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A B S T R A C T   
Sesquiterpene lactones (STLs) are a group of bioactive secondary metabolites synthesized in 

the sunflower mevalonate pathway through the action of key upstream enzymes, including 

HaGAS1/2, HaGAO1/2, HaCOS, and HaG8H. These compounds, such as 

dehydrocostuslactone, 8-epixanthatin, and tomentosin, play important biological roles, yet the 

precise genes involved in their biosynthesis remain incompletely characterized. In this study, 

transcriptomic data under treatments with ethylene, salicylic acid, methyl jasmonate, and 

polyethylene glycol were analyzed, and several candidate genes were identified using gene co-

expression network analysis, including putative costunolide synthases (LOC110928784, 

LOC110928786) and genes involved in DBR2-like reduction reactions (LOC110893694, 

LOC110886996). Promoter analysis of key pathway genes revealed gene-specific distributions 

of cis-regulatory motifs, including W-box, G-box, GCC-box, bZIP, and CBF2/RAA. Several 

candidate genes encoding bZIP (XP_022029119 and XP_022023437) and ERF 

(XP_021969365, XP_022017763, and XP_022002255) transcription factors were also 

identified as potential regulators of key pathway genes. Gene expression analysis by qPCR in 

six selected genes showed that upstream genes (HaGAS1, HaGAO1, HaG8H, HaCOS) were 

predominantly expressed in leaves and glandular trichomes. In contrast, downstream genes 

(LOC110928784, LOC110893694) exhibited preferential expression in roots, indicating spatial 

partitioning of STL biosynthesis in sunflower. Overall, these findings reveal new components 

of the STL biosynthetic pathway and its regulatory factors, providing valuable targets for 

metabolic engineering and novel biocontrol strategies in sunflower. 
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 «مقاله پژوهشی»

 در هالاکتونترپنییس  کو وس نت یب در لی دخ یس یرونو یفاکتورها و هاژن ییشناسا

    هاژنوزندار یانیبهم شبکه لیتحل از استفاده با آفتابگردان

 
 4یمعروف اسعد ،3یرزاقادریم قادر،  2یمجد محمد ،1محمدنژاد سعادت

 
 چکیده
ردان بها مِوالونهات آفتهابگ ریسهمهستند کهه در  فعالستيز هيثانو یهاتیاز متابول یگروه هالاکتونترپنيیسزکو

 ني. اشوندیسنتز م HaG8H و HaGAS1/2 ،HaGAO1/2 ،HaCOSشامل  یدیکل یبالادست یهاميدخالت آنز

 یههادارند، امها نن یمهم یستيز یهاشقن ن،یو تومنتوس نیزانتاتیاپ-8 لاکتون،دروکاستوسیمانند ده بات،یترک

تحهت  یپتوميترنسهرر یههامطالعهه، داده نيهاند. در اشهدهن يیطور کامل شناسهاها بهآن وسنتزیدر ب لیدخ قیدق

 یانیهبره همشد و بها اسهتفاده از شهب لیتحل رولیگللنیاتیو پل جاسموناتلیمت د،یاسکیلیسیسال لن،یات یمارهایت

، LOC110928784) دیکاسههتونول یاحتمههال یاز جملههه سههنتتازها د،يههردگ يیشناسهها ديههنن کاند نيههها دنههدنن

LOC110928786) کهههاهش مشهههابه  یههههادر واکنش لیهههدخ یههههاو ننDBR2 (LOC110893694 ،

LOC110886996) .شهامل  یاختصاص یمیتنظسیس یهافینشان داد موت ریمس یدیکل یهاپروموتر نن لیتحل

W-box ،G-box ،GCC-box ،bZIP  وCBF2/RAA نن  نيدنهد نیدارند. همچن یاختصاصنن عيها توزدر نن

 ریمسه یدیهکل یههانن یاحتمهال یهاکنندهمیعنوان تنظبه ERFو  bZIP یسيرونو یمربوط به فاکتورها ديکاند

  یبالادسهت یههاداد نن نشان جيشد و نتا یدر شش نن منتخب بررس qPCRها با روش نن انیشدند. ب يیشناسا

(HaGAS1 ،HaGAO1 ،HaG8H ،HaCOS) یدسهتنيیپا یههاو نن یاغهده یههاروميها و ترعمدتاً در برگ  

(LOC110928784 ،LOC110893694) وسهنتزیب يیفضها میتقسه انگريدارند، که نما یحیترج انیب هاشهيدر ر 

و  هالاکتونترپنيیسهزکو یوسهنتزیب ریسهماز  یديهجد یاجزا هاافتهي ،یطور کلاست. به هالاکتونترپنيیسزکو

 نينهو یارردهيرو و توسعه کیمتابول یمهندس یبرا یو اهداف ارزشمند کنندیآن را آشرار م یمیتنظ یفاکتورها

 .سازندیفراهم م زیجالگل کيولونیکنترل ب
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 مقدمه
ههای گروههی متنهوع از متابولیت هالاکتونترپنسزکويی
ايزوپرنوئیدی هستند که عمهدتاً در تیهره کاسهنیان ثانويه 

ت با ساختارهای گوناگون خهود يابند. اين ترکیباتجمع می
ههای زيسهتی و کنشنقش مهمهی در دفهاع گیهاه، برهم

کننههد. ای ايفهها میهههای ريشهههزنی انگلتحريههک جوانههه
شناسايی شده که بسهیاری  ساختار 5000تاکنون بیش از 

مههم  ها دارای خواص دارويی ارزشمند و کاربردهایاز آن
 (.Majdi et al., 2016) ددر کشاورزی هستن

 هالاکتونترپنسزکويی ای ازدر آفتابگردان، مجموعه

-اپهی-8کاسهتونولید، هیدروکسی-8βشامل کاسهتونولید، 
لاکتون در زانتهههاتین، تومنتهههوزين و دهیدروکاسهههتوس

شههوند. ايههن های مختلههف گیههاه سههنتز و ترشههح میانههدام
زنی ترکیبات هم در دفاع شیمیايی و هم در القهای جوانهه

نقهش  O. minor و Orobanche cumana هایگونهه
مسهیر  (.Spring, 2021; Spring et al., 2020) دارنهد

ها تها حهدی شهناخته شهده اسهت و شهامل بیوسنتزی آن
، HaGAS1/2، HaGAO1/2 هههای کلیههدی ماننههدآنزيم

HaCOS (CYP71BL9) و HaG8H (CYP71BL1) 
-8βههها در تولیههد کاسههتونولید و شههود. ايههن آنزيممی

ترتیب نقهش دارنهد کهه بهه اسید Aنجرماکريهیدروکسی
-اپههی-8ها، لاکتونسههاز ترکیبههات دهیدروکاسههتوسپیش

 ,.Frey et al) شوندمحسوب می B زانتاتین و آرگوفیلین

( HaES) عهههوه بههر ايههن، آنههزيم اوپاتولیدسههنتاز (.2018
اسههید بههه  A جرماکرينهیدروکسههی-8βتبههديل مسههتقیم 

