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 یاهانگ نمورشد و  نندهمحدودکغیرزیستی  یها از تنش یکی تنش شوری

 یسیاز عوامل رونو ی( خانواده اERF) یلندهنده به ات . عامل پاسخباشد می

 یرزیستیو غ یستیز یها دهنده به تنش پاسخ یزو ن یاهاندر رشد و نمو گ یلدخ

 یقدر این تحق ی،خانواده در پاسخ به تنش شور ینا یتبوده و با توجه به اهم

چمن شور آلوروپوس  یستشورز یاهخانواده در گ ینا یها شناسایی ژن

ژن  96در مجموع،  ( مدنظر قرار گرفت.Aeluropus littoralis) یسالیتورل

 درخت در ژنوم آلوروپوس لیتورالیس شناسایی شد. ترسیم ERFی غیر تکرار

 را AlERF ژنی خانواده همولوژی با گیاه آرابیدوپسیس، مبنای بر فیلوژنتیک

ساختار  یلو تحل یهتجز .نمود بندی طبقه( B6 تا B1) مشخص گروه شش به

 بود.متغیر  صفر تا دو بین AlERF یها ژندر   تعداد اینتروننشان داد که  یژن

های  یتوالشده و جستجوی دمین در  های حفاظت موتیف تجزیه و تحلیل 

های یک  یفموتنشان داد از ده موتیف شناسایی شده، تنها  AlERFپروتئینی 

های  بر اساس داده مشارکت دارند. AP2/ERF یندمدو در ساختار  و

را در  یانب یشترینبب AlERF6.3  ژن، Heatmap نمودارترانسکریپتوم و 

  در ژن یزن یانکاهش ب یشترینب نشان داد و یشهدر بافت ر یتنش شور یطشرا

AlERF6.7 این الگوی مشاهده شد.  یدر بافت برگ یابیباز یطدر شرا

های برگ و ریشه در مواجهه با تنش شوری، حاکی  ها در بافت متفاوت بیان ژن

 ایننتایج  باشد. میها  های تنظیمی متفاوت در بیان این ژن از وجود مکانیسم

آلوروپوس در  ERFاولین گزارش در مورد خانواده ژنی  عنوان به مطالعه

 مطالعات بیشتر در مورد خصوصیات را برای ای اطلاعات پایه لیتورالیس،

  نماید. میفراهم  AlERF های ژن یکارکرد

 

آلوروپوس لیتورالیس، تنش شوری، خانواده ژنی، روابط  هایکلیدی:واژه

 . ERFفیلوژنتیکی، عوامل رونویسی 

 

Salt stress is one of the abiotic stresses limiting plant 

growth and development. The ethylene response factor 

(ERF) is one of the transcription factor family that 

involved in plant development and responses to biotic 

and abiotic stresses. Regarding to importance role of 

genes belonging to ERF gene family in plant responses 

to salt stress, identification of these genes in the 

Aeluropus littoralis, halophyte plant, was considered in 

this study. In total, 36 non-redundant ERF genes were 

identified in A. littoralis genome. The phylogenetic tree 

classified the AlERF gene family into six distinct 

groups (B1 to B6) based on hemology with the 

Araboidopsis thaliana. Gene structure analysis revealed 

that AlERF genes contained zero to two introns. 

Domain search and conserved motif analyses in AlERF 

protein sequences determined that 2 motifs (1 and 2) 

out of the identified 10 motifs participate in the 

AP2/ERF domain structure. Based on transcriptome 

data and heatmap diagram, AlERF6.3 gene was 

expressed more in root tissue under salinity stress, and 

the least expression level was observed in AlERF6.7 
gene in leaf tissue under recovery conditions. The 

different expression patterns of genes in leaf and root 

tissues under salt stress suggested different regulatory 

mechanisms in the gene expression. The results of this 

study, as the first report on the ERF gene family in A. 

littoralis, provides basic information for further studies 

of the functional characteristics of AlERF genes. 

 
Keywords: Aeluropus littoralis, ERF transcription 

factor, gene family, phylogenetic relationships, salt 

stress. 
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 همقدم

 يین،پا يدما ی،مانند خشک یطیمختلف مح يطدر شرا
 يها الگوها ژن ها، پاتوژن هو حملغرقاب بالا،  يشور

و  یزيولوژيکیفکارکردهاي را مطابق با  یخاص یانب
 ,.Riechmann et al) دهند یم خود بروز  بیولوژيکی

در سطح  افزايش يا کاهش بیان ينا. (2000
به سنتز طور معمول منجر  به، 2يا پروتئوم 1ترانسکريپتوم

شود که خود تحت  هاي ساختاري يا آنزيمی می پروتئین
 3ويژه عوامل رونويسی تنظیمی به هاي ژن یانب تأثیر

ري توالی ژنوم بسیا تعیینند. نماي یعمل م مرتبط با تنش
يسی رونو در دهه پیشین، نقش عواملموجودات زنده از 

 يها کننده تنظیم ژنومی را به عنوان یچیدهپدر ساختار 
 بیش از پیش آشکار نمود یسلول يهافرآيندمهم 

(Zhou et al., 2012). يسیعوامل رونو AP2/ERF
4 

 AP2/ERFنوع  DNA به اتصال 5مینکه با حضور د
 ينتر از بزرگ عنوان يکی به شوند، می  مشخص

در  ینقش مهمیاهان، در گ يسیرونو عوامل يها گروه
و  يستیز هاي پاسخگو به تنش هاي ژن یانب یمتنظ

