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استریکتوسیدین سینتاز آنزیم کلیدي مسیر بیوسنتزي ایندول 

هاي داري دمین آلکالوئیدهاي مونوترپنوئیدي است. پروتئین

Str_synth ها، حشرات و پستانداران شناسایی يدر گیاهان، باکتر

ها شبه اند و به علت نامشخص بودن نقش کارکردي آنشده

شوند. با تکمیل پروژه توالی یابی ژنوم نامیده می استریکتوسیدین سینتاز

هاي شبه استریکتوسیدین سینتاز در این آرابیدوپسیس و برنج، ژن

گیاهان نیز شناسایی شد. با این حال اطلاعات کافی در مورد ساختار 

ژن، تاریخچه تکاملی، نحوه گسترش و نقش کارکردي خانواده ژنی 

SSL العه بر اساس آنالیزهاي برنج وجود ندارد. در این مط

در ژنوم برنج شناسایی شد. آنالیز  SSLژن  23بیوانفورماتیکی 

برنج و آرابیدوپسیس مشخص کرد که  SSLهاي فیلوژنتیکی پروتئین

گیرند و مسیر تکاملی این خانواده در ها در چهار گروه قرار میاین ژن

ر تا داراي صف OsSSLهاي برنج و آرابیدوپسیس متفاوت است. ژن

کروموزوم برنج با تراکم  12کروموزوم از  10پنج اینترون بوده و در 

شدگی پشت سر هم عامل اصلی  متفاوت قرار داشته و مضاعف

گسترش این خانواده ژنی است. آنالیز پیشبر نشان داد که چندین عنصر 

ها  در ناحیه تنظیمی وجود دارد ها و هورمونپاسخ به تنش cisتنظیمی 

باشد. آنالیز  بیان ها میها در پاسخ به تنشهنده نقش این ژنکه نشان د

هاي ریزآرایه نشان داد که تعداد اندکی بر اساس داده OsSSLهاي ژن

هاي غیر زیستی بیان بالایی دارند. این نیز تنش ها وها در بافتاز این ژن

در برنج بوده و  SSLمطالعه اولین گزارش در مورد خانواده ژنی 

هاي اند یک چهارچوب براي بررسی کارکردهاي بیولوژیکی ژنتو می

SSL کند.در برنج و گیاهان دیگر فراهم می  

  

آنالیز بیان، آنالیز فیلوژنتیکی، خانواده ژنی،  کلیدي: هاي هواژ

  .In Silicoشدگی،  مطالعات  مضاعف

 

Strictosidine synthase is a key enzyme in the 
monoterpenoid indole alkaloids biosynthesis 

pathway. Proteins with Str_synth domain have been 

identified in plants, bacteria, insects and even 
mammalians and called Strictosidine synthase-like 
due to unknown functional roles. With the 
Arabidopsis and rice genome sequence completed, 
SSL genes were also identified in these plants. 
However, little is known about evolutionary path, 
gene structure, expansion and function of SSL family 
in rice. In this study, through bioinformatic analysis, 
a total of 23 SSL genes were identified in rice 
genome. A phylogenetic analysis of the SSL genes 
in rice and Arabidopsis clarified that these genes 
could be divided into four different groups and the 
evolutionary paths are different in rice and 
Arabidopsis. The OsSSL genes contained zero to 
five introns and were distributed across 10 out of 12 
chromosomes at different densities and tandem 
duplication was a major cause in expanding this 
family. Promoter analysis showed the presence of 
several cis-regulatory elements related to stress and 
hormone response in regulatory region, indicating 
probable their role in stress response. Microarray-
based expression analysis of OsSSL genes indicated 
that a few number of these genes were widely 
expressed in various tissues and also in response to 
some abiotic stresses. This study is the first report 
about SSL gene family in rice and provides a 
framework for further analysis of the biological 
functions of SSL genes in either rice or other crops. 
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  مقدمه

الکالوئیدها گروه وسیع و متنوعی از ترکیبات طبیعی 

- هاي گیاهی یافت میهستند که در بیست درصد گونه

شوند. بیش از دوازده هزار محصول آلکالوئیدي شناسایی 

باشند ها داري خواص درمانی میشده که بسیاري از آن

)Facchini et al., 2004ایندول الکالوئیدهاي .( 

گروه خاصی از آلکالوئیدهاي  (MIA)  ١مونوترپنوئیدي

- گیاهی هستند که از نظر درمانی مورد توجه قرار گرفته

اي اند. این ترکیبات پیچیده طبیعی داراي تنوع گسترده

باشند. بیولوژیک میهاي از نظر ساختاري و فعالیت

داراي  4و کامپتوتسین 3کریستین، وین2بلاستینوین

داراي خاصیت ضد  5انی و کوئینونخاصیت ضد سرط

  ). OConner and Maresh, 2006( باشدمالاریا می

یکی از مهمترین مسیرهاي  MIAمسیر بیوسنتز  

ترکیب  3000متابولیکی در گیاهان بوده که بیش از 

 هاي آلکالوئیدي مختلف را در گیاهان خانواده

Nyssaceae ،Alangiaceae،Apocynaceae ، 

Loganiaceae،Rubiaceae   وIcacinaceae 

). Brown et al., 2014کند (تولید می

) STR) (EC 4.3.3.2(  6استریکتوسیدین سینتاز

کلیدي این مسیر بوده و از طریق کاتالیز  آنزیم

موجب تولید  8و سکولوگانین 7واکنش تریپتامین

 ,.Stockigt et al(شود می 9استریکتوسیدین

2008( .STR هاي متعلق به گروه آنزیم
Nucleophilic attack six-bladed β-

propeller (N6P) ها داراي باشد. این آنزیممی

ویژگی کاتالیتیکی مشترك حمله نوکلئوفیلی به یک 

 . هستندسوبستراي الکتروفیل 

                                                                  
1. Monoterpenoid indole alkaloids 
2. Vinblastine 
3. Vincristine   
4. Camptothecin 
5. Quinone 
6. Strictocidine synthase 
7. Triptamine 
8. Secologanin   
9. Strictocidine   