ترتیب نقهش مهمهی در کند و بديناوپاتولید را کاتالیز می
 .(Frey et al., 2019) ترمیل اين مسیر دارد

طور عمهده توسه  ههای ثانويهه بههمتابولیت بیوسنتز
ها با اتصهال شود. اين پروتئینرونويسی تنظیم می عوامل

ها را فعهال يها ها، بیان آنبه عناصر سیس در پروموتر نن
های متابولیری را کنترل سرکوب کرده و در نتیجه جريان

سهازی رونويسهی بها يرپارده عوامهلکنند. همچنهین می
طور تواننههد بهههای، میی و توسههعههای محیطههسههیگنال

همزمان دندين نن را در يک مسیر بیوشهیمیايی تنظهیم 
ها در مسههیرهای کننههدهکننهد. تههاکنون نقههش ايهن تنظیم

هههای ثانويههه، از جملههه فهونوئیههدها، مختلههف متابولیت

ترپنی گزارش شده های سزکويیآلرالوئیدها و فیتوالرسین
 (.Chen et al., 2017; Li et al., 2015) تاس

 با وجود شناسايی دند نن کلیدی در مسیر بیوسنتزی
ها در آفتابگردان، اين مسیر تنهها تها لاکتونترپنسزکويی

 A نجرماکريهیدروکسهی-8βکاستونولید و ) مراحل میانی
ههای ههای دخیهل در واکنشمشخص شهده و نن( اسید
ويژه و تشهههریل مشهههتقات نههههايی، بههههدسهههتی پايین

اند. همچنین ها، همچنان ناشناختهلاکتوندهیدروکاستوس
اطهعات اندکی در مورد سازوکارهای تنظیمی و ترشهحی 
اين ترکیبات وجود دارد. پر کردن اين خلأ دانشهی بهرای 

فناورانه در بهبود مقاومهت گیهاه و توسعه ابزارهای زيست
در ايهن پهژوهش، بها  .داردمديريت آفات اهمیت زيهادی 

بیانی وزنی استفاده از تحلیل ترنسرريپتومیک و شبره هم
اسههید، )اتههیلن، سالیسیلیکههها تحههت شههراي  تنشههی نن
هههای احتمههالی ، ننگلیرههول(اتیلنجاسههمونات و پلیمتیل

رونويسی مهرتب  بها  عواملدستی بیوسنتز و مراحل پايین
یری، سهاختاری و های فیلهوننتها شناسهايی و از جنبههآن

عنوان نخستین رويررد بیانی بررسی شدند. اين مطالعه به
ای دربهاره کنتهرل ههای تهازهجامع در آفتهابگردان، بینش
دههد و ها ارائهه میلاکتونترپنمولرولی تولیهد سهزکويی

ای برای راهبردهای نوين در بهبود مقاومهت تواند پايهمی
اری دارويهی از ايهن بهردگیاه، مديريت پايدار آفات و بهره

 ترکیبات فراهم کند
 

 شناسی پژوهشروش

 تحلیل ترنسکریپتوم

های کانديد و فاکتورههای ی تحلیل و شناسايی ننبرا
مسهههیرهای بیوسهههنتزی بههها  رونويسهههی مهههرتب 

عمهومی  RNA-seq هایها، دادهلاکتونترپنسزکويی
هها و های آفتابگردان تحت تیمهار بها هورموناز ريشه

)اتههیلن، سالیسههیلیک اسههید، متیههل تههنش اسههمزی 
 NCBI اتیلن گلیرههول( از پايگههاهجاسههمونات و پلههی

(SRA, PRJNA328564 ) بازيههابی شههدند. پههس از
 Fastqا بهب های نامناسکنترل کیفیت و حذف خوانش

 ترازی و تحلیل آمهاده گرديدنهدها برای هم، داده123
(Eidi et al., 2024) .های پاک باخوانش (Kim et 
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al., 2019 )HISAT2 v2.2.1  ننههوم مرجههع بههه
( HanXRQr2.0-SUNRISE) آفتهههههههههههابگردان

(Fernández-Aparicio et al., 2022 )تههراز هم
 ه فرمهتب SAMtools با SAM هایو خروجی شدند

BAM تبهديل شهدند (Li et al., 2009.)  ،در ادامهه
بنهههههدی در سهههههطح نن بههههها اسهههههتفاده از کمیت

featureCounts از بسههته Subread  انجههام شههد و
های شمارشی خام برای تحلیهل بیهان تفایهلی و داده

 هها مهورد اسهتفاده قهرار گرفتنهدتفسیر عملرردی نن
(Liao et al., 2014). 

 

ژن و  سباختارا، هژنوزنداریبیانهمشبکک ساخت 

 شدههای محافظتموتیف

 عوامههلدسههت و پههايین هههای کانديههد بههرای شناسههايی نن
، تحلیههل یمسههیر بیوسههنتزهههای کلیههدی رونويسههی نن

 R v4.4.0 در WGCNA با بستهها ننوزنداریبیانهمشبره
تحلیهل شهامل تمهام (. Fasoli et al., 2018) شهد انجهام
بها اتهیلن، سالیسهیلیک اسهید،  تیمار شده تحت های بیاننن
مهاتريس مجهاورت  .اتیلن گلیرول بوداسمونات و پلیجمتیل 

 ها محاسبه شهد و بها انتخهاببر اساس همبستگی زوجی نن
 مناسب، معیار توپولونی بدون مقیاس برقهرار شهدآستانه نرم 

(9/0=R²).  ماتريس مجاورت سپس به مهاتريس همپوشهانی
مراتبی برای شناسايی بندی سلسلهتوپولونيک تبديل و خوشه

ههای مانول(. minModuleSize= 30) ها انجام شدمانول
ادغهام  (merge CutHeight=25/0) مشابه بر اساس تشابه

 ،HaGAS1/2های کلیهدی های ننی شامل ننمانول. شدند
HaGAO1/2، HaCOS، HaG8H و HaES  شناسههايی
هها اسهتخراج شهدند. بیان مهرتب  بها آنهای همشدند و نن
تجسههم  Cytoscape (v3.10.3) ننی بههابیانهمهایشههبره
 شدند.

