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 تشکر و تقدیر

رای به ویژه ب کنم،شکر می زندگی به من ارزانی داشت، درکه  هایی نعمتتمام  خدا را برای

ای  پر عاطفه که بستری امن برای رشد من بود. قدران مادر و پدر مهربانم نعمت خانواده، خانواده

همواره منشا شور و حرکت  من هستند. همچنین شاد و سپاسگذارم به خاطر داشتن برادر و هستم که 

 که بدون آنها قطعا شخصی جز این بودم. امیحخواهرانی همراه و  

کنم، مان  و اساتیدی  دلسوز و مشتاق شکر میلی آشنایی با معفراهم کردن زمینههمچنین خدا را برای 

شد دادند. همواره قدردان و ند و رعلم آموزی  را در دل من کاشت که از کودکی بذر علاقه به

 ار معلمان خود خواهم بود.سپاسگز

فرخی  دکتر ندانشمند آقایا اساتید با همکاری در بتوانم تا شد، حالم بار دیگر شامل خداوند لطف

 ،از دانممی لازم ودخ بر. برسانم انجام به را رو پیش پژوهش پارسائیان دکتر خانم و قرنجیک و دکتر

 انجام که رخیف دکتر آقای ویژه به. نمایم قدردانی بودند من راهنمای کار مراحل تمام در که ایشان 

  .نبود پذیر امکان ایشان رهنمونهای بدون نامه پایان این
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رشته بیوتکنولوژی در کشاورزی دانشکده  اینجانب سمیرا سادات موسوی فرد دانشجوی دوره کارشناسی ارشد

 و سویا در لیگنین بیوسنتز مسیر بیوانفورماتیکی مطالعه کشاورزی دانشگاه صنعتی شاهرود نویسنده پایان نامه

 تحت راهنمائی دکتر شاهرخ قرنجیک و دکتر ناصر فرخی متعهد می شوم . پودیومبراکی

  انجام شده است و از صحت و اصالت برخوردار است .تحقیقات در این پایان نامه توسط اینجانب 

 . در استفاده از نتایج پژوهشهای محققان دیگر به مرجع مورد استفاده استناد شده است 

  مطالب مندرج در پایان نامه تاکنون توسطططط خود یا فرد دیگری برای دریافت هیو نود مدرا یا امتیازی در هیو جا ارائه

 نشده است .

   اهرود دانشگاه صنعتی ش» کلیه حقوق معنوی این اثر متعلق به دانشگاه صنعتی شاهرود می باشد و مقالات مستخرج با نام

 به چاپ خواهد رسید .«  Shahrood  University  of  Technology» و یا « 

  ستخرج از صلی پایان نامه تأثیرگذار بوده اند در مقالات م ست آمدن نتایح ا  امهپایان نحقوق معنوی تمام افرادی که در به د

 رعایت می گردد.

 صول ها آن در کلیه مراحل انجام این پایان نامه ، در مواردی که از موجود زنده ) یا بافتهای ضوابط و ا ست  شده ا ستفاده  ( ا

 ده است .اخلاقی رعایت ش

  در کلیه مراحل انجام این پایان نامه، در مواردی که به حوزه اطلاعات شخصی افراد دسترسی یافته یا استفاده شده است

                                                                                                                                                                     اصل رازداری ، ضوابط و اصول اخلاق انسانی رعایت شده است .

                                                     تاریخ                                                                                                     
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 ان نامه وجود داشته باشد .ی*  متن این صفحه نیز باید در ابتدای نسخه های تکثیر شده پا
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 مالکیت نتایج و حق نشر

  برنامه های ، اثر و محصولات آن )مقالات مستخرج ، کتاب  کلیه حقوق معنوی این 

رایانه ای ، نرم افزار ها و تجهیزات ساخته شده است ( متعلق به دانشگاه صنعتی 

در تولیدات علمی مربوطه ذکر شاهرود می باشد . این مطلب باید به نحو مقتضی 

 شود .

 بدون ذکر مرجع مجاز نمی باشد استفاده از اطلاعات و نتایج موجود در پایان نامه. 
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 چکیده:

که از منظر بیولوژیک و اقتصادی اهمیت فراوانی  ی ثانویه گیاهان استدر دیواره لیگنین پلیمری فنلی

 یعاگیاهان مناسب برای صن همچنینمنظور تولید گیاهان متحمل  برایدارد. از این رو مهندسی لیگنین 

های اصلی دخیل در ها برای مهندسی ژنهمواره از اهداف دانشمندان بوده است. با این حال اکثر تلاش

مس شده کاهش بیوها و های نامطلوبی مثل حساسیت به تنشفنوتیپبیوسنتز لیگنین منجر به بروز 

که بتوانند مقدار و محتوای های کاندیدای مناسب برای مهندسی لیگنین یافتن ژن از این جهت است.

نامه با اهمیت دارد. در این پایان ،ل کنندها کنترلیگنین را بدون تاثیرگذاری بر رشد و مقاومت به تنش

ی ندههای کد کنی هم بیانی ژنهایی در شبکهبیوانفورماتیکی به جستجوی چنین ژناستفاده از ابزار 

-9کومارات  -P( و C4Hهیدروکسیلاز ) -4(، سینامات PALهای فنیل آلانین آمونیالیاز )آنزیم

 برای اخته شده است.پودیوم و سویا پرد( دخیل در مسیر بیوسنتز لیگنین در براکیC3Hهیدروکسیلاز )

بازیابی   PlaNetو Phytozomeی های دادههای مورد مطالعه از پایگاههای هم بیان ژناین منظور ژن

و  KEGG ،Uniprot ی عملکرد درمطالعه  ،Phytozomeدر  Pathway Enrichmentشد. مطالعات 

درگیر در مسیر بیوسنتز  هایانجام شد. در کنار سایر ژن PlantPAN 2.0ی هم تنظیمی در مطالعه