بر اساس تعداد  6نمايند. اين ابرخانواده ايفا می غیرزيستی
 به اتصال هاي  میندو ساير  AP2/ERFهاي  دمین

DNA،  خانواده عمده شامل  5بهAP2 ،RAV
7 ،

ERF
DREBو  8

ي ها ینپروتئشوند.  تقسیم می 9
 حفاظت AP2/ERF مینشامل دو د AP2 زيرگروه

 میند يک داراي DREBو  ERF هاي شده، زيرگروه
AP2/ERF و زيرگروه ،RAV میند يک بر علاوه 
AP2/ERF مین اتصال به د داراي يکDNA نوع 

B3 باشند که در ساير عوامل رونويسی مختص  نیز می

                                                                     
1. Transcriptome 

2. Proteome 

3. Transcription factor 

4. APETALA2/ethylene response factor 
5. Domain 

6. Superfamily 

7. Related to ABI3/VP 

8. Ethylene response factors 

9. Dehydration-responsive element-binding protein 

هاي  ژن. (Sakuma et al., 2002)گیاهان وجود دارد 
 هخانواد

ERF  تعداد زيادي پروتئینERF کنند  کد می
  GCC-boxنام که با شناسايی عناصر تنظیمی سیس به

در القا يا بازدارندگی  ʹAGCCGCC-3-ʹ5 با توالی
هاي زيستی و غیرزيستی  بیان ژن در پاسخ به تنش

  .(Ohme-Takagi et al., 1995)نمايند  فعالیت می
از عوامل  یاريکه بس ه استنشان دادتحقیقات 

 یاهدر بهبود تحمل گ یمهم هاي نقش ERF يسیرونو
هاي غیرزيستی مانند خشکی، سرما،  تنش در برابر

. نمايند می يفاا يستیز يها از تنش یو بعض شوري
و  GmERF057 يا مانندسو ERF يها ژن

GmERF089 و  ی، خشکشوري هاي تحت تنش
 هاي توتون .القاء شدند( SMV) ياسو يیکموزا يروسو

و  GmERF057 هاي با ژن 10شده بیان تراريخت بیش
GmERF089 هاي غیر تراريخت،  توننسبت به تو

ها به  تحمل بالاتري در برابر تنش شوري و پاتوژن
 هاي توتون .(Zhang et al., 2008)نمايش گذاشتند 
تحت  GmERF3  بیان شده با ژن تراريخت بیش

و محلول  یدراتکربوه يحاوی تنش خشک يطشرا
هاي غیر  توتون هاي بیشتري در مقايسه با پرولین

. تحت تنش (Zhang et al., 2009)بودند  تراريخت
بیان شده  تراريخت بیشصنوبر  گیاهان توتون و، شوري

در گیاهان غیر تراريخت  در مقايسه با ERF76ژن با 
يشه و وزن تر، برتري نشان دادند ارتفاع بوته، طول ر

(Yao et al., 2016a; Yao et al., 2016b) در .
خصوص بررسی عملکردي اين خانواده تحقیق ديگر در

 Populusشده از  جداسازي PsnERF75ژنی، ژن 

simonii × P. nigra  قابلیت تحمل آرابیدوپسیس
بر  تراريخته را در برابر تنش شوري افزايش داد. علاوه

آرابیدوپسیس تراريخته نیز زنی بذر  جوانه  یزانماين، 
 ,.Wang et al)يافت  يشافزا یطور قابل توجه به

 يشباعث افزا ERF96 یانب یشبهمچنین  .(2018

                                                                     
10. Overexpression 



 55 ...  و  Aeluropus littoralis  ستيشورز اهیگ در  ERF  یخانواده ژن   يیشناساهاشمی پطرودي و محمدي:  

 

 

آرابیدوپسیس در برابر تنش شوري شد. اين  یاهتحمل گ
 عنوان يک به ERF96که امر حاکی از اين است 

کند  عمل می به شوريکننده مثبت تحمل  یمتنظ
(Wang et al., 2017)بیان گندم بیش يها . گیاهچه  

در مقايسه با گیاهان غیرتراريخت،  TaERF3 شده با
 يتنش شور در برابرتحمل افزايش  یطور قابل توجه به

هاي گیاهان تراريخت،  در برگ. ندرا نشان داد یو خشک
توجهی  قابلطور  بهیل، و کلروف ینپرول تجمعسطوح 

 يتو هدا H2O2 يکه محتوا یدرحال يافت، يشافزا
سنجش  .يافتکاهش  یتوجه طور قابل به اي روزنه

 یننشان داد که پروتئ( EMSA) 1کتحرک الکتروفورتی
TaERF3 یسسصرابا عن تواند یم GCC-box  موجود

شده توسط  فعال با تنشط تبژن مر هفتدر پروموتر 
TaERF3 دادنشان  يجنتا ين. اکنش داشته باشد برهم 

مرتبط با  يها ژن يساز فعال يقاز طر TaERF3که 
هاي شوري و خشکی را  در برابر تنشپاسخ گندم  تنش،

 .(Rong et al., 2014) کند یم یمطور مثبت تنظ به
 ه ژنیخانواداهمیت  با توجه به

ERF  در تحمل گیاه
آلوروپوس  شورزيست یاهژنوم گ یتوال  یینتعبه شوري و 

پژوهشکده در  (Aeluropus littoralis) یتورالیسل
فرصت ، )منتشر نشده( طبرستان فناوري يستو ز یکژنت

اين  يها ژن مناسبی براي تجزيه و تحلیل و شناخت
از خانواده  متحمل به تنشيک گونه  ژنی در خانواده