های کانديد دخیهل در مسهیر اينترون نن-ساختار اگزون
افهزار بها اسهتفاده از نرم ههانبیوسنتز سهزکويی تهرپن لاکتو

TBtools شههده بهها ای محافظتهههتجسههم شههد. موتیف
 Chen) شناسايی شهدند MEME Suite گیری از ابزاربهره

et al., 2020 .) ،شهده بها موتیهف محافظت 15در مجمهوع
 . فرض آنالیز شدنداستفاده از پارامترهای پیش

 RT-PCR  کمی و آنالیز  RNA مواد گیاهی، استخراج

ههای کانديهد در مسهیر بیوسهنتز برای بررسهی بیهان نن
 .H. annuus Lها، بههذرهایلاکتونترپنسههزکويی

XRQr2.0-SUNRISE ای شده گلخانهشراي  کنترل در
ههای بافت و از شهدندکشهت  ، هلنددر دانشگاه آمستردام
کهل بها    RNA،ایهای دو هفتههريشه و برگ گیاهچهه
بر اساس دستورالعمل شهرکت   TRIzolاستفاده از معرف 

رشهههته اول بههها  cDNA سهههازنده اسهههتخراج و سهههنتز
SuperScript™ III Reverse Transcriptase  انجام

 .گرفت

، GAS1 ،GAO1 ،COS، G8H) شههش نن کانديههد
LOC110928784 و LOC110893694) برای آنهالیز 

qRT-PCR هها بهاانتخاب و پرايمرههای اختصاصهی آن 
Primer-BLAST سهنجش (1 جهدول) شهدندراحی ط .

 ™SsoAdvancedو کیههت  qRT-PCRبیههان بههها 

Universal SYBR Green Supermix در دسههتگاه 
StepOnePlus™ Real-Time PCR  .انجههام شههد

ترهرار ترنیرهی  3تررار بیولهونيری و  3شامل  هاواکنش
سهازی عنوان نن مرجهع بهرای نرمالبه Actin2بودند و 

ها بر اسهاس روش استفاده گرديد. محاسبه بیان نسبی نن
CtΔΔ−2 صورت گرفت. 

 

در پروموترهبای  سبی  تحلیل عناصبر تنظیمبی

 هاترپن لاکتونهای کلیدی بیوسنتز سزکوییژن

 کیلوباز بالادست کهدون آغهازين 2) های پروموترتوالی
ATG) های کلیدی ننHaGAS1/2 ،HaGAO1/2 ،

HaCOS ،HaG8H  وHaES از پايگاه داده ،NCBI 
نويسههههی بازيههههابی شههههدند. شناسههههايی و حاشیه

 هبههها اسهههتفاده از پايگهههاه داد سهههیسعناصرتنظیمی
PlantCARE انجام شد (Maqsood et al., 2022 .)
 گردنهد.بینهی ههای تنظیمهی رونويسهی پیشتا موتیف

 سیس تنظیمی عناصر توزيع مرانی و نمايش گرافیری

تولید شد تا تصوير  TBtools افزارگیری از نرمبا بهره
کننههده دقیقههی از دههاردوب تنظیمههی بههالقوه کنترل

 .در آفتابگردان ارائه دهد زیبیوسنت
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و  bZIP هبای ژنبیبندی فیلوژنتیب  خانوادهرده

ERF در آفتابگردان 

 ERF نن 12 و  bZIPنن WGCNA، 5اساس نتهايج بر
بنهدی شناسايی شدند. برای بررسی روابه  ترهاملی و رده

از  ERF و bZIP هایهای پروتئینی ننفیلوننتیک، توالی
 (.Wu et al., 2021) بازيابی شدند TAIR پايگاه داده 

ههای آمینواسهیدی بها اسهتفاده از تراز دندتايی توالی
انجام   MEGA (v12) افزاردر نرم ClustalW الگوريتم 
ازسازی درخهت فیلوننتیهک بها . ب(Li et al., 2012) شد
و  پويسهون ، مدل جايگزينی Neighbor-Joiningروش 

پشتیبانی آماری ههر  ،ها صورت گرفتحذف جفتی شراف
ترهرار ارزيهابی  1000با  bootstrap گره از طريق تحلیل

عنوان درخهت فیلوننتیهک بهدون ريشهه حاصهل، بهه .شد
و   bZIPههای بنهدی اعضهای خانوادهداردوبی برای رده

ERF  آرابیدوپسهیس  ها درهای آندر مقايسه با همولوگ
 .مورد استفاده قرار گرفت

 

در  فاکتورهای رونویسبی های کاندید تحلیل بیان ژن

 ریش  آفتابگردان تحت شرایط آزمایشی مختلف

شهده پیشههین، استخراج RNA-Seq ههای بهر اسهاس داده
تحلیهل  فاکتورههای رونويسهیهای کانديد الگوهای بیان نن

تعهداد قطعهات در ههر هها بهه صهورت شدند. میزان بیان نن
سهازی شهد. کمیّ (FPKM) کیلوباز نن نسهبت بهه میلیهون

بهها اسههتفاده از  FPKM ههها، مقههاديرسههازی دادهبههرای نرمال
 n لگهههاريتمی شهههدند، کهههه در آن log2(n+1)فرمهههول 
سپس، با استفاده از  .هر نن است FPKM دهنده مقدارنشان
ايجاد شد تا پروفايهل بیهان  حرارتی ، نقشهTBtoolsر افزانرم
در بافههت ريشههه  فاکتورهههای رونويسههیهههای کانديههد نن

طور دقیهق آفتابگردان تحهت شهراي  آزمايشهی مختلهف بهه
 .نمايش داده شود

 

 گیریهای پژوهش و نتیجهیافته

 های کاندید بیان مرتکط با ژنهای همشناسایی ماژول

هههای کانديههد دخیههل در مراحههل منظور شناسههايی ننبههه
مسیر بیوسنتز های کلیدی ننرونويسی  عواملدستی و پايین

مههرتب  در آفتههابگردان، تحلیههل  هایلاکتونترپنسههزکويی
حاصل از ريشه  RNA-seq هایبر داده  هاننداروزنبیانیهم

، اسهههیدسالیسیلیک اتهههیلن، گیاههههان تحهههت تیمارههههای
رول انجهام شهد. ايهن تحلیهل گلیاتیلنجاسمونات و پلیمتیل

بیان متمايز در پاسخ به هر تیمار شناسهايی دندين مانول هم
مهانول( و  42کرد. بیشترين تعهداد مهانول در تیمهار اتهیلن )

 جاسهموناتمتیل مانول( و کمتهرين در 35سالیسیلیک اسید )
مانول( مشهاهده شهد. ايهن  24) اتیلن گلیرول هرکدامو پلی

لای الگوهههای تنظیمههی در شههراي  تفههاوت بیههانگر تنههوع بهها
 مختلف هورمونی و تنشی است. 

