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Abstract 

Introduction: Sesquiterpene lactones in sunflower play crucial roles in plant defense and allelopathy. The 

synthesis of these compounds is regulated by transcription factors, particularly the large bHLH family, which are 

recognized as key regulators of growth and metabolic processes. Although the key genes in the biosynthetic 

pathway of these compounds have been identified, their regulatory mechanisms remain largely unknown. The 

present study aimed to identify and characterize the bHLH family in sunflower using transcriptomic data under 

stress treatments and gene co-expression network analysis. 

Materials and Methods: To investigate bHLH transcription factors involved in sesquiterpene lactone biosynthesis 

in sunflower, leaf RNA-seq data under methyl jasmonate, abscisic acid, and salicylic acid treatments were retrieved 

from the NCBI database (PRJNA328564). Raw reads underwent quality control using 123fastq, removing low-

quality sequences and adapters. Clean reads were aligned to the sunflower reference genome using HISAT2. 

Weighted gene co-expression network analysis (WGCNA) was conducted in R to identify modules of co-expressed 

genes, with scale-free topology used to construct correlation matrices. Modules associated with key biosynthetic 

genes (HaGAS, HaGAO, HaCOS, HaG8H) were identified, and co-expressed bHLH transcription factors were 

extracted and visualized in Cytoscape. Promoter regions of key genes were retrieved from NCBI and analyzed for 

cis-regulatory elements using PlantCARE, with motif distribution visualized through TBtools. For evolutionary 

and structural characterization, bHLH protein sequences were aligned with Arabidopsis homologs, and a 

phylogenetic tree was reconstructed using the Neighbor-Joining method in MEGA. 

Results: Weighted gene co-expression network analysis (WGCNA) was performed on leaf RNA-seq data of 

sunflower under methyl jasmonate, abscisic acid, and salicylic acid treatments, revealing multiple distinct co-

expression modules in response to each treatment. The highest number of modules was observed under methyl 

jasmonate (38 modules) and salicylic acid (35 modules), whereas abscisic acid treatment generated only 20 

modules, indicating hormone-specific regulatory patterns. Promoter analysis revealed that W-box, E-box, ABRE, 

and GARE motifs—associated with WRKY and bHLH transcription factors—were present in the key genes. W-

box motifs occurred in all genes (2–11 sites), while E-box motifs were detected in all genes except HaCOS, with 

HaG8H exhibiting the highest number (21 sites). Hormone-responsive motifs (ABRE and GARE) displayed 

specific and widespread distributions. Based on phylogenetic analysis four bHLH genes were identified as key 

regulators of the biosynthetic pathway. Gene structure analysis (0–8 introns), conserved motif examination, and 

bHLH domain characterization confirmed the classical DNA-binding and HLH architecture. 

Conclusion: This study demonstrates that bHLH family transcription factors play a central and conserved role in 

regulating sesquiterpene lactone biosynthesis in sunflower. These factors act by binding to E-box motifs within 

the promoters of key pathway genes (HaGAS, HaGAO, HaCOS, and HaG8H), forming a complex network of 

gene interactions that coordinates responses to developmental and environmental signals. Phylogenetic evidence 

and conserved motif analysis indicate that the function of these bHLH factors is similar across other plant species, 

providing a foundational framework for targeted genetic engineering and enhancing the production of terpenoid 

compounds with pharmaceutical and ecological applications. 
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در  هالاکتونترپنییسزکو وسنتزیدر ب لیدخ bHLH یسیعوامل رونو یکیوانفورماتیمطالعه ب

 آفتابگردان

 1، اسعد معروفی1، قادر میرزاقادری1*، محمد مجدی1سعادت محمدنژاد
  رانیدانشگاه کردستان، سنندج، ا ،یدانشکده کشاورز ،یاهیگ کیو ژنت دیگروه تول. 1
 irajdi@uok.acm.m. ایمیل نویسنده مسئول:*

 چکیده

 ،یسیتوسط عوامل رونو باتیترک نیز اسنت میدارند. تنظ یاتینقش ح یو آللوپات یاهیدر آفتابگردان در دفاع گ هالاکتونترپنییسزکو :مقدمه

. هرچند شوندیشناخته م یکیو متابول یرشد یندهایفرآ یاصل یهاکنندهمیعنوان تنظکه به ردیگیصورت م bHLHخانواده بزرگ  ژهیوبه

مانده است. هدف  یها همچنان ناشناخته باقآن یمیتنظ یاند، اما سازوکارهاشده ییشناسا باتیترک نیا یوسنتزیب ریسم یدیکل یهاژن

و شبکه  یتنش یمارهایتحت ت کیپتومیترنسکر یهادر آفتابگردان با استفاده از داده bHLHخانواده  لیو تحل ییپژوهش حاضر، شناسا

 بود.  یژن یانیبهم

-RNA یهادر آفتابگردان، داده هالاکتونترپنییسزکو وسنتزیمرتبط با ب bHLHخانواده  یسیعوامل رونو ییشناسا یبرا :هاو روش مواد

seq گاهیاز پا دیاسکیلیسیو سال دیاسکیآبسز جاسمونات،لیمت ماریبرگ تحت ت NCBI (PRJNA328564) خام  یهاشد. خوانش یابیباز

منظور . بهدندیتراز گردان همبه ژنوم مرجع آفتابگرد HISAT2افزار با نرم ت،یفیککم یهاداده حذفو  123fastqبا  تیفیپس از کنترل ک

 یبر اساس توپولوژ ینژ یهمبستگ سیاجرا شد. ماتر R طیدر مح( WGCNAها )ژن یوزن یانیبشبکه هم لیتحل ان،یبهم یهاژن ییشناسا

 یهاشدند. سپس ژن ییشناسا HaG8Hو  HaGAS ،HaGAO ،HaCOS یدیکل یهامرتبط با ژن یژن یهاو ماژول جادیا اسیبدون مق

bHLH ها با استخراج و شبکه انیبهمCytoscape از  یدیکل یهاپروموتر ژن یتوال س،یس یمیعناصر تنظ لیتجسم شدند. جهت تحل

NCBI گاهیو با پا افتیدر PlantCARE با  هافیو موت دیگرد یبررسTBtools ینیپروتئ یتوال ،یتکامل یبندرده ی. براشدندداده  شینما 

 شد.  یبازساز MEGAافزار در نرم Neighbor-Joiningبا روش  کیلوژنتیتراز و درخت فهم سیدوپسیآراب یهابا همولوگ bHLH یهاژن

 جاسمونات،لیمت یمارهایبرگ آفتابگردان تحت ت RNA-seq یهابر داده( WGCNAها )ژن یوزن یانیبشبکه هم لیتحل :نتایج