شود ی میبینهای هم بیانی حضور داشتند. پیشلیگنین تعداد زیادی ژن با عملکرد ناشناخته در شبکه

های مورد مطالعه در ژنلیگنیفیکاسیون را تحت تاثیر قرار دهند. مطالعات نشان داد که  هااین ژن

های یل در این مسیرها هم بیان هستند. ژنهای دخها دخالت دارند یا با ژنمسیرهای مقابله با تنش

ی هم بیانی پتانسیل سنتز پلیمرهای دیواره ثانویه )سلولز و زایلان(، شرکت در تنظیم موجود در شبکه

های ، پروتئینRNAهای متصل شونده به مسیر فنیل پروپانوئید )فاکتورهای نسخه برداری، پروتئین

ای درگیر هلیگنین )آمینو اسیدهای آروماتیک(، پروتئین دخیل در سنتز پیش سازهای مسیر بیوسنتز

ناز و اندوگلوکفاکتورهای نسخه برداری، نین )همچون پلیمریزاسیون لیگدر انتقال نیترات(، تنظیم 

ای هر هآنالیز توالی بالادست ژندارند. را آسکوربات اکسیدازها و ...( و شرکت در مسیر انتقال سیگنال 

اتصال برای تعدادی از فاکتورهای نسخه  ها جایگاهی هم بیانی نشان داد که در بالادست این ژنشبکه



 د

 

های برداری دخیل در تنظیم مسیر فنیل پروپانوئید و مسیر بیوسنتز لیگنین حضور دارد. آنالیز تکاملی ژن

PAL، C4H  وC3H ز بین دو گیاه مورد مطالعه انجام شد و در تمام موارد به غیر اC3H پودیوم در براکی

 PALی ژنی کنند. بررسی نشان داد که احتمالا خانوادهرا کد می های مورد مطالعهبیش از یک ژن آنزیم

ی ژنی گسترش خانواده علاوه بر ایناند. های دولپه از تک لپه گسترش یافتهبعد از اشتقاق گونه C3Hو 

C4H  ،ها صورت گرفته است.هقبل از اشتقاق گوناحتمالا گیاهان تک لپه 

 -4ینامات سبیوسنتز لیگنین، مسیر فنیل پروپانوئید، فنیل آلانین آمونیالیاز،  کلمات کلیدی:

 هم تنظیمهای ژنهای هم بیان، هیدروکسیلاز، ژن-9کومارات  -Pهیدروکسیلاز، 
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 جدول اختصارات

PAL Phenylalanine ammonia lyase   
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4CL 4-coumarate-COA ligase  
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CCR Cinnamoyl-COA reductase  

F5H Ferulate 5-hydroxylase  

COMT Caffeic acid/5-hydroxyferulic acid O-methyltransferase  

PRX Peroxidase  

LAC Laccase  
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 مقدمه -1

 گردد )سامریل وهای زیستی محسوب میمنبع بزرگی برای صنایع کاغذسازی، تولید سوخت 7بیوماس

باشد. این پلیمر به (، یکی از اجزا اصلی بیوماس لیگنین می2279؛ یانگ و همکاران، 2272همکاران، 

باشد، به همین دلیل همواره تولید ی موثر از بیوماس مطرح میی استفادهعامل محدودکننده عنوان

گیاهانی با لیگنین قابل هضم تر و محتوای کمتر مورد توجه دانشمندان بوده است )لی و همکاران، 

ود و شمیهای زنده و غیر زنده محسوب (. علاوه بر این لیگنین فاکتوری مهم برای مقابله با تنش2271

؛ بهاتاکاریا 2223ها گردد )بهائیان و همکاران، تواند منجر به تولید گیاهانی مقاوم به تنشمهندسی آن می

(. با 2272؛ وانگ و همکاران، 2272؛ نوس و همکاران، 2272؛ محمودی و همکاران، 2272و همکاران، 

وا و یگنین، تولید گیاهان با محتاین حال شناخت محدود بشر از ساختار، بیوسنتز و تنظیم بیوسنتز ل

؛ ویناردل و میتاجانز، 2226ساختار مورد نظر دانشمندان را با مشکل مواجه کرده است )پن و همکاران، 

اهد ی کارآمد از این پلیمر ارزشمند خو(. شناخت بهتر مسیر بیوسنتز لیگنین نوید بخش استفاده2271

یابی، همچنین با های با سرعت بالا و توالیاز تکنولوژیهای فراوان حاصل بود. امروزه با وجود داده

ها، امکان بررسی و شناخت بهتر مسیرهای استفاده از ابزارهای بیوانفورماتیکی به منظور آنالیز این داده

سلولی،  یی دیوارهمتابولیکی مثل مسیر بیوسنتز لیگنین فراهم شده است. در این فصل به مطالعه

های اقتصادی لیگنین، اهمیت مطالعات نتز لیگنین، کاربردها و چالشساختار و مسیر بیوس

 بیوانفورماتیکی به ویژه مطالعات هم بیانی در این زمینه پرداخته شده است.