 

 های کلیبدی مسبیر بیوسبنتزبیانی ژنهم شکک 

 در آفتابگردان هانلاکتوسزکویی ترپن

در ها لاکتونترپنهای کلیهدی مسهیر بیوسهنتز سهزکويینن
، HaGAS1/2 ،HaGAO1/2 ،HaCOSآفتابگردان شهامل 

HaG8H  وHaES هستند (Frey et al., 2020; Spring 

et al., 2020)ههای. تحلیل داده RNA-seq  ريشهه تحهت
و  جاسههموناتتیمارهههای اتههیلن، سالیسههیلیک اسههید، متیل

بیهانی های همها در مانولنشان داد اين نن گلیرولاتیلنپلی
ای اند. هر مانول شامل مجموعههبندی شدهمشخصی خوشه

طور هماهنه  که به (بیاننن هم 300تا  100) هاستاز نن
بیهانی بهین شبره هم. شوندمسیر بیان می های کلیدیبا نن
سهی دسهتی و فاکتورههای رونويهای کانديد مسهیر پايیننن

ههای تحت تیمارهای مختلف، همهراه بها نن  شناسايی شده
 افههزاربهها اسههتفاده از نرم (1)کلیههدی مسههیر، در شههرل 

Cytoscape تنمايش داده شده اس. 
 

ای همولببوژی، سبباختار ژنببی و تحلیببل میایسبب 

هببای کاندیببدای شببده در ژنهببای محافظتیفموت

ها در کتونلاترپنمببرتکط بببا بیوسببنتز سببزکویی

  آفتابگردان

های مرتکط با بیوسنتز کاستونولید در ژنشناسایی 

 آفتابگردان

ههای ترنسهرريپتومی ريشهه بیهانی دادهتحلیل شبره هم
اسهید، اتهیلن، سالیسیلیک آفتابگردان تحهت دههار تیمهار
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شناسهايی دو نن  بهه ،گلیرهولاتیلنپلی و تاسموناجمتیل
 نجهههههر شهههههدم CYP450 جديهههههد از خهههههانواده

LOC110928784  و LOC110928786.  ين دو نن ا
بودند؛ آنزيمی کهه  HaCOS (CYP71BL9) بیان با هم
عنوان يری از هب (2020) و همراران Freyتر توس  پیش

 .عناصر کلیدی مسیر بیوسنتز کاستونولید معرفی شده بود
هههای بررسههی شههباهت تههوالی نشههان داد کههه پروتئین

 و LOC110928784 شههههههده حاصههههههل ازبینیپیش
LOC110928786 هههای بههالايی بهها ارتولوگ مشههابهت

 های مختلف خهانواده کاسهنیاندر گونه کاستونولید سنتاز
آمهده اسهت، درصهد  (2) طور کهه در جهدولدارند. همان

تها  25/56 بهین HaCOS هويت اسیدهای آمینهه بهرای
تها  78/57 بهین LOC110928784، برای درصد 37/62
تا  38/58 بنب LOC110928786و برای  درصد 80/64
نرته مهم آنره شهباهت دو نن  متغیر بود. درصد  77/64

بودکهه  بیشهتر HaCOS زا  COS هایجديد به ارتولوگ
ههها در بیوسههنتز مویههوع احتمههال نقههش فعههال آن ايههن

 .دکنکاستونولید را تقويت می
 

 
های گلیرول. نناتیلنپلی PEG: و ،اسموناتجمتیل MeJA: سالیسیلیک اسید،: SA ،اتیلن  بیانی ننی تحت تیمارهایهای همشبره .1شکل 

 هایهای هدف و جعبهنن زردهای اند. جعبهداده شدهنشان  ها بیان آنهای همهمراه ننبه  HaESو  HaGAS، HaGAO1/2 ،HaCOS ،HaG8H 1/2 هدف
 کنند.بیان را مشخص میهای همنننارنجی 

Figure 1. Co-expression networks of target genes (HaGAS1/2, HaGAO1/2, HaCOS, HaG8H, HaES) and their partners 

under ethylene, SA, MeJA, and PEG treatments in sunflower. Yellow: target genes; orange: co-expressed genes 

 
 در آفتابگردان qRTPCRشده برای پرايمرهای استفاده .1جدول 

Table 1. Primers used for qRT-PCR analysis in sunflower 

Gene Primer (5´–3´) Ta(°C) Reference 

HaGAS1 
GTGGGACATTAGTGCTATGAATCAA 

60 - 
TCACCCATTCCCACTAAAGCA 

HaGAO1 
CCGCCCCAAACGGAAGATACTC 

60 Frey et al. 2018 
GATCCCGAATACTGGAAAGACGC 

HaG8H 
TACGTTAGGCGATGTTAGCGAAGAC 

64 Frey et al. 2018 
CACGTGGTCTACTTCTGTGTTCCCTCAA 

HaCOS 
GATACTTATAAATGCGTGGGCTTGTG 

64 Frey et al. 2018 
CGGCCCCAAACGGAAGGAACTC 

Actin2 
AACTATTATGTAAGACTGGCAGAC 

60  -  
TCACAACCACTCTCCAACTAC 

LOC110928784 
TGCCCCATCCTTTTCTGCTA 

59 - 
TGGCCAAGCTTCTAAGCACT 

LOC110893694 
TAGGGCGGTGAACAGCATAC 

60 - 
ACCTGGTACATGCGGGAATC 
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نیههز نشههان  (2020) و همرههاران Freyهای يافتههه
شهباهت بیشهتری  HaCOS دهد که توالی پروتئینیمی
دارد تههها سهههنتازهای  HaG8H (CYP71BL1) بهههه
شده ديگر کاستونولید، که اين مویوع از احتمال شناخته

 Frey et) کندحمايت می HaCOS واگرايی عملرردی

al., 2020.)  اين واگرايی عملرردی ممرن است ناشهی
يههها ( subfunctionalization) شهههدنایاز زيروظیفه
 در خانواده (neofunctionalization) شدناینووظیفه

(CYP71BL ) باشد، که تحت تأثیر انتخهاب طبیعهی و
 Moore et) فشارهای اکولونيری شهرل گرفتهه اسهت

al., 2019.) 

های پیشهین دربهاره وجهود دنهدين مطابقت با يافتهه
 HaGAS (HaGAS1 ههایپاراگ عملرردی متمهايز نن

دههد ان مینشHaGAS3) (Göpfert et al., 2010 ) تا
ممرهن اسهت  هالاکتونترپنسهزکويی که مسیر بیوسهنتز

های بافتی يا وابسته به شراي  خاص داشته باشهد. ويژگی
رسد که اساس در نتیجه، ترثیر و واگرايی ننی به نظر می

تنوع ساختاری ترکیبهات گويانولیهد، ماننهد کاسهتونولید و 
پیچیهدگی  ها،ايهن يافتهه .يوپاتولید در آفتهابگردان باشهد
را  هالاکتونترپنسزکويی بیوشیمیايی و تراملی مسیرهای

ای بهرای مطالعهات برجسته کرده و اههداف امیدوارکننهده
هها را بها تهوان آندهنهد کهه میعملرردی آينده ارائه می

 .استفاده از ويرايش نن و متابولومیرس بررسی کرد

 ،HaCOSنن  3 اينتههرون–اگههزونبررسههی سههاختار 
LOC110928784  وLOC110928786 (شهههرل A-2) 

اگهزون و  ، دو ونشان داد که هر يهک تنهها دارای يهک 
هستند؛ مویوعی کهه بیهانگر معمهاری  به ترتیب اينترون