ها تعداد ماژول نیشتری. بدیگرد ییشناسا ماریدر پاسخ به هر ت زیمتما انیبماژول هم نیانجام شد و چند دیاسکیلیسیو سال دیاسکیآبسز

 جادیماژول ا 20تنها  دیاسکیآبسز ماریکه ت یماژول( مشاهده شد، در حال 35) دیاسکیلیسی( و سالژولما 3۸) جاسموناتلیمت ماریدر ت

و  W-box ،E-box ،ABRE یهافیا نشان داد موتپروموتره لیاست. تحل یهورمون یاختصاص یمیتنظ یدهنده الگوهاکرد که نشان

GAREیسی، مرتبط با عوامل رونو WRKY  وbHLHحضور دارند.  یدیلک یها، در ژنW-boxافتی( گاهجای 11–2ها )ها در تمام ژن 

دهنده به پاسخ یهافیموت HaG8H ( درگاهیجا 21تعداد ) نیشتریها حضور داشتند، با بژن ریدر سا HaCOSجز ها بهE-boxشدند و 

 یهاکنندهمیتنظ عنوانبهbHLH  نچهار ژ کیلوژنتیف لیو گسترده داشتند. بر اساس تحل یاختصاص عیتوز( GARE و ABREهورمون )

 نیهمراه با دم هانیشده پروتئمحافظت یهافیموت لیو تحل نترونای ۸–0 یساختار ژن یشدند. بررس یمعرف یوسنتزیب ریمس یهاژن یدیکل

bHLH کیساختار کلاس دکنندهییتأ DNA-binding  وHLH  .بود 

 وسنتزیب میدر تنظ یاشدهو حفاظت ی، نقش مرکزbHLHخانواده  یسیرونو یکه فاکتورها دهدیمطالعه نشان م نیا :یریگجهینت

، HaGAS) ریمس یدیکل یهاروموتر ژنپدر  E-box یهافیعوامل با اتصال به موت نیدر آفتابگردان دارند. ا هالاکتونترپنییسزکو

HaGAO ،HaCOS وHaG8H ) و  یرشد یهاگنالیسکه پاسخ به دهندیرا شکل م یاز تعاملات ژن دهیچیپ یاو شبکه کنندیم تیفعال

 یاهیگ گرید یهاگونهها در bHLH نیکه عملکرد ا دهدیشده نشان ممحافظت یهافیو موت کیلوژنتی. شواهد فکندیرا هماهنگ م یطیمح

 فراهم آورد. یکیکولوژو ا ییدارو یبا کاربردها یترپن باتیترک دیتولهدفمند و بهبود  کیژنت یمهندس یبرا یچارچوب تواندیمشابه است و م

 هیثانو تیمتابول ک،یلوژنتیف س،یس یمیعوامل تنظ ،یهورمون ماریت :کلید واژگان

 09/10/1404 تاریخ پذیرش:                                                                                                                                              29/06/1404 تاریخ دریافت:

در آفتابگردان با استفاده از  هالاکتونترپنییسزکو وسنتزیب bHLH یهاکنندهمیتنظ ییشناسا (.1405). ا ،معروفی.، و ق، میرزاقادری.، م ،مجدی.، س ،محمدنژاد منبع:

 https://doi.org/10.22034/plant.2025.144559.1175 . 30-17(.1)7، تولید و ژنتیک گیاهی ، مجلهیوزندار ژن یانیبهم یهاشبکه لیتحل
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 مقدمه

در محیط، برای بقا و  پایدارعنوان موجوداتی گیاهان به

ای سازگاری با شرایط متغیر زیستی و غیرزیستی، مجموعه

کار پیچیده از فرآیندهای فیزیولوژیکی و بیوشیمیایی را به

گیرند. هماهنگی این فرآیندها عمدتاً از طریق تنظیم می

ها و مراحل مختلف رشد و ها، اندامدقیق بیان ژن در بافت

در این میان،   (Nouri et al., 2015).پذیر استنمو امکان

های هدف، ی ژنبا اتصال به نواحی پروموتر عوامل رونویسی

سازی یا سرکوب مسیرهای مولکولی نقش محوری در فعال

مرتبط با رشد، توسعه و پاسخ به تنش دارند. تاکنون بر 

خانواده از این عوامل در  DNA ،5۸اتصال  میناساس د

ای در های ویژهگیاهان شناسایی شده است که هر یک نقش

 ,.Bassolino et al). د کننفرآیندهای زیستی ایفا می

2020; Zhou et al., 2020) 
–basic helix–loop رونویسی عواملها، در میان این خانواده

helix (bHLH)  اهمیت از عنوان دومین گروه بزرگ، به

ها که در گیاهان، جانوران . این پروتئینبرخوردارندای ویژه

-دمینای دارند، با دارا بودن حضور گسترده ریزموجوداتو 

سازی، طیف دایمری و  DNAاختصاصی اتصال به های

 Wang) زندساوسیعی از عملکردهای تنظیمی را ممکن می

et al., 2018; Zhang et al., 2020)لب آنکه برخی . جا

از طریق تشکیل  DNA اتصال به میناعضای فاقد د

های غیرفعال، نقش سرکوبگر داشته و بر کمپلکس

 ,.Zhang et al).دافزاینپیچیدگی تنظیمی این خانواده می

بر اساس شباهت توالی و  bHLH اکتورهایف  (2020

شوند های عملکردی به شش گروه اصلی تقسیم میویژگی

 Zhou).بیشترین فراوانی را دارد B که در این میان، گروه

et al., 2020)  
مطالعات ژنومی اخیر نشان داده است که این خانواده در 

 ذرت مانند، اهان زراعی و داروییهای مختلف گیگونه

(Castillon et al., 2007) ، برنج(Xu et al., 2022)، 

 ,.Chang et al) و درمنه(Wang et al., 2018) زمینی سیب

چون بیوسنتز حضور داشته و در فرآیندهایی هم (2023

های های اولیه و ثانویه، رشد سلولی و تحمل تنشمتابولیت

 ;Guo et al., 2021).دنکنغیرزیستی نقش کلیدی ایفا می

Hong, 2016)   