 ی سلولی دیواره 1-1

گیاهی است و بر روی سطح خارجی غشای پلاسمایی قرار  ترین قسمت سلولی سلولی خارجیدیواره

ای بدون شکل از پروتوپلاسم هستند و بیشتر شبیه لجن سلولی، گیاهان توده یدارد. بدون دیواره

های سلولی، پیچیده و متنود هستند و طی فرآیندهای (. دیواره2225خواهند بودند )کاسگرو و همکاران، 

                                                           
 شود.گفته می بیوماسهای غیر خوراکی گیاهان معمولا به قسمت 7 
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اد ند. انواها ساخته شدهکنند و اغلب از پلی ساکاریدها و پروتئینتقسیم سلولی، رشد و تمایز تغییر می

دی و رشی ی سلولی بسته به گیاه، نود و مکان سلول، مرحلهساکاریدهای به کار رفته در دیواره پلی

(. 2272تواند متفاوت باشد )دوبلین و همکاران، شود، میها مواجه میهایی که سلول با آنانواد تنش

اندازه، شکل و در نهایت مورفولوژی  های متنوعی را در گیاه بر عهده دارد. این دیوارهنقش ی سلولیدیواره

های مختلف در گیاه است. همچنین دیواره ها و اندامی آن تشکیل بافتکند که نتیجهسلول را تعیین می

ا هترین سطح سلولآورد. از آنجایی که دیواره در خارجیهای گیاهی به ارمغان میاستحکام را برای سلول

کند. ها ایفا میها، مثل پاسخ دفاعی در برابر آنول و پاتوژنقرار دارد، نقش مهمی در برهمکنش سل

تمایل به درا مکانیسم عملکرد دیواره باعث شده که ساختار و بیوسنتز دیواره همواره مورد توجه باشد 

 .(2272)گیگسترا و همکاران، 

ل شده است )شکل ی ثانویه تشکیی میانی و دیوارهی اولیه، تیغهی سلولی از سه قسمت دیوارهدیواره

-کند و با انعطافهای جوان را احاطه میی بافتهای در حال توسعهی سلولی اولیه، سلول(. دیواره7-7

ر بپذیرد شود، تاثیتواند از نیروی هیدروستاتیک که توسط پروتوپلاست اعمال میپذیری مناسب خود می

ی ی اولیه که در همهثانویه برخلاف دیوارهی (. دیواره2272و باعث رشد سلول شود )دوبلین و همکاران، 

شود )مانوچ و توقف رشد سلول بر اساس نود و عملکرد سلول ساخته می ها وجود دارد، بعد ازسلول

ها بعد از تشکیل بافت آبرسان نیاز دارد. سلول زی به ساقه مقاوم و (. هر گیاه خشکی2276همکاران، 

یا حمایت ساختاری گیاه  آورند و در عمل آبرسانیرا بدست میی ضخیم ثانویه استحکام کافی دیواره

 .(2276و همکاران،  ؛ مانوچ2272کاسگرو،  ؛2277 بورگر، و اسپک)کنند نقش ایفا می

 ی اولیهدیواره 1-1-1

ساکاریدها قرار گرفته پلی ای حاویی سلولزی است که در ماتریکس پیچیدهی اولیه حاوی شبکهدیواره

  از دیواره دهند. اینی اولیه را پلی ساکاریدها تشکیل میدرصد از وزن خشک دیواره 32است. حدود 
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( پلی Bی اولیه و ثانویه )ی میانی و دیواره( ساختار اصلی شامل لایهAی سلولی. )ی دیواره(  مدل ساده7-7) شکل

ی ثانویه. لیگنین بین اجزا ( پلی ساکاریدهای اصلی و لیگنین موجود در دیوارهCی اولیه )ی اصلی در دیوارهساکاریدها

 (.2274شود )رتیوجا و همکاران، کند و باعث استحکام بیشتر آن میی ثانویه اتصالات عرضی ایجاد میدیواره

؛ 2225و بورتون و همکاران، ) است شده تشکیل گلیکوپروتئینی و پکتیکی مواد سلولز،همی سلولز،

 .(2274 همکاران، و ؛ رتیوجا2226فرخی و همکاران، 

 ی ثانویهدیواره 1-1-2

نان( سلولزها، زایلان و گلوکوماهای شبکه )همیی ثانویه شامل سلولز، پلی ساکاریدترکیب اصلی دیواره

ای ههای اختصاصی مثل عناصر آوندی، فیبرها و سایر سلولباشد که در برخی از سلولو لیگنین می

ساکاریدها ی سلولی ثانویه از پلیدرصد از وزن خشک دیواره 62کند. حدود اسکلرانشیمی رسوب می

ظت تواند به حمایت مکانیکی و حفابخشد و میی ثانویه به سلول استحکام میتشکیل شده است. دیواره
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ز و کند )ملریویژجاد میی ثانویه در عناصر آوندی قابلیت انتقال آب را ایاز گیاه منجر شود. وجود دیواره

 (. 2274؛ ژونگ و یه، 2272؛ پتولینو و همکاران، 2272؛ دوبلین و همکاران، 2228ساندبرگ، 

اشد. تواند متفاوت بهای مختلف یک گیاه میی ثانویه در گیاهان مختلف و حتی در سلولترکیب دیواره

از آنجایی که  .محیطی نیز تغییر کندهای های رشد و محراتواند در پاسخ به محرااین ترکیب می

های اقتصادی فراوانی دارد، تاکنون سازد و استفادهزیادی از چوب و فیبرها را می ی ثانویه قسمتدیواره

ی مکانیزم مولکولی، کنترل ترکیب و بیوسنتز آن انجام شده است )ژونگ ای در زمینهمطالعات گسترده

 (. 2274و یه، 

 ی از منظر تکاملی ی سلولدیواره 1-1-3

ی سلولی گیاهی تنود قابل توجهی در ساختار مولکولی و ترکیب دارند. در بعضی موارد اهمیت دیواره

یه ی ثانورسد. به عنوان مثال دیوارهی سلولی خاص قابل تشخیص به نظر میکارکرد یک نود دیواره

ی وارهن به ساختار گیاه است. دیشود و نقش آن استحکام بخشیدی لیگنین مستحکم میاغلب به وسیله

ه کند. دیواره سلولی دانی گرده ترکیب خاصی دارد که قابلیت رشد در نوا لوله گرده را ایجاد میلوله

 ای ضخیم شده است. با این حال اغلبلوپین به طور خاص با گالاکتان به عنوان یک پلی ساکارید ذخیره

