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 چکیده

دانه  .دهد یم لتشکی را غلات سپرمآندو خشک وزن از ٪88 باًیکند که تقر یها را فراهم م دراتیکربوه هیاول رهینشاسته ذخ

 .کنند یانسان و دام در سراسر جهان فراهم م یرا برا هیاول یکنند و غذا ینشاسته سالانه کمک م دیغلات به حداکثر تول یها

 ینیقابل کشت با شهرنش یها نیزم ندهیو صنعت و از دست رفتن فزا ییدر مواد غذا نشاسته یبرا ندهیفزا یتقاضا ،حال نیبا ا

 وسنتزیدر مورد ب یمیتنظ نگیگنالیس یرهایابتدا مس ،نجایدر ا .دارد دیآن تاک مینشاسته و تنظ وسنتزیبر ضرورت درک ب

( به TFs) یسیعوامل رونو کیستماتیپاسخ س یبه چگونگ یشتریما توجه ب ،پس از آن .میرا خلاصه کرد برنجنشاسته 

 ،یقبل یبر اساس گزارش ها ،تیدر نها .مینشاسته کرد وسنتزیدر طول ب ها میآنز میتنظ قیمختلف از طر یها محرک

 وسنتزیدر مورد ب ندهیمطالعات آ یبه طراح یبه طور جمع یبررس نیا .ارائه شد برنج تیفیبهبود عملکرد و ک یبرا ییراهکارها

 . کند یکمک م برنج محصولاتنشاسته در 
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 مقدمه -1

 ینشاسته به عنوان جزء اصل تیفیو ک یمحتو .غذا دارند تیفیک یبرا یبالاتر یازهایمردم ن ،یزندگ یبهبود استانداردها اب

شده  هتروتروف برداشت یها بخش .گذارد یم ریمحصولات تأث یبر منافع اقتصاد ماًیمستق ،برنج ژهیبه و ،محصولات غلات

ها  غده ،(نیریش ینیزم بیتارو و س ،)کاساوا ها شهینشاسته مانند ر کننده هریذخ یها اندام لاًمعمو یاصل یزراع اهانیگ

 یها دانه ،انیم نیدر ا .(Bahaji et al. , 2014جو و سورگوم( هستند ) ،گندم ،ذرت ،غلات )برنج یها و دانه ،(ینیزم بی)س

انسان و دام در سراسر  یرا برا هیاول ی( و غذاNuttall et al. , 2017) کنند ینشاسته سالانه کمک م دیتولحداکثر  غلات به

قابل  یها نیزم ندهیو از دست دادن فزا ییغذا عینشاسته در صنا یبرا ندهیفزا یتقاضا ،حال نیبا ا .کنند یجهان فراهم م

 وسنتزیب قیدق یمیتنظ یها سمیمکان .کرد دیآن تاک میو تنظ استهنش نتزسویبه کشف ب ازیبر ن ،ینیشهرنش لیکشت به دل

شده است  یینشاسته شناسا کیمتابول یها میصرف نظر از اکثر آنز ،ناشناخته است یادیبذر تا حد ز لینشاسته در طول تشک

(Thitisaksakul et al. , 2012) . 

 یستالیکر مهینشاسته ن یگرانول ها لیتشک یشده است که برا لیگلوکان تشک یمرهایپل نیلوپکتیو آم لوزینشاسته از آم

وجود دارد  اهانیحداقل دو نوع نشاسته سنتز شده در گ .(Pfister & Zeeman, 2016شوند ) یم ینامحلول بسته بند

 یرا با چرخه ها یگردش شبانه روز میوجود دارد و تنظ یفتوسنتز یاندام ها یاهدیدر پلاست ولاًنشاسته گذرا معم .(1)شکل 

معمولاً به عنوان  یفتوسنتز ریغ یها لوپلاستیآم ،مهمتر از آن .(Pfister & Zeeman, 2016دهد ) یم شیروزانه نما

از برگ ها  ATPساکارز و  نیامبه ت ازیتحقق سنتز نشاسته ن یکه برا ندکن ینشاسته عمل م رهیذخ یبرا یمصنوع یمکان ها

 لیتحو قیاز طر یساز رهیسنتز نشاسته ذخ یبرا زیمختلف ن یانتقال دهنده ها ،نیبنابرا .(Bahaji et al. , 2014دارند )

 . (Geiger, 2011هستند ) یضرور یعروق ستمیاده از سبا استف یساکارز و انرژ

 
 1شکل 

 

https://doi.org/10.1016%2Fj.biotechadv.2013.06.006
https://doi.org/10.1016%2Fj.jcs.2012.04.002


 فناوری زیست و زیستی علوم مطالعات

 062-086، صفحات 1021 بهار ،1 شماره ،8 دوره

060 

 

را به دنبال نوسانات  کیتمیگردش ر برنج ینشاسته در برگ ها وسنتزیب .جبرننشاسته گذرا در محصولات  وسنتزیب 1شکل 

با واسطه نور و گلوکز/ساکارز  یها گنالیبه س یادیتا حد ز نیا .دهد ینشان م بیمکرر تجمع و تخر یچرخه ها یشبانه روز

از ماژول  یکیعنوان  هب NADPH دیرس یبه نظر م .مرتبط بود SSIVو  AGP، SSIII یعنی ،نشاسته یسنتازها میتنظ یبرا

 یمستقل برا ریمس کیبه عنوان  SnRK1-Tre6Pکه  یدر حال ،شود ینور و گلوکز/ساکارز استفاده م یها گنالیس جیرا یها

 . کنند یم نیینشاسته را در برگها تع وسنتزیب ریو انعطاف پذ فیظر سمیمکان نهایهمه ا .کند یل معم AGP یواسطه گر

 ،(BEsدار ) شاخه یها میآنز ،(SSاز جمله سنتاز نشاسته ) ،(Myers et al. , 2000دارد ) ازین میع آنزسنتز نشاسته به سه نو

 زوفرمیشش ا ،و امروزه ،گلوکان هستند یها رهیشدن زنج لیمسئول طوها SS ،آنها انیدر م .(DBEs) ییزدا شاخه یها میو آنز

SS (SSI-SSV)  به جزSSV، به گرا صلمت یسنتاز نشاسته ا( نولGBSS/Wxبه خوب )در نقش ها در طول سنتز نشاسته  ی

که  یدر حال ،است یاتیمناسب ح نیلوپکتیسنتز آم جادیا یبرا SSI-SSIII .(Nougué et al. , 2014) .مشخص شده اند

GBSS یعمل م لوزیعمدتاً در سنتز آم ( کندZeeman, 2016;). نیعلاوه بر ا، SSIV را دار  شاخه یها گلوکان دهد یم حیترج

انتقال  قیها از طر BE ،نیعلاوه بر ا .(Lu et al. , 2018گرانول را آغاز کند ) لیکند و تشک جادیا DBEsو  BEsهمراه با 

حذف  قیرا از طر نیلوپکتیآم یستالیکر یها هیلا لیها تشک DBEو  ،دهند یم لیتشک α-1 ،6 ندویپ کی ،یگلوکان خط

 . (Pfister & Zeeman, 2016کنند ) یم لیتسه α-1 ،6 یوندهایپ

 یاصل رهیذخ دراتیکربوه کی( Bahaji et al. , 2014دهد ) یم لیدرصد از وزن خشک آندوسپرم غلات را تشک 88نشاسته 

 ازمندینشاسته در محصولات غلات ن وسنتزیب .کند یشود و به عملکرد محصول کمک م یم لیاست که در دانه غلات تشک

نشاسته  یوسنتزیب یها میاست که از آنز یکیمتابول یندهایفرآ ریبا سا یو هماهنگ تهنشاس یوسنتزیب یها میآنز یهماهنگ

 Bahaji et) یکیوتکنولوژیب یکردهایمطلوب با استفاده از رو یمحصولات با صفات زراع یمهندس ،نیبنابرا .کنند یاستفاده م

al. , 2014 محصول غلات  نیچند نیب یتفاوت کم ،یجع فعلبر اساس مرا .است یاتیح محصولات( و اصلاح کمک نشانگر در

نمونه تک لپه  اهیبرنج به عنوان گ نیهمچن .مرتبط با نشاسته در برنج گزارش شده است شتریمنابع ب ،وجود نیبا ا .وجود دارد

 شتریمردم ب یزندگ برنج با بهبود استاندارد تیفیک یتقاضا برا ،نیعلاوه بر ا .گونه ها داشته باشد ریسا یبرا یتواند داور یم یا

کند و توجه  یم نییتع یآن را در بازار اقتصاد یبرنج ارزش تجار تیفیک .(Bahaji et al. , 2014شده است ) شتریو ب

برنج با  یتقاضا برا شیبا افزا .(Bahaji et al. , 2014مصرف کنندگان و پرورش دهندگان برنج را به خود جلب کرده است )

 تیفیک یریجهت گ یکیبهبود ژنت یاست که برا یاتیآن ح یمیتنظ یها سمینشاسته و مکان زوسنتیب یبررس ،خوب تیفیک

 . برنج مهم است

-Bahaji et al. , 2014; Lópezوجود دارد ) اهانینشاسته در گ وسنتزیدر مورد ب یادیمنتشر شده ز یها یبررس ،امروزه

González et al. , 2019). ینشاسته بر رو وسنتزیدر مورد ب دتریجد یکارها ،هاستنش قاتیبر اساس به موقع بودن تحق 