های ثانویه گیاهی نیز در کنار عوامل رونویسی، متابولیت

های اکولوژیک و دارویی دلیل نقشروزافزونی را بهتوجه 

ها لاکتونترپناین میان، سزکویی. در اندخود جلب کرده

 از ترکیبات ایزوپرنوئیدی، دارای عنوان گروهی بزرگبه

های مهمی نظیر خاصیت ضدالتهابی، ضدسرطانی، فعالیت

درمان میگرن و مالاریا بوده و همچنین در دفاع گیاه از 

آللوپاتی، دفع حشرات و سمیت علیه جانداران دیگر طریق 

 Amrehn et al., 2016; Majdi et).  کنندایفای نقش می

al., 2011; Spring, 2021) ر آفتابگردان، علاوه بر د

، مسیرهای )glandular trichome( ایهای غدهکرک

های ریشه، ساقه و کوتیلدون در بافت فعالبیوسنتزی 

که ترکیباتی چون کاستونولید،  اندگزارش شده

زانتاتین و تومنتوزین را اپی-۸لاکتون، دهیدروکاستوس

 ;Galisteo et al., 2024; Spring, 2021) کنندتولید می

Spring et al., 2020 .) از با ترشح این ترکیبات برخی از

زنی عنوان مواد آللوپاتیک عمل کرده و جوانهریشه به طریق

کنند میرا تحریک  (Orobanche cumana) بذر گل جالیز
.(Spring et al., 2020)   

شامل ها لاکتونترپنسزکویی های کلیدی مسیر بیوسنتزژن

 Aجرماکرین، (HaGAS) سنتاز A رینجرماک

و  (HaCOS) کاستونولید سنتاز ، (HaGAO)اکسیداز

. هستند (HaG8H) هیدروکسیلاز-β ۸اسید  A جرماکرین

-۸βکاستونولید و ها در تولید ین آنزیما

ترتیب که به دارند اسید نقشA  ینجرماکرهیدروکسی

-۸ها و لاکتونساز ترکیبات دهیدروکاستوسپیش

 ,.Álvarez-Calero et alد )شونزانتاتین محسوب میاپی

2018; Frey et al., 2018 .)های با وجود شناسایی ژن

-ترپنکلیدی، سازوکارهای تنظیمی بیوسنتز سزکویی

 ها همچنان ناشناخته باقی مانده است.لاکتون

 هایتحلیل و بیوانفورماتیکهای اخیر در حوزه با پیشرفت

تحلیل  همچون نوینی ایشبکه هایروش ترنسکریپتومی،

های کنندهامکان شناسایی تنظیم وزنی ژنی بیانیه همشبک

اند. این را فراهم کردههایی با عملکرد ناشناخته و ژنبالقوه 

های دارای روش بر مبنای این اصل استوار است که ژن

دهند و عملکرد مشابه، الگوهای بیان همسانی نشان می

های عملکردی را بیانی، ماژولتوان با تحلیل ساختار هممی

ای ا ایجاد شبکهی ببیانی ژنی وزنهم روش. دشناسایی کر

ها در بندی آنها و گروهمبتنی بر همبستگی میان ژن

هایی با عملکرد مشترک، ابزاری قدرتمند برای کشف ولماژ

های کلیدی در مسیرهای سازوکارهای تنظیمی و ژن

   (Serin et al., 2016).آوردپیچیده زیستی فراهم می

دهی های برجسته این روش، استفاده از وزنکی از ویژگیی

های شبکه است که امکان حفظ اطلاعات پیوسته به یال
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از حذف و آورد ها را فراهم میجزئی همبستگی میان ژن

ای که به گونه کندناخواسته ارتباطات ضعیف جلوگیری می

دهی پیوسته به ارتباطات، حساسیت و پایداری با وزن

فراهم  کلیدی هایها و ژنبیشتری در شناسایی ماژول

ها در سازی بیان ژنکند. همچنین این روش با خلاصهمی

ها با صفات فنوتیپی ، امکان ارتباط ماژولeigengeneقالب 

 هایتواند ژنکند و میتر میهای بیولوژیکی را سادهو ویژگی

ا بالقوه برای مطالعات عملکردی و مهندسی ژنتیکی ر

 مشخص کند. با وجود کارایی بالای روش تحلیل شبکه

های عملکردی و در شناسایی ماژول وزنی ژنی بیانیهم

هایی همراه است های کلیدی، این رویکرد با محدودیتژن

دهد. نخست که تفسیر و صحت نتایج را تحت تأثیر قرار می

 عمل هاژن بیان همبستگیعمدتاً بر پایه  این روش آنکه

زمانی لزوماً رابطه هم یک وجود که معنا بدین د؛کنمی

دهنده تعامل مستقیم تنظیمی نیست. در نتیجه، نشان

بیان لزوماً در یک مسیر مولکولی مشترک قرار های همژن

ندارند و ممکن است تحت تأثیر عوامل خارجی یا نویز 

افزون بر   (Burns et al., 2022).باشند تجربی قرار گرفته 

 سازیپارامترهای کلیدی همچون توان نرماین، انتخاب 

(soft-thresholding power)   بندی معیارهای خوشهو

شده را های شناساییتواند ساختار شبکه و تعداد ماژولمی

سازی دقیق و ارزیابی تغییر دهد و این موضوع نیازمند بهینه

بیانی تحلیل همها، با وجود این محدودیت .حساسیت است

همچنان یکی از قدرتمندترین و پرکاربردترین  ژنی وزنی

ابزارها در تحلیل ترنسکریپتوم برای بررسی مسیرهای 

های های ژنی مرتبط با متابولیتتنظیمی پیچیده و شبکه

 شودها محسوب میلاکتونترپنثانویه مانند سزکویی

(Burns et al., 2022.) 