منظور شناسههايی نههواحی بههه. تهاسههسههاده ايههن نن
شده درگیر در بیوسنتز کاستونولید، تحلیل موتیهف حفاظت
 15وع انجهام شهد. در مجمه MEME Suiteافهزار با نرم

اسیدآمینه شناسهايی  50تا  11موتیف متمايز با طولی بین 
در  15و  14 هههاینتههايج نشههان داد کههه موتیف .گرديههد
 12 ها حضور ندارند. از سوی ديگر، موتیفيک از ننهیچ

 و LOC110928784 ههههههههههایتنهههههههههها در نن
LOC110928786 مشاهده شهد و در HaCOS  غايهب

واگرايی تواند بیانگر می هابود. اين تفاوت در توزيع موتیف

 باشهد HaCOS ههای جديهد ومیان نن عملرردی بالقوه
  (.B-2 شرل)

 

 های کاندید جدید با فعالیت احتمبالشناسایی ژن

DBR2 ر آفتابگرداند 

DBR21  يهههههک آنهههههزيم کلیهههههدی در بیوسهههههنتز
فعال زيستی است کهه کهاهش ی هالاکتونترپنسزکويی

( 13) 11ت دلتهها عیههای در موقحلقهههپیونههد دوگانههه خارج
کنهد و را کاتهالیز می هالاکتونترپنسزکويی سازهایپیش

اين امر موجهب تنهوع سهاختاری و تغییهر مسهیر جريهان 
 Artemisia annua، AaDBR2شهود. در متابولیک می
ينیک زهیههدروآرتیمیينیک را بههه آلدئیددیزآرتیمیآلدئیههد
 Zhang et) ينین استزساز آرتیمیکند که پیشتبديل می

al., 2008.) اند کهه نشان داده ديگریمطالعات  همچنین
های مختلف خانواده کاسنیان نقش در گونه DBR2 آنزيم

یب بهه دیکلیدی در تبديل کاستونولید و پارتنولید به ترت
هیدروپارتنولید در و دی C. intybus هیدروکاستونولید در 

T. parthenium کنهديفها میا (Kashkooli et al., 

 هههایدر ايههن پههژوهش، دو نن کانديههد بههه نام(. 2019
LOC110893694  وLOC110886996 عنوان بهههههه

در آفتهابگردان شناسهايی  DBR2 های احتمهالیهمولوگ
تحلیل شباهت توالی اسیدهای آمینه نشان داد کهه . شدند

LOC110893694 ودرصههد  95/86تهها  51/82ین بهه 
LOC110886996  بهها درصههد  87/84تهها  75/81بههین

مشههابهت دارنههد.  کاسههنیان ای مختلههف خههانوادههگونههه
و   T. cinerariifolium ابیشترين شباهت هر دو نن به

مشاهده شد  Erigeron canadensis کمترين شباهت با
عهوه بر اين، هر دو نن شباهت قابل تهوجهی (. 2)جدول
 6/85ترتیب نشان دادند )بههA. annua از   AaDBR2با
وجه آن است که اين دو نن . نرته قابل تدرصد( 94/82و 

 يها های کانديد، هیچ شباهت معناداری برخهف ساير نن
T. parthenium  نداشتند که احتمهالاً ناشهی از واگرايهی

گونههه، تنههوع ننتیرههی يهها کمبههود  اختصاصههیمسههیرهای 
ها بهر یهرورت نويسی اسهت. ايهن يافتهههای حاشیهداده

                                                                           
1. Δ11(13) Double Bond Reductase 2  
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تأيیهد  های کانديهد بهرایاعتبارسنجی عملرردی اين نن
در  هههالاکتونسههزکويی ترپن ههها در بیوسههنتزنقههش آن

 .آفتابگردان تأکید دارند
 5بررسی ساختار ننی نشان داد که هر دو نن شهامل 

ل همچنین تحلی .(A-2رل ش) اينترون هستند 4 اگزون و
شده نشهان داد کهه ايهن دو نن تنهها های حفاظتموتیف
تعههداد  هسههتند و ايههن( 15و  13، 11موتیههف ) 3دارای 

ايهن الگهوی توزيهع . (B-2 شهرل) کمترين میهزان بهود
ها را ها، احتمال عملررد ويژه اين ننفرد موتیفمنحصربه

 د. کندر مقايسه با ساير اعضای خانواده ننی تقويت می
 

 هببای درگیببر در بیوسببنتزالگوهببای بیببان ژن

 آفتابگردان در برگ و ریش  هالاکتونترپنسزکویی

 ههای مهرتب  بها بیوسهنتزهای بیان ننبرای بررسی الگو
، HaGAS1) نن کانديههههد 6، هالاکتونترپنسههههزکويی
HaGAO1، HaG8H ،HaCOS ،LOC110928784 

ی هههای بههرگ و ريشهههدر بافت (LOC110893694 و
 qRT PCRای آفتابگردان با اسهتفاده از نشاهای دو هفته

ههها، دهههار نن در برگ .مههورد تحلیههل قههرار گرفتنههد
HaGAS1 ،HaGAO1، HaCOS و HaG8H  سهههطح
طور معناداری بالاتری نسبت به ريشهه نشهان دادنهد، بیان به
بیشترين میزان رونويسهی را داشهت  HaGAO1که طوریبه

 و نقههههش کلیههههدی آن در مراحههههل اولیههههه بیوسههههنتز
ايهن  .کنهدها را برجسهته میدر برگ هالاکتونترپنسزکويی
 ,.Göpfert et al) دارد های پیشهین مطابقهت با يافته نتايج

2010; Spring et al., 2020) ای های غدهومرو نقش تري
را  هها لاکتونترپنسهزکويی های اصلی سهنتزعنوان مرانبه

 (.Ikezawa et al., 2011) ندکتأيید می
 و LOC110928784 هههههههایدر مقابههههههل، نن

LOC110893694 ها داشههتند بیههان بههالاتری در ريشههه
ها در مراحل میهانی دهنده دخالت آن، که نشان(3شرل )

 اپهی-8سهازهای ترکیبهاتی ماننهد بیوسنتزی و تولید پیش
منتوزين و دهیدروکاستوسهکتون اسهت و بها وانتاتین، تگز

 دهمخههوانی دارتجمههع ايههن ترکیبههات در بافههت ريشههه 
(Raupp & Spring, 2013; Spring et al., 2020; 

Wu et al., 2022.) 

