نیهستند. ا نیستئیس

 کننااادگیمینقااا  تنيااا یکوچاااک دارا

هستند.  زبانیکردن م زهیدر کلون یادهیچیپ

MI SSP کوچاک  یترشح یهااز پروتئین

 ومیسلیکه در نوک م است نیستئیاز س یغن

 شودمی دهی( دHartig netش بیشبکه هارت

 (.28ش

 

 هاعملگر ویروس یهاپروتئین

 هاویروس توسطشده کد نیپروتئ نیچند

باه  یآلاودگ طای در که اندنشان داده شده

م اال،  ی. باراشاوندمیداخل هسته منتقل 

آلاوده  یهان هسته در سلولهدف قرارداد

از  یمتنااوع یهااادر ارتباااط بااا پروتئین

ایشابکه روسیمانند و ییهارابدوویروس

 روسیا( و وSYNVششدن زرد سانچوس 

( (MFSVآشاااکار  رت  یناااوار روشااان

 یگری(. م ال د30، 29مشاهده شده است ش

با هسته،  طبمرت یروسیو نیدر مورد پروتئ

 نیایتع نیپاروتئ نیااست که ا 2b نیپروتئ

کااه توسااط  اساات یزایبیماااری یکننااده

( کااد CMVش اریااخ کییااموزا روسیااو

ژن  یو موجا  سارکو  خاموشا شودمی

 N. benthamioneدر  یپاا  از رونوساا

متعلاق باه  2b نی. پاروتئشودمی ختهیرارت

CMVکی ی، حاو NLS یاسات کاه بارا 

سالول توتاون  یبه درون هسته 2bانتقال 

 دادن قارار هدف براست و عووه یضرور

مورد  PTGSسرکو  مؤثر  یبرا ،ایهسته

و  Nia یهاا( . پروتئین32، 31است ش ازین

Nib خراشک توتون  روسویپوتی به متعلق

است و نشان  NLSدو عدد  ی( داراTEVش

 یهاسالول یداده شده است که به هساته

نااز ی(. پروتئ33، 32ش شاودمیآلوده منتقل 

Nia از  یاریسب کیتیپرداز  پروتئول یبرا
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 رایااسات ز ازیامورد ن  TEVیهاپروتئین

Nib عناوانبه RdRp (RNA-dependent 

RNA polymerase 32ش کنادمی( عمال .)

، Nib یهاNLSشده در  جادهیا یهاجه 

 RNA دتولیاا و هاااآن ایهسااته ییجابجااا

 را بااا اخااتول مواجااه  TEVمربااوط بااه 

 است شده داده نشان آن بر. عووهسازدیم

 یهمانندساز یدر ط Nibبا  Nia لتعام که

(. 34ش اساات تیاااهم یدارا TEVژنااوم 

آماااااد ودر رفااااات لیااااادخ یناااااواح

از  ORF3 نیپاااروتئ یتوپوسااامینوکلئوس

( GRVش یناایبااادام زم یتااولگکو روسیااو

 یشاماره خواندنی قا . اندشده یابینقشه

و  روسیاااو آر.ان.ایمحافيااات  یبااارا 3

است.  ازیمورد ن یحرکت درون آوند آبکش

 یدر گراناهاا ORF3آلوده،  یهادر سلول

هسااته جااا داده  نیو همچناا یتوپوساامیس

هسااتک هااا را مااورد  حاااًیو ترج شااودمی

است که  نیکه نشانگر ا دهدمیهدف قرار 

و  توپوسامیس نیبا توانادیما نیپروتئ نیا

 روسیاباه و یآلودگ یدوره یهسته در ط

در  نیناایاز آرژ یغناا NLSمنتقاال شااود. 