اولین بار از گیاه پریوش  STRآنزیم 

)Catharanthus roseus جداسازي شد. این گیاه (

 Fabbriرا دارد ( MIAنوع  130توانایی تولید بیش از 

et al., 2000; Pan et al., 2015 ژن .(STR  گیاه

پریوش مورد مطالعه قرار گرفته و نشان داده شده که 

 .Memelink et alشود (بیان این ژن با تنش القاء می

). الیسیتورهاي قارچی، نور ماوراء بنفش و متیل 2007

 در پریوش STR جاسمونات باعث افزایش بیان ژن

 .Pasquali et al. 1992 Menke et alشوند (می

 NOدر اثر سرما، شوري و  STR). بیان ژن ;1999

تحت تاثیر آبشار کینازي و مسیر پیام رسانی کلسیم القاء 

  ). Dutta et al., 2013شود (می

که داراي دمین  STRهاي همولوگ ژن پروتئین

Str_synth هاي (دمین کارکردي آنزیم

ها، ، باکتريگیاهاندر  ن سینتاز) هستنداستریکتوسیدی

بعنوان مثال شود. می دیده حشرات و حتی پستانداران

پروتئین همومیوسین یک پذیرنده لکتین بوده و در 

 Theopoldسیستم ایمنی مگس سرکه نقش دارد (

et al., 1996و  ١٠سازي ژن همومیوسین). همسانه

بررسی مولکولی آن مشخص کرد که این پروتئین 

ک گلیکوپروتئین متصل به غشاء بوده و داراي یک ی

ناحیه کوتاه درون سلولی و دو ناحیه خارج سلولی 

هاي است که شامل یک دمین مشابه با پروتئین

STR  گیاهی و یک دمین مشابه به میوسین در

باشد. همچنین یک پروتئین محلول در انسان می

مگس سرکه شناسایی شد که تنها داراي دمین 

Str_synth غشایی و شبه میوسین بوده و ناحیه بین

 .)Fabbri et al., 2000(را از دست داده است 

آرابیدوپسیس توانایی تولید ترکیبات اگرچه 

یابی ژنوم توالی با این حال آلکالوئیدي پیچیده را ندارد

نشان داد که داراي همولوگ برخی از  این گیاه

ده از هاي مسیر بیوسنتزي آلکالوئیدهاي پیچی ژن

                                                                  
10. Hemomucin 
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). Facchini et al., 2004باشد (می STRجمله 

هاي با نقش کارکردي نامشخص که داراي رابطه ژن

پریوش هستند شبه  STRهمولوژي با ژن 

شوند نامیده می )SSL( 1استریکتوسیدین سینتاز

)Kibble et al., 2009 .(  

 SSLهاي مطالعات انجام گرفته در مورد ژن

ها داراي ت که این ژنآرابیدوپسیس نشان داده اس

پریوش  STRکارکردهاي متفاوتی نسبت به ژن 

آرابیدوپسیس توانایی کاتالیز  SSLهاي آنزیمهستند. 

و سکلوگانین و تولید  واکنش ترکیب تریپتامین

استریکتوسیدین را نداشته و تنها سکولوگانین را به 

کنند که کارکرد این دایمر صورت دایمر  متابولیته می

 SSL14و  SSL7هاي آنزیمست. مشخص نی

 E. coliآرابیدوپسیس که به صورت هترولوگوس در 

اند، توانایی کاتالیز واکنش ترکیب تریپتامین تولید شده

 با سکلوگانین و تولید استریکتوسیدین را ندارند

)Kibble et al. 2009( توالی  500. مطالعه بیش از

ان هاي اطلاعاتی نشموجود در بانک SSLپروتئین 

ها توانایی انجام واکنش اصلی را داد که این پروتئین

نداشته با این حال واکنش هیدرولیتیک را کاتالیز 

  ). Hicks et al., 2011کنند (می

پیري  نشانگرهاي از ژن  YLS22ژن 

 Str_synthآرابیدوپسیس است که حاوي دومین 

رود. بیان بشمار می SSLبوده و از اعضاء خانواده ژنی 

ژن در مرحله پیري گیاه و نیز در اثر تیمار با  این

، و پیري القاء شده بوسیله تاریکی ABAاتیلن، 

). در آنالیز Yoshida et al., 2001یابد (افزایش می

   lap33 جهش یافته ،هاي آرابیدوپسیسجهش یافته

هاي بیشتر نشان داد که پروتئین شناسایی و بررسی

LAP3  داراي دمینStr_synth باشد. ژن یم

LAP3  نقش مهمی در نمو دانه گرده داشته و

                                                                  
1. Strictocidine Synthase Like 
2. Yellow-leaf-specific gene 2 
3. Less adherent pollen 

در  4خاموشی این ژن باعث عدم تولید لایه اگزین

 Dobritsaشود (دانه گرده شده و نر عقیمی ایجاد می

et al., 2009.(  

آرابیدوپسیس داراي رابطه  SSLهاي نبرخی از ژ

باشند تکاملی با پروتئین همومیوسین مگس سرکه می

) نامیدند HML( 5ها را شبه همومیوسینلذا این ژن

)Sohani et al., 2008(هاي گروه . بررسی بیان ژن

HML هاي شبه در آرابیدوپسیس نشان داد که ژن

همومیوسین فوق در شرایط زخم و تیمار با ترکیبات 

فعال کننده پیام دفاعی نظیر سالسیلیک اسید، 

داري افزایش جاسمونات و اتیلن یه صورت معنی

ها در یابد که نشان دهنده نقش احتمالی این ژن می

باشد. مطالعه مکانیسم دفاعی القائی در گیاه می

Sohani ) نشان داد که میزان  )2008و همکاران

)، HML2 )AT3G51430هاي رونوشت برداري ژن

HML3 )AT3G51440 و (HML4 

)AT3G51450  القاء پذیر هستند، بدین معنی که (

در  ها پایین بوده،ح بیان آندر شرایط طبیعی سط

ي سالیسیلیک ها و تیمارهاحالی که در پاسخ به تنش

یابد. ها افزایش میبیان آن اسید، جاسمونات و اتیلن

) مشابه  HML1 )AT3G51420سطح بیان 

و تغییر بوده  ثابتدار در همه شرایط هاي خانه ژن

گیرد داري طی تیمارها در بیان آن صورت نمیمعنی

)Sohani et al., 2008(.  

 SSLهاي ژن در موردعمده مطالعات انجام شده 

تاکنون و  باشدگیاهی مربوط به آرابیدوپسیس می

برنج انجام  SSLهاي در مورد ژن جامعی تحقیق

نشده است. لذا این گزارش، اولین مطالعه 

در برنج  SSLسیستماتیک و جامع آنالیز خانواده ژنی 

شناسایی شد.  SSLژن  23باشد که طی آن می

 هايعلاوه بر این، با استفاده از برخی ابزار

ناحیه  Cisبیوانفورماتیکی روابط فیلوژنتیکی، عناصر 

                                                                  
4. Exine 
5. Hemomucin Like 
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هاي فیزیکو شیمیایی، ساختار ژنی، ، ویژگیپیشبر

 مضاعف ها بر روي کروموزوم و مکانیسمجایگاه ژن

ها بررسی شد. همچنین پروفایل بیانی شدگی آن

هاي غیر زیستی و شرایط تنش برنج در SSLهاي  ژن

هاي ریزآرایه موجود در ها با استفاده از دادهبافت

. مورد مطالعه قرار گرفتهاي اطلاعاتی عمومی بانک

علمی تواند به عنوان یک منبع این مطالعه مینتایج 

هاي کارکردي اعضاء خانواده ها و آزمایشبراي آنالیز

   در برنج باشد. SSLژنی 

 