نشاسته در محصولات غلات  سمیآثار متابول ،نیعلاوه بر ا یبررس نیا .اند متمرکز شده یمیتنظ یها سمیو مکان یسیعوامل رونو

( Borrill et al. , 2015که رشد دانه با مدت زمان فتوسنتز برگ پرچم ) ییاز آنجا .به روز کرد یقبل یها یرا بر اساس بررس

( در طول رشد بذر در محصولات Fahy et al. , 2018) نشاستهمهم سنتز کننده  یها میآنز تیو مرتبط با سطوح قند و فعال

ما توجه  ،پس از آن .نشاسته برگ آغاز شد وسنتزیدر ب یمیتنظ یها گنالیخلاصه کردن س یما برا ،شود یمحدود م برنج

در طول سنتز  ها میمقررات آنز قیمختلف از طر یها ( به محرکTFs) یسیعوامل رونو کیماتتسیبه نحوه پاسخ س یشتریب

عملکرد و بهبود  یبرا ییها یسنتز نشاسته خلاصه شد و استراتژ یمولکول سمیمکان ،تیدر نها .مینشاسته آندوسپرم پرداخت
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بهبود  یاز راهبردها برا یبرخ .رنج فراهم شدبهبود و اصلاح در ب یبرا ینظر یبرنج مورد بحث قرار گرفت و مبنا تیفیک

 میاز مطالعات مربوط به تنظ یانتقاد یبررس کیما  یبررس .ارائه شد یقبل یبر اساس گزارش ها برنج تیفیعملکرد و ک

 . کند یکاربردها در محصولات ارائه م یبالقوه مرتبط با نشاسته برا یها یاستراتژ ینشاسته و برخ وسنتزیب
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Scholar، Science Direct، Mendeley  وEndNote نشاسته سمیمتابول»مانند  یدیبا استفاده از کلمات کل»، 

به  ساکارز» ،«جو» ،«گندم» ،«ذرت» ،«برنج» ،«ندوسپرمنشاسته آ» ،نشاسته گذرا ،«یسیعوامل رونو» ،«محصولات غلات»

اوت  02سال گذشته )تا  02آثار  .گردد یخاص برم یجستجو یبرا« AND» ،«ای» ،»+«ادغام شده با استفاده از  ،«نشاسته

شد  انجام یشد و انتخاب مقاله طبق روش قبل یابیاز هشتصد مقاله باز شیب .متمرکز شده اند نجایدر ا شتری( ب0201

(Moher et al. , 2009). و  نیعناو یمرتبط پس از بررس ریمقالات غ ،پس از آن .حذف شدند یمقالات تکرار ،اول از همه

 . استفاده شد یبررس نیا لیتکم یبرا یسیمقالات به زبان انگل نیمرتبط تر ،تیدر نها .شدند یها غربالگر دهیچک

 

 نشاسته گذرا در محصولات غلات وسنتزیب

بر  یتعداد کم ،سیدوپسیآراب ،به عنوان مثال ،گرید اهانینشاسته گذرا در گ وسنتزیاز مطالعات در مورد ب یاریبا بس سهیمقا در

 یها نابهنجار نشاسته گذرا در برگ سمیاز متابول یناش یپیبه ابهام فنوت یادیتا حد ز نیا .محصولات غلات تمرکز کرده اند یرو

 قیساکارز به نشاسته با انتقال از طر سمیاگرچه متابول ،حال نیبا ا .شود یبت داده مها نس برگ نخورد رقابلیغلات و صفات غ

استفاده از فروکتوز فسفات به گلوکز  لیبه دل ،(Macneill et al. , 2017) افتد یکننده اتفاق م غرق یها آبکش به بافت

کشف منبع  ،و امروزه ،دانه ها .است یاتیح یریگ شکل یها برا گذرا نشاسته در برگ سمیمتابول ،گلوکز-ADPها به  فسفات

 سمی( بر متابولGeigenberger, 2011) یبررس نیچند .است دیمف زین یکاهش کمبود انرژ یبالقوه برا یستیز یسوخت ها

تحت  نشاسته سمینشاسته را به صراحت بر متابول وسنتزیب یاحتمال یده گنالیما س یبررس .متمرکز شده اند اهانینشاسته در گ

 . (1)شکل  کند یبرجسته م ،گلوکز/ساکارز یها گنالیاز جمله س ،در محصولات یکیاوب نور/تارتن

 

 وابسته به نور نگیگنالیس ریمس

غلات  ینشاسته گذرا در برگ ها وسنتزیب قیاز طر بیمکرر تجمع و تخر یپس از نوسان روز و شب چرخه ها کیتمیر چرخش

و در دسترس بودن  یکیانواع مختلف تناوب نور/تار ،حال نیبا ا .(Fernandez et al. , 2017نشان داده شده است )

 نیینشاسته را در برگ ها تع وسنتزیب ریو انعطاف پذ فیظر سمیمکان ،نیپروتئ-نیبرهمکنش پروتئ نیو همچن ،گلوکز/ساکارز

 . (1کند )شکل  یم

 ینشاسته در برگ ها برا ینرخ سنتز ،کند یهم ماسته فراسنتز نش یکه فتوسنتز وابسته به نور مواد خام را برا ییآنجا از

کربن را از کمبود  ینوسانات طول روز معمولاً به طور موقت دوره ا ،حال نیبا ا .شود یم میمواجهه با طول روز نوسان تنظ

 عین معمولاً با تسرتعادل مجدد بودجه کرب .دارد یوابسته به نور بودجه کربن بستگ دکند که عمدتاً به تعادل مجد یم جادیا

از  ،نیعلاوه بر ا .(Graf & Smith, 2011) ابدی یشود تحقق م ینشاسته م بیکه مانع از سرعت تخر یسنتز نشاسته در حال
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که به عنوان گردش نشاسته  یشب بعد ورهنشاسته سنتز شد و سپس در د ،شده در طول دوره نور تیاز کربن تازه تثب یبخش

شود که گردش نشاسته با طول روز هماهنگ شود  یباعث م نیا .(Lee et al. , 2016شد ) هین تجزبه گلوکا ،شود یم دهینام

(Fernandez et al. , 2017)، توسعه  یگردش نشاسته برا ،نیبنابرا .رساند یکربن را به حداکثر ماز  ادهاستف ییکه کارا

 . وابسته به نور است یطیمح یسازگارارآمد به موثر و ک یپاسخ ،است و مهمتر از آن یتوده ضرور ستیز دیو تول اهیگ

 یسنتز نشاسته انجام م یخود را برا مینشاسته تنظ یوسنتزیب یها میکنترل آنز قیوابسته به نور معمولاً از طر یده گنالیس

 به نور وابسته یده گنالیس ریمورد مطالعه در مس یها میاز آنز یکی( قرار بود AGPase) لازیروفسفوریگلوکز پ-ADP .دهد

 ،(Fdx) نیفرودوکس ،به عنوان مثال .فتوسنتز مرتبط بود یها با ماژول یادیتا حد ز AGPase میکه در آن تنظ ،باشد

 Lunn etدر پاسخ به نور شرکت کردند ) AGPase میدر تنظ Fdx (FTR)ردوکتاز وابسته به  Trx( و Trxها ) نیوردوکسیت

al. , 2014; Davies et al. , 2003). دینوکلئوت ید نیآدن-دیآم نیکوتین قیاز طر ،نیا ه برعلاو ( فسفاتNADPH و )

NADP-ردوکتاز  نیوردوکسیت(NTRC)، Fdx انیب زیاز نور ن یناش AGPase نشاسته سنتاز/III (SSIII)/SSIV/β-لازیآم 

(BAMرا تنظ )کرد  می(Yadav et al. , 2014). 3-سراتیفسفوگل (2-PGA ؛Guo et al. , 2012و فر )فسفات -6-وکتوز

(F6P ؛Koumoto et al. , 2013ن )میدر تنظ زی AGPase در  .چندان واضح نبود قیدق یها سمیاما مکان ،بودند لیدخ

)شکل  است یاتحی قینشاسته مختلف از طر یوسنتزیب یها میآنز تیفعال میتنظ ینور برا ،نشاسته گذرا وسنتزیب یبرا ،مجموع

1) . 

(i) 3-PGA→AGPase,  
(ii) Fdx→FTR→Trx→AGPase, and  
(iii) (iii) Fdx→NADPH→NTRC→AGPase/SSIII/SSIV/BAM (Fig. 1).  

 

 وابسته به گلوكز/ساكارز نگیگنالیس ریمس

با  .کنند ینشاسته عمل م وسنتزیکربن در طول ب صیتخص میدر تنظ زیگلوکز و ساکارز ن ،عنوان اشکال مهم بودجه کربن به

مثل با  دیبا تعادل رشد و تول یادیتا حد ز زیگلوکز و ساکارز ن ،نیعلاوه بر ا .است دهیچیپ اریبس ندیفرآ کی نیا ،حال نیا

 . (0مرتبط هستند )شکل  ،است یعال اهانی( در گTre6Pفسفات )-6 الوزکه شامل تره ،استفاده از کربن موجود
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 2شکل 

)به عنوان  یشیرو یدر اندام هاز که ساکار ،طول دوره پر شدن دانه در .در محصولات غلات یا رهینشاسته ذخ وسنتزیب 0شکل 

 نیچند .شود یدانه ها( منتقل م یعنی) یمثل دیتول یشده و به اندام ها هیبه شدت از آبکش تخل ،برگ ها( قرار دارد ،مثال

ه پر شدن دان .کنند یم یهمکار یازس رهینشاسته گذرا و ذخ وسنتزینشاسته در ب یدانه ها دیتول ینشاسته برا یوسنتزیب میآنز

 می( و آنزSUTاز برگ ها به آندوسپرم توسط ناقلان ساکارز ) یکربن و انرژ یسازها شیانتقال پ ،ها لوپلاستیآم یعیببا رشد ط

مرتبط  ،حساس هستند ینوسان یها طیکه به شدت به مح ،پر شدن دانه ینشاسته آندوسپرم در طول دوره ها وسنتزیب یها

 . است

Tre6P، ترهالو وسنتزیواسطه ب کی( زTRE)، حسگر ساکارز وندیدر پ-Tre6P یعمل م ( کندMartins et al. , 2013). 

