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ترین تنش محیطی است که باعث کاهش عملکرد محصولات خشکی مهم

 کی ازشود. تحقیقات در راستای ایجاد ارقام متحمل به تنش خشگیاهی می

ا تا ب ای برخوردار است. در این تحقیق تلاش شده استاهمیت فوق العاده

گو ی مهم پاسخهانژهای تولید شده از طریق فناوری ریزآرایه، آنالیز داده

و آنالیز  شدهشناساییی هاب در مرحله زایشی جو هاژنبه تنش خشکی و 

 FlexArrayافزار نرمپروموتور انجام گیرد. به همین منظور با استفاده از 

در بین دو سری از  ≤ -5/2و  ≤ 5/2ی دارای بیان افتراقی هاژنتمامی 

 وجزیه شدند. نتیجه این تآزمایشات ریزآرایه انجام شده در جو شناسایی 

ایشی زبه تنش خشکی در مرحله  دهندهپاسخژن  559تحلیل، شناسایی 

در  Cyto-Hubbaی هاب با استفاده از سه الگوریتم محاسباتی هاژنبود. 

ن ژ 10مشخص شدند. این امر منجر به شناسایی  Cytoscapeافزار نرم

نش خشکی در سخ به تدر پا هاژنترین مؤثر عنوانبهغیر تکراری شد که 

ی دارای بیان افتراقی هاژن شناسیهستینظر گرفته شدند. براساس بررسی 

هنده دهای اصلی بود که نشان ی هاب، تنظیم رونویسی از گروههاژنو 

د. در میان باشمیاهمیت عوامل رونویسی در مکانیسم تحمل به خشکی 

 ،HvCBF6 ،HvDRF1.3، LFL1، VP1توان به عوامل رونویسی می

WRKY71  وABI5 متعلق به خانواده( هایAP2 ،WRKY  وbZIP )

نویسی مل روهای عواکرد. آنالیز پرموتر نشان داد که برخی از خانوادهاشاره 

و  AP2 ،AT-hook family ،bHLH ،NAC ،bZIP از جمله

MYB  دارند.  را شدهشناساییدرصد از پرموترهای  85قابلیت اتصال به

وکار تواند به شناخت هر چه بیشتر سازل رونویسی، میمطالعه این عوام

 تحمل به تنش خشکی در جو کمک کند.

 

جو، تنش خشکی، ژن هاب، آنالیز پروموتر،  کلیدی:های واژه

 .شناسیهستی

 

Drought is the most important environmental stress that 

reduces crop yield. Therefore, research toward 

developing tolerant varieties is of great importance. In 

this study, microarray data analysis was used for 

identification of drought stress responsive genes and 

relevant hub genes in the reproductive stage of barley, 

and then their promoter analysis was performed. To 

achieve the goal, all the differentially expressed genes 

(DEGs) at drought conditions with fold changes ≥+2.5 

and ≤-2.5 were identified between two microarray data-

series in barley using FlexArray software. 

Bioinformatics analysis indicated that 559 genes were 

drought responsive at reproductive stage. The hub 

genes were distinguished using three Cyto-Hubba 

computational algorithms by Cytoscape software. 

Based on the hub analysis results, 10 unique (non-

redundant) genes were identified as the most effective 

genes in response to drought stress. According to the 

gene ontology analysis of DEGs and hub genes, 

regulation of transcription were among the major 

groups indicating the importance of transcription 

factors (TFs) at drought tolerance mechanism. Amongst 

the hubs, several TFs such as HvCBF6, HvDRF1.3, 

LFL1, VP1, ABI5 and WRKY71 genes (belonged to 

AP2, WRKY and bZIP families) were observed. 

Promoter analysis was also revealed that some TF 

families including AP2, AT-hook family, bHLH, NAC, 

bZIP and MYB had binding site in 85% of promoters 

of the drought responsive genes and the hub genes in 

barley. Studying these transcription factors can help in 

better identification of drought tolerance mechanism in 

barley. 

 
Keywords: Barley (Hordeum vulgare), drought stress, 

hub gene, gene ontology, promoter analysis 

 

دخیل در تحمل به تنش خشکی در مرحله زایشی ی کلیدی هاژنو آنالیز پروموتر  شناسایی

 های ریزآرایهبا استفاه از آنالیز داده جو
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 مقدمه
محیطی بر  محدودکنندهگذارترین عوامل تأثیریکی از 

های غیر زیستی و عملکرد تولیدات گیاهی تنش
ها کمبود منابع آبی و وجود تنش خشکی ترین آنمهم
 Alghabari and Ihsan, 2018; Zhang) دباشمی

et al., 2018) تغییرات آب وهوایی که در سراسر .
جهان رخ داده است، باعث شده است که میزان بارش 
سالانه کاهش و دمای بیشتر مناطق افزایش یابد. با 

ها، ترین اولویتتوجه به اهمیت مسئله، از مهم
افزایش سطح تحمل به تنش خشکی در گیاهان 

در این راستا درک مکانیسم پاسخ گیاهان  د.باشمی
تواند متحملی همچون جو به تنش خشکی می