  هامواد و روش

هاي اطلاعاتی و شناسایی اعضاء جستجوي بانک

  برنج SSLخانواده ژنی 

در این مطالعه از دو روش براي شناسایی اعضاء 

 برنج استفاده شد. ابتدا پروفایل SSLخانواده 

HMMدمین  ١Str_synth )PF03088 از پایگاه (

و از  ) دریافتPfam )Bateman et al., 2004داده 

 جستجوي براي HMMsearch طریق ابزار

 UniProtKBدر پایگاه داده  برنج SSL هايپروتئین

 ,.Finn et alفرض استفاده شد ( با پارامترهاي پیش

هاي ). در روش دوم با استفاده از توالی پروتئین2011

 ,.Kibble et alآرابیدوپسیس ( SSLخانواده ژنی 

پایگاه ) در 7) پایگاه داده پروتئوم برنج (نسخه 2009

 Goodstein( جستجو شد Phytozome v.11٢ داده

et al., 2012( . هاي تکراري حذف و در توالیسپس

هاي در توالی Str_synthنهایت تائید وجود دومین 

 Pfam Scanداده  شناسایی شده با استفاده از پایگاه

 ,Finn et al., 2011انجام گرفت ( hmmscanو 

2013 .(  

) نظري pI( ایزوالکتریک نقطهوزن مولکولی و 

  ProtParamبا استفاده از ابزار SSLهاي پروتئین

 ,.Artimo et alمحاسبه شد ( ExPASYسایت 

                                                                  
1. Hidden Markov Model 
2. Phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html 

ها از ). براي شناسایی جایگاه سلولی پروتئین2012

استفاده  CELLOافزار پیش بینی جایگاه سلولی نرم

 SSLهاي ). در نامگذاري ژنYu et al., 2006شد (

و سپس  Oryza sativaاز  Osبرنج، ابتدا پسوند 

SSL  و در نهایت شماره گذاري  بر اساس جایگاه

و از بالا به  12تا  1هاي ها بر روي کروموزومژن

هاي مختلف اسپلایسینگ بعد  پایین انجام گرفت. فرم

   مشخص شد. اعداد با ". " از علامت

  

  همردیف سازي و رسم درخت فیلوژنتیکی

خانواده ژنی بررسی روابط تکاملی بین اعضاء یک 

نیازمند همردیف سازي صحیح و رسم درخت 

باشد. براي رسم فیلوژنتیکی با الگوریتم مناسب می

هاي درخت فیلوژنتیکی، علاوه بر توالی پروتئین

 SSLهاي برنج، از توالی پروتئین SSLمربوط به 

)، همومیوسین Kibble et al., 2009آرابیدوپسیس (

 و راولفیا پریوش  STRمگس سرکه و انسان، 

)Rauvolfia serpentine  (تر براي ارزیابی دقیق

ها با استفاده از استفاده شد. همردیف سازي پروتئین

 ,.ClustalX 2.0.8 )Larkin et alنرم افزار 

) و رسم درخت فیلوژنتیکی با نرم افزار 2007

MEGA7  )Kumar et al., 2016اتصال  ) با روش

هزار با  ٤استرپ ) و آزمون بوتN.J( ٣هاهمسایه

  تکرار انجام شد. 

  

ساختار ژنی، جایگاه کروموزومی و مضاعف شدگی 

  OsSSLهاي ژن

 طریق از اسپلایسینگ فاز و هاانترون توزیع الگوي

 مربوط ژنومی DNA به نسبت CDS توالی مقایسه

 گرفت انجام GSDS سرور از استفاده با ژن هر به

)Hu et al., 2015.( هاي نجایگاه ژSSL  بر روي

 chromosomalهاي برنج از طریق ابزار کروموزم

                                                                  
3. Neighborhood Joining 
4. Bootstrap 
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mapمشخص شد. شناسایی مضاعف شدگی   ١

از طریق جستجوي پایگاه داده مضاعف  ٢ايقطعه

 Lee(  ) انجام گرفتPGDDشدگی ژنوم گیاهان (

et al., 2012هاي موجود بر روي یک ). ژن

کروموزوم با فاصله حداکثر بیست ژن از هم بعنوان 

 پشت سر همهاي حاصل از مضاعف شدگی ژن

  ). Liu et al., 2015درنظر گرفته شدند (

  

  برنج SSLهاي ژن 3پیشبربررسی ناحیه 

در ناحیه تنظیمی هر ژن   Cis actingوجود عناصر 

هاي تواند نقش مهمی در پاسخ ژن به محركمی

 پیشبرمحیطی و زیستی داشته باشد. لذا بررسی ناحیه 

-تواند در نتیجهمی برنجدر گیاه  SSLخانواده ژنی 

ها در شرایط گیري درباره بیان و کارکرد این ژن

بیولوژیکی مفید باشد. براي ارزیابی عناصر تنظیمی 

جفت باز توالی  OsSSL 1500هاي ناحیه پیشبر ژن

DNA ) ژنومی بالا دست کدون شروعATGها ) ژن

 ,.Phytozome )Goodstein et alاز سایت 

و شناسایی عناصر تنظیمی مربوط به  یافت) در2012

ها با استفاده از ها و پاسخ به هورمونتنش

PlantCare
  ).Lescot et al., 2002انجام شد ( 4

  

 OsSSLهاي پروفایل بیانی ژن

برنج در پاسخ  SSLبررسی پروفایل بیانی خانواده ژنی 

هاي غیر زیستی و مراحل نمو با استفاده از به تنش

 Affymetrix Rice Genomeزآرایه هاي ریداده

Array موجود در بانک اطلاعاتی GEO 5  .انجام شد

هاي براي تنش GEOها در شماره دسترسی این داده

 GSE6893و مراحل نموي  GSE6901غیر زیستی 

با استفاده از  CELهاي خام با فرمت است. داده

) RMAExpress )Bolstad et al., 2005افزار  نرم

                                                                  
1. http://viewer.shigen.info/oryzavw/maptool/MapTool.do 
2. Segmental 
3. Promoter 
4. Bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/ 
5. Gene Expression Omnibus 

. پروب نرمال شدند Log2بر مبناي  RMA٦به روش 

از پایگاه داده  OsSSLهاي ست اختصاصی ژن
٧ricechip هايدریافت و از آن براي استخراج داده 

براي  OsSSL هايژن سیگنال شدت لگاریتمی

آنالیزهاي بیشتر استفاده شد. در صورتی که ژنی بیش 

هاي مربوطه ست داشت از میانگین داده از دو پروب

هاي بیانی بر اساس اده شد. خوشه بندي دادهاستف

و  ٨هاروش اقلیدسی و الگوریتم دورترین همسایه

  Mev4.0با استفاده از نرم افزار  ٩رسم نقشه حرارتی

 انجام  شد. 

  

  نتایج و بحث

استریکتوسیدین سینتاز آنزیم کلیدي مسیر بیوسنتز 

MIA باشد (در گیاهان میStockigt et al., 

هاي همولوگ این آنزیم با کارکرد ئین). پروت2008

شوند سینتاز نامیده میناشناخته شبه استریکتوسیدین 

)Kibble et al., 2009 .(هاي پروتئینSSL  در

هاي متفاوتی دارند. بعنوان موجودات مختلف نقش

هاي گرم منفی در ورود مثال در باکتري

 Hicks etهایی نظیر ریبوز نقش دارند ( کربوهیدرات

al., 2011 ،ژن کد کننده  23). در این مطالعه

دمین  HMMبا استفاده از پروفایل  SSLپروتئین 

Str_synth  و نیزBlastP  در ژنوم برنج شناسایی و

از نظر روابط فیلوژنتیکی، ساختارهاي ژن، جایگاه 

مورد  و مضاعف شدگی و پروفایل بیانی کروموزومی

  تجزیه و تحلیل قرار گرفتند.

