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 اهیگی استروئیدی هایهورمون (Brassinosteroids) برازینواستروئیدها

 و رشد هایفرآیند از وسیعی طیف تنظیم در متنوعی کارکرد که هستند

 کنند.می ایفا غیرزیستی و زیستی هایتنش به پاسخ همچنین و نموی

 به گرواکنش یهاژن بیان تنظیم در BES1 رونویسی عوامل

 را انمحقق انگور ژنوم یابیتوالی تکمیل دارند. حیاتی نقش برازینواستروئید

 و ساییشنا انگور ژنوم گستره در را ژنی هایخانواده که است ساخته قادر

 مطالعه و شناسایی BES1 خانواده یهاژن تحقیق این در لذا کنند. مطالعه

 هایموتیف ژنی، ساختار فیلوژنی، درخت فیزیکوشیمیایی، هایویژگی شد.

 یانیب پروفایل و رونویسی از پس بیان تنظیم تنظیمی، عناصر شده، حفاظت

 ژن هفت دارای انگور که داد نشان نتایج شد. انجام شده شناسایی یهاژن

BES1 قرار گروه زیر 3 در فیلوژنتیکی آنالیز اساس بر که باشدمی 

 دهندهنشان که داشته شده حفاظت هایموتیف زیرگروه هر گیرند.می

 گاهجای ساسا بر است. گروه زیر هر اعضای بین در نزدیک ژنتیکی طرواب

 ،4 ،2 هایکروموزوم روی بر ترتیب به ژن 1 و 1 ،1 ،2 ،1 ،1 کروموزومی

 داد نشان BES1 یهاژن برپیش ناحیه آنالیز دارند. قرار 19 و 18 ،15 ،10

 ختصاصیا نیز و هاتنش ها،هورمون به پاسخ عناصر دارایها ژن این که

 و VvBES1-1، VvBES1-3 یهاژن همچنین باشند.می بافت

VvBES1-5 هایمولکول اتصال جایگاه دارای miRNA تند.هس 

 بیانی الگوی از حاکی ریزآرایه هایداده اساس برها ژن این بیانی پروفایل

-می مختلف نموی مراحل در هابافت در انگور BES1 یهاژن متفاوت

 و تکامل درک برای لازم تئوریتیکال اساس خانواده این مطالعه باشد.

 کند.می مهیا را انگور در BES1 ژنی خانواده کارکرد

 

 فاکتور یانی،ب پروفایل بیوانفورماتیک، برازینواستروئید، کلیدی: هایواژه

 رونویسی.
 

 

 

Brassinosteroids (BRs) are the plant-specific steroidal 

hormones that regulate a broad spectrum of plant growth 

and developmental processes under normal conditions and 

various biotic, and abiotic stresses. BES1 transcription 

factors regulate the expression of brassinosteroid-

responsive genes. Completion of the grape genome 

sequencing enabled us to undertake a genome-wide 

identification of the gene families in this plant. Therefore, 

we performed a genome-wide investigation of BES genes 

in grape. The physicochemical properties, phylogeny tree, 

gene structure, conserved motifs, cis-acting elements, 

miRNA, and gene chip expression of the grape BES1 

transcription factors were analyzed using the 

bioinformatics tools. The results showed that the grape 

BES1 transcription factors had seven members, which 

clustered into three subgroups according to the 

phylogenetic analysis. Each subgroup was well defined by 

the conserved motifs, implying that close genetic 

relationships could be identified among the members of 

each subgroup. According to the chromosomal locations, 

1, 1, 2, 1, 1, and 1 genes were located on chromosomes 2, 

4, 10, 15, 18, and 19, respectively. The analysis of cis-

acting elements indicated that BES1 genes contained 

response elements of hormones and abiotic stresses, as 

well as organ-specific elements. The miRNA target 

analysis indicated that VvBES1-1, VvBES1-3, and 

VvBES1-5 contained miRNA target position in grape. 

Gene chip expression profile analysis revealed that the 

expression patterns of the grape BES1 genes were different 

in different organs and developmental stages. The analysis 

of this gene family would provide some theoretical basis 

for understanding the evolution and function of the BES1 

genes in the grape. 
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 مقدمه
 طوربه هاآن نمو و رشد که هستند موجوداتی گیاهان
 Li et) دارد قرار محیطی هایمحرک تأثیر تحت دائم

al., 1996; Yang et al., 2011). دو به هاتنش 
 شرایط انواع شامل غیرزیستی هایتنش دسته

 آلودگی شوری، غرقابی، )خشکی، نامطلوب محیطی
 و کم حرارت درجه مغذی، مواد کمبود سنگین، فلزات
 موجودات حمله از ناشی زیستی هایتنش و زیاد(
 گیاهان( سایر و نماتد قارچ، ویروس، )باکتری، زنده

 زنده برای .(Liu et al., 2014) شوندمی تقسیم
 در ایپیچیده هایمکانیسم تنش، شرایط در ماندن
 را محیطی هایمحرک تا اندیافته تکامل گیاهان
 سیگنال، انتقال مسیرهای طریق از و کرده درک
 دهند پاسخ گوناگون یهاتنش به و ارسال را هاپیام
 پروتئین صدها شامل است ممکن هاآن از یک هر که

 & Sharma et al., 2013; Sami) باشد

Alemzadeh 2016). مؤثر و مهم ترکیبات جمله از 
 هستند. هاهورمون تنش به گیاه پاسخ و رشد در

 ترکیبات صورتبه عموما   گیاهی هایهورمون
 .(Peres et al., 2019) هستند فعال رسانپیام

 گیاه هایقسمت تمام در گسترده طوربه هاهورمون
 مانند هاییاندام در مختلف گیاهان در و دهش توزیع
 Jiang) ندشومی تولید گل و برگ ، شاخه ، ریشه

and Asami 2018). پیش سال 40 حدود در 
 عنوان تحت هاهورمون از جدیدی کلاس

 صورتبه آن کارکرد و شناسایی برازینواستروئیدها
 شد مطالعه هاهورمون سایر با ترکیب در یا مستقل

