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قرار  تأثیرآغاز گلدهی فاکتور مهمی است که عملکرد گیاه را تحت 

گذارند. آنالیز داری بر مرحله گلدهی میمعنی تأثیرعوامل محیطی  .دهدمی

که به عنوان اجزای مهم  MADS-boxبیوانفورماتیک فاکتور رونویسی 

ی است که گیاه مدل جدید در تشکیل گلدهی انجام گرفت. برکپودیوم

های ژنتیکی، سلولی و بیولوژی مولکولی گیاهان برای درک بهتر مکانیسم

-MADSی هاژنتوالی  43گیرد. در این مطالعه مورد استفاده قرار می

box شده، های محافظتبرکپودیوم با استفاده از روابط فیلوژنی، موتیف

کیبات نقشه کروموزومی، آنالیز جایگاه اتصال فاکتور رونویسی و تر

های آمینواسیدهای آنالیز شدند. هدف از این مطالعه شناخت بهتر مکانیسم

باشد. در این مطالعه، نتایج نشان داد که مولکولی مرتبط با گلدهی می

های برکپودیوم پراکنده روی تمامی کروموزوم بر  MADS-boxیهاژن

جز ها به که کلاسترهای ژنی بر روی تمامی کروموزمهستند، درحالی

کروموزم شماره پنج قرار داشتند. آنالیز ترکیبات آمینواسیدی نشان داد که 

ترین میزان مربوط به لوسین، سرین و گلوتامات بالاترین مقدار و پایین

 هاژنشود. براساس آنالیز فیلوژنی تریپتوفان بود که باعث القای گلدهی می

ب متعادل را در گروه تقسیم بندی شدند. تست تاجیما وجود انتخا 4به 

 هاتوالیمورفیسم در پلی کند و درنتیجه،بینی میپیش MADS-boxتوالی 

-MADSی هاژنتوان گفت که تنوع کل در در نتیجه می .شودحفظ می

box است. در مجموع، نتایج ما اطلاعات مفیدی برای بررسی بالا بوده

نیسم ی درگیر در پاسخ به گلدهی فراهم نموده و شناخت مکاهاژن

 است.مولکولی و روابط بین ژنی در مسیر گلدهی را تسهیل ساخته

 

نویسی، گلدهی، ، فاکتور روMADS-boxفیلوژنی،  های کلیدی:واژه

 .مورفیسمپلی

 

Flower initiation is an important factor influencing 

plant yield.  Environmental factors significantly affect 

flowering initiation.  Bioinformatic analysis was 

performed on MADS-box transcription factors which 

are considered as important components in the flower 

formation. Brachpodium is a new experimental model 

which used to understand the genetic, cellular 

mechanism and molecular biology of plants.  In this 

study, 43 sequences of Brachypodium MADS-box 

genes were analyzed using phylogeny relationships, 

conserved motifs, chromosomal location, detection of 

transcription factor binding sites, and amino acid 

composition.  The aim of this study was to better 

identify molecular mechanisms related to flowering.  In 

this study, results showed that MADS-box genes 

distribute on all Brachypodium chromosomes, while 

gene clusters were located on all chromosomes except 

chromosome five.  Analysis of the amino acid 

composition revealed that lucine, serine, and glutamate, 

with the highest amount, and tryptophan, with the least 

amount, elicit appreciable flowering.  Based on the 

phylogeny analysis the genes were divided to four 

clusters.  Tajima test indicated the presence of 

balancing selection in MADS-box sequences and as a 

result polymorphism is conserved in the sequences.  

Thus, the total diversity in MADS-box genes were 

high.  Overall, our results provided useful information 

for the survey of flowering response genes, thereby 

detection of molecular mechanism and intergenic 

relationships facilitate flowering pathway.  

 
Keywords: Phylogeny, MADS-box, Transcription 

factor, Flowering, Polymorphism. 

 

 Brachypodium distachyon در گیاه MADS-boxآنالیز بیوانفورماتیکی فاکتور رونویسی 
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 مقدمه
ی بسیاری درگیر در کنترل گلدهی بوده که بیشتر هاژن

هستند.  box-MADSآنها متعلق به خانوده بزرگ 
فاکتورهای رونويسی  MADS-boxاين،  علاوه بر

مهمی برای توسعه جانبی ريشه، تعیین نوع مريستم و 
 ,.Causier et alتشکیل گلدهی هستند ) مخصوصاً

 56شده محافظت ناحیه MADS-box(. موتیف 2002
بسیاری  DNAآمینواسیدی هستند که در دمین اتصالی 

است. شده از فاکتورهای رونويسی يوکاريوت مشاهده
به دو گروه اصلی تقسیم  MADS-box  خانواده

ی هاژنشامل  MADS-box. نوع اول اندشده
ARG80/SRF ی به فرم هاژنها و در حیوانات و قارچ

M-type  شود و نوع دوم شامل میدرگیاهان مشاهده
که در حیوانات و مخمر و نیز در  MEF2ی هاژن