اطلاعات ارزشمندی در جهت بالا بردن سطح تحمل 
به تنش خشکی و اصلاح گیاهان در اختیار بگذارد 

(Mir et al., 2012).  
بخش اعظمی از کشور ایران نیز در نواحی خشک 
و نیمه خشک قرار گرفته است و به همین دلیل 

 , Aminiد )باشمیزراعت جو در کشور مورد توجه 

در ایران از لحاظ سطح زیر کشت، جو بعد از  .(2013
گندم در رتبه دوم قرار دارد. براساس آمار منتشره در 

ن تن جو، از میلیو 3/145در جهان حدود  2014سال 
میلیون هکتار و در ایران نیز بیش از  66/49حدود 

میلیون هکتار زمین  64/1میلیون تن از حدود  8/2
 ,FAO) کشاورزی در همین سال برداشت شده است

خاطر . اما هر ساله خسارت زیادی به(2014
شود، خشکسالی به تولید این محصول وارد می

لید گندم و جو کاهش تو 2001مثال در سال  عنوانبه
درصد تخمین زده  35-75بر اثر خشکسالی در ایران 

تحمل به خشکی  .(Agrawala et al., 2001شد )
یک صفت کلیدی برای افزایش و پایداری تولید جو 

 Guo etد )باشمیدر نواحی خشک در سطح جهان 

al., 2009 .) 
در مقایسه با  (.Hordeum vulgare L)جو 

بیشترین مقاومت را به تنش خشکی  سایر غلات
دهد و دارای سازوکارهای کارآمدتری در نشان می

 .(Ahmed et al., 2013) دباشمیبرابر کمبود آب 
لعات ای از مطاانجام طیف گسترده دلیلبه

فیزیولوژیکی، مرفولوژیکی و همچنین تنوع زیاد 
گیاه مدل مناسب برای  عنوانبهژنومی، این گیاه 

زیستی انتخاب شده است غیرهای تنش
(Hackenberg et al., 2015) مطالعه بر روی .

تواند سازوکارهای تحمل تنش خشکی در گیاهان می
ژنتیکی به خشکی مفید واقع  در درک بهتر اساس

ها در شود، بدین منظور یکی از کارآمدترین فناوری
د. فناوری باشمیهای امیکس عصر حاضر فناوری

مذکور با روشن نمودن نحوه فعالیت ژنوم در یک 
خاص با ایجاد تصویری شرایط تکاملی یا محیطی 

جامع و روشن از نحوه پاسخ گیاه به تنش، راه را برای 
در راستای  ،ورزی ژنتیکی و مهندسی گیاهاندست

 Arriagada et)سازند هموارتر میتحمل به تنش، 

al., 2017). 
ی مسئول در ایجاد تحمل هاژنجهت شناسایی 

ای صورت به تنش خشکی در جو مطالعات گسترده
ی بسیاری در این زمینه شناسایی هاژنگرفته است و 

 Ozturk et al., 2002; Talamè) اندشدهو معرفی 

et al., 2006; Guo et al., 2009; Abebe et. 
al., 2010; Worch et al., 2011; Hübner et .
al., 2015; Liang et al., 2017; Janiak et al., .

که صفت تحمل به تنش خشکی  زآنجاا. (2018
یک است، با وجود تمام مطالعاتی که در ژنپلی
ی اخیر در ارتباط با سازوکار سلولی و مولکولی هاسال

عات پاسخ به تنش خشکی انجام شد و اطلا
ارزشمندی را ایجاد کرد، ولی هنوز درک درستی از 
سازوکار تنظیمی تحمل به تنش خشکی و حفظ رشد 

طلبد که در گیاه تحت تنش خشکی وجود ندارد و می
تری صورت پذیرد. جهت این رابطه تحقیقات کامل

ی مسئول در ایجاد تحمل به تنش هاژنشناسایی 
امی تم آوریجمعخشکی، شایسته است که با 

شده تاکنون مطالعه جامعی بر روی های معرفیژن
ای تحت تنش یی که تغییر بیان قابل ملاحظههاژن



 69 ...در  یدر تحمل به تنش خشک لیدخ یدیکل یهاپروموتر ژن زیو آنال ییشناسا جوادی و همکاران: 

 

 

تا خشکی نسبت به شرایط نرمال دارند، انجام گیرد 
در  هاژندید جامعی نسبت به عملکرد مجموع این 

ایجاد تحمل به تنش خشکی ارائه گردد. بر همین 
در گام نخست اساس در این پژوهش سعی شده است 
های ریزآرایه، با استفاده از تجزیه و تحلیل داده

دخیل در این تنش در مرحله زایشی  مؤثری هاژن
یی با بیشترین ارتباط هاژنگردآوری گردند. سپس 

ی هاب( در سطح سلول شناسایی شوند و هاژن)
عملکرد و ویژگی آنان مشخص شود و در نهایت 

از جمله پرموترها  آنالیز عناصر تنظیمی حفاظت شده
(Freeling et al., 2009) ی هاژنر توالی د

ی هاب به عمل آید. تا هاژنو در توالی  شدهشناسایی
ها در در نهایت بتوان، با انجام مجموعه این بررسی

تری نسبت به عملکرد این پژوهش، به دید روشن
م پیچیده تحمل جو نسبت به تنش خشکی مکانیس

 دست یافت.
 