وند اند، مشخص نیستند و ری سلولی شدهباعث تنود دیواره های تکاملی و فشارهای انتخابی کهمکانیزم

ی سلولی واضح نیست. مجموعه اطلاعات ترانسکریپتومی و ژنومی برای گیاهان سبز تکاملی دیواره

با  توانها( در دسترس هستند. به لطف این مجموعه اطلاعات میها و استرپتوفیتمتنوعی )کلروفیت

آنالیز تکاملی پرداخت. چنین مطالعاتی منجر به بهبود درا ما از صرف کمترین زمان و هزینه به 

 (. 2272شوند )فانجل و همکاران، چگونگی ورود گیاهان به سطح زمین می

-ی نزدیکهای سبز هستند که رابطهگروهی گسترده از جلبک 7(CGAیا ) Charophycean هایجلبک

بینش مهمی در  CGAی العات بر روی دیوارهی گذشته، مطتری با گیاهان خشکی زی دارند. طی دهه

                                                           
7  Charophycean  Green  Algae  
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ها منشاء اولین  CGAی سلولی ایجاد کرده است. طبق مطالعات احتمالا مورد ساختار و تکامل دیواره

؛ دوموزیو و 2229اند که توانستند در سطح خشکی زندگی کنند )پوپر و فرای، های گیاهی بودهگونه

؛ سرسن و 2277؛ پوپر و همکاران، 2272؛ پوپر و توهی، 2223؛ دوموزیو و همکاران، 2221همکاران، 

اند، پلی ساکاریدهایی جدا شده CGAهایی که اخیرا از ی سلولی تاکسون(. در دیواره2277همکاران 

ا وجود هها و زایلانها، مانانسلولزی مثل زایلوگلوکانها و پلیمرهای همیها، گلوکانمثل سلولز، پکتین

توان گفت که بسیاری جهت شباهت زیادی به گیاهان خشکی زی دارند. به طور کلی می دارد و از این

(. طبق 2272اند )دیوید و همکاران، منشاء گرفته CGAهای از پلی ساکاریدهای مهم دیواره از جلبک

وجود دارد  Coleochaeteهای جنس ی سلولی جلبکمشاهدات ترکیباتی شبیه به لیگنین در دیواره

 (.2274؛ میکلسن و همکاران، 2272یو و همکاران، )دوموز

 و ساختار آن  لیگنین 1-2

(. 2279ی ثانویه است )وانگ و همکاران، سلولز، از ترکیبات اصلی دیوارهلیگنین نیز همانند سلولز و همی

ای هشود، بلکه تنشریزی شده انجام نمیسنتز لیگنین تنها در زمان رشد طبیعی و به صورت برنامه

نند کتوانند سنتز لیگنین را القا مختلف زیستی و غیر زیستی و اختلال در ساختار دیواره، نیز می

 (. 2272؛ وانهوم و همکاران، 2228؛ کیم و همکاران، 2221)سریواستاوا و همکاران، 

ق تدر اوخر قرن نوزدهم و اوایل قرن بیستم این فرضیه که لیگنین از پلیمریزاسیون کونیفریل الکل مش

میلادی طرح کلی مسیر سنتز کونیفریل الکل و سایر  7362 شده مطرح شد. بعد از آن در دهه

ی پلیمر های اصلی سازندهدانیم بلوا(. امروزه می7335ها پیشنهاد شد )وتن و صدروف، مونولیگنول

، 4الکل( به ترتیب از کونیفریل H) 9هیدروکسی فنیل-p( و S) 2(، سرینگیلG)7لیگنین گوایاسیل

                                                           
7  Guaiacyl  
2  Syringyl  
9  P-Hydroxyl Phenol 
4  Coniferyl Alcohol 
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(. لیگنین در گیاهان 2229شوند )بروجان و همکارن، مشتق می 2کوماریل الکل-pو  7سیناپیل الکل

ی درصد از دیواره 42تا  75( و در گیاهان چوبی بین 2275درصد )یون و همکاران،  22علفی حدود 

مایز از پایان فرآیند ت کند. پسها را پر میساکاریددهد و منافذ بین پلیسلولی ثانویه را تشکیل می

ازد ستر میی سلولی را ضخیمکند و دیوارهی سلولی میسلولی لیگنین شرود به رسوب در دیواره

علاوه بر مقدار لیگنین معمولا ترکیب لیگنین نیز  .(2275؛ یون و همکاران، 7317)سارکانن و لودویگ، 

باشد. لیگنین در گیاهان چوبی دو لپه و گیاهان علفی تک های مختلف گیاهی متفاوت میدر خانواده

تشکیل شده است. در گیاهان علفی نسبت   Hو مقدار کمتری از واحدهای G ،Sلپه عمدتا از واحدهای 

لیگنین در بازدانگان چوبی بیشتر از واحدهای  .وجود دارد Hبه گیاهان چوبی معمولا مقدار بیشتری واحد 

G ای و مقدار کمتری واحدهH ؛ هتفیلد 2228؛ لو و رالف،  2229شود )پاتتیل و همکاران، تشکیل می

(. علاوه بر واحدهای معمول سازنده لیگنین در برخی از گیاهان سایر ترکیبات فنولی 2223و همکاران، 

 توانند به عنوان مونومرهای لیگنین به کار گرفته شوند به عنوان مثال در گندم واحدهای فلاونوئیدهم می

(. استحکام دیواره به نسبت سه 2272شود )دل ریو و همکاران، تریسین نیز در ساختار لیگنین دیده می

تنها در درجه  Hو  S ،Gهای (. مونولیگنول2272مونولیگنول اصلی بستگی دارد )وانهوم و همکاران، 