(Peres et al., 2019). اخیر های آوریفن توسعه با 
 از استفاده با و مولکولی شناسی زیست و بیوشیمی در

 انتقال مطالعه در زیادی پیشرفت هایافته جهش انواع
 .(Luo et al., 2010) است شده انجام BR پیام

 هاییافته جهش که دهدمی نشان مطالعات
 انتقال مسیر در یا  BR بیوسنتز در براسینواستروئیدها

 سری یک بروز به منجر و داشته نقص آن، پیام
 تاخیر عقیمی، کوتولگی، قبیل از خاص هایفنوتیپ

 گرددمی خشکی به تحمل و پیری گلدهی، در
(Feng et al., 2015; Clouse 2011). 

 در هورمون این که است شده مشخص امروزه
 شدن طویل بذر، نمو نظیر نموی فرآیندهای تنظیم
 و بیچو آوند هایسلول تمایز گرده، لوله رشد ساقه،
 در نهمچنی برازینواستروئید هورمون دارد. قشن پیری
 شوری، مانند محیطی هایتنش تمامی به پاسخ

 شدبامی کارکرد دارای پاتوژن و زخم سرما، خشکی،
(Song et al., 2018). 

 به که هستند هاییپروتئین رونویسی فاکتورهای
 ژن برپیش بخش در صخا نوکلئوتیدی توالی یک

 با ژن کارکرد تنظیم در مهمی نقش و شده متصل
 ایفا هدف یهاژن رونویسی مهار یا کردن فعال
 دتوانمی همچنین رونویسی فاکتورهای .کنندمی

 انگیاه در را دفاعی هایمکانیسم از ایگسترده طیف
 کنند فعال زیستی غیر و زیستی هایتنش برابر در
(Century et al., 2008). فاکتورهای جمله از 

 یهانژ ،BR رسانیپیام مسیر در مؤثر رونویسی
BZRI1/BESI2 .در مهمی نقش ژن دو این هستند 
 را  BR طریق این از و داشته ژن صدها بیان کنترل
 گیاه دفاعی و رشدی هایبرنامه روی بر تأثیر به قادر
 .(Nolan et al., 2017) کندمی

 به مربوط هایپیام حضور در BES1/BZR1 ژن
BR، آنزیم تأثیر تحت A2PP3  فعال و دفسفریله سریعا 
 شده فعال عوامل این .(Tang et al., 2011) شوندمی
 E-box هایموتیف به و یافته انتقال هسته به
(CANNTC-) و BRRE (CGTGT/CG) یهاژن 

 متأثر را هاآن بیان و  شده متصل BR به گرواکنش
 از ایزنجیره شروع موجب خود نوبهبه که کنندمی

 ;Yin et al., 2005) شودمی BR به وابسته هایپاسخ

Manoli et al., 2018). هورمون غیاب در 

                                                                     
. Brassinazole-Resistant  

. Brassinosteroid Insensitive 1-Ems-Suppressor 1  

. Protein Phosphatase 2a  
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 آنزیم فعالیت با BES1/BZR1 برازینواستروئید
BIN2 شودمی غیرفعال و فسفریله ( al., et Li

2001). 
BZR1، همولوگ BES1 قابل شباهت و بوده 

 انتهای دومین و (%88) آمینه اسید سطح در توجهی
 و BES1 آمینو انتهای دمین دارد. آن با (%97) آمینو

1BZR دمین یک شامل bHLH2 به شوندهمتصل 
DNA باشدمی (Saha et al., 2015). BZR1 

 بیوسنتز 3فیدبک مهارکننده و BR تولید یالقا اسطهو
 .(Wang et al., 2002) است آن

 پیام در تنها نه BES1 رونویسی فاکتورهای
 به مربوط مسیرهای پیام انتقال در بلکه BR رسانی

 مشارکت نیز تنش و نور جیبرلین، اسید، آبسیزیک
 که است شده مشخص .(Yu et al., 2019) دارند
 در که 3ABI4 ژن بیان از 1BES رونویسی فاکتور
 کند.می ممانعت دارد نقش ABA رسانیپیام مسیر
 5ABI ژن فعالیت روی بر خود نوبهبه بیان عدم این
 شودمی متوقف گیاهچه نمو و گذاشته تأثیر

(Lopez‐Molina et al., 2002). نور UV-B 
 روی بر و شده BES1 ژن بیان کاهش موجب

al., et Liang ) گذاردمی تأثیر 6فوتومورفوژنز

 ارابیدوپسیس به ZmBES1 ژن انتقال .(2018
 این شود.می بذر اندازه و بافت شدن طویل موجب
 یهاژن پروموتر به اتصال با رونویسی فاکتور

GEACE و KRP6 ژن دو این بیان آرابیدوپسیس 
 Zhang) کندمی کنترل را هابافت اندازه و تنظیم را

et al., 2020). رونویسی هایفاکتور BES1 در 
 انجام مطالعه هستند. مؤثر نیز تنش به گیاه پاسخ
 Betula) توس گیاه BES1 ژن روی بر شده

                                                                     
. Brassinosteroid-Insensitive 2  

. Basic Helix-Loop-Helix  
3. Feedback 

. Abscisic Acid Insensitive 3  

5. Abscisic Acid Insensitive 5 

. Photomorphogenesis  

platyphylla) ژن این موقت فرابیان که داد نشان 
 طریق از شوری تنش به توس مقاومت افزایش موجب
 تخریب کاهش نیز و MDA و 2O2H تجمع کاهش
 و پراکسداز هایآنزیم یتفعال افزایش و کلروفیل

 .(Lv et al., 2020) شودمی دیسموتاز سوپراکسید
 در BES1 رونویسی فاکتورهای ژنی خانواده

 و است شده شناسایی گیاهی گونه هشتاد به نزدیک
 از BES1 یهاژن تعداد تفاوت توجه جالب نکته
 .(Jiang et al., 2015) است دیگر گونه به ایگونه
 Beta) قند چغندر در ژنشش  مثال عنوانبه

vulgaris،) 16 سویا در ژن (Glycine max،) 11 
 کلزا در ژن 28 و (Zea mays) ذرت در نژ
(Brassica napus) است شده شناسایی (Wang 

et al., 2019; Li et al., 2019; Yu et al.,. 
2018; Manoli et al., 2018; Song et al.,. 

