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 چکیده 

و سایر موجودات زنده  یاهیگ هایدر تمام گونهکه  های پروتئینی چند ژنی است( از بزرگترین خانوادهGST) ترانسفراز-Sگلوتاتیون 

های متعددی در گیاهان از نقش های درونی و بیرونی بسیار القاپذیر هستند،که در شرایط تنش و محرک هاGSTs. تاکنون برای حضور دارند

 و شوری بالا، حرارت خشکی، مانند محیطی هایتنش اکسیدانی مقابله بانمو، از طریق فعالیت آنتیورشدجمله دخالت در متابولیسم ثانویه، 

 هاو زنوبیوتیک هااندوبیوتیک مانند سوبستراها انواع به گلوتاتیون اتصال با هااین آنزیم است. شده شناخته هاکشعلف زداییسم همچنین

 در هم میتوکندریایی و میکروزومال هایایزوفرم ولی بوده سیتوپلاسمی محلول هایها آنزیمGSTاغلب  .دشونمی سلولی زداییمنجر به سم

های ساختاری با ، فراوانی و ویژگیGSTهای اخیر درباره تکامل ترین یافتهاند. در این مقاله بخشی از مهمشده شناخته حیوانات و گیاهان

زیست شود. همچنین به جدیدترین کاربردهای این خانواده پروتئینی در بیوتکنولوژی و محیطها در گیاهان ارائه میهای آنبر نقش تأکید

 اشاره خواهد شد.

 

 متابولیسم ثانویه ،ترانسفراز Sگلوتاتیون  ،زداییسم ،نموورشد ،بیوتکنولوژی ،اکسیدانهای کلیدی: آنتیواژه

 

 مقدمه

نزدیک به دو درصد ترانسفراز -Sی گلوتاتیون هاآنزیم

 Scalla)دهند ر گیاهان را تشکیل ميدحل های قابلپروتئین

and Roulet, 2002). 0791ها برای اولین بار در سال این آنزیم 

کش آترازین کشف زدایي علفدر گیاه ذرت و در فرایند سم

. امروزه با توجه به عملکرد و نقش این (Frova, 2003)شد 

خانواده بزرگ پروتئیني و براساس سوبستراهای مختلف، 

 گیاهان در سایرها GSTاطلاعات زیادی از حضور گسترده 

مانند ذرت، گندم، توتون، کاج، سویا، آرابیدوپسیس، جو، 

بدست آمده زمیني، نخود، سورگوم و نیشکر میخک، سیب

تحقیقات  در هاآنزیم این بندیطبقه و گکلونین است. شناسایي،

 رایجنام  .ستا گرفته صورت بعد هایسال تریگسترده

های با عملکردهای برای این پروتئین «ترانسفراز-Sونیگلوتات»

در طي واکنش آنزیمي،  رایکننده است، زگمراهمتعدد، نامي 

 ن،یعلاوه بر ا .شودينه اتم گوگرد منتقل مو  لیونیبخش گلوتات

در مواردی  ،کننديعنوان ترانسفراز عمل نمبهها GSTهمه 
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سولفید و یا دی کنندياضافه م دهایرا به اپوکس ونیگلوتات

 .دنکن زیرا کاتال ونیزاسیزومریاکنند و یا پراکسید را احیا مي

های کلیدی فاز آنزیم (GSTs; EC 2.5.1.1.8) هاGSTهمچنین 

II دست سیتوکروم ینزدایي آنزیمي هستند که در پایسمP450 

اتصال  GST هایآنزیم کنند.در متابولیسم سلولي فعالیت مي

تیول هسته دوست مربوط به گلوتاتیون احیا را به مرکز الکترون 

زا برون( و endogenous)زا روندوست ترکیبات د

(exogenous) محیطي، زایسرطان و سمي مواد از جمله 

 .(Vaish et al., 2020)نند کها کاتالیز ميدارو ها،کشآفت

طور به در گیاهان: جایگاه سلولی، تنوع و GSTساختار 

های محلول به هر دو صورت دایمرهای همو و GST عمومي

دالتون فعال کیلو 42ا زیرواحدهایي با اندازه هترو همراه ب

 مستقل کاتالیتیک هایجایگاه حاوی دایمر زیرواحد هر. هستند

 دو بین و شده تشکیل( 4 و 0 دمین) جزء دو از که باشدمي

آمینه اسید 01الي  2متغیر بین اندازه  با کوتاه رابط یک دمین

( G-site) ونجایگاه اتصال برای گلوتاتی 0دمین  .قرار دارد

است که از یک سری اسیدهای آمینه موجود در دمین آمینو 

 اتصال جایگاه یک 4 دمین. است گرفته شکل پپتیدانتهایي پلي

بوده که از اسیدهای آمینه  (H-site) گریزبآ سوبستراهای برای

موجود در دمین کربوکسیل انتهایي شکل گرفته است. این دو 

 4 دمین. دهندمي لیآنزیمي را تشکجایگاه با هم مرکز فعالیت 

 تنوع بیانگر که بوده متغیر بسیار ساختار و توالي لحاظ از

 مختلف هایدسته با که است بسیاری گریزآب سوبستراهای

GST  طور حفظ شده و به بسیار 0 دمین اما ،هستنددر ارتباط

کاتالیتیکي مربوط به گلوتاتیون  هایعالیتخاص در ارتباط با ف

ها براساس شباهت توالي، ایمونولوژی، GSTدر مجموع  .است

 شامل نوع اسیدآمینه در جایگاه اتصال و کینتیکي هایویژگي

هفت . شوندمي بندیتقسیم مختلف هایدسته به ژنومي ساختار

(، لامبدا Tau(، تا )Phiاین آنزیم شامل في) زدسته مشخص ا

(Lambdaدی ،)هیدر( و آسکوربات ردوکتازDHARs ،) تتا

(Theta( زتا ،)Zetaو تتراکلروهیدروکوئینون دی ) هالوژناز

(TCHQD )گیاهان در فقط اول دسته چهار که وجود دارد 

 گلوتاتیون  سازیفعال در سرین آمینهشوند. اسیدمي یافت

 درشده گلوتاتیون عالف تیول پایداری و گیریشکلصورت به

 های دسته حضور آن در و داشته اساسي نقش 0 دمین

Phi, Tau, Zeta و Theta مشهود است (Armstrong, 1997). 