است. اين ژن شناسايی شده 100گیاهان گلدار بیش از 
شوند نیز شناخته می MIKCبا نام  MEF2ی هاژن

(Kofuji et al., 2003 براساس اطلاعات تکاملی .)
شده های حفاظتدارای دمین MADS-boxی هاژن

ی هاژنشوند. تقسیم می IIو Iروه هستند و به دو گ
های کلیدی در فرآيندهای تکاملی تنظیم کننده IIگروه 

 IIمثل نوع مريستم، تکامل میوه و بذر هستند. گروه 
های شده بوده که اعم از دمیندمین حفاظت 4شامل 

M،I ،K   وC ( هستندMasiero et al., 2011 از .)
 MADS-boxهای خانوده ژنی ترين ويژگیبرجسته

های مختلف از عملکرد متنوع اعضای آن است که جنبه
دهند. طبق قرار می تأثیررشد و توسعه گیاه را تحت 

مطالعات انجام شده خانواده ژنی از طريق 
شدگی در سطح ژنوم و مضاعف هاژنشدگی مضاعف

(. Yang et al., 2012اند )کامل برنج ايجاد شده
زمان گلدهی،  شامل کنترل MADS-boxعملکردهای 

شناسايی مريستم و ارگان گلدهی، رسیدگی میوه، رشد 
های رويشی مانند ريشه و جنین و همچنین رشد اندام

                                                                     
. MCM1-AGAMOUS- DEFICIENS-SRF  

ی هاژن(. حضور Moore et al., 2002باشد )برگ می
MADS-box ها و سرخس محدود به در آنژيواسپرم

شود، بلکه به تشکیل گل رشد و توسعه اندام زايشی نمی
(. Münster et al., 2002)کنند کمک میو میوه نیز 

و نمو گل، مطالعه فعالیت و  درک چگونگی تکامل
با ساير عوامل  MADS-boxی هاژنبرهمکنش 

ی دخیل در گلدهی مهم هاژنرونويسی در تنظیم بیان 
عوامل  MADS-boxی خانواده هاژنشود. تلقی می

 رونويسی را کد نموده که در فرآيندهای گوناگون رشد و
ها دخیل بوده و نیز در گیاهان اين يوکاريوتتوسعه 

 Bowmanدر تکامل گل و میوه دخالت دارند ) هاژن

et al., 1999 ی هاژن(. آنالیز بیوانفورماتیکی
MADS-box برای آرابیدوپسیس و قهوه انجام شده-

 (. De oliveira et al., 2010; Raes, 2003است )
لدهی وابسته به شده آغاز گهای انجامطبق بررسی

بیان متعادل يک شبکه پیچیده ژنی است که توسط 
شوند فاکتورهای محیطی و درونی تنظیم می

(Pezzopane et al., 2008 براساس مطالعات .)
های زيستی و غیرزيستی بر آغاز شده استرسانجام

منفی داشته و در نهايت عملکرد گیاه را  تأثیرگلدهی 
از آنجايی که گلدهی اولیه داد. تحت شعاع قرار خواهد

صفت مهمی در عملکرد بوده و نیز بر روی کیفیت 
گذار خواهد بود لذا در تحقیق تأثیردانه در گندم و جو 

قرار گرفت که  in silicoحاضر برکپوديوم مورد آنالیز 
به عنوان گیاه مدل جديد برای ژنومیک عملکردی 

 ,.Nitcher et alلپه است )گیاهان زراعی تک

 5با ( 10n=2(. اکوتیپ ديپلوئید برکپوديوم )2014
کروموزم به آسانی قابل تمايز از يکديگر هستند. ژنوم 

ای برکپوديوم نسبت به آرابیدوپسیس به لحاظ هسته
باشد. برکپوديوم گیاهی يکساله، تر میساختاری ساده

ماه و  4خودگرده افشان با سیکل زندگی کمتر از 
 یهاژن باشد. آنالیزدارای نیاز حداقل رشدی می

 موثر بر روی برکپوديوم گامی MADS-box ادهخانو
ی در گلده به پاسخدر  خیلد یهاژن شناخت ایبر

(. طبق گزارشات Wu et al.,  2012ست )ا غلات



 3 ... در MADS-box یسيفاکتور رونو یکیوانفورماتیب زیآنال و همکاران: براتحاجی 

 

 MADS-boxی هاژنساير محققان آنالیز ژنتیکی 
بر روی آرابیدوپسیس، برنج، سیب، خربزه و سويا 

 Arora et al., 2007; Niwaاست )صورت گرفته

et al., 2013; Tian et al.,2015; Pařenicová. 
et al., 2003; Shu et al., 2013; Hu and Liu,. 