 که است گیاهانی از (Vitis vinifera) انگور .(2018
 است شده اهلی پیش سال 8000 تا 5000 حدود در
(Haider et al., 2019). گیاه این ژنوم یابیتوالی 

 کرده ایجاد محققان برای را امکان این و شده انجام
 بتوانند گیاه این مختلف یهاژن روی بر تا است

ها ژن این به مربوط سودمند اطلاعات و کرده مطالعه
 تحمل افزایش هدف با انگور اصلاحی کارهای در را
 محصول کمیت و کیفیت افزایش یا هاتنش به آن
 بر انگور BES1 یهاژن مطالعه این در کنند. ادهاستف

 انگور ژنوم داده پایگاه در همولوژی جستجوی اساس
 هایدمین ژنی، ساختار فیلوژنتیکی، روابط و شناسایی
 عناصر ،مؤثر miRNA هایمولکول شده، حفاظت
 نموی مراحل در هاآن بیان و پروموتری ناحیه سیس
 شد. مطالعه انگور مختلف
 

 هاروش و مواد
 انگور BES1 یهاژن شناسایی

 انگور، در BES1 ژنی خانوادهی اعضا شناسایی برای
 Arabidopsis) آرابیدوپسیس BES1 پروتئین توالی

thaliana) برنج و (Oryza sativa) توالیعنوان به 
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 ،.e≤ Value E-10 پارامترهای با blastP جهت اولیه
 عبارت طول و BLUSUM62 مقایسه ماتریکس

(W) پروتئوم علیه بر فایتوزوم داده پایگاه در سه 
 پس .(Goodstein et al., 2012) شد استفاده انگور

 و حذف تکراری هایتوالی ها،توالی تمام دریافت از
 سرور از استفاده با BES1-N کارکردی دمین وجود

Pfam ارزیابی تکراری غیر پروتئینی هایتوالی در 
 حاوی هایتوالی .(El-Gebali et al., 2019) شد
 انتخاب انگور BES1 یهاژن عنوانبه دمین این

 کروموزومی جایگاه اساس برها ژن نامگذاری شدند.
 شد. انجام انگور کروموزم 19 روی بر هاآن

 وزن مانند BES1 هایپروتئین عمومی هایویژگی
 با پروتئین طول و ایزوالکتریک نقطه مولکولی،
 دریافت Expasy سرور ProtParam ابزار از استفاده

(Artimo et al., 2012) هاآنزیم فعالیت جایگاه و 
 شد مشخص CELLO سرور از استفاده با سلول در
(Yu et al., 2006). دمین شدگیحفاظت بررسی 

BES1_N توالی سازیردیفهم ریقط از 
 ClustalX از استفاده با انگور BES1 هایپروتئین
 .(Larkin et al., 2007) شد انجام
 

 انگور BES1 یهاژن فیلوژنتیکی درخت

BES1 پروتئین توالی کامل طول سازیردیفهم

 با برنج و آرابیدوپسیس انگور، شدهشناسایی های
 ,.Larkin et al) شد انجام ClustalX از استفاده

 فرمت در الاینمنت نتیجه بعد مرحله در .(2007
fasta افزار نرم به فیلوژنتیکی درخت رسم برای 

MEGA7 شد ارائه (Kumar et al., 2016). با 
 (NJ) هاهمسایه ترینکنزدی الگوریتم از استفاده
 رسم درخت صحت  شد. رسم فیلوژنتیکی درخت
 1000 تکرار با استرپبوت آزمون از استفاده با شده

 شد. ارزیابی

                                                                     
1. Neighbor Joining 

2. Bootstrap 

 یهاژن شده حفاظت هایموتیف و ژنی ساختار

BES1 انگور 

 فاز و اگزون/اینترون( طول و )تعداد ژنی ساختار
 از ستفادها با انگور BES1 ژنی خانواده اسپلایسینگ

 .(Hu et al., 2015) شد بررسی  GSDS2.0 سایت
 و ژنومی DNA توالی مقایسه طریق از آنالیز این

 ناساییش برای شد. انجام ژن هر 3(CDS) کدکننده
 از BES1 پروتئینی توالی شدهحفاظت هایموتیف
 شامل پارامترها آن در که شد استفاده MEME سرور
 طول و عدد 5 حداکثر شدهشناسایی موتیف تعداد

 آمینه اسید 50 تا 6 بین شدهشناسایی هایموتیف
 .(Bailey et al., 2009) باشدمی

 
 با درگیر هایmiRNA شناسایی و پروموتر آنالیز

 انگور BES1 یهاژن

 یهاژن شروع کدون بالادست باز جفت 1500 ناحیه
BES1 هدف با پروموتری ناحیهعنوان به انگور 

 مورد PlantCare در هایCis element شناساسی
 سپس .(Lescot et al., 2002) گرفت قرار ارزیابی
 کارکرد اساس بر شدهشناسایی تنظیمی عناصر
 شمارش تنظیمی عنصر هر فراوانی و شدهبندیگروه