  

  برنج SSLعضاي خانواده ژنی شناسایی ا

در این مطالعه از دو روش بیوانفورماتیکی براي 

استفاده شد. ابتدا  SSLشناسایی اعضاء خانواده ژنی 

، Str_synthدمین  HMMبا استفاده از پروفایل 

                                                                  
6. Robust Multiarray Average 
7. www.ricechip.org 
8. Complete Linkage 
9. Heatmap 
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توالی  41جستجو و  UniProtKBپایگاه داده 

پروتئینی براي برنج شناسایی شد. در روش دوم از 

 SSLهاي ژن یتوالی پروتئین PlastPطریق 

در پایگاه داده تئینی برنج توالی پرو 26آرابیدوپسیس 

Phytozom  شناسایی شد. جهت اطمینان از وجود

شناسایی شده از  هايتوالیتمامی  Str_synthدمین 

 hmmscanو  Pfam Scanهاي طریق پایگاه داده

 Str_synthهاي فاقد دمین ارزیابی شده و پروتئین

 23هاي تکراري ند. در نهایت با حذف توالیحذف شد

در ژنوم برنج شناسایی شد. براي  SSLجایگاه ژنی 

، روشی مورد استفاده قرار گرفت که هانامگذاري ژن

زمینی،  سیب NACهاي پیشتر در مورد پروتئین

WRKY  ،ذرتNCX  آرابیدوپسیس و برنج نیز

 Singh et al. 2013; Wei et(بود استفاده شده 

al. 2012; Singh et al. 2015ی ). مطالعات فیزیک

شیمیایی این خانواده ژنی با استفاده از ابزار آنالیز 

نشان  )ExPASy )Artimo et al., 2012پروتئین 

مینو اسید، وزن آها از نظر تعداد داد که این ژن

هاي . طول پروتئینتفاوت دارندباهم  pIمولکولی و 

ید آمینه و وزن اس 481تا  160این خانواده از 

کیلودالتون است.  7/53تا  88/16ها از مولکولی آن

در  65/4ها از ایزوالکتریک این پروتئین نقطهدامنه 

OsSSL13  در  29/10تاOsSSL5 باشد. می

که جایگاه نشان داد  OsSSLها یابی پروتئین مکان

همچینین  .ها کلروپلاست  استعمده این پروتئین

یتوکندري، هسته، خارج سلولی جایگاه سلولی برخی م

وجود تنوع مکانی  بینی شد.و غشاي پلاسمایی پیش

نشان دهنده  احتمالاً OsSSLهاي براي پروتئین

ها در فرآیندهاي هاي کارکردي متنوع این ژننقش

  ). 1باشد (جدول مختلف سلول می

  
  برنج SSLمشخصات اعضاء خانواده ژنی  .1 جدول

یشماره دسترس پروتئین ژن ایزوالکتریک نقطه طول پروتئین امتیاز دمین   جایگاه سلولی وزن مولکولی 

OsSSL1 OsSSL1 LOC_Os01g50330 3.00E-23 325 6.05 35.272 کلروپلاست 

OsSSL2 OsSSL2 LOC_Os03g15710 6.00E-30 428 6.7 47.801 کلروپلاست/میتوکندري  

OsSSL3 OsSSL3 LOC_Os03g53950 1.20E-28 481 8.59 53.706 کلروپلاست 

OsSSL4 OsSSL4 LOC_Os04g59300 6.90E-04 257 8.52 27.4 غشاي پلاسمایی/کلروپلاست 

OsSSL5 OsSSL5 LOC_Os06g35950 7.50E-06 170 10.29 18.92 هسته 

OsSSL6 OsSSL6 LOC_Os06g41820 1.90E-23 346 9.95 37.545 میتوکندري/کلروپلاست 
OsSSL7 OsSSL7 LOC_Os06g41830 2.40E-23 330 9.6 35.642 خارج سلولی 

OsSSL8 OsSSL8 LOC_Os06g41850 1.30E-23 351 10.08 38.168 میتوکندري 
OsSSL9 OsSSL9 LOC_Os07g35970 1.20E-22 351 8.95 37.417 کلروپلاست 

OsSSL10 OsSSL10 LOC_Os07g35990 1.40E-22 251 9.21 27.075 کلروپلاست/میتوکندري  

OsSSL11 OsSSL11 LOC_Os07g36040 1.40E-22 249 9.43 26.979 کلروپلاست/میتوکندري  

OsSSL12 OsSSL12 LOC_Os07g36060 2.90E-22 352 8.71 37.759 خارج سلولی/کلروپلاست 

OsSSL13 OsSSL13 LOC_Os07g42250 3.60E-24 368 4.65 39.656 کلروپلاست 

OsSSL14 OsSSL14 LOC_Os08g07810 2.70E-23 358 6.6 38.064 کلروپلاست 

OsSSL15 OsSSL15 LOC_Os08g34330 9.70E-24 351 8.09 38.039 کلروپلاست 

OsSSL16 OsSSL16 LOC_Os09g20684 5.50E-27 365 8.43 38.193 کلروپلاست 

OsSSL17 OsSSL17 LOC_Os09g20700 6.80E-05 227 8.94 24.26 کلروپلاست 

OsSSL18 OsSSL18 LOC_Os09g20720 1.80E-11 160 6.34 16.881 کلروپلاست 

OsSSL19 OsSSL19 LOC_Os09g20810 8.60E-29 363 9.05 38.014 کلروپلاست 

OsSSL20 OsSSL20.1 LOC_Os10g39710 1.90E-32 369 5.25 39.5 کلروپلاست 

 OsSSL20.2 LOC_Os10g39710 1.20E-32 287 4.73 30.32 کلروپلاست 

OsSSL21 OsSSL21 LOC_Os11g04660 4.50E-29 372 9 41.185 کلروپلاست 

OsSSL22 OsSSL22.1 LOC_Os12g04424 1.70E-29 431 9.04 47.761 کلروپلاست 

 OsSSL22.2 LOC_Os12g04424 1.3E-29 371 6.98 40 کلروپلاست 

OsSSL23 OsSSL23 LOC_Os12g09390 3.60E-04 333 9.74 36.22 هسته 
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  برنج SSLی آنالیز فیلوژنتیکی خانواده ژن