غلظت  یساز نهیبه یبرا .(Bledsoe et al. , 2017است ) اهانیدر گ تروژنیکربن و ن سمیمتابول یشامل هماهنگ نیا

 یکننده منف میتنظ کیان به عنوو هم  گنالیس کیمعمولاً هم به عنوان  Tre6P ،اهانیرشد و نمو گ یبرا یسلولساکارز درون 

در در دسترس قرار  Tre6P ،کم است TREو  Tre6P اتیاگرچه محتو .(Yadav et al. , 2014کند ) یرتروگراد عمل م

 , .Martínez-Barajas et alموجود در ارتباط است ) کربن راتییکه به شدت با تغ ،است یها ضرور اندام یدادن ساکارز برا

ساکارز  رکنندهیتخم ری( مربوط به غSnRK1) 1 نازیک ستمیبا س Tre6Pتعامل  ،ساکارز و نشاسته سمیولمتاب یدر ط .(2011

غلات در حال توسعه ارائه  یها انهکربن به د صیدر مورد تخص یدیجد یها دگاهید نیا .(Nunes et al. , 2013رخ داد )

 . کرد

 ،محصول غلات نیدر چند .دارد یارتباط تنگاتنگ Tre6P ته بانشاس یرسوب دانه ها ،در آندوسپرم محصولات غلات ،واقع در

 .(Langlois, Shulman & Arbesman, 2015شد ) دییو تا شنهادیکربن و عملکرد پ میدر تقس Tre6Pنقش  یبرا یمدل

 کرد فایدانه ا تیفیعملکرد و ک نییتع یبرا Tre6P/SnRK1 یده گنالیدر س یدینقش کل یدر دسترس بودن ساکارز محل
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(Lawlor & Paul, 2014). یده گنالیدر س Tre6P/SnRK1، 7فسفات فسفاتاز -6-ترهالوز گرید یدیعامل کل (TPP7 )

 ،نیهمچن .(Kretzschmar et al. , 2015عمل کرد ) یحسگر انرژ کیداد و به عنوان  شیرا افزا Tre6Pبود که گردش 

TPP7 کند ) یریگ اندازه یحلترس بودن ساکارز مرا بسته به در دس سمیکاتابول ای سمیآنابول تواند یمNuccio et al. , 

در  نیا .دهد یم شیدراز افزا لیزده و غلاف کولئوپت جوانه نیرشد جن ییایپو کیتحر یحرکت نشاسته را برا جهیدر نت ،(2015

غلظت  لیبه دل .(Kretzschmar et al. , 2015) دیبهبود بخش میرا در برنج با بذر مستق یهواز یب یجوانه زن ملتح جهینت

را  TREبه  Tre6Pاز  لیتبد نییقند پا ،حال نیبا ا .رشد مهار کرد جیترو یرا برا Tre6P SnRK1تجمع  ،ساکارز یبالا

 یجداساز یرا برا C/S1 (bZIP) (TFs) هیپا نیلوس پیز یسیرونو یهاشد تا فاکتور لهیفسفر SnRK1 ،نیو بنابرا ،داد شیافزا

-Tre6P-C/S1 bZIP یمیماژول تنظ .(Langlois, Shulman & Arbesman, 2015د )ل کنفعا ها نکیمنابع در س

SnRK1 برنج؛  یعنی) یهم در تک لپه اCho et al. , 2012( و هم در دو لپه ها )یعنی Arabidopsis ؛Lunn et al. , 

2014; ƠHara, Paul & Wingler, 2013کننده  میتنظ کین به عنوا یموثر سنجش مواد مغذ ستمیس .( وجود داشت

 یعملکرد محصولات اصل یداری( که باعث بهبود پاLanglois, Shulman & Arbesman, 2015عمل کرد ) یزمان-یمکان

 NADPH-NTRC یده گنالیدر فعال کردن س یگریبه عنوان عامل د زیگلوکز ن ایساکارز  ،جدا از نور .نامطلوب شد طیدر شرا

( و OPP) ویداتیپنتوز فسفات اکس ،وجود نیبا ا .(Guo et al. , 2012) کند یم عمل AGPase/SSIII/SSIV میتنظ یبرا

SnRK1 (Nunes et al. , 2013قرار بود اول )قند باشند یحسگرها نی . 

وابسته به ساکارز در  گنالیس نیو چند ،بود یاتینشاسته ح وسنتزیب میتنظ قیاز طر اهیرشد گ یتجمع ساکارز برا ،در مجموع

 :از جمله ،است ه شدهخلاص نجایا

(i) sucrose→SnRK1→Tre6P→AGPase and  

(ii) (ii) sucrose→OPP→NADPH→NTRC→AGPase/SSIII/SSIV (Fig. 1).  

 

 نشاسته وسنتزیب یبرا یشبانه روز یها تمیر

 یم یرویپ یشبانه روز یها تمینشاسته از ر وسنتزیب .نشاسته است وسنتزیب یکننده مهم برا میتنظ کی زین یشبانه روز تمیر

بر  ،نیبنابرا .(Fernandez et al. , 2017بود ) یمدت زمان و شدت نور متک( و بر Annunziata et al. , 2017کرد )

به سطوح  یتا حد نیا .بود بیمستعد تخر شترینشاسته ب ،کننده نشاسته هیتجز یها میوابسته به نور آنز تیاساس فعال

با  .(Li et al. , 2017aشد )عمر کوتاه نسبت داده  مهیکننده نشاسته با ن هیتجز یاصل میآنز ،(BAM3) 2 لازیآم-βرونوشت 

( AMY3) 2 لازیآم-α ،(GWD) نازیکیاز جمله گلوکان واتر د ،نشاسته بیمرتبط با تخر یها میاز آنز گرید یاریبس ،حال نیا

 Skeffington et al. , 2014; Nelson etدر چرخه روز/شب داشتند ) یعمر طولان مهین ،(DPE2) 0 نامتناسب میو آنز

al. , 2014). یبرا ،به عنوان مثال .م نشده استیژن تنظ انیآنها احتمالاً در سطح ب تیمشخص کرد که فعال نیهمچن نیا 

در  BAM1و  AMY3با  شده یرمزگذار یها ژن یسینوسطوح رو ،نشاسته در نور هیو شروع تجز ها میآنز تیفعال کردن فعال

استرس  طیبدون شرا لینشاسته د سمیمتابول یبرا میدو آنز نیا ،وجود نیبا ا .افتی شیافزا یادیتا حد ز یکنون یاسترس اسمز

 ته بانشاس بیبه تخر شتریب لیتما شیافزا ،در حضور نور ،برعکس .(Thalmann et al. , 2016) ستندین یضرور یستیرزیغ

م یتنظ .(Fernandez et al. , 2017دارد ) یبستگ AMY3و  BAM1 ونیلاسیبه فسفور یادیگذشت زمان تا حد ز

( PWD) کنازیو فسفوگلوکان آب د GWD( با دو Glcگلوکز ) یمانده ها یفسفات به باق یبا افزودن گروه ها ونیلاسیفسفور

https://peerj.com/articles/12678/#fig-1
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 ،را در معرض حمله قرار داد BAMsگرانول شد و سطح  سیماتر یستالیکر یده باعث کاهش سطح سازمان نیا .به دست آمد

 .(Fernandez et al. , 2017گذشت زمان در طول دوره نور شد ) بانشاسته  بیبه تخر لیتما شیباعث افزا نیبنابرا

 . مرتبط است یطیمح طیبه شدت با شرا یمیآنز یها تیفعال قیدق میتنظ ،نیبنابرا

 GBSS/Wx ،به عنوان مثال .بودند کیتار طینشاسته مستعد عملکرد در شرا یوسنتزیب مینزآ نیچند ،علاوه بر دوره نور

 Ortiz-Marchena etکرد ) یگرانول نشاسته را در شب طولان عیسر هیآزاد شده از گرانول نشاسته و تجز وزلیآم یمرهایپل

al. , 2014). 1زودهنگام  یگرسنگ یگرید (ESV1بود )، هیکنترل نرخ تجز یکه برا ،نشاسته بیتخر دیعامل نسبتاً جد کی 

 ،ونیلاسی/دفسفورونیلاسیفسفور یها میآنز قیاز طر ،وجود نیبا ا .(Feike et al. , 2016بود ) ینشاسته در شب ضرور

ESV1 دفسفات متصل به نشاسته را واسطه کر میرا انجام داد و به طور مستق زیمتما یحالت کار کی (Feike et al. , 

 ابیدر غ .را نشان دادند یزمان-یمکان یژگیو زیآن ن یو همولوگ ها ESV1 ،نشاسته بیتخر یبرا ،نیه بر اوعلا .(2016

ESV1، یها میها در طول روز و شب در دسترس آنز نشاسته در برگ یها دانه ،نشاسته هیتجمع مالتوز از تجز جیترو یبرا 