 مورد امتیاز و psRNATarget سرور از شد. ارائه و
 بینیپیش برای 4 بالای (Expectation) انتظار

miRNAرونویسی از پس بیان تنظیم در که هایی 
 ,.Dai et al) شد استفاده انگور BES1 یهاژن

 شامل psRNATarget داده پایگاه .(2018
miRNAباشدمی مختلف گیاهان شده شناخته های 

 مورد یهاژن توالی ارائه با و هدف گیاه انتخاب با که
 شده شناخته miRNA هایمولکول مطالعه،

 ژن آن به اتصال توانایی که مربوطه گیاه اختصاصی
 کند.می شناسایی را دارند را

 
 

                                                                     
. Coding Sequence  
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 انگور BES1 یهاژن بیانی پروفایل

 از استفاده با انگور BES1 یهاژن بیانی پروفایل
 ارزیابی efpBrowser داده پایگاه ریزآرایه هایداده
 هاداده این .(Waese & Provart 2016) شد

 مختلف نموی مراحل در انگور بافت 54 به مربوط
 تکرار سه در و NimbleGen پلتفرم در که هستند

 اطلاعات اساس بر است. شده ارائه داده پایگاه این در
 دسترسی شماره با داده سری این به مربوط

GSE36128 سایت در GEO، هایداده این 
 پوشش را انگور یهاژن درصد 93 بیان ریزآرایه

 حرارتی نقشه رسم .(al., et Barrett 2012) هدمی
 Metsalu) شد انجام ClustVis سرور از استفاده با

and Vilo 2015). 
 

 بحث و نتایج
  انگور BES1 ژنی خانواده مشخصات

 در BES1 یهاژن شناسایی برای blastP الگوریتم
 و،جستج این نتیجه شد. استفاده انگور ژنوم گستره

 اساس بر که باشدمی BES1 ژن هفت شناسایی
 تا VvBES1-1 از خود کروموزومی جایگاه

VvBES1-7 آن در که شدند نامگذاری Vv مربوط 
 ل)جدو باشدمی Vitis vinifera انگور، علمی اسم به
 )وزن ینهاسیدآم 141 طول با VvBES1-1 ژن (.1

 طول با VvBES1-5 و کیلودالتون( 2/15 مولکولی
 به کیلودالتون( 78.78 مولکولی )وزن اسیدآمینه 699
 یرونویس فاکتورهای بلندترین و کوتاهترین ترتیب
 این یهاژن pI دامنه هستند. انگور BES1 خانواده
 یهاژن توزیع باشد.می 44/10 تا 58/5 از خانواده

VvBES1 یکنواخت انگور هایکروموزوم روی رب 
 حاوی 19 و 18 ،15 ،4 ،2 هایکروموزوم و نبوده
 باشدمی ژن دو دارای 10 کروموزوم و ژن یک

 (.1 )جدول

                                                                     
1. Heatmap 

 16 در BES1یهاژن ژنومی مقایسه آنالیز در
 درها ژن این تعداد که شد مشخص مختلف گونه

 باشد.می اولیه گیاهان از بیشتر بسیار عالی گیاهان
 BES1 یهاژن افزایش که هدمی نشان پدیده این
 گرفته صورت اولیه و عالی گیاهان انشقاق از بعد

 مشخص این بر علاوه .(Cao et al., 2020) است
 خانواده یاعضا تعداد افزایش مکانیسم است شده
 یهاژن تعداد و بوده متنوع گیاهان در BES1 ژنی

BES1 مضاعف نیز و ژنومی اندازه با گیاه هر 
 ,.Li et al) رددا وجود رابطه احتمالی هایشدگی

2018; Wu et al., 2016). تعداد مثالعنوان به 
 9/422 ژنومی اندازه با صنوبر در BES1 یهاژن

 سیب در کهدرحالی ،باشدمی عدد 14 بازمگاجفت
(Malus domestica) 22 ژن BES1 شده شناسایی 

 باشدمی بازمگاجفت 881 سیب ژنوم اندازه زیرا است
(Cao et al., 2020). اندازه با انگور دیگر سوی از 

 نسبت دارد. BES1 ژن 7 بازمگاجفت 487 ژنومی
 برای و 014/0 انگور در ژنوم به BES1 یهاژن

 صنوبر در احتمالا   لذا باشد.می 033/0 صنوبر
 BES1 یهاژن تعداد تکامل طی در شدگیمضاعف

 اند.داده افزایش را
 فاکتور هایپروتئین توالی چندگانه انطباق
 هدف با ClustalX از استفاده با BES1 رونویسی
 نتیجه شد. انجام شده حفاظت آمینه هایاسید بررسی

 کارکردی دمین که داد نشان چندگانه انطباق این
BES1_N هاتوالی این تمام آمینو انتهای در که 

 تا 78 بین و بوده شده حفاظت بسیار داشته حضور
 در BES1_N دمین دارد. طول اسیدآمینه 150
 Pfam (El-Gebali et al., 2019) داده پایگاه

 رونویسی هایفاکتور شدهحفاظت دمینعنوان به
BES1_N دسترسی شماره با PF05687 معرفی 

 باشد.می bHLH یک کارکردی نظر از و است شده
 و E-box تنظیمی عناصر به اتصال توانایی دمین این

 ازمتأثر  یهاژن پروموتر در برازینواستروئید به پاسخ
 (.1 )شکل (Sun et al., 2010) دارد را هورمون این
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 انگور ژنوم گستره در شدهشناسایی BES1 یهاژن عمومی مشخصات .1 جدول
 شماره
 دسترسی