 لیتورالیس آلوروپوس لپه تک گندمیان، فراهم شد. گیاه
 به متحمل گیاهی عنوان به شوري، به تحمل علاوه بر
 با اشاره به اهمیت. شناخته شده است نیز گرما و خشکی

 غنی ژنتیکی منبع يک عنوان به لیتورالیس آلوروپوس
 شوري، به تحمل با مرتبط جديد هاي ژن شناسايی براي

 Zouari et)براي اصلاح گیاهان زراعی  گرما و خشکی

al., 2007)  يها ژنو همچنین کارکرد ERF  در
عنوان  ها، اين بررسی به تحمل گیاهان نسبت به تنش

 اين در ERF يها ژناولین مطالعه در ارتباط با کارکرد 

                                                                     
1. Electrophoretic mobility shift assay 

از  ERF یژنباشد. در مطالعه حاضر، خانواده  گیاه می
  یفو موت یندم یلو تحل يهتجزنظر فیلوژنی، 

مورد بررسی قرار گرفت. در نهايت، براي  شده حفاظت
ها در دو  آن یانب ها، الگوي درک بیشتر کارکرد اين ژن
تنش  يطشراها در  هاي آن بافت برگ و ريشه و پاسخ

 العه شد. بازيابی مطو  يشور
 

هاروشومواد
 ERFاعضای خانواده عوامل رونویسی  ییشناسا

 در گیاه آلوروپوس لیتورالیس

هاي  ، ابتدا توالیERFهاي  پروتئین يیشناسابراي 
برنج و آرابیدوپسیس،  AP2/ERFپروتئینی ابرخانواده 

 RGAPهاي داده  ترتیب از پايگاه به
(http://rice.plantbiology.msu.edu/ )
(Kawahara et al., 2013)  وTAIR 
(https://www.arabidopsis.org/) (Lamesch et 

al., 2012) هاي دريافت شده  شد. سپس توالی دريافت
 tBLASTnبراي جستجوهاي  queryعنوان  به

Local  افزار نرمبا استفاده ازBioEdit  (Hall, 1999) 
 95196الیس شامل لیتور در توالی ژنوم گیاه آلوروپوس

 2توالی کامل ژنوم شده از تعیین بینی مدل ژن پیش
(WGSمور )حذف از د استفاده قرار گرفت. پس 

 اين ینیپروتئ هاي یتوال تکراري، و ناقص هاي پروتئین
 با ،AP2/ERFحضور دمین  .شد شناسايی خانواده
 InterProScanهاي اطلاعاتی   از پايگاه استفاده

(https://www.ebi.ac.uk/interpro/search/ 

sequence-search )(Jones et al., 2014) ،Pfam 
(http://pfam.xfam.org/) (Finn et al., 2015)  و

SMART (http://smart.embl-heidelberg.de/ )
(Letunic et al., 2014) توالی تأيید شد و 

شده با استفاده  يیشناسا هاي پروتئین  AP2/ERF دمین
در  ERF هاي یندست آمد. پروتئ به SMART يگاهاز پا

                                                                     
2. Whole-genome sequencing 

http://gerfbb.com/images/upload/article/pdf/1387127438_Alzohairy%20et%20al%202011.pdf
http://smart.embl-heidelberg.de/smart/set_mode.cgi?NORMAL=1
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 یداسینودو آم حضور مبناي بر یتورالیسآلوروپوس ل
و  95 هاي یتموقع در یبترت به اسید آسپارتیکو  آلانین
 اين همولوژي همچنین و  AP2/ERFیندم 91

 .ندشد مشخص آرابیدوپسیس، هاي پروتئین با ها پروتئین
ها، روشی مورد استفاده قرار گرفت  گذاري ژن براي نام

ذرت و جو استفاده  ERF يها ژن تر در مورد پیش که
. (Liu et al., 2013; Guo et al., 2016)شده است 

 A. littoralisاز گیاه  Alبدين صورت که ابتدا پیشوند 
گذاري بر  و در نهايت شماره ERFاخذ و سپس واژه 

 ها در درخت فیلوژنتیکی انجام شد. بندي ژن اساس گروه
 

 ها شناسایی خواص فیزیکوشیمیایی پروتئین

خواص فیزيکوشیمیايی مانند تعداد اسیدآمینه، وزن 
با  ERFهاي  مولکولی و نقطه ايزوالکتريک پروتئین

 Expasy-ProtParamاستفاده از ابزار 

(https://web.expasy.org/protparam/ )
جايگاه  .(Gasteiger et al., 2005)شد  محاسبه

 WoLFها با استفاده از برنامه  سلولی پروتئین

PSORT (https://wolfpsort.hgc.jp/پیش ) بینی 
  .(Horton et al., 2007)شد 

 

 شناسایی ساختار ژنی

در  ERFژنومی خانواده  DNAو  CDS هاي یتوال
 .شد بازيابیلیتورالیس  توالی ژنوم مرجع گیاه آلوروپوس

 CDS  طريق مقايسه توالی ها از الگوي توزيع اينترون
 ژنومی مربوط به هر ژن، با استفاده از DNAنسبت به 
GSDS (http://gsds.cbi.pku.edu.cn/ )برنامه 

  .(Hu et al., 2014)انجام گرفت 
 

  یلوژنتیکف ترسیم درخت

آمده در  دست به ERFهاي پروتئینی  رديفی توالی هم
انجام و  ClustalWافزار  آلوروپوس با استفاده از نرم