فاکتورهای  تأثیرکه بیان ژن تحت از آنجايی .(2012
کنش دمین اتصالی گیرد و برهمرونويسی قرار می

تواند بیان ژن را ها میفاکتور رونويسی با سیس المنت
کنش اين فاکتورها با کند. لذا شناسايی و برهم تنظیم

عناصر تنظیمی سیس به منظور درک بهتر روابط بین 
ی پاسخگو به گلدهی ضروری به هاژنمولکولی و بیان 

رسد. در مطالعه حاضر جايگاه اتصال فاکتور نظر می
رونويسی به منظور بررسی تنظیم رونويسی ژن و 

در مسیر گلدهی مورد ی درگیر هاژنبررسی میزان بیان 
آنالیز قرار گرفت. هدف از اين مطالعه، بررسی روابط 

ها، تکاملی، ترکیبات آمینواسیدی، شناسايی موتیف
بررسی فشار انتخاب، خصوصیات فیزيکوشیمیايی 

که در تعیین زمان  MADS-box خانواده یهاژن
های گلدهی و تکامل اندام گل نقش دارد. از ديگر جنبه

توان به بررسی خصوصیات ن تحقیق میکاربردی اي
ها و عناصر درگیر در پاسخگو به گلدهی اشاره پروتئین

استفاده شد که  in silicoکرد. در اين مطالعه از آنالیز 
ی عملکردی هاژنيک ابزار کارآمد و مهم برای تعیین 

 باشد.و تعیین روابط بین ژنی می
 

 هامواد و روش
های بر روی کروموزم هاژنآنالیز فیلوژنتیک و محل 

 برکپودیوم

 تا از 43 بین نتیکژفیلو بطروا سیربر رمنظو به
 ،رکپوديومب در MADS-box نیژ ادهخانو یعضاا

از  دهستفاا با هاتوالیچندگانه  زیسايفدهمر
ClustalW ه از شد. درخت فیلوژنتیک با استفاد منجاا

 MEGA6افزار ( و نرمNJروش اتصال همسايه )
 .(Tamura et al., 2013) رسم شد

همچنین جهت بررسی و صحت تکرارپذيری      

 1000درخت ترسیم شده، از آزمون بوت استرپ با 
-تکرار استفاده شد. جايگاه هر ژن بر روی کروموزم

  MapChartافزارنرمهای برکپوديوم با استفاده از 
 (.Voorrips, 2002)ترسیم شد 

 
شده آنالیز پروتئین، موتیف و دمین محافظت

MADS-box. 

های برای نمايش موتیف MEME افزاراز نرم
 شداستفاده در برکپويدوم MADS-boxهای پروتئین

(Bailey et al., 2006)های . اين برنامه موتیف
ماکزيمم تعداد  ها،شده و نیز تکرار موتیفمحافظت

برای کند. بینی میها را پیشموتیف و محدوده موتیف
از پايگاه  MEMEهای تعیین شده در تايید موتیف

استفاده SMART (Letunic et al., 2011)داده 
شده های شناسايیشد و با کمک اين برنامه موتیف

annotate .شد 

 Protparam مطالعه با استفاده ازدر اين       

server (Gasteiger et al., 2005 ) خصوصیات
پروتئین، وزن  دآمینواسی ادتعد فیزيکوشیمیايی شامل

مورد  برکپوديوم در يکترايزوالک نقطهمولکولی، 
های برای بررسی دمین گرفت. قراربررسی 

MADS-box ،با  هاژنهای پروتئینی اين توالی
همرديف شدند.  ClustalXافزار استفاده از نرم

 GENEDOCافزار ها به کمک نرمويرايش توالی
های های حفاظت شده پروتئینانجام شد و دمین

MADS-box  .ترسیم شدند 

 

تست تاجیما و بررسی فشار انتخاب بر توالی 

MADS-box. 

های توالیبرای بررسی انتخاب طبیعی در 
 Tajima) از تست تاجیما  MADS-boxنوکلئوتیدی

testشار انتخاب بر ( استفاده گرديد. برای تعیین ف
استفاده شد.  SNAPهای نوکلئوتیدی از برنامه توالی

معنی به کمک اين برنامه نسبت جايگزينی غیرهم
(dNبه جايگزينی هم )( معنیdS با استفاده از روش )
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Nei و Gojbori  .محاسبه گرديد 
 

-MADSی هاژنبررسی ترکیبات آمینواسیدی 

box  درBrachypodium  

با  MADS-boxهای ترکیبات آمینواسیدی پروتئین
محاسبه  ExPASyو   ProtParamاستفاده ابزار

 MADS-boxترکیبات آمینواسیدی پروتئین گرديد. 
 20های است. فراوانینمايش شده 2در شکل 

 . آنالیز قرار گرفت آمینواسید در پروتئین مورد
 

 جایگاه اتصال رونویسی  تحلیلو  تجزیه

 زبا جفتMADS-box 1000 یهاژناز  يک هر
 نظر در موتروپر لیاتو، نويسیرو زغاآ ناحیه ستدبالا

 يسینورو یهارفاکتوجايگاه اتصال  سیربر شد.گرفته 
 شدمنجاا PlantPANداده  هپايگااز  دهستفاا با
(Chang et al., 2008). 