در  bHLH دهد که خانوادهمطالعات اخیر نشان می

ها مانند تابگردان تنوع بالایی دارد و برخی ژنآف

HabHLH159   وHabHLH024 حت تنش خشکی القا ت

مطالعه دیگری گزارش شد  در (Li et al., 2021).د شونمی

خطوط خودناسازگار آفتابگردان، بیان کاهشی این  که در

تواند ها تحت خشکسالی غالب بوده و پاسخ ژنتیکی میژن

با   (Wu et al., 2022).باشد ها متفاوتها و واریتهبین گونه

پژوهش حاضر بر نقش اختصاصی این فاکتورها در این حال 

های کلیدی مسیر بیوسنتز تنظیم ژن

 است.متمرکز شده  هالاکتونترپنسزکویی

در این پژوهش، با استفاده از تحلیل ترنسکریپتومیک برگ 

 تحت شرایط تنشیی وزنژنی  بیانیهم شبکهآفتابگردان و 

(، اسیداسید و سالیسیلیکآبسزیکجاسمونات، )متیل

شناسایی  bHLH خانوادهای از فاکتورهای رونویسی مجموعه

این  نتایجساختاری بررسی شدند. و  و از نظر فیلوژنتیکی

 عواملبالقوه مطالعه، شکاف دانشی موجود درباره ارتباط 

-ترپنسزکوییو مسیرهای بیوسنتزی  bHLH رونویسی

تواند منبعی را پر کرده و می ها در آفتابگردانلاکتون

ارزشمند برای محققان باشد و زمینه توسعه راهبردهای 

نوین در بهبود مقاومت گیاه، مدیریت پایدار آفات و 

 .برداری دارویی از این ترکیبات را فراهم آوردبهره

 هامواد و روش
 تحلیل ترنسکریپتوم

های کلیدی عوامل رونویسی مرتبط با ژنبرای شناسایی 

  RNA-seq  ها، دادههالاکتونترپنمسیر بیوسنتز سزکویی

، اسموناتجبا متیل  تیمارتحت  آفتابگردان برگ مومی ازع

 ,NCBI (SRA و از آرشی اسیداسید و سالیسیلیکآبسزیک

SRP092742) هایکتابخانهد. ریافت شدRNA-seq 

کنترل کیفیت اولیه  .بودند  unstrandedصورتبه

و  امل حذف آداپتورهاش  123fastq ابزار باهای خام خوانش

و حذف ( Q˂30ین )های با کیفیت پایخوانش حذف

 ,.Eidi et al)انجام شد جفت باز 50تر از های کوتاهخوانش

 HISAT2 (Kim et al., 2019)  باسالم  های. خوانش (2024

v2.2.1  ژنوم مرجع آفتابگردان هب (HanXRQr2.0-

SUNRISE)  تراز شدندمه.(Badouin et al., 2017)  

 بهSAMtools  (Li et al., 2009)حاصل با  SAM هایفایل

BAM میتسنجش ک د.شدن سازیو مرتب دیلتب 

 ,.featureCounts  (Liao et alبا ها در سطح ژنخوانش

. برای حذف انجام شد unstrandedتحت تنظیمات  (2014

در بیش از دو نمونه  CPM˂ 1هایی که های کم بیان، ژنژن

ها با استفاده از تبدیل داشتند فیلتر شدند. سپس شمارش

variance-stabilizing  در بستهDESeq2   نرمال سازی

  مورد استفاده قرار گرفتند. های بعدیشدند و برای تحلیل

 ا هبیان ژنساخت شبکه هم

، bHLHرونویسی  عواملهای کاندید برای شناسایی ژن

 در WGCNA با بستهژنی وزنی  یبیانهم تحلیل شبکه

v4.4.0  R اسید و آبسزیک ،جاسموناتمتیل تیمارهایتحت

 ,.Fasoli et al) شد  نجاما طور جداگانهبه اسیدسالیسیلیک
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شده و با واریانس های نرمالداده. برای این منظور (2018