ها بر اساس روش اتصال همسايه  درخت فیلوژنتیک آن
(Neighbor-Joiningو با انجام آزمون بوت )  استرپ
(Felsenstein, 1985)  افزار  نرم تکرار توسط 9111با

6.0 MEGA  ترسیم شد(Tamura et al., 2013). 
 

 شده حفاظت  یفموتتجزیه و تحلیل دمین و 

-Expasyبا استفاده از  AP2/ERFحضور دمین 

Prosite (/https://prosite.expasy.org مورد )
تجزيه و تحلیل قرار گرفت و ساختار دمین ترسیم شد 

(Sigrist et al., 2012) .سازي چندگانه  رديف هم
با استفاده از ابزار  دمین یتموقع یینتع يبرا توالی

Expasy-ClustalW /(https://embnet.vital-

it.ch/software/ClustalW.html) انجام شد 
(Thompson et al., 2003). حفاظت هاي موتیف 

-MEME (http://memeتوسط برنامه  شده

suite.org/tools/meme/)  با پارامترهاي تعیین
کمترين و و  یف،موت 91حداکثر شده )شناسايی 

اسیدآمینه(  51و  6ترتیب  ها به بیشترين طول موتیف
 . (Bailey et al., 2009)شناسايی شد 

 

 لیتورالیس آلوروپوسدر  ERF یها ژنبیان  بررسی

با  آلوروپوس ERFبررسی پروفايل بیانی خانواده ژنی 
 به اين شد. انجام  RNA-seqيها از دادهاستفاده 

پس از تکثیر و کلون گیاهان آلوروپوس  ترتیب که
 یطبه مح روزه 61یاهان گزنی  روش قلمه لیتورالیس به

در  تنش شوريشد و اعمال  کشت هوگلند منتقل
تدريجی  صورت به مولار میلی 611ت ظغل

مولار نمک کلريدسديم در هر  میلی 911نمودن  )اضافه
هفته پس از اعمال تنش  سه روز( صورت گرفت. يک

در  شده و يبردار نمونهز دو بافت برگ و ريشه ي اشور
فاقد  یدروپونیکه یطبه مح یماندهباق یاهانادامه، گ

 يطهفته پس از انتقال به شرا يکو  نمک منتقل
هاي برگ و ريشه انجام  بافتاز  يبردار نمونه بازيابی،

در  Log2FCصورت  ها به آنالیز تفاوت بیان ژن .شد
 ررسی، و پس از تشکیلببازيابی و  يتنش شور يطشرا

 ها آن بیان سطح و ها ژن حاوي که ژن بیان ماتريس

. در قرار گرفت یمورد بررس ERF يها ژن یانب بود،
آمده در قالب نمودار  دست اين تحقیق نتايج به

https://web.expasy.org/protparam/
https://wolfpsort.hgc.jp/
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Heatmap افزار  با استفاده از نرمشده  ترسیم
CIMminer (https://discover.nci.nih.gov/cimminer/ 

home.do/ ) ارائه شد(Scherf et al., 2000). 
 

بحثوجینتا
 ERFاعضای خانواده عوامل رونویسی  ییشناسا

 در گیاه آلوروپوس لیتورالیس

هاي  توالی tBLASTnدر اين مطالعه از الگوريتم 
 با آرابیدوپسیس و برنج  AP2/ERFخانواده پروتئینی

آلوروپوس براي شناسايی اعضاي خانواده ژنی  ژنوم
ERF  هاي  حذف توالیاستفاده شد. در نهايت، با

 در ژنوم AP2/ERF جايگاه ژنی 65تکراري، 
شناسايی شد. براي اطمینان از وجود دمین آلوروپوس 

AP2/ERFشده از طريق  هاي شناسايی ، توالی
 SMART و InterProScan،  Pfamهاي  پايگاه

ها داراي  ارزيابی شده و مشخص شد که تمام توالی
بندي  هستند. سپس براي دسته  AP2/ERFیندم

، شناسايی AP2/ERFهاي ابرخانواده  پروتئین
صورت  SMARTاستفاده از پايگاه با  AP2هاي  دمین

ها و همولوژي با  گرفت. در نهايت، با بررسی اين توالی
اعضاي عنوان  بهتوالی  96هاي آرابیدوپسیس،  ژن

در گیاه آلوروپوس شناسايی شد. تعداد  ERFه خانواد
در آرابیدوپسیس، برنج، سورگوم و  ERFهاي  ژن

Brachypodium distachyon55، 65ترتیب  ، به ،
 ;Nakano et al., 2006باشد ) می 55و  59

Sharoni et al., 2010; Yan et al., 2013; Chen 

et al.,. 2016 .) 
 

 ها شناسایی خواص فیزیکوشیمیایی پروتئین

 دتوان یم ها پروتئین یمیايیشیزيکوف یاتخصوص بررسی
مطالعات  .باشد تأثیرگذار ها آن کارکردي نقش تعیین در

 خانواده ژنی با استفاده از ابزار آنالیز شیمیايی اين فیزيکی
Expasy-ProtParam  ها از نظر  داد که اين ژننشان

 بانقطه ايزوالکتريک  مولکولی ووزن تعداد آمینواسید، 
 929هاي اين خانواده از  طول پروتئین .هم تفاوت دارند

(AlERF3.2  وAlERF3.6 تا )اسیدآمینه  989
(AlERF6.8و وزن مولکولی آن )  تا  51/99ها نیز از

کیلودالتون متغیر بود. دامنه نقطه ايزوالکتريک  51/59
در  55/91تا  AlERF2.1در  68/5ها از  اين پروتئین