 

 نتایج و بحث
-MADSی هاژنها و آنالیز توالی بررسی پروتئین

box. 

نشان داد  MADS-boxهای نتايج ارزيابی پروتئین
های مختلف مانند از جنبه MADS-boxکه خانواده 

تعداد آمینواسید، وزن مولکولی و نقطه ايزوالکتريک 
متفاوت هستند. تعداد آمینواسید در اين خانواده از 

متغیر و از نظر وزن مولکولی  603تا  183محدوده 
متفاوت بودند. نقطه  86/48315تا  20669 /32بین 

ی اسیدی تا بازی بودند که ايزوالکتريک در محدوده
 45/9تا  1/5ترين مقدار بین بالاترين و پايین

 (.1)جدول  باشندمی
های شده در پروتئینهای محافظتموتیف
MADS  به کمک برنامهMEME شد.  شناسايی

بوده و  3و  10بیشترين و کمترين موتیف به ترتیب 
شد باز درنظر گرفته 50ها بهینه طول موتیف

شده در (. تنها يک موتیف به صورت محافظت3)شکل
وجود داشت. در رابطه  MADS-boxی هاژنتمامی 

ای شده تحقیقات گستردههای محافظتبا موتیف
ها ر موتیفشدگی بالا داست. اين حفاظتانجام شده

و نقش  هاژنحاکی از اهمیت اين نواحی در فعالیت 
(. Arora et al., 2007باشد )بیولوژيک آنها می

در ديگر گیاهان  MADS-box شدهمحافظتموتیف 
 Arora et)شد انگور و موز نیز مشاهده مانند برنج،

al., 2007; Yang et al., 2012; Liu et al., 

موتیف شناسايی شده در برخی از  10اگرچه   (.2017
ها تا حدودی متفاوت است. توزيع و جايگاه آن هاژن

نتايج مطالعه حاضر نشان داد پروتئین 
BdMADS15  کوتاهترين پروتئین را در بین ساير

ها به خود اختصاص داده و دارای کمترين پروتئین
های مربوط به پروتئین باشد. موتیفموتیف نیز می
BdMADS15  به صورت متراکم کنار هم قرار

ايی که بر روی  براساس مطالعه (.1اند )شکل گرفته
هايی پلی آمین اکسیداز در انگور انجام پروتئین

تری داشتند، هايی که طول کوتاهگرفت. پروتئین
تر در سطح پروتئین توزيع ها به صورت پراکندهموتیف

طابقت داشت شدند. نتايج ما با نتايج اين پژوهش م
(Abedi et al., 2017 .) 

 
 B. distachyonدر  MADS-box ژن 43 مشخصات .1جدول 

Protein 
Name 

Gene 
Locus 

Number of  
amino acid 

Molecular 
weight 

Theoretical 
pI 

Protein 
Name 

Gene 
Locus 

Number of  
amino acid 

Molecular 
weight 

Theoretical 
pI 

BdMADS1  Bradi1g08326  233 26565.43 7.69 BdMADS27  Bradi2g48690  196 22381.65 8.6 

BdMADS2  Bradi1g08340  243 27900.7 9.17 BdMADS28  Bradi2g57000  209 24112.64 7.81 

BdMADS4  Bradi1g20090  283 30315.37 6.36 BdMADS32  Bradi3g04880  365 38244.93 5.58 
BdMADS5  Bradi1g21980  309 35159.5 8.49 BdMADS33  Bradi3g05260  265 29010.7 6.61 

BdMADS8  Bradi1g35000  230 26034.57 8.95 BdMADS34  Bradi3g13570  232 26121.02 6.18 
BdMADS9  Bradi1g39927  186 20283.19 9.45 BdMADS36  Bradi3g32090  227 25690.51 9.21 

BdMADS10  Bradi1g45807  224 25047.15 5.92 BdMADS37  Bradi3g39177  330 36020.52 5.24 

BdMADS11  Bradi1g48520  227 26133.54 7.65 BdMADS38  Bradi3g41260  250 28915.86 8.74 
BdMADS12  Bradi1g57410  373 40667.46 4.62 BdMADS39  Bradi3g41297  203 23543.49 5.54 

BdMADS14  Bradi1g57870  359 39885.58 4.88 BdMADS40  Bradi3g46920  240 27494.11 7.79 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?id=15368
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS1
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g08326
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS27
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g48690
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS2
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g08340
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS28
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g57000
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS4
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g20090
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS32
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g04880
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS5
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g21980
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS33
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g05260
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS8
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g35000
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS34
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g13570
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS9
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g39927
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS36
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g32090
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS10
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g45807
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS37
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g39177
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS11
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g48520
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS38
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g41260
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS12
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g57410
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS39
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g41297
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS14
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g57870
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS40
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g46920
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BdMADS15  Bradi1g58100  183 20669.32 5.85 BdMADS41  Bradi3g51800  268 30255.26 8.73 