اندام ها به  رینشاسته ممکن است در سا رهیذخ ،حال نیابا  .(Weise, Weber & Sharkey, 2004هستند ) کیتیدرولیه

 . (Feike et al. , 2016شود ) یرینشاسته جلوگ هیتجزهمزمان و  وسنتزیب لیدل

( 1کننده نشاسته )شکل  هیتجز میآنز قیعمدتاً از طر .کرد کیتمینشاسته را ر سمیمتابول زیروز و شب ن نیمتناوب نور ب دهیپد

 یطولان عمر مهین میآنز یها تیفعال ونیلاسیفسفور میتنظ ،ژن انیسنتاز نشاسته در سطح ب میبا تنظ هسیدر مقا .به دست آمد

از عناصر و  یبرخ ،نیعلاوه بر ا .مساعدتر باشد یکیولوژینور و استرس ب تمیر یکیولوژیب یسازگار یکه برا رسد یبه نظر م

سنتز نشاسته موقت و  نیب ،نیبنابرا .نشاسته نشان دادند وسنتزیبرا در  یخاص یو مکان یزمان انیب یژگیو یمیتنظ یها میآنز

دانه کمک کند تا مشترکات و  لیمؤثر تشک مینظممکن است به درک ت .وجود دارد یتفاوت خاص یساز رهیسنتز نشاسته ذخ

 . تفاوت ها را شفاف کند

 

 در حال رشد یها ها به دانه كربن از برگ یسازها شیپ لیتحو

)آبکش( به  یطولان یآوند ریاز برگ ها در طول مس دیساکارز سنتز شده در برگ ها با ،نشاسته وسنتزیو ب یرژان دیتول یبرا

شده است  ییشناسا اهانی( در گSUCs ای SUTsسه نوع ناقل ساکارز ) .(0در حال رشد منتقل شود )شکل  یدانه ها

(Reinders, Sivitz & Ward, 2012نیچند .؛ SUT از جمله علف  ،شده است ییحصولات غلات شناسادر حال حاضر در م

از  .C4و چمن  ،(Haupt et al. , 2001و جو ) ،(Aoki et al. , 2004گندم ) ،(Sun et al. , 2010مانند برنج ) C3 یها

 ترهاکویاد یبرا Iنوع  یهاSUT .(Bihmidine et al. , 2016) نیری( و سورگوم شBaker et al. , 2016جمله ذرت )

 یبرا .(Gould et al. , 2012سوک در آبکش حمل و نقل نقش دارند ) یابیو باز یریتند و در بارگه فرد هسمنحصر ب

SUTنوع  یهاII، شنهادیحداقل سه عملکرد در غلات پ ( شده استBaker et al. , 2016). آبکش  هی)ب( تخل ،ها در برگ

دارند  یعملکرد مشابه زیدر برنج ن IIنوع  یهاSUT ،آنها نایدر م .شده سوک نشت یابی( بازiiiو ) ،نکیس یها مکش در بافت

(Scofield et al. , 2002, 2007). نیعلاوه بر ا، SUT عنو یها III شوند و در جذب  یم یموضع یواکوئول یدر غشا

با  .داردوجود  یاهیدر هر گونه گ IIIنوع  SUT کیحداقل  ،نیعلاوه بر ا .(Schulz et al. , 2011کنند ) یساکارز عمل م

 . مهم بود اریمحصول بس تیفیعملکرد و ک یعرضه ساکارز به دانه پرکننده برا ،یو کنترل گلده یانرژ تیوضع میتنظ
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 اهانیرسد ناقلان ساکارز در گ یبه نظر م ،در محصولات غلات SUTs میمطالعات محدود در مورد تنظ رغمیعل

Viridiplantae ژنوم کامل  یتواند توسط توال یدر محصولات غلات م ساکارزناقل  ییشناسا .ه باشندنسبتاً حفظ شد

 . کمک کند ینیزم بیو س سیدوپسیآراب

 

 در محصولات غلات یساز رهینشاسته ذخ وسنتزیب

است و  یسنتز نشاسته آندوسپرم ضرور یبرا ،لوپلاستهایآم ،یافتراق یدهایپلاست یعیرشد طب ،از برگها ATPاز ساکارز و  یجدا

 یها ژن انیب ،نشاسته وسنتزیدر طول ب .وجود دارد لوپلاستیکلروپلاست و آم نیاز صفات مشترک ب یبرخ ،جهیدر نت

( و Enami et al. , 2011) BY-2شده  کشت یها هم در سلول رولیتتراپ یها شد که با واسطه شنهادینشاسته پ یوسنتزیب

غالب  یکننده ها میاز تنظ یکیکه به عنوان  ،0ت جهش ژنوم برنج بدون جف .شود می( تنظLi et al. , 2021هم در برنج )

در آندوسپرم در  ،AGPS1و  GBSSIمانند  ،نشاسته یمصنوع یژن ها یبر رو یاثرات منف ،نشان داده شد لیکلروف وسنتزیب

 میآنزاست که عملکرد خوب  یهیبد .(Li et al. , 2021)واسطه در تجمع هم انجام داد  قیاز طر یتا حد ،بذر هیطول رشد اول

کد کننده  یکه جهش ژن ها یدر حال ،(0کند )شکل  یم فایدر طول سنتز نشاسته ا یدینقش کل زینشاسته ن یوسنتزیب یها

از جهش  یبخش ،وجود نیبا ا .شود یمحصولات م تیفیک ایو/ ینشاسته معمولا منجر به عملکرد منف یوسنتزیب یها میآنز

در  یعال یها یژگیبه عنوان و تواند یکه م کند یکمک م یا م نشاستهآندوسپر بیعج یها یژگیاز و یبه برخ نیهمچن

انباشت  یبرا دهیچیپ یشبکه نظارت کیرسد  یمکه به نظر  ستا یهیبد .آرد( ،عمل کند )به عنوان مثال یاصلاح یکاربردها

 . است یمختلف متک یو سلول یکیمتابول یندهایفرآ نیب یشود و بر هماهنگ یاستفاده م یساز رهیمواد ذخ

 

 یسیكننده عوامل رونو میتنظ

 , .Mangelsen et alگزارش شده است ) اریبس اهانیدر گ یساز رهینشاسته ذخ وسنتزیب یبرا یسیرونو یفاکتورها میتنظ

2010; Tiessen et al. , 2012یاسترس دما ،به عنوان مثال .(2دارد )شکل  یمتنوع بستگ یها طیبه مح یادی( و تا حد ز 

دانه  ،(Satoh et al. , 2003؛ BEI) Iمنشعب  میآنز ،GBSSاز جمله  ،سنتز نشاسته بامرتبط  یها ژن انی ببالا معمولا

و  ABAکه  یدر حال ،BEIIb (Regina et al. , 2005)و  ،(Matsushima et al. , 2014; 2016نشاسته نامرغوب )

 یهاTF قیمتنوع از طر یا نشاسته یوسنتزیب یها ژنچه اگر .(Huang et al. , 2016را القا کردند ) ZmSSIIIa انیساکارز ب

 کی .هستند سمیوتروپیپل ای یاثرات چند ژن یاز مقررات دارا یکه برخ رسد یبه نظر م ،شوند یم تیخاص مختلف هدا

ZmEREB156  به طور خاص با پروموترZmSSIIIa استشده  بیسنتز نشاسته در ذرت ترک میتنظ یبرا (Huang et al. , 

 یبرا یده اگستر یسازگار bZIP58 نیلوس پیز کی ،سنتز نشاسته در آندوسپرم برنج میتنظ یبرا ،حال نیبا ا .(2016

و  OsAGPL3، OsGBSSI (Wx)، OsSSIIa، BEI، OsBEIIbاز جمله  .(Wei et al. , 2017ژن نشان داد ) نیچند میتنظ

 ،bZIP33از جمله  ،TF نیتوسط چند GBSSIاست که شده  گزارش ،نیعلاوه بر ا .(ISA2) لازیزوآمینوع ا 0انشعاب  میآنز

bZIP34 (Wang et al. , 2013)،  وbZIP58 (Onodera et al. , 2001 در برنج و )ZmMYB14 (Xiao et al. , 

 ،امروزه .( در ذرتPBF/O2( )Zhang et al. , 2016a) 0اتصال جعبه / مات  بیضر .شود یم میتنظ نی( و پرولام2017

پاسخ  ،GRAS20 (Cai et al. , 2017)از جمله  ،نشاسته آندوسپرم گزارش شده است وسنتزیدر ب لیدخ یهاTF از یاریبس

 ،bZIP91 (Zhang et al. , 2014)، NAC3 (Su et al. , 2015) ،(Wuriyanghan et al. , 2009؛ ETR2) 0 لنیات
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 ،حال نیبا ا .ذرتو  ،جو  ،( در برنجSu et al. , 2015) SUSIBA2و  ،(FLO7( )hang et al. , 2014a) یآرد 7اندوسپرم 

 . اند قرار نگرفته یبررس ورداز مطالعات خود م یا خاص با درجه شده میتنظ یها از آنها در ژن یاریبس

 
 3شکل 

 یاز فاکتورها یادیز تعداد .نشاسته محصولات غلات وسنتزیدر ب لیدخ یسیرونو یفاکتورها یکننده ها میتنظ 2شکل 

به  ،مختلف طینشاسته نقش دارند و با شرا وسنتزیب میدر تنظ ،MYBsو  bZIPs، bHLHs، NACsاز جمله  ،(TFs) یسیرونو