AlERF1.4  متغیر بود. در بررسیGuo   و همکاران
در  ERFهاي خانواده ژنی  نیز طول پروتئین (2196)

ها  زن مولکولی آناسیدآمینه و و 985تا  929جو از 
کیلودالتون متغیر بود. دامنه  95/59تا  98/99نیز از 

متغیر  11/99تا  29/5نقطه ايزوالکتريک آنها نیز از 
 AlERFهاي  يابی سلولی پروتئین بود. نتايج مکان

ها هسته  نشان داد که جايگاه عمده اين پروتئین
 99پروتئین در هسته،  29ه جايگاه ک طوري باشد، به می

پروتئین در  دوکلروپلاست و تنها  روتئین درپ
 سیربراز  حاصلهکه با نتايج  شد بینی یشپ یتوکندريم

 Cui et al., 2016; Liu)انی دارد همخو نمحققا ساير

et al., 2019)هاي  ی براي پروتئین. وجود تنوع مکان
AlERF کارکردي  هاي نقش دهنده احتمالاً نشان

 باشد یم یسلول يندهاي مختلفها در فرآ ژن ينمتنوع ا
 (.9)جدول 

 

 شناسایی ساختار ژنی

 ERF یخانواده ژن ينترونیا -ساختار اگزون یبررس
 آلوروپوس، ERFهاي  ژن درصد 6/66داد که  نشان
داراي يک  ها ژندرصد  5/91ينترون، حدود فاقد ا

اينترون  2ها داراي  درصد ژن 5/2اينترون و فقط 
 2585با  DNAژن در  ترين طول يلهستند. طو

(. 9بود )جدول  AlERF2.1 ژن مربوط بهباز  جفت
سه  ها، يوکاريوت در فاقد اينترونهاي  ژن يجادبراي ا
 ها، پروکاريوت ژن از یشامل انتقال افق فرضیه

 رتروترانسپوزون و ينترونشدن ژن فاقد ا مضاعف
فقدان اينترون  .(Huang et al., 2015) وجود دارد

 AP2/ERFعوامل رونويسی هاي  ژندر بیشتر 
 يا ها يانتقال جانبی ژن از مبدأ باکتر یهفرضگیاهی از 

 ,.Magnani et al) کند یم يتها حما ويروس

2004). 
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 یتورالیسدر آلوروپوس ل ERF یژنخصوصیات خانواده  .9 جدول

 
  یلوژنتیکف ترسیم درخت

 ERFخانواده تکامل  یلو تحل يهتجزمنظور  به
 هاي توالیاز  یلوژنتیکدرخت ف يک آلوروپوس،

با استفاده از برنامه آلوروپوس  ERFکامل  ینیپروتئ
6.0 MEGA شد  ترسیم يهروش اتصال همسا هب

 96نشان داد که  یلوژنتیک(. درخت ف9)شکل
 B6تا  B1در شش گروه  AlERFپروتئین 

ژن در گروه  5شوند. به اين ترتیب که  بندي می طبقه
B1 ،6  ژن در گروهB2 ،91  ژن در گروهB3 ،9 

ژن در  8و  B5ژن در گروه  B4 ،2ژن در گروه 
گذاري اين  نام (.9قرار گرفت )شکل  B6گروه 

هاي  ها برمبناي میزان همولوژي دمین گروه
AP2/ERF هاي  ها با پروتئین اين پروتئینERF  در

بندي بر اساس  اين نحوه گروه آرابیدوپسیس بود.
در  ERF یژن خانواده  یلوژنتیکف يبند طبقه

ها مانند گندم، جو و  یدوپسیس در ساير گونهآراب
 ,.Zhuang et al)نیز مشاهده شده است  سورگوم

2011; Yan et al., 2013; Guo et al., 2016). 
 

شده  حفاظت  های یفموتها و  تجزیه و تحلیل دمین

 آلوروپوس ERF های ینپروتئ

 يها یتوالرديفی چندگانه با استفاده از  آنالیزهاي هم
رديفی  همانجام شد.  AP2/ERFهاي دمین آمینواسیدي

، B1 ،B2 ،B3ي ها گروهيرنشان داد که تمام ز ها یتوال
B4  وB5  خانوادهERF اسیدآمینه  شامل ،آلوروپوس
G4 ،R6 ،W10 ،A15 ،E16 ،R18 ،R25 ،W27 ،

L28 ،G29 ،A37 ،Y41 ،D42  وG50 باشند می. 
 ديگر با B6گروه يرز يفاکتورها که بین درحالی

 دارد( در اين مورد تفاوت وجود B5تا  B1ها ) يرگروهز
 (. 2)شکل 

 

 نام ژن
Gene  
Name 

 شماره ژن
Gene  

ID 

شماره دسترسی 
 ژن

Accession 
number 

 طول پروتئین
Protein  
length 

(aa) 

 طول ژن
Gene  
length 
(bp) 

 CDSطول 

CDS  
length 
(bp) 

تعداد 
 اگزون
Exon  

number 

تعداد 
 اينترون

Intron  
number 

 وزن مولکولی
Molecular  

weight 
(kDa) 