BdMADS16  Bradi1g59250  278 31748.88 9.24 BdMADS42  Bradi3g57017  240 27334.18 8.88 

BdMADS17  Bradi1g69890  253 29191.92 7.6 BdMADS43  Bradi3g58220  229 25601.83 5.9 
BdMADS18  Bradi1g72150  269 30248.29 5.82 BdMADS44  Bradi4g06867  221 24727.12 9.25 

BdMADS19  Bradi1g77020  258 29272.34 8.82 BdMADS45  Bradi4g11097  372 41623.84 6.24 

BdMADS20  Bradi2g06330  269 30317.06 9.25 BdMADS47  Bradi4g34680  247 28368.23 8.87 
BdMADS21  Bradi2g24940  209 24434.97 9 BdMADS48  Bradi4g39420  258 27844.17 9.67 

BdMADS22  Bradi2g25090  243 27455.93 9.1 BdMADS49  Bradi4g40350  251 28004 9.31 

BdMADS23  Bradi2g26320  314 33279.51 9.18 BdMADS50  Bradi4g40357  188 21330.62 9.51 
BdMADS24  Bradi2g30530  187 20300.33 9.65 BdMADS53  Bradi5g11270  202 23289.87 7.78 

BdMADS25  Bradi2g32910  267 30521.34 9.06 BdMADS55  Bradi5g21700  240 27931.18 6.53 

BdMADS26  Bradi2g43290  603 48315.86 5.1      

 
 

 
 

 
 

 

 
 

 

 
 

شده های حفاظتبعد از همرديفی چندگانه دمین
MADS-boxشده ، چهار دمین حفاظتMADS-

box  شناسايی شدند. طول دمینM  59تا  1از ،
و دمین  173تا  88از  K، دمین 87تا  60از  Iدمین 

 پراکنش آمینواسیدها وجود داشت  240تا  174
های ايی که بر روی دمینعه(. در مطال2)شکل 

MADS-box  برنج صورت گرفت. چهار دمین با
 Limگستره مشابه در طول پروتئین شناسايی شدند )

et al., 2000.) 
 

های بررسی ترکیبات آمینواسیدی پروتئین

MADS-box. 

ها نشان داد که فراوانی بررسی ترکیبات پروتئین
ند. نتايج داری متفاوت بودآمینواسیدها به شکل معنی

نشان داد که آلانین، سرين و لوسین بالاترين مقدار 
در ترکیبات پروتئینی داشتند و اين در حالی است که 

ترين مقدار را در بین آمینواسیدها تريپتوفان پايین
(. آلانین به کمک آنزيم آلانین 3 داشتند )شکل

پذير بین پیروات و آمینوترانسفراز در واکنش برگشت
بديل خواهد شد که منجر به اتصالی بین گلوتامات ت

شود متابولیسم کربن با سنتز ساير آمینواسیدها می
(Sousa and Sodek, 2003) آلانین نیز در شرايط .

های مختلف گیاهی های مختلف در گونهاسترس
 (.Miyashita et al., 2007) يابدتجمع می
Tanaka  گزارش کردند  1987و همکاران در سال

 تأثیرتحت  Lemna pausicostataگلدهی در که 
. گیردمیآمینواسیدهای موجود در محیط کشت قرار 

زمانی که آلانین و سرين به محیط کشت اضافه 
درحالی است که شدند باعث ترغیب گلدهی شد و اين

منجر ، سیستئین و ترپیتوفان به محیط کشتافزودن 
شود. محققان اعلام کردند به ممانعت از گلدهی می

که اين اثرات مرتبط با ترغیب يا ممانعت از گلدهی 
 باشدمیوسیله گیاهان هناشی از جذب آهن ب

(Tanaka et al., 1987; Maeda and 

Dudareva, 2012.) 

 

http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS15
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g58100
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS41
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g51800
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS16
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g59250
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS42
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g57017
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS17
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g69890
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS43
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi3g58220
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS18
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g72150
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS44
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g06867
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS19
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi1g77020
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS45
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g11097
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS20
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g06330
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS47
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g34680
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS21
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g24940
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS48
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g39420
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS22
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g25090
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS49
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g40350
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS23
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g26320
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS50
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi4g40357
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS24
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g30530
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS53
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi5g11270
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS25
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g32910
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS55
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi5g21700
http://www.grassius.org/proteininfor.php?species=Brachypodium&genename=BdMADS26
http://brachypodium.org/gmod/searches?query=Bradi2g43290
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 MEMEبا استفاده از پايگاه داده  B. distachyonدر  BdMADSشده پروتئین های محافظتموتیف .1شکل

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?id=15368
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چهار موتیف  .انجام شد Gendocار افزبرکپوديوم با استفاده ازنرم MADS-boxهای پروتئین همرديفی توالی. 2شکل 