 هامواد و روش
 های ریزآرایه مورد بررسیمشخصات داده

در این پژوهش، دو سری داده ریزآرایه جو موجود در 
NCBI  از پایگاه داده

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov) GEO1   با
 GSE17669و  GSE15970های دسترسی شماره

د بررسی قرار گرفتند. آزمایش دانلود شدند و مور
GSE15970  بررسی تغییرات بیان ژنی تحت یک

های روز، سه روز و پنج روز تنش خشکی در نمونه
 Hordeumو Martinبرگ پرچم در دو رقم متحمل 

spontaneum 41-1 (HS41-1 و رقم حساس )
Moroc9-75  با سه تکرار زیستی و در آزمایش
GSE17669  های ژنی در نمونهبررسی تغییرات بیان

روز تنش خشکی در  4تحت  Morexسنبله در رقم 
مرحله پر شدن دانه با سه تکرار زیستی بررسی شدند. 

                                                                     
1. Gene Expression Omnibus 

 Affymetrixدر هر دو آزمایش از تکنولوژی 
 CELهای دریافتی استفاده شد و فرمت داده

  د.باشمی
 

به تنش  دهندهپاسخی هاژننحوه شناسایی 

 خشکی

 ریزآرایه آزمایشدو سری داده ی هاسازی دادهنرمال
 افزارنرم ازبا استفاده  RMAتوسط الگوریتم 

Expression console (Ver.1.3.1) 

(
http://www.affymetrix.com/products/soft

ware/compatible/index.affx )گرفت صورت .
و  -5/2≥و  5/2≤ی با بیان افتراقی هاژندر نهایت 

05/0 ≥p-value رافزاتوسط نرمFlexArray 

Ver.1.6.3  
(http://www.affymetrix.com/products/sof

tware/compatible/index.affx) ر حالت تنشد 
 براساس اندامخشکی نسبت به شرایط نرمال در جو 

 . شناسایی شدندزایشی، 
 

 ی هاب در پاسخ به تنش خشکیهاژنتعیین 

مرحله زایشی در جو مرحله حساس  کهاینبا توجه به 
شود، آنالیز هاب همی در عملکرد جو محسوب میو م

به تنش خشکی در  دهندهپاسخی هاژنبر روی 
که در آنجایی . اما ازشی انجام شدزای مرحله

 )db.org-http://string( هایی همچونافزارنرم

STRING Ver.10  شبکه ژنی و رسم  منظوربهکه
های پروتئینی در کنشمودن برهمنیز فراهم ن

 ،(Szklarczyk et al., 2014هستند )دسترس 
بازسازی ، اطلاعات مربوط به جو بسیار ناقص است

د. باشمیپروتئینی مربوطه امکانپذیر ن شبکه ژنی/
 عنوانبهی برنج هاژن، از بنابراین به سبب قرابت بالا

ی هاژنمدل استفاده شد. به این منظور اورتولوگ 
ی زایشی جو از طریق هااندامدارای بیان افتراقی در 

 (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov) ابزارهای

http://string-db.org/
https://blast.ncbi.nlm.nih.gov)blastx/


 (67-79) 1399 بهار، نهمو  ستیب یاپی، پسومسال نهم، شماره  ،یزراع اهانیگ فناوریستیز یـ پژوهش یمجله علم 70

 

BLASTx  وBLASTn در برنج شناسایی شد 
(Altschul et al., 1990; Altschul et al., 

 افزارنرمرسم شبکه ژنی از طریق  منظوربه. (1997
STRING Ver.10 هاژن پس از جستجوی تمامی 

آمد و  دستبهها نیز های آن، همسایهافزارنرمتوسط 
ها، شبکه ژنی بین ی اصلی و همسایههاژنبراساس 

ها در سلول بازسازی و ترسیم شد. فهرست آن
 STRINGافزارنرمکنش پروتئینی توسط برهم

Ver.10  ی بعد برای رسم شبکه تهیه شد. در مرحله
در این  مؤثری هاژنکنش پروتئینی و شناسایی برهم

و پلاگین  Cytoscape Ver. 3.5 افزارنرمشبکه از 
Cyto-Hubba ( آن استفاده شد(Smoot et al., 

د که جهت شناسایی باشمیلازم به ذکر  .2011
کنش( در شبکه گره با بیشترین برهم 10ی هاب )هاژن

های به نام Cyto-Hubbaاز سه الگوریتم محاسباتی 
Degree، Closeness و MNC1 .استفاده شد 

 
 2( GO) شناسیهستیتجزیه و تحلیل 

دهنده به تنش ی پاسخهاژنشناسی آنالیز هستی
افزار تحت ی زایشی با استفاده از نرمهااندامخشکی در 

( http://bioinfo.cau.edu.cn/agriGO) وب
AgriGO شد انجام (Tian et al., 2017 .) جهت

دارای بیان ی هاژنهای عملکردی شناسایی گروه
استفاده شد. همین طور جهت  SEAافتراقی از روش 

 ترتیببه adjusted p-valueو  p-valueمحاسبه 
. تمام استفاده شد FDR3 و exact test Fisher از

 های زیستی،فرایندی مورد بررسی براساس هاژن
بندی و تجزیه اجزای سلولی و عملکرد مولکولی گروه

 و تحلیل شدند.
 