آمینه حضور اسید Lambda و DHAR در دو دسته جدید

 هستند دخیل گلوتاتیون سولفیددی گیریسیستئین در شکل

(Frova, 2006). GST های Theta و Zetaدر گیاهان و هم  هم

به  GSTشوند. اخیراً یک دسته جدید از جانوران دیده مي در

 نیز گزارش شده است. مطالعات اخیر تعداد  Omegaنام 

دسته در  02های براساس ساختار جایگاه کاتالیتیکي تا دسته

 ,.Sylvestre-Gonon et alکنند )زی پیشنهاد ميگیاهان خشکي

های و ویژگي GSTهای های اخیر وجود ژندر سال .(2019

ها و نیز موجودات خزهمولکولي در گیاهان غیرآوندی از جمله 

به  تاها نیز گزارش شده است. ها و جلبکتر مثل قارچابتدایي

دسته  63ها ها و باکتریدر گیاهان، جانوران، قارچ امروز

 يستالیار کرساختترانسفراز شناسایي شده است و-Sگلوتاتیون 

در موجودات محلول  یترانسفرازها-S ونیگلوتات 411از  شیب

قابل ذکر است که در بین گیاهان، سویا  .زنده تعیین شده است

های گروه GSTباشد.مي GST 010دارای بیشترین تعداد با 

Tau  وPhi طور استثنا شوند. بهدر میان گیاهان بیشتر دیده مي

 GSTکمتری با هشت ژن  Tauهای گروه GSTگندم دارای 

ترانسفراز در گیاهان -Sهای گلوتاتیون بندی خانواده. دستهاست

 Kumar and)و جانوران در شکل یک نمایش داده شده است 

Trivedi, 2018). 

 da)هستندو سیتوسولي  آب رد ها محلولGSTاغلب 

Fonseca et al., 2010 در گذشته و تا قبل از شناسایي دو .)

های در هسته سلول NtParAترانسفراز -Sآنزیم گلوتاتیون 

های آرابیدوپسیس، تصور در هسته سلول GTSU12تنباکو و 

 Zettl)ها فقط در سیتوسول حضور دارند شد که این آنزیممي

et al., 1994; Dixon and Edwards, 2009) امروزه گزارشاتي .

های سلولي از ها و بخشها در سایر اندامکGSTاز حضور 

 میکروزومال، (Kappa)ها ، میتوکندریجمله کلروپلاست

(MAPEG)  و همچنین در شبکه آندوپلاسمي وجود دارد

(Lallement et al., 2014) . گلوتاتیونS-نظر  ترانسفرازها از 
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 (Kumar and Trivedi, 2018)ترانسفراز در گیاهان و جانوران -S های گلوتاتیونبندی خانوادهدسته -1شکل 

 