 کروموزوم ژن
 شروع
 ژن

 انتهای
 ژن

  طول

 پروتئین
  وزن

 مولکولی
  نقطه

 ایزوالکتریک
 جایگاه
 سلولی

VIT_02s0087g00430 VvBES1-1 2 17760206 17760854 141 15.12 10.44 Nuclear 
VIT_04s0023g01250 VvBES1-2 4 17661920 17664267 316 33.93 9.04 Nuclear 
VIT_10s0003g01790 VvBES1-3 10 3247881 3251709 341 36.29 8.53 Nuclear 
VIT_10s0003g04710 VvBES1-4 10 8385360 8386167 215 22.4 9.44 Nuclear 
VIT_15s0046g02640 VvBES1-5 15 19389359 19399836 699 78.78 5.58 Cytoplasmic/ Nuclear 
VIT_18s0001g12020 VvBES1-6 18 10237475 10239038 307 33.65 9.13 Nuclear 

VIT_19s0014g00880 VvBES1-7 19 918102 921897 171 19.88 9.57 
Extracellular/Mitochondrial 

/Nuclear 

 

 
 اسیدهای شدگیحفاظت میزان است. شده مشخص شکل در bHLH هایدمین انگور. BES1 دمین سازیهمردیف .1 شکل

 است. میشخص ستون ارتفاع و )*( ستاره با موقعیت هر در آمینه

 
 انگور BES1 یهاژن تکاملی رابطه

 BES1 یهاژن فیلوژنتیکی، درخت براساس
 قرار مختلف گروه زیر سه در انگور و برنج ،آرابیدوپسیس

 آرابیدوپسیس، ژن 4 شامل یک گروه (.2 )شکل گرفتند
 سه از دو گروه باشد.می انگور ژن دو و برنج ژن یک
 تشکیل انگور ژن یک و آرابیدوپسیس ژن دو برنج، ژن
 ژن دو همراه به انگور ژن چهار ،3 گروه در است. شده
  (.2 )شکل دارند قرار آرابیدوپسیس ژن دو و برنج

در بررسی درخت تکاملی آرابیدوپسیس، کلم چینی 
(Brassica rapaو گوجه )( فرنگیSolanum 

lycopersicum نیز خانواده )BES1  به سه گروه
. تفاوت تعداد (Jiang et al., 2015)اند تقسیم شده

های هر زیر گروه برای این سه گیاه متفاوت است. ژن
های این نتایج دلالت بر این امر دارد که حفظ ژن

شدگی در هر زیر گروه مربوط به این حاصل از مضاعف
هر زیر گروه  BES1های گیاهان متفاوت است، لذا ژن

مسیر تکاملی متفاوت  دهندهنشانبا تعداد متفاوت ژن، 
اشد. از سوی دیگر بر اساس درخت فیلوژنتیکی بمی

انگور دارای یک یا دو ژن  BES1های برخی از ژن
اورتولوگ در آرابیدوپسیس هستند. بر اساس نتایج 

های انگور توان کارکرد این ژنای میژنومیکس مقایسه
ها در های همولوگ آنرا بر اساس کارکرد ژن

. (Wu et al., 2016)بینی کرد آرابیدوپسیس پیش
در آرابیدوپسیس در  At1g75080عنوان مثال ژن به

رشد متأثر از برازینواستروئیدها و سرکوب بیوسنتز این 
 Wang)هورمون بر اساس سیستم فیدبک نقش دارد 

et al., 2002) علاوه بر این ژن .At1g19350  در
. لذا ( ,2010Li)مشارکت دارد  بیوسنتز گلوکوزینولات

تواند دارای می VvBES1-6توان فرض کرد ژن می
 کارکردهای اشاره شده در انگور باشد.

 

 
 

 
 

 

 
 

 

                                                                     
1. Glucosinolate 
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 بر و MEGA7 افزارنرم از استفاده با درخت رسم آرابیدوپسیس. و برنج انگور، در BES1 پروتئین توالی فیلوژنتیکی درخت .2 شکل

 اند.شده مشخص سبز و صورتی زرد، رنگ با ترتیب به برنج و رابیدوپسیسآ انگور، یهاژن شد. انجام NJ الگوریتم اساس

 

 اینترونی-اگزون ساختار و شده حفاظت هایموتیف

 انگور BES1 یهاژن

 یهاژن در موجود هایتفاوت تردقیق بررسی منظوربه
VvBES1 هایپروتئین شدهحفاظت هایموتیف ترکیب 

 سرور از فادهاست با ژنی خانواده این توسط کدشده
MEME توالی در موتیف 5 اساس این بر شد. بررسی 
 در یک موتیف شد. شناسایی BES1 یهاژن پروتئینی
 مطالعه دارد. وجود انگور BES1 هایپروتئین تمامی

 دمین به مربوط که داد نشان یفتمو این کارکردی
BES1-N (.2 )جدول باشدمی  

 هر رد شدهییشناسا هایفیموت عیتوز و بیترک
 مشابه هاآن یکیلوژنتیف بندیگروه اساس بر نیپروتئ

-VvBES1و  VvBES1-2های ژن. (3باشد )شکلیم

 4، 2، 5، 1دارای هر پنج موتیف شده با الگوی توزیع  6

، VvBES1-7 ،VvBES1-1های باشند. ژنمی 3و 
VvBES1-5  وVvBES1-4  تنها دارای موتیف یک
های یک، دو، فدارای موتی VvBES1-3هستند. ژن 

(. از 3باشد )شکل سه و پنج بوده و فاقد موتیف چهار می
 ،VvBES1-7، VvBES1-1های نظر تکاملی ژن

VvBES1-5 و VvBES1-4  در یک زیرگروه
در  VvBES1-6 و VvBES1-2های فیلوژنتیکی، ژن

در زیرگروه مجزا قرار  VvBES1-3یک زیر گروه و ژن 
دارای ناحیه  BES1 هایگیرند. برخی از پروتئینمی

 BIN2غنی از اسیدآمینه سرین هستند که تحت تأثیر 
. (Yu et al., 2018)شود فسفریله و غیرفعال می