 آنالیز پروموتر

                                                                     
1. Maximum Neighborhood Component 

2. Gene Ontology (GO) 

3. False discovery rate 

شده ی شناساییهاژن یهااورتولوگتوالی پروموتری 
 یافزارنرم، در بسته برنج دارای بیان افتراقی در

Genomatix (https://www.genomatix.de)  و
استخراج  Gene2Promoter افزارنرمبا استفاده از 

. شایان ذکر (Cartharius et al., 2005) گردید
 1000 صورتبه هاژناست نواحی پروموتری همه 

جفت باز پایین دست از  200از بالادست و جفت ب
 مورد نظر تعریف و استخراجمحل آغاز رونویسی ژن 

در این بررسی، چون هدف اصلی شناسایی  .شد
تشخیص  منظوربهعوامل رونویسی کلیدی بود، 

های شایع که در خانواده عوامل رونویسی شایع و ماژول
 (p-value≤0.05)درصد از پروموترها وجود دارند با  85
و  Common TFsاز آنالیزهای  ترتیببه

Frameworker  استفاده شد. در آنالیز انجام شده
در نظر گرفته  1عدد  4شباهت هسته مرکزی میزان

نیز بر روی گزینه  5شد و میزان ماتریس شباهت
Optimized .تنظیم شد 

 
 هاژنی ندبدسته

 یهاژنست فهرو مقایسه  یبنددستهبرای 
ی هادخیل در تنش خشکی توسط روش شدهشناسایی
 Vennyوب تحت  افزارنرماز  ذکرشده

(https://bioinfogp.cnb.csic.es/tools/venny) 
 .دشاستفاده 

 

 بحث نتایج و
به تنش خشکی و  دهندهپاسخی هاژنشناسایی 

 زایشی جو در مرحله شناسیهستیتعیین 

پس از حذف  ریزآرایه و هایدادهبا آنالیز دو سری از 
های متفاوت نمونه دست آمده ازه ی تکراری بهاژن

ژن دارای بیان افتراقی  559در مجموع  تنش خشکی
ژن بیان  295مرحله زایشی شناسایی شد که در 

                                                                     
4.Core similarity 

5. Matrix similarity 

https://blast.ncbi.nlm.nih.gov)blastx/
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تر و ژن بیان پایین 264و  5/2بالاتر و مساوی 
مربوط به  شناسیهستیالیز داشتند. آن -5/2مساوی 

بودند،  5/2یی که دارای بیان بالاتر و مساوی هاژن
 هایهای زیستی گروهفرایندنشان داد که در بخش 
e8.1-) 1های زیستیفرایندمهمی همچون تنظیم 

 3های زایشیفرایند( و 0.033) 2(، تولید مثل05
وجود فراوانی  دار بودند.دارای فراوانی معنی (0.029)

های زیستی فرایندیی که تنظیم هاژندار برای معنی
را بر عهده دارند به وجود عوامل رونویسی و نقش 

 Singhشود )آنها در پاسخ به تنش خشکی مربوط می

et al 2010.) سلول ،یسلول یاجزا بخش در 
(1.93e-12و کمپلکس ماکرومولکول )( 0.029) ها

های مهم میان گروه از .بودند داریمعن یفراوان یدارا
توان به شده در بخش عملکرد مولکولی میغنی

(، 0.021(، اتصال )0.0043فعالیت کاتالیتیکی )
تنظیم (، فعالیت 0.012فعالیت تنظیم آنزیمی )

اشاره  (0.0095( و فعالیت انتقال )0.04رونویسی )
شده در جو تحت های انجام(. در بررسی1)شکل  نمود

 وشده، جزذکر شناسیهستیهای تنش خشکی، گروه
های زیستی، فرایندهای ها در بخشمهمترین گروه

اند ی و عملکردهای مولکولی معرفی شدهاجزای سلول
(Janiak et al., 2018.) 

هایی که دارای شناسی ژنهمچنین آنالیز هستی
داشتند در بخش  -5/2بیان افتراقی پایین و مساوی 

 رایندف (،4.4e-05فتوسنتز  فرایندهای زیستی فرایند
دار ( دارای فراوانی معنی6.2e-07تثبیت کربن )

( 4.4e-05) کلروپلاست یسلول اجزابودند. در بخش 
-9.3e) فسفات سیب بولوزیر یلازیکربوکس کمپلکس

رای دا(، 0.0018) یکلروپلاست یهاکولیوز(، 08
دار بودند. در بخش عملکرد مولکولی معنی فراوانی

(، فعالیت 3.7e-8)توان به فعالیت کاتالیتیکی می

                                                                     
1. Regulation of biological process 

2. Reproduction 

3. Reproductive process 

فعالیت کربوکسیلازی  (،2e-08) اکسیدرودوکتاز
(، فعالیت ترانسفرازی 9.3e-08ریبولوز بیس فسفات )