نقطه 
 ايزوالکتريک
Isoelectric  

point 

 جايگاه سلولی

Subcellular localization 

AlERF1.1 Alg1511 MT605972 270 813 813 1 0 28.13 4.76 chlo: 11, nucl: 3 
AlERF1.2 Alg2133 MT605973 231 696 696 1 0 23.89 8.79 chlo: 13, nucl: 1 
AlERF1.3 Alg2569 MT605974 171 516 516 1 0 17.90 4.91 chlo: 12, nucl: 1, mito: 1 
AlERF1.4 Alg4658 MT605975 216 651 651 1 0 22.19 10.57 chlo: 9, mito: 5 
AlERF1.5 Alg9166 MT605976 169 510 510 1 0 18.16 10.37 nucl: 7, cyto: 3, chlo: 2, mito: 2 
AlERF1.6 Alg9167 MT605977 229 690 690 1 0 23.79 9.10 chlo: 12, cyto: 2 
AlERF1.7 Alg13466 MT605978 182 549 549 1 0 19.42 4.98 nucl: 12.5, nucl_plas: 7, cyto: 1 
AlERF2.1 Alg2383 MT605979 373 2584 1122 2 1 40.73 4.68 nucl: 11, mito: 2, cyto: 1 
AlERF2.2 Alg3060 MT605980 310 1217 933 2 1 34.68 5.53 nucl: 9, cyto: 5 
AlERF2.3 Alg14890 MT605981 262 789 789 1 0 29.08 5.97 nucl: 8, chlo: 3, mito: 2, cysk: 1 
AlERF2.4 Alg14892 MT605982 339 2094 1020 3 2 37.95 5.59 nucl: 6, cyto: 5, chlo: 2, plas: 1 
AlERF2.5 Alg14946 MT605983 335 1139 1008 2 1 36.25 5.23 nucl: 6, chlo: 5, mito: 3 
AlERF2.6 Alg15517 MT605984 349 1975 1050 2 1 39.43 7.03 chlo: 8, nucl: 3, mito: 3 
AlERF3.1 Alg1058 MT605985 263 792 792 1 0 28.46 5.68 mito: 6, nucl: 5, chlo: 2, cyto: 1 
AlERF3.2 Alg5281 MT605986 123 372 372 1 0 13.61 6.62 nucl: 11, mito: 3 
AlERF3.3 Alg5508 MT605987 251 756 756 1 0 26.71 6.00 chlo: 12, nucl: 2 
AlERF3.4 Alg5871 MT605988 331 996 996 1 0 35.48 6.00 nucl: 14 
AlERF3.5 Alg7181 MT605989 124 375 375 1 0 14.00 6.92 nucl: 14 
AlERF3.6 Alg7897 MT605990 123 372 372 1 0 13.59 8.60 mito: 7, nucl: 6, chlo: 1 
AlERF3.7 Alg11159 MT605991 249 750 750 1 0 26.85 5.69 nucl: 14 
AlERF3.8 Alg13072 MT605992 262 789 789 1 0 28.53 5.54 nucl: 7, extr: 3, cyto: 2, chlo: 1, mito: 1 
AlERF3.9 Alg13240 MT605993 207 624 624 1 0 22.76 6.98 nucl: 11, chlo: 2, plas: 1 
AlERF3.10 Alg14689 MT605994 283 852 852 1 0 30.02 6.23 nucl: 14 
AlERF4.1 Alg1658 MT605995 232 903 699 2 1 24.73 10.06 nucl: 11, chlo: 2, cyto: 1 
AlERF4.2 Alg4649 MT605996 212 684 639 2 1 22.45 9.98 nucl: 13, cyto: 1 
AlERF4.3 Alg10249 MT605997 261 1107 786 2 1 27.85 10.41 chlo: 7, nucl: 7 
AlERF5.1 Alg3254 MT605998 247 744 744 1 0 26.35 9.82 nucl: 9, cyto: 4, chlo: 1 
AlERF5.2 Alg5821 MT605999 326 981 981 1 0 undefined undefined nucl: 11, cyto: 2, mito: 1 
AlERF6.1 Alg5224 MT606000 290 873 873 1 0 32.38 4.85 nucl: 7, chlo: 5, plas: 2 
AlERF6.2 Alg7780 MT606001 204 716 615 2 1 22.18 9.00 chlo: 7, nucl: 4, mito: 3 
AlERF6.3 Alg8738 MT606002 226 843 681 2 1 24.22 9.07 nucl: 6, chlo: 5, mito: 2, cysk: 1 
AlERF6.4 Alg11140 MT606003 301 906 906 1 0 32.48 8.48 chlo: 10, nucl: 3, extr: 1 
AlERF6.5 Alg12468 MT606004 156 621 471 2 1 16.99 5.67 nucl: 6, chlo: 4, mito: 4 
AlERF6.6 Alg13266 MT606005 350 1157 1053 2 1 38.11 8.75 nucl: 13, cyto: 1 
AlERF6.7 Alg13396 MT606006 331 996 996 1 0 35.85 4.83 chlo: 12, nucl: 2 
AlERF6.8 Alg14687 MT606007 383 1152 1152 1 0 41.49 4.72 nucl: 6, cyto: 3, chlo: 2, mito: 2, cysk: 1 
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افزار  با استفاده از نرم ERFهاي  رديفی چندگانه پروتئین در آلوروپوس لیتورالیس. هم ERFیلوژنتیکی اعضاي خانواده ف آنالیز .9 شکل

ClustalW  شد تکرار ترسیم 9111استرپ با  با آزمون بوت يهروش اتصال همسا يبر مبناانجام و درخت فیلوژنتیکی. 