، VvBES1-2های که در پروتئین 5موتیف شماره 
VvBES1-3  وVvBES1-6  شناسایی شده است

 باشد.  مربوط به ناحیه غنی از سرین می
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 انگور BES1 آمینه اسید توالی در شدهشناسایی هایموتیف .2 جدول
 کارکرد توالی طول فراوانی E-value موتیف

MEME1 2.20E-205 7 71 
RLPTWKERENNKRRERRRRAIAAKIYAGLRAYGN 

YKLPKHCDNNEVLKALCSEAGWTVEEDGTTYRKGCKP 
BES1_N 

MEME2 1.30E-08 3 35 IPSSLPPLRISNSAPVTPPLSSPTSRVPKPKPDWE 
 MEME3 3.40E-08 3 11 VKPWEGERIHE 
 

MEME4 1.50E-07 2 68 
FRHPJFAVSAPASPSRCNHJAPATIPECEESDAS 

TVESGRWVSFQTFARQAAPLPPTFNLMKPVAQEC 
 

MEME5 1.60E-06 3 37 TEIAGASANASPCSSQQPSPPSSSFPSPFASYHPSPS 
 
 

 
 شماره با شدهشناسایی هایموتیف ژن. هر در هاآن جایگاه و انگور BES1 هایپروتئین در شدهحفاظت هایموتیف .3 شکل

 اند.شده مشخص 5 تا 1
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 در موجود تنوع که است داده نشان مطالعات
 در مهمی نقش ژنی خانواده یک یاعضا اگزون/اینترون

 .(Roy & Penny 2007) دارد خانواه آن تکامل
 از آوردن/دستهب طریق از عموما  ژنی ساختار تغییرات
 و 2درج/حذف ،1اگزون/اینترون دادندست

exonisation/ pseudoexonisation شودمی ایجاد 
(Xu et al., 2012). اینترونی فاز و ژن ساختار لذا 

 که داد نشان نتایج شد. مطالعه انگور BES1 یهاژن
ها ژن سایر است اینترون فاقد که VvBES1-1 ژن بجز

 اینترون VvBES1-5 9 ژن دارند. اینترون یک حداقل
 (.4 )شکل دارد

 در توالیشدگی حفاظت میزان با اینترونی فاز
 هایروناینت تکامل با اسپلایسینگ جایگاه

 میزان بالاترین صفر فاز است. مرتبط اسپلایزومی
 شدگیحفاظت یک فاز اینترون دارد. را شدگیحفاظت
 به مربوطشدگی حفاظت کمترین و دارد بالای

 Long and Deutsch) باشدمی فاز هایاینترون

 که VvBES1-5 ژن آخر اینترونی استثنابه .(1999
 این هایاینترون سایر فاز است، یک فاز دارای
 را هااینترون درصد 93 که باشدمی صفر ژنی خانواده
 از بیشتر بسیار فراوانی این (.4 )شکل شودمی شامل

 درصد 57 تا 45 که است هایوکاریوت در آن میانگین
 .(Long & Deutsch 1999) است شده گزارش

 تشابه ژن، ساختار پایین تنوعدهنده نشان امر این
 بالایشدگی حفاظت نیز و اسپلایسینگ الگوی
 Ruvinsky et) باشدمی کدشده هایپروتئین کارکرد

al., 2005). ساختار مورد در شدهانجام مطالعات 
 که است داده نشان BES1 یهاژن اگزون/اینترونی

 بالای تعداد دارای یهاژن تا اینترون فاقد یهاژن
 یهاژن مثالعنوان به دارد. وجود هاآن در اینترون
BES1 دارند اینترون 10 تا 1 از آرابیدوپسیس و سویا 

(Li et al., 2019). یهاژن سیب در همچنین 

                                                                     
1. Exon/intron gain/loss 

2. Insertion/deletion 

BES1 اینترون 18 با یهاژن نیز و اینترون فاقد 
 مورد در .(Cao et al., 2020) است شده شناسایی

 84.4 که است شده گزارش نیز اسپلایسینگ فاز
 دارای ذرت BES1 ژنی خانواده هایاینترون درصد
 .(Yu et al., 2018) باشندمی صفر فاز

 

 انگور BES1 یهاژن پروموتر آنالیز

در پروموتر  cisتنوع در فراوانی و توزیع عناصر تنظیمی 
دهنده تفاوت تنظیمی و کارکردی تواند نشانها میژن

پروموتر ، لذا (Koul et al., 2019) ها باشدآن ژن
مورد ارزیابی قرار گرفت. نتایج نشان  VvBES1های ژن

در  TATA-boxداد که عناصر تنظیمی عمومی مانند 
های این خانواده وجود دارد. علاوه بر پروموتر همه ژن

 VvBES1های نوع عنصر تنظیمی در پروموتر ژن 31
عناصر تنظیمی  cisشناسایی شد که مربوط به سه گروه 

نصر تنظیمی اختصاصی بافت و مراحل نوع ع 6شامل 
نوع عنصر تنظیمی پاسخ  13عدد،  14نموی با فراوانی 

نوع عنصر تنظیمی  12عدد و  82به تنش با فراوانی 
عدد در پروموتر  71ها با فراوانی پاسخ به هورمون

(. پروموتر 3شناسایی شد )جدول  VvBES1های ژن
 بیشترین عناصر VvBES1-6و  VvBES1-5های ژن

را دارند. بیشترین  عدد 30و  32تنظیمی با فراوانی 
 MYC (18فراوانی عناصر تنظیمی به ترتیب مربوط به 

 AREعددSTRE (16  ،)عددABRE (17  ،)عدد(، 
باشد که به ترتیب در عدد( می 12) as-1عدد( و  16)

هوازی، تنش ، تنش، شرایط بیABAپاسخ به خشکی، 
 (. 3قش دارند )جدول اکسیداتیو و سالیسیلیک اسید ن