(6.7e-05( و فعالیت اتصال یون فلزی )0.00019 )
های فراینداولین  (. فتوسنتز جزو2)شکل اشاره نمود 

گیرد یکی تنش خشکی قرار می تأثیراست که تحت 
د کاهش شوعث کاهش فتوسنتز میاز عواملی که با

در  است، بیس فسفات 1، 5ریبولوز عملکردی آنزیم 
اثر تنش خشکی، فعالیت کربوکسیلازی آن کاهش 

یابد و موجب کاهش عملکرد چرخه کالوین می
ی هااین پژوهش ژندر  .(Zlatev, 2012) شودمی

کربن در فتوسنتز مانند ژن  در چرخه تثبیت دخیل
کمپلکس پروتئینی مربوط آنزیم روبیسکو و 

 کاهش بیان را نشان دادند. 4chl a/bکننده نور جذب
 Ozturk) های گزارش شده توسطایج با یافتهنتاین 

et al., 2002; Talame et al., 2007) در جو 
 د.باشمیهماهنگ 

 
 نش خشکی های هاب در پاسخ به تتعیین ژن

و مراحل نموی گیاه  هااندامتنش خشکی در تمام 
دلیل گذارد ولی مرحله نموی زایشی بهتأثیر می

نماید مرحله که عملکرد دانه را در جو تعیین میاین
 Abebe et al., 2010; Guo etباشد )حساسی می

al., 2009های هاب بر روی کل (. آنالیز تعیین ژن
ای بیان افتراقی انجام شد. دار شدهشناساییهای ژن

آمده این  دستبههای پروتئینی کنشفهرست برهم
وارد  STRING ver.10افزار ها توسط نرمژن
شد و با استفاده از  Cytoscape ver. 3.5افزار نرم

های هاب ، ژنCytohubba Plug-inسه الگوریتم 
های پروتئینی به دست آمد، کنشبرای فهرست برهم

هاب قابل ی هانژبرهمکنش پروتئینی  3که در شکل
باشد و مشخصات آنها به تفکیک در مشاهده می

  آمده است. 1جدول 

                                                                     
1. Chlorophyll a/b-binding protein 
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 شدهشناساییی هاژن(( MF(، عملکردهای مولکولی )CCسلولی )(، اجزای BPهای زیستی)فرایند) شناسیهستیبررسی  .1ل شک

 .AgriGoتحت وب  افزارنرمی زایشی جو توسط هااندامدر  5/2دارای بیان افتراقی بالاتر و مساوی 

 

 
شده های شناسایی(( ژنMF(، عملکردهای مولکولی )CC(، اجزای سلولی )BPهای زیستی )فرایند شناسی. بررسی هستی2 شکل

 .AgriGoافزار تحت وب ی زایشی جو توسط نرمهااندامدر  5/2تر و مساوی دارای بیان افتراقی پایین
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 های هاب مربوطهی زایشی جو )ژنهااندامهای هاب دخیل در تنش خشکی در پروتئین برای ژن -شبکه برهمکنش پروتئین. 3شکل 

 .Cytoscapeافزاراند( ترسیم شده با استفاده از نرمبا رنگ زرد مشخص شده

 
 شده در مرحله زایشی جو تحت تنش خشکیهاب شناسایی ژن10 -1جدول 

 ردیف
 نام ژن 
 در برنج

 نام ژن 
 در جو

 کد شناسایی در 
Uniprot 

Rice 

 کد شناسایی در 
Uniprot  
Barley 

 دسته 
 عملکردی 

 ژن

 مکان 
 سلولی 

 ژن

 میزان نسبی بیان 
 براساس  ژن
 های ریزآرایهداده

 الگوریتم 
 کنندهانتخاب

1 BIP1 - Q6Z7B0_ORYSJ F2CS54_HORVV 2.628996 شبکه آندوپلاسمی چاپرون MNC, Degree, 
Closeness 

2 DREB1A HvCBF6 DRE1A_ORYSJ B8PZJ5_HORVV 2.898132 هسته فاکتور رونویسی MNC 

3 DREB2A HvDRF1.3 DRE2A_ORYSJ Q4ZGK0_HORVV 2.961153 هسته فاکتور رونویسی Degree 

4 CIPK31  CIPKV_ORYSJ F2DYC9_HORVV 2.797945 هسته کیناز- Closeness/MNC 

5 VP1 - VIV_ORYSJ F2EI20_HORVV 3.183609 هسته فاکتور رونویسی Closeness/MNC 

6 WRKY71 - WRK71_ORYSI F2D8Q7_HORVV 2.67921 هسته فاکتور رونویسی Closeness 

7 CBL1  CNBL2_ORYSJ F2CUW0_HORVV 
اتصال دهنده 
 یون کلسیم

 Closeness 3.056215 واکوئل

8 Os02g0610500  Q6K9C5_ORYSJ F2DY41_HORVV 2.682114 هسته فاکتور رونویسی MNC 

9 Putative 

Bzip(TF) ABI5 
- Q67TQ5_ORYSJ F2E5C7_HORVV 2.776846 هسته فاکتور رونویسی Degree, 

Closeness 

10 LFL1  LFL1_ORYSJ F2EG65_HORVV 5.547169 هسته فاکتور رونویسی Closeness 

 
ی هاب هاژنمربوط به  شناسیهستیآنالیز 

های زیستی فرایندکه در بخش  مشخص کرد
های بیان ژن فرایندهای مهمی همچون گروه

(، تنظیم 7.1e-05( و تنظیم بیان ژن )0.0043)
دار بودند. ( دارای فراوانی معنی0.00035رونویسی )