براي درك بهتر روابط تکاملی و فیلوژنتیکی خانواده 

و بر  NJ، درخت فیلوژنتیکی با روش SSLژنی 

اساس همردیف سازي چندگانه طول کامل 

آرابیدوپسیس، همومیوسین برنج و  SSLهاي  پروتئین

راولفیا ایجاد  پریوش و  STRانسان و مگس سرکه و

پریوش  STRیم راولفیا همانند آنز STRشد. آنزیم 

 Ma etباشد (داراي فعالیت استریکتوسینتازي می

al., 2006 بر اساس امتیاز بوت استرپ .(

)Felsenstein, 1985ها در چهار گروه )، پروتئین

هاي ). گروه یک از ژن1متفاوت قرار گرفتند (شکل 

SSL  عضو بزرگترین  13برنج تشکیل شده است و با

هاي روه دو شامل ژنشود. گ زیر خانواده محسوب می

OsSSL2 ،OsSSL3 ،OsSSL21 و OsSSL22 

شامل  3باشد. گروه ژن آرابیدوپسیس می 8همراه با 

و  OsSSL4 ،OsSSL5 ،OsSSL17هاي ژن

OsSSL23  برنج و سه ژنSSL  آرابیدوپسیس و

CrSTR  وRsSTR هاي باشد. جدا شدن ژنمی

SSL  برنج در گروه سه و ایجاد یک زیر گروه مجزا

تواند به علت رابطه تکاملی بین این چهار گیاه یم

است در حالی که  لپهباشد، زیرا برنج گیاهی تک

اي بوده و رابطه لپهآرابیدوپسیس، پریوش و راولفیا دو

تکاملی نزدیکی دارند. وجود رابطه تکاملی نزدیک در 

لپه در سایر لپه نسبت به گیاهان تکگیاهان دو

شاهده شده است. بعنوان مثال هاي ژنی نیز مخانواده

آرابیدوپسیس و انگور در مقایسه  TIFYخانواده ژنی 

با این خانواده در برنج داراي رابطه تکاملی نزدیکتري 

). وجود رابطه تکاملی Zhang et al., 2012هستند (

ها (و برعکس)  اي ها نسبت به دولپه اي لپه نزدیک در تک

HDZ IVدر مورد خانواده ژنی 
شود مشاهده مینیز  1 

)Pandey et al., 2016.( هاي ژنCrSTR و 

RsSTR  داراي فعالیت استریکتوسیدین سینتازي

                                                                  
1. Homeodomain Leucine Zipper Subfamily IV 

 ,.Memelimk et al., 2007; Ma et alباشند ( می

هاي اورتولوگ رسد کارکرد ژن).  به نظر می2006

هاي مختلف در هر کلاد به احتمال زیاد و نه گونه

هاي پارالوگ ی که ژنحفاظت شده باشد در حال کاملاً

حاصل از مضاعف شدگی احتمالاً در جهت کارکرد 

بیولوژیکی جدید نسبت به ژن جد خود تکامل یابند 

)Geo et al., 2008هاي ). لذا ژنSSL  برنج و

آرابیدوپسیس که در این گروه قرار دارند از نظر 

توانایی کاتالیز ترکیب تریپتامین و  تکاملی احتمالاً

تولید استریکتوسیدین را دارند.  سکولوگانین و

SSL14  37 2% و تطابق54آرابیدوپسیس با شباهت %

دارد اما  CrSTRترین رابطه تکاملی را با ژن نزدیک

در آزمایشی که بر روي این ژن انجام شد؛ بیان 

قادر به کاتالیز واکنش  E. coliهترولوگوس آن در 

 ,.Kibble et alاستریکتوسیدین سینتازي نبود (

). در گروه چهارم این درخت فیلوژنتیکی 2009

هاي برنج و ژن OsSSL20و  OsSSL13هاي  ژن

هاي شبه همومیوسین آرابیدوپسیس در کنار ژن

همومیوسین انسان و مگس سرکه قرار گرفتند 

هاي همومیوسین در ). با توجه به ماهیت ژن1(شکل

 ,.Theopold et alپاسخ ایمنی مگس سرکه (

آرابیدوپسیس و  SSLهاي گفت ژن توان)، می1996

توانند در فرآیندهاي پاسخ برنج موجود در گروه چهار می

تکاملی نوع قرار  نظر ها نقش داشته باشند. ازبه تنش

هاي آرابیدوپسیس و برنج در گروه SSLهاي گرفتن ژن

هاي دهنده وجود ژن درخت فیلوژنتیکی احتمالاً نشان

SSL لپه و دو لپه در طی  قبل از جدا شدن گیاهان تک

هاي باشد. با این حال گروه یک تنها از ژنتکامل می

برنج تشکیل شده است که دلیلی بر تفاوت مسیر 

در آرابیدوپسیس و برنج باشد.  SSLتکاملی خانواده ژنی 

تفاوت مشاهده شده در این گروه از درخت فیلوژنتیکی 

در  SSLهاي تواند به دلیل حذف برخی از ژنمی

                                                                  
2. Identity 
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در برنج  SSLهاي بیدوپسیس و یا ایجاد برخی از ژنآرا

لپه در طی تکامل این گیاهان بعد از انشقاق گیاهان تک

 Chawمیلیون سال قبل باشد ( 150تا  140و دولپه در 

et al., 2003(.  از آنجا که برنج یک گیاه زراعی بوده و

براي اهلی سازي در طول زمان مورد گزینش قرار 

 وان نتیجه گرفت این گزینش احتمالاًتگرفته است، می

برنج تاثیر گذار بوده است  SSLهاي بر روي تکامل ژن

)Nakano et al., 2006 .(  
  

  
انجام  )Felsenstein, 1985(1000استرپ با آزمون بوت N.J. رسم درخت به روش OsSSLدرخت فیلوژنتیکی خانواده ژنی . 1 شکل

برنج به رنگ  SSLهاي اند. ژناي مشخص شدههاي آبی، سبز، صورتی و فیروزهرتیب با رنگشد. چهار گروه درخت فیلوژنتیکی به ت

  اند.هاي همومیوسین به رنگ زرد نشان داده شدهبه رنگ سبز و ژن STRهاي آرابیدوپسیس به رنگ آبی، ژن SSLهاي قرمز ، ژن

  

ها بر روي کروموزوم، مضاعف شدگی و مکان ژن

 ساختار ژنی

هاي  روي کروموزوم SSLعضو خانواده ژنی  23توزیع 

ژن و به  5حاوي  7برنج یکنواخت نبوده و کروموزوم 

که  باشد، در حالی ها میدرصد از ژن 73/21عبارتی 

هیچکدام از اعضاء این خانواده ژنی بر روي 

). 2وجود ندارد (شکل  5 و 2هاي شماره  کروموزوم

واده ژن از این خان 4حاوي  9و  6هاي کروموزوم

حاوي دو ژن و  12و  8، 3هاي باشند. کروموزوم می

 SSLداراي یک ژن  11و  10، 4، 1هاي کروموزوم

). مضاعف شدگی ژن از 2هستند (شکل 

هاي مهم در افزایش تنوع ژنتیکی و ایجاد  مکانیسم

باشد. در گیاهان این مکانیسم عامل می هاي جدیدژن

 ت اصلی در افزایش اندازه خانواده ژنی اس

)Magadum et al., 2013( با جستجوي بانک .