ORF3 را برعهاده  یاهساته یگاذارهدف

از  یغنا NESها در جه  کهیدارد در حال

هاا پروتئین نیاا ایهساتهاز ورود  نیلوس

ورود و  تیاا(. اهم35ش کناادمی یریجلااوگ

باا  GRVORF3 نیپاروتئ یاهساتهخروج 

 NESو  NLSمناطق  یتوال یمحافيت بالا

 دیامتفاوت ماورد تأک یهاروسیو انیدر م

 ORF5صااول قاارار داده شااده اساات. مح

 کیاا( P6گاال کلاام ش کیااموزائ روسیااو

اسات کاه  یضارور یچند کااره نیپروتئ

مهاام  روسیااو یآلااودگ یچرخااه یباارا

فاکتور شروع  P6(. 36شده است ش یابیارز

 ایترجمه نیترجمه است که با ماش جددم

به قاا  نیو بنابرا استدر ارتباط  زبانیم

  هااایشقااا  دسااتنییپااا یخواناادن هااای

به آن( اجاازه  کیو نزد 3'سمت  یخواندن

 یکننده نییتع P6 نی. پروتئدهدمیترجمه 

 یباارا یزبااانیم تیدر اختصاصاا یمهماا

( اسات CaMVش کلمگل کییموزا روسیو

باه  P6کند. یم را مشخص میو شدت عو

 یهاساالول توپوساامیمقاادار فااراوان در س

 هااییبااد نکلاوژنیآلوده وجاود دارد و ا

که به عنوان  کندمی دیتول یمتراکم الکترون

کاه در  شاودمیدر نير گرفته  روپوسمیو

انجاام  روسیاو مونتااژ و یآن همانندساز

در  روپوسامیبار آن و(. عووه37ش ردگییم
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و نشاان داده  یابیهسته رد یرامونیپ طیمح

 یآلاودگ یقادر است طا P6شده است که 

موضاوع  نیاوارد هسته شود که ا روسیو

تاردد نیعناوان پاروتئبه P6 دهدمینشان 

 کنادمیعمال  کیتوپوسامنوکلئوسی کننده

 یبه خاوب P6مربوط به  پایانه آمینی(. 17ش

حفاظات شاده  CaMVهاایهیسو انیدر م

 یهاامولکول نیبا عاملت میاست و در تني

P6 نقاا  دارد و  یشااگاهیآزما طیدر شاارا

 هاروپوساامیو لیتشااک یوجااود آن باارا

مشااخص شااده  نیاساات. همچناا یضاارور

 گاااهیجا P6ود در موجاا NESاساات کااه 

 نیاایتع توپوساامیفااو  را در س نیپااروتئ

 راجع یمختلف یهاهی(. نير38، 36ش کندمی

شده است.  انیب P6 ایهسته تجمع نق  به

 یهااRNAباه  P6اتصاال  ییتوانا لیلدبه

شاده  شانهادیپ ،ایو دو رشاته ایرشتهتک

متعلاق باه  Rev نیاست که همانند پاروتئ

HIV1 ،P6  35ممکن است خاروجsRNA 

همپوشان   یهاگل کلم و نسخه کیموزائ

در  P6 یابیاارد لیاارا کنتاارل کنااد. بااه دل

 یواحادها ریاهستک کاه در آن مونتااژ ز

شاده  شانهادیپ افتاد،یاتفاا  ما یبوزومیر

باا  میطاور مساتقهممکن است با P6 است

 باارای هاااقباال از خااروج آن هااابوزومیر

 CaMV کیترونیسا یپل mRNA یترجمه

 یهاااسااس پروتئین نیار اتعامل کناد. با

 در تعامال باا L24و  L18 یعنی یبوزومیر

P6 واحااد ریااز لیدر تشااک نکااهیپاا  از ا

 ،کنندمیدر هستک شرکت  60S یبوزومیر

 P6 یباارا یبااه عنااوان اهااداف توانناادیماا

هبا P6 یامحسو  شاوند. خاروج هساته

 CRM1 (Chromosomal ریمسا یلهیوس

Maintenance 1, also known as 

Exportin 1کااه  شااودمی گاارییانجیاا( م

 ریاجهت خروج ز یاستفاده اختصاص یبرا

 یهاmRNA یو برخ یبوزومیر یواحدها

 (.39، 36ش شودمیشناخته  ،یسلول

 

  یریگجهینت

  یناهیدر زم ریااخ هایشرفتیبر اساس پ

 باه وضاوح  یو قارچ یروسیو هاییماریب

 مشخص شده اسات کاه در تماام مراحال 

  هایفو ، فاکتور یرگرهامایب یزایبیماری

  یزایبیماااریهسااتند.  لیاادخ یزایبیماااری

  یزایبیماریمهم  هایوجود فاکتور یجهینت

و  اهیگ نبی همکن بر یجهیاست که در نت

 بااار  ماااارگریو غلباااه کاااردن ب ماااارگریب
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. در شودمیحاصل  اهیگ یدفاع هایفاکتور