 یاه رنگ، نواحی کاملاً های سشناسايی شد. ستون MADS-boxهای در دمین Cو  M، I، Kشده اعم از محافظت
 1از  MADS-boxدر  Mدهند. گستره دمین شده را نشان میهای خاکستری رنگ، نواحی نیمه محافظتشده، ستونحفاظت

 است.بوده 240تا  174از  Cو دمین  173تا  88از  K، دمین 87تا  60از  I ، دمین59تا 
 

 
 

نتايج پژوهش حاضر مشابه با پژوهش ساير 
های فیزيولوژيکی محققان بود که آمینواسیدها فرآيند

های زيستی و مانند گلدهی و نیز پاسخ به استرس
 Miyashita) دهندقرار می تأثیرغیر زيستی را تحت 

et al., 2007های کنش(. اين واکنش از طريق برهم
-آمینواسید و تغییرات در ديواره غشا به کمک پمپ

. طبق بررسی انجام پذيردهای غشايی صورت می
قان آمینواسیدها به عنوان شده توسط ساير محق

های ها، پروتئینهای ساختمانی برای سنتز آنزيمبلوک
شوند ساختاری، و متابولیت ثانويه در گل استفاده می

است که محققان ديگر گزار ش کردند اين درحالی
ها به طور مستقیم از ريشه و برگ به گل اسیدآمینه

 ,Maeda and Dudarevaشوند )هم منتقل می

2012.) 
 آنالیز جایگاه اتصال فاکتور رونویسی 

های از جايگاه اتصال فاکتور رونويسی به عنوان بخش

DNA هايی با هستند که يک يا بیشتر از يک پروتئین
عملکرد متنوع به صورت اختصاصی به اين جايگاه 

ها بخشی از ناحیه کنند. اين جايگاهاتصال پیدا می
که نقش مهمی در  ای هستندپروموتر يا تشديدکننده

تنظیم رونويسی ژن داشته و میزان رونويسی را تنظیم 
(. براساس نتايج Mathelier et al., 2014) کنندمی

بالاترين  AP2آمده در اين پژوهش، خانواده دستهب
تعداد جايگاه اتصال فاکتور رونويسی را به خود اختصاص 

ترين و فراوان AP2داد. در آرابیدوپسیس و غلات 
 Peng etمترين خانواده فاکتور رونويسی هستند )مه

al., 2016 خانواده .)AP2  ،نقش در تشکیل گل
های متابولیت ثانويه، تکثیر سلولی و پاسخ به استرس

در  bZIPهستند. زيستی و غیر زيستی را دارا
فتومورفوژنز، تشکیل برگ و گل دخالت دارد. در 

 انجام شد.فرنگی ای که بر روی برنج و گوجهمطالعه
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 B. distachyon در   BdMADSهای مختلف ترکیبات آمینواسیدی پروتئین .3شکل 

 

 
 

 
 

 

bZIP  هایکمپلکسفاکتورهای رونويسی درگیر با 
 کندین میپروتئینی مختلف بودند و زمان گلدهی را تعی

(Lifschitz et al., 2006.)bHLH   ،در پاسخ به نور
تشکیل گل و پاسخ به استرس غیر زيستی فعال 

. براساس پژوهشی که بر روی اطلسی صورت شوندمی
نقش مهمی در بلوغ گل  bHLHگرفت فاکتوررونويسی 

در پاسخ  WRKY(. Yin et al., 2015است )داشته
برگ، ريشه، ( در Homeodomain) HBدفاعی و 

جوانه، تخمدان و تمايز سلولی نقش دارد. براساس 
مطالعاتی که توسط محققان انجام شد، فاکتور رونويسی 

WRKY  نقش مهمی در در کنترل زمان گلدهی و
 ;Cai et al., 2014است )ارتفاع گیاه برنج داشته

Machens et al., 2014.) TCP گیری گل در شکل
فاکتور رونويسی  TCPاست. و تکامل اندام نقش داشته

کنش برهم FLUمربوط به گلدهی مانند  یهاژنکه با 
دهد و باعث انتقال از فاز رويشی به فاز زايشی شده می

 ,.Niwa et alهای دفاعی نقش دارد )و در پاسخ

2013 .)GATA کننده فاکتور رونويسی است که تنظیم
و زنی بوده و همچنین جوانه GAدر مسیر سیگنالینگ 

کند. برمبنای بررسی که بر روی گلدهی را نیز کنترل می
در پاسخ به نور فعال  GATAآرابیدوپسیس انجام شد 

شود و اين موتیف با عنصر تنظیمی سیس وابسته می
کنش دارند علاوه بر اين برهم  G-boxبه نور، مانند

GATA ها فعالیت در مسیرهای بیوسنتز رنگدانه
در  AT-hook. (Alabadi et al., 2008دارند )

است. طبق ثر بودهعیین اندازه گیاه و مسیر گلدهی مؤت
که برای روی آرابیدوپسیس انجام شد  هايیبررسی