 
  (BLAST, E < 0.05) کاسنیانهای خانواده های کانديدای آفتابگردان با ارتولوگدرصد همسانی آمینواسیدی نن .2جدول 

Table 2. Amino acid sequence identity between sunflower candidate genes and their orthologs in Asteraceae species 

(BLAST, E < 0.05) 

Species 
Genes 

Cichorium 

intybus 
Cynara cardunculus 

var. scolymus 
Tanacetum 

parthenium 
Tanacetum 

cinerariifolium 
Lactuca 

sativa 
Erigeron 

canadensis 
Artemisia 

annua 
HaGAS1 67.03 69.29 84.55 84.55 88.73 64.75 84.55 
HaGAS2 67.58 70.79 84.55 84.55 88.1 65.31 84.55 
HaGAO1 89.34 83.68 89.14 53.03 89.34 50.81 89.14 
HaGAO2 63.35 60.79 62.28 54.79 63.35 58.7 62.28 
HaCOS 62.37 62.17 61.35 61.35 61.99 56.25 65.24 
HaG8H 67.35 66.6 66.46 66.06 66.74 57.32 66.6 
LOC110928784 64.8 63.78 62.75 62.75 63.75 57.78 63.91 
LOC110928786 64.77 63.18 62.75 62.55 63.75 58.38 63.88 
LOC110893694 84.48 84.18 - 86.95 83.67 82.51 84.9 
LOC110886996 83.63 83.6 - 84.87 82.82 81.75 82.25 

 A dash (–) denotes no significant similarity                                                                                                                   دهنده نبود شباهت معنادارنشان  –

 

 
شده های حفاظتموتیف (B. (هااينترون: خطوط سیاه ها،اگزون: زرد مه،غیرترج نواحی: آبی) اينترون–دهی اگزونسازمان( A .2شکل 

 (.های متمايزدهنده موتیفهای رنگی نشانجعبه) MEME شده باشناسايی
Figure 2. A) Exon–intron organization: blue, untranslated regions; yellow, exons; black, introns. B) Conserved motifs 

identified using MEME, with colored boxes representing distinct motifs 
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 های مختلفاند که کهسپیشین نشان داده مطالعات

های متمايز سنتز و ذخیره در بافت هالاکتونترپنسزکويی
 درای که جرماکرانولیدها و هاگئانولیهدها گونهشوند؛ بهمی
 هالاکتونسوکاسهتوانتهاتین و دهیدرگزاپی-8 وها ومرتري

 ;Spring, 2021) يابنههدها تجمهع میعمهدتاً در ريشههه

Spring et al., 2020 .)ههای مرهانی، وجهود اين تفاوت
محور و وابسههته بههه محههی  مسههیرهای بیوسههنتزی بافههت
 .دهدآنزيمی ويژه را نشان می

 و همرهاران Frey ها توسه  حمايهت از ايهن يافتهه
 ها دو مسیر جداگانه بهرای بیوسهنتزارائه شد؛ آن( 2019)
وپاتولید شناسايی کردند: يرهی از طريهق کاسهتونولید بها ا

و ديگههری تبههديل  HaG8Hو  CYP71BL9 مشههارکت
وپاتولیهد ابه  اسید Aماکرين هیدروکسی جر -8βمستقیم 
ماکرين هیدروکسی جر -8βدر اين مسیر، ، HaESتوس  

A کند که عنوان نقطه انشعاب متابولیک عمل میبه اسید
هها يها  ريشهه ميرومنجر به تولید مشتقات موجهود در تر

يهابی بهافتی را شود و اهمیهت زمینهه آنزيمهی و مرانمی
 ,.Frey et al., 2019; Frey et al) کنهدبرجسهته می

دهنهد طور کلی، الگوهای بیان ننهی نشهان میبه (.2018
ها کانونیرال در ريشه هایلاکتونترپنسزکويی که مسیر 

سهیرهای جهايگزين و تخصصهی فعالیت کمتری دارد و م
غالب هستند. درک دقیق ايهن مسهیرها بهرای مهندسهی 

 هالاکتونترپنسزکويی متابولیک هدفمند و افزايش تولید
توانههد راه را بههرای در آفتههابگردان یههروری اسههت و می

 .هموار کند اين ترکیبات سازی بیوترنولونيک تولیدبهینه

 هبایژن تحلیل عناصر تنظیمی وابست  ب  پروموتر

 لاکتون در آفتابگردانکلیدی مسیر سزکویی ترپن

، GAS1/2ههای کیلوباز بالادست پروموتر نن 2ناحیه 
GAO1/2 ،COS، G8H و ES  بههههههها پايگهههههههاه

PlantCARE بررسی شد تا عناصهر تنظیمهی سهیس 
 W-box، G-box، GCC-box، bZIP ملکلیدی شها

ند که قبهً به عنهوان يدشناسايی گرد CBF2/RAA و
، WRKY هایرونويسی خانواده عوامليگاه اتصال جا

bZIP و ERF (4)شههرل  اندتأيیههد شههده (Matías‐

Hernández et al., 2017; Shen et al., 2016;. 
Wang et al., 2023; Wu et al., 2021; Zhang. 

et al., 2015.) 
-W ههایکه موتیف (4)شرل پروموتر نشان داد تحلیل 

box ها به جهزدر تمام نن HaES (2–11  حضهور )جايگهاه
سهايی شنا HaGAO1 ها به جزها در همه ننG-box. دارند
 محههدود بههه GCC-box هههایموتیف ، در حالیرهههشههدند

HaGAO2 و HaG8H هههایبودنههد. موتیف bZIP رد 
HaGAS1 ،HaGAO2 ،HaCOS ،HaG8H و HaES 

سههاختار پیچیههده و دهنده شههانايههن نتههايج ن .حضههور داشههت
 ههای مسهیردر نن تنظیمهی سهیس ههایاختصاصی موتیف

ها را تحت تأثیر قهرار ست که بیان ننهالاکتونترپنسزکويی
های رشهدی و عوامهل هها، سهیگنالداده و پاسخ به هورمون
ها داردوب جهامعی بهرای کند. اين دادهمحیطی را تنظیم می

 رههی هدفمنههد مسههیرتحلیههل عملرههردی و مهندسههی ننتی

 .آورندفراهم می در آفتابگردان ها نکتولاترپنسزکويی
 

 
 (عنوان مرجعر برگ بهد HaGAS1)  qRT-PCR ها در ريشه و برگ بررسی شده بالاکتونترپنالگوهای بیان شش نن مسیر سزکويی .3شکل 

Figure 3. Expression patterns of six sesquiterpene lactone pathway genes in root and leaf tissues were analyzed by qRT-

PCR (HaGAS1 in leaf used as reference). 
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هبای بیان با ژنشناسایی فاکتورهای رونویسی هم

ها در لاکتونترپنکلیدی مسیر بیوسنتز سبزکویی

 آفتابگردان

را  ERF نن 12و  bZIPنن  5 بیهانی ننهیتحلیل شبره هم
ههای کلیهدی بیهان بها ننتورهای رونويسی همعنوان فاکبه

ها در آفتهههابگردان کتونلاترپنمسهههیر بیوسهههنتز سهههزکويی
 بهرای ارزيهابی روابه  ترهاملی و. (1)شهرل  کهرد شناسايی
ها، تحلیل فیلوننتیهک بهر اسهاس های احتمالی اين نننقش
در  ERFنن  139و  bZIPنن  127های آمینواسهیدی توالی