بندی اصلي محل قرارگیری در سلول نیز دارای سه دسته

 -Sترانسفرازهای سیتوسولي، گلوتاتیون -Sباشند: گلوتاتیون مي

ترانسفرازهای -Sرانسفرازهای میکروزومال و گلوتاتیون ت

-Sمیتوکندریایي که از بین این سه دسته، گلوتاتیون 

ترانسفرازهای سیتوسولي از نظر تعدادی بزرگتر از دو گروه 

 (.0دیگر هستند )شکل 

در  GST لیگاندی هایفعالیتو  مکانیسم کاتالیتیک

تصال تیول هسته ا GST هایآنزیمچنانچه ذکر شد  :گیاهان

دوست مربوط به گلوتاتیون احیا را به مرکز الکترون دوست 

  کنند:ترکیبات داخلي و خارجي کاتالیز مي
GSH + RX          GSR + HX 

واکنش حاصل از ماده الکترون دوست و گلوتاتیون منجر 

 فعال کمتر مادری ترکیب به نسبت که شودبه تولید ترکیبي مي

. یابدگریز افزایش ميهای آبزنوبیوتیک لالیتح بنابراین است،

 که دهدها نشان ميGST آنزیمي فعالیت روی بر مطالعات

لي متوا تصادفي مکانیسم یک در سوبسترا و گلوتاتیون واکنش

صورت گرفته که در آن دو سوبسترا به دو محصول تبدیل 

و  يآلفا، مو، پ یهامتعلق به دسته یهاGSTدر  .شوندمي

 Tyr تیروزین تعامل با قیاز طر ونیگلوتات یسازفعال گما،یس

 یهامی. در آنزشوديانجام م GSHاز گوگرد  H وندیدر فاصله پ

 سرین ای Cys ی سیستئینزوریمانده کاتاليباق گر،ید یهادسته

Ser است (Sylvestre-Gonon et al., 2019) .گاهیماهیت جاG 

جهت اتصال و چرخش مناسب گلوتاتیون و همچنین ویژگي 

 هایکننده تعداد واکنشدر اتصال به سوبسترا تعیین H گاهیجا

 توانمي اسپکتروفتومتری آزمون از استفاده با. است ممکن

 ثبت نانومتر 621 جذب تغییرات در را سوبسترا و آنزیم اتصال

   (.Rezaei et al., 2013) کرد

 باشندمعمولاً دارای مراکز الکترون دوست مي هازنوبیوتیک

 کربن، هایاتم حضور به مربوط مراکز این فعالیت عمده که

 به منجر هابا زنوبیوتیک GST واکنشاست.  سولفور و نیتروژن

شود و مي (S-glutathionylated) شدنگلوتاتیونه واکنش

 راحتي به و هبود ضعیف فعالیت لحاظ از شدهکمپلکس ایجاد

 .کندمي تسهیل را زدایيسم مسیر که است حلقابل آب در

 یک جایيجابه نوع از گلوتاتیون ترکیب هایواکنش اغلب

آروماتیک،  حلقه روی بر دوستالکترون جایگاه از هالوژن

 با گلوتاتیون ترکیب. استهتروسیلیک و یا یک گروه آلکیل 

 (،PCNB) نیتروبنزنپنتاکلرو فلورودیفن، آترازین، کشعلف

از این نوع  ایيهپروپاکلر، کلریمورون اتیل و متیداتیون مثال

در گیاهان ترکیب گلوتاتیونه با (. Brown, 1990) هستندواکنش 

از سیتوسول وارد ATP(T ) استفاده از یک کاست متصل به
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، Glyگلوتامیل سیستئین سنتاز؛  γECS  ،γ، سیستئین؛Cys؛ ، گلوتاماتγGluترانسفراز. -Sزدایی گلوتاتیون مدل شماتیک عمل سم -3شکل 

، PC-As، آرسنیک؛ As؛ ، فیتوکلئاتینPCSترانسفراز؛ -S، گلوتاتیون GST، زنوبیوتیک؛ X، گلوتاتیون؛ GSH، گلوتاتیون سنتاز؛ GSگلیسین؛ 

 ABCC1/ABCC2 (Kumar and Trivedi, 2018) ، ناقلین واکوئلیTکمپلکس فیتوکلئاتین آرسنیک؛ 

 

 Kumar) واکوئل شده تا به فضای خارج سلولي هدایت شود

and Trivedi, 2018) .زدایي آرسنیک تصویر شماتیک سم

به نمایش در آمده است.  4در گیاهان در شکل  GSTتوسط 

ترانسفرازها در رشد -Sلت اعضا خانواده گلوتاتیون چه دخااگر

 های غیر زیستي گزارش شده استو نمو گیاهان و تنش

(Nianiou-Obeidat et al., 2017،)  اما اطلاعات محدودی در

شده با آرسنیک های ایجاداده ژني در تنشمورد نقش این خانو

های مختلف این خانواده باشد. در میان دستهدر دسترس مي

های آرسنیکي گزارش ژني نقش دسته لامبدا در پاسخ به تنش

 .( et al.Kumar, 2013) شده است

ها که بدون تشکیل GST هایفعالیت ترینمهم از یکي

 آنها  فعالیت پراکسیدازی ،ردیگترکیب حدواسط شکل مي

است. در این نوع واکنش گلوتاتیون  اکسیدانعنوان یک آنتيبه

دوست، دوست با اکسیژن الکترونعنوان عنصر هستهبه

ترکیب از کردن این هایپراکسید واکنش داده و پس از احیا

. نتیجه این فعالیت، حفاظت کاهدشدت سمیت این ترکیب مي

های اکسیژن آزاد حاصل از منفي گونه یهااز سلول در برابر اثر

. نسبت گلوتاتیون به فرم استها در تنشهای اکسیداتیو واکنش

( به گلوتاتیون به فرم اکسید یا گلوتاتیون GSHاحیا )

یابد و انواع کاهش مي ( در شرایط تنشGSSGسولفید )دی

اکسیدان کاتالاز و پراکسیداز در برقراری این های آنتيآنزیم

های ترین این آنزیمتعادل در سلول نقش دارند. یکي از مهم

های آزاد اکسیژن، ها هستند که از بین رادیکالGSTپراکسیداز 

میزان پراکسید هیدروژن و سایر پراکسیدهای درون سلولي را 

صورت مستقیم یا از نند. اکسیداسیون گلوتاتیون یا بهکتنظیم مي

. (Noctor et al., 2011)گیرد طریق آسکوربات صورت مي

ان داده نش 6های دخیل در این چرخه تنظیمي در شکل آنزیم

 شده است.

 زدایيسم بهوتاتیون به سوبسترا در اغلب موارد لگ اتصال

 برخي موارد نادری و در ارتباط با در شود، وليمنجر مي

 واکنش اینو تعداد اندکي از سوبستراها  GST خانواده اعضای

حالت ترکیب  نیدر ا کند،يمنیز تولید محصولات سمي 

. است مادری ترکیبات از ترگلوتاتیون و سوبسترا، بسیار فعال

 تولید به منجر هاهالوآلکن و گلوتاتیون ترکیب مثال عنوانبه

اکسیداتیو  وليترکیبي ناپایدار  فرمالدئید، یا سولفونیوماپي یون

 (. Deponte, 2013) شودمي

 غیرکاتالیتیکي هایفعالیت دارای GST هایآنزیمهمچنین 

. آیدمي شمار به لیگاندی هایفعالیت عنوان تحت که نیز هستند
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و متابولیسم پراکسید. اکسیداسیون گلوتاتیون   ترانسفراز در حفظ تعادل اکسید و احیا گلوتاتیون-Sشمای ساده دخالت گلوتاتیون  -2شکل 

، GR؛ ، دهیدروآسکوربات ردوکتازDHA (R)؛ ، آسکورباتASC، آسکوربات پراکسیداز؛ APXه صورت مستقیم یا از طریق آسکوربات. ب

 Noctor et)، پراکسید آلی ROOH، پرکسیدوردوکسین؛ PRXترانسفراز؛ -S، گلوتاتیون GST، گلوتاردوکسین؛ GRXگلوتاتیون ردوکتاز؛ 

al., 2011) 

 