  ) PGDDشدگی گیاهان ( اطلاعات مضاعف

 OsSSL22اي مابین ژن قطعه شدگی وجود مضاعف

مشخص شد.  LOC_Os11g04650و 

LOC_Os11g04650 هایی بود که از جمله ژن

جزوء خانواده ژنی  Str_synthبعلت نداشتن دومین 

SSL هاي دمینشود. بررسی برنج محسوب نمی

LOC_Os11g04650  نشان داد که این پروتئین
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باشد. در می 2 (سرم پارااوکسناز) 1هااسترازجزء آریل

بر اساس شباهت توالی به سه  N6Pهاي واقع آنزیم

شوند استراز تقسیم میو آریل SSL ،SGL٣زیر گروه 

)Hicks et al., 2011 لذا احتمالاً یک رابطه .(

رگروه آنزیمی وجود دارد. تکاملی بین این سه زی

به وفور در این خانواده  ٤مضاعف شدگی پشت سر هم

 و OsSSL6 ،OsSSL7هاي اتفاق افتاده است. ژن

OsSSL8  بر روي کروموزوم شش و چهار ژن

OsSSL9 ،OsSSL10 ،OsSSL11 و OsSSL12 

حاصل مضاعف شدگی پشت  7بر روي کروموزوم 

، OsSSL16 ،OsSSL17هاي باشند. ژنسر هم می

OsSSL18 و OsSSL19  بر روي کروموزوم شماره

نیز به روش مضاعف شدگی پشت سر هم ایجاد  3

). لذا نقش مضاعف شدگی پشت سر 2اند (شکل شده

هم در افزایش تعداد اعضاء این خانواده ژنی بسیار 

اي بوده و نزدیک به بیشتر از مضاعف شدگی قطعه

مضاعف از طریق  OsSSLهاي خانواده درصد ژن 48

  شدگی پشت سر هم ایجاد شده است. 

از نظر کارکردي، تحت شرایط گزینش طبیعی، 

هاي حاصل از مضاعف شدگی پشت سر هم ژن

بخشی از سازگاري تکاملی موجود نسبت به تغییرات 

هاي سریع محیط بوده و در پاسخ نسبت به تنش

 Hanadaهاي محیطی نقش دارند (زیستی و محرك

et al., 2008نوان مثال مقاومت سورگوم در ). بع

هاي حاصل از مضاعف تحمل خشکی مربوط به ژن

). Paterson et al., 2009باشد (شدگی می

-Leuاي از دو خانواده ژنی همچنین بخش عمده

rich repeat  وreceptor kinase ها که نقش

هاي زیستی دارند حاصل مهمی در پاسخ به تنش

 Hanada etباشد (مضاعف شدگی پشت سر هم می

al., 2008 بنابر این ایفاي نقش کارکردي براي .(

                                                                  
1. Arylesterase 
2. Serum paraoxonase 
3. SMP-30/Gluconolaconase/LRE-like region 
4. Tandem 

ها آرابیدوپسیس در پاسخ به تنش SSLهاي بیشتر ژن

   بسیار محتمل است.

 SSLبررسی ساختار اگزون اینترونی خانواده ژنی 

اینترون داشته و  5ها از صفر تا نشان داد که این ژن

 35ه ). نزدیک ب3تنوع ساختاري بالایی دارند (شکل 

برنج فاقد اینترون هستند. در  SSLهاي درصد ژن

هاي بدون ایجاد ژنبراي یوکاریوتها سه روش 

شامل انتقال افقی ژن از وجود دارد که اینترون 

نترون و یها، مضاعف شدن ژن فاقد اپروکاریوت

). Huang et al., 2015باشد (رتروپوزاسیون می

نواده ژنی هاي فاقد اینترون در خارسد ژنبنظر می

OsSSL اند،احتمالاً بواسطه روش دوم بوجود آمده 

ها در نتیجه مضاعف شدگی پشت زیرا تمامی این ژن

اینترون مربوط به  طویلتریناند. سر هم ایجاد شده

 طویلترینباشد به همین علت می OsSSL16ژن 

را نیز دارد. همچنین بر اساس  DNAطول ژن در 

 OsSSL20ژن  2شد که  معلوم هاي ساختار ژنیداده

داراي دو نوع سیستم اسپلایسینگ  OsSSL22و 

تواناي کد کردن  OsSSLژن  23باشد و در نتیجه می

. اسپلایسینگ اینترون )3را دارند (شکل پروتئین  25

شود. بر اساس جایگاه انجام آن به سه فاز تقسیم می

که در آن اسپلایسینگ در اولین نوکلئوتید بعد  1فاز 

شود. فاز دو در دومین نوکلئوتید ون انجام میاز کد

بعد از کدون و فاز صفر نیز در سومین نوکلئوتید بعد 

). Sharp, 1981شود (از کدون ایجاد می

برنج از  SSLها در خانواده ژنی اسپلایسینگ اینترون

، OsSSL4هاي نوع فاز صفر و دو هست که ژن

OsSSL13 ،OsSSL20  و OsSSL23  داراي هر دو

هاي باشند. ژنفاز اسپلایسینگ صفر و دو می

OsSSL1  وOsSSL5  تنها فاز اسپلایسینگ صفر

هاي عضو این خانواده تنها دارند و سایر ژن

 OsSSL17). ژن 3اسپلایسینگ فاز دو دارند (شکل 

و  OsSSL16 ،OsSSL18هاي اگرچه همراه با ژن

OsSSL19  9به صورت کلاستر بر روي کروموزوم 

ته و نتیجه مضاعف شدگی پشت سر هم قرار داش



 )13-29( 1395 زمستان، شانزدهمشماره  ،ششم سال، فناوري گیاهان زراعیمجله علمی ـ پژوهشی زیست 22

 

باشند با این حال، چه از نظر ساختار ژنی و چه از می

ژن دیگر متفاوت بوده و احتمالاً  3نظر فیلوژنتیکی با 

). 3نقش کارکردي متفاوتی پیدا کرده است (شکل 

هاي مضاعف شده در طی باید توجه داشت که اگر ژن

یمی یا در نواحی تنظ تکامل حفظ شوند، عموماً

شوند. تغییر در ناحیه کدکننده خود دچار تغییر می

کدکننده، بویژه اگر موجب تغییر در کارکرد شود، از 

طریق جایگزینی در اسیدهاي آمینه یا تغییر در 

 ,.Xu et alشود (اینترون حادث می- ساختار اگزون

2011.(  

  

  
هاي حاصل از ها در بالاي هر کروموزوم نوشته شده است. ژنه کروموزومهاي برنج. شماربر روي کروموزوم OsSSLهاي مکان ژن. 2 شکل

  اند.اي با خط قرمز مشخص شدههاي حاصل از مضاعف شدگی قطعهمضاعف شدگی پشت سر هم در داخل کادر آبی رنگ و ژن

  

 
هاي سبز، به ترتیب با رنگ UTR ها، اگزون، اینترون وو روابط فیلوژنتیکی آن OsSSLهاي اینترونی ژن - ساختار اگزون .3 شکل
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  باشد.ها مربوط به فاز اسپلایسینگ میاند. شماره صورتی و قرمز مشخص شده
  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