 یدارا( 0.00038) هسته ،یاجزای سلول بخش در
در بخش عملکرد مولکولی  .بود داریمعن یفراوان

(، فعالیت 0.004) DNAت اتصال توان به فعالیمی
(، فعالیت تنظیمی 0.00093فاکتورهای رونویسی )

( اشاره نمود 0.00023فاکتورهای رونویسی )
ی هاژنآمده، بیشتر دستبر اساس نتایج به (.4)شکل

هاب در دسته فاکتورهای رونویسی قرار گرفتند که 
 AP2شامل چهار فاکتور رونویسی از خانواده 

(HvCBF6، HvDRF1.3، LFL1 وVP1 یک ،)
و  WRKY (WRKY71)فاکتور رونویسی خانواده 

 و bZIP (ABI5دو فاکتور رونویسی از خانواده 
Os02g0610500 بودند. همچنین دو ژن از )

( و یک ژن از CBL1 و CIPK31خانواده کینازها )
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 ژن هاب شناخته شدند. عنوانبه( BIP1های شوک حرارتی )خانواده پروتئین
 
 

 

 
 

 
 

 

 

 
ی هاب هاژن(( MF(، عملکردهای مولکولی )CCی )اجزای سلول(، BP) های زیستیفرایند) شناسیهستیبررسی  .4 شکل

 .AgriGoتحت وب  افزارنرمی زایشی جو توسط هااندامدر  شدهشناسایی

 
تحلیل پروموتر و شناسایی فاکتورهای  تجزیه و

رونویسی اصلی تنظیم کننده مسیرهای پاسخ به 

 ش خشکیتن

جهت شناسایی فاکتورهای رونویسی کلیدی 
کننده مسیرهای پاسخ به تنش خشکی، تنظیم

ی دارای بیان افتراقی با بیان مساوی و هاژنپروموتر 
و  -5/2و مساوی وکوچکتر از  5/2از  تربزرگ

به تنش خشکی در مرحله  دهندهپاسخی هاب هاژن
ل اتصا P-Valueبا ) درصد 85نموی زایشی که در 

 ییشناسا گاهیجا( از آنها دارای 05/0تر از کوچک
براساس نتایج  (.2 جدول) شدند یباشند، بررس

 رسد خانواده عوامل رونویسینظر میآمده بهدستبه
AP2 ، خانواده عوامل رونویسی دارای دمینB3 ،

، bZIP، خانواده bHLH، خانوادهAT-hook خانواده
 Zincو خانواده  NAC، خانواده MYBخانواده 

Finger کننده عوامل رونویسی اصلی تنظیم

مسیرهای پاسخ به تنش خشکی در جو باشند. زیرا 
 85این فاکتورها دارای جایگاه اتصال در پروموتر 

ی هاب هاژنبه خشکی و  دهندهپاسخی هاژندرصد 
تر از اتصال کوچک P-Valueبا ) شدهشناسایی

علاوه بر این، برای هر  (.5 شکل) (، هستند05/0
خانواده از این عوامل رونویسی تعداد کل اتصالات در 

 نمایش داده شده است. هاژنپروموتر 
دست آمده در این پژوهش تایید کرد که نتایج به

ای در تنظیم بیان فاکتورهای رونویسی نقش عمده
کنند. نش خشکی در جو ایفا میدهنده به تهای پاسخژن

های ژن کنندهعنوان تنظیمفاکتورهای رونویسی به
های زیستی بسیار زیادی همچون رشد، هدف، در فرایند

نمو، پیشرفت چرخه سلولی، متابولیسم و پاسخ به 
باشند و باعث سازگاری های محیطی دخیل میمحرک

گیاه با شرایط نامساعد محیطی از جمله خشکی 
کننده عنوان یک فعالند. این عوامل نه تنها بهشومی

https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=5a2f43fc128a63942a5334a75266c74a;NAME=DOMAINID_6beef1b4a85826a4082f6e89a8ba8d5a;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=5a2f43fc128a63942a5334a75266c74a;NAME=DOMAINID_196c345ae88831b007c4350658719f81;ML=94
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کنند، دهنده عمل میهای پاسخمولکولی برای بیان ژن
عنوان یک عامل اصلی در فرایندهای انتقال پیام بلکه به

 ,.Budak et alهای زیستی نقش دارند )در شبکه

2013; Chen & Zhu, 2004; Shinozaki & 

Dennis, 2003; Yamaguchi-Shinozaki,. 
المنت -رونویسی با مناطق سیس فاکتورهای (.2005