ر خود ندارد. هیو گروه متوکسی در ساختا Hمونولیگنول  .متوکسیلاسیون با یکدیگر تفاوت دارند

متیله می باشند )شکل  5و  9در هر دو موقعیت کربن  S، مونولیگنول 9تنها در کربن   Gمونولیگنول

قادر به شرکت در  5و  9های ها در ساختار پلیمر لیگنین، تنها کربن(. بعد از قرارگیری مونولیگنول7-2

 Gمونومر  9توکسیلاسیون در کربن باشند. مها در ساختار پلیمر میاتصالات عرضی با سایر مونومر

نماید و به این ترتیب پتانسیل موقعیت ایجاد کراس لینک را بلوکه می Sمونومر  5و  9لیگنین و کربن 

دهد. به همین دلیل ایجاد کراس لینک توسط مونومرهای موجود در ساختمان لیگنین را کاهش می

 ختی لیگنین را را تعیین کند )وتن و صدروف،ی تراکم و سدرجهG به مونومرهای  Sنسبت مونومرهای 

                                                           
7  Sinapyl Alcohol 
2 P-Coumaryl Alcohol 
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 (.2279و سینگ،  2272و بیهیا و لویی،  7355 

 بیوسنتز لیگنین  1-2-2

آلانین و طی مسیر عمومی فنیل پروپانوئید و مسیرهای ی لیگنین از آمینو اسید فنیل های سازندهبلوا

(. مسیر فنیل پروپانوئید 9-7، شکل 2272ها سنتز می شوند )وانهوم و همکارن، اختصاصی مونولیگنول

های شیمیایی پیچیده است که ترکیبات فنلی مهمی شامل بسیاری از شامل مسیری منشعب از واکنش

  کندها را برای گیاه فراهم میها و کومارین، سالسیلات، پیگمان7های ثانویه مثل لیگنین، لیگنانمتابولیت

هیدروکسی -pسیر بیوسنتز لیگنین، به عنوان پیشساز (  الف( کوماریل الکل طی م2-7شکل )

شود. این مونولیگنول در ساختار خود گروه متوکسی ندارد. ب( کونفریل الکل ( سنتز میH) فنیل

باشد که دارای یک گروه متوکسی (، میGسنتز شده در مسیر بیوسنتز لیگنین پیشسازگوایاسیل )

( است که طی مسیر Sسیناپیل الکل پیشسازسرینگیل )باشد. ج( خود می 9در موقعیت کربن 

های گروه باشد.می 5و 9شود و دارای دو گروه متوکسی در موقعیت کربن بیوسنتز لیگنین سنتز می

م ی لیگنین را کی آروماتیک فرصت ایجاد کراس لینک بین مونومرهای سازندهمتیل بر روی حلقه

 O-4در موقعیت  Rی سلولی خواهند شد. گروه وارهکرده و باعث کم شدن تراکم لیگنین در دی

تواند یک گروه هیدروکسیل آزاد باشد و یا اینکه با پیوند اتری و یا استری به سایر پلیمرهای می

 (.7355متصل شود )وتن و صدروف،  دیواره نظیر سلولز
                                                           

 ها شرکت کنندتوانند فرآیندهای دفاعی در برابر پاتوژنشوند و میساخته میها آن هایپیشسازها یا ها از از مونولیگنوللیگنان 1 

 (6002)هانو و همکاران، 
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-4(، سینامیک اسید PALآمونیالیاز )های فنیل آلانین ی آنزیم( مسیر بیوسنتز لیگنین به وسیله9-7شکل )

(، هیدروکسی سینامول 4CLکومارات: کوآ لیگاز) -4(، C4H: اکسیژن اکسیدو ردوکتاز )NAPHهیدروکسیلاز یا 

(، کافئول C3Hهیدورکسیلاز ) -9کومارات -p(، HCTکوآ: شیکیمات/کوینات هیدروکسی سینامول ترانسفراز )

( F5Hهیدروکسیلاز )-5(، فرولات CCRسینامیل کوآ ردوکتاز ) (،CCoAOMTمتیل ترانسفراز ) -O -9کوآ 

ی آخر مسیر شود. در مرحله( کاتالیز میCOMTمتیل ترانسفراز ) -Oهیدروکسی فرولات -5و کافئیک اسید/ 

(، پلیمریزاسیون اکسیداتیو این سه مونومر را LACی سلولی و لاکازها )( متصل به دیوارهPRXپرکسیدازهای )

؛ ونگ 2229دهند )بروجان و همکاران، ( را انجام میS( و سرینگیل )G(، گوایاسیل)H) روکسی فنیلهید -Pبه 

های خط چین نشانگر برخی از مشتقات مسیر فنیل (. فلش2223؛ الموگرو و همکاران، 2228و همکاران، 

  توانند طی چندین واکنش، ایجاد شوند.پروپانوئید هستند که می
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(. انشعابات مسیر فنیل پروپانوئید به معنای واقعی به 2277، فراسر و چاپل، 7335)دیکسون و پایوا، 

های حاصل از این مسیر در متابولیت .(7338)وسشار و جنکیس،  شوندهزاران ترکیب متفاوت منجر می

 (. فنیل آلانین7335های زنده و غیر زنده نقش دارند )لی و همکاران، رشد طبیعی و پاسخ به تنش

فنیل آلانین  -L( اولین آنزیم مسیر فنیل پروپانوئید است که کاتالیز 24.7.9.4 EC) (،PAL) یالیازآمون

اسید  ، الف(. ترانس سینامیک7به ترانس سینامیک اسید و آمونیاا را بر عهده دارد )شکل پیوست 

ر نیاا تولیدی دها استفاده شود. اما از سرنوشت آموتواند در مراحل بعدی برای تولید مونولیگنولمی

این مرحله اطلاعی در دست نیست. با این حال مقدار نیتروژن از دست رفته طی این واکنش نشان 