و  اهاااانیگ نیتکامااال هماااراه بااا یطااا

 مارگرهایاز ب کیمختلف، هر  یمارگرهایب

دسات را به هایییسازگار یبرخ اهانیو گ

تکامل باا  یدر ط زبانیم اهانیاند. گآورده

مقاومات در برابار حملاه  هاایتوسعه ژن

موجبااات کاااه   لاافمخت یمارگرهااایب

را فاااراهم  مارگرهاااایدر برابااار ب  یآسااا

هام  مارگرهاایب گاریاند. از طرف دساخته

از منابع  مدآو استفاده کار سازیآلوده یبرا

 یهااامولکول اهااان،یحاصاال از گ ییغااذا

موسااوم بااه عملگرهااا را توسااعه  یپروتئناا

 هاامولکول نیااند که باا اساتفاده از اداده

 اهیاو گ شکنندیخود را م زبانیم اهگی دفاع

. در دهنادیرا تحت کنتارل خاود قارار ما

حملاه  نیافارار از ا یبارا اهاانیمقابل، گ

 یهااژن را در یراتاییتغ یکساری مارگریب

و منجار باه  کننادمی جاادیمقاومت خود ا

. در شوندمی دیمقاومت جد یهاتوسعه ژن

مساابقه  نیاتکامال هماراه، هماواره ا یط

 اهانیو گ مارگرهایب نیب یملکول یحاتیتسل

 یمختلف راتییوجود داشته است. تغ زبانیم

 یخاود بارا یدر عملگرهاا مارگرهایکه ب

باعاث  ندکنمی جادیا زبانیم اهانیکنترل گ

 قیااز طر مارگرهایب یزبانیگستر  دامنه م

اساتفاده از مناابع  تیابه دست آوردن قابل

عملگار  یهااژن یانتقال افقا زیو ن دیجد

 یمارگرهایب ظهورمختلف و  یهاگونه نیب

بااا  ییآشاانا نی. بنااابراشااودیماا دیااجد

در  مارگرهاااایب یمولکاااول یهاسااامیمکان

  یجهات پاا زباانیم اهانیکن  با گبرهم

که منجرباه  مارگرهایمختلف در ب راتییتغ

و خهرناااک  دیااجد یمارگرهااایظهااور ب

 یی. بعاووه، شناساااست یضرور ،شودمی

در  تواناادماای عملگاار مشااهور هااایژن

 منيااور بااه ژنااومی یگسااترده قاااتتحقی

 هاا،ویاروس عملگر یهاپروتئین تشخیص

 هااباکتری و نماتدها ها،قارچ ،هاقارچشبه

در  دجدی کاربردی هایتفعالی بینیپی  و

ماوثر واقاع  یاهیاگ هااییماریب تیریمد

 (.19شود ش
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Abstract: 

Plant-pathogenic fungi and viruses have developed some advanced molecular 

mechanisms in their coevolution with their host plants that lead to plant disease. 

Effector molecules are such a mechanisms for plant-pathogenic fungi and viruses. Some 

of functional proteins produced to various pathogens, including viruses, oomycetes, 

fungi, nematodes and bacteria, affect the nucleus of host cells and in the nucleus, the 

effector proteins are able to manipulate protein transcription or modify the metabolism 

pathways of the host cell thus increasing pathogenicity. Some effectors also influence 

the packing of histones thus changing the configuration of chromatin. Furthermore, 

microbial effectors may directly activate transcription or change the host transcription 

factors acting on regulatory molecules and the nuclear translocation of effector may lead 

to expression of host resistance genes and affect the processes of plant resistance and 

immunity. In this review article we try to explain the mechanism of some pathogenicity 

effectors in Plant-pathogenic fungi (Oomycetes, biotrophic fungi, hemibiotrophic or 

necrotrophic parasites and mycorrhiza fungi) and viruses how they affect pathogenicity 

in detail. 

Keywords: Pathogenicity, Effector Proteins, Resistance, Coevolution. 
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