 OsSSLهاي  پیشبر ژن بررسی ناحیه

هر ژن در ناحیه تنظیمی خود داراي ترکیب منحصر 

باشد که بیان آن را از به فردي از عناصر تنظیمی می

هاي مختلف در پاسخ به محرك نظر زمانی، مکانی و

کنند، لذا درك جامع از این عناصر تنظیمی تنظیم می

تواند در تعیین نقش ژن و نحوه کنترل بیان ژن می

  ).Ibraheem et al., 2010کارآمد باشد (

براي حصول درك بیشتر در مورد مکانیسم تنظیم 

جستجوي عناصر سیس  OsSSLهاي رونویسی ژن

کیلو  5/1ها در ناحیه و هورمون هاواکنش به تنشدر 

ها با استفاده از پایگاه داده باز بالادست این ژن

PlantCare  26انجام شد. نتیجه این آنالیز شناسایی 

پاسخ به براي  cisنوع مختلف از عناصر تنظیمی 

این خانواده بود  پیشبرها در ناحیه ها و هورمونتنش

فراوانی  عنصر تنظیمی شد. 411که در مجموع شامل 

ها و نیز این عناصر در ناحیه تنظیمی هر یک از ژن

)، 4ها بسیار متنوع بود (شکل فراوانی کلی آن

-TGACGي که فراوانی عناصر تنظیمی طور به

motif ،CGTCA-motif ،ABRE  وMBS  به

درصد کل  97/9و  7/10، 43/11، 9/11ترتیب 

 ). عناصر تنظیمی2باشد (جدول عناصر تنظیمی می

TGACG-motif  وCGTCA-motif  بر روي

هایی قرار دارند که به متیل جاسمونات پاسخ ژن

). همچنین Dong and Shang, 2013دهند ( می

ABRE  وMBS  به ترتیب عناصر تنظیمی پاسخ به

 Dong andباشد (آبسیزیک اسید و خشکی می

Shang, 2013هاي جاسمونات و ). هورمونABA 

زیستی گیاهان نقش  در طی وسیعی از فریندهاي

دارند. جاسمونات در جوانه زنی بذر، گلدهی، نمو میوه، 

هاي زیستی و ریزش برگ، پیري و پاسخ به تنش

). هورمون Cao et al., 2016زیستی نقش دارد (رغی

ABA شود. این عنوان هورمون تنش شناخته می هب

ها نقش اصلی را ایفا کرده هورمون در پاسخ به تنش

 Cutlerرشد و نمو گیاه نیز نقش دارد ( و همچنین در

et al., 2010 فراوانی بالاي عناصر تنظیمی پاسخ .(

و همچنین وجود عناصر  ABAبه جاسمونات و 

ها، تنظیمی پاسخ به خشکی، حرارت، سرما، پاتوژن

تواند الیسیتورهاي قارچی اکسین، جیبرلین و اتیلن می

ی از ها در طیف وسیعدهنده مداخله این ژن نشان

هاي ها از طریق مکانیسمفرآیندهاي پاسخ به تنش

). باید توجه داشت وجود عناصر 2پیچیده باشد (جدول 

تظیمی پاسخ به یک محرك خاص دلیل قطعی براي 

بیان آن ژن در واکنش به آن محرك نیست. مطالعه 

 1هاي دو جزئیناحیه پیشبر خانواده ژنی سیستم

Chinese Cabbage )Brassica rapa ssp. 

pekinensisهاي این ) نشان داد که برخی از ژن

خانواده در ناحیه پیشبر خود غنی از عناصر تنظیمی 

ها در پاسخ به  حال بیان آن هستند با این ABAپاسخ به 

تواند به دلیل  شود. این امر میاین هورمون القاء نمی

ها و نیز پیچیده بودن مکانیسم تنظیم بیان ژن

بینی عناصر بیوانفورماتیکی پیش هايمحدودیت روش

). Liu et al., 2014ها باشد (تنظیمی ناحیه پیشبر ژن

لذا براي شناسایی عناصر تنظیمی کارکردي در ناحیه 

هاي استفاده از روش OsSSLهاي پشبر ژن

  باشد. ضروري می qRT-PCRآزمایشگاهی نظیر 

  

آرابیدوپسیس  SSLهاي خانواده بررسی بیان ژن

  اطلاعات ریزآرایهبر پایه 

هاي با کارکرد نامشخص مطالعه پروفایل بیان ژن

ها در پاسخ تواند روش مناسب براي درك نقش آنمی

 Singh etها و نیز مراحل نموي گیاه باشد (به تنش

al., 2015 آوردن اطلاعاتی در  دست به). لذا براي

برنج در پاسخ به  SSLهاي مورد نقش احتمالی ژن

هاي ریزآرایه مراحل نموي از داده ها و نیزتنش

                                                                  
1. Two-Component System Genes 
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) استفاده شد، زیرا GEOعمومی در دسترس (سایت 

هاي مورد نظر  ها ابزار مهمی براي آنالیز ژنریزآرایه

باشند. در این بررسی بیان در سطح رونویسی می

، OsSSL1 ،OsSSL2 ،OsSSL3هاي  ژن

OsSSL4 ،OsSSL5 ،OsSSL13 ،OsSSL14 ،

OsSSL15 ،OsSSL16 ،OsSSL20 ،OsSSL21 ،

OsSSL22  وOsSSL23  ،مورد ارزیابی قرار گرفتند

زیرا داراي پروب ست اختصاصی بودند. براي سه ژن 

OsSSL6 ،OsSSL7  وOsSSL8  یک پروب ست

، OsSSL9هاي مشترك شناسایی شد همچنین ژن

OsSSL10 ،OsSSL11  وOsSSL12  نیز یک

وب توان از این پرپروب ست مشترك داشتند. لذا نمی

ها استفاده کرد، زیرا ها براي ارزیابی بیان این ژنست

). Fujita et al., 2010نتایج آن قابل تفسیر نیست (

 OsSSL19و  OsSSL17 ،OsSSL18هاي براي ژن

   پروب ست شناسایی نشد.

  
 OsSSLهاي فراوانی و کارکرد عناصر تنظیمی شناسایی شده در ناحیه پیشبر ژن .2 جدول

  کارکرد  فراوانی  عنصر تنظیمی  کارکرد  فراوانی  عنصر تنظیمی

HSE  24 عنصر پاسخ به شوك حرارتی ABRE  44 عنصر پاسخ به آبسیزیک اسید 

JERE  1 عنصر پاسخ به زخم، پاتوژن و الیسیتور ARE  34 هوازيعنصر پاسخ به شرایط بی 

LTR  12 عنصر پاسخ به دماي پایین AuxRR-core  2 عنصر پاسخ به اکسین 

MBS  41 عنصر پاسخ به خشکی box S  4 عنصر پاسخ به زخم، پاتوژن و الیسیتور 

motif IIb  7 عنصر پاسخ به آبسیزیک اسید Box-W1  20 عنصر پاسخ به الیسیتورهاي قارچی 

P-box  6 عنصر پاسخ به جبرلین CE3  1 عنصر پاسخ به آبسیزیک اسید 

TATC-box  1 عنصر پاسخ به جبرلین CGTCA-motif  47 عنصر پاسخ به متیل جازمونات 

TCA-element  18 عنصر پاسخ به سالیسیلیک اسید C-repeat/DRE  1 عنصر پاسخ به خشکی و سرما 

TC-rich repeats  17 هاعنصر پاسخ به تنش EIRE  3 عنصر پاسخ به الیسیتور 

TGACG-motif  49 عنصر پاسخ به متیل جازمونات ELI-box3  1  پاسخ به الیسیتورعنصر 

TGA-element 14 عنصر پاسخ به اکسین ERE  2 عنصر پاسخ به اتیلن 

W box  21 عنصر پاسخ به پاتوژن GARE-motif  18 عنصر پاسخ به جبرلین 

WUN-motif  3 عنصر پاسخ به زخم GC-motif  20 involved in anoxic specific inducibility 
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جفت باز بالا دست  1500ها در هر ژن، ناحیه و فراوانی آن OsSSLهاي . عناصر تنظیمی شناسایی شده در ناحیه پیشبر ژن4 شکل