(. اثبات شده که در برخی 7335)وتن و صدروف،  شوددهد، که احتمالا آمونیاا در گیاه بازیابی میمی

، ستفاده کند )مکدونالد و همکارانتواند از آمینو اسید تیروزین نیز به عنوان سوبسترا امی PALگیاهان 

ی دومین آنزیم در مسیر سنتز شد. به وسیله PALسینامات که طی این مرحله توسط آنزیم  (.2221

(، C4H: اکسیژن اکسید و ردوکتاز )NAPHهیدروکسیلاز یا -4فنیل پروپانوئید، سینامیک اسید 

(77.79.74.7 EC به ،)P-شود. کومارات هیدروکسیله میC4H ی اولین آنزیم از سوپر خانواده

؛ 7336باشد )کاوایی و همکاران، وابسته به اکسیژناز در مسیر فنیل پروپانوئید می P450 سیتوکروم

یک  P450(. طی این مرحله 2275؛ تائو و همکاران، 2226؛ لو و همکاران، 2224گراوت و همکاران، 

به آب  NADPHکند. اتم دیگر اکسیژن به وسیله یترانس سینامات اضافه م به اتم از مولکول اکسیژن را

که یک  ردوکتاز P450/ سیتوکروم NADPHهای یوکاریوتی  P450شود. برای بیشتر احیاء می

دهد )بولول و همکاران، انتقال می P450به  NADPHفلاوپروتئین غشایی است، دو الکترون لازم را از 

( TALمستقیما توسط فعالیت تیروزین آمونیالیازی ) تواندکومارات می-P، ب(. 7؛ شکل پیوست 7334

فعالیت  تواندبه دلایل نامشخص می PAL، ج(. در گیاهان علفی آنزیم 7نیز سنتز شود )شکل پیوست 

TAL پودیوم هشت ژن همولوگ، آنزیم فنیل آلانین نیز داشته باشد. به عنوان مثال در گیاه براکی

را دارد.  TALو  PALها هر دو فعالیت ها محصول یکی از ژنن آنکنند که از بیآمونیالیاز را کد می

احتمالا علت  .بردپیش می S، مسیر فنیل پروپانوئید را بیشتر به سمت سنتز مونولیگنول TALفعالیت 
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باشد )باروز و می TALی گیاهان علفی همین فعالیت در دیواره Sوجود مقدار بیشتری مونولیگنول 

 TALیا از فعالیت مستقیم  C4Hو  PALکومارات چه در نتیجه فعالیت دو آنزیم -P(. 2276همکاران، 

 4CL( ،)72.7.2.6کومارات: کوآ لیگاز )-4بدست بیاید، طی مسیر بیوسنتز لیگنین تحت تاثیر آنزیم 

EC و با مصرف )ATP به ،P-چ(، این واکنش طی دو 7شود )شکل پیوست کوماریل کوآ تبدیل می ،

دهند. هم ، کوماریل آدنیلات را تشکیل میAMPکومارات و -Pی اول گیرد. در مرحلهیمرحله انجام م

ی بعد گروه کوماریل به گروه سولفیدریل کوآ منتقل شود. در مرحلهزمان با آن یک پیروفسفات آزاد می

-P علاوه بر 4CL(. آنزیم 2274شود )یوآن و همکاران، نیز آزاد می AMPشود و به دنبال آن یک می

دیگر از ترکیبات مرتبط مثل کافئیک اسید، فرولیک اسید و سیناپیک اسید را به استرهای  برخی کومارات

 (.2229؛ هامبرگر و هالبروا، 2222کنند )لیندرمایل و همکاران، مربوطه تبدیل می کوآ

P-تواند ب میترکیترین نقطه از منشعب شدن مسیر بیوسنتز لیگنین قرار دارد. این کوماریل کوآ در مهم

این  .های مختلف مسیر را در دو زیرشاخه مختلف از مسیر بیوسنتز لیگنین پیش ببردتحت تاثیر آنزیم

و سینامیل الکل  (44.7.2.7 EC ((،CCRهای سینامیل کوآ ردوکتاز )ترکیب یا تحت تاثیر آنزیم

گیرد و به این ترتیب  مسیر به سمت تولید مونولیگنول ( قرار CAD ( ،)735.7.7.7 ECدهیدروژناز )

H ؛ بلانکو 2227؛ لاورگت و همکاران، 7333؛ لاپر و همکاران، 7313برد )وایمبیک و همکاران پیش می

، الف و ب(. یا اینکه طی چند واکنش مسیر را به سمت 2؛ شکل پیوست 2222پورتالز و همکاران، 

یا  S تواند در دو انشعاب تولید مونولیگنولبرد، بعد از آن نیز مسیر میآلدهید را پیش میبیوسنتز کونفر

G  ،های هیدروکسی سینامول کوآ: آلدهید توسط آنزیم(. بیوسنتز کونفر2272ادامه پیدا کند )وت

متیل -O-9(، کافئول کوآ  HCT( ،)799.7.9.2ECشیکیمات/کوینات هیدروکسی سینامول ترانسفراز )

(، C3H( ،)96.79.74.7 ECهیدورکسیلاز )-9( و کومارات CCoAOMT( ،)724.7.7.2 ECترانسفراز )

کند )هافمن و کوماریل کوآ را به کافئول کوآ تبدیل می -HCT ،Pها شود. طی این واکنشکاتالیز می

در ادامه آنزیم کافئول کوآ   ، ج(.2؛ شکل پیوست 2279؛ سالوادور و همکاران، 2224و  2229همکاران، 

9-O-( متیل ترانسفرازCCoAOMT( ،)724.7.7.2 ECکه به صورت اختصاصی می ) تواند متیلاسیون



72 

 