نگاهی به فراوانی عناصر تنظیمی هر پروموتر نشان 
ها دارای عناصر تنظیمی با کارکرد هد که تمامی ژنمی

توان گفت ها هستند. لذا میها و هورمونپاسخ به تنش
ها و ها از نظر زمانی و مکانی متأثر از تنشبیان این ژن

ناصر و تفاوت باشد. الگوی توزیع این عها میهورمون
دهنده متفاوت بودن ها در هر ژن نشانفراوانی آن

خانواده ژنی  یکارکرد آن ژن نسبت به سایر اعضا
 .(Zhao et al., 2018)باشد می
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 بنفش و سبز قرمز، رنگ با ترتیببه هاUTR و وناینتر اگزون، .VvBES1 یهاژن اینترونی-اگزون ساختار .4 شکل

 باشند.می اسپلایسینگ فاز دهندهنشان 2 و 1 صفر، اعداد هستند. مشخص
 

 انگور BES1های شده در پروموتر ژن. فراوانی و کارکرد عناصر تنظیمی سیس شناسایی3جدول 
BES نظیمیعنصر ت*

1-1 
BES
1-2 

BES
1-3 

BES
1-4 

BES
1-5 

BES
1-6 

BES
1-7 

 کارکرد عنصر تنظیمی

TGA-element 
  

2 
 

1 
 

2 auxin-responsive element 
TCA-element 

 
1 

   
1 

 
 salicylic acid responsiveness 

ABRE 1 
 

5 
 

7 2 2  abscisic acid responsiveness 
AuxRR-core 

  
1 

    
auxin responsiveness 

CGTCA-motif 1 
 

1 2 3 2 1 MeJA-responsiveness 
TGACG-motif 1 

 
1 2 3 2 1 MeJA-responsiveness 

GARE-motif 
    

1 1 1 gibberellin-responsive element 
P-box 

 
1 

  
1 1 

 
gibberellin-responsive element 

TGA-box 
     

1 
 

auxin-responsive element 
as-1 1 

 
1 4 3 2 1 oxidative stress salicylic acid activate 

CARE 
   

1 1 
  

ABA response, GA response 
ERE 2 1 

  
2 

  
ethylene-responsive element 

TC-rich repeats 1 1 
 

1 
  

1  defense and stress responsiveness 
LTR 

 
1 

  
2 

 
1  low-temperature responsiveness 

ARE 1 2 2 
 

2 1 4 essential for the anaerobic induction 
GC-motif 

  
1 

    
anoxic specific inducibility 

MBS 
     

1 1 drought-inducibility 
MYC 3 5 1 2 3 3 1 drought response 
DRE core 

      
2 drought response 

AP-1 
  

1 
   

1 Cd response 
STRE 2 2 4 4 

 
3 1 stress-response element 

WUN-motif 4 
    

3 
 

wound-responsive element 
box S 

    
1 1 

 
wounding and pathogen response 

W box 1 1 
   

1 
 

elicitor responsive cis-element 
WRE3 

 
1 2 

 
1 4 1 wounding  

circadian 1 
      

circadian control 
MSA-like 

    
1 

  
 cell cycle regulation 

O2-site 
  

1 2 
   

zein metabolism regulation 
CAT-box 1 

 
1 

   
2 related to meristem expression 

GCN4_motif 1 
  

1 
 

1 
 

endosperm expression 

CCGTCC motif 
   

2 
   

cell cycle and cell proliferation 
response 

 باشند.یمو بافتی  ها و مراحل نمویها، تنشظیمی پاسخ به هورمونهای زرد، آبی و سبز به ترتیب مشخص کننده عناصر تن* رنگ

 
 انگور BES1 یهاژن رونویسی از پس تنظیم

 تا 19 طول با هاییمولکول miRNA هایمولکول
 شناسایی گیاهان تمامی در که هستند نوکلئوتید 24
 هایمولکول این که اندداده نشان مطالعات اند.شده

 نیز و گیاه فیزیولوژی و نمو و رشد تنظیم در کوچک
 زیستی غیر و زیستی هایمحرک به گیاه به پاسخ
 نشان مطالعات .(Wani et al., 2020) دارند نقش
 ها،miRNA درصد 50 از بیش هدف که است داده
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 Jiu et) است رونویسی فاکتورهای کدکننده یهاژن

al., 2019). شناسایی ،رواین از miRNAمؤثر های 
 BES1 یهاژن رونویسی از پس بیان تنظیم روی بر

  (.4 )جدول شد انجام انگور
 

 

 
 

 انگور BES1 یهاژن رونویسی از پس بیان تنظیم بر مؤثر هایmiRNA لیست .4 جدول
 بازدارنگی نوع پایان جایگاه شروع جایگاه هدف  ژن miRNA دسترسی شماره

vvi-miR403a VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR403b VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR403c VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR403d VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR403e VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR403f VvBES1-5 978 998 Cleavage 
vvi-miR159c VvBES1-3 294 314 Translation 
vvi-miR159c VvBES1-3 342 362 Translation 
vvi-miR159c VvBES1-3 318 338 Translation 
vvi-miR482 VvBES1-1 175 196 Cleavage 

 

 از متأثر VvBES1-5 ژن که داد نشان مطالعه
 miRNA مولکول این است. miR403 خانواده

 لپهتک گیاهان در و بوده دولپه گیاهان اختصاصی
 ,Sunkar & Jagadeeswaran) است نشده شناسایی

 فرنگیگوجه در miRNA403 رابیانف .(2008
 نقش گیاه نمو در مولکول این که است کرده مشخص

 قادر miR159 همچنین .(Zhang et al., 2015) دارد
 ژن mRNA توالی روی بر موقعیت دو با شدنجفت به

VvBES1-3 باشد.می miRNA159 از بسیاری در 
 برنج در ژن این کوبسر است. شده شناسایی گیاهان
 به دهندهپاسخ یهاژن از بسیاری بیان کاهش موجب