 
تمام  کهکه  نشان دادهمچنین  ها یتوالرديفی  هم
 WLG موتیف يک حاوي ERFخانواده  هاي پروتئین

(W27 ،L28 و G29 )دمین در AP2/ERF  هستند
 یداسینودو آمکه اند  مطالعات نشان داده یبرخ (.2)شکل 
و  95هاي  در موقعیت یبترت به آسپارتیک اسیدو  آلانین
، ERF هاي پروتئین  AP2/ERFمیند 91

 ;Sakuma et al., 2002)باشند  شده می حفاظت

Nakano et al., 2006). 2که در شکل طور همان 
ي ها گروه يرزدر  D19و  A14نشان داده شده است 

B1  تاB4 که در  حالیباشد، در میشده  کاملاً حفاظت
B5  وB6  تا حدودي تفاوت وجود دارد. لازم به ذکر

است اين نتايج در تطابق با تحقیقات پیشین در 
 ;Sakuma et al., 2002)باشد  گیاهان ديگر می

Nakano et al., 2006) . 
سه  داراي AP2/ERFهاي  طورکلی دمین هب

باشند  می α-helixو يک زنجیره  β-sheet زنجیره
(Allen et al., 1998) .توالی  چندگانهرديفی  هم

-βهاي  زنجیره وجود آلوروپوس ERF هاي پروتئین

sheet  وα-helix را در دمین  AP2/ERF أيیدت 
نشان  (9118)و همکاران    Allen(. 2)شکل  نمود
در  يپتوفانو تر ينینآرژهاي  اسیدآمینه که ندداد

قابلیت  DNA نواحی شیار بزرگبا  β-sheet زنجیره
 دمین β-sheetدهد  یکه نشان م اتصال داشته
AP2/ERF جعبه به اتصال  یل دمیندر تشکGCC 

با  AP2فعالیت دارند. در اين تحقیق حضور دمین 
مورد تجزيه و  Prositeافزار آنلاين  استفاده از نرم

تحلیل قرار گرفت و ساختار دمین ترسیم شد )شکل 
در  شده حفاظت هاي الف(. براي شناسايی موتیف-9

 ERFهاي  تمام پروتئینهاي هر گروه،  میان پروتئین
مورد آنالیز  MEMEافزار  با استفاده از نرمآلوروپوس 

 شده هاي حفاظت ب(. موتیف -9قرار گرفتند )شکل 
در  يبند طبقهدلايل  در خصوص يد شواهدنتوان یم
 يها ینپروتئچون د؛ نمختلف ارائه ده يها يرگروهز

 یمشترک یفموت یبکه ترک يرگروه،ز يکموجود در 
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 احتمالاً، گذارند به اشتراک می يکديگررا با 
. با مقايسه دهند یرا نشان م یمشابه کارکردهاي

هاي يک  یفموت و ب مشخص شد که الف-9شکل 
 يناهستند.  AP2/ERF یندمدهنده  دو نشان و
 یاصل هاي موتیف ينا بیانگر اين امر است که یجهنت

ي ها ینپروتئ یانب یمدر تنظ ینقش مهم توانند می
ERF  .گروه  يها ینپروتئدر بیشتر داشته باشندB2 ،
ناحیه انتهاي در ( 9)موتیف  LWSY موتیف

شد  يافت AP2/ERF کربوکسیلی در مجاورت دمین
ممکن است  یدياسجايگاه  ين(، و اج-5)شکل 

 Yan) عمل کند يسیرونو کننده فعال مینعنوان د به

et al., 2013)لوژيح همووسط ين،بر ا . علاوه 
 دمین در خارج ازیه انتهاي آمینی در ناح يیبالا

AP2/ERF  گروهB2 اشت که اين امر در وجود د
سورگوم نیز مشاهده  ERF هاي ینپروتئ B2گروه 

 .(Yan et al., 2013)شده است 
 

 
 Expasy-ClustalW ينبا ابزار آنلارديفی  آلوروپوس لیتورالیس. هم ERFهاي  پروتئین AP2/ERFهاي  رديفی دمین هم .2 شکل

دهنده مناطق  نشان یبترت به هاي قرمز و فلش سبز خطوط اند. شده مشخص هاي مشکی با قاب شده حفاظت يها یدآمینهاس انجام شد.
طور  دهند که به یرا نشان م ي قرمز، آمینواسیدهايیها ستاره باشند. می AP2/ERF در دمین βو صفحات  αبینی شده مارپیچ  پیش

 .کنند اتصال برقرار می DNAبا  یممستق
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 Prosite. )الف( جستجوي دمین با استفاده از برنامه آنلاين AlERFهاي پروتئینی  یتوالموتیف و جستجوي دمین در  آنالیز  .9شکل 
 هاي ینپروتئنمايش موتیف لوگوي توالی  براي آنالیز موتیف مورد استفاده قرار گرفت. )ج( MEMEانجام شد. )ب( برنامه آنلاين 

AlERF برنامه در MEME .باشد یمربوطه م ینآن در دم یفراوان یانگرب یدآمینه،هر اس اندازه. 
 

 های بافتدر  ERF یها ژنبیان  تجزیه و تحلیل

 تحت تنش شوری آلوروپوسبرگ و ریشه 

 اطلاعاتتواند  یم یژن هخانواد یانیب يلپروفا مطالعه
 Mao et)آورد ها فراهم  آن براي درک کارکرد یمهم

al., 2012) يها ژن. براي بررسی بیان ERF در 
  يطدر شرا ريشه آلوروپوس و برگ هاي بافت

 RNA-seqهاي  دادهبازيابی از و  يتنش شور
 log2FC یاسمق در Heatmapنمودار استفاده و 

هاي  نتايج نشان داد که ژن (.5 شکل)شد  ترسیم
AlERF1.7 ،AlERF3.1 و AlERF6.5  داراي

هاي  بیان اختصاصی بافت برگ بوده و ژن
AlERF6.4 و AlERF6.8  داراي بیان اختصاصی

ژن  در افزايش بیانبیشترين باشند.  بافت ريشه می
AlERF6.3 در بافت ريشه  يتنش شور يطشرا تحت