انتقال  AT-hookمحققان به اين نتیجه رسیدند که 
 Lu etکند )از فاز رويشی به  زايشی را تسهیل می

al., 2010 .)MADS-box  ،در رشد و توسعه بذر
گل، ريشه و تعیین زمان گلدهی نقش دارد. چندين 
گزارش اعلام کردند که بیان اعضای خانواده 

MADS-box  در کنترل گلدهی نقش بسزايی
 ,.Moon et al., 2003; Petersen et al) اندداشته

در پاسخ به  Mybفاکتور رونويسی  (. 2004
روزی، زيستی و غیر زيستی، ريتم شبانه هایاسترس

(. 4رشد گیاه و متابولیت ثانويه نقش دارد )شکل 
براساس تحقیقات که بر روی اطلسی و آرابیدوپسیس 

درگیر در مسیرهای بیوسنتز  Mybصورت گرفت که 
 ,.Spelt et alگیاهی دخالت دارد ) هایرنگیزه

2002; Qin et al., 2012 .) 
دخالت در کنترل زمان گلدهی، رشد  B3 خانواده 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?id=15368
http://www.plantphysiol.org/content/147/4/2054#ref-59
http://www.plantphysiol.org/content/147/4/2054#ref-59
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ای اندام، قطبیت و تشکیل بذر دارد. براساس مطالعه
که بر روی آرابیدوپسیس نیز انجام شد اين نتايج را 

(. بررسی در ناحیه Xu et al., 2008تايید کرد )

یان ژن جايگاه اتصال فاکتور رونويسی پیش بینی ب
 Peng etسازد )تحت شرايط مختلف را فراهم می

al., 2016.) 
 

 
 BdMADSتوزيع جايگاه اتصال فاکتورهای رونويسی در توالی . 4شکل 

 

 
 

 

 
 

 
 

 

 

بر  MADS-boxی هاژنآنالیز فیلوژنتیکی و توزیع 

 روی کروموزم 

 افزارهای ژنی با استفاده از نرمنتايج همرديفی توالی
MEGA 6 به سه کلاستر  هاژنص کرد که مشخ

با  هاژن(. نتايج توزيع 5شوند )شکل بندی میتقسیم
ی هاژننشان داد که  MapChartافزار استفاده از نرم

MADS-box های برکپوديوم بر روی تمامی کروموزم
 1برروی کروموزم  هاژنواقع شدند. بیشترين تعداد اين 

قرار  5کروموزم  روی ترين تعداد برکه پايینو درحالی
تا ژن  10و  1روی کروموزم  هاژنتا از  15داشتند. 

، 3زوم وتا ژن بر روی کروم 11، 2بر روی کروموزم 
 و تنها دو ژن روی 4تا ژن روی کروموزوم  6

( نتايج ما مطابقت 6واقع شدند )شکل  5کروموزم 
داشت با تحقیق ديگری که برروی موز انجام شد. 

(Liu et al., 2017)بر  هاژنبندی اين . الگوی گروه
است. روی کروموزم با منشا کروموزمی مشابه بوده

، کلاستر ژنی زمانی ايجاد  Holub’sبراساس معیار 
 200ژن در فاصله  2يا بیشتر از  2شود که می

کیلوبازی از يکديگر قرار گرفته باشد. بر مبنای اين 
م کروموزو 5تا از  4کلاستر ژنی بر روی  4معیار 

است که فقط برکپوديوم مشاهده شد و اين در صورتی

 نشد کلاستر ژنی مشاهده 5در کروموزوم 
(De Oliveira et al., 2010; Wei et al., 

2014; Liu et al., 2017.)  
 

 dN/dSتست تاجیما و نسبت 

 هاژنما برای بررسی فشار انتخاب بر روی تست تاجی
ی هایشود. اين تست تفاوت بین توالبه کار برده می

DNA سازد که به کمک فرآيند را مشخص می
 تصادفی و يا غیر تصادفی تکامل يافتند. 

هايی که تحت هدف تست تاجیما، شناسايی توالی
نش تئوری خنثی بوده و تعادلی بین موتاسیون و را

 (. et alCarlrson ,.2005)باشد جود داشتهژنتیکی و
 oxb-MADSهای تاجیما در بین توالی Dآماره 

 زمانی که تست تاجیما مثبت و است.بوده 154/4
دل انتخاب متعادار باشد حاکی از آن است که معنی

ای هالیآلل نادر با فراوانی کم در تواست و  رخ داده
یانگر نتايج ب(. اين 2اند )جدول مربوطه وجود داشته
تنوع آللی  از box-MADSهای آن است که توالی

ی شکلرسد که چندبالايی برخوردار بوده و به نظر می
تعادل حفظ متوسط انتخاب  box-MADSی هاژن

 اند.شده



 (1-15) 1397 پائیز، سوموبیستشماره  ،هشتم سال، فناوری گیاهان زراعیعلمی ـ پژوهشی زيست مجله 10

 

 
 
 
 
 

 
 
 

 

 
 

 

 

 