 است شده بذر اندازه و وزن کاهش و برازینواستروئید
(Zhao et al., 2017). ژن VvBES1-1 از متأثر نیز 

miR482 از پس بیان تنظیم مکانیسم باشد.می 
 ترتیب به miR482 و miR403، miR159 رونویسی
 مولکول باشد.می برش و ترجمه از ممانعت برش،

miRNA یهاژن بر مؤثر VvBES1-2 و 
VvBES1-4 نشد. شناسایی 

 
 انگور BES1 یهاژن بیانی پروفایل

 یهاژن بیانی و زمانی یراتتغی بررسی منظوربه
VvBES1 در اندام و بافت 54 به مربوط هایداده 

 بررسی این نتایج شد. ارزیابی مختلف نموی مراحل

 در خانواده این یهاژن بیان الگوی تنوع دهندهنشان
 بیان الگوی کلی حالت در حال این با باشد.می انگور
 هگرو شوند.می تقسیم گروه دو به VvBES1 یهاژن
 و VvBES1-1، VvBES1-4 یهاژن شامل یک

VvBES1-7 یهاژن باشد.می VvBES1-6، 
VvBES1-5، VvBES1-2 و VvBES1-3 را دو گروه 

 نکته (.5 )شکل اندداده تشکیل بیانی الگوی اساس بر
 که است این BES1 یهاژن بیان مورد در توجه جالب
 دارای ژن یک حداقل نموی مرحله هر در و بافت هر در

 ندارد وجود ایمرحله هیچ و باشدمی بالا تا متوسط بیان
 دهد نشان کاهش آن در BES1 یهاژن تمام بیان که

  (.5 )شکل
ها در همچنین وجود همپوشانی در بیان ژن

دهنده همکاری تواند نشانمراحل مختلف نموی می
های پاسخ این عوامل رونویسی در تغییرات بیانی ژن

عنوان مثال بیان ستروئید باشد. بهبه هورمون برازینوا
در  VvBES1-7و  VvBES1-4های الگوی بیان ژن

Pericarp-و  PHWII-Pericarp1پریکارپ مرحله  

PHWIII2  مشابه بوده و هر دو افزایش بیان
ها حاکی از اند. از سوی دیگر الگوی بیان ژنداشته

                                                                     
. Pericarp post-harvest withering II (2rd month)  

. Pericarp post-harvest withering III (3rd month)  
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طورکه در ها دارد. هماننقش اختصاصی این ژن
شود در دو مرحله ذکرشده در ه میمشاهد 5شکل 

 VvBES1-7 و VvBES1-4های بالا که بیان ژن
 و VvBES1-6افزایش یافته است الگوی بیان ژن 

VvBES1-1  .کاهش یافته است 

 
 

 

 
 

 
 د.باشمی مختلف نموی مراحل در انگور هایبافت به مربوط هاداده انگور. BES1 ژنی خانواده یاعضا بیانی پروفایل .5 شکل

 

راهنمای  VvBES1های تفاوت در الگوی بیان ژن
دهد ها بوده و نشان میمهمی در مورد کارکرد این ژن

های مورد مطالعه کارکردهای متنوعی در تنظیم که ژن
 مطالعه در مثالعنوان بهکنند. رشد و نمو انگور ایفا می
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 بیوسنتز بر نور و Epibrassinolide-24-24 تأثیر
 که شد مشخص انگور در پروآنتوسیانین و آنتوسیانین

 برازینواستروئید و نور تأثیر تحت  VvBES1-4 ژن
 بیوسنتز افزایش موجب و شده القاء دارمعنی صورتبه

 نور، بین که شد ثابت اساس این بر شود.می آنتوسیانین
 میانکنش آنتوسیانین و برازینواستروئید رسانیپیام مسیر
 متنوع کارکرد .(Zhou et al., 2018) دارد وجود
 چینی، کلم نظیر گیاهانی در ترپیش BES1 یهاژن
 ;Wu et al., 2016) است رسیده اثبات به سویا و پنبه

Liu et al., 2018; Li et al., 2019). 

 
 نهایی گیرینتیجه

 در BES1 ژنی خانواده یاعضا شناسایی مطالعه این در
 روابط عمومی، مشخصات و انجام انگور ژنوم گستره

 شده، حفاظت هایموتیف ژن، ساختار فیلوژنتیکی،
 بیانی پروفایل و رونویسی از پس تنظیم پروموتر،

 نموی مراحل و هابافت در شده شناسایی یهاژن

 یهاژن که داد نشان نتایج شد. بررسی انگور مختلف
VvBES1 و گرفته رقرا مجزا فیلوژنتیکی گروه سه در 

 حفاظت گروه زیر هر برای شده شناسایی هایدمین
 یهاژن اسپلایسینگ فاز همچنین باشند.می شده

VvBES1  تکامل طی در و بوده صفر فاز نوع از عموما 
 نیز و پروموتری ناحیه سیس عنصر اند.شده حفظ

miRNAیهاژن بر مؤثر های BES1 انگور 
 درها ژن این یانب تنظیم پیچیدگی و تنوع دهندهنشان
 بررسی باشد.می رونویسی از پس و رونویسی سطح
 از حاکی VvBES1 یهاژن بیان ریزآرایه هایداده

 و انگور در مکانی و زمانی نظر ازها ژن متنوع کارکرد
 این نمو و رشد در رونویسی فاکتورهای این ویژه نقش
 پایه اطلاعات تواندمی مطالعه این نتایج باشد.می گیاه
 فراهم را انگور نمو و رشد درها ژن این نقش مورد در

 مانند مختلف اهداف با اصلاحی هایبرنامه در و کرده
 هاتنش به پاسخ و محصول کمیت و کیفیت افزایش
 گیرد. قرار استفاده مورد
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