برابري نسبت به  5/2)بیان  25/9بیان  با مقدار
  .شاهد( مشاهده شد
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دو  را در AlERFهاي  ارائه شده میزان تغییر بیان ژن RNA-seq .Heatmapهاي  بر اساس داده  AlERFهاي پروفايل بیانی ژن .5شکل 

ارائه  Heatmapصورت نوار رنگی در انتهاي  دهد. ارزش نسبی سیگنال به بازيابی نشان می و شوري تنش شرايط تحت يشهبافت برگ و ر
 دهنده افزايش بیان است. رمز نشاندهنده عدم تغییر بیان و رنگ ق دهنده کاهش بیان، رنگ سیاه نشان شده است که در آن رنگ سبز نشان

 

 WAX INDUCER 1با ژن  AlERF6.3ژن 
(AT1G15360 .در آرابیدوپسیس، همولوگ است )

از خانواده ژنی  B6متعلق به گروه  WIN1اين ژن 
ERF باشد. مشخص شده است که اين ژن در  می

بیان آن در  بیوسنتز موم نقش دارد و بیش
و  یتحمل به خشک يشافزاآرابیدوپسیس منجر به 

 Kannangara et)وتیکول شد ک يرينفوذپذ تنظیم

al., 2007). نصر اين ژن همچنین با اتصال به ع
عنوان  بهزايی  مرتبط با بیماري GCC-boxانداز  راه

تواند توسط  کرده و میعمل  يسیکننده رونو فعال يک
در پیام تنش انتقال  یرمس يو اجزاعوامل تنش 

. (Broun et al., 2004) باشد دخیلژن  یانب یمتنظ
 ینپروتئ اکتوپیک يک یانبمشخص شده است که 

ERF نام به گندم TaERF1  متعلق به گروهB-2 ،
و  ماسری، ، خشکهاي شوري در برابر تنشتحمل 

 يايیپاتوژن باکتر در برابرمقاومت  ینهمچن
Pseudomonas syringae  گیاه آرابیدوپسیس در را

 .(Xu et al., 2007)تراريخته افزايش داد 
با ) AlERF6.7ژن  به یان نیزکاهش ب یشترينب

( در بافت برگی در شرايط بازيابی -99/2بیان  دارمق
کاهش بیان نسبت به شاهد( تعلق داشت. بعد  9/5)

 AlERF3.9هاي  از آن بیشترين کاهش بیان به ژن
ترتیب در بافت  ( به-12/2) AlERF1.2( و -15/2)

در بافت برگی در شرايط  ريشه تحت تنش شوري و
 یانب يالگو ينا(. 5بازيابی مشاهده شد )شکل
 تواند یمشابه، م هاي ینمتفاوت با توجه به وجود دم

 یزمتفاوت و ن یمولکول يوجود عملکردها یلبه دل
 ينا یتمختلف در کنترل فعال یمیتنظ هاي یسممکان
 و همکاران  Dongمختلف باشد.  يها ها در بافت ژن

متعلق به پاسخگو به شوري  ERFژن  يک( 2192)
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؛ ندگندم جدا کرد را از TaERF4 نام به B-1گروه 
به  یتحساس بیان اکتوپیک اين ژن در آرابیدوپسیس،

گزارش شده است که . داد يشرا افزا يتنش شور
را  به تنشپاسخ  ERF يها از ژن یبرخ یانب بیش

تنش  در برابررا  يختهترار یاهانو گ سرکوب نموده
 Yang et al., 2005; Zhang) کند تر می حساس

et al., 2007 )ژن  يک یانب حال، . با اينERF  در
 شدالقاء  تحت تنش شوري EsE1نام  به برنج

(Zhang et al., 2011) . دو ژنSlERF68  و
SlERF80  در طول تنش شوري بیشتر بیان شدند

(Sharma et al., 2010). و  حاضر یقتحق يجنتا
 که داده استنشان عمل آمده  هاي به ساير بررسی

 یلتنش شوري دخبه در پاسخ  ERFخانواده  يها ژن
گیاه به  مهمی در تحمل هاي نقش توانند میهستند و 

 ايفا نمايند.تنش شوري 
 خانوادهجامع  مطالعه یناولعنوان  بررسی به ينا

ERF و  یانب يالگوهاتکامل، سازي  با هدف روشن
آلوروپوس در  ERF يها ژن یاحتمال يعملکردها
ها  يافته اين. باشد در پاسخ به تنش شوري می لیتورالیس

در  ERF يها ژن عملکرد ینیب یشپاطلاعاتی براي 
و  جزيهو تنمايد  تحمل گیاه به تنش شوري فراهم می

ها  ژن يغربالگر يآمده برا دست به يججامع نتا یلتحل
پاسخ  ینو همچن ها کارکرد آن یشترب يیشناسا براي

 .باشد می یدمفهاي غیرزيستی مختلف  ها تحت تنش آن

 سپاسگزاری

و  کیپژوهشکده ژنت یمال تيپژوهش با حما نيا
طبرستان، دانشگاه علوم  يکشاورز يفناور ستيز

پژوهشی طرح ) يسار یعیو منابع طب يکشاورز
 لهینوسيانجام شده است و بد( T234/96 شماره

و مراتب تشکر  دانند یبر خود لازم ممقاله  سندگانينو
 .نديخود را اعلام نما قدردانی
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