 WGCNA ورودی عنوانبهشده حاصل از مرحله قبل ثابت

 signed network بیان از نوعشبکه همو  استفاده شدند

 .اخته شدس

 هازوجی ژنماتریس مجاورت بر اساس همبستگی 

(Pearson correlation) آستانه نرم محاسبه شد و با انتخاب 

 (R² = 0.9) شبکهمعیار مقیاس آزاد بودن  اساس بر، مناسب

دهنده تطابق بالای شبکه با نشاندر نظر گرفته شد که 

ماتریس مجاورت سپس به ماتریس  .الگوی مقیاس آزاد است

مراتبی سلسلهبندی همپوشانی توپولوژیک تبدیل و خوشه

 = minModuleSize) ها انجام شدبرای شناسایی ماژول

 merge CutHeight) های مشابه بر اساس تشابهماژول .(30

های کلیدی های ژنی شامل ژنماژول .شدند دغاما  (0.25 =

HaGAS ،HaGAO ،HaCOS وHaG8H   شناسایی شدند و

 هایشبکه و ها استخراجبیان با آنهمbHLH  هایژن

 شدند.تجسم  v3.10.3  Cytoscapeبا  ژنیبیانهم

های در پروموترهای ژن سیس حلیل عناصر تنظیمیت

 هالاکتونترپنکلیدی بیوسنتز سزکویی

های ژن ATGاز بالادست  یلوبازک ر دوهای پروموتتوالی

ز پایگاه ا  HaG8Hو ،HaGAS ،HaGAO ،HaCOSکلیدی 

مطالعات پیشین نشان زیرا  بازیابی شدند.NCBI داده 

ها و عناصر تنظیمی مهم در اند که اکثر موتیفداده

 Schmitz et).ها متمرکز هستندژن پروموترهای نزدیک به

al., 2022)  عناصر تنظیمی نویسی اسایی و حاشیهشن

انجام شد   PlantCAREبا استفاده از پایگاه داده یسس

(Maqsood et al., 2022)های تنظیمی رونویسی موتیف . تا

بینی برای اطمینان از صحت پیش گردند.بینی پیش

های موجود در دست آمده با دادهها، نتایج بهموتیف

PLACE  و PlantPAN بر این، مقایسه شدند. علاوه

های اختصاصی مربوط به این خانواده تنظیمی نیز بر موتیف

های در مقالات مربوط به گونهاساس شواهد گزارش شده 

توزیع مکانی و نمایش  .بررسی شدنده آستراسه خانواد

ولید شد تا ت  TBtoolsافزارگیری از نرمگرافیکی با بهره

کننده تصویر دقیقی از چارچوب تنظیمی بالقوه کنترل

 .در آفتابگردان ارائه دهد زیبیوسنت

های ساختار ژن و موتیف ،بندی فیلوژنتیکرده

 bHLHعوامل رونویسی  شدهمحافظت

در آفتابگردان  bHLHژن  WGCNA ،13بر اساس نتایج 

بندی برای بررسی روابط تکاملی و رده وشناسایی 

در  bHLH هایهای پروتئینی ژنفیلوژنتیک، توالی

 Wu et).بازیابی شدند TAIR از پایگاه داده  ارابیدوپسیس

al., 2021)  های آمینواسیدی با استفاده تراز چندتایی توالی

انجام  v12  MEGAافزاردر نرم MUSCLE از الگوریتم

ازسازی درخت فیلوژنتیک با ب  (Jindal & Ali, 2025).شد

و  Poisson ، مدل جایگزینیNeighbor-Joiningروش 

پشتیبانی آماری هر  ،ها صورت گرفتحذف جفتی شکاف

 .تکرار ارزیابی شد 1000با   bootstrapگره از طریق تحلیل

عنوان چارچوبی درخت فیلوژنتیک بدون ریشه حاصل، به

در مقایسه با  bHLH خانوادهبندی اعضای برای رده

مورد استفاده قرار  آرابیدوپسیس ها درهای آنهمولوگ

 .گرفت
با استفاده از  bHLHهای کاندید اینترون ژن-ساختار اگزون

  Gene Structure Display Server (GSDS)ابزار آنلاین

های موتیف  (Sultana et al., 2025).شدتجسم 

با حداقل  MEME Suite گیری از ابزارشده با بهرهمحافظت

شناسایی آمینواسید  100و  10 ترتیببه و حدکثر طول

موتیف  5در مجموع،  . (Chen et al., 2020)شدند

آنالیز  فرضپیشاز پارامترهای  شده با استفادهمحافظت

در bHLH های های دمینآمینهتوزیع اسید. شدند

با پارامترهای  و  WebLogoافزاربا استفاده از نرم آفتابگردان

 آمد.دست فرض بهپیش

 نتایج و بحث

کلیدی های بیان مرتبط با ژنهای همشناسایی ماژول

 ها در آفتابگردانلاکتونترپنسزکویی

عنوان کاندیدهای به bHLHعوامل رونویسی برای شناسایی 

 HaGAS ،HaGAO ،HaCOSهای کلیدی ژناحتمالی 

در  لاکتونترپنیکویزمسیر بیوسنتز س HaG8Hو

با استفاده  یبیانی ژنی وزنآفتابگردان، یک تحلیل شبکه هم

مجموعه  .نجام شدا Rv4.4.0 در محیط WGCNA از بسته

نوع تیمار  سهآفتابگردان، تحت  برگ ز ا RNA-seq هایداده

 سیدا، آبسزیک(MeJA) جاسموناتمتیل مختلف شامل

(Zhou et al.)  اسید و سالیسیلیک(SA) ستخراج شد و از ا

(  SRP092742شماره دسترسیبا ) NCBI یهاآرشیو توالی

 .ازیابی گردیدب

ژن برای  1600در مجموع ها، سازی دادهپس از نرمال

ا بیانی ژنی وزنی بشبکه هم ساخت شبکه حفظ شد. تحلیل

، میزان 0 <پارامترهای زیر انجام شد: واریانس بیان ژن 
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، توان آستانه نرم برابر با 1/0 >های مفقود برای هر ژن داده

اس معیار توپولوژی بدون مقیاس( و ارتفاع ادغام بر اس) 11

این تنظیمات امکان شناسایی . 25/0با  ها برابرماژول

بیان زیستی مرتبط با مسیر بیوسنتز های همماژول

ترپن لاکتون و مسیرهای پاسخ به تنش را فراهم یکویزس

 .کرد

شده در پاسخ به هر تیمار بیان شناساییهای همتعداد ماژول

 جاسموناتمتیلبیشترین تعداد ماژول در تیمار متفاوت بود: 

ماژول( و کمترین  29ماژول( و سالیسیلیک اسید ) 35)

این تفاوت بیانگر  .ماژول( مشاهده شد 24اسید )آبسزیک

 نیتنوع بالای الگوهای تنظیمی در شرایط مختلف هورمو

ها زمینه مناسبی برای . این ماژول(A,B,C1)شکل  است

های و تحلیل شبکه bHLHکاندید های شناسایی ژن

 د. بیانی مرتبط فراهم کردنهم

بیانی را شناسایی کرد چندین ماژول هم WGCNA تحلیل

 داری با تیمارهای هورمونی مرتبط بودندطور معنیکه به

، blue2 ،brown1های ، ماژولMeJA. در پاسخ به (1)جدول

turquoise  و firebrick مبستگی مثبت و قابل توجهی ه

 p= 1×10⁻⁶ و  r = 1با turquoise نشان دادند. ماژول

ترین ارتباط را داشت و احتمالاً یک خوشه ژنی کلیدی قوی

 .کنداسمونات نمایندگی میجرا در مسیر سیگنالینگ 

، deeppink، چندین ماژول از جمله ABAدر تیمار 

blenderblush2 ،intiquewhite1 ،darkred ،coral  و 

coral4 ( 97/0تا  ۸2/0با ضرایب همبستگی بالا ) شناسایی

 darkred (r = 0.97, p = 3×10⁻⁴) شدند. ماژول

ترین پاسخ را نشان داد که بیانگر نقش احتمالی آن برجسته

مانند تحمل تنش و  ABA در تنظیم مسیرهای وابسته به

 .های مرتبط با استرس استتنظیم بیان ژن

  dadgerblue4 ،skyblue3 ،black، چهار ماژول SAدر مورد 

داری با این هورمون مرتبط طور معنیهب  navajowitheو

  navajowithe (r = 0.97, p = 2×10⁻⁴)بودند. ماژول

نظیم ترین همبستگی را نشان داد و احتمالاً در تویق

 .مسیرهای دفاعی وابسته به سالیسیلیک اسید نقش دارد

دهد که هر هورمون در مجموع، این نتایج نشان می

کند و بیانی را فعال میهای همای متمایز از ماژولمجموعه

های مرکزی مهمی توانند ژنهای با همبستگی بالا میماژول

 .را در مسیرهای دفاعی و تنظیمی گیاه معرفی کنند

متیل در تیمار های کلیدی های حاوی ژنماژول

بسزیکآ در (،A1)شکل (turquoise)  جاسمونات

( و در سالیسیلیک اسید B1)شکل   (diumpurple1)اسید

(black)  شکل(C1)  .هایی علاوه بر ژن هادر این ماژولبودند

 رونویسی ژن عامل 13با عملکردهای متفاوت، در مجموع 

بیانی الگوی هم. نیز حضور داشتند  bHLHمتعلق به خانواده

ها احتمال وجود یک ارتباط عملکردی یا میان این ژن

های رشدی و محیطی را مطرح مشارکت مشترک در پاسخ

نها همبستگی را نشان ت  WGCNAکند. با این حال،می

دهد و برای تأیید مسیرهای تنظیمی مستقیم نیاز به می

تر این ای بررسی دقیقر. بمطالعات تجربی اضافی است

ای از شبکه Cytoscape افزارگیری از نرمتعاملات، با بهره

 bHLH رونویسی عوامل و های کلیدیروابط میان ژن

 . (A2)شکل  بازسازی شد

 

های تحلیل عناصر تنظیمی وابسته به پروموتر ژن

 در آفتابگردانها لاکتونترپنکلیدی سزکویی

که  رونویسی های اتصال عواملمنظور شناسایی جایگاهبه

کیلوباز  2ناحیه  تر در گیاهان تأیید شده بودند،پیش

با  G8H و  GAS، GAO،COSهای بالادست پروموتر ژن

بررسی  PlantPAN و   PlantCARE  ،PLACE هایهپایگا

 را  GARE و  W-box  ،E-box ،ABREهایحضور موتیفو 

 عواملکه جایگاه اتصال  (B2)شکل نشان داد

 Matías‐Hernández)هستند bHLH و  WRKYرونویسی

et al., 2017; Shen et al., 2016; Wang et al., 2023; Wu 

et al., 2021; Zhang et al., 2015)  . 