متیل -Oدی هیدروکسی را به عنوان سوبسترای تیواستر متصل به کوآ انجام دهد و اولین واکنش  -4،9

؛ شکل 2227شود )هافمن و همکاران، کند، به این ترتیب فرولویل کوآ سنتز میترانسفرازی را کاتالیز 

دخیل در  مسیر بیوسنتز لیگنین، یک اتم  P450دومین سیتوکروم  C3H، چ(. سپس آنزیم 2پیوست 

 NADPHکند و اتم دیگر اکسیژن را به وسیله کومارول شیکیمات منتقل می-Pاز مولکول اکسیژن را به 

کافئول شیکیمیک اسید را سنتز -O-5ن ترتیب ( و به ای7334کند )بولول و همکاران، به آب احیاء می

کند و واکنش آسیل ترانسفرازی را کاتالیزمی HCT، ح(. سپس بار دیگر آنزیم 2کند )شکل پیوست می

کل کند )شکافئول شیکیمیک اسید، کافئول کوآ را تولید می-O-5این مرتبه طی انتقال گروه آسیل به 

دا وارد عمل شده و تبدیل فرولویل کوآ به کونفریل آلدهید مجد CCRی بعد ، الف(. در مرحله9پیوست 

تواند محل دوشاخه شدن مجدد مسیر باشد. کونفریل آلدهید می .، ب(9کند )شکل پیوست را کاتالیز می

به کونفریل الکل پیشسازمونولیگنول  CADتواند تحت اثر آنزیم این ترکیب که یک گروه متیل دارد، می

G ج( و یا اینکه قبل از9وست تبدیل شود )شکل پی ،CAD  5تواند تحت اثر دو آنزیم فرولات می-

متیل ترانسفراز -Oهیدروکسی فرولات -5( و کافئیک اسید/ F5H( ،)-.-.74.7ECهیدروکسیلاز )

(COMT( ،)68.7.7.2 EC به ترتیب موقعیت کربن )ی آروماتیک هیدروکسیله و متیله شده در حلقه 5

، چ و ح(. گروه آلدهید سیناپیل آلدهید، تحت اثر 9شود )شکل پیوست و به سیناپیل آلدهید تبدیل 

شود )هاراکاوا، سنتز می Sبه گروه الکلی تبدیل شود و سیناپیل الکل، پیشسازمونولیگنول  CADآنزیم 

ی سلولی به هم متصل . این پیش سازها در دیواره، خ(9؛ شکل پیوست 2272؛ تو و همکاران، 2225

 (. 2229کنند )بروجان و همکاران، شوند و ساختار پلیمری ناهمگونی را ایجاد میمی

 های دخیل در بیوسنتز لیگنینسایر آنزیم 1-2-2-1

ها نزیمکنند، برخی دیگر از آها شرکت میهایی که به صورت مستقیم در سنتز مونولیگنولعلاوه بر آنزیم

؛ لو 2221؛ میشل و همکاران، 2225؛ لو و همکاران، 7338)رالف و همکاران،  7مانند استیل ترانسفرازها

                                                           
7 Acyltransferase 
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(، 2274؛ پتریک وهمکاران، 2274؛ دبرا ال و همکاران، 2272؛ ویدرز و همکاران، 2228و همکاران، 

های درگیر و سایر آنزیم 2آدنوزیل متیونین سنتتاز-S(، 7339)فلتون و همکاران،  7اکسیداز اسکوربات

توانند ( می7335)وتن و صدروف،  9( و گلوتاتیون سنتاز2222در متابولیسم متیونین )شن و همکاران، 

های ا، آنزیمهدر سنتز لیگنین نقش موثر داشته باشند و سنتز لیگنین را تنظیم کنند. علاوه بر این آنزیم

کاپوتی کولیزاسیون نقش پررنگی در سنتز لیگنین دارند )دخیل در پلیمریزاسیون، گلیکولیزاسیون و دگلی

 (. 2279؛ ژلدنر و همکاران، 2272و همکاران، 

 های دخیل در پلیمریزاسیونپروتئین1-2-2-1-1

ی پلیمریزاسیون لیگنین را در دیواره 2O2Hو  2Oلاکازها و پراکسیدازها به ترتیب همراه با اکسیداسیون 

(. با اینکه هنوز شواهد ژنتیکی در دست نیست، اما احتمالا 4کنند )شکل پیوست سلولی کاتالیز می

2O2H ها از عمل مورد نیاز در این واکنشNADPH  اکسیداز و یاGermine like protein  ها بدست

(، مدل جالبی برای لیگنیفیکاسیون نوار 2279(. ژلدنر و همکاران )2226آید )دیویتسون و همکاران، می

ی پازل رین در آرابیدوپسیس مطرح کردند. در این مدل پراکسیدازها به عنوان آخرین قطعهکاسپا

خاصی هم  CASP4ها نشان دادند، آنزیم پراکسیداز با یک پروتئین اند. آنلیگنیفیکاسیون معرفی شده

اکسیدازی به  NADPHمکان است، که فعالیت آن به صورت غیر مستقیم تحت کنترل عمل 

 6(SODی عمل یک سوپر اکسید دیسموتاز )را برای پراکسیدازها و به وسیله 2O2Hبود که  RBOHF5نام

قادر است، فعالیت پراکسیدازی را کنترل  CASPکرد. به این ترتیب پروتئین غشایی ناشناخته فراهم می

مکاران، هتواند به عنوان مکانیزمی برای کنترل لیگنیفیکاسیون مطرح باشد )وانگ و کند. در نتیجه می

2279 .) 