 ABA، GAمختلف از جمله  یها توهورمونیف کی( و تحریاسترس اسمز ،بالا یدما ،)به عنوان مثال یطیتحت تنش مح ژهیو

ژن از جمله  نیها چندTFهمه  باًیتقر .دهد یرا نشان م کیماتتسیس یسیرونو میها معمولاً تنظ حرکبه م TFsپاسخ  .لنیو ات

bZIP58، MYB14، bZIP91 نیممکن است به چند زیژن ن کی ،به نوبه خود .کنند یرا کنترل م رهیو غ TF به  ،پاسخ دهد

در طول  دهش میتنظ دهیچیو پ دهیچیشبکه پ کیدهد که  ینشان م نهایهمه ا .و همکاران Wx (GBSSI)، BEI ،عنوان مثال

 . دهد یرا نشان م یادیناشناخته ز یها سمیمکان نکهیا رغمیعل ،سنتز نشاسته در محصولات غلات وجود دارد

 یتحت دماها .محقق شود گریبا عوامل د TF بیترک قیتواند از طر یم زینشاسته ن وسنتزیدر ب یسیرونو میتنظ ،نیعلاوه بر ا

 , .She et al) شوند یم میتنظ bHLHو  FLO2( توسط تعامل SBANGsسته )شان وسنتزیمرتبط با ب یا هسته یها ژن ،بالا

 , .Suzuki et alبذر در برنج نشان داده شد ) تیفیو ک یحفظ بارور یبرا FLO2با تعامل  دیجد نیپروتئ کی .(2010

و  O2متقابل  ریتحت تأثو نشاسته  نیدر طول سنتز پروتئ نیو ز ،SSIII ،(PPDK) کنازیارتوفسفات د رواتیپ میتنظ .(2020

PBF ( قرار گرفتندZhang et al. , 2016a) . 

 .از حفاظت را نشان داد یدرجه خاص زینشاسته ن وسنتزیدر ب یسیمقررات رونو ،در محصولات مختلف غلات ،نیبر ا علاوه

و  ازیو در جو )د( 0222 ،و همکاران Kawakatsu)( در برنج AMY) لازیواسطه آلفا آم یبرا DOF یسیرونو یفاکتورها

سنتز نشاسته  میتنظ WRKY SUSIBA2 یسیفاکتور رونو کیکه  یدر حال ،شوند یمتصل م GaMyb( به 0220 ،همکاران

و  یساز رهینشاسته ذخ میتنظ یبرا bZIP یسیفاکتور رونو ،نیعلاوه بر ا .(0218 ،آندوسپرم در جو و برنج )سو و همکاران
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. Onodera et al( و برنج )Albani et al. , 1997گندم ) ،(Zhang et al. , 2016aدر ذرت ) یساز رهیذخ یها نیپروتئ

مشخص  ،TaNAC019 ،مخصوص آندوسپرم NACنوع  TF کی ،راًیاخ .(0221 ، .شدشده متصل  حفاظت cisعنصر  کی( به 

 1و ساکارز سنتاز  SSIIa میتنظ یبرا TaGAMybو  TaSPA قیاز طر یساز رهیذخ یها نیدر تجمع پروتئ ماًیشد که مستق

(SuSy1و در نت )گذارد یم ریبر تجمع نشاسته در گندم تأث جهی (Gao. 2021). یبا مطالعات قبل نیا ZmNAC128  و

ZmNAC130 0ترد  یسیکه رونو (BT2 و )16-kDa γ-zein شد ) زیمتما کردند یم میرا در ذرت تنظZhang et al. , 

جالب  .قرار گرفتند یساز رهیذخ یها نیو پروتئ یساز رهینشاسته ذخ نیتعادل ب میهر دو در معرض تنظ ،حال نیبا ا .(2019

داشت و  ازین یزمان-ییکننده فضا هماهنگ TFsبه  زین یساز رهیذخ یها نیو پروتئ یساز رهینشاسته ذخ نیتعادل ب ،توجه است

 یاز فاکتورها یهگرو ،پر شدن بذر یط رد ،در ذرت .قرار گرفت TFs نیبالادست ا یمحور یها کننده میتنظ ریتحت کنترل سا

و  OPAQUE2، Prolamin Binding Factor1، NAC128، NAC130)شامل  یزمان-ینده مکانهماهنگ کن یسیرونو

OPAQUE11و  .در آندوسپرم گزارش شد نیسنتز نشاسته و پروتئ میتنظ ی( براZMABI19 یها به محرک O2 ریو سا 

( متصل OPAQUE11و  ،Prolamin Binding Factor1، NAC128، NAC130 ،)به عنوان مثال یسیرونو یفاکتورها

 نیبا ا . .(Yang et al. , 2020آنها دارند ) انیب میتنظ یبرا یاهیدر پر شدن دانه و پاسخ هورمون گ یدیکه نقش کل شود یم

و  یسیو سطح رونوهر ددر  ZMABI19 میتنظ سمیمکان یبا بررس دیدر رشد بذر ذرت هنوز با ZMABI19 ینقش محور ،حال

روشن شود  شتریب ZMABI19با  یو آندوسپرم در هماهنگ نیرشد جن کننده میتنظ یعوامل بالادست ریسا نیو همچن ،ینتقالا

(Yang et al.  .، 0202). را در  ینشاسته سطوح و اشکال مختلف وسنتزیدر ب یسیرونو یفاکتورها میتنظ ،به طور خلاصه

 . (2دهد )شکل  یمتنوع نشان م یها طیمح

 

 نشاسته یوسنتزیب یها میعملکرد آنز

 رهیکمپلکس گذرا و غ لیتشک ،ونیلاسیاز جمله فسفور ،پس از ترجمه مینشاسته معمولاً به تنظ یوسنتزیب یها میآنز عملکرد

 یضرور ونیلاسیوابسته به فسفور یمیکمپلکس چند آنز ،نشاسته در آندوسپرم غلات وسنتزیب یبرا .(0دارد )شکل  یبستگ

 ،شد )احمد و همکاران ییدر اندوسپرم جو شناسا SSI/SSIIa/BEIIa/BEIIb ونیلاسیکمپلکس وابسته به فسفور .است

کمپلکس  کی ،اندوسپرم برنج لوپلاستیدر آم SSIIa/SSIIIa/SSIVb/BEI/BEIIb/pullulanase (PUL)از  .(0218

 یها میزوآنزیبه ا SSsو  BEs یها کمپلکس لیتشک .(0217 ،کارانو هم وشود )گو لیتواند تشک یدالتون م لویک 722 ینیپروتئ

شده فعال  سرکوب ونیلاسیها بر اساس دفسفور آن یکه جداساز یدر حال ،دارد ی( بستگPho1) 1 لازیو فسفر BE لهیفسفر

 کی .مرتبط است با دوره رشد بذر یادیتا حد ز زین ونیلاسیفسفور میتنظ ،نیعلاوه بر ا .(Pang et al. , 2018) شود یم

شد  لیتشک هیمرحله اول یو اواخر آندوسپرم دانه به جا یانیدر دوره رشد م SSI/BEIIa/BEIIbدالتون  لویک 062کمپلکس 

(Tetlow et al. , 2008). نیپروتئ یپل یکمپلکس تر ،حال نیبا ا SSIIa/SSI/BEIIb در سنتز  هیاول دیلوئیآم کسیماتر

که محل  نجاستیجالب ا .(0210 ،و همکاران ویبذر شرکت کرد )ل رهنگامیدر طول نمو د یشاخه دار نشاسته ا رهیزنج کی

ناکامورا  ،با گونه ها متفاوت بود )کرافتز BEIIbو  SSIIa ونیلاسیمحل فسفور .متفاوت بود زیو عمل کمپلکس نشاسته ن لیتشک

مجتمع  کی .ت و جو حفظ شد اما در گندم نهرذ ،در برنج Thr323 هنیآم دیاس یتوال ،به عنوان مثال .(0217 ،تایو فوج

 نیکربن ب عیتوز مینظت یبرا PPDK/AGPase/SSIII/SSIIa/BEIIa/BEIIaدالتون متشکل از  لویک 672 ینیپروتئ

 نازهایتوسط ک BEIIbسر  ماندهیباق .(Guo et al. , 2012شد ) لیو نشاسته در اندوسپرم ذرت تشک دهایپیل ،نهیآم یدهایاس
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که به نظر  ،کار نبود محافظه Ser649-اما فسفر ،کار بودند محافظه اریها بس گونه نیب Ser297و  Ser286که  ،شد لهیفسفر

 . (Makhmoudova et al. , 2014نبود ) یدر غلات باشد و جهان میآنزمحدود به  دیرس یم

کمپلکس با نقش  کی AGPase یدهاواح ریز ،سنتز نشاسته یمحدود کننده سرعت مهم برا میآنز کیبه عنوان  ،نکهیا مهمتر

 شیافزا تیفعال ،جهیدهند و در نت یم لیتشک ADP-Glucoseساختن  یبزرگ و کوچک برا یواحدها ریمختلف از ز یها

 ،(Tiessen et al. , 2012توسط ساکارز ) AGPaseدهد  یم شیافزا یادینشاسته را تا حد ز یمحتوا AGPase افتهی

( تا با 1227 ،و همکاران Scheibleسرکوب شد ) تراتیو ن Piکه توسط  یدر حال ،ل شدفعا PGA-2و  DTT ،دوکسالیریپ