 جمله از متنوعي ترکیبات به اتصال قابلیت هاآنزیم این

 برخي و هارنگ استروئید، صفرایي، نمک آهن، بیلیروبین،

سبب ذخیره و انتقال سریع این  ویژگي این .ارندد را داروها

 سلولي مختلف هایبخش و اختصاصي هایگیرندهترکیبات به 

 هاژنوتوکسیک و های سلوليسم رسانيآسیب از شده و مانع

 .(Axarli et al., 2004) شودمي DNA و هاپروتئین به

ترین برخي از مهم در گیاهان: هاGSTها و وظایف نقش

نمو گیاه، دخالت در وها در گیاهان شامل رشدGSTوظایف 

ها، رساني هورمونهای زیستي و غیرزیستي، پیاممقابله با تنش

ای و تنظیم هومئوستازی اکسید و احیا، سیگنالینگ یاخته

نتوسیانین و های ثانویه مانند آبیوسنتز و انتقال متابولیت

 ,.Hu et al)( است Apoptosisای )همچنین کنترل مرگ یاخته

2016; Chronopoulou et al., 2017) .GST ها، حمله گروه

به  GSH (γ-Glu-Cys-Gly)ل ترکیب سه پپتیدی گلوتاتیون تیو

کنند. گریز راکاتالیز ميدوست و سموم آبهای الکترونمولکول

ها بسیار اهمیت کششدن برای انتخاب علفواکنش گلوتاتیونه

دارد، زیرا گیاهان زراعي پهن برگ و باریک برگ دارای سطوح 

ها هستند کشفو متحمل در برابر عل GSTبالای فعالیت 

(Chronopoulou et al., 2017) .GSTزاها در متابولیسم درون 

عنوان پراکسیدازهای سیداتیو بهاک هایسازی تنشخنثي چون

 های، فعالیتGSTایزومرازهای وابسته به، وابسته به گلوتاتیون

، فلاونوئیدها به متصل هایپروتئین عنوانبه کاتالیکتیکيغیر

مرگ  کنندهتنش و تنظیم سیگنالینگ در دخیل هایپروتئین

 دقیق طوربه آنها نقش اخیر ولي هستندیز دخیل ن اییاخته

های ثانویه مانند چه بعضي از متابولیتاست. اگر نشده مشخص

، مواد فرّار گوگرددار و هانپلکوتراستروئیدها، 

ها ساخته GSTهای وسیله بعضي از ایزوزیمها بهگلوکوزینولات

 .(Nianiou-Obeidat et al., 2017)شوند مي

هایي ها به هورمونGST نمو گیاهان:ودر رشدGST نقش 

توانند سبب شوند و ميمانند اکسین و سیتوکینین متصل مي

هایي مانند اتیلن، اکسین، متیل القای فعالیت فیتوهورمون

 Shi et)شوند جاسمونات، سالیسیلیک اسید و آبسیزیک اسید 
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al., 2014). GST يدر انتقال داخل سلول یگاندیل با فعالیتها 

شواهد . (Gullner et al., 2018) کنندميها شرکت نیاکس

های گیاهي در فرآیند رشد و تکامل GSTزیادی وجود دارد که 

کنند ایفا مينقش مهمي in vivoو  in vitroگیاهي در شرایط 

(Gong et al., 2005) .های گیاهي در گیاه برنج کاربرد هورمون

دهد را تغییر مي GSTهای خانواده بیان تعداد زیادی از ژن

(Jain et al., 2010) .هایي مبني بر نقش گزارشGST های

زني بذرهای گروه لامبدا در روند رشد و تکامل اولیه مثل جوانه

های زني بذر در لاینبرنج وجود دارد، بطوریکه سرعت جوانه

های برابر بیشتر از لاین چهارحدود  GSTهای بیاني ژنبا بیش

همچنین یک گروه از  .(Kumar et al., 2013) استوحشي 

GST ها مربوط به دستهTau  در ارابیدوپسیس به نام

AtGSTU17 زني، افزایش طول هیپوکوتیل، در توسعه جوانه

شدن وابسته به نور قرمز دور نقش تراکم آنتوسیانین و مهار سبز

های نوری مختلف به توسط گیرنده AtGSTU17دارد و بیان 

های گیاهي شرایط نوری و توسط هورمون در Aویژه فیتوکروم 

 Jain et)شود مختلف مثل اکسین و آبسیزیک اسید کنترل مي

al., 2010) . بررسي نقش دو ژنPpGST1  وPpGST2  در

نشان داد که این دو ژن  Pyrus pyrifoliaرسیدگي میوه گلابي 

ها در پاسخ به قند گلوکز، سالیسیلیک طي نمو و رسیدگي میوه

 .(Shi et al., 2014)کنند اسید و اکسین نقش مهمي ایفا مي

GST :در متابولیسم ثانویه گیاهی GST ها در سنتز

های مختلف، سیگنالینگ و متابولیسم ثانویه در گیاهان متابولیت

کنند. برای مثال در آرابیدوپسیس های مهمي ایفا مينقش

AtGSTf12 ها و پروآنتوسیانیدین نقش در تراکم آنتوسیانین

تعدیل  ها به دریافت نور راپاسخ AtGSTu20دارد، در حالیکه 

یک اتصال محکم بین  AtGSTf2کنند. در آرابیدوپسیس مي

کند شده از ایندول و کامالکسین را برقرار ميفیتوآلکسین مشتق

 Flavonolطور انتخابي در انتقال و اتصالبه و احتمالاً

quercetin-3-O-rhamnoside عنوان ترکیبات دفاعي گیاهي به

 کندد را ایفا ميکنندگي خوشود و نقش تنظیمدرگیر مي

(Dixon et al., 2011) کهیحال. در AtGSTF6 ،کردن زیبا کاتال

 يدفاع بیترک لیتریاستون-6-ندولیا یبر رو ونیگلوتات

 .(Su et al., 2011) کندميسنتز  را نیکامالکس

، فعالیت لیگاندی Vitis viniferaگیاه انگور  همچنین در

GSTها لازم ها از سیتوسول به واکوئلها برای انتقال آنتوسیانین

و تراکم آنتوسیانین با تیمار ساکارز،  GSTاست و فعالیت 

. (Conn et al., 2008)شود جاسمونیک اسید و نور تقویت مي

های نابالغ گیاه سیکلامن نیز نشان داد که مطالعه بر روی گلبرگ

ها در تجمیع آنتوسیانین CkmGST3ها به نام GSTگروهي از 

 .(Kitamura et al., 2012)در سیکلامن دخالت دارند 

GST مقاومت محصولات  ها:کشو مقاومت به علف

ها برای تولید در بخش کشاورزی از کشزراعي به علف

ها عمدتاً در تحمل به GSTاهمیت بالایي برخوردار است و 

ها با تشکیل کنند. این پروتئینها نقش مهمي ایفا ميکشعلف

زدایي در سم GST( و GSHکمپلکس ترکیبي گلوتاتیون احیا )