های تنش ای مرتبط بهاژندر نواحی پروموتری 
کنند و با افزایش بیان این کنش میمحیطی برهم

 های. آنالیز دادهندشوموجب تحمل به تنش می هاژن
 ترانسکریپتومی در آرابیدوپسیس و بسیاری از گیاهان،

مل یا حساسیت به تحگویای این نکته است که 
کنش با برهم های محیطی در سطح رونویسی وتنش

های رونویسی در شبکه عواملی تنظیمی و هاژن
 ,Fowler& Michael)شود تنظیمی کنترل می

2002; Umezawa et al., 2006)1 . در جدول 
های هاب، عنوان ژنفاکتور رونویسی، به هفت

عوامل  خانواده 3گزارش شده است که متعلق به 
 باشند. می WRKYو  bZIP ،AP2رونویسی 

 

و  -5/2≥ و 5/2≤راقی دارای بیان افت شدهشناساییی هاژندارای جایگاه اتصال در پروموتر  شدهشناساییخانواده عوامل رونویسی  .5شکل 
ه در طول ی هر خانوادجایگاه اتصال برا ی زایشی جو. نمودارهای با رنگ مشکیهاانداممرتبط با تنش خشکی در  شدهشناساییی هاب هاژن

 .دهدشان میشود را ن ایی میتمام پروموترها و نمودارهای با رنگ طوسی تعداد کل اتصالات پروموتری که به وسیله هر خانواده شناس

 

 – 5/2≥و  5/2≤ی دارای بیان افتراقی هاژندر پروموتر  شدهشناساییهای رونویسی ترین خانوادهشایع -2جدول 
 ی زایشی جو.هااندامی هاب دخیل در پاسخ به تنش در هاژنو 

Binding site in 85% of genes TF Family Domain 

Hub Genes  P-Value Total Genes  P-Value 

2.31407E-10 3.35E-13 P$RAV5 AP2 

1.30262E-07 3.86E-07 P$HMGF AT-hook 
9.99001E-52 9.99E-49 P$RAV3 B3  

1.31096E-06 3.35E-06 P$GAGA BCP  
0.000790728 0.00112 P$MYCL bHLH 

0.000552697 0.000802 P$OPAQ bZIP 

1.00118E-08 2.89E-08 P$BRRE BZR 
7.51855E-07 1.66E-06 P$TODS CCT 

6.75055E-07 1.5E-06 P$CAAT Heterotrimeri

c  
0.00113884 0.001573 P$MIIG MYB 

0.0202518 0.02114 P$MYBL MYB 

0.0127663 0.014607 P$MYBS MYB 
4.85362E-08 1.27E-07 P$CNAC NAC 

0.0103755 0.012107 P$NACF NAC 

6.77067E-05 0.000113 P$NTMF NAC 

https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_5e8c20918f7f9d31c248590ba6ac0656;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_9692bb82ee41c7781ee8d2fa17b7f67e;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_88482d6d390719cfdab405b414921ffd;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_e31bd5f49b8ff740ef99cd9c2a95cbd6;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_6beef1b4a85826a4082f6e89a8ba8d5a;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_5ec700d942e499a1a544722f447fc892;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_5cdf238e039e33897319b91443cab7b0;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_5cdf238e039e33897319b91443cab7b0;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_196c345ae88831b007c4350658719f81;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_196c345ae88831b007c4350658719f81;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_196c345ae88831b007c4350658719f81;ML=94
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4.08346E-11 1.64E-10 P$SALT PHD 

1.25646E-18 1.41E-17 P$TALE TALE 
6.18333E-09 1.38E-05 P$TCPF TCP 

0.00825786 0.009831 P$DOFF Zinc finger  
 

 

 
 

های فاکتورهای رونویسی یکی از مهمترین خانواده
به تنش  دهندهپاسخی هاژنکه بیشترین اتصال را با 

 ERF/AP2خشکی در این مطالعه دارند خانواده 
 فاکتورهای هایخانوادهین تربزرگاست که از 

 Song et) ندباشمیرونویسی مختص عالم گیاهی 

al., 2013.)  خانواده  زیر 4اعضای این خانواده به
AP2 (Apetala2)، RAV (related to 

ABI3/VP1 ERF و  

DREB (dehydration-responsive element-

binding protein) شوند تقسیم می 
(Sharoni et al., 2011; Rashidetal., 2012) .