 . (Geigenberger، 0211سازگار شود ) یطیمح راتییتغ

 لیو تحل هیتجز .(0کنند )شکل  یعمل م گذرا یکمپلکس ها یو جداساز لیتشک قیاز طر زینشاسته ن یوسنتزیب یها میآنز

 یها میاز آنز یاریبس یشیافزا انیها نشان داد که ب آندوسپرم ایها  رشد دانهراحل مختلف محلول از م یها بخش یپروتئوم

 نیهمچن .(0217 ،)لانگ و همکاران شود یدر محصولات مختلف غلات م استهکارآمد نش وسنتزینشاسته منجر به ب یوسنتزیب

نشاسته مرتبط با گرانول در گندم  یوسنتزیب یها میآنز تینشاسته با فعال ینشان داده شد که اندازه دانه ها یبه خوب

نشاسته با اصلاح  یها دانه لیتشک ،ذرت یها در اندوسپرم ،بیترت نیبه هم .(Cao et al. , 2015دارد ) یهمبستگ

همراه بود  ،دهند یم لیرا تشک Pho1و  GBSS، SSI، SSIII، BEI، BEIIa، BEIIbگذرا که  یها کمپلکس ونیلاسیفسفور

(Grimaud 0228 ،انمکارو ه). SGAPگلوکان و اصلاح  یطول پل ادیدر ازد یبه طور عمده نقش مهم افتهی رییتغ یها

 . (Yu & Wang, 2016کردند ) فایج اآندوسپرم برن جادیساختار گرانول در ا

نشاسته و  وسنتزیاز ب ییشبکه هم افزا کی ،نینشاسته و پروتئ رهیکربن کارآمد در طول ذخ میتقس جیترو یبرا ،نجایدر ا

 . (0شده است )شکل  لیتشک PPDKو  نیتاشو پروتئ یرهایمس نیو همچن ،نیپروتئ وسنتزیب

 

 نشاسته وسنتزیگرانول در ب لیتشک

 ،SSIVمرتبط از جمله  یها میآنز یاز نشاسته گذرا و برخ زیخاص متما یها سمیساز مکان رهیگرانول در نشاسته ذخ لیتشک

FLO6  وISA (0ل دهد )شک یرا نشان م. SSI، SSII، SSIII  وGBSS نشان دادند تیفعال یخط یدهایگوساکاریال یعمدتاً رو، 

 ،لو و همکاران ان؛ید ،0218 ،تمرکز دارد )لو و همکاران یخط یدهایگوساکاریولمالت یرو SSIV دیرس یکه به نظر م یدر حال

0218). SSI  به عنوان"DP < 10، شود یم دهینام نیلوپکتیاز نوع ساختار آم افتهیبا نقش اختصاص  "سنتاز نشاسته محلول، 

در  SSIVدهند و  یگسترش م SSIIIبه  SSIتر از  یطولان جیگلوکان را به تدر یها رهینشاسته محلول زنج یکه سنتازها یزمان

 . (0216 ،و همکاران جوسیشروع گرانول نشاسته نقش دارد )

دهد  ینشاسته و شروع گرانول نشاسته آندوسپرم در برنج انجام م وسنتزیب میتنظ یبرا یاتیعملکرد ح کی FLO6 ،نیبر ا علاوه

(Peng et al. , 2014). به  یادیدر حال رشد تا حد ز یها نشاسته در دانه یها شروع گرانول ،سیدوپسیآراب یها برخلاف برگ

جالب  .ISA1 (Peng et al.  .، 0210)با  FLO6برهمکنش  ،به عنوان مثال ،دارد یگدر برنج بست ISA1با  زیبرهمکنش متما

در  ،برهمکنش ندارد ISA1با  ،در برگ FLO6همولوگ  نیپروتئ ،(PTST2) 0هدف قرار دادن نشاسته  نیپروتئ ،توجه است

 ،وجود نیبا ا .(Seung et al. , 2017شده است ) یبر تعداد گرانول بررس ریتأث یبرا SSIVو  PTST2 نیکه تعامل ب یحال

PTST2/FLO6 نییتع یبرا یشتریب قاتیاما تحق ،دهد یعملکرد حفاظت شده در شروع گرانول برگ و اندوسپرم انجام م کی 

 . است ازیخاص مورد ن سمیمکان
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 سنتز نشاسته در برنج

 لیآندوسپرم و پوشش بذر تشک ،نی( از جن. Oryza sativa Lبرنج ) یدانه ها ،ییمحصولات غذا نیاز مهمتر یکیبه عنوان 

نشاسته به عنوان  .(Yu & Wang, 2016رشد غلات است ) یبرا یاصل رهیاندام ذخ کیاندوسپرم  انیم نیه در اشده است ک

 یاز منابع اصل یکیبه عنوان  نیدهد و بنابرا یم لیدرصد وزن خشک اندوسپرم غلات را تشک 88 یساز رهیذخ یماده اصل

( و 0222 ،و همکاران ورایاز زمان استفاده از ژن کوتوله )م .(0217 ،و همکاران رایکند )فر یانسان ها عمل م یبرا ییغذا

با بهبود استاندارد  ،حال نیبا ا .است افتهیدو بار بهبود  یرنج به طور قابل توجهعملکرد ب ،(0222 ،و همکاران انی)ت سیهتروز

خوردن و پخت  تیفیک یبرا ژهیو به ،برنج تیفیک ،نیبنابرا .شده است شتریو ب شتریبرنج ب تیفیک یتقاضا برا ،مردم یزندگ

(ECQs)، کنندگان و  و توجه مصرف کند یم نییتع یکننده آن را در بازار تجار و شناخت مصرف یارزش اقتصاد

 ECQ ،یظاهر یها یژگیبرنج عمدتاً شامل و تیفیک .(Lau et al. , 2015دهندگان برنج را به خود جلب کرده است ) پرورش

 حاتیترج ،ییتفاوت در فرهنگ غذا لیبه دلبرنج  تیفیک ،حال نیبا ا .(0217 ،و همکارانوکپالا است )ا یعناصر جزئ یو محتوا

دهند )لاو و  یم حیو ظاهر را ترج ابیاز مناطق عناصر کم یاگرچه برخ .(0220 ،نیدهد )فررو و نگو یرا نشان م یمختلف

طعم دارند )فررو و  تیفیبه ک یشتریتوجه ب ،ییپاارو یاز کشورها یو برخ نیاز جمله چ ،یشتریمناطق ب ،(0218 ،همکاران

و  یکیولوژیب یها بلکه ارزش ،است اهانیدر گ دراتیکربوه یساز رهیذخ ینشاسته نه تنها شکل اصل ،نیبنابرا .(0220 ،نینگو

 یبررس ،خوب تیفیبرنج با ک یتقاضا برا شیبا افزا .(Zeeman, Kossmann & Smith, 2010دارد ) زین یمهم یاقتصاد

 . ستبرنج مهم ا تیفیک یریجهت گ یکیبهبود ژنت یاست که برا یاتیآن ح یمیتنظ یها سمینشاسته و مکان وسنتزیب

 , .Yadav et alدارد ) یدر آندوسپرم بستگ T6Pبه  یادیرسوب نشاسته دانه ها تا حد ز ،که در بالا نشان داده شد همانطور

کند  یم فاینشاسته ا جیبس جیترو یرا برا ینقش دارد و نقش اصل Tre6Pگردش  شیدر افزا OsTPP7 ،در برنج .(2014

(Kretzschmar et al. , 2015). روشن کردن نقش  یبرا یمدلT6P شده  شنهادیپ اهیکربن و عملکرد گ یبند شنیدر پارت

رکوب س یرا برا SnRK1 تیفعال ،از ساکارز بالا یناش T6Pتجمع  .(Langlois, Shulman & Arbesman, 2015است )

شده  لهیفسفر SnRK1 ،جهینتشود و در  یم T6Pاز  TRE لیقند باعث تبد نییکه سطوح پا یدر حال ،کند یرشد مهار م

 ،شولمن و آربسمن ،Langloisکند ) یها فعال م نکیمنابع در س یجداساز یرا برا C/S1 bZIP یسیرونو یمتعاقباً فاکتورها

ذرت  یدر خوشه ها OsTPP1ژن  کیآلوژن انیب .شده است دییلات غلات تاگزارش از محصو نیمدل توسط چند نیا .(0218

 , .Nuccio et al) دیبهبود بخش میملا یو تنش خشک یعاد طیعملکرد را در شرا یداریپا یتوجه بلدر حال رشد به طور قا

 یها در سنبلچه سطح ساکارز شیکمتر اما افزا T6P یمحتوا ،OsMADS6-TPP1ذرت  یها ختهیدر ترار ،نیهمچن .(2015

است  یمثل دیتول یها بافت افتهی بهبود نکیدر س MADSدهنده عملکرد  در حال رشد مشاهده شد که نشان یها گوش و گوش

(Nuccio et al. , 2015). یمیجالب توجه است که ماژول تنظ T6P-C/S1 bZIP-SnRK1  درArabidopsis  آشکار شده

و  نزینقش دارد )مارت Tre6P-ساکارز رحسگ وندینه تنها در پ Tre6Pاست که  جالب توجه .(0210 ،همکاران و Lunnاست )

با استفاده از  .(Figueroa et al. , 2016شود ) یم زین تروژنیتعادل کربن و ن ی( بلکه شامل هماهنگ0212 ،همکاران

 یدهایاما سطح اس ،دده یساکارز را کاهش م ینشان داده است که محتوا Tre6P شیافزا ،12CO2و  10CO2برچسب زدن 