ها مانند آلاکلور، فلورودیفن، کشمختلفي از علفانواع 

گلایفوزیت، آترازین، متولاکلر، تیوکاربامات و غیره دخالت 

اثر است که در  کش گستردهکنند. گلایفوزیت یک علفمي

گیرد. نقش های هرز غلات مورد استفاده قرار ميکنترل علف

GST های گروهTau  درVigna radiata زدایي در سم

کش به اثبات رسیده فوزیت و تحمل گیاه به این علفگلای

های GST. گروه خاصي از (Basantani et al., 2011)است 

مسئول مقاومت به  MHR-GSTFبا نام  Phiمتعلق به گروه 

باشند. این گروه دارای فعالیت ها ميکشطیف وسیعي از علف

 و با کاهش هیدور هستندبالای هیدروپراکسیدازی 

کنند زدایي را ایفا ميپراکسیدازهای سمي، نقش سم

(Georgakis et al., 2020) . دلیل مقاومت بعضي گیاهان تفاوت

-MHRها است. ویژگي های کاتالیتیک و سوبسترایي آنویژگي

GSTFتواند برای تولیدکنندگان محصولات کشاورزی ها مي

ای در مطالعه مقایسه کش جالب توجه باشد.مقاوم به علف

کش متولاکلر حاکي از ساقه و ریشه ذرت در مورد اثر علف

ویژه در ریشه است. شواهد به GSTهای ژنیافته بیان افزایش

ها سیستم طبیعي دفاعي گیاهان GST دهد کهجدیدی نشان مي

ها هستند و در کشهای اکسیداتیو حاصل از علفدر برابر تنش
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های اخیر بر این اساس محصولات تراریخته مقاوم به سال

 ,.Georgakis et al)ها تولید و طراحي شده است کشعلف

2020). 

GST کلي طوربه ها:و عملکرد آن در برابر تنش

زیستي هستند که از زیستي و غیر ءالیسیتورها ترکیباتي با منشا

طریق القای سیستم دفاعي باعث بیوسنتز و انباشت 

ها، پروتئین .شوندهای دفاعي ميو پاسخهای ثانویه متابولیت

توانند ها ميالیگوساکاریدها، اسیدهای چرب و مشتقات آن

 ,Eder and Cosio)هایي از الیسیتورهای خارجي باشند نمونه

دهند که . مطالعات پروتئومیکس و ژنومیکس نشان مي(1994

های زیستي و غیرزیستي نسبت به های متحمل به تنشژنوتیپ

های تری در آنزیمهای حساس، فعالیت بیشژنوتیپ

دارند و کاربرد بعضي از الیسیتورهای  GSTویژه اکسیدان بهآنتي

یان تواند سبب افزایش فعالیت این آنزیم در سطح بخارجي مي

 .(Rezaei et al., 2013)ژن و یا فعالیت آنزیم شود 

های GSTشواهد زیادی بیانگر دخالت  های زیستی:تنش

 های انگليهای زیستي از جمله آلودگيگیاهي در مقابله با تنش

. استها خواران و یا پاتوژنهای دفاعي در مقابل گیاهو پاسخ

GST های خانوادهTau های دفاعي صورت ویژه در پاسخبه

های Tauده های خانوانقش دارند و نقش دفاعي یکي از گروه

Glycine max به نام GmGSTU10-10  در پاسخ به ویروس

( و افزایش بیان ژن این آنزیم به اثبات SMVموزائیک سویا )

. این آنزیم تنها آنزیم (Skopelitou et al., 2015)رسیده است 

GST  ایزوآنزیم مختلف در سویا است که در  42در بین

 Babu et)شود القا مي SMVآلودگي به ویروس موزائیک سویا 

al., 2008) . عملکرد کاتالیتیکي آنزیمGmGSTU10-10 

های اکسیداني با عمل هیدروپراکسیدازی است، واکنشآنتي

کند و با سوبستراهای بسیار زیاد دیگری را نیز کاتالیز مي

علاوه میزان اندک ثابت شود. بهمتعددی وارد واکنش مي

( این آنزیم و میل ترکیبي زیاد آن به kmمنتن ) -میکائیلیس

( بیانگر آن است آنزیم GSHون به فرم احیا )گلوتاتی

GmGSTU10-10  در شرایط غلظت پائینGSH  مانند آنچه که

دهد، بسیار کارآمد خواهد بود های اکسیداتیو رخ ميدرتنش

(Skopelitou et al., 2015) یکي از .GST های خانوادهTau  از

که  PvGSTU3-3به نام  Phaseolus vulgarisگیاه لوبیا 

شدن گیاه به انگل سوبسترای تخصصي دارد، با آلوده

Uromyces appendiculatus شود و باخاصیت قوی القا مي

رانسفراز و عنوان یک هیدروپراکسیداز، تیول تکاتالیتیکي به

 Chronopoulou et)کند دهیدروآسکوربات ردوکتاز عمل مي

al., 2014) . همچنین هنگامي که گیاهNicotiana 

benthamiana به( وسیله ویروس موزائیک بامبوBaMV آلوده )

که از  NbGSTU3و  NbGSTU1های شود، سطوح بیان ژنمي

GST های خانوادهTau رود هستند بالا مي(Chen et al., 

در  يتوجهطور قابلبه GSTاز  مختلفي یهاگروه. (2013

القا  يروسیو و يقارچ ،یيایباکتر یهاآلودگي هیمراحل اول

در  GST یهانیتجمع پروتئ مطالعات پروتئومیکس. شونديم

 یمطالعات عملکرد ن،یکرد. علاوه بر ا دییأآلوده را ت اهانیگ

خاص  یهاGST نکردخاموش ایاز حد  شیب انینشان داد که ب

 رینرخ تکث نیو همچن یماریعلائم ب يتوجهطور قابلتواند بهيم

در  یمحدود اریحال، اطلاعات بس نیدهد. با ا رییپاتوژن را تغ

در شرایط  GST یهامیزوزیا قیدق يکیمتابول یمورد عملکردها

. وجود داردزا درون یو در مورد سوبستراها حضور پاتوژن

GST توانند يم یدازیاکسپر ونیگلوتات تیفعالبا ها

جمع  آلودگيرا که در طول  يسم یدیپیل یدهایدروپراکسیه

 ای GST یهاژن یالقا ن،یکنند. علاوه بر ا یيزداشوند سميم

با که  ياهانیاغلب در گ GST یهاتیفعال شیافزا

اند شده ماریها( تو قارچ های)باکتر دیمف هایمیکروارگانیسم

 یها( به آلودگيISR) کیتمسیپاسخ مقاومت س جادیباعث ا

  یبرا یشتریب قاتی. تحقشده است یبعد یزایماریب

در  GST یهامیزوزیا قیدق يکیمتابول یملکردهاع شدنآشکار

مورد  یماریها در مقاومت به بآلوده و درک سهم آن اهانیگ

 .(Gullner et al., 2018) است ازین

ای بالا های غیرزیستي مانند دمتنش های غیر زیستی:تنش

و پایین، شوری، خشکي، فلزات سنگین، پرتوهای فرابنفش و 

گذارند، نمو گیاهان اثر ميوای بر رشدطور گستردهغیره به

های دفاعي جهت بنابراین گیاهان در طول تکامل به سیستم
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ها یکي از GSTاند. ها مجهز شدهمقابله با این تنش

ی مقابله با سازوکارهای دفاعي طبیعي داخلي گیاهان برا

ای های غیرزیستي هستند و در این زمینه مطالعات گستردهتنش

 یهاتیمحدودبسیاری از در پاسخ به صورت گرفته است. 

مطالعات اومیکس )ترانسکریپتومیکس یا  ي،طیمح

یا  mRNAپروتئومیکس( القا و افزایش بیان ژن در سطح 

دهد مي بخوبي نشانها از گونه یاریدر بسرا  هاGSTپروتئین 

(Sylvestre-Gonon et al., 2019). های هنگامي که یکي از ژن

GST فرنگي به نام از گیاه گوجهLeGSTU2  به آرابیدوپسیس

بیاني این ژن، قدرت های تراریخته با بیشکلون شد، لاین

زني، طول ریشه و همچنین مقاومت به شوری و تنش جوانه

داشتند. این ژن  و مانیتول بالاتری NaClاسمزی ناشي از 

LeGSTU2  با فعالیتGST  همزمان افزایش فعالیت و

و  (SOD) دیسموتاز سوپراکسیداکسیدان های آنتيآنزیم

های آزاد اکسیژن ( توان گیاه در تنظیم رادیکالPODپراکسیداز )

. (Xu et al., 2015)در افزایش تحمل به تنش را افزایش داد 

از خانواده  GSTهای بیاني ژنگیاهان تراریخته تنباکو با بیش

tau های به نامCsGSTU1  وCsGSTU2 گرفته از گیاه 

Citrus sinensis کش فلورودیفن که مقاوم به علف

(fluorodifenبودند ) تحمل مناسبي به خشکي و شوری ،

مولار نیز از میلي NaCl 411و  %2هنگامي که در محیط مانیتول 

کش سازوکار حفاظتي در مقابل علفخود نشان دادند 

دهنده گلوتاتیون احیا فلوردیفن اساساً ناشي از فعالیت اتصال

(GSH در )GSTها ارتباطي اکسیداني آنها بوده به فعالیت آنتي

در ارقام متحمل به خشکي گیاه . (Cicero et al., 2015)ندارد 

و نیز  GST( فعالیت آنزیمي Hordeum vulgareجو زراعي )

 های حساس نسبت به ژنوتیپ GSTهای بیان بعضي از ژن

دار در شرایط تنش خشکي بالاتر گزارش شده صورت معنيبه

مطالعات بسیاری نیز نشان داده  .(Rezaei et al., 2013)است 

تیمار سالیسیلیک اسید است که تیمارهای شیمیایي مانند پیش

در گیاهان  GSTتواند سبب القای بیان و یا افزایش فعالیت مي

 . (Szepesi et al., 2008)شود 

های ذرت در معرض سمیت با فلزات که ژنوتیپهنگامي

گیرند گرم بر لیتر( قرار ميمیلي 011یوم، سلنیم و کادمیوم )تیتان

های تیمارهای دار در برگصورت معنيبه GSTفعالیت آنزیم 

میزان  GSTرود. از آنجا که همراه با مورد آزمایش بالاتر مي

صورت نیز به PODو  SODاکسیدان دیگر مانند های آنتيآنزیم

دهنده نقش تر رفته است، نشانها بالادار در تمام ژنوتیپمعني

GST استاکسیداني گیاه نیز های آنتيدر فعالیت (Lian et al., 

2020; El-Ramady et al., 2016). 

ها GST :در گیاهان GST تنظیم بیان ژن و ساختار ژنومی

زایي تا پیری حضور دارند در مراحل مختلف نمو گیاه از جنین

در دو گیاه ذرت  GSTهای مختلف که بیوسنتز و فعالیت آنزیم

 استهای متنوع خود شاهدی بر این ادعا و برنج در بافت

(Soranzo et al., 2004)های دسته . آنزیمTau طور عمده در به

 Phiهای هوایي و کالوس بیان شده در حالیکه در دسته بافت

گردد و دسته های رویشي مشاهده ميبیشترین بیان در بافت

Zeta ها در شرایط شوند ولي بیان آنها بیان ميدر اکثر بافت

های ها در بافتGSTبودن بیان . اختصاصياستتنش محدود 

ثیر شرایط و تیمارهای مختلف تغییر أتتواند تحتي ميگیاه

طور معمول که به ZmGSTF2عنوان مثال، ژن طوریکه بهکند به

شود، با اعمال بیان مي (Zea mays) های گیاه ذرتدر ریشه

کش بیان این آنزیم در شاخه و برگ نیز مشهود تیمار علف

 .(Taylor et al., 2013) است

طور عمده در سطح رونویسي ها بهGSTتنظیم بیان ژن 

های محدودی مبني بر تنظیم بیان گیرد البته گزارشصورت مي

 ,Davies and Caseley)باشد پس از رونویسي نیز موجود مي

کننده گستره . تنظیم بیان هر یک از زیرواحدها تعیین(1999

. در استرودایمرهای هر آنزیم گیری همودایمر و هتشکل

ها، موجب کشکننده در برابر علفذرت کاربرد ترکیبات ایمن

و  ZmGSTF2 رواحدیزدو سنتز ها و القای افزایش بیان ژن

ZmGSTF1 مریهترودا و تشکیل ZmGSTF1-2 ،از  يکی

 .(Taylor et al., 2013)شود مي GST ياصل یهامیزوزیا

پستانداران،  GSTدر قیاس با پروموتورهای موجود در 

ها و اکسیدانها، آنتيکننده زنوبیوتیکگیاهان فاقد اجزای تنظیم
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های ردیفی توالیدر گیاهان جو، برنج و آرابیدوپسیس. ساختار درخت فیلوژنی براساس هم GSTهای بندی پروتئیندرخت فیلوژنی و رده -0شکل 

آرایی و ترسیم ترتیب برای ردیفبه neighbor-joiningو  ClustalWبه روش MEGA4 افزار پروتئینی اعضای این خانواده پروتئینی با استفاده از نرم

ها برروی یک از دسته ه تکرار در درخت مذکور لحاظ شده است. اسامی مربوط به هربمرت پس از هزار Bootstrapخت انجام شده است. شاخص در

 (.Rezaei et al., 2013شکل مشخص شده است )

 

 ocs (octopine synthase) باشند. عاملها ميالکترون دوست

های موجود در سویا، GSTشده در پروموتور تنها جزء شناخته

رسد این اجزاء نظر ميبهگندم، توتون و آرابیدوپسیس است. 

یرا نه تنها به اکسین و شوند، زها القاء ميفقط در شرایط تنش

سالیسیلیک اسید واکنش نشان داده بلکه در گیاهاني مانند 

آرابیدوپسیس، تنباکو و سویا به فلزات سنگین نیز حساس 

. نمونه بارز پروموتور (Chen and Singh, 1999)هستند 

در گیاه میخک  Zetaها مربوط به دسته GSTشده در شناخته

باشد کننده اتیلن مياست، این پروموتور دارای اجزای تنظیم

(Maxson and Woodson, 1996) بعد از تکمیل پروژه ژنوم .

در این دو گیاه  GSTهای آرابیدوپسیس و برنج بسیاری از ژن

را  GSTبیشترین تعداد  Phiو  Tauاند، دو دسته بندی شدهدسته

های متعدد طي شدنبه خود اختصاص داده که نتیجه دوبل

که شباهت اسید طوریباشد. بهتکامل در این دو دسته مي

 استدرصد  31تا  21های موجود در هر دسته بین آمینه

(Wagner et al., 2002) مطالعه بر روی .EST های موجود در

 GSTژن  Genbank/EMBL/DDBJ 30های اطلاعاتي بانک

( در گیاه 4) Theta( و 6) Tau (21 ،)Phi (03 ،)Zetaشامل 

. نتایج حاصل از (Soranzo et al., 2004)برنج مشاهده گردید 

 سازیفیردهمبراساس ( 4106)مطالعه رضایي و همکاران 

در گیاه جو، برنج و  GSTخانواده مربوط  هایيتوال

جو در  GSTعضو خانواده ژني  22آربیدوپسیس نشان داد که 
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دسته مختلف از این آنزیم وجود دارد. از هشت دسته هشت 

 21با  Tauگروه  موجود در گیاه جو، بزرگترین گروه متعلق به

 پنجعضو در رده بعدی است.  40با  Phiو گروه  استعضو 

 EF1Gو  DHARهای و دو عضو از گروه Zetaعضو از گروه 

، TETAهای کدام از گروه وجود دارند و از هر LAMBDAو 

TCHQD شده های حفاظتشود. دمیننیز یک عضو دیده مي

 2یس در شکل گیاهان برنج، جو و آرابیدوپس GSTهشت رده 

 (.Rezaei et al, 2013نشان داده شده است )

هایي ها از نظر تکاملي پروتئینGST ها:GSTراز تکامل 

ها و ها در پروکاریوتGSTبسیار قدیمي هستند. ساختار 

ها تا به حال از طریق کریستالوگرافي و پراش پرتو یوکاریوت

 شدهایکس مشخص شده است و نشان از ساختار بسیار حفظ

 ,Dixon and Edwards)ها در طول تکامل دارد این پروتئین

دهد که تمام ينشان م کیلوژنتیف لیو تحل هیتجز .(2009

ساز شیژن پ کیمحلول از  یترانسفرازها-S ونیگلوتات

 اندهمگرا و واگرا به وجود آمده ریهر دو مس قیاز طر ،اجدادی

(Mohsenzadeh et al., 2011)ساختار  شدندوبل ندی. فرآ

 رسدنظر ميهمکرر اتفاق افتاده و ب هادر درون گونهژنومي نیز 

داشته  يمهم و اساس يشدن نقشدوبل GST هایدر تکامل ژن

 خک،یم اهانیمطالعه گو از موارد  یاری. در بساست

 عملکردنقش و  کیشدن ژن، و گندم با دوبل سیدوپسیآراب

 ,.Soranzo et al) دیآيوجود م ژن مربوطه به یبرا دیجد

 سراساب GSTخانواده  یتکامل اعضانیز جو  اهیدر گ. (2004

 يبرخ یبرا یدیجد عملکردهای وشدن شکل گرفته دوبل

از سوی دیگر،  (.Jain et al., 2010اعضا به وجود آمده است )