 با استفاده از روش نزديکترين همسايگیB. distachyon مربوط به   BdMADSدرخت فیلوژنتیکی پروتئین  .5شکل 

 

Ia 

III 

II 

Ib 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?id=15368
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 B. distachyon روی کروموزم  Bradi1g. جايگاه ژن 6شکل 

 
با توجه به نوع فشار انتخابی که در طول تکامل بر 

است از وجود داشته MADS-boxفاکتور رونويسی 
توان به می معنیهممعنی به رهمنسبت جايگزينی غی

های ژنی پرداخت. اين بررسی نوع فشار انتخاب توالی
شوند های نوکلئوتیدی به دو نوع تقسیم میجايگزينی

معنی منجر به تغییر آمینواسید در که جايگزينی غیرهم
معنی باعث تغییر در ها شده و جايگزينی همپروتئین

نتايج مطالعه شود. میها نتوالی آمینواسید در پروتئین
 5/1به میزان  dN/dSحاضر نشان داد که نسبت 

دچار فشار  box-MADSی هاژنباشد و اين می
-اين فشار پلی تأثیراند و تحت انتخاب مثبت شده

(. 2شود )جدولحفظ می هاژنمورفیسم افتراقی در 
 dN/dSدهد که نسبت انتخاب مثبت زمانی رخ می

 dNالت در شرايطی است که باشد اين ح 1بزرگتر از 
 dSمعنی و میزان جايگزينی نوکلئوتیدی غیرهم

باشد در معنی میمیزان جايگزينی نوکلئوتیدی هم

دهد که نسبت که انتخاب منفی زمانی رخ میحالی
dN/dS  باشد  1کمتر از(Yang and Bielawski, 

. نتايج تحقیق حاضر مطابقت داشت با (2000
گلابی  MADS-boxی هاژن ايی که بر رویمطالعه

هايی (. پژوهشWang et al., 2017بود )انجام شده
پنبه  MADS-boxی هاژنديگر نیز که بر روی 

در طی  هاژنانجام شد، حاکی از آن است که اين 
انتخاب مثبت قرار گرفتند و به  تأثیرتکامل تحت 

عملکرد جديد  هاژناحتمال زياد طی دوبرابرشدگی 
تحت  هاژن(. زمانی که Liu, 2007) کنندپیدا می

عملکردهای  گیرندمیفشار انتخاب مثبت قرار 
متفاوتی پیدا خواهند کرد. اين رويداد منجر به 

ها يا باعث افزايش عملکردهای متفاوت در آنزيم
ها نیز شوند. در مورد پروتئینها میفعالیت آنزيم

ها در زمان رشد و امکان افزايش بیان ژن در بافت
 کند. وسعه گیاه را فراهم میت

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/wwwtax.cgi?id=15368
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 MADS-boxنتیجه تست تاجیما برای ژن  .2جدول 

m S sp π D dN/dS 

43 343 96/0 47/0 154/4 5/1 

 ت/تعداد کل ساي ، =πتنوع نوکلئوتیدی ،D= آماره تست تاجیما
  ،S=های مجزا تعداد سايت ،sp= های مجزاتعدادسايت
 =m  هاتعداد توالی

 =dN/dSمعنی جايگزينی غیرهم / یمعنجايگزينی هم

 
   MADS-boxیهاژنآنالیز بیوانفورماتیکی 

های مولکولی کمک به درک بهتری از مکانیسم
پاسخگو به زمان گلدهی، رسیدگی میوه،  یهاژن

کند. نتايجی که در اين ها میپاسخ به استرس
های آماری مختلف برای آنالیز پژوهش از تست

آمد حاکی از آن بود بدست MADS-boxهای توالی
اتفاق  MADS-boxکه انتخاب مثبت در توالی 

ها، است. انتخاب مثبت باعث تغییر اسیدآمینهداده
ها و در نهايت باعث ايجاد عملکردهای تمايز پروتئین

شود. اين انتخاب موجب تغییر در ها میجديد پروتئین
است که شده MADS-boxفرآيند تکاملی ژن 

ضروری بودن عملکرد اين ژن در تکامل دهنده نشان
باشد. علاوه و پیشرفت انتخاب در فرآيند گلدهی می

بالاترين میزان جايگاه اتصال رونويسی  AP2براين، 
را به خود اختصاص داده که نقش مهمی در گلدهی و 

های مختلف زيستی دارد. تنظیم پاسخ به استرس
ست و گلدهی فاکتوری مهم در تعیین میزان عملکرد ا

از آنجا که عملکرد برای محصولات زراعی از اهمیت 
باشد. لذا کمک به محققان قابل توجهی برخوردار می

ی کانديدای هاژنو اصلاحگران برای شناسايی 
شده و انتخاب ژن درگیر در مسیر گلدهی معطوف

آمده از اين دستهکند. نتايج بمناسب را تسهیل می
ی مهم برای هاژنتوانند به شناسايی تحقیق می

 های آينده کمک نمايند.پژوهش
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