در  W-box تراکم د کهها نشان داتحلیل اختصاصی ژن

 HaGAS و  HaCOSدر ویژهد؛ بههای مختلف متفاوت بوژن

این (، 6و  11ترتیب یشترین تعداد جایگاه را داشتند )بهب

ممکن است  HaGAS و HaCOS که دهدتنوع نشان می

  قرار داشته باشند. WRKY ترتحت کنترل مستقیم
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 (C)و  اسیدآبسزیک (B) ت،جاسمونامتیل (A) یتیمارهای هورمونان ژنی مرتبط با بیهمشناسایی شده در تحلیل  هایماژول -1شکل 

 دهند.بیانی ژنی و هر تیمار هورمونی را نشان میهای همنمودارهای حرارتی میزان همبستگی میان ماژول. اسیدسالیسیلیک

 .باشدهمبستگی منفی میدهنده همبستگی مثبت و رنگ آبی بیانگر شدت رنگ بیانگر ضریب همبستگی است؛ رنگ قرمز نشان

 

 

 

 

 

 

تیمارهای  تحتHaG8H  و HaGAS ،HaGAO ،HaCOSهای کلیدی و ژن bHLH بیانی ژنی عوامل رونویسیهای همشبکه (A) -2شکل 

 توزیع و جایگاه عناصر (B)  .(.Bassolino et al)اسید  سالیسیلیکو  (.Zhou et al)اسید ،آبسزیک (MeJA)ت،جاسمونامتیلمختلف شامل 

طوری که کنند، بهشواهد قبلی نیز این نقش را تأیید می

 .Aدر  AaWRKY17 و AaWRKY4 هایژنبیان بیش

annua   های کلیدی و تجمع ژنباعث افزایش بیان

  (Chen et al., 2021; Huang et al., 2021).شد ینینیزآرتم

 بیوسنتز Salvia miltiorrhiza ر د  SmWRKY1همچنین،

در  (Alfieri et al., 2018). کندمیتانشینون را فعال 

ها با WRKYد دهنمجموع، این نتایج نشان می

کنترل پویای احتمالا سازی معماری پروموتر، یکپارچه

را بر عهده دارند و مسیرهای  هالاکتونترپنسزکویی هایژن

با  .دهندپیوند می تنشهای پاسخ به متابولیکی را به شبکه

های تعیین نقش مستقیم آنها نیازمند ارزیابیاین حال 

 .عملکردی در مطالعات آینده است

-می bHLH جایگاه اتصال فاکتورهای   E-boxهایموتیف

ترپنهای کلیدی سزکوییباشند. نتایج تحلیل پروموتر ژن

بیشترین   HaG8H ژنها در آفتابگردان نشان داد که لاکتون

 و HaGASکه ( را داشت، در حالی21تعداد جایگاه )

HaGAO  وجایگاه  13هرکدامHaCOS  اقدف E-box .بود 

 هاbHLH به HaCOS دادن تنظیم مستقیمرو نسبتازاین
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صورت رود تنظیم آن بهمستند نیست و احتمال می

 هجمل از غیرمستقیم و از طریق فاکتورهای واسطه،
WRKYها انجام شود. 

د دهنده به هورمون نیز اختصاصی بودنهای پاسخموتیف

ABRE ) ابسته بهو (ABA   درHaCOS (7  )و جایگاه

 GAREیافت شد، در حالی کهجایگاهHaG8H  (4 )در

ها توزیع گسترده داشت وابسته به جیبرلین( در تمامی ژن(

 .(B2)شکل جایگاه( 7–2)

  WGCNA توسط شدهشناسایی صفت–دار ماژولهای معنیارتباط - 1 جدول

Module Trait  r p-value 

ME blue2 MeJA 0.62 0.02 

ME brown1 MeJA 0.84 0.01 

ME turquoise MeJA 1 1.00E-06 

ME firebrick MeJA 0.5 0.03 

ME brown MeJA 0.65 0.1 

ME deeppink ABA 0.82 0.02 

ME blenderblush2 ABA 0.83 0.02 

ME intiquewhite1 ABA 0.86 0.01 

ME darkred ABA 0.97 3.00E-04 

ME coral ABA 0.94 0.002 

ME coral4 ABA 0.95 0.001 

ME dadgerblue4 SA 0.74 0.04 

ME skyblue3 SA 0.61 0.03 

ME black SA 0.64 0.02 

ME navajowithe SA 0.97 2.00E-04 

ME darkviolet SA 0.6 0.03 

و  bHLH ها به تنظیماین الگو بیانگر حساسیت متفاوت ژن

احتمال وجود مسیرهای تنظیمی جایگزین است. این نتایج 

خوانی دارند؛ جایی که هم A. annua های قبلی دربا یافته

 حاوی چندین جایگاه CYP71AV1 و ADS هایپروموتر ژن

bHLH  بیانبیشهستند و AaMYC2 اعث افزایش ب

همچنین،  (Majid et al., 2019). شودمینین یزیآرتم

 و Phalaenopsis ، BpMYC4در  PbbHLH4 عوامل

BpbHLH9  ر د Betula platyphylla و AabHLH112  در

A. annua  ها را لاکتونترپنها، از جمله سزکوییتولید ترپن

 (Xiang et al., 2022). دهندداری افزایش مییطور معنبه

عنوان به هاbHLHدهند که در مجموع، نتایج نشان می

 ویژهبه ترپنوئیدها، بیوسنتز تنظیم در کلیدیعوامل بالقوه 

و  هستند مطرح آفتابگردان در هالاکتونترپنسزکویی مسیر

های عملکردی و تحلیلتوانند چارچوبی مناسب برای می

با . فراهم کنند ترکیبات ترپنیمهندسی ژنتیکی هدفمند 

های تعیین تعامل مستقیم نیازمند انجام آزموناین حال، 

در مطالعات آینده  - DNA ینعملکردی و اتصال پروتئ

ها و ترکیب ساختار ژنحلیل فیلوژنتیکی، ت .است

بر اساس  در آفتابگردان bHLHرونویسی  عواملهای موتیف

 عنوانبه  bHLHژن 13 بیانی ژنیتحلیل شبکه هم نتایج

های کلیدی مسیر بیوسنتز بیان با ژنرونویسی هم عوامل

)شکل  ندشد شناساییها در آفتابگردان لاکتونترپنسزکویی

A2)و  بندی فیلوژنتیکرده، . برای ارزیابی روابط تکاملی

 225های آمینواسیدی توالی ها،های احتمالی این ژننقش

بازیابی  TAIR از پایگاه داده آرابیدوپسیس در  bHLHژن 

های آمینواسیدی با استفاده از تراز چندتایی توالی. شد

شد انجام   v12  MEGA افزاردر نرم ClustalW الگوریتم

(Li et al., 2012)ازسازی درخت فیلوژنتیک با روش . ب

Neighbor-Joiningو حذف  پویسون ، مدل جایگزینی

پشتیبانی آماری هر گره از  ،ها صورت گرفتجفتی شکاف

درخت  .تکرار ارزیابی شد 1000با  bootstrap طریق تحلیل

عنوان چارچوبی برای فیلوژنتیک بدون ریشه حاصل، به

های مقایسه با همولوگر د  bHLH بندی اعضای خانوادهرده

 .(3)شکل  مورد استفاده قرار گرفتآرابیدوپسیس  در آن
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 و XP_022021551.1 هایژن که نتایج نشان داد