ها، خانواده عامل رونویسی از بین این زیر خانواده
DREB  وERF لباً فراوانی بیشتری در پاسخ به غا

خشکسالی، تنش شوری و تغییرات سریع دمایی و 
(. در این Nakashima et al.,2014بیماری دارند )

 و HvCBF6های رونویسی فاکتورنیز دو مطالعه 
HvDRF1.3 ی هاب از خانوادههاژن عنوانبه AP2 

، در فعال سازی شبکه هاژنمشخص شده است. این 
ل به تنش خشکی در جو نقش دارند پیچیده تحم

(Mizoi et al., 2012 با انتقال این .)به گندم  هاژن
در گیاهان  هاژنو جو، القای افزایشی بیان این 

تراریخته باعث شد گیاهان تراریخته نسبت به گیاهان 
دهی و کاهش نرمال دارای رشد کمتر، تاخیر در گل

و باعث بقا بازده عملکرد دانه را از خود نشان دهند 
 ,.Morran et alگیاه در مقابل تنش خشکی گردد )

از این  شدهشناساییی هاب هاژن(. از دیگر 2011
که دارای VP1  و LFL1ی هاژنتوان به خانواده می

ژن  VP1هستند اشاره کرد. بیان ژن  B3دمین 
توسط آبسزیک اسید تحریک شده و فرآورده 

نویسی میزان رو فاکتوریک  عنوانبهپروتئینی آن 
در طی مرحله میانی و انتهای  ی دیگر راهاژنبیان 

 . (Hu et al., 2006) کندجنین زایی تنظیم می
در تنظیم رشد و  WRKYفاکتورهای رونویسی 
های زنده و غیر زنده نقش نمو گیاه و پاسخ به تنش

(. Mingyu et al., 2012کنند )بسیار مهمی ایفا می
از طریق  TaWRKY10در تنباکو با افزایش بیان ژن 

ه به انتقال ژن مذکور باعث بالاتر رفتن تحمل گیا
های خشکی و شوری ازطریق تنظیم فشار تنش

های فعال اکسیژن گردیده است اسمزی و حذف گونه
(Wang et al., 2019 همچنین در آرابیدوپسیس .)

 WRKY25مشخص شده است که فاکتور رونویسی 
شدن روزنه باعث افزایش از طریق تنظیم باز و بسته

 ,.Li et alاست )های غیر زنده شده تحمل به تنش

(. در پژوهش حاضر یک فاکتور رونویسی 2009
WRKY است که  شدهشناساییژن هاب  عنوانبه

هایی افزایش بیان این ژن تحت تنش خشکی و تنش
مانند شوری و سرما در برنج نیز گزارش شده است 

(Rushton et al., 2010 خانواده .)هایفاکتور 
 هایی هستند که دراز خانواده bZIP رونویسی

های غیر زنده و در تنظیم پاسخ به رسانی تنشامپی
 Gao et) های غیر زنده در گیاهان نقش دارندتنش

al., 2011 شدهشناسایی(. از فاکتورهای رونویسی 
 ABI5متعلق به این خانواده در این پژوهش ژن 

طبق گزارشات ارائه شده این ژن با  .دباشمی
ل به تواند در تحمگری اسید آبسزیک میمیانجی

 ,.Wang et alتنش خشکی نقش آفرینی کند )

2019; Skubacz et al., 2016 .) 
ها از اند که طیفی از محرکها نشان دادهبررسی

ها و جمله خشکی، شوری، دمای زیاد، هورمون
تغییراتی در سطح کلسیم سیتوزولی القا  هاژنپاتو
(. در این میان Mohanta et al., 2015کنند )می

( و CDPKکینازهای وابسته به کلسیم )پروتئین 

https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_9794f5d7575811b4f0f955380748de39;ML=94
https://www.genomatix.de/cgi-bin/matbase/matbase.pl?s=60b9602a73cde2664913e7f994a740eb;NAME=DOMAINID_cd9e65bc8b09792224b394c55c8d973b;ML=94
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ترین (، اصلیCBLهای شبه کلسی نورین )پروتئین
های گیاهی هستند که های کلسیمی در سلولگیرنده

های مرتبط با کلسیم دارند نقش مهمی در انتقال پیام
(Shao et al., 2008 در این مطالعه ژن )CIPK31 

لسیم و ژن کینازهای وابسته به ک از خانواده پروتئین
CBL1 های شبه کلسی نورین از خانواده پروتئین

که مسئول  ژن هاب شناسایی شدند. عنوانبه
های های متعدد سلولی از جمله پاسخ به تنشفرایند

 ,Castells & Casacuberta)ند باشمیمحیطی 

2007). 
 حاضر، مطالعه در آمدهدستبه نتایج اساسبر

 تنش به تحمل در دخیل کلیدی یهاژن از بسیاری
 رونویسی فاکتورهای مانند تنظیمی یهاژن ،خشکی

 در هاژن این جایگاه که ندباشمی کینازها پروتئینو 

 بوده هاژن یرسا بالادست در تنش به پاسخ هایشبکه

 و نمایندمی تنظیم را دستپایین یهاژن بیان و

 تنش به تحمل ایجاد در سزاییبه اهمیت از بنابراین

 در پژوهش این از حاصل نتایج. ندباشمی برخوردار

جو  تحمل در دخیلهاب  یهاژن شناسایی خصوص
ورزی ژنتیکی و دست هایبرنامه در توانندمی

در جهت  جو در خشکی نشت به تحمل برای اصلاحی
 استفاده مورد بالا بردن سطح تحمل به تنش خشکی

 . گیرند قرار
 

 سپاسگزاری
این پژوهش از پروژه تحقیقاتی مصوب در پژوهشگاه 

وسیله د که بدینباشمیبیوتکنولوژی کشاورزی ایران 
 گیرند.مورد تشکر و قدردانی قرار می
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