های کانديهدای آفتهابگردان انجهام ا ننهمراه ب آرابیدوپسیس
ههای کانديهدا در نتهايج فیلوننتیهک نشهان داد کهه نن .شد
 آرابیدوپسهیسشهده ههای شناختههای همولوگ با ننخوشه

ها گونه قرار دارند، که اين امر بیانگر حفاظت عملرردی میان
عنوان توانند بهشده میهای شناسايیاست. بر اين اساس، نن

های کلیهههههدی در مسهههههیر بیوسهههههنتز دهکننهههههتنظیم
 .ها عمل کنندلاکتونترپنسزکويی
 

مبرتکط ببا تنظبیم  bZIP هبایشناسایی همولوگ

 در آفتابگردان ها لاکتونسزکویی ترپن بیوسنتز

 کههه نن (5)شههرل  بازسهازی درخههت فیلوننتیههک نشههان داد
XP_021983768.1 در يک خوشه با نن AT1G75319 
زنی بذر، سنتز نیروتیانامین و تحمل بهه قرار دارد که در جوانه
 ,.Iglesias‐Fernández et alد )کمبهود آههن نقهش دار

2013; Wu et al., 2024.)  ننXP_022029119.1 بها 
AT5G24800 بندی شهد کهه فرآينهدهايی از جملهه خوشه
شهوری و ها، افهزايش تحمهل بهه تهنش رشد اولیه گیاهچهه
ههای مهرتب  بها بهذر و میهوه را کنتهرل تنظیم رونويسی نن

-Illescas-Miranda et al., 2025; Ortiz) کنههدمی

Espín et al., 2017) همچنهههههههین، نن .
XP_022023437.1  باAT5G11260 خهانواده اسهت هم
زنی، پاسهخ بهه را دارد و رشد، جوانه HY5 که عملررد گروه

 کنهدها و تجمع آنتوسیانین در پاسخ به نور را تنظیم میتنش
(Bhagat et al., 2021; Qiu et al., 2019.) 

یماً مسهتق AaHY5 اند کههمطالعات پیشین نشان داده
ده و شه متصهل AaGSW1 در پروموتر G-box به توالی

م طور غیرمسهتقیم تنظهیمسیر بیوسنتز آرتمیهزينین را بهه
 DNAههایبهه توالی AabZIP9 کند. عهوه بر اين،می

 و ADS پروموترهههههههایدر  ACGT دارای هسههههههته
CYP71AV1 تصل شده و تولید آرتمیزينین را افهزايش م

 دهد. در آنالیز پرومهوتری ايهن مطالعهه مشهاهده شهدمی
ترتیب بهه HaG8H و HaGAS2ههایکهه نن (4)شرل 
 وترهههایمهسههتند و پرو G-box جايگههاه 2و  1دارای 

HaGAS2 ،HaGAO1 و HaG8H 1ترتیب دارای بههه، 
 .باشندمی bZIP9 جايگاه احتمالی اتصال 3و  1

 و XP_022029119.1 بر اسهاس نتهايج ايهن مطالعهه، 
XP_022023437.1 در آفتابگردان با AT5G24800 و 

AT5G11260 خوشههه شههدند، مشههابههم AaHY5 و 
AabZIP9 ر دA. annua (Hao et al., 2019; 

Xiang et al., 2022.) دهنهد کهه ها نشان میاين يافته
ها احتمالاً نقش کلیدی در تنظیم مسهیر بیوسهنتز اين نن
 های تنظیمهیها دارنهد و مرانیسهمترپن لاکتونسزکويی

bZIP اند. بها در گیاهان مختلف تا حد زيادی حفه  شهده
ههای هها نیازمنهد آزمايشنقش دقیق آن اين حال، تعیین
 .در سیستم هیبريدی مخمر است تعیین عملررد

 

 
 هانلاکتوترپنسزکويی های مسیردر نواحی پروموتر نن سیس توزيع و جايگاه عناصر تنظیمی. 4شکل 

Figure 4. Distribution and positions of cis-regulatory elements in the promoter regions of sesquiterpene lactone pathway genes 
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مبرتکط ببا  ERF هبایتحلیل فیلوژنتیب  همولوگ

 در آفتابگردان سزکویی ترپن لاکتون تنظیم بیوسنتز

در آفتههابگردان  ERF هههایتحلیههل فیلوننتیههک همولوگ
، XP_022017763.1ههای کهه نن (5)شرل  نشان داد

XP_021990593.1 و XP_021993538.1 ترتیببههه 
 و AT2G44840 ،AT1G19210 هههههههایبهههههها نن

AT3G23240 بندی شههدند کههه در فرآينههدهايی خوشههه
ههای های جانبی، مقاومهت بهه تنشنظیر مهار رشد ريشه

  سرما، شهوری و اسهمزی و تجمهع اکسهین نقهش دارنهد
(Hu et al., 2018; Liao et al., 2024; Lv et al., 

2021; Mao et al., 2016.) نن XP_021969365.1 
خانواده شد که در افزايش مقاومهت هم AT2G47520 با
 ROS و تنظهیم تعهادل Fusarium graminearumبه 

 بهها XP_022002255.1 کههه نندخیههل اسههت، درحالی
AT5G47220 بندی شههد کههه در مقاومههت بهههخوشههه 

Alternaria alternata  وStemphylium 

lycopersici مؤثر است (Mao et al., 2016; Yao et 

al., 2017) همچنهههین نن .XP_022019003.1 بههها 
AT1G28360 خهانواده گرديههد کههه در تنظههیم رشههد هم

جنین، تشریل گل و بهذر و تعهامهت میرهوريزايی نقهش 
 (.Chandler & Werr, 2020; Xu et al., 2022) ددار

بها اتصهال  AaERF1 اند کهمطالعات پیشین نشان داده
 و ADS در پروموترهههای RAA و CBF2 هههایبههه موتیف

CYP71AV1دهدينین را افزايش میز، تولید آرتمی (Yu et 

al., 2012.) ههای مها نشههان داد کهه بهرای موتیههفتحلیل 
CBF2هههای، نن HaGAS1، HaGAS2 و HaG8H  هههر

 بهه HaGAO2 و HaGAO1 ههایکدام يک جايگاه و نن
 ههای، ننRAA جايگهاه دارنهد. بهرای موتیهف 3و 2ترتیب 

HaGAS1 و HaGAS2  جايگههههههاه، 9دارای HaGAO1 
جايگهاه  8هرکدام  HaG8H و HaGAO2 جايگاه، 5دارای 
، S. miltiorrhizaدر  جايگهاه شناسهايی شهد.  HaES ،3 و

SmERF73 عناصر پروموتری GCC-box مرتب   هاینن
 و DXR1 ،CPS1، KSL1) نشههههینونبهههها بیوسههههنتز تا