 . (Figueroa et al. , 2016دهد ) یم شیرا افزا نهیآم
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 ریبر سنتز نشاسته آندوسپرم تأث ،(PTST2) 0با هدف قرار دادن نشاسته  سیدوپسیآراب نیارتولوگ پروتئ ،OsFLO6جهش 

؛ سئونگ و 0210 ،همکارانکه با نقص در شروع گرانول مرتبط است )پنگ و  ،دهد یم رییگذارد و خواص نشاسته را تغ یم

 یبرنج ممکن است متفاوت از برگ ها یگرانول نشاسته در دانه ها روعش ییربنایز سمیمکان ،حال نیبا ا .(0217 ،همکاران

 نیبرهمکنش پروتئ یبر اساس سنجش ها ISA1برنج ممکن است با  FLO6 .(0210 ،باشد )پنگ و همکاران سیدوپسیآراب

 ررا د ISA1با  in vivo PTST2برهمکنش  یشواهد چیکه ه یدر حال ،(Peng et al. , 2014تعامل داشته باشد )

Arabidopsis یبا استفاده از جهش ها isa1  وptst2 ینشان نم ( دهدSeung et al. , 2017).  برخلاف کمپلکس

ISA1/ISA2 سیدوپسیدر آراب، ISA1  مریهمودا کیعمدتاً به عنوان ( در برنج وجود داردStreb & Zeeman, 2012).  جدا

 یگرانول نشاسته ا جادیقادر به ا زیدر برنج ن ISA1کمبود  یدارا یها افتهیجهش  ،نشاسته ونبد یها لوپلاستیاز داشتن آم

نشان داده شده است در  isa1همانطور که  کوژنیتوگلیتجمع ف دهیاما پد ،ارائه شدند flo6هر دو صفت در  نکهیجالب ا ،نبودند

flo6 شدن ییشناسا (Kawagoe et al. , 2005). شروع گرانول در آندوسپرم غلات به کمپلکس  ،نیبنابراPTST2/FLO6 

 ژهیبه و ،یشتریآن هنوز به مطالعات ب ییربنایز یها سمیاما مکان ،(0217 ،دارد )سئونگ و همکاران ازیحفظ شده مانند برگها ن

 . دارد ازین یاهیمختلف گ یبافت ها یبرا

 

 نشاسته وسنتزیب قیود دانه از طرهبب یها یاستراتژ

دانه مقرون به صرفه تر و کارآمدتر  تیفیک یبهبود غربالگر یبرا کیژنت یرسد مهندس یبه نظر م ،یبا اصلاح معمول سهیمقا در

مانند  یساز رهیذخ یها برگ به اندام یها از اندام ATPکربن و  یسازها شیانتقال پ ازمندین یساز رهینشاسته ذخ وسنتزیب .باشد

 یسر کی قیاز طر لوپلاستینشاسته ساکارز به آم شتریب لیتبد .انتقال آبکش از راه دور است قیدر حال رشد از طر یها دانه

 رهیها ذخ در آندوسپرم دانه تیکه در نها ،(ADPG، G6Pکربن )مانند  یسازها شیو انتقال پ یمیآنز تیفعال یها واکنش

انتقال ساکارز  عی( تسرiاز جمله ) ،یرهایمس قیتوان حداقل از طر یرم را منشاسته آندوسپ سنتز اصلاح شده ،نیبنابرا .شوند یم

 UDPG جی( تروiii) .آندوسپرم یدر سلول ها UDPGساکارز به  لیتبد جی)ب( ترو .دانه به دست آورد-آبکش برگ قیاز طر

 شتریب یکاربردها یبرا نجایبا واسطه نشاسته در ا یها یاز استراتژ یبرخ .آندوسپرم یها در سلول ها لوپلاستیورود به آم یبرا

 . اند در اصلاح محصول خلاصه شده تیفیبهبود ک

 

 ساكارز به نشاسته را ارتقا داد لیتبد

انتقال  نیتر یاز اصل یکی ،از حد شیشده ب انیب یها SUT ،کند ینشاسته کمک م وسنتزیتر به ب شرفتهیحمل و نقل پ اگرچه

 لیارتقاء تبد ،وجود نیبا ا .(1دهند )جدول  شیافزا یقابل توجه زانینشاسته را به م یتوانند محتوا یمن ،ساکارز یدهنده ها

 یتواند به طور موثر یساکارز به نشاسته م لیتبد .است ریشده است امکان پذ رهیذخ یها مبه نشاسته از ساکاروز که وارد اندا

 اتیمحتو یبه طور قابل توجه SuSyاز حد  شیب انیب .دهد شیاافز SuSy تیفعال شیافزا قینشاسته را از طر یمحتوا

UDPG، ADPG یم شیو نشاسته را افزا ( دهدLi et al. , 2013;و منجر به فعال )بالاتر  تیAGP به  نیلوپکتیو نسبت آم

 ریامکان پذ شتریب ADPG دیتول یبرا دهایبه پلاست SuSy انینشاسته با ب یمحتوا شیافزا ،نیبنابرا .شود یبالاتر م لوزیآم

شده  میتنظ بیتخر ای نیلوپکتیو آم SuSy-AGP-ADPGکه سنتز نشاسته با واسطه  است نیا یاحتمال حیتوض کی .است

 ابتساکارز رق یسوبسترا یبرا نورتازیا دیبا اس SuSy ،نیعلاوه بر ا .(Lee et al. , 2016است ) دهیبه تعادل رس SPتوسط 
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معقول  سمیمکان کی نیقرار است ا .(0222 ،فرناندز و همکاران-)باروجا دینشاسته رس یواحتم میتنظ یبرا یکرد و به تعادل

رسد که  یاست و به نظر م ریامکان پذ یساز رهیذخ یبه نشاسته از ساکارز در اندام ها افتهیارتقا  لیتبد ،نیبنابرا .باشد گرید

 . در معرض تعادل غلظت ساکارز و نشاسته باشد

 

 ATPعرضه  شیافزا

 شیافزا قیتوان از طر یرا م یساز رهینشاسته ذخ ،نیبنابرا .است یضرور یساز رهینشاسته ذخ وسنتزیب یبرا ATP نیتام

 زیکاتال AMPو  ADPرا به  ATPکه  یمیآنز ،الیدیپلاست نازیک لاتیآدن یکاهش انیب ،به عنوان مثال .داد شیافزا ATPعرضه 

 نیب فیممکن است به رقابت ضع نیا .شود یو نشاسته دوگانه م دیلوئیآم یدر محتوا ATPعرضه  شیباعث افزا ،کند یم

 . (0217 ،مربوط باشد )فرناندز و همکاران ATPمخزن  شیافزا یبرا AGPو  نازیک لاتیآدن

 

 است افتهیارتقا  ADPGو نقل  حمل

از  یکیرا که  ADPG یمحتوا تواند یم یکیپلاست نازیک لاتیکدکننده آدن یها کاهش ژن ،که در بالا نشان داده شد همانطور

به  یتوزولیس ADPG افتهی شیانتقال افزا ،سنتز شیعلاوه بر افزا .دهد شیافزا ،در سنتز نشاسته بود یدیکل یسازها شیپ

تواند انتقال  یم BT1 نیپروتئ افتهی شیافزا انیب .باشد ADPG شیافزا یبرا یگریمعقول د ریرسد مس یبه نظر م دیلوئیآم

ADPG ل شینشاسته آندوسپرم را افزا یمحتوا جهیدهد و در نت شیرا افزا دیلوئیبه آم یتوزولیس( 0217 ،و همکاران یدهدb). 

و کمبود نشاسته در  ADPGانتقال  تیبود که نه تنها به کاهش فعال یعیرطبیغ یرشد و نابارور یدارا bt1جهش  ،حال نیبا ا

 زین یتوکندریم یندهایاز فرآ یبلکه ممکن است به برخ ،( مرتبط بودKirchberger et al. , 2007آندوسپرم ) دیلوئیآم

جهش  ،لوزیآم یقلب و کاهش محتوا دیوجود آندوسپرم سف لیبه دل ،وجود نیبا ا .(0211 ،. آل .Bahaji et alمرتبط باشد )

bt1 خاص عمل کند ییغذا یها نهیاز مواد آرددار در زم یکیتواند به عنوان  یم . 

 AGPase افتهی شیزااف تیفعال

 یم شیافزا یادینشاسته را تا حد ز یمحتوا AGPase افتهی شیافزا تیفعال ،محدود کننده سرعت مهم میآنز کیعنوان  به

 E. coliهترولوگ ژن  انیب یکی .(0210 ،شد )پنگ و همکاران شنهادیدر بهبود بذر پ یاستراتژ نیاعمال ا یدو راه برا .دهد

glgC  زومرازیا دیولت یبرا اهانیگدر AGP تیفعال یتواند به طور قابل توجه یبود که م AGP دهد  شیرا در دانه ها افزا

(Nagai et al. , 2009). بزرگ  رواحدیهترولوگ ز انیب یگرید ،در مقابلAGP  بود که ژنSH2 کند ) یرا کد مPérez-

Ruiz et al. , 2006کوچک کد کننده ژن  رواحدی( و زBT2 (Pérez-Ruiz  در برنج0226 ،ارانهمکو )، تواند به  یکه م

 AGPase تیفعال شیافزا یبرا ییها راه ،نیبنابرا .نشاسته یمحتوا شیو افزا AGPase تیفعال .ابدی شیافزا یطور قابل توجه

در حاضر  در حال ،یونقان یها تیبا توجه به محدود ،نیبنابرا .متمرکز است AGP زومرازیهترولوگ ا انیبها عمدتاً بر  در دانه

 . رسد یبه نظر م رممکنیغ یاصلاح یبرنامه ها

 

 شده نشاسته سنتاز میتنظ تیفعال

 تیفیو ک گذارد یم ریها تأث در دانه یا رهینشاسته ذخ وسنتزیبر ب یادینشاسته تا حد ز یوسنتزیب یها میآنز میتنظ ،شک بدون

 لوزیآم یاز حد بر محتوا شیب انیب GBSSI/Wx ،رنجب در .کند ی( واسطه مECQsغذا و پخت ) تیفیک یبرا ژهیدانه را به و
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(AC( و قوام ژل )GCتأث )نهیژلات یبر دما یکمتر راتیتأث ماا ،گذاشت ری ( شدنGT( داشت )Hanashiro et al. , 2008). 