XP_022039426.1 ترتیب باهب AT3G19860 و 

AT3G19500  خوشه بوده و در جذب آهن، محافظت از هم

های سازی پاسخگیاه در برابر سمیت آن و همچنین فعال

 ,.Gao et al) نقش دارند HR و مرگ سلولی مشابه دفاعی

2020; Hussain et al., 2021) .ژن XP_022039009.1 با 

AT1G32640  خانواده است و از طریق اتصال به پروموتر هم

ها، ترپن، تولید و انتشار سزکوییTPS11و   TPS21های ژن

 Hong et). هد دافزایش می ، راβ-caryophylleneژه ویبه

al., 2016) های ژن XP_022037671.1و 

XP_022017352.1 اب AT4G29100 و AT4G34530 

خانواده بوده و در تنظیم گلدهی و مقاومت به خشکی و هم

 ,.Ikeda et al., 2021; Le Hir et al).ارندکت دمشار گرما

2017; Zhang et al., 2025)  
هم   AT1G49770 (RGE1)ژنبا  XP_022031041.1ژن 

 کهطوریبه رشد جنین است کنندهتنظیمخوشه بوده که 

های کوچک و افزایش بیان آن کاهش عملکرد آن به جنین

 Nallamilli et).شودیهای بزرگ منجر مدر برنج به جنین

al., 2013)  

خانواده است هم  At2g22770ژنبا  XP_021974034.1ژن 

در  و کندکد می را  NAL1با نام bHLH ه یک فاکتورک

 ,Basakد )نقش دار شبکه آندوپلاسمی  ER تشکیل ساختار

2022.)  

 )54680G5AT )105bHLHبااا  _022016699.1XPژن 

ندی شاااده که  در یک فاکتور رونویسااای مرکزی گروه ب

دهنده به های پاسخسازی ژناست که با فعالارابیدوپسیس 

هار ژن با ذخیرهکمبود آهن و م و سااااازی های مرتبط 

ای در کنترل هموساااتازی هموساااتازی آهن، نقش دوگانه

فا می کهآهن ای ند و شاااب  را یاهگ در فلز این تنظیمی ک

  (Tissot et al., 2019).سازدمی یکپارچه

-گروه 3CIB( 07340G3AT(باا  _021977951.1XPژن 

ای در گیاهان نقش چندگانه 3CIBکه طوریبندی شاده به

به یک تنظیمدارد؛ این ژن هم  مان عنوان  نده مهم ز کن

مل میگل بهدهی ع ند،  هان طوریک یا یان آن در گ که ب

یان ژنتراریخته باعث گل های دهی زودهنگام و افزایش ب

شاااود، و هم یکی از می GI و FTمرتبط با فتوپریود مانند 

طور به TGA1 است که بیان آن توسط TGA1 اهداف اصلی

دهنده مشااارکت آن در شااود، نشااانمسااتقیم تنظیم می

دهنده های پاسخدهی نوری و تنظیم ژنمسیرهای سیگنال

  (Swift et al., 2020; Zhou et al., 2021).به نور است

 با XP_035836166.1 ژندر زمینه توسعه و رشد گیاه، 

AT1G12860.1  های ای در توسعه ریشهقش گستردهن

 ها داردجانبی، رشد جنین، رسیدگی میوه و تراکم تریکوم

.(Wang et al., 2013; Zhang et al., 2022) این،  برعلاوه

بندی شده وشهخAT2G41130  با XP_022009808.1 ژن

 بطمرت گلگیری رنگ و با تحمل به تنش شوری و شکل

کارکردهای این نتایج بیانگر  (Ahmad et al., 2015).است 

ها در پیوند متابولیسم ثانویه با رشد و  bHLHمتنوع

 اند کهمطالعات پیشین نشان داده. سازگاری گیاه است

ل اتصا با  Aa6119و AaMYC2، AaMYC2-like عوامل

های کلیدی ر پروموتر ژند E-box هایمستقیم به جایگاه

 کنند، در حالی کهبیوسنتز آرتمیزینین عمل می

AabHLH112  صال و از طریق اتطور غیرمستقیم به

ینین را افزایش یزولید آرتمت  AabHLH113به

 ;Hurrah et al., 2025; Majid et al., 2019)دهدمی

Mohammad et al., 2023; Xiang et al., 2022) در این .

 هالاکتونترپنهای سزکوییمطالعه، تحلیل پروموتر ژن

ها دارای تعداد ، سایر ژنHaCOSجز نشان داد که به

ر اساس نتایج این بهستند.   E-boxتوجهی جایگاهقابل

 هایژنبررسی فیلوژنتیکی نشان داد که مطالعه 

XP_022039009.1 ،XP_022037671.1، 

XP_022017352.1  و XP_035836166.1  با

AT1G32640  ،AT3G19500 ،AT4G34530  و 

AT1G12860.1   این که  اندخوشه شدههمدر آرابیدوپسیس

-AaMYC2 ،AaMYC2 ی هامشابه ژن بندیخوشهوی الگ

like، Aa6119 و AabHLH112  های های ژنکنندهتنظیم

 ;Hurrah et al., 2025). هستند A.annua ر کلیدی د

Mohammad et al., 2023) های تکاملی حاکی شباهت این

این دهد بوده و نشان می هاحفاظت عملکردی میان گونهاز 

، شدت DEGs حضور در آفتابگردان با توجه به bHLH ژن 4

جود و، و )وزنی بین صفر و یک( های هدفهمبستگی با ژن

تنظیم  که احتمال HaCOS جزبه) E-box هایجایگاه

 کنندهیمتنظکاندیدهای بالقوه عنوان به (،غیرمستقیم دارد

بینی پیش .شوندمطرح می هالاکتونترپنسزکویی مسیر

ونویسی تنظیم از طریق سازوکارهای رشود که این می

های تنظیمی مرتبط رخ دهد، هرچند شده و شبکهمحافظت

های ها مستلزم آزمونآن اعتبارسنجی نقش مستقیم

 .عملکردی آینده است
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 آفتابگرداندر  bHLH های فاکتور رونویسیدرخت فیلوژنتیک ژن -3شکل 
 در هالاکتونترپنهای کلیدی مسیر سنتز سزکوییکاندید مرتبط با ژن bHLHهای قرمز نمایانگر عوامل ها هستند: شاخهبندی ژنها و گروهدهنده همولوگها نشانشاخه