CYP76AH3) ههها را فعههال را شناسههايی کههرده و بیههان آن
در تحلیل حایهر، تنهها دو (. Zheng et al., 2021) کندمی

 2ب دارای ترتی، بههHaG8H و HaGAO2نن آفتابگردان، 

دهنده يک الگهوی دند، که نشانبو  GCC-box جايگاه 1و 
ترپن شده و محدود از اين موتیف در مسیر سزکويیمحافظت
 .ها استلاکتون

 های ديگهر نشهان داد کهه ننمقايسه تطبیقی بها گونهه
XP_021969365.1 عملرردی مشابه SmERF73  دارد و

 XP_022002255.1 و XP_022017763.1 ههههههاینن
 A. annua در AaERF1 و AaORA مشههابهالگوهههايی 

ايهن . نین مؤثر هستندزينشان دادند که در افزايش تولید آرتمی
 ،XP_021969365.1 ههایدهند کهه ننها نشان میيافته

XP_022017763.1 و XP_022002255.1  ًاحتمهههههالا
های کلیهههدی مسهههیر بیوسهههنتز کننهههدهعنوان تنظیمبهههه

کننهد و حفه  تابگردان عمهل میکتون در آفلاترپنسزکويی
های گیاهی مختلف را تأيیهد در گونه ERF الگوهای تنظیمی

 .کنندمی
 

در  ERF و bZIP الگوی بیان فاکتورهای رونویسی 

 پاسخ ب  تیمارهای هورمونی و تنشی

منظور بررسی نقش فاکتورهای رونويسی در پاسخ گیهاه به
 ههایبه تیمارهای هورمهونی و تنشهی، الگهوی بیهان نن

bZIP و ERF بیهانی ننهی که از طريق تحلیل شبره هم
. در (6ل شناسايی شدند، مورد ارزيابی قهرار گرفهت )شهر

بیههان بسههیار  XP_021986660.1 شههراي  کنتههرل، نن
 و XP_022023437.1 نن 2بههههههالايی داشههههههت و 

XP_022029119.1  بیههان متوسههطی نشههان دادنههد. در
ا القهها نمههود؛ مقابههل، تیمههار اتههیلن بیشههترين تغییههرات ر

، XP_021986660.1ههههههههای نن کههههههههطوریبه
XP_021993538.1  وXP_022017763.1 از خانواده 

ERF  بیان بسیار بالايی نشان داده و در مقايسه بها سهاير
ها بیهانگر تیمارها بیشترين القا را تجربه کردند. اين يافتهه

نقش کلیدی مسیر سیگنالین  وابسته به اتیلن در تنظهیم 
 .های دفاعی استونويسی مرتب  با پاسخر عوامل

گلیرول عمدتاً باعث تغییرات متوسه  اتیلنتیمار پلی
که تیمهار شد، در حالی bZIP هایبیان در تعدادی از نن

 bZIPههای جاسمونات افهزايش نسهبی بیهان ننمتیل

(XP_021983768.1, XP_022023437.1)  وERF 

(XP_021986660.1) يج بها را سبب گرديد. ايهن نتها
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 مطالعههات پیشههین همخههوان اسههت کههه نقههش مرمههل
و ( Song et al., 2019) در کنار اتهیلن جاسموناتمتیل
 اندا گزارش کردهری در سازگاری با خشر bZIP دخالت
(Castilhos et al., 2014). اسهید در تیمار سالیسیلیک

بیان متوسهطی داشهت و  XP_021986660.1 نیز نن
و  XP_021983768.1، XP_022029119.1 هاینن

XP_022023437.1 شههان دادنههدتغییههرات انههدکی ن. 

دهههد کههه طور کلههی، نتههايج ايههن مطالعههه نشههان میبههه
 ههای خهانوادهويژه ننفاکتورهای رونويسی منتخب، بهه

ERF عمدتاً تحت تأثیر سیگنالین  وابسهته بهه اتهیلن ،
کهههه مسهههیرهای مهههرتب  بههها قهههرار دارنهههد، در حالی

گلیرول نقش مرمل و مسیر اتیلنجاسمونات و پلیمتیل
هها قش بسیار محدودی در تنظیم آنسالیسیلیک اسید ن

 .کندايفا می
 

 
های آربیدوپسیس بر اساس توالی کامل آمینواسیدی، با در آفتابگردان و همولوگ ERF و bZIP های فاکتورهای رونويسیدرخت فیلوننتیک نن .5شکل 

 آبیهای های آفتابگردان و شاخهنن قرمزهای ها. شاخهلاکتون ترپنبندی مرتب  با مسیرهای متابولیک کلیدی و نقش احتمالی در بیوسنتز سزکويیخوشه
 .دهندهای آربیدوپسیس را نشان میهمولوگ

Figure 5. Phylogenetic tree of bZIP and ERF transcription factor genes in sunflower and their Arabidopsis homologs based on 

full-length amino acid sequences, clustered according to key metabolic pathways with potential roles in sesquiterpene lactone 

biosynthesis. Red branches indicate sunflower genes, and Blue branches indicate Arabidopsis homologs 

 

 
و  اتیلن، سالیسیلیک اسید، متیل جاسمونات تیمارهای  ابگردان در پاسخ بههای آفتدر ريشه های فاکتوررونويسینقشه حرارتی بیان نن .6شکل 

 دهندهای آبی، کرم و قرمز به ترتیب بیان کم، متوس  و زياد را نشان میرن  و گلیرول،اتیلنپلی
Figure 6. Heatmap of transcription factor gene expression in sunflower roots in response to ethylene, salicylic acid, 

methyl jasmonate, and polyethylene glycol treatments. Blue, cream, and red indicate low, medium, and high expression 

levels, respectively. 
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بیهانی های همگیری از  شبرهاين پژوهش با بهره
ههای ای از ننهای فیلوننتیک مجموعههننی و تحلیل

يد و فاکتورهای رونويسی مرتب  با مسیر بیوسهنتز کاند
. ها در آفتابگردان را شناسايی کردلاکتونترپنسزکويی

 و CYP450 ههایهای جديهد از خانوادهشناسايی نن
DBR2  در کنار فاکتورهای رونويسهیbZIP و ERF 

های دارويهی، شده در گونههای شناختههمولوگ با نن
گرايی ننی و نیهز حفاظهت دهنده نقش ترثیر و وانشان

ها است. در مجمهوع، های تنظیمی میان گونهمرانیسم

تری از مبانی مولرولی ها نه تنها درک عمیقاين يافته
ها فههراهم لاکتونترپنو ترههاملی بیوسههنتز سههزکويی

آورنههد، بلرههه اهههداف ارزشههمندی بههرای مطالعههات می
عملرههردی آينههده و مهندسههی متابولیههک در راسههتای 

سازی تولید ترکیبات فعال زيستی در آفتهابگردان بهینه
 .کنندمعرفی می
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