از حد  شیب نایب ،نیعلاوه بر ا .(Lin et al. , 2013گذارد ) یم ریتأث GTو  AC، GCبر  SSIIاز حد  شیب انیب ،حال نیبا ا

ISA  وSBE3 بر  ریمستعد تأثGC  وGT ( 0211 ،یاسوشی و یوکیتاکا ،ونیبود). از حد  شیب انیب ،دانه تیفیعلاوه بر بهبود ک

 . SSIV، (Guo et al. , 2017) به عنوان مثال ،دهد یم شینشاسته را افزا یمحتوا حاًینشاسته ترج یاز سنتازها یبرخ

 شیرایو ،راًیاخ .و عملکرد دانه باشد تیفیبهبود ک یبرا یعمل ریمس کی تواند ینشاسته م یوسنتزیب یها اصلاح ژن ،نیعلاوه بر ا

ISA1 مرتبط با  2اندونوکلئاز  ستمیس قیاز طرCRISPR/CRISPR (CRISPR/Cas9) رهیطول زنج عیبر توز GT  و نشاسته

 .(0212 ،برنج دارد )چائو و همکاران تیفیبهبود ک یابر یبالقوه ا یامدهایاست که پ گذاشته ریدر طول توسعه آندوسپرم تأث

 نیلوپکتیآم رهیزنج عینشاسته و توز وسنتزیبر ب یادیز تواند تا حد یم RNA (RNAi)توسط تداخل  SSIسرکوب  ،نیعلاوه بر ا

بذر را  تیفید کتوان یم نیهمچن لازیآلفا آم یسرکوب ژن ها .(Zhao et al. , 2019بگذارد ) ریبالا تأث یدر برنج تحت دما

 . (Hakata et al. , 2012بالا بهبود بخشد ) یدر برنج در دما

 

 نشاسته بیاز تخر یریجلوگ

نشاسته از  یمحتوا شیافزا ،نیبنابرا .شدن نشاسته در آندوسپرم شد ینشاسته منجر به غن هیسنتز و تجز نیب یشبکه ا تعادل

( و 0212 ،و همکاران نگ)سئو لازیآلفا آم .(Bahaji et al. , 2014است ) رینشاسته امکان پذ بیاز تخر یریجلوگ قیطر

نشاسته آندوسپرم  بیدر تخر یمهم یمیتنظ ینقش ها GWD (Ral et al. , 2012)نشاسته  ونیلاسیمرتبط با فسفور میآنز

 ،)هاکاتا و همکاران ودش ینشاسته م یمحتوا شیباعث افزا لازیکدکننده آلفا آم یها ژن نییپا انیب ،بالا یدر دما .کردند فایا

تعداد پنجه و تعداد  ،وزن خشک اما صفات همسان ،شد زینشاسته ن یمحتوا شیباعث افزا GWD یان کاهشیاگرچه ب .(0210

 قیبالا از طر تیفیانواع با ک دیرسد تول یبه نظر م ،نیبنابرا .(Koumoto et al. , 2013شاخه موثر برنج را نشان نداد )

 . کند یفراهم م زینشاسته ن اتیبهبود محتو یبرا یراه ،اما در واقع ،باشد رممکنینشاسته غ هیتجز یاه میواحد آنز میتنظ

 

 نشاسته در برگها یمحتوا شیافزا

کاربرد  ،گذارد مانند سنتز نشاسته آندوسپرم ینم ریدانه تأث تیفیک ایبر عملکرد  میسنتز نشاسته برگ به طور مستق اگرچه

 .مرتبط باشد یمیآنز یها تیاصلاح فعال ای ریینشاسته محصول با تغ یبهبود محتوا یبرا یتواند راه موثر یم زین یکیوتکنولوژیب

 a/b Binding لیمانند و زمان کلروف CO2، CONSTANSپاسخگو به  CONSTANS کی ،OsCRCTاز حد  شیب انیب

Protein1 (CCT) نیپروتئ (CRCT)، برگ و غلاف برگ در طول  غهیآبکش تنشاسته را در  یمحتوا یبه طور قابل توجه

 یستیو سوخت ز ییذابهبود بازده مواد غ یبالقوه برا ای نیگزیجا کردیرو کیکه قرار بود  ، .دهد یم شیافزا یشیمراحل رو

 دروژنازیفسفوگلوکونات ده-6اصلاح  قیبالا از طر یبه دما اهانیتحمل گ ،در ذرت ،راًیاخ .(0218 ،و همکاران تایباشد )مور

(PGDو آنز )محقق شده است  دیپلاست هیاول یموضع یها می(Ribeiro et al. , 2020). PGD3 کلروپلاست  دیبا ادغام پپت

 نیبنابرا ،ها نشان داد لوپلاستیرا در آم یحرارت یداریپا ،PGD2و  PGD1خواندن کد باز  چوبدر چار Waxy1کد کننده 

کاربرد  نهایهمه ا .(Ribeiro et al. , 2020) دیبهبود بخش یقابل توجه در ذرت را به طور اهانیو عملکرد گ یمقاومت حرارت

 . کنند یم شنهادیدانه پ ردو عملک تیفیبهبود ک ینشاسته برگ را برا یوسنتزیب یبالقوه ژن ها
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 بالا لوزیپرورش انواع غلات با آم

 ،ایپریو هار ایسور ،یجذب شود )رد تواند توسط روده کوچک هضم و یاست که نم ی( مجموع نشاسته اRSمقاوم ) نشاسته

 یدارا ،نیبنابرا .(0212 ،و همکاران لیکند )مک ن لیپس از غذا را تعد کیمتابول یتواند پاسخ ها یو مصرف آن م ،(0212

 یبستگ GBSSI/Wبه  یادیتا حد ز RS لیتشک .است یابتید مارانیب ،مثالبه عنوان  ،خاص یها تیجمع یبالقوه برا ریمقاد

 انیب یادیکه جهش آن تا حد ز یدر حال ،کند یم میتنظ Wxژن  یبالا انیب قیرا از طر RS لیتشک SSIIIa .صطلاحا .دارد

Wx یها میآنز ریسا .(0216 ،کند )ژو و همکاران یسرکوب م یدیپیل-لوزیمقاوم و آم ینشاسته ا یکمپلکس ها دیتول یرا برا 

ذرت  یها نیلا ،راًیاخ .( استHakata et al. , 2012) لازی( و آمLong et al. , 2018شامل پولولاناز ) RS لیفعال در تشک

را نشان دادند  ISA2 افتهی شیافزا انیاما ب ،را نشان دادند SSIIIaو  BEIIb انیدرصد کاهش ب 88از  شیب ACبالا با  لوزیبا آم

 , .Zhong et al) کرد یا محدود مر لوزیکوتاه آم یها رهیبود اما طول زنج نیلوپکتیآم یها رهیکه مستعد گسترش زنج

 لوزیآم یلابا یباعث محتوا ،OsGUN4 ،دیژن پلاست کیکه جهش  میافتیدر نیهمچن رایما اخ ،جالب توجه است .( .(2020

به نظر  ،نیبنابرا .مرتبط باشد GBSSI یشیافزا انیبا ب یادیکه ممکن است تا حد ز ،(Li et al. , 2021) شود یدر برنج م

 PUL/ISAو  SSIIIa، BEIIb یعنی ،نشاسته یوسنتزیب یها ژن ریو سا GBSSIبالا به تعادل  لوزیآم ای RS لیتشک رسد یم

 . مرتبط است

 

 گیری جهینت

بلکه شامل  ،کند یم فایدانه در محصولات غلات ا تیفیعملکرد و ک یریدر شکل گ ینشاسته نه تنها نقش مهم وسنتزیب

شامل سنتز و انتقال ساکارز در  ندهایفرآ نیا .شود یم زیمختلف ن یو اندام ها یکیولوژیمختلف ب یندهایفرآ یهماهنگ

فرورفته  یها کش( به اندام )آب یعروق ستمیمنبع در سراسر س یها از اندام یانرژ لیساکارز و تحو ،منبع )مانند برگ( یها اندام

بهبود هدف  .نشاسته در آندوسپرم-لوزیو آم - .ستا نیلوپکتیآم لیو تشک ،در آندوسپرم ADPGساکارز به  لیتبد ،)اندوسپرم(

 یم نهیبه یزندگ یکردن استانداردها ردهبرآو ینشاسته را برا یفعل یتقاضا ،دانه در محصولات غلات تیفیگرا بر عملکرد و ک

 دیشاسته مفن وسنتزیشناخته شده ب یها سمیز مکانقابل کشت با استفاده ا یها نیغلبه بر مشکلات موجود در زم یکند و برا

 . است
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