                                                           
7 Ascorbate Oxidase 

2  S-Adenosylmethionine Synthetase (SAM) 
9  Glutathione Synthetase 
4  Casparian Strip Domain Protein   
5  Respiratory Burst Oxidase Homolog F Protein 
6  Super Oxide Dismutase Proteins 
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 گلیکولیزاسیون و دگلیکولیزاسیون 1-2-2-1-2

ها طی فرآیند پلیمریزاسیون لیگنین، از طریق گلیکولیزاسیون و به مونولیگنول دسترسی

-توانند هدفها میهای دخیل در این واکنششود. به همین دلیل ژنها تعیین میدگلیکولیزاسیون آن

ای مثل تاثیر در های مشابهبهبود بیوماس باشند. به علاوه مکانیزمهای مناسبی برای مهندسی و 

سلولز و پکتین وجود دارد. همینطور کوماریلیک اسید برای لیگنین، همی-Pدسترسی به فرولیک و 

پلی ساکارید در دیواره سلولی بر ضرورت  -اثرگذاری این فرآیندها در اتصالات عرضی، پلی ساکارید

کند. یهای فنلی تایید مها و مولکولیلاسیون و دگلیکوزیلاسیون مونولیگنولتحقیقات روی گلیکوز

UDP-( گلیکوزیل ترانسفرازهاUGTs)7 ی از خانوادهGT1 ها معمولا در گلیکوزیلاسیون مونولیگنول

ی گلیکوزید هیدرولازها در ها نیز از خانواده(. بتا گلیکوزیداز2272کنند )کاپوتی و همکاران، شرکت می

(. نقش بتا 2226فرآیندهای مهمی مثل لیگنیفیکاسیون نقش دارند )اسکامیلا تراوینو و همکاران، 

های زنده در مطالعات زیادی اثبات های فعال در تنشگلیکوزیدازها در تولید طیف وسیعی از مولکول

 (.  2228شده است )مورانت و همکاران 

ات ها زمانی درا شد که مطالعزاسیون مونولیگنولاهمیت مطالعه بر روی گلیکولیزاسیون و دگلیکولی

از یک خانواده، در جلبک سبز  UGT1ی فیلوژنیکی افزایش قابل توجهی در تعداد اعضا خانواده

Chlamydomonas (. 2272خانواده در گیاه چوبی صنوبر را نشان داد )کاپوتی و همکاران،  249 به

مشخص شده است )یونکورا ساکاکیبارا و  UGT1ی درصد اعضا خانواده 22تاکنون نقش کمتر از 

ای هها در اندام( بیان کردند که گلیکولیزاسیون مونولیگنول2272(. وانگ و همکاران )2272همکاران، 

 هاهای دخیل در گلیکولیزاسیون مونولیگنول UGTمختلف مکانیزیم منحصر به خود را دارد. برای یافتن 

 (.2279انگ همکاران، به مطالعات بیشتری نیاز است )و

 

 

                                                           
7  UDP-Glucuronosyltransferases 
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 محل سنتز لیگنین 1-2-3

 های شرکت کننده در مسیر بیوسنتز لیگنین در سیتوپلاسم و یا سطح اند، آنزیممطالعات نشان داده

( F5Hو  C4H ،C3H، )P450های کنند. سیتوکروم( فعالیت میERبیرونی غشای شبکه آندوپلاسمایی )

اند. در قرار گرفته ERی آروماتیکی هستند، بر روی سطح خارجی که مسئول هیدروکسیلاسیون حلقه

 PAL ،4CL ،CCoAMT ،CCR ،CADهای لیگنین )ی مونومرهای بیوسنتز کنندهحالی که سایر آنزیم

 ERهای سیتوپلاسمی و غشای (. با این حال بین آنزیم4-7( در سیتوپلاسم قرار دارند )شکل COMTو 

 C4H)سیتوپلاسمی( و  PALهای ( بیان کردند، آنزیم2224و همکاران ) ارتباط وجود دارد. آکونین

(ERمی ).( وجود کمپلکس 2277همچنین چن و همکاران ) توانند کمپلکس پروتئینی تشیکل دهند

و  C4H ،C3Hشامل  ERاکسید و ردوکتازهای موجود در غشا  P450پروتئینی بین تمام سیتوکروم 

F5H ( وجود ارتباط بین 2272این باسارد و همکاران ) را اثبات کردند. علاوه برHCT ،4CL  وC3H  را

وسط انتقال گیرند و تها در سیتوپلاسم تولید شده در پلاستیدها قرار مینشان دادند. پیشسازمونولیگنول

شوند به دیواره منتقل شده و در آنجا پلیمریزه می 7ABCمثل ترانسپورترهای  ATPهای وابسته به دهنده

های متمادی مکانیزم (. سال2275؛ یون و همکاران 2279؛ وانگ و همکاران، 2272)الهاندرو و همکاران 

ها ناشناخته باقی مانده بود و فرضیات متفاوتی در این مورد وجود داشته است ) انتشار انتقال مونولیگنول

خیر نشان داده است که غیر فعال، اگزوسیتوز، انتقال فعال و ...(. مطالعات دقیق بیوشیمیایی ا

ها ذخیره کولها در وزیتواند تعیین کند که آنها میگلیکولیزاسیون یا عدم گلیکولیزاسیون مونولیگنول

(، 2276ها مورد استفاده قرار گیرند )تپونو و همکاران، شوند و در سنتز ترکیباتی چون سوبرین و لیگنان

بیوسنتز لیگنین شرکت کنند. مطالعات در آرابیدوپسیس و و یا اینکه به دیواره انتقال پیدا کنند و در 

ن کار بر گیرد و ایها در حالت غیر گلیکوزیده انجام میصنوبر نشان داده است که انتقال کونیفریل الکل

 ما ا شوند.ها ذخیره میهای مشتق از غشا پلاسمایی است. در این حالت کونیفریل الکلی وزیکولعهده

                                                           
1 ABC-Transporter 
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یر های درگیر در این مسها و مکان فعالیت پروتئینهای لیگنین و انتقال آن( طرح مسