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Abstract 

Bacteria's environment is constantly changing and they have to adapt to new conditions. One of these stresses is 

the ambient temperature. Different functional and molecular mechanisms exist in bacteria that respond to heat 

stress. This review aims to investigate the mechanism of functional and molecular responses of bacteria against 

heat stress. Various sensors have been identified in bacteria to respond to thermal stress. These sensors include 

sigma factors, transcription inhibitors, RNA thermosensors, DNA thermosensors, and molecular chaperones. The 

regulation of heat response genes can be positive or negative.In the positive regulation, alternative sigma factors, 

a series of selected promoters are used and copied. However, in the negative form, the adjustment is in the form 

of cascade processes. Most of the information obtained in the field of positive regulation has been found in E. 

coli. The most important regulatory factor is sigma factor 32 (σ32). This is followed by sigma factor E (sigma 

24), which responds to induction heat and extra-cytoplasmic stresses such as protein aggregation. They play a role 

in the negative regulation of protein inhibitors such as HrcA, HspR, CtsR, and RheA. In addition, DNA, RNA, 

and different protein molecules are known as thermometers in response to temperature, which are discussed in 

this review. 
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 یمرور ۀمطالع: یحرارتتنش در برابرها یباکتر یمولکول و یعملکرد یهاپاسخ

 محمد فائزی قاسمی   

 ایران، لاهیجان، دانشگاه آزاد اسلامی، واحد لاهیجان، پایهدانشکدۀ علوم میکروبیولوژیگروه 

 

  دهیچک
 یها دماتنش از یکیسازگار شوند.  دیجد طیشرا با اًدائم ستیبایمها آن و است رییطور مداوم درحال تغبهها یباکتر طیمح

 نیاز ا هدف .دارد وجودها یباکتردر  یحرارت یهاتنشپاسخ به  در یمختلف یِمولکولو  یعملکرد یسازوکارها .است طیمح

در  یلفختم یحسگرهااست.  یبرابر تنش حرارت درها یباکتر یو مولکول یعملکرد یهاپاسخ سمیمکان یبررس ،یمرور ۀمطالع

 ،گمایس یحسگرها عبارتند از: فاکتورها نیاست. ا شدهییشناسا یحرارت یهامنظور پاسخ در برابر تنشبهها یباکتر

پاسخ  یهاژن میتنظ .یمولکول یهاچاپرون و DNA یحرارت یحسگرها ،RNA یحرارت یحسگرها ،یبردارنسخه یهامهارکننده

 یبردارنسخه و استفاده نیگزیجا یگمایس یفاکتورها عوامل از مثبت میتنظ در باشد. یمنف ایبه شکل مثبت  تواندیبه حرارت م

انجام  یبردارنسخه یندهایاز فرآ یبه شکل آبشار میتنظ ،یا در شکل منف. امّشودیشده انجام مانتخاب یپروموترها یسر کیاز 

 فاکتور نیترمهم و رفتهیپذ انجام یلااکُیاشرش یرمثبت در باکت میتنظ ۀنیدست آمده در زمهاطلاعات ب نیشتریب .شودیم

برابر حرارت القا و  در( است که 24 گمای)س E گمایس فاکتور ،فاکتور نیا از پس ؛است (32σ) 32 گمایس فاکتور ،کنندهمیتنظ

 ،ینیئتپرو یهاهمهارکنند یمنف میتنظ دردهد. یمنشان واکنش  هانیمانند تجمع پروتئ ،یتوپلاسمیخارج س یهانسبت به تنش

عنوان مختلف به یهانیپروتئ و DNA ،RNA یهابر آن مولکولباشند. علاوهینقش م یدار RheAو  HrcA ،HspR ،CtsR: مانند

 . دگردیم پرداخته هاآن به یمرور یِبررس نیا در که اندشدهشناخته حرارت ۀدرج به پاسخ در دماسنج

 .حسگر ،یمولکول چاپرون گما،یس فاکتور ،یمنف یهاکنندهمیتنظ مثبت، یهادهکننمیتنظ ،یحرارت تنش کلیدی: گانواژ

 مقدمه -1

 ها یباکتر درتنش  -1-1

 بار توسط دانشمندان علومنیکه اول است یاواژه ،نشت 

کار برده شد و هدر مورد موجودات زنده ب یشناسستیز

ن کاامکه  شودیمنظر گرفته در یهر عامل عنوانبهآن  فیتعر

تنش  ای ،وردن صدمه به موجودات زنده را داردآوارد  ۀبالقوّ

 دراست که  یکیولوژیزیف یندهایآفر یرعادیغروند  ۀجینت

 جادیا یطیمح ای یستیاز عوامل ز یبیترک ای کی ریتأث ۀجینت

 رییحال تغ در دائماًها یباکتر اطراف طیمح .(1) شودیم

 یضمن سازگار یسلول هموستاز داخلِ فظح نیبنابرا ،است

 است یضرور یازنده یِباکتر سلولهر  یراب اطراف طیبا مح

(2). 

 جمله از یطیدر عوامل مختلف مح راتییبا تغها یباکتر

 مواجه بآ بودن دسترس در و یشور زانیم ،ژنیاکس ،دما

 تحمل ییایمیوشیب یهایسازگار با هاآن از یاریبس. هستند

در  یبه زندگ و دادهنشان  دیشد یهاتنش به نسبت ییبالا

  .(3) دهندیمدشوار ادامه  طیشرا

 ریمتغ و نامطلوب طیشرا نیبه بر اغل یبراها یباکتر

را در  یمناسب یهارا درک کرده و پاسخ راتییتغ دیبا

د. پاسخ تنش ننک جادیا شانیهانیپروتئ تیژن و فعالانیب

از عناصر است که بر  دهیچیپ ۀشبک کیشامل ها یباکتردر 

 ،بقا یهادیکل از یکی. گذاردیاثر متقابل م یک خارجمحرّ

است و  طیمح راتییبا تغ موقعبهدرک و تطابق  ییِتوانا

 یهااز چالش یاغلبه بر مجموعه یداشتن ابزار مناسب برا

 سازگار طیبا محتا  زدسایمها را مقاوم یباکتر که یطیمح

سازد تا یرا قادر مها یباکتر، تنش پاسخِ نیو همچن دنشو

 .(4 ،1) بمانند زنده یطیاسب و نوسانات محنامن طیدر شرا

 یهادر برابر تنش زمانهم طوربهتواند یم ییایباکتر سلول کی

 شنتمختلف واکنش  یهاسامانهمختلف واکنش نشان دهد و 

 .(5) شودیمانجام  یمیتنظ یهااز شبکه یابا مجموعه

وجود دارد که به  یمیتنظ یهاسامانه، بر آنعلاوه

پاسخ  ونیداسیو اکس pH، هانمک، یمواد مغذ، دما راتییتغ

 ـــــــــــــــــــــ ــــــــــــــــــ

  نویسنده مسئول:

دانشگاه آزاد واحد لاهیجان، پایه، دانشکدۀ علوم میکروبیولوژیگروه 
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است که در  یرییتغ زانیم براساسح پاسخ ودهند. سطیم

 طیمح رییه تغاسخ بکه پ ییهادستگاه دهد.یرخ م طیمح

 نیدارند. ا یادیز ۀکنندکنترلکنند عناصر یرا فعال م

 یوقت .باشند هانژاز  یگروه بزرگ ای نژ کیتوانند یعناصر م

ن را آ باشندها نژاز  یگروه بزرگ کنندهکنترلعناصر 

  .(4) نامندیرگولون م

مختلف  یاهبه تنش زمانهمتوانند یمها یباکتر

پاسخ با  نیا درمختلف  یهاسامانهو  دادهواکنش نشان 

 یهااز سامانه دهیچیپ ۀشبک کی. هستند تعامل در گریکدی

 نید. اگردیم مؤثرپاسخ هماهنگ و  کیمنجر به  یمیتنظ

 ر دارندنظرا تحت مختلفعوامل  انیب یمیتنظ یهاسامانه

 کنندیمختلف حفظ م طیرا در شرا یکه ثبات تعادل سلول

(6).  

مانند  ،یفور یهاشامل پاسخ توانندیم هاسامانه نیا

 میمانند تنظ کندتر یهاپاسخ نیو همچنها چاپرون

 دنمواد باش ریو سا هانیئپروت دیکنترل تول یبرا یسیرونو

(7، 8). 

 یهاپاسخ یبررس ،یمرور وهشژپ نیهدف از ا

 برابر درها یباکتر یمولکولو  کیولوژیزیف، یدلکرعم

 .است دیجد یهاافتهی نیآخر براساس یحرارت یهاتنش

 نشیب ،تنش نیا برابر درها یباکتر پاسخ قیدرک دق

ارائه ها یباکتر در مقاومت یهاسمیمکانرا در مورد  یدیجد

رشد و  یِچگونگ یبر آن در انتها به بررسعلاوه .دهدیم

و بالا  نییپا اریبس یدماها در یباکتر یریپذسازش

 شده است. پرداخته

  هایباکتر بر دما اثر -1-2

. گذاردیم ریتأثها یباکتر یرو مؤثر طوربه طیمح یدما 

 ،هستند اسحسّ حرارت ۀدرج راتییتغ به نسبت هایباکتر

 طیاشر رییبا تغ هاآن یبوده و دما یسلولتکمعمولاً  رایز

 به نسبتها یباکتردر  هامیآنز. دینمایم رییتغ عیسر طیمح

 شیافزا با رایز ،باشندیماس حسّ شتریحرارت ب ۀدرج رییتغ

ها میکه آنز یسمیمتابول یهاواکنشحرارت سرعت  ۀدرج

 بیترتنیابهو  کرده دایپ شیافزا در آن شرکت دارند زین

 ۀدرج دارادامه شِیافزا اما ،دگردیم شتریبها یباکتررشد 

 ینیو در زمان مع شودینمرشد  شیحرارت موجب افزا

 دایکاهش پ رشد ،یمیآنز یهاسامانه یعلّت اثر سوء روبه

 ،باشندیم شندهکُبالا  اریبس یهاحرارت ۀدرج. (5) کندیم

 کنندهونقلحمل یهانیپروتئو  هامیآنز بیتخر با رایز

 زین یتوپلاسمیس یغشا .شوندیم یباکتربه  بیآس موجب

هر  یبرا .شودیم بیتخرو  دهیدبیآسحرارت بالا  ۀدر درج

وجود دارد  ییدما حداقلِ هایباکترشامل  سمیکروارگانیم

 
1 Cardinal Tempratures 

و در مقابل  افتدینماتفاق  باکتری رشد دماآن از  ترپایینکه 

اتفاق  سرعتبهوجود دارد که در آن رشد  یحرارت ۀدرج

وجود دارد که  یانهیشیبرت راح ۀدرج نیهمچن .افتدیم

 ۀسه درج نی. اافتدینماتفاق  یرشد دما ۀآن درج تر ازبالا

 دهینام 1یاصل یهاحرارت هحرارت در اصطلاح درج

 ،مختلف یهایباکتر یبرا هاحرارتدرجه  نیا و دنشویم

 رشدها یباکتراز  رخیمثال ب عنوانبهمتفاوت است. 

 یبرخ یبرا داشته و یوسسلس ۀصفر درج یدمادر  یانهیبه

 یحرارت ۀاست. دامن سلسیوس ۀدرج 100 یبالا در گرید

 زین نیاز ا ترعیوسرشد کنند  توانندیمها یباکتر که

 چیه البته. (سلسیوس ۀدرج 122تا  -15 نی)بباشد یم

 رشد حرارت درجه از محدوده نیا در تواندینم یزمیرگاناُ

 ۀدرج 40 از رکمت رشد ۀدامن معمول طور به. دماین

 در تواندیم یباکتر کی که ییدما ۀنیشیب .است سلسیوس

 بیآن دما تقل یاست که بالا ییدما ،دینما رشد آن

 یهامیمانند آنز ،سلول یاز اجزا یبرخ ای کی )وارونگی(

 حداقل ۀکنندکنترلکه  ییفاکتورهاافتد. یاتفاق م یدیکل

 در. ندتسین مشخص یلیخ هستند نیز هایباکتر رشد یدما

 ستیبایم یتوپلاسمیس یغشا هایباکتر رشد یدما حداقل

 دینما حفظ مواد انتقالونقل جهت را خود تیالیّس ساختار

(9).  

 بالا(  ی)دما یحرارت تنش برابر در پاسخ -3-1

 سمیمکان کی قتیدر حق یدر برابر تنش حرارت پاسخ 

 و افتادهرشد اتفاق  طیشرا رییاست که در برابر تغ یحفاظت

شوک  یهانیپروتئاز  یانواع مختلف شدنساختهآن  ۀجینت

 یستیحسگر ز یهامولکولها یباکتر در. است یحرارت

 (DNA وRNA ) کینوکلئ یدهایاس و هانیمانند پروتئ

در  پاسخ ده ونمو درک رااطراف  طیدر مح یحرارت راتییتغ

 شدهکه مطالعه ییاهیباکتر ۀدر هم یبرابر تنش حرارت

 از یتعدادها یباکتر در. (10) شودیم دهید است

 هامولکول نیکه ا دندار وجود یمولکول یهاچاپرون

داخل  یهامولکولدرشت درست تاخوردنِ ۀکنندعیتسر

خود در  یِستیز فیانجام وظا یبرا هانیپروتئهستند.  سلول

خود را  یعملکرد نقشِ حِیصح لکش ،تاشدننام به یندیفرا

 یهانیپروتئ حیها در تا خوردن مجدد و صحچاپرون. یابندمی

و ممانعت از  هانیپروتئ ۀمجموع حیصح تجمعدر  ،شدهبیتقل

 نیز بالا یهاحرارتنقش دارند. در تنش  هاآنتجمع غلط 

 نیهم وجزکه  شوندیمساخته  2یحرارت شوک یهانیپروتئ

 نیا یِبر نقش حفاظتعلاوه .باشندیم یولمولک یهاچاپرون

 داریپا طیو حفظ شرا یطیمح راتییدر برابر تغ هانیپروتئ

2 Heat-Shock Proteins 
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عوامل  یشوک حرارت یهانیپروتئاز  یبعض ،1داخل سلول

 طوربه توانندیمهم  یهستند و برخ یمهم یزایماریب

 اگرچه. (11) نقش داشته باشند ییزایماریبدر  میرمستقیغ

 یهاسلول وها یباکتردر  یحرارتشوک  یهاپاسخ

 یِاهیپا یهاسمیمکان اما ،است شدهحفظ کیوتیوکاری

را انجام  یشوک حرارت یهاپاسخ میکه تنظ یمولکول

. ندامتفاوتها یباکتر مختلفِ یهاگونه انیدر م ،دندهیم

 یمختلف یِمیتنظ یسازوکارهاها یباکترکه در  بیترتنیابه

 آن ازپسو  یبردارنسخه یهاسمیمکاناست که  افتهیتکامل

در  یشوک حرارت یهانیپروتئ شدنساختهجهت به را

شوک  یهانیپروتئاز  یبرخ. کندیم میلازم تنظ یهازمان

 طیشرا ۀهم تحتها یباکتر یعیطول رشد طب در یحرارت

 DnaK و GroEL یهانیپروتئوجود دارند.  یسمیمتابول

ها هستند که چاپرون ۀخانواد یِاصل نِیدو پروتئ ۀندینما

 هانیپروتئ حیصح تاخوردنِ ۀنیزم در یاصل ارینقش بس

 یدارا شتریب اریبس ی،تنش طیخصوص در شراو به داشته

و  دروفوبیبه سطوح ه هانیپروتئ نیا. باشندیم تیاهم

 همراه یهانیپروتئهمراه با  تانخورده یهانیپروتئ

(GroES , DnaJ-GrpE) زیدرولیو ه ATP شوندیم متصل. 

 دو یااستوانهبه شکل  معمولاً GroEL نیپروتئ یمونومرها

درست  دیکه با ینیو کل پروتئ دیتول یواحدریزهفت  ۀحلق

واکنش دهد  هانیپروتئ ریبا سا نکهیتا بخورد را بدون ا

است و  یواحدریزتک  DnaK چاپرون. کندیم احاطه

 کیدروفوبیکوچک ه یهاترادف لصاات باعملکرد خودش را 

شوک  یهانیپروتئ گرید گروه .دهدیمانجام  یدینواسیآم

 انیب یحرارت تنشِ طیشرا درها یباکترکه توسط  یحرارت

 حذف هاآن یِاصل تیهستند و مسئول پروتئازها ،شوندیم

 .استدر طول تنش  شدهبیتخر یهانیپروتئ

هستند  یسمتدقچن یهاستمیس هانیپروتئ نیا از یبرخ

مثال  عنوانبه ،باشدیم کنندهعیتسرواحد ریز کی آنکه در 

 یواحدهاریهمراه با زClpP و   HslVیهانیپروتئ

 و ClpP یبرا ClpX و ClpAمانند  ،سوبسترا ۀدهندصیتشخ

HslU یبرا HslV ها هستند همراه با چاپرون یهامولکول که

. ندینما هیتجز ATP زیدرولیرا با ه دهایپپتیپل توانندیم و

 یدهسازمان یاحلقه ۀمجموعشکل ازها بهئپروت نیا

 یشوک حرارت یهانیپروتئگروه از  نیا یاعضا ری. ساشوندیم

 ،Lonمانند یپروتئاز تیبا فعال یچاپرون دیپپتیپل کیبه 

FtsH  نیسر یپروتئاز حاو کیو DegP  شوندیممتصل .

 یهانیپروتئاز  یگروه - یکوچک شوک حرارت یهانیپروتئ

انجام  هاتنشدر زمان  هاآن انیهستند که ب کنواختیریغ

 یهانیپروتئاز  حفاظتاتصال و  هاآن یاصل ۀفی. وظشودیم

 
1 Homeostasis 
2 Mycobacterium Smegmatis 

تا  ندیحفظ نما یشکلرا به هاآنکه  یصورتاست به تا نخورده

 یشوک حرارت یهانیپروتئاز  یبرخنشوند.  بیتخر

 به یو برخهستند  یمهم یزایماریب یفاکتورها

 نیاز ا ی. برخندلیدخ ییزایماریبدر  میرمستقیغطور

 عنوانبهدارند.  یسوعکم یهااثر یشوک حرارت یهانیپروتئ

 کی 2سیاسمگمات ومیکوباکتریما یباکتر در 1GroELمثال 

 یبا شوک حرارت یاست که ارتباط GroEL بافرم مشابه 

 لمیوفیب لیو تشک کیکولیما دینداشته و مسئول ساختن اس

 کوباکتریهل یباکتر در GroES نیپروتئ علاوهبهاست. 
در  بلکه ،استچاپرون همراه  عنوانبه تنهانه 3یلوریپ

فاکتور  کی عنوانبه کلین یهاونی ییجاهو جاب ینگهدار

 گری. از طرف داستنقش  یدارا یباکتر نیدر ا ییزایماریب

 یوللکمو یهاچاپرون دندهیمد که نشان نوجود دار یشواهد

 ییزایماریب مِیعوامل مستق عنوانبهاز موارد  یبعض در

از  یاریبحث وجود دارد که در بس نیامروزه ا یهستند. حت

 عنوانبه DnaKو  GroEL یهاچاپرون ازها یباکتر ینژادها

. ندینمایماستفاده  زبانیم یهاسلولعوامل اتصال به سطح 

را داشته و  هاسلول نیب یهاامیپ وانتقالنقلها نقش چاپرون

بوده و  نیاتوکیشدن سا ساخته ۀاز موارد القاکنند یاریبس در

  .(15 - 12) ندینمایرا القا م 4یسلول ۀشدیزیرمرگ برنامه

 (نییپا ی)دما یحرارت برابرتنش در پاسخ -4-1

و  دارد ینییپا یدما نیزم ۀکر سطح شتریب ازآنجاکه

 نیاز سطح زم یمیاز ن شیکه ب هاانوسیاق یدما نیانگیم

است و اعماق  وسیسلس ۀدرج 5 دهندیم لیرا تشک

 وسیسلس ۀدرج 3 تا 1 بین ثابت یدما یدارا هاانوسیاق

دائم  طوربهقطب شمال و جنوب  عی. مناطق وسندسته

 شتریبدر تابستان فقط چند هفته  ایزدن هستند  خیدرحال 

 یسرد دارا یهاطیمح نی. اشوندینم خارج منجمد حالتاز 

که ییجا هاخچالیمانند  ،هستند یمتنوع یهایباکتر

 خچالی رِیکه از داخل و ز عیآب ما یهاکانال یهاشبکه

 یهاقسمتدر  ی. حتاستها یباکترمملو از  کنندیمعبور 

که املاح در  ماندیم یباق عیاز آب ما یمقدار منجمد جامد

 هستهآ طوربه توانندیمها یباکترو  متمرکزشده آن

 نییپا یهاحرارت ۀدرج اثرکرده و رشد کنند.  سمیمتابول

. یشندگاست تا کُ یکنندگممانعت شتریبها یباکتر یرو

 کاهش باها یباکترکه  دهدیمرخ  یزمان ییسرما شوک

 ،ییسرما شوک جادیا یبرا. شوند اجهمو دما عیسر توجهقابل

و  وسیسلس ۀدرج 20 به 37 از مثال عنوانبه ماکاهش د

ساعت اتفاق  24در کمتر از  یعنیکوتاه  زمانمدتدر  دیبا

  .(16) افتد

3 Helicobacter Pylori 
4 Apoptosis 
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 کی جادیتواند منجر به ایدر حرارت م یکاهش ناگهان

ها وتیوکاریها و وتیژن در پروکارانیدر ب افتهیرییتغ یالگو

 1یلااکُیاشرشدر  ییسرماپاسخ شوک  مثال عنوانبه شود.
 در وسیسلس ۀدرج 10به  37کاهش حرارت از  جهینت در

با سرعت  رشد ای و شده رشدابتدا منجر به متوقف شدن 

 آغاز نو از ریاز چند ساعت تأخ و پس شودیمانجام  یکمتر

عبارتند ها یباکتردر  ییار شوک سرماآثهمچنین . گرددیم

 ،هامیآنز تیفعال کاهش ،یسلول یغشا تیالیّاز: کاهش س

 یتاخوردگ ییِکارا کاهش ،ترجمه و یسیرونو ییِاکار کاهش

 .(17)باشد می هابوزومیر عملکرد کاهش و نیپروتئ

و  DNA، RNA ،یتوپلاسمیس یاز غشاها یباکتر

 کردهسرما در سلول استفاده  یحسگرها عنوانبه هابوزومیر

 .دنماینیمسلول  یل نظارت بر دمامسئورا  هاآنو 

وقوع شوک سرما را ارسال  گنالیحسگرها س نیا کهیهنگام

 کردهرا متوقف  هانیپروتئ شتریسنتز بها یباکتر ،کنندیم

 2ییشوک سرما نیپروتئ دیسمت تولبهتا تمرکز خود را 

 دشدهیتول ییِشوک سرما یهانیپروتئحجم  .ندینما تیهدا

 یهانیپروتئ نیش دما دارد. عملکرد ااهک شدتبه یبستگ

 یاست که به سلول در سازگار صورت نیبه ا ییشوک سرما

تا  دهدیماجازه  آندما کمک کند و به  یِناگهان راتییبا تغ

 بماند یخود باق عملکردِ یِعیطب سطحِ در کیممکن نزد حدّ

(18) . 

 ییشوک سرما یهانیپروتئ شودیمکه تصور  یریمس

 یهاچاپرون عنوانبه تیفعال ،دهندیمعملکرد خود را انجام 

باعث  ییشوک سرما یهانیپروتئ نیا است. کینوکلئ دیاس

 ییدر طول شوک سرما mRNAدر  هیثانو یساختارها جادیا

 یباق یارشتهتک RNAبا تنها ها یباکترو  شوندیم

 .(19) مانندیم

ساختار  لیبر تشک ییشوک سرما نیپروتئ نیهمچن

 هاآن یریگشکلو مانع  گذارندیم ریتأث RNAدر  یسنجاق

هسته کردن آ ،یسنجاق یساختارها نی. عملکرد اشوندیم

با حذف  نیاست. بنابرا RNA یسیرونو ندیکاهش فرا ای

کمک  زیو ترجمه ن یسیرونو ییِکارا شِیامر به افزا نیا هاآن

 ،کاهش دما برطرف شد ۀیشوک اول کهیمهنگا. کندیم

 ابدییمکاهش  یآرام به ییشوک سرما یهانیپروتئ دیتول

 ،شوندیمخود سنتز  یدر جا گرید یهانیپروتئعوض  و در

همچنان به رشد خود ادامه  ترنییپا یدما نیسلول در ا رایز

در  ییایباکتر یهاسلول نیرشد ا زانیم حالنیباا. دهدیم

 ترگرم یدر دما هاآنرشد  زانیب کمتر از مر اغلسردت یدما

 .(21 ،20) است

 
1 Escherichia Coli 
2 Cold Shock Proteins 
3 Listeria Monocytogenes 

 شدنساخته شیافزا ایالقا  موجب ییشوک سرما

شوک همچنین  .شودیم ییشوک سرما یهانیپروتئ

را منجر پاسخ سازگارکننده  کی آمدن وجود به ،ییسرما

کوچک  یهانیپروتئ ،ییشوک سرما یهانیپروتئ .شودیم

 یهایباکترکه در  هستند( نهیدآمیاس 70 تا 65 یدارا)

 دیشد گرمادوست یو حت گرمادوست ،لیمزوف ،سرمادوست

 بار درنیاول CspA نی. پروتئ(22) شوندیم افتی

 ۀشد. بعدها مشخص شد که خانواد ییشناسا یلااکُیاشرش

CspA  از ولوگ هم 9 یحداقل دارا یلااکُیاشرشدرCspA 

است.  یدینواسیدرصد شباهت آم 91تا  46با  CspI تا

هستند و  شدهحفاظت اریبس Csp یهانیپروتئهمچنین 

 CspA نیپروتئ متفاوت است. هاآن یِحرارت یِریپذتحمل

ذوب  ۀنقط 3توژنزیامونوس ایستریل سرمادوست یدر باکتر

شوک  یهانیپروتئ کهیدارد. درحال وسیسلس ۀدرج 40

 ۀنقط 4کوسیآکوات ترموس گرمادوستِ یِدر باکتر ییرماس

 دهدیمنشان  نیا که دارد سلسیوس ۀدرج 76 ذوبِ

دارند تا  یشتریب یریپذانعطاف ییشوک سرما یهانیپروتئ

 ۀدرج 37 در. (23) دنحفاظت کن یباکتر سلولِ DNAاز 

 عمرمهین وبوده  داریناپا اریبس CspA ،mRNA سلسیوس

آن  یِداریپا ،ییشوک سرما از اما بعد ؛است هیثان 12آن 

 یداری. پارسدیم قهیدق 20آن به  عمرمهیو ن افتهیشیافزا

 کی نییپا یهاحرارت ۀدر مقابل درج mRNAت موقّ

 ییدر طول شوک سرما CspA نیپروتئ یالقا در مهم فاکتور

 . (26-24) است

ها یباکتر کیولوژیزیو ف یعملکرد یهاپاسخ -5-1

  یحرارت یهابرابر تنش در

و  یعملکرد یهاپاسخ ۀنیدر زم یمختلف مطالعات 

 شده انجام یحرارت یهاتنشبرابر  درها یباکتر کیولوژیزیف

 یاهاثر ،2016 سال در همکاران و یفائز ۀمطالع در است.

 5/82 ،5/72 ،5/62 ،5/52 ،5/42 ،5/32 یهاحرارتدرجه 

 یهایژگیو ،رشد یالگو یرو بر وسیسلس ۀدرج 100 و

 ومیکوباکتریماتوسط  لمیوفیب لیو تشک ییایمیوشیب

 جینتا براساس. رفتیانجام پذ  20998CCUG 5نومیمار

 نیاست رشد ا قادر 5/62 یدما قیتحق نیدر ا آمدهدستبه

و حداکثر تحمل رشد  دیکامل مهار نما طوربهرا  یباکتر

 نیبود و رشد ا وسیسلس ۀدرج 5/52 یباکتر نیا یبرا

انجام  یخوببه سلسیوس ۀدرج 32تا  25 نیب یباکتر

 از دست سلسیوس ۀدرج 5/52 یحرارت تنشدر  اامّ. شودیم

 عدم ،6دیازین زویابه  تیحساس ،هایکلندر  ییزارنگدادن 

4 Thermus Aquaticus 
5 Mycobacterium Marinum 
6 Isoniazid 
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 در یفسفاتاز تیفعالعدم نیو اوره و همچن نییتو زیدرولیه

 . (27) شد دهید یباکتر نیا

قدرت زنده ، 2015 سال در یو کاظم یفائز ۀدر مطالع

 ایستریل یباکتردر  کیوتیبیآنتبه  تیحساس یالگو وماندن 
 ۀدرج 60و  55 ،50 ،45 ،40 ،30 یدر دماها توژنزیمونوسا

که  ندنشان داد جینتاقرار گرفت.  یابیارز مورد سلسیوس

شنده حد کُ رِیز یدر دما توژنزیمونوسا ایستریلقرار گرفتن 

مقاومت در برابر  شیموجب افزا سلسیوس ۀدرج 45

 45بالاتر از  یهاحرارت درجه. دگردیم هاکیوتیبیآنت

 یواحدها یهاتعداد سلول یادیز زانیمبه سلسیوس ۀدرج

را  ( CFU/mL) تریلیلیهر م یبه ازا یکلن ۀدهندلیتشک

 . (6) آورد نییپا

تنش را  طیاثر شرا، 2021 سالو همکاران در  انیحاج

 1کولایپلانت رائولتلا یرشد و پروتئوم باکتر یچگونگ یرو

تنش درجه  طیدر شرا یباکتر نیکردند. ا یبررس

 سلسیوس ۀدرج 100و  85 ،75 ،65 ،55 ،45 یهاحرارت

 ۀدرج 45به  37درجه حرارت از  رییتغ. قرار گرفت

 یواحدها دتعدا یبرابر 39/1 موجب کاهش سسلسیو

 دیگرد (CFU/ml) تریلیلیهر م یبه ازا یکلن ۀدهندلیتشک

 مشاهده سلسیوس ۀدرج 85 یدما از بالاتر یرشد چیهو 

 . (28) نشد

 rpoHژن انیب راتییتغ ،1399در سال  یزئفا و پور امام
اقب تنش تعم PTCC 1399 یلااکُیاشرش یباکتر در

 جینتاکردند.  یبررس  Real-time PCRرا به روش یحرارت

 یکه تحت تنش دما، باکتر ندآمده نشان داد دستبه

-یسانت ۀدرج 65 و 55، 45، 37 یدماها در یلاکُایاشرش

 گرادیسانت ۀدرج 75 و 65 یدماها در و داشته رشد گراد

رشد  گرادیسانت ۀدرج 85 یدما در و افتهی کاهش رشد

 rpoHژن انیدر ب Real-time PCR زید. آنالگرد یوقف ممت

به مقدار  ژنانیب زانیم ،تنش طینشان داد که تحت شرا

 .(29) افتی شیکنترل افزا طینسبت به شرا 7/2
 وطبمر یهاژنانیب راتییتغ (2016) یخانیو عل یفائز

 ومیکترباکویمارا در  گمایس یفاکتورها یهاژنانیبه ب
مطالعه  نیکردند. در ا یبررس CCUG 20998 نومیمار

درجه حرارت در هنگام فاز  شیمشخص شده متعاقب افزا

 σK و   σE مانند  گمایس یاز فاکتورها یبرخ ،رشد ییِنما

 در لمیوفیب دیتول شیافزا به منجر که شوندیم انیب شتریب

شامل  یسازش یهاشدهحل. (30) دگردیم یباکتر نیا

 قیاز طر یلاکُایاشرشطور مؤثر توسط به نیبتائ -نیسیگل

 
1 Raoultella Planticola 
 

-یم جذب نیپروتئ بهوابسته به اتصال  یانتقال ستمیس کی

 یهایباکترمعمولاً در  نیبتائ -نیسید. جذب گلنگرد

 لوسیباسو  2ارئوس لوکوکوسیاستافمثبت مانند گرم
در برابر  را هایباکتر نیا و شده مشاهده زین 3سیسوبتل

 .(31) کندیحفاظت م ییگرما یهااسترس

 یپاسخ باکتر 2004در سال  نیو است سریش

 مطالعه ییرا در برابر تنش سرما سیاسمگمات ومیکوباکتریما

 سلسیوس ۀدرج 37 به 10 از حرارت درجه رییتغ. کردند

 اتیو محتو سمیمتابول ،رشد یرا رو یشتریباثر 

دما موجب  یِادرجه 27داشت. کاهش  یسلول یهانیپروتئ

ساعت برسد.  24تا  21رشد به  یِریتأخفاز  زمانشد که 

 یطوربهبود.  ریپذسازش طیشرا نیپاسخ در برابر ا نیهمچن

برابر کاهش  50 زانیمزمان به نیا ازپسرشد مجدد  که

 یریتأخدر طول فاز  نیپروتئ 15 شدن ساختهکرد.  دایپ

شکل موقت و به هانیپروتئ شدن ساخته یالگودو  شد.قا ال

 دیتول ۀجینت در نی. ارفتیانجام پذ یباکتر نیدر ا دارادامه

در  هاآنتوسط درجه حرارت و تجمع  القاشده یهانیپروتئ

 کیاست که  CipMa هانیپروتئ نیاز ا یکیسلول است. 

ول که در ط Hlp یگریو د ستهاستونیبه ه هیشب نیپروتئ

 زانی. مشودیمالقا  زین یهوازیب طیدر شرا یخفرشد م

 7 تا 5 زانیمبه نیپروتئ دو نیا یهاmRNA انیسطح ب

 اگرچه. کرد دایپ شیافزا ساعت 12 تا 9 گذشت از پس برابر

 . (32) نکرد یرییتغ یباکتر سلول ماندن زنده زانیم

 PY نیپروتئ قشن 2013 سال در همکاران و ترویپ ید

 نیا. کردند یبررسرا  یکلاایاشرش یباکتر ییِدر شوک سرما

در  هانیپروتئاز  یاریبس شدن ساخته مهار مسئول نیپروتئ

 نیا ۀدکنندژن کُ حذفاست.  ییسرما یِریپذسازشطول 

 یریپذسازشدر  نیپروتئ نیداد که ا نشان yfiA نیپروتئ

 نِاموش کردمسئول خ اماّسرما نقش داشته  طیدر شرا

سلول  درشروع تنش  در هانیپروتئ ۀتود شدن ساخته

 هانیپروتئ ۀترجماز  ییجز طوربها قادر است امّ ،ستین

 ینشان داد که در ط قیتحق نیا یکل جینتاممانعت کند. 

از  یموجب توقف عملکرد بعض PY نیپروتئ ،ییشوک سرما

mRNAشودیمترجمه  ۀمرحل یدر ط هانیپروتئ یها 

(33) . 

به شوک  پاسخ ،2004 سال در همکاران و سیآنجل ید

مطالعه کردند.  4پلانتاروم لوسیلاکتوباس یرا باکتر یحرارت

در فاز رشد ثابت در معرض تنش  هاسلول کهیهنگام

 Dارزش  در یاعشار کاهش ،گرفتند قرار یحرارت

واحد  کی نازیمبه هاسلوللازم است تعداد  که یزمانمدت)

2 Staphylococcus Aureus 
3 Bacillus Subtilis 
4 Lactiplantibacillus Plantarum 
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 کهیزمانا . امّشودیم دهید (کند دایکاهش پ یتمیلگار

 Dارزش  زانیم ،شد استفاده یتمیفاز لگارمهین یهاسلول

 10 کاهش کهیطوربهکرد.  دایکاهش پ یادیمقدار زبه

 9درجه حرارت از  کهیزماناتفاق افتاد  Dدر ارزش  یبرابر

 یباکتر یاهسلولاز  ی. قسمتدیرس سلسیوس ۀدرج 20به 

 مجدد سلسیوس ۀدرج 72 یاز قرار گرفتن در دما پس

توانستند قدرت زنده ماندن خود را پس از قرار گرفتن در 

 دستبه سلسیوس ۀدرج 7روز در  20پس از  لیاستر ریش

فاز مهیفاز رشد ثابت و ن یهاسلول یوقت نیهمچنآورند. 

ساعت قرار  کیمدت به سلسیوس ۀدرج 42در  یتمیلگار

مدت به سلسیوس ۀدرج 72 یدر برابر دما مقاومت ،فتندگر

درصد نمک  6و حضور   pH=5 در مقاومت ،هیثان 90

 .(34) کردند دایرا پ میسددیکلر

ها 1باکترویدیفیب پاسخ 2011و همکاران در سال  زیرو

توجه به  باکردند.  یبررس یطیمح یهاچالشدر برابر  را

 و بوده یدیمف یهایباکتر ،2ومیباکترویدیفیب نکهیا

 نییپا ،مختلف شامل حرارت یهاتنشدر برابر  ستیبایم

 بیضر بودن نییپا و یاسمز شوک ،آب تیفعال بیضر بودن

پس  نیباشند. همچن تهداش مقاومت ژنیاکس و آب تیفعال

 دستگاه گوارش ستمیدر س ستیبایم زیشدن ن دهیاز بلع

سخت در  طیباشند. شرا فعالو  داریاپ بزرگ ۀدر رود ژهیوبه

در معده و حضور  نییپابودن  یدیاسدستگاه گوارش شامل 

 زیبزرگ ن ۀکوچک است. رود ۀدر رود یصفراو یهانمک

 راتییکه تغ استها یباکترگسترده از  تیجمع یدارا

. شودیم دهیکربن در دسترس در آن د لحاظ از یاگسترده

ها باکتردویفیبمختلف  یاهگونهدر  یپاسخ به تنش حرارت

 . (35) است شده مطالعه

 یچاپرون یهانیپروتئتنش چند نوع از  نیپاسخ به ا در

 ومیدوباکتریفیب یهاگونهدر  سمیمکان نیا. شوندیمساخته 

 ومیدوباکتریفیب ،3لانگوم ومیدوباکتریفیب مانند

است.  دهش حفظ 5یبرو ومیدوباکتریفیبو  4سیآدولاسنت

آن با  یبردارنسخهسطح  زانیم DnaKچاپرون  نیپروتئ

 ۀنیزم در مطالعات شتری. بکندیم دایپ شیدما افزا شیافزا

 یهایباکتردر  یریپذسازشو  یپاسخ به تنش حرارت

 ومیوباکتریدیفیبو  NCC 2705 لانگوم ومیوباکتریدیفیب

 لیوتحلهیتجزاست.  شده انجام UCC 2003 یبرو

 درکه  NCC 2705 لانگوم ومیوباکتریدیفیب پتومیرترانسک

 قهیدق 12 و 7 ،3 مدتبه سلسیوس ۀدرج 50 یمعرض دما

 
1 Bifidobacteria 
2 Bifidobacterium 
3 Bifidobacterium Longum 

 هاژندرصد از  46 انیدر ب رییداد که تغ نشان ،گرفت قرار

به شوک  NCC 2705نژاد  ،بر آنعلاوه. افتدیماتفاق 

 ۀژن کد کنند نیا. دهدیمپاسخ  smpBژن  یبا القا یحرارت

tmRNA کوچک  نیبا پروتئ راهمهB نژاد نیا یاست. برا، 

در برابر  ریپذسازشو هم مشتق  یوالد یوحش نژادهم

 از NCC 2912 آمدهدستبهو مشتق  شد سهیحرارت مقا

هر  یپروتئوم زیو آنال NCC 2705 لانگوم ومیوباکتریدیفیب

نشان دادند.  نیپروتئ 19در  یکم یهاتفاوتدو نژاد 

ها و پروتئازها چاپرون ۀالقاشد یرارتشوک ح یهانیپروتئ

 نیپروتئ و DnaK ،GrpE ،ClpA/B ،ClpC خصوصبه

 یحرارت یهاپاسخمورد  در. ستا fk506 ۀشوندمتصل

 یهامولکولاست که  شده مشخص یبرو ومیدوباکتریفیب

 نژاد در. (37 ،36) کنندیم فایرا ا ینقش اصل یچاپرون

UCC 2003 یمولکول یهاچاپرونگروه از  دو شتریب انیب 

، ClpC یهانیپروتئ شامل اول گروه ؛شودیم دهید

GroES ،GroEL  وClpPs درکه مسئول پاسخ  باشندیم 

 شاملگروه دوم  ؛باشندیممتوسط  یهاحرارت برابر

 درکه  باشندیمClpB و  DnaJ ،GrpE ،DnaK یهانیپروتئ

 دایپ شیافزا ادیز یلیخ یهاحرارتدرجه  شیافزا ۀجینت

 نیپروتئ کی ۀکنندکد  که hsp20ژن  نی. همچنکنندیم

 ،10) شودیم انیب ادیز زانیمبهکوچک است  یشوک حرارت

  .(39 و 38

 تهیسرووار کاینترا سالمونلا پتومیترانسکر در سهیمقا

نسبت به درجه حرارت در  پاسخدر  6ومیمور یفیات

و  سن لین تیبر توسط یو پلانکتون شدهتیتثب یهاسلول

در را  یباکتر نیا هاآنشد.  یبررس 2013همکاران در سال 

 . دردادند قرار قهیدق 30مدت به سلسیوس ۀدرج 45 تنش

اتفاق افتاد. تنش  طیدو شرا نیا نیژن ب 538 انیب جهینت

 یهاژنانیشده موجب بتیثب یهاسلولدر  یحرارت

نسبت به  ییزایماریب یهاژنه و ژلفلا ۀدکنندیتول

 یهاسلول. دیگرد دهیندحرارت ۀشدتیتثب یهاسلول

 یشتریقدرت تهاجم ب یدر معرض تنش حرارت شدهتیتثب

کنترل  یهاسلولنسبت به  HeLa یهاسلولدر برابر 

 هکموجب شد  یحرارت تنشداشتند.  دهیندحرارت

داشته  یکمتر یِقدرت تهاجم یفرم پلانکتون یهایباکتر

نسبت به  شدهتیتثب یهاسلولتهاجم در  زانیباشند. م

 زیپس از برداشته شدن تنش ن یحت یپلانکتون یهاسلول

4 Bifidobacterium Adolescentis 
5 Bifidobacterium Breve 
6 Salmonella Enterica Serovar Typhimurium 
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گفت  توانیم جهینت در .دیگرد حفظ قهیدق 30مدت به

متفاوت  یِپلانکتون یهافرمنسبت به  شدهتثبت یهاسلول

  .(40) دهندیمپاسخ  یطیمح یهاتنشدر برابر 

 کیولوژیزینقش ف 2015و همکاران در سال  گوان

 یدر باق 1سیسودوتوبرکلوز اینیرسیدر  RpoS نیپروتئ

 ملیوفیب دیتول و فلاژله لیتشک ،تنش طیماندن تحت شرا

نقش  RpoS نیمتوجه شدند که پروتئ هاآن .کردند یبررس

 طیمختلف شامل شرا یهاتنشدر پاسخ به  یمهم

 یباکتر نیا در یو حرارت یاسمز شوک ،یدیاس ،ویاکسدات

 . (41) دارد

 نییپا یدماها یاهاثر 2002و بران در سال  جانستون

مطالعه  2ویبریومختلف جنس  یهاگونه یمختلف را رو

 ،3کوسیفیولون ویبریو ییفاز رشد نما یهاسلولکردند. 

 یهاو در فلاسک 5سوکیتیپاراهمول ویبریوو  4کلرا ویبریو

 سلسیوس ۀدرج 20و  4 یهاحرارتدر نیز و  ایآب در یحاو

 سلسیوس ۀدرج 20که در  ییهاسلول. (42) قرار گرفتند

دار آگار طیمح یروز رو 60پس از  توانستند ،قرار داشتند

 یحاو وسولفاتیت یحاو طیمحقلب و  ۀعصار یحاو

 ۀدرج 4در همچنین . ندینما رشد اًمجدد یصفراو یهانمک

شکل کشت بهطیمح یروها یباکتر سلسیوس

 نظر از هاسلول. درآمدند طیدو مح کشت دررقابلیغ

 هاآن یِتوپلاسمیس یفعال بودند و غشا یسمیمتابول

 یالهیمشکل سلول از فرم  اما ،حفظ کرده ار خود تیّتمام

 نیا یهانهگو یهاسلولکرد.  دایپ شکلرییتغ یبه فرم کرو

چه و  کشتقابل صورتبه چه معمول طوربه یباکتر

 ۀدرج -20کشت در درجه حرارت رقابلیغصورت به

 ویبریوکه  ندنشان داد جینتا. گردندینم رفعالیغ سلسیوس
 یهادر درجه حرارترا مقاومت  نیبالاتر کوسیتیپاراهمول

حرارت  درجهعلاوه به .داد نشان خود از نییپا

هر  قهیدق 2در  سلسیوس ۀدرج 70 یعنی ونیسزایپاستور

مقاومت  ی. الگودماینیم رفعالیرا غ یباکتر ۀسه گون

کشت رقابلیدر حالت غ یباکتر نیا ۀدر سه گون یحرارت

 نرمال یهاموارد نسبت به سلول یدر برخ اما ،مشابه بود

  .(42) بود شتریب یحرارت تیّحساس

پاسخ در برابر تنش  یمولکول یهامیتنظ -6-1

  هایباکتردر  یحرارت

در  یمختلف یحسگرها شدهانجام اتمطالعاساس  بر 

 یحرارت یهاتنش در برابرمنظور پاسخ بهها یباکتر

 :از عبارتند حسگرها نیااست.  شده ییشناسا

 
1 Yersinia Pseudotuberculosis 
2 Vibrio 
3 Vibrio Vulnificus 

 گمایس یفاکتورها -1

 یبردارنسخه یهامهارکننده -2

 RNA یحرارت یحسگرها -3

  DNA یحرارت یحسگرها -4

  .یمولکول یهاچاپرون -5

شکل مثبت به تواندیمپاسخ به حرارت  یهاژن میتنظ

 یمثبت از عوامل فاکتورها میباشد. در تنظ یمنف ای

 طیشرا نیو در ا شودیماستفاده  نیگزیجا یگمایس

انجام  شدهانتخاب یپروموترها یسر کیاز  یبردارنسخه

از  یآبشار صورتبه میتنظ یفمن. اما در شکل دگردیم

مثبت  میتنظ. شودیمانجام  یبردارنسخه یندهایفرآ

 یپاسخ به شوک حرارت ۀکنندمیتنظ یهاژن یبردارنسخه

 گمای. فاکتور سدگردیمانجام  گمایس یتوسط فاکتورها

 صیمراز است که در تشخیپل RNA میاز آنز یرواحدیز

 ورطبه. (43) کندیمعمل  یبردارنسخهپروموترها جهت 

 واحدریزشکل است که  نیبه ا یبردارنسخهکنترل  یکل

 یهاژناز  یبردارنسخه ۀکنندکنترل گمایس فاکتور

 با فاکتور طیبسته به شرا یبه شوک حرارت دهندهپاسخ

که  شوندیمرقابت کرده و سبب  6دارخانه یهاژن یگمایس

تنش  طیمربوط به پاسخ شرا یهاژنمراز یپل RNA میآنز

 یبردارنسخه شی. روند افزاندیبه حرارت را انتخاب نما

 یوابسته به شوک حرارت یپاسخ به شوک حرارت یهاژن

نقش  یدارا نهیزم نیدر ا نیمع فاکتور گمایس کیاست و 

 شده یبررسعنوان مدل به یلااکُیاشرش یکه در باکتر است

 . (9) است

 HtpR نیپروتئ htpR محصول ژن، یلااکُیشیاشردر 

نقش  یدارا یدر کنترل شوک حرارتکه  دوشیم دهینام

ژن  نیمحصول ا .است32σفاکتور  ۀکنند کدژن  نیاست. ا

با فاکتور  یدینواسیاز نظر ترادف آم یادیز اریشباهت بس

 32 گمایسفاکتور  دیپپتیپل( دارد. 70σ) یعیطب یگمایس

و با  خالص یلااکُیاشرش یباکتر خام سلولِ ۀرا از عصار

 یشگاهیآزما طیمراز در شرایپل RNA میآنز ۀهست ساختار

 مرازیپل RNA میگرفتند که آنز جهینت و کردند بیترک

 اما ،کرد حفظ طیشرا نیا تحت را خود یزوریکاتال تیفعال

را  یشگاهیآزما طیدر شرا یبردارنسخهشروع مجدد  ییتوانا

 ییتوانا HtpR نیپروتئ که داد نشان شیآزما نیانداشت. 

 به یازین چیبوده و ه یشوک حرارت یپروموتورها ییشناسا

مشخص  کهیزمانسلول ندارد.  یعیطب رشد 70σفاکتور 

از  تواندیماست که  یفاکتور گمایس HtpR نیشد پروتئ

4 Vibrio Cholerae (Asiatic Cholera) 
5 Vibrio Parahaemolyticus 
6 Housekeeping Genes 
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حساس به شوک  یموتورهاپرواز  یبردارنسخهشروع 

 داینام پ رییتغ RpoHبه نام  آن ژن ،دیرا آغاز نما یحرارت

 گمایفاکتور س ۀکه کد کنند RpoD ژنبا  سهیکرد در مقا

 نیا. کندیمرا کد  32 گمایفاکتور س RpoH ژن ،است 70

. (44) معروف است زین H فاکتور گمایس نام به گمایس فاکتور

 گمایبودن اتصال فاکتور س یاختصاص موجبکه  یموردن آ

 روتپرومو از یقسمت ییشناسا شودیم یبردارنسخه یبرا 32

 یاریبس .است DNAشونده به مولکول متصل ۀحوز کی با

نشان داده است که  هاژن ۀاز مطالعات در سطح گسترد

متفاوت از  شودیممتصل  32 گمایه فاکتور سب یقسمت

 یهاژنمربوط به  یگمایس یقسمت اتصال فاکتورها

 یاختصاص طوربه است. 70 گمایتور ساکف یعنی دارخانه

 ،32 گمایس فاکتور -35 ۀاتصال به جعب یبرا ترادف متعارف

TTGAAA به ترادف متعارف  هیشب یلیخTTGACA 

اتصال به  یترادف متعارف برا ااست. امّ 70 یگمافاکتور س

 یشباهت چیه CCCCATNT ،32 یگمافاکتور س -10ۀ جعب

 یگمافاکتور س -10 ۀجعب اتصال به یترادف متعارف برابه 

. (45، 43) ندارد TATAAT هگزامر ،70

 
 P3و  P1 یهاشده و نامخم یها( شامل پنج پروموتور با فلشی)فلش طوس RpoHژن  یکدگذار یبالادست توال ۀمنطق یِطرح کل -1شکل 

 .(نداشده هر پروموتور مشخص ریز گمایس یهاد )فاکتورنشو یداده م صیمختلف تشخ یگمایس یشده که توسط فاکتورهانشان دادهP6 تا 

ها سر چکش کهیمثبت )راست( درحال می: فلش تنظشودیانجام م یسیرونو یهاکنندهمیتوسط تنظ ترهاپرومو نیاز ا یبرخ یسیرونو

 یسیرونو ی. توالکیولوژیزیف یدر دما RpoHژن  یmRNA هیساختار ثانو یطرح کل دهد )چپ( در شکل سمت چپ.یرا نشان م یمنف میتنظ

برخوردار هستند  یادو رشته یدر ساختارها AUGو کدون شروع  بوزومیر المحل اتص کیشروع ترجمه در نزد یبرا ییسزابه تیاز اهم

شان داده( در  جمه را نشروع تر یهایتوال نیاز ا یبخش یطوس نیچنقطه ۀریشوند )دا بوزومیتوانند منجر به اتصال ناکارآمد به ریکه م

 یعیرشد طب طیکه در شرای. درحال، مشخص شده استردکه در شروع ترجمه نقش دا RpoH یmRNAشده از منطقه بزرگ یشکل وسط نما

 و بوزومیورود ر شیباعث افزا mRNA ۀیساختار ثانو ییجز بالا ذوبِ یدر دما شودیممانعت م هیساختار ثانو لیبا تشک بوزومیاتصال به ر

(.38) (در شکل سمت راست)است  کیکر-اساس مدل واتسون جفت شدن بازها بر ۀدهندنشان اهی. خطوط سدگردیروع ترجمه مش

مربوط به پاسخ در برابر  یهااز ژن یبردارنسخه شیافزا 

حرارت و انتقال  ۀدرج شیدر زمان افزا یحرارت یهاتنش

 یگمایس وربه فاکت میطور مستقبالاتر به یبه دماها یباکتر

 مقدار وسیسلس ۀدرج 37 یفعال در سلول دارد. در دما

 قهیچند دق در حدّ یعمرمهیکم و ن اریبس گمایفاکتور س نیا

و  فاکتور یگمایس نیا زانیم یتنش حرارت طیدارد. در شرا

 فاکتور نیا سطحکند. اگرچه یم دایپ شیمقاومت آن افزا

 یبردارنسخه از پس یمیتنظ یهاسمیمکان به وابسته گمایس

 دهیچیپ معمولاً RpoHژن  یبردارکنترل نسخه اامّ ،است

 5 یدارا rpoH ۀکنندکد  ترادف یبالادست ۀمنطقاست. 

  یاست که با فاکتورها (P6و  P1 ،P3 ،P4 ،P5) پروموتور

 پروموتورشود. یم ییمختلف شناسا یهامحرکو  گمایس

P4 و  P5با RNA و 70 گمایس فاکتور یدارا مرازیپل 

 54و  24 گمایس یفاکتورها با P6 و P3 یپروموتورها

 گمایتوسط فاکتور س زین P1 پروموتورشوند. یم ییشناسا

 یفاز چه در یباکتر نکهیا به وابسته S گمایس فاکتور ای 70

 (.چپ سمت 1 )شکل شودیم ییشناسا ،باشد رشد از

بوده و  کیحساس به کاتابول P6بر آن پروموتر علاوه

 یهاکنندهو فعال cAMPآن وابسته به سطح  یردابرنسخه

CRP با همراه ،دو ساختار باهم هستند نیا ی. وقتاست R 

Cyt مهارکننده را  ۀوعممج کیتوانند یکننده مضدفعال

را پوشش P5 و  P3، P4یپروموتورهادهند که  لیتشک

 نیپروتئ کیکه  DnaA نیبر آن پروتئدهند. علاوهیم

 با rpoHژن  میاست در تنظ یندسازمسئول در شروع همان

کنترل همچنین  کند.یمعمل  P4 و  P3یمهار پروموتورها

تنش  زمان در 32 گمایس فاکتور یدر سطح ترجمه برا

در شدت ساخته شدن  شیافزا علاوهبهوجود دارد.  یحرارت

به  یوابستگ یدر زمان شوک حرارت 32 گمایفاکتور س

 فهم منظوربه و نیز دارند rpoH ژن از یبردارنسخه شیافزا

 تیفعال یسیرونو از پس ای و یسیرونو یهاسمیمکان ارتباط

 5ꞌ ۀمنطق به اتصال کمک با LacZژن گزارشگر 

 نیا جینتا. شد داده نشان rpoHژن  ۀترجمو  یبردارنسخه

فاکتور  یحرارت ۀشدمیتنظ شیکه افزا ندمطالعات نشان داد

نداشته و با  rpoHبه پروموتور  گیوابست 32 گمایس

که  شودیکنترل م rpoHژن  mRNA ۀترجم یهاگنالیس

 .افتدیاتفاق م یدر زمان شوک حرارت

درست  میتنظ یبرا rpoHژن  mRNAاز  یمناطق

 با مناطق نیاهستند.  تیاهم یدارا 32 گمایفاکتور س
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 کننده کد ترادف 5ꞌ قسمت از هیثانو ساختمان لیتشک

 قیطر نیا از و دهرک عمل ترجمه شروع ۀنقط به کینزد

ها افتهی نیا تمام. (38) گذارندیم ریثأت ترجمه قدرت یرو

شکل به 32 گمایفاکتور س ۀوابسته به ترجم میدر مدل تنظ

ژن  mRNA یعیرشد طب طیهمگرا آمده است. در شرا

rpoH کرده و تا  دایپ هیساختمان ثانو یعیشکل طببه

 یهاترادف نیهمچن( یانیم متقس -1)شکل  خوردیم

ترجمه در اطراف محل اتصال به  شروعمنظور به را یاصل

 ۀدر درج اامّکند. یم یمخف AUGو کدون شروع  بوزومیر

 یِیجز ذوبقسمت راست(  -1)شکل بالا  یهاحرارت

 شده بوزومیموجب بالارفتن ورود ر mRNA ۀیساختمان ثانو

 شود.یشروع م یولسل اتیمحتو و ترجمه بدون اضافه شدنِ

 RNA یهاترادف یهامثال نیلاوّ جز rpoH ژن

 سمیکه مکان است RNA عنوان دماسنجشده بهشناخته

شوک  یهانیئساخته شدن پروت ،یبردارپس از نسخه عیسر

 یهانیبا پروتئ 32 گمایس فاکتورکند. یمرا کنترل  یحرارت

. شودیمکنترل  Grp E و  DnaK ، DnaJمانند  یچاپرون

 ۀکنندمهم کنترل یهااز چاپرون گرید یکیآن  برلاوهع

GroEL یِبردارنسخه شیاست که حذف آن موجب افزا 

 انیب کهیدرصورت ،شودیم یپاسخ به شوک حرارت یهاژن

فاکتور  تیفعالهمچنین س دارد. وعکماز حد آن اثر  شیب

 یهاآن با چاپرون میبه واکنش مستق یبستگ 32 گمایس

 سلول داخل در خوردهنتا یهانیپروتئ هنگامی که آزاد دارد.

متصل و  یچاپرون یهابه مولکول کنندیم دایپ تجمع

 از داریپا شکلبه 32 گمایشوند که فاکتور سیموجب م

شده است  رفتهیکامل پذ طوربهنکته  نیا .شود جدا مجموعه

 یچاپرون یهانیپروتئ یِهمراه ۀکه درج

DnaKJE/GroESL ۀکنندنییتع نخوردهتا یاهنیپروتئ با 

اثر  .است یحرارت شوک یهاژن یبردارنسخه سطح

وابسته به  32 گمایفاکتور س یِداریپا یها روچاپرون

آن نقش دارند.  ۀیدر تجز هک است یاختصاص یازهائپروت

 یلااکُیاشرشمثال نشان داده شده است که در نژاد  طوربه
 فاکتور ،است ATPوابسته به  FtsHفاقد متالوپروتئاز  که

را  یشوک حرارت یهاپاسخو  کرده دایپتجمع  32 گمایس

 کی که است داده نشان مطالعات نیهمچن. دماینیمالقا 

در پاسخ  32 گمایفاکتور س دیدر کنترل تول یهموستاز مدل

مقدار در  یعیطب طوربه وجود دارد. یطیمح یهامحرکبه 

 که یطورهمان ،دارد وجود یداریناپا یادیز زانِیمبه و کم

 ۀجینت در 32 گمایس فاکتور زانیم ،رودیمدرجه حرارت بالا 

. مطالعات کندیم دایپ شیافزا mRNA ۀترجم شیافزا

با  هاافتهیجهش ییو شناسا صیتشخ ۀنیزم در یادیز

 (نظمیب یهاجهشاست ) شده انجام یهموستاز راتییتغ

 32 گمایکوتاه فاکتور س ۀمنطق کی ییبه شناسا منجر که

نقش  گمایفاکتور س نیا تیو فعال یداریشده است که در پا

 یدارا یگمایس فاکتور که یلااکُیاشرش یباکترد. ندار

 ،داردرا برعهده  یهموستاز کنترل همنطق در ونیموتاس

 یدبکیف کنترل سمیمکان کی در یداریپا و تیفعال شیافزا

 .(38) نشان داد را (نوردیپس)

 
از  یناش بیتخر و یداخل یغشا به نها انتقال آبا چاپرون واکنش آن در که 32 گمایفاکتور س یداریو پا تیکنترل فعال مدل  -2 شکل

 .(38) است یمنف میتنظ ۀدهندنشان یطوس یهافلش. نوک دهدیمرا نشان  FtsHپروتئاز 

 فاکتورها با سهیدر مقا، یادیشوک به مقدار ز نیدنبال ابه

 دهدیم اجازه 32σ. شودیم ساخته( 70σ) نیروت یگمایس

 شوک یهانیپروتئ یهاژن یپروموتورها در یسیرونو که

 سنتز شیافزا سبب که شود انجام یشتریب ییکارا با یحرارت

 شوک متعاقب 32σدر  شیافزا. گرددیم هانیپروتئ نیا

آن  یداریدر ترجمه و پا شیفزامربوط به ا یااندازه تا یارتحر
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 القاشده ۀ(. ترجمrpoH یسیدر رونو شیاز افزا شتریاست )ب

 mRNA ۀیساختمان ثانو یرو rpoH یهاتوسط حرارت از ژن

کد  ۀدست منطقنییشروع پا ۀکه از نقط ییخصوص آنجاهب

است که  نیبر ا دهیاست. عق رگذاریتأثشود یکننده آغاز م

کند و یترجمه را مهار م یعیطب طیساختمان دوم تحت شرا

 ۀگردد. احتمالاً ترجمیم آزاد یحرارت شوک طول در مهار نیا
32σ در دوم ساختمان که شودیم القا یوقت mRNA  ًمثلا

 mRNA نیگردد؛ بنابرا داریحرارت ناپا شیعلت افزابه

 32σ انیب یترمومتر( برا RNA) یحسگر حرارت کی عنوانبه

 .(38) کندیم عمل
32σ عمر ۀمین اماّ شودیم ساخته یعیطب طیشرا تحت 

و  DnaK ،DnaJ با که (قهیدق کی حدود در) دارد یکوتاه

GrpE اماّ هنگام آزاد شدن توسط پروتئاز  ؛گرددیم بیترک

FtsH یحیترج طوربه یک حرارتودر طول ش و شده هیتجز 

DnaK نیشود و ایمتصل م شدهبیتخر یهانیبه پروتئ 

 و گذاردیم آزاد عملکرد یبرا را DnaK ،32σاز  ییجدا

 .شودیم یحرارت شوک یهانیپروتئ سنتز شیافزا به منجر

 طیتا در شرا کندیمکمک  یپاسخ به شوک حرارتهمچنین 

. متوقف کندرا  یسلول فرایندهایبه  صدمهبالا  یدما

 ییگرما شوک محرک عوامل توسط یحرارت یهانیپروتئ

که  ییگرما یهانیاز پروتئ ی. برخ(2)شکل  شوندیم جادیا

بدان  نیها و پروتئازها هستند. اچاپرون شوندیم جادیا

 در مناسبو  حیبه روش صح هانیپروتئاست که  یمعن

 . (38) شوندسلول جمع 

 فاکتورنشان دادند که  2013و همکاران در سال  میل

در  نکهیتا است ا یتوپلاسمیس یغشا راه باهم 32 گمایس

 یتوپلاسمیس یبا غشا یهمراه نیاپخش باشد.  توپلاسمیس

مشخص بر  طوربه رندهیو پذ ییشناسا یهاقسمتکنار  در

که  کندیمعمل  ییو غشا کیپلاسمیپر یهانیپروتئ یرو

 یاتیح یطول شوک حرارت در یکنترل هموستاز یبرا

نشان داده است که فاکتور  یتندرون یهامطالعههستند. 

داده  صینشانه تشخ ییِتوسط قسمت شناسا 32 گمایس

 32σ یداریو پا تیفعال شدهدادهشکل  رییتغ مدل. شودیم

است که  دهیگرد مشخصاست.  شده دادهنشان  2 شکل در

 ،همراه است توپلاسمیس یداخل یبا غشا 32 گمایفاکتور س

با توجه به  ،پخش باشد توپلاسمیدر داخل س کهنیا یجابه

 ذراتبا  ،یهمراه نیبود. ا شده گرفتهکه درنظر  یفرض قبل

 
1 Signal Recognition Particle 

 یرو فقطو  (46)است  رندهیبا پذ همراه 1گنالیس صیتشخ

عمل  یتوپلاسمیس یو غشا یپلاسمیپر یهانیپروتئ

فاکتور  یریگیاست که جا نیا تیحائز اهم ۀنکت. دماینیم

پاسخ  یهاکنندهمیتنظکه  دهدیم اجازه شاغ در 32 گمایس

را هم در  هانیپروتئ تاخوردن تیدر برابر حرارت وضع

 بیتخر نید و بنو هم در غشا نشان ده توپلاسمیس

در برابر پاسخ به  یتوپلاسمیو س ییغشا یهانیپروتئ

 .(48 ،47) دنیارتباط برقرار نما ییدما بیتخر

 یاستفاده از فاکتورها قیاز طر هاژنانیب میتنظ

 انیمجدد ب یزیربرنامه ۀکنندمیتنظ نیگزیجا یگمایس

 32 گمای. فاکتور سستا یطیمح راتییتغدر پاسخ به  هاژن

درجه حرارت  شیصدها ژن در مقابل افزا انیب ۀکنندکنترل

ها که چاپرونپروتئاز و  ،شدهشناخته یهاژنبر علاوهاست. 

 گمایفاکتور س نیا ،دارندرا  یدر هموستاز ینقش اساس

در سلول  یدیکل فرایندهای میدر تنظ یمهم ارینقش بس

شامل محافظت  فرایندها نیعهده دارد. ارب یباکتر

 ۀترجمو  یبردارنسخه شیافزا ،RNAو  DNA یهامولکول

 یِزیربرنامه. با توجه به ستابالا  یدر دما هانیپروتئ

 منظوربه یراهکار ،32 گمایر سکتوفا توسط رفتهیپذانجام

 که یزمان در ژهیوبه کنندهمیتنظ نِیپروتئ نیعملکرد ا

 نیاول یراستبهوجود دارد.  کندیمحمله  زبانیبه م یباکتر

است و  J ۀحوز یکه حاو ینی)پروتئ J ۀحوز یحاو نیپروتئ

 کی( توسط دینما کیرا تحر DnaK تیفعال تواندیم

 نام به دشدهیتول نیشده و پروتئ یزاساجد راًیاخ ،وفاژیباکتر

Rki وفاژیکه توسط باکتر RB43 طوربهشده است  یجداساز 

و موجب  شودیموارد واکنش  DnaKبا چاپرون  یاختصاص

تجمع  جهینت درو  32 گمایس فاکتورشدن  داریپا

 . (49) شودیم یشوک حرارت یهانیپروتئ

 یدر باکتر یحرارت شوک Eσفاکتور  نقش -1-7

  یلاکُایاشرش

 یاصل ۀکنندمیتنظ عنوانبه 32 گمایس فاکتور برعلاوه

 یگرید نیگزیجا ۀکنندمیتنظ ،ییپاسخ در برابر تنش گرما

E σکه به آن فاکتور  شودیم استفاده یلاکُایاشرشتوسط 

 24 نیگزیجا یگمایفاکتور س نی. اندیگویم σ 24 ای

-rpoE یو اپرون یسترونیتراسژن ت توسط یدالتونلویک

rseA-rseB-rseC از  یعضو گمایفاکتور س نیا. شودیم کد

است که  گمایس یفاکتورها یتوپلاسمیس خارجِ ۀخانواد
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 یخارج یهامحرکدر پاسخ به  مؤثرمولکول  کی عنوانبه

وارد  یتوپلاسمیس یغشا ای وارهیکه به د ییهاتنشمانند 

 طوربه. دهدیمواکنش  ویداتیاکس یهاتنشمانند  شودیم

برابر حرارت القا  در یلاکُایاشرش یدر باکتر Eσ یاختصاص

مانند  یتوپلاسمیس خارجِ یهاتنشو نسبت به  شودیم

 یهاسمیمکانآن با  تیواکنش داده و فعال هانیپروتئتجمع 

.(52-50) شودیم نییتع نیپروتئ ۀیتجز ۀشدمیتنظ

 
و فاکتور  RseA گمایتوسط عملکرد هماهنگ فاکتور ضدس Eσ ،(Aرشد ) یعاد طیدر شرا .Eσ تیفعال میتنظ سمیمکان یکل رحط -3 شکل

 رفعالیغ یسیرونو لحاظ ازEσ ۀکنندمیتنظمتعلق به  یهاژن آنۀ جینت در. شودیمترشح  یداخل یغشا به RseB گمایضدس ۀکنندکمک

دنبال به. اندشده بیتخر کامل طوربه غشا بامرتبط  RseP و DegS یپروتئازها با کیتیپروتئول آبشار توسط RseA ،(Bتنش ) یهستند. ط

RNA میآنزتعامل با  یبرا Eσ ،یتوپلاسمیس یتوسط پروتئازها RseAکامل  بیتخر
 یهاروپروموت از یسیرونو و است دسترس در مرازیپل 

 .(38) شودیمفعال  سرعتبهخاص 

کمک  بهEσ فاکتوررشد  یعیطب طیشرا تحت

شود. ینگه داشته م رفعالیغ RseA یعنی گمایفاکتور سیآنت

 کی توسط باهم RseAهمراه به RseCو  RseB یهانیپروتئ

تنش  طیشرا تحت .شوندیم انیبEσفاکتور وک پروناُ

مداوم پروتئازها  تیکامل توسط فعال طوربه RseA نیپروتئ

 یاست با قسمت مرکز زادکه آ Eσفاکتور شده و  بیتخر

RNA 35 ۀمنطق یمراز وارد واکنش شده و پروموتورهایپل- 

 قتیدر حق .(A قسمت -3)شکل  کندیم کیرا تحر -10 و

پروتئاز همراه  کی که DegS نیپروتئ تیمتعاقب تنش فعال

 یپلاسمیپر ۀحوزقسمت  ،است یتوپلاسمیس یغشابا 

 RsePعنوان  باپروتئاز دوم  د.دهیمرا برش  RseA نیپروتئ

عرض  ۀمنطقرا در  RseA نیپروتئ یترگسترده زانیمبه

شده قطعهقسمت  کی توپلاسمیکند و در سیم هیغشا تجز

همراه است آزاد  E گمایرا که با فاکتور س C یاز انتها

 ریسا شامل E σ یساز فعال ندیفرآ از مرحله نیآخرکند. یم

 HslUV ای و ClpP/X-A، Lon مانند هاسلول یپروتئازها

 از ماندهیباق ۀنشدهضم بخش کامل طوربه که شودیم

RseA قسمت -3 شکل) کنندیم بیتخر توپلاسمیس در را 

B). 

 ریسا حفظ یبرا راهبُرد کی ،E σ ییغشا یریگیجا

 است خود رفعالیغ شکل در نیگزیجا یگمایس یفاکتورها

 ،جریان نیا .اشدنب یازین هاآن تیفعال به که یزمان تا

 قبلاً که است غشا در σ 32یموضع یِریگیجا اب متفاوت

 ۀکنندمیتنظ که است یسمیمکان ،شد داده حیتوض

 شامل σ 32 رگولون .است یلاکُیشیاشر در یاصل یکینامید

ها در نیباشد که عملکردشان تازدن پروتئیمژن  اهده

ساخته شدن و انتقال  هکمک ب و یسلول یغشا

 یپوشانهم نیاست. همچن یخارج یغشا دیساکاریپوپلیل

 دار وجود دارد. خانه  σ 70 و σ 32فاکتور  نیب یعملکرد

  یشوک حرارت یهاژنانیب میتنظ یمنف کنترل -1-8

 یفاکتورهاتوسط  هاژنانیب در مثبت کنترل برعلاوه 

 یهاژن یِبردارنسخه کنترل در گرید راهکار ،گمایس

 هامهارکننده به وابسته یحرارت یهاتنش به دهندهپاسخ

 به هاکنندهمیتنظ نیا ،کشت مناسبِ طیشرا تحت. است

 تنش به مربوط یهاژن انیب و شده متصل خود یاپراتورها

 نیا انیب یحرارت تنش هنگام در. ندینمایم مهار را یحرارت

 نیاوجود  یهانشانه نیاولشود. یمسرعت القا به هاژن

ها در تنشها در برابر پاسخ ۀمطالعاز  نیگزیجا یراهکارها

ابتدا فرض  یباکتر نیا دردست آمد. هب سیسوبتل لوسیباس

 28 گمایفاکتور س یمراز حاویپل RNAبود که  نیبر ا

 رایز ،کندیم کنترل را یحرارت تنش یهاژن یبردارنسخه

 گمایفاکتور س یمراز حاویپل RNAپروموتور آن با پروموتور 

 نشان یبعددارد. مطالعات  یپوشانهم یلااکُیشیاشردر  32
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 فلاژله یهاژن یرابردنسخه در 28 گمایس فاکتور که ندداد

 یهاژن درو  داشته نقش یوتاکسیمیش در ثرؤم یهاژن و

 یشوک حرارت یهانیپروتئمانند  یچاپرون یهامولکول

 دادند نشان 1994 سال در همکاران و چانگ. نقش ندارد

 فاکتور وابسته به groELS یهاژن از یاربردنسخه که

 یهاسمیمکان ستیبایم بیترت نیا به و است 43 گمایس

 گمایس یفاکتورها به وابسته مثبتکنترل از مجزا ،یگرید

 در. باشد داشته وجود یحرارت تنش یهاژنانیب یبرا

شوک  یهاژن ۀکنندمهار نیپروتئ نیچند ریاخ یهاسال

 میتنظ شکل به هاآن سمیمکان که نداشده ییشناسا یحرارت

 پروموتور در شدهحفاظت یهاقسمت با واکنش قیطر از

 یهاکنندهمهار یژگیو کی. باشدیم یحرارت شوک یهاژن

 یهاژن یمنفمیتنظ برعلاوه که است نیا یحرارت شوک

 نیا. ندینمایم کنترل زین را خود یهاپروموتور ،هدف

 دهینام یمنف یِمیخودتنظ عنوانبه که یمیتنظ ستمیس

 یهاکنندهمهار انیگسترده در م طوربه ،شودیم

 یمنفکنترلمثال  عنوانبهشود. یممشاهده  یبردارنسخه

مشاهده  یلااکُیشیاشرها در کنندهمهاردرصد  50در 

 یِبردارنسخه میشود. امروزه مشخص شده است که تنظیم

رده است که گست سمیمکان کیها کنندهمهارتوسط  یمنف

 یهاتنش به پاسخ یهاژنانیب کنترل یبراها یباکترتوسط 

 . (55-53) شودیم برده کارهب یحرارت

 HrcA ۀکنندمهار -1-8-1

 یهاگسترده ژن یِمنف ۀمهارکنند کی HrcA نیپروتئ 

ترادف  کیاست.  هایباکتر در یحرارت شوک به پاسخ

 باز جفت 9 با که استجفت باز  9 یحاومعکوس  یِتکرار

 یبردارنسخه ۀمنطق کینزد DNAۀ منطق در مجزاکننده

منطقه  نیاگرفته است.  قرار groELS و dnaK یهاژن

 شناخته زین CIRCE عنوان ترادف با (IR)ترادف معکوس 

 کاربه زین یچاپرون یهاژنانیب کنترل منظوربه که شودیم

وابسته  HrcA نیپروتئ یارتحر شوک یهاژن مهار. رودیم

 یاز موارد وقت یاریاست. در بس یطیمح یهاتنش انواعبه 

 ای دما مانند ادیز یهاتنش معرض درها یباکترسلول 

 طیشرا نیا در ،(34) رندیگیم قرار بالا یهانمک

 دایپ تجمع ستوپلاسم دردرست تانخورده  یهانیپروتئ

 HrcA ۀکنندکنترل یپروموتورها از یداربرنسخه و کرده

 
1 Mycoplasma Genitalicum 
2 Streptomyces 

 کاملاً نکته نیا نیهمچن .شودیم برداشته آن مهار عاًیسر

عنوان محل اتصال در به CIRCE که است شده مشخص

مولکول  یداریپا عمل کرده و در DNAسطح 

کند. تاکنون ساختمان یعمل م RNA ۀشدیبردارنسخه

 یاز باکتر فقط HrcA ۀمهارکنند یستالیکر ۀمهارکنند

 شده یجداساز Thermotoga maritima دیگرمادوست شد

 است داده نشان مطالعات .قرار گرفته است یو موردبررس
مختلف  یهاگونهشده از یجداساز HrcA یهانیپروتئکه 

از  ها کمترباهم ندارند. شباهت ترادف یادیز یهاشباهت

هم به یلتکاماز نظر  کهی یهاجز در نمونهبه ،درصد است 30

توسط  میمستق طوربهکه  ییهاژن تعدادهستند.  کینزد

 طیپاسخ به شرا یهاژن ،دنشویم میتنظ HrcA نیپروتئ

 پاتوژن یمثال در باکتر عنوانبهباشند. یتنش م

 یپروتئازها ۀکنندکد  یهاژن 1ومیتالیجن کوپلاسمایما

 CIRCE ۀشدحفظ ۀمنطق کی یحاو ClPBو  LonB یتنش

آن  یرو یمنف ۀکنندمیتنظنقش  HrcA نیوتئاست که پر

 در clp یهاژنانیبدهد که یمشواهد نشان  نیدارد. همچن

 HrcA نیتوسط پروتئ لوسیلاکتوباس یهاگونهاز  یاریبس

 .(38 ،35) شودیمکنترل 

 HspR ۀکنند مهار -1-8-2

بار در نیاول یبرا HspR یکننده شوک حرارت مهار 

 ۀگون در ژهیوبه شد. ییشناسا 2سسیااسترپتومجنس 

 پروناُ ۀالقاکنند ییِژن انتها 3کالریلاِ وس سسیاسترپتوما

dnaK نیپروتئ کیکه  است یشوک حرارت نیپروتئ کی 

در  GlnR ۀبه مهارکنند هیشاخص شب یِشوک حرارت

 ۀخانوادبه  هیو شب کندیمرا کد  یلوسباس یهاگونه

اتصال به  مطالعات. است MerR یداربرنسخه ۀکنندمیتنظ

DNA  نینشان داد که پروتئ شگاهیآزمادر HspR تواند یم

پروموتر  ۀمنطقدر ( IR3و IR1 ، IR2) به سه ترادف معکوس

dnaK  نیپروتئ نیاست که ا نیا ۀدهندنشان ومتصل شود 

 یهاژن. دارد یحرارت شوک یهاژن میتنظ در یقونقش 

شده است.  ییشناسا زین گرید یهایباکتردر  hspRبه  هیشب

شود. یشناخته م HAIRنام  به HspR نیاتصال پروتئ محل

مختلف  یهاگونهدر  HspR یهامهارکننده تاکنون

 یاریدر بس زین HAIRاند و ترادف شده ییشناساها یباکتر

است  نیا ۀدهندنشان هاهمشاهد نیاها وجود دارد. گونهاز 

3 Streptomyces Coelicolor 
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 طیآن در شرا مرازیپل RNAمانع از اتصال  HspRکه 

 یهامثالاز  گرید یکیشود. یم ییدما کیولوژیزیف

 و یحرارت شوک یهانیپروتئ یگرواسطهتوجه جالب

 یدر باکتر یسلول یهاندیافر در HspR نیپروتئ

 ینشود. در ایممشاهده  UCC 2003  یبرو ومیدوباکتریفیب

ه ب یهشب یداتیوشوک اکس ۀیجنتدر  SOSپاسخ  یک یباکتر

کننده یرتعم یهاژنشود. مهار یم یجادا یتنش حرارت

که شکست  شودمی گریواسطه Lex A ۀکنندیمتنظتوسط 

شود. یمانجام  RecA ینو فعال شدن آن توسط پروتئ

 HspR ینتحت کنترل پروتئ RecA ینپروتئ یانب احتمالاً

 مرتبط را کنندهمهار میمستق طوربه که یشاهد ،باشدیم

 بیتخر شیافزا به ومیدوباکتریفیب  که کندیم یندیافر به
DNA  (38 ،35) دهدیمنشان.  

 CtsR ۀکنندمهار -1-8-3

 سیسوبتل لوسیباسدر  یتنش یهاپاسخ یهایژگیو 
را نشان  یپاسخ به شوک حرارت یهااز ژن یرگروهیحضور ز

 یهاژن از یگروه حضور با هاآن از یبردارداد که نسخه

 پروموتر دو کنترل تحت که افتادیم اتفاق تنش به پاسخ

با  و مرازیپل RNAپروموترها توسط  نیاز ا یکی ،هستند

 یگمایس وابسته به فاکتور یگرید و A σکمک فاکتور 

ها و پروموتر ژن از یبردارنسخه. است )B σ( یعموم

فاکتور  دو هر به وابسته clpP و trxA، clpC یهاپروناُ

 یهاگنالیدر پاسخ به س هاژن نیا. شودیم انجام گمایس

 باابتدا  CtsR نیپروتئعلاوه بهد. نشویمختلف القا م یتنش

و  یبعد مطالعات با انجام ؛شدیشناخته م OrF1عنوان 

 CtsRنام  باکننده مهارمحل اتصال  زیو آنال صیتشخ

 هفتبه  میمستق طوربهمهارکننده  نیاشود. یشناخته م

 یبردارنسخه شروع ۀکنار منطق در یتکرار دیلئوتنوک

 نیا یهاشود. همولوگیم متصل clpPو  clpC یهاپروناُ

 ریو سا clpC پروناُ بالادست درهدف  یهاو ترادف نیپروتئ

 کی عنوانبه و دارد قرار مثبتگرم یهایباکتر یهاژن

شناخته  یپاسخ به تنش حرارت یهاژن یعموم ۀمهارکنند

با  CtsR نیپروتئ توژنزیمونوسا ایستریل یباکتر در. شودیم

کند. یعمل م سیسوبتل لوسیباس درمشابه  سمیمکان کی

 
1 Lactococcus Lactis 
2 Staphylococcus Aureus 
3 Synergy 

 ، clpC یهاژن یبردارنسخه CtsR نیپروتئ یباکتر نیدر ا

clpP، clpE  وclpB (7) کندیم مهار رااتصال به پروموتر  با. 

در  هاژن ۀکنندکنترل یهاژن نیتریاصل یخینظر تار از

 نیتوزیس-نیگوان نییمثبت با درصد پاگرم یهایباکتر

 CtsR نیپروتئاست که  هیپا نیبر ا فیتعر نیباشد. ایم

را که  یتنش یپروتئازها ۀکد کنند یهاژنانیب یاصل طوربه

شده انخورده و متجمعتدرست  یدهایپپتیپل ۀیتجز ریدرگ

مدل مانند  یهایباکترر کند. دیهستند را کنترل م

 لاکتوکوکوس و توژنزیامونوس ایستریل ،سیسوبتل لوسیباس
و  clp یهااز ژن یبردارنسخه CtsR نیپروتئ ،1سیلاکت

را  HrcA وابسته به GroE و DnaK یمولکول یهاچاپرون

 2رئوسوا لوکوکوسیاستاف یباکتر درکند. یم کنترل

 و HrcA یهانیپروتئ کمک به groEو  dnaK یهاپروناُ
CtsR کننده به محل اتصال میدو تنظ نیشوند. ایم میتنظ

موجب  3ییافزاشکل همشده و بهوصل بردهنام یهاپروناُ

شوند. در یها در هنگام فقدان تنش مپروناُ انیب کاهش

 CtsR نیپروتئ 4یاوئن ئنوکوکوساُ مانندها یباکتر یبرخ

 بیترتنیاکند. بهیکنترل م را clp یهامستقل ژن طوربه

به پروموتر ژن  یاصل ۀکنندمیعنوان تنظبه CtsR نیپروتئ

ها از ژن یبردارنسخه رشد یعاد طیهدف متصل و در شرا

  .(38 ،35) کندیرا مهار م

 RheA ۀکنندمهار -1-8-4
 یهامثال از مهارکننده کی RheA ۀکنندمهار 

 یبا گستردگ یشوک حرارت یهانیپروتئ یبردارنسخه

 یبرا مهارکننده نیا. استها یباکتر انیمحدود در م

 یهاکنار مهارکننده در 5آلبوس سسیاسترپتوم در بارنیاول

HrcA  وHspR قالب آزاد  کیابتدا  درشد.  ییشناسا

 یدینواسیآم 225 نیپروتئ کیکه  orfY نام به باز یخواندن

وموتر مخالف جهت از پر کهشد  ییشناساکند یمرا کد 

hsp18 شود. اختلال در عملکرد یم انیبorfY  موجب

 یحت hsp18 ۀشدیبرداررونوشت یهانسخه نشدانباشته 
 میارتباط مستق ۀدهندنشان نیا .شودیم نییپا یدماهادر 

است.  hsp18 یبردارنسخه میدر تنظ orfY میمستقریغ ای

 orfY هک دندهیمنشان  یکیو ژنت ییایمیوشیمطالعات ب

عنوان  با orfY آن از پس .است hsp18 میمستق ۀمهارکنند

4 Oenococcus Oeni 
5 Streptomyces Albus 
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RheA 18 ۀشمار یشوک حرارت نیمنظور مهار پروتئبه 

 سسیاسترپتوم RheAژن انیبر آن بعلاوه شد. دهینام
 hsp18مهار پروموتر  موجب یلاکُایاشرشدر  آلبوس

 گزارشگر ژن عنوانبه LacZ ژن یلاکُایاشرش. در شودیم

 ۀمهارکنند نیاول عنوانبه نیپروتئ نیا. دیگرد انتخاب

 ،35) شودیم شناخته کوچک یحرارت شوک یهانیپروتئ

38).  

 توسط یحرارت شوک یهامهارکننده میتنظ -1-9

  (نوردیپس) یدبکیف یمدارها

 یمدارها ،32 گمایس فاکتور یهموستاز کنترل همانند 

 را با یشوک حرارت یهانیپروتئ ۀدمهارکنن تیفعال یدبکیف

ها یباکتراز  یاریکه در بس یمولکول یهاکمک چاپرون

 ییپس از شناسا بلافاصله. دهندیم انجام شدهشناخته

 کلاس یهاژن یمنف ۀکنندمیعنوان تنظبه HrcA نیپروتئ

I  چاپرون که ندداد نشان شواهد ،سیسوبتل لوسیباسدر 

GroE رگولون  ۀکنندمیتنظHrcA (2) است . 

همراه با  GroELS یهانیپروتئ یداخل سطوح هشکا

 هشد کنترل آن نیز که HrcA نیپروتئ کنترلتحتِ  انِیب

 سهیمقا در. باشدمی تمام دماها است در dnaK پروناُ توسط

 شیب مهار موجب GroELS یهانیاز حد پروتئ شیب انیب

 متعاقبشود. یم هدف نیوتئپر از یبردارنسخه حد از

 GroELو  HrcA نیپروتئ نیب میواکنش مستق ۀمشاهد

و اتصال  میمستق تیدر فعال یمولکول یهانقش چاپرون

همراه نقش دارد.  ۀکنندمهارهمراه به HrcA نیپروتئ

 طیدر شرا GroEو  HrcA نیب میواکنش مستق نیهمچن

 باشد که تحت یعملکردشان م یبرا یمدل یشگاهیآزما

دهد یکه نشان م ؛باشدیم ونیتراسیعنوان مدل ت

و فعال بودن  یحفظ ساختار در GroELS یهانیپروتئ

ها تجمع تنش در پیِدارد.  نقش HrcA نیپروتئ

شدن  ریدرست تانخورده موجب درگ یهادیپپتیپل

توانند ینم گریها دچاپرون نیشده و ا یمولکول یهاچاپرون

 ،هاند. بدون حضور چاپرونشو ریدرگ HrcA ۀمهارکنندبا 

دست  از DNAاتصال خود را به  ییتوانا HrcA نیپروتئ

برداشته  یشوک حرارت Iکلاس  یهادهد و مهار ژنیم

 1سیتراکومات ایدیکلام در مشابه یدبکیف سمیمکانشود. یم
 و HrcA نیپروتئ نیواکنش ب که ییجا ،شودیم مشاهده

 
1 Chlamydia Trachomatis 
2 Caulobacter Crescentus 

GroE قرار گرفته  قیتحقویمورد بررس یشتریب اتیجزئ با

 GroELدر ژنوم خود سه ژن هومولوگ  یباکتر نیاست. ا

 نژسه  نی. ادارد Gro El3و GroEl1، GroEl2 یهانام به

 انیب یباکتر یزندگ چرخۀ طول در یلاتیتشک شکل به

متفاوت  یدر پاسخ به شوک حرارت هاآن انیب و شوندیم

 یمنف به شکل GroEl1 از یبردارنسخه کهیحال دراست. 

دما القا  شیو با افزا شده میتنظ HrcA ستمیتوسط س

به شوک ، Gro El3 و GroEl2 یِبردارنسخه ؛شودیم

کنترل  یهایژگیو. نیست وابسته HrcA میو تنظ یحرارت

 یهایباکتر از یاریبس در HrcA )فیدبکی( نوردپس

 یلوریپ کوباکتریهلو  2سنتوسیکر کالوباکترمختلف مانند 
 سمیمکان کیوجود  ۀدهندنشان نیاشود. یممشاهده 

است که در پاسخ به  یبردارپس از نسخه ۀمهارکنند

 یهموستاز کنترلکند. یعمل م یطیمح یهامحرک

 طتوس یحرارت شوک یهاکنندهمیتنظ یبردارنسخه

 HspR –DnaK یاصل یهامهارکنندهنورد پس یهاکنترل

که شد مشخص  شیآزما ۀلول مطالعات. در ندشد دییأت

 ردیگیم شکل DNA و HspR نیپروتئ نیب یاتصال محکم

 DnaK رسدیم نظرهاست. ب DnaKو وابسته به 

 یوابستگ نیاست. ا DNA به HspRاتصال  ۀکنندکیتحر

HspR  بهDnaK، همراه  یهاوابسته به چاپرونریغDnaJ 

 بیترتنیابه. ندارد ATP به اضافه شدن ازیاست و ن GrpEو 

 ۀعنوان مهارکنندبه کالریلاِ وس سسیپتومااستر DnaKدر

 DNAبا  یمیاتصال مستق چیعمل کرده و ه HspRهمراه 

شوک  یهاژن میدر تنظ DnaK نیپروتئ نقشندارد. 

و در داخل موجود زنده  شیآزما ۀلول طیهم در شرا یحرارت

قادر است موجب  DnaKکه  دهیشد. مشخص گرد دییأت

 در یبردارنسخه یاهشیآزما رد HspRمهار وابسته به 

 نیپروتئ یِکاهش سلول نیهمچنشود.  یشگاهیآزما طیشرا

DnaK انیموجب ب HspR رشد  طیدر شرا ادیز زانیمبه

کنترل که د ندهینشان م هاافتهی نیا تمامشود. یم یعیطب

ست. ا HrcA-GroE ونیتراسیت مدل هیشب HspRنورد پس

در  DnaK ۀبا واسط متفاوت یِدبکیف مدل کی راًیاخ

 نیا درشده است.  ییشناسا 3سیتوبرکلوز ومیکوباکتریما

 HAIR-HspR با کمپلکس میمستق طوربه DnaK یباکتر

را وابسته به  DNAاتصال به  تیشود و فعالیوارد واکنش م

ATP میتنظ یباکتر نیا در. (14) کندیفعال م HspR 

3 Mycobacterium Tuberculosis 
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 یهااشد. چاپرونبینم DnaKوابسته به  کاملطوربه

GroE، GroEl1 و GroEl2 فعال کردن  درHspR یدارا 

نورد پس میتنظ یلوریپ کوباکتریهل درباشند. ینقش م

مثال بارز است که در  کی ،یحرارت شوک یهاکنندهمهار

 یمجزا ۀکنندمیدو تنظ تیفعال یآن دو مولکول چاپرون

از هر  یلوریپ کوباکتریهلکند. یرا کنترل م یبردارنسخه

 تیفعال. دینمایم استفاده HspR و HrcA ۀدو مهارکنند

HrcA چاپرون  توسطGroESL ونیتراسیشکل مدل تبه 

مشاهده  سیسوبتل لوسیباسکه در  موردی مشابه با آن

 تیشود و فعالیم مینورد تنظمهار پس لشکشود بهیم

 نیپروتئجای کمک به DNAشدن به مولکول  متصل

DnaK ، توسطHspR شوک  نیبا پروتئ یشکل منفبه

توان یها مافتهی نیا با. شودیکنترل م CpbA یحرارت

 میتنظ ۀنیدر زم دیجد دگاهید کیگرفت که  جهینت

 نکهیوجود دارد. اول ا یپاسخ به شوک حرارت یهاژنانیب

( ی)اثر منف DNAبه مولکول  HspRاتصال  یرو CpbA اثر

 GroEو  DnaK یاهنیاست که پروتئ یراتییمخالف با تغ

 مطلب نیا که (8) )اثر مثبت( دارند HrcAو  HspR یرو

 یچاپرون نوردِپس یمیاست که مدل تنظ نیدهنده احیتوض

 یهاواکنش انیب یبرا یبردارنسخه یهاهمهارکنند

HspR-CpbA  دوم  و ستندین یکاف یلوریپ کوباکتریهلدر

 یچاپرون عنوان مولکولِهم به CpbAبا توجه به نقش  نکهیا

 جینتا ،شودیم متصل DNAکه به  یعنوان مولکولو هم به

 هر یلوریپ کوباکتریهل در نیپروتئ نیا که گویای آن است

 .(56 و 46 ،23) (4)شکل  دارد عهدهرب را عملکرد دو

 
. HspR و HrcA ،یسیرونو ی. دو سرکوبگر اختصاصیلوریپ کوباکتریهلدر  HspR و HrcAوابسته به  یشوک حرارت نژ میتنظ مدل -4شکل

 کی cbpپرون طور خاص اُکنند. بهیسرکوب م ماًیرا مستق یلوریپ کوباکتریهلچاپرون  ،یاصل یهانژ یحاو یِسترونیچندسپرون سه اُ

 ینیو پروتئ HspR ییشوک گرما یسیرپرسور رونو ،(CbpAکند )یم یرمزگذار را یلاکُایاشرش در DNA متصل به A نیهومولوگ از پروتئ

 groپرون اُ ؛Dnak چاپرون و GrpEچاپرون  ۀکنندکمک ،HrcA یشوک حرارت یِسیرپرسور رونو ۀکدکنند dnakپرون اُ ؛یکازیبا عملکرد هل

شده  دهیکش ریبه تصو یسبا فلش طو GroESLتوسط چاپرون  HrcA تیمثبت فعال میکند. تنظیکد مرا  GroES-GroEL یچاپرون ستمیس

 کیبا  CbpA تیبر فعال HspR یفرض یِداده شده است. اثر منف شینما یبا چکش طوس CbpAتوسط  HspR یمنف میکه تنظیدرحال ،است

 .(38) نشان داده شده استال ؤسمشخص و با علامت  اهیچکش س

ک شو یهانیپروتئ یهاکنندهمیتنظ ۀمجموع -10-1

  یحرارت

 یحرارت تنش به پاسخ یهاژن یبردارنسخه میتنظ 

. دهدیم نشان مختلف یهامسیکروارگانیم نیب ییهاتفاوت

پاسخ به تنش  یهاژن یبردارنسخه هایباکتر از یاریبس در

 
1 Pseudomonas Aeruginosa 

 نیچن در. شودیم کنترل گمایس فاکتورتوسط  یحرارت

تحت کنترل  حساس به درجه حرارت یهاژن ۀهم یموارد

 یباکترمثال در  عنوانبه باشند.یکننده ممیتنظ کی

 یِبردارنسخه میتنظ کلرا ویبریوو  1نوزایآئروژ سودوموناس

 نِیگزیجا یگمایفاکتور س کیتوسط  یحرارت تنش یهاژن
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 یلاکُایاشرش یکه در باکتر یزیچ مشابه به آن ،یاختصاص
 یهاگونه ریسا درشود. یانجام ماست ( 32 گمای)فاکتور س

در  یمثبت و منف یهاکنندهکنترل حضور ییایباکتر

 .شودیم مشاهده یحرارت یهاتنش به پاسخ یهاژنانیب

 از گروه سه توژنزیمونوسا ایستریل یمثال در باکتر عنوانبه

 روشبه هرکدام که دارد وجود تنش به پاسخ یهاژن

 ۀ)کد کنند اول ۀدست. شوندیم میتنظ و کنترل ،مشخص

ها چاپرون ۀ)کد کنند سوم و GroE) و DnaK یهاچاپرون

با  یشکل منفبه (ATPوابسته به  Clp یو پروتئازها

 ۀسیمقا درشوند. یکنترل م CtsRو  HrcA یهامهارکننده

 یهانیپروتئ ۀکنند)کد  دوم کلاس به مربوط یهاژن

 ،نیگزیجا یگمایمثبت توسط فاکتور س طورهب( یتنش

 کنترل یهاسمیکانم نیچننیاد. نشویکنترل م

و  سیسوبتل لوسیباسمانند  هایباکتر ریسا در یومنفمثبت

 در. (5)شکل  شودیمشاهد م 1نسیساتومف ومیآگروباکتر

 مِیتنظ یمنفوتبمث کنترل یهاسمیمکان هایانوباکتریس

 شوک به پاسخ یهاژنانیب کنترل شامل یبردارنسخه

 . (57) است یحرارت

  هایباکتر در ییدما حسگر یهاسمیمکان -11-1

درجه  شیبه افزا عیپاسخ سر درها یباکتر ییتوانا 

مختلف دارد. تا  یبه حسگرها گیوابستاست که حرارت 

ها یباکتردر  ییدما میمختلف تنظ یهاسمیامروز مکان

 کیولوژیب یهامولکول تمام شامل که است شده ییشناسا

 DNA)هم  کینوکلئ یهادیها و اسنیپروتئ ،هایچرب شامل

 . دنباشیم( RNA و

 RNAمولکول  قیاز طر یحرارت حسگر -1-11-1

 تحولاتها در پاسخ به ژنانیب رییراه تغ نیترعیسر 

کد  mRNA ۀکنندمیتنظ سیوابسته به قسمت س ،هاآن

 میتنظ سمیاست. مکان یشوک حرارت نیپروتئ ۀکنند

 نیتضم تنش افتیدر را در هنگام عیپاسخ سر یحرارت

 mRNA یِسلول داخل ۀترجم قدرت یرو دما رایز ،دینمایم

بر  یدارد. ساختار اصل ریثأت شرفتیدرحال پ یِبردارنسخهو 

حساس به دما  هیثانو یساختارها Zipper فرم لیتشک ۀیپا

 شیافزا هنگامشود. یانجام م mRNAاست که در مولکول 

 یجزئ شدن ذوب و رییتغ دچار هیثانو ساختمان ،دما

 یتوانند به سادگیها مبوزومیر بیترتنیابه .(58) گرددیم

 شیافزا یبردارشود و نسخهیمتصل م mRNA ΄5 ۀبه منطق

حساس به درجه حرارت  RNAترادف  نیچندکند. یم دایپ

 RNAدماسنج  لیناوّ. (59) اندشده یعنوان دماسنج معرفبه

 
1 Agrobacteriu Tumefaciens 
2 Omics 
3 Enterococcus Faecium 

فاکتور  یانب که شد شناسایی یلاکُاشرشیا یدر باکتر

 6 )شکل کندیم یم( را تنظ32 یگما)س یگزینجا یگمایس

A -) . 

 DNAمولکول  قیاز طر یحرارت حسگر -2-11-1

توسط  میمستق طوربهدما  راتییموارد تغ یبرخ در 

 یطیمح طیشرا راتییشود. تغیحس م DNAمولکول 

 ADPشده و نسبت  یسمیمتابول یرهایمسدر  رییتغموجب 

 DNAمانند  ییهامیآنز جهینت درکند. یم رییتغ ATPبه 

gyrase ازمندین که ATP ریثأتتحتهستند  تیفعال یبرا 

 مانند یطیمح طیشرا رییتغ لیدل نیهم به. رندیگیم قرار

 را کیمتابول یهافرایند که یسمزاُ و یحرارت یهاتنش

مولکول  چیرپتوانند در سطح ابَیم ،نددهیم قرار ریثأتحتت

DNA مولکول  چیدر ابرپ رییثر باشند. تغؤهم مDNA 

 خاطر نیشده و به هم یبرداردر سطح نسخه رییموجب تغ

DNA یاهرییتغ مقابلدماسنج در  کیعنوان بهتواند یم 

 یتوپولوژ یاصل یهامؤلفهاز  یکی .دهد پاسخ یطیمح

 چیدر ابرپ رییتغ دهدیاسخ مکه در برابر دما پ DNAمولکول 

و  لیمزوف یهایباکتر در هماست.  یدیپلاسم DNAشدن 

درجه حرارت موجب  عِیسر رِییتغ ،دیشد دوستِحرارت

 شده یدیپلاسم DNAمولکول  یدر ساختار توپولوژ رییتغ

توان یم نیشود. هچنیم یبردارنسخه رییآن تغ ۀجیو در نت

 یحرارت دماسنج نعنوابه DNAمولکول  تیگفت که اهم

 تیاهم یدارا یحرارت یهاتنش به پاسخ یهاژنانیب در

)شکل  دارد ییزایماریب یهاژنانیب به نسبت یشتریب

6(B-  (60) . 

 عنوان حسگر مختلف به یهانیپروتئ -3-11-1

 با را یطیمح یاهرییتغتوانند پاسخ به یم ،هایباکتر 

 هانیپروتئ از یمختلف انواع. دهند انجام گرحس یهانیپروتئ

پاسخ در برابر  یبردارنسخه یهاکنندهمهار ،نازهایک شامل

 یحرارت دماسنجعنوان ها بهو چاپرون یطیمح یهاتنش

توان به یها منیپروتئ نیا انیکنند. در میعمل م

CtsR،Rhe R   ها( و ستیاسترپتوم)درHrc A  یهاهیسودر 

 . (61) شاره کردها الوسیباس

 یحرارت یهاتنش ۀنیدر زم 2اومیکس مطالعات -1-12

 هایدر باکتر

را  ییدما یسازگار 2023 در سال همکاران و وانگ یل 

 یوحش3 ومیفاس نتروکوکوسآاز  ۀیسو کی یرو بر

(RS047) مقاوم به  ۀافتیجهش کیدست آوردن همنظور ببه
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و  پتومیترانسکر کسیاوم نیچند زیآنال .حرارت انجام دادند

 افتهیجهش ۀیسو ییمقاومت دما ۀنیدر زم کسیمتابولوم

شکل متفاوت که به ندشد ییژن شناسا 98انجام شد. حدود 

 افتهیجهش ۀیمتفاوت در سو تیمتابول 115شدند و یم انیب

نقش دارند.  یمشاهده شدند که در پاسخ به مقاومت حرارت

 تیجمع یچگال شیها پاسخ به افزاز ژن یرخب انیب در رییتغ

 نیشود. همچنیم دهینقش دارند د زین لمیوفیب میکه در تنظ

 ،نیپوترس :مانند کیتوسماُ محلول مواد طیشرا نیا در

 منظوربهفسفات -6 ترهالوز و نیبتائ نیسیگل ،نیدیاسپرم

 بعد ۀمرحل در. کنندمی تجمع غشا از انتقالونقل

 یبازها و یآل یدهایاس میمتابولس به طمربو یهاژنانیب

 . (62) دگردیم متوقفنیز  ینیپور

 کسیو مت       ابولوم پتومیترانس       ک ۀمطالع       

 یلاکُایاشرش  در  یحرارت   یریپ  ذتحم  ل یه  اس  میمکان
. دی  گرد یبررس   2024ک  ن در س  ال  نئونیس   توس  ط

 رفتیپ ذ  انج ام  1موس تات کِ کش ت  کی   پ ژوهش  نیدر ا

 ب  ه کی  ولوژیب و ییمایکوش  یزیف طیش  را یاه  رییتغ ت  ا

 از را طیش  را ب  ه پاس  خ ح  داکثر بت  وان و برس  د ح  داقل

 و داده ق  رار یموردبررس   ح  رارت درج  ه ریی  تغ نظ  ر

گی  رد  انج  امنی  ز  کی  متابولوم و پتومیترانس  کر مطالع  ات

(63). 

. بود BL21(DE3) یلاکُایاشرش ، مورداستفاده یباکتر

درجۀ  47 بهدرجۀ سلسیوس  37 از آن حرارتجه در

در  کسیاوم لیپروفاسپس کرد.  دایپ رییتغسلسیوس 

. دیگرد یبررس یحرارت تنش یانتها و یانیم ،هیمراحل اول

 کاهش .داد قرار ریثأتتحت را هاژن یکل انیب دارادامه تنش

 (rpoE) ییبه شوک دما حساس یگمایفاکتور س ژنانیب

 ،2تره هالوز دیتول زانیم و مشاهده شد ییماشوک د دنبالبه

 شیافزا یدر هنگام تنش حرارت 4نینتروباکتاِو  3نیکاداور

 ندشد انیب ییانتها ۀمرحل که در ییهاژندرنهایت کرد.  دایپ

 . (64) باشندیم یریپذتحمل مسئول

  یریگجهینت -2

 یِناگهان یهاپاسخ تیاهم ،یمرور ۀمطالع نیا در 

 ییدما یاهرییبرابر تغ درها یباکترمختلف  یهاگونه

که  یدیکل یهاسمیمکان نیقرار گرفت. همچن بررسیمورد

 مختلف یهابیآس برابر در پاسخ یبرامختلف  یهایباکتر

 یهاسمیگرفته است. مکاننظر قرار در ،کنندیم اتخاذ

عنوان پاسخ که به یطیمح یهاتنش هیشده علمحافظت

 یمختلف یهایاستراتژ باد نشویشناخته م یشوک حرارت

دهنده پاسخ یهاژن یبردارد. کنترل نسخهنشویکنترل م

 
1 Chemostat 
2 Trehalose 

 انجام یمختلف یهانیکمک پروتئ با یحرارت یهابه تنش

 میآنز یِبردارنسخهبر  یومنفمثبت یاهاثرشود که یم

RNA مدل  کی شهیهم یلاکُایاشرش یباکتردارند.  مرازیپل

تنش و  یالقا یهاتیا و فعالههمطالع یبرا یاصل

هستند. پس از  نیگزیجا یگمایس یفاکتورها یِبردارنسخه

 به پاسخ در که 32 گمایس فاکتور ۀنیزم در پژوهش هادهه

شده است که  مشخص ،دارد نقش یفایا یحرارت تنش

 یهانیو ترجمه با کمک پروتئ یبردارنسخه یهاکنترل

نقش  یدارا 32 گمایاکتور سف یِداریدر پا یچاپرون

دهنده به پاسخ یهاژن یِبردارنسخه یمنف کنترلباشند. یم

مشاهده شده  یمختلف یهایدر باکتر یحرارت یهاتنش

 یهانیپروتئ یاصل یهاکنندهمهار عملکرد نیاست. همچن

 یهایژگیو ،DNA به اتصال مانند ،یحرارت شوک

 در .است شده مشخص هاآن ییایمیوشیب و کنندهمیتنظ

 ساختار یدارا یبردارنسخه مختلف یاز موارد مدارها یبرخ

 نوردپس یهاحلقه یدارا یبردارنسخه و بوده دهیچیپ

آن قابل  یکنندگمیتنظ یهایژگیو که است شوندهکنترل

 شودیم مطرح هینظر نیا به همین منظور. ستین ینیبشیپ

 حوادث از یناش دهیچیپ یهاراهبُرد نیا از استفاده ایآ که

  ؟! پاسخ یهاحلراه ای است یتکامل

 تنش ستمیس توسط پاسخ یهاحلراهعلاوه این به

همچنین ، هشد همراه ییهاشرفتیپ با امروزه است و یحرارت

 نهیزم نیا درآن  قاتیقحت یِوتریکامپ یهایسازمدل

  .است انجام درحال

 یهاژن میتنظ ،جالب یهاجنبه از گرید یکی

 از یبیترک به مربوط یحرارت تنش یهانیپروتئ

ی یشما یدارا که است مختلف یسیرونو یهاکنندهمیتنظ

مانند  ییهایباکتر در و بوده دهیچیپ یِکنندگمیتنظ از

 دهید رئوسوا لوکوکوسیاستاف  و یلوریپ کوباکتریهل

 کسیاوم یهاکیتکن و کاربرد توسعه باشود. امروزه یم

 یشوک حرارت یهاکنندهمیاز تنظ یشتریب اتیتوان جزئیم

 ما دانش یعملکرد کسیژنوم مطالعاتبر آن داشت. علاوه

 و هایباکتر در یحرارت یهاتنش به پاسخ ۀنیزم در را

  .است داده شیافزا هاپاسخ نیا کنترل

 

3 Cadaverine 
4 Enterobactin 
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 یسیرونو ییایباکتر یهااز گونه یبرخ ( درA. )دهیچیپ یمیتنظ یو مدارها یشوک حرارت یسیرونو یهاکنندهمیاز تنظ یبیترک -5 شکل

 یهایاستراتژ مورد نیچند در ،شودی( کنترل مراست عکس) یمنف ای( چپ عکسمثبت ) میتنظ یهاسمیبا مکان منحصراً یشوک حرارت

 میتنظ که سر چکشیدرحال ،مثبت است میتنظ ۀدهندنشان اهیس یها( وجود دارد. فلشیمرکز عکسدر کنارهم ) یومنفکنترل مثبت

شود. در یاستفاده م یشوک حرارت نژانیکنترل ب یبرا زیمتما یسیرونو یها از رسپتورهانکه در آ ییها( مثالBدهند. )یرا نشان م یمنف

S. albus یرسپتورها HrcA، HspR  وRheA یهاکنندهمیکه تنظیکنند، درحالیم میها را تنظنژاز  یاجداگانه یهامجموعه HrcA  وCtsR 

( Cشده است. ) هیتعب CtsR ۀکنندمیطور کامل در داخل تنظبه S. aureus در HrcA ۀکنندمیدارند. تنظ یپوشانهم یتا حد S. pneumoniaدر 

با رنگ  یاصل ۀکنندمیتنظ کیاست.  حاکم H. pylori و S. aureusدر  یشوک حرارت نژ مینامنسجم که بر تنظ ۀروندشیپ ۀحلق یکلطرح 

 نیا انیکند. در میرا سرکوب م یشوک حرارت نژ نیچندکه  ،(S. aureus یبرا CtsR ای H. pylori یبرا HspRاده شده است )قرمز نشان د

 .(38) است یاصل ۀکنندسرکوب کنترلِخود تحت ۀکه به نوب ،شودیم سرکوب HrcA ۀکنندمیتوسط تنظ زین groESLپرون ها، اُنژ

نوع  نیتحت ا mRNA از '5حساس به دما در منطقه  ۀیثانو یهاساختار شامل RNA قیاز طر گرحس( Aحسگر دما. ) یهاسمیمکان -6 شکل

 یبرا و شده پوشانده هستند، مهم ترجمه مدشروع کارآ یکه برا یو عناصر توال هیثانو یرشد، ساختارها یِعاد طیاست. در شرا میتنظ

 شیافزا ترجمه و یمثل عناصر توال ،ساختار کیتفک ای ساختار رییتغ دما، شیافزا با. هستند دسترس در فیضع شکل به بوزومیر اتصال

 یوابسته به دما برا می: مدل تنظDNA قی( حسگر دما از طرB. )AUGکدون شروع  ،Shine-Dalgarno یعناصر توال ،SD: نمادها. ابدییم

 اجازه است که نییپا یانحنا در دما یداراو احاطه شده است  H-NSاتصال  یهامکانکه توسط  DNA ۀیناح .S. flexneri در virF یسیرونو

 یانجام شود. در دما نینوکلئوپروتئ ۀکنندسرکوب ۀمجموع کی لیاتصال جداگانه و تشک یهامتصل به محل H-NS یمرهایدا نیب ،دهدیم
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عنوان به یسیرونو یهاکنندهمی( تنظC. )ردیگیقرار م مرازیپل RNA دسترس در virF نژ یسیرونو یو پروموتر برا فیضع یانحنا نیبالاتر ا

 ،(سبز شکل یضیبمجاز هستند ) یدما در DNAقادر به اتصال  یذات یحساس به گرما یهاسنسور ؛هستند یکه ذات یحرارت یسنسورها

 داده نشان سبز لیمستط کی بااز دما ) یاشن یساختار رییتغ کی ،ید. پس از چالش حرارتنشویسرکوب م یشوک حرارت یهانژ یسیرونوو 

 میرمستقیغ سمی( مکانDشود. )یاز حالت سرکوب خارج م یسیشود و رونویبه رپرسور م DNA ۀدهنداتصال تی( منجر به کاهش فعالاست شده

 یعیرشد طب طیشود. در شرایم میها تنظتوسط چاپرون یسیرونو یهاکنندهمیتنظ در DNA اتصال تیفعال .هاچاپرون ۀواسط با گرما احساس

طور مثبت شده بهمیرپرسور تنظ نیکند. چندیخود را اعمال م ۀکنندمیتعامل داشته و عملکرد تنظ یشوک حرارت ۀکنندمیچاپرون با تنظ

 گریه در موارد دکیشود، درحالیحاصل م DNA اتصال تیفعال با چاپرون کنشبرهم (ییایباکتر یهااز گونه یدر برخ HrcA و HspR مانند)

ها توسط چاپرون ،ییگرما استرس دنبالبه(. یلاکُایاشرش در  σ 32 عنوان مثالبهشود )یها مکنندهتعامل با چاپرون منجر به ترشح فعال

طور مثبت به DNAاتصال  تیفعال جیشوند و نتایم زادآ یسیرونو یهاکنندهمیو تنظ ابندییتجمع م توپلاسمیتاخورده در س یهانیپروتئ

 .(38) دنریگیقرار م ریثأتتحت یمنف ای

 

  ۀجینت در که ییهانیپروتئذکر است که انتها لازم به در

در  یعملکرد مهم ،شوندیم دیتول یحرارت یهاتنش

و  یساختار یها، ممانعت از جدا شدنیحرارت یِداریپا

 یهانیپروتئ نیا ۀشدبیان یهایژگیو که دارند زیپروتئول

 ،کسیپروتئوم ،یوتکنولوژینانوب هایزمینه در یحرارت شوک

ای کاربرد دار یستیز یهایو جداساز کیولوژیب یاهدیتول

 یهانیپروتئ نیا یمطالعه بر رو کمکبر آن با علاوه. است

 یمهندس و یسازخالص ۀنیتوان در زمیم یحرارت تنش

ه نیز بهر کیپلاسمیو پر یتوپلاسمیداخل س یهانیپروتئ

 نیامروزه در ا زین یژن یابیترادف هایهمطالعهمچنین رد. ب

 د. نباشیثر مؤم اریبس نهیزم

 یاخلاق ملاحظات -3

 ندارد
 

 منافع تعارض -4

 ندارد

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 n

cm
bj

pi
au

.ir
 o

n 
20

26
-0

6-
11

 ]
 

                            20 / 24

http://ncmbjpiau.ir/article-1-1736-fa.html


  ,April 15/58volume & issue,  NCMBJ ,2025-1404، بهار 58/15مولکولی، دوره و شماره  -های بیوتکنولوژی سلولی فصلنامه تازه

 Review Article-مقاله مروری

21 

 منابع -5

1.Guldimann C, Boor KJ, Wiedmann M, Guariglia-Oropeza V. Resilience in the face of 

uncertainty: sigma factor B fine-tunes gene expression to support homeostasis in Gram-positive 

bacteria. Applied and environmental microbiology. 2016;82(15):4456-69. 

2.Guisbert E, Yura T, Rhodius VA, Gross CA. Convergence of molecular, modeling, and 

systems approaches for an understanding of the Escherichia coli heat shock response. 

Microbiology and Molecular Biology Reviews. 2008;72(3):545-54. 

3.Barna J, Csermely P, Vellai T. Roles of heat shock factor 1 beyond the heat shock response. 

Cellular and Molecular Life Sciences. 2018;75:2897-916. 

4.Ron EZ. Bacterial stress response. The prokaryotes. 2006:1012-27. 

5.Requena JM. Stress response in microbiology: Caister Academic Press Norfolk, UK; 2012. 

6.Faezi-Ghasemi M, Kazemi S. Effect of sub-lethal environmental stresses on the cell survival 

and antibacterial susceptibility of Listeria monocytogenes PTCC1297. Zahedan Journal of 

Research in Medical Sciences. 2015;17(1). 

7.da Cruz Nizer WS, Inkovskiy V, Overhage J. Surviving reactive chlorine stress: responses of 

gram-negative bacteria to hypochlorous acid. Microorganisms. 2020;8(8):1220. 

8.Havis S, Rangel J, Mali S, Bodunrin A, Housammy Z, Zimmerer R, et al. A color-based 

competition assay for studying bacterial stress responses in Micrococcus luteus. FEMS 

microbiology letters. 2019;366(5):fnz054. 

9.Madigan M, Bender K, Buckley D, Sattley W, Stahl D. Brock biology of microorganisms. 

15th Global Edition. Boston, US: Benjamin Cummins. 2018;1:1391-407. 

10.Ventura M, Canchaya C, Zhang Z, Bernini V, Fitzgerald GF, Van Sinderen D. How high 

G+ C Gram-positive bacteria and in particular bifidobacteria cope with heat stress: protein 

players and regulators. FEMS microbiology reviews. 2006;30(5):734-59. 

11.Dorman CJ, Corcoran CP. Bacterial DNA topology and infectious disease. Nucleic acids 

research. 2009;37(3):672-8. 

12.De Reuse H, Vinella D, Cavazza C. Common themes and unique proteins for the uptake 

and trafficking of nickel, a metal essential for the virulence of Helicobacter pylori. Frontiers in 

cellular and infection microbiology. 2013;3:94. 

13.Henderson B, Martin A. Bacterial virulence in the moonlight: multitasking bacterial 

moonlighting proteins are virulence determinants in infectious disease. Infection and 

immunity. 2011;79(9):3476-91. 

14.Hanson BR, Tan M. In vivo analysis of Chlamydia stress response. Molecular 

Microbiology. 2015;97(6):1158-67. 

15.Ojha A, Anand M, Bhatt A, Kremer L, Jacobs WR, Hatfull GF. GroEL1: a dedicated 

chaperone involved in mycolic acid biosynthesis during biofilm formation in mycobacteria. 

Cell. 2005;123(5):861-73. 

16.Lee AM, Ross CT, Zeng B-B, Singleton SF. A Molecular Target for Suppression of the 

Evolution of Antibiotic Resistance: Inhibition of the Escherichia c oli RecA Protein by N 6-(1-

Naphthyl)-ADP. Journal of medicinal chemistry. 2005;48(17):5408-11. 

17.Vinella D, Albrecht C, Cashel M, d’Ari R. Iron limitation induces SpoT‐dependent 

accumulation of ppGpp in Escherichia coli. Molecular microbiology. 2005;56(4):958-70. 

18.Battesti A, Bouveret E. Acyl carrier protein/SpoT interaction, the switch linking SpoT‐
dependent stress response to fatty acid metabolism. Molecular microbiology. 2006;62(4):1048-

63. 

19.Atkinson GC, Tenson T, Hauryliuk V. The RelA/SpoT homolog (RSH) superfamily: 

distribution and functional evolution of ppGpp synthetases and hydrolases across the tree of 

life. PloS one. 2011;6(8):e23479. 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 n

cm
bj

pi
au

.ir
 o

n 
20

26
-0

6-
11

 ]
 

                            21 / 24

http://ncmbjpiau.ir/article-1-1736-fa.html


  ,April 15/58volume & issue,  NCMBJ ,2025-1404، بهار 58/15مولکولی، دوره و شماره  -های بیوتکنولوژی سلولی فصلنامه تازه

 Review Article-مقاله مروری

22 

20.Călinescu O, Paulino C, Kühlbrandt W, Fendler K. Keeping it simple, transport mechanism 

and pH regulation in Na+/H+ exchangers. Journal of biological chemistry. 

2014;289(19):13168-76. 

21.Sohlenkamp C, Geiger O. Membrane homeostasis in bacteria upon pH challenge. 

Biogenesis of fatty acids, lipids and membranes. 2017:1-13. 

22.Czapski TR, Trun N. Expression of csp genes in E. coli K-12 in defined rich and defined 

minimal media during normal growth, and after cold-shock. Gene. 2014;547(1):91-7. 

23.Keto-Timonen R, Hietala N, Palonen E, Hakakorpi A, Lindström M, Korkeala H. Cold 

shock proteins: a minireview with special emphasis on Csp-family of enteropathogenic 

Yersinia. Frontiers in microbiology. 2016;7:1151. 

24.Jin B, Jeong K-W, Kim Y. Structure and flexibility of the thermophilic cold-shock protein 

of Thermus aquaticus. Biochemical and Biophysical Research Communications. 

2014;451(3):402-7. 

25.Lee J, Jeong K-W, Jin B, Ryu K-S, Kim E-H, Ahn J-H, et al. Structural and dynamic features 

of cold-shock proteins of Listeria monocytogenes, a psychrophilic bacterium. Biochemistry. 

2013;52(14):2492-504. 

26.Phadtare S, Severinov K. Extended− 10 motif is critical for activity of the cspA promoter 

but does not contribute to low-temperature transcription. Journal of bacteriology. 

2005;187(18):6584-9. 

27.FAEZI GM. Effect of environmental stresses on growth pattern, biofilm formation and 

biochemical characteristics of Mycobacterium marinum CCUG20998. 2016. 

28.Hajian Z, Ghasemi MF, Alikhani F. The study of stress conditions on growth and proteome 

of Raoultella planticola: a new emerging pathogen. Archives of Microbiology. 

2021;203(6):3269-78. 

29.H S Emampour MFG. Evaluation of changes in rpoH gene expression in Escherichia coli 

PTCC 1399 caused by temperature stress using Real-time PCR method: Islamic Azad niversity; 

2019. 

30.Faezi Ghasemi M, Alikhani F. The Impact of Overexpression of Sigma Factors on 

Morphological Changes, Growth Pattern, and Biofilm Formation in Mycobacterium marinum 

CCUG 20998. Journal of Medical Microbiology and Infectious Diseases. 2016;4(3):68-75. 

31.M Faezi Gasemi  SA. Bacteria in Biology, Biotechnology and Medicne (First Edition): 

Islamic Azad University Press. ; 2012. 

32.Shires K, Steyn L. The cold‐shock stress response in Mycobacterium smegmatis induces 

the expression of a histone‐like protein. Molecular Microbiology. 2001;39(4):994-1009. 

33.Di Pietro F, Brandi A, Dzeladini N, Fabbretti A, Carzaniga T, Piersimoni L, et al. Role of 

the ribosome‐associated protein PY in the cold‐shock response of E scherichia coli. 

Microbiologyopen. 2013;2(2):293-307. 

34.De Angelis M, Di Cagno R, Huet C, Crecchio C, Fox PF, Gobbetti M. Heat shock response 

in Lactobacillus plantarum. Applied and Environmental Microbiology. 2004;70(3):1336-46. 

35.Ruiz L, Ruas-Madiedo P, Gueimonde M, de Los Reyes-Gavilán CG, Margolles A, Sánchez 

B. How do bifidobacteria counteract environmental challenges? Mechanisms involved and 

physiological consequences. Genes & nutrition. 2011;6:307-18. 

36.Rezzonico E, Lariani S, Barretto C, Cuanoud G, Giliberti G, Delley M, et al. Global 

transcriptome analysis of the heat shock response of Bifidobacterium longum. FEMS 

microbiology letters. 2007;271(1):136-45. 

37.Schmidt G, Zink R. Basic features of the stress response in three species of bifidobacteria: 

B. longum, B. adolescentis, and B. breve. International Journal of Food Microbiology. 

2000;55(1-3):41-5. 

38.Roncarati D, Scarlato V. Regulation of heat-shock genes in bacteria: from signal sensing to 

gene expression output. FEMS microbiology reviews. 2017;41(4):549-74. 

39. Ventura M, Canchaya C, Zhang Z, Fitzgerald GF, van Sinderen D. Molecular 

characterization of hsp20, encoding a small heat shock protein of Bifidobacterium breve 

UCC2003. Applied and environmental microbiology. 2007;73(14):4695-703.  [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 n

cm
bj

pi
au

.ir
 o

n 
20

26
-0

6-
11

 ]
 

                            22 / 24

http://ncmbjpiau.ir/article-1-1736-fa.html


  ,April 15/58volume & issue,  NCMBJ ,2025-1404، بهار 58/15مولکولی، دوره و شماره  -های بیوتکنولوژی سلولی فصلنامه تازه

 Review Article-مقاله مروری

23 

40. Nielsen M-B, Knudsen GM, Danino-Appleton V, Olsen JE, Thomsen LE. Comparison 

of heat stress responses of immobilized and planktonic Salmonella enterica serovar 

Typhimurium. Food microbiology. 2013;33(2):221-7. 

41. Guan J, Xiao X, Xu S, Gao F, Wang J, Wang T, et al. Roles of RpoS in Yersinia 

pseudotuberculosis stress survival, motility, biofilm formation and type VI secretion system 

expression. Journal of microbiology. 2015;53:633-42. 

42. Johnston M, Brown M. An investigation into the changed physiological state of Vibrio 

bacteria as a survival mechanism in response to cold temperatures and studies on their 

sensitivity to heating and freezing. Journal of Applied Microbiology. 2002;92(6):1066-77. 

43. Koo BM, Rhodius VA, Campbell EA, Gross CA. Dissection of recognition determinants 

of Escherichia coli σ32 suggests a composite− 10 region with an ‘extended− 10’motif and a 

core− 10 element. Molecular microbiology. 2009;72(4):815-29. 

44. Nonaka G, Blankschien M, Herman C, Gross CA, Rhodius VA. Regulon and promoter 

analysis of the E. coli heat-shock factor, σ32, reveals a multifaceted cellular response to heat 

stress. Genes & development. 2006;20(13):1776-89. 

45. Wade JT, Roa DC, Grainger DC, Hurd D, Busby SJ, Struhl K, et al. Extensive functional 

overlap between σ factors in Escherichia coli. Nature structural & molecular biology. 

2006;13(9):806-14. 

46. Bandyopadhyay B, Das Gupta T, Roy D, Das Gupta SK. DnaK dependence of the 

mycobacterial stress-responsive regulator HspR is mediated through its hydrophobic C-

terminal tail. Journal of bacteriology. 2012;194(17):4688-97. 

47. Lim B, Miyazaki R, Neher S, Siegele DA, Ito K, Walter P, et al. Heat shock transcription 

factor σ32 co-opts the signal recognition particle to regulate protein homeostasis in E. coli. 

PLoS Biology. 2013;11(12):e1001735. 

48. Miyazaki R, Yura T, Suzuki T, Dohmae N, Mori H, Akiyama Y. A novel SRP 

recognition sequence in the homeostatic control region of heat shock transcription factor σ32. 

Scientific reports. 2016;6(1):24147. 

49. Perrody E, Cirinesi A-M, Desplats C, Keppel F, Schwager F, Tranier S, et al. A 

bacteriophage-encoded J-domain protein interacts with the DnaK/Hsp70 chaperone and 

stabilizes the heat-shock factor σ32 of Escherichia coli. PLoS Genetics. 2012;8(11):e1003037. 

50. Helmann JD. The extracytoplasmic function (ECF) sigma factors. 2002. 

51. Missiakas D, Raina S. The extracytoplasmic function sigma factors: role and regulation. 

Molecular microbiology. 1998;28(6):1059-66. 

52. Roncarati D, Danielli A, Scarlato V. CbpA acts as a modulator of HspR repressor DNA 

binding activity in Helicobacter pylori. Journal of bacteriology. 2011;193(20):5629-36. 

53. Akiko O-K, Wang Y, Sachiko K, Kenji T, Yukimichi K, Fujiharu Y. Cloning and 

characterization of groESL operon in Acetobacter aceti. Journal of bioscience and 

bioengineering. 2002;94(2):140-7. 

54. Alon U. Network motifs: theory and experimental approaches. Nature Reviews Genetics. 

2007;8(6):450-61. 

55. Chang B-Y, Chen K-Y, Wen Y-D, Liao C-T. The response of a Bacillus subtilis 

temperature-sensitive sigA mutant to heat stress. Journal of bacteriology. 1994;176(11):3102-

10. 

56. Chen I-P, Michel H. Cloning, sequencing, and characterization of the recA gene from 

Rhodopseudomonas viridis and construction of a recA strain. Journal of bacteriology. 

1998;180(12):3227-32. 

57.Rajaram H, Chaurasia AK, Apte SK. Cyanobacterial heat-shock response: role and 

regulation of molecular chaperones. Microbiology. 2014;160(4):647-58. 

58.Filloux A. Bacterial regulatory networks: Caister Academic Press London, UK:; 2012. 

59.Kortmann J, Sczodrok S, Rinnenthal J, Schwalbe H, Narberhaus F. Translation on demand 

by a simple RNA-based thermosensor. Nucleic acids research. 2011;39(7):2855-68. 

60.Hsieh L-S, Burger RM, Drlica K. Bacterial DNA supercoiling and [ATP][ADP]: Changes 

associated with a transition to anaerobic growth. Journal of molecular biology. 

1991;219(3):443-50. 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 n

cm
bj

pi
au

.ir
 o

n 
20

26
-0

6-
11

 ]
 

                            23 / 24

http://ncmbjpiau.ir/article-1-1736-fa.html


  ,April 15/58volume & issue,  NCMBJ ,2025-1404، بهار 58/15مولکولی، دوره و شماره  -های بیوتکنولوژی سلولی فصلنامه تازه

 Review Article-مقاله مروری

24 

61.Klinkert B, Narberhaus F. Microbial thermosensors. Cellular and molecular life sciences. 

2009;66:2661-76. 

62.Wang L, Qiao L, Li A, Chen L, He B, Liu G, et al. Integrative Multiomics Analysis of the 

Heat Stress Response of Enterococcus faecium. Biomolecules. 2023;13(3):437. 

63.Chen W, Guo W, Li Y, Chen M. Integrative analysis of metabolomics and transcriptomics 

to uncover biomarkers in sepsis. Scientific Reports. 2024;14(1):9676. 

64.Kim S, Kim Y, Suh DH, Lee CH, Yoo SM, Lee SY, et al. Heat-responsive and time-resolved 

transcriptome and metabolome analyses of Escherichia coli uncover thermo-tolerant 

mechanisms. Scientific Reports. 2020;10(1):17715. 
 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 n

cm
bj

pi
au

.ir
 o

n 
20

26
-0

6-
11

 ]
 

Powered by TCPDF (www.tcpdf.org)

                            24 / 24

http://ncmbjpiau.ir/article-1-1736-fa.html
http://www.tcpdf.org