  ها جستجو شد.ها و نیز هورمونبراي شناسایی عناصر تظیمی پاسخ به تنش PlantCAREکدون شروع هر ژن با استفاده از پایگاه داده 
  

  

  

  

  

  

  

  

  

  

 

ها در ریزآرایه هايپروفایل بیانی دادهبر اساس 

هاي غیر زیستی، بیشترین افزایش بیان شرایط تنش

هاي خشکی و در اثر تنش OsSSL13مربوط به ژن 

باشد. احتمالاً سرما تاثیر محدودي بر تغییر شوري می

 OsSSL4و  OsSSL2هاي بیان این ژن دارد. بیان ژن

افزایش  هاي خشکی و سرما تا حدوديدر اثر تنش

یافته است. همچنین تاثیر تنش شوري بر بیان این دو 

 OsSSL2دهنده افزایش بیان در ژن  ژن به ترتیب نشان

است. تنش سرما  OsSSL4و عدم تغییر بیان در ژن 

 OsSSL5و  OsSSL1هاي باعث افزایش بیان ژن

ها در اثر تنش شوري  شود، همچنین بیان این ژنمی

هاي خشکی و لف). تنشا- 5سرکوب شده است (شکل 

سرما به ترتیب موجب سرکوب و افزایش بیان ژن 

OsSSL20 هاي الف). بیان سایر ژن- 5شوند (شکل می

هاي شوري، خشکی و سرما مورد بررسی در اثر تنش

الف). بیان - 5سرکوب شده یا تغییر نکرده است (شکل 

آرابیدوپسیس در پاسخ به  SSL4 -SSL7هاي ژن

شوند که نشان یر زیستی القاء میهاي زیستی و غ تنش

ها در پاسخ آرابیدوپسیس نسبت به دهنده نقش این ژن

 Sohani et al., 2008; Kbible etباشد (ها میتنش

al., 2009هاي توان گفت ژن). لذا میOsSSL  نیز در

  ها نقش داردند. پاسخ برنج نسبت به تنش

  

  
  (الف)                                                                  (ب)                                       

هاي هاي خشکی، شوري، سرما (الف)، بافتهاي ریزآرایه در پاسخ به تنشبا استفاده از داده OsSSLهاي آنالیز بیان ژن. 5 شکل

نرمال شدند. مقیاس رنگ براي میزان بیان که سبز براي  Log2و بر مبناي  RMAش هاي ریزآرایه بر اساس رومختلف (ب). داده

، مریستم YL، برگ جوان MLحداقل، سیاه براي متوسط و قرمز براي حداکثر بیان در زیر هر شکل قرار گرفته است. برگ جوان 

 P4 ،(15متري (سانتی 15تا  10)، P3متري (سانتی 10تا  5)، P2متري (سانتی 5تا  3متر، سانتی 3، خوشه جوان صفر تا SAMانتهایی 

تا  S2 ،(5روز بعد از گرده افشانی ( 4تا  3)، S1روز بعد از گرده افشانی ( 2). بذر صفر تا P6سانتی ( 30تا  22)، P5متري (سانتی 22تا 

  ).S5ز بعد از گرده افشانی (رو 29تا  21) و S4روز بعد از گرده افشانی ( 20تا  11)، S3روز بعد از گرده افشانی ( 10

  

هاي گیاهی، بیشترین در مراحل نموي و بافت

ها  بافتاست که در تمام  OsSSL3بیان مربوط به ژن 

ب). بیان - 5دهد (شکل بیان بالایی از خود نشان می

در ریشه سرکوب شده ولی در سایر  OsSSL13ژن 

نظر  هدهد. بمراحل تغییر شدیدي در بیان آن رخ می

و  OsSSL2 ،OsSSL21هاي د بیان ژنرسمی
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OsSSL22  نقش اختصاصی در مراحل انتهایی

ها در این دهی برنج داشته باشند زیرا بیان آن خوشه

مراحل افزایش یافته است. از نظر تکاملی ژن 

OsSSL2  اورتولوگ ژنSSL13 )LAP3 (

 SSL13). جهش در ژن 1آرابیدوپسیس است (شکل 

ن دانه گرده و نر عقیمی موجب عدم تولید لایه اگزی

). با Dobritsa et al., 2009شود ( آرابیدوپسیس می

در مراحل خوشه دهی و  OsSSL2توجه به بیان ژن 

آرابیدوپسیس  SSL13نیز رابطه تکاملی آن با ژن 

در نمو دانه گرده  OsSSL2توان گفت احتمالا ژن می

 OsSSLهاي طی خوشه دهی نقش دارد. سایر ژن

ها نشان ان کمتري در تمامی بافتبررسی شده بی

هاي با ها خود به دو گروه ژندهند. این ژنمی

هاي با کاهش محدود تقسیم کاهش شدید بیان و ژن

، OsSSL15هاي شوند. گروه یک شامل ژنمی

OsSSL16 ،OsSSL20  وOsSSL23   و گروه دو

و  OsSSL1 ،OsSSL4 ،OsSSL5هاي شامل ژن

OsSSL14 ها ). احتمالاً تفاوتب-5باشد (شکل  می

هاي موجود در ترکیب عناصر سیس ناحیه  و شباهت

تواند دلیل الگوي می OsSSLهاي تنظیمی ژن

هاي غیر ها در پاسخ به تنشمتفاوت یا مشابه این ژن

هاي دقیق زیستی یا نمو گیاه باشد. استفاده از روش

  qRT-PCRبررسی بیان نظیر نوردرن بلات و نیز 

هاي این خانواده امل الگوي بیان ژنبراي بررسی ک

هاي مختلف و نیز مراحل نموي رویشی و در تنش

  رسد. نظر می هزایشی لازم ب

مطالعه حاضر اولین مطالعه جامع در مورد 

باشد. در برنج می SSLشناسایی و آنالیز خانواده ژنی 

شده در این مطالعه همراه با  شناسایی OsSSLژن  23

سیس چهار گروه فیلوژنتیکی آرابیدوپ SSLهاي  ژن

ایجاد کردند که نتایج این گروه بندي حاکی از مسیر 

در برنج و  SSLتکاملی متفاوت خانواده ژنی 

باشد. نقشه یابی کروموزومی و آنالیز آرابیدوپسیس می

تکاملی نشان داد که ترانسپوزاسیون و مضاعف 

هاي شدگی پشت سر هم عامل اصلی بسط ژن

OsSSL اس بررسی پروفایل بیانی هست. بر اس

هاي هاي ریزآرایه مشخص شد که بیان ژن داده

OsSSL هاي مختلف متفاوت بوده و برخی در بافت

ها بیان بالایی دارند در همه بافت OsSSLهاي از ژن

که برخی اختصاصی یک بافت هستند.  درحالی

هاي شوري، سرما و همچینین در پاسخ به تنش

کند. نتایج این ییر میها تغخشکی بیان این ژن

تواند اطلاعات پایه در مورد این خانواده مطالعه می

هاي کاندید براي ژنی را فراهم کرده و به انتخاب ژن

ها در فرآیندهاي بررسی نقش کارکردي آن

هاي سرکوب یافته بیولوژیکی برنج با استفاده از جهش

   شده و فرابیان شده کمک نماید.
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