 .دهندهای مربوط به آرابیدوپسیس را نشان میآبی همولوگ هایشاخه و هستند آفتابگردان

 Geneر ابزار آنلایند bHLH ژن 13تحلیل ساختار ژنی

Structure Display Server (GSDS)  نجام شد. تعداد ا

 های متفاوت متغیر بود: ژنبا طول ۸تا  0ها از اینترون

XP_022039009.1 ژن دون اینترون،ب 

XP_022009808.1، طور ها بهاینترون داشت و بقیه ژن یک

 (.A4شکل ) اینترون بودند 4میانگین دارای 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

شده های حفاظتموتیف(B) ها(. اینترون: خطوط سیاه ها،اگزون: زرد غیرترجمه، نواحی: آبی) اینترون–دهی اگزونسازمان(A)  -4شکل 

 (های متمایزدهنده موتیفهای رنگی نشانجعبه) MEME شده باشناسایی

 

 هایپروتئینهای حفاظتی الگوهای موتیف برای بررسی

bHLH  افزاری از بسته نرمها با استفاده توزیع و هویت ان

MEME suite   موتیف محدود  5تحلیل شد. جستجو به

دارای  اههمه پروتئین،  (Bassolino et al., 2020)شد

مشابه با این الگو بودند که  2و 1 های حفاظت شده موتیف

در  3موتیف   (Guo & Wang, 2017).دیگر است هایگونه

، XP_021977951 ،XP_022025575های ژن

XP_022031041  وXP_022017352  فقط در  4و موتیف

وجود داشت.  XP_022037671و  XP_022039426دو ژن 

 (. B4در هیچ کدام از ژن ها شناسایی نشد )شکل  5موتیف 

است به  نشان داده شده (5شکل) در bHLHلوگوهای 

و شامل یک  N در انتهای DNA دمین اتصال به طوری که

اسیدآمینه بازی )ناحیه بازی( است که با وجود  13بخش از 

 (R)و آرژنین  5 در موقعیت (E) اسید گلوتامیک حفاظتی
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دمین . شودمشخص می 9و   ۸، 6های در موقعیت

 40بخشی متشکل از حدود  شاملدایمریزاسیون پروتئین 

 2 هلیکس–لوپ–1اسیدآمینه حفاظتی که ناحیه هلیکس 

(HLH) دهد. نواحی هر دو هلیکس با را تشکیل می

، (I) پگریز حفاظتی مانند ایزولوسیناسیدهای آمینه آب

شوند. مشخص می (.Bassolino et al) و والین (L) لوسین

شروع  (P) لوپ، که بعد از یک اسیدآمینه حفاظتی پرولین

مشابه با آنچه در  کندشود و دو هلیکس را از هم جدا میمی

 ,Pires & Dolan) داردهای گیاهی وجود bHLH بیشتر

 9 آفتابگردانطور کلی طول متغیری دارد و در به، (2010

حفاظتی  (K) اسیدآمینه طول دارد که یک اسیدآمینه لیزین

 .شوددر آن دیده می

در   bHLHطور خلاصه، حفاظت فیلوژنتیکی فاکتورهایبه

شده های دارای کارکرد شناختهآفتابگردان، در کنار ارتولوگ

عنوان ها بهبر نقش بالقوه آن ،A. annua و  A. thalianaدر

 هالاکتونترپنسزکوییهای کلیدی در بیوسنتزکنندهتنظیم

با استفاده از  عملکردیهای دلالت دارد. انجام اعتبارسنجی

 dual-luciferaseز )های گزارشگر دوگانه لوسیفراآزمون

reporter assay )های مکانیکی ارزشمندی تواند بینشیم

درخصوص تعامل این فاکتورها با پروموترها فراهم آورده و 

مسیر توسعه راهبردهای نوین در مهندسی متابولیک برای 

را هموار   هاتونلاکترپنسزکویی بهبود کارایی بیوسنتز

.سازد

 

 دهند.را نشان میحفاظت  ٪50حروف بزرگ بیش از  ومیزان حفاظت  هاارتفاع ستون . bHLHهای اجماعی زیرخانوادهلوگوی توالی -5شکل

 کلی گیرینتیجه

و  وزنیژنی بیانی ر این مطالعه با استفاده از تحلیل همد

های تنظیمی تلفیق رویکردهای بیوانفورماتیکی، شبکه

جاسمونات، متیلتیمارهای دخیل در پاسخ آفتابگردان به 

اسید بررسی شد. نتایج نشان اسید و سالیسیلیکآبسزیک

ا نقش محوری و ب  bHLHداد که عوامل رونویسی خانواده

، E-boxهای موتیف ویژه از طریق اتصال بهشده، بهحفاظت

های کلیدی مسیر بیوسنتز ژن بالقوهکننده تنظیم عنوانبه

 و HaGAS ،HaGAO، HaCOS) هالاکتونترپنسزکویی

HaG8H هایها با موتیفهستند. همبستگی این ژن( مطرح 

ده و حضور گستر (GARE وABRE ) دهندهپاسخهورمون

W-boxای پیچیده و چندلایه از تعاملات ها نیز بیانگر شبکه

های رشدی و دفاعی است. تحلیل فیلوژنتیک میان سیگنال

ها را bHLHن شده ایو ساختار پروتئینی، عملکرد حفاظت

 های گیاهی مختلف تأیید نمود و چهار ژندر میان گونه

bHLH  شدت همبستگی با ) بر اساس معیارهای کمی

و ( شناسایی E-boxو  DEGs حضور درهای هدف، ژن

ین ا .مسیر معرفی شدند بالقوههای کنندهعنوان تنظیمبه

دفاعی  هایپاسخ هماهنگی ها درbHLHم مهنقش ها یافته

 نشان را هالاکتونترپنو مسیرهای بیوسنتز سزکویی
 مهندسی مطالعات عملکردی وو چارچوبی برای  دهندمی

بهبود تولید ترکیبات ترپنی با اهمیت  برای ژنتیک هدفمند

 کند. فراهم میشناختی دارویی، کشاورزی و بوم

 سپاسگزاری

فراهم کردن بودجه این  به خاطراز دانشگاه کردستان 

 گردد.پژوهش، قدردانی می
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