ترانسفراز در -S ونیگلوتات هایمیدر آنز نیآم یيانتها نیدم

 نیا بسیار اهمیت دارد. ولهیت هایونیانتقال گلوتات

 نیدر دمکه  های آبگریزیاستخلافبا  های تیولهونیگلوتات

فعال ریوارد واکنش شده و منجر به غ دارند، لیکربوکس یيانتها

 یالگو نیی. لذا تعشونديم عنوان سوبسترامواد سمي بهشدن 

خانواده  نیا یاعضا یيمهم در شناسا عوامل از ن،یدم نیا

که شواهد مطالعات ساختار ژنومي بیانگر آن است . است

 ونیتصال به گلوتاتکه مسئول ا نیدم نیتکامل مربوط به ا

و  نی( دمexchangeمانند معاوضه ) تغییراتيبراساس باشد، يم

 (.Rezaei et al, 2013شکل گرفته است ) یيزاجهش

ها در GSTکاربرد  ها:GSTانداز آینده در کاربردچشم

، TNTهای زیستي مانند پالایي آلایندهکردن و زیستمتابولیزه

های GSTثبات رسیده است. آنتراسن، کلرومکوآت کلرید به ا

زدایي فعالیت سم U25و  U24آرابیدوپسیس مانند  Tauدسته 

اند. گیاه تراریخته آرابیدوپسیس با را نشان داده TNTدر برابر 

موجود در محیط  TNTها در حذف GSTیافته این بیان افزایش

مد بودند. بدیهي است این عملکرد آتوجهي کارصورت قابلبه

تواند در حذف این ترکیبات شیمیایي مضر توسط ميدر آینده 

از سوی  .(Gunning et al., 2014)گیاهان کاربرد داشته باشد 

 Burkholderiaاز باکتری  BphKLB400دیگر پروتئین 

xenovorans LB400  که یک آنالوگ آنزیمGST  در این

تواند با فعالیت کلرزدایي از ترکیبات سمي باکتری است و مي

شده، آن را کاتالیز کند. این باکتری با این ارگانیک کلرینت

ورد توجه قرار پالایي مقابلیت در بیوتکنولوژی محیطي و زیست

 . (McGuinness et al., 2007)گیرد 

 

 یبندجمع

های کلیدی خانواده چندژني و بزرگ در این مقاله ویژگي

GSTتردید، تجزیه و تحلیل بیشتر های گیاهي بررسي شد. بي

های های دیگری از ویژگيبَرخانواده پروتئیني، نمونهاین اَ

گسترده آن را در فیزیولوژی گیاهي مانند فتوسنتز، تنفس، سنتز 

اکسیداني و تحمل در برابر های ثانویه، نقش آنتيمتابولیت

ها و غیره زدایي زنوبیوتیکهای زیستي و غیرزیستي، سمتنش

های بسیاری پژوهش هانشان خواهد داد. اگرچه در این زمینه

صورت گرفته، ولي هنوز دامنه بسیار زیادی از سؤالات درباره 

های گیاهي، دلیل و چگونگي GSTنحوه تکامل خانواده بزرگ 

های گیاهي،چگونگي دخالت GSTمورفیسم در میزان بالای پلي

های ثانویه، امکان وجود ها در متابولیسم متابولیتاین پروتئین

های و رادیکال هانشده بجز زنوبیوتیک سوبستراهای شناخته

های بسیار دیگری بدون جواب ( و سؤالROSآزاد اکسیژن )

های گسترده آینده است. مسیر است و نیازمند پژوهش
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کاربردهای وسیع اعضای این خانواده پروتئیني در حوزه 

های غذایي، اکسیداننانوتکنولوژی، بیوتکنولوژی، تولید آنتي

 .استپالایي بسیار روشن گیاهپالایي وزیست

 

 تشکر و قدردانی

بدین وسیله از همکاری ارزشمند دکتر کاظم رضایي عضو 

هیات علمي دانشگاه ساسکاچوان کانادا و کارشناسان بخش 

تحقیقات فیزیولوژی مولکولي پژوهشگاه بیوتکنولوژی 

 GSTکشاورزی در شناسایي ساختار، فعالیت و عملکرد 

چنین نویسندگان مقاله مراتب سپاس خود شود. همقدرداني مي

های گیاهي و نیز انجمن فیزیولوژی اکسیدانرا از قطب آنتي

گیاهي ایران برای اختصاص یک شماره ویژه از مجله وزین 

ها اعلام اکسیدانفرآیند و کارکرد گیاهي به مبحث مهم آنتي

 نمایند.مي
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Abstract 

 

Glutathione s transferase (GST) is one of the largest protein and multigene families present in all plant species and other 

living organisms. With respect to these proteins, which are highly inducible to stress and internal and external stimuli, 

several functions in plants have been identified, including implication in secondary metabolism, growth and 

development, detoxification of herbicides, as well as coping with environmental stresses such as drought, heat, and 

salinity through antioxidant activity. These enzymes lead to cell detoxification by binding glutathione to a variety of 

substrates such as endobiotics and xenobiotics. Most GSTs are cytoplasmic soluble enzymes, but mitochondrial and 

microsomal isoforms are also have been known in plants and animals. This article presents some of the most important 

recent findings on the evolution of GST, its frequency and structural features, with an emphasis on their role in plants. 

Also, the latest applications of this family of proteins in environmental biotechnology will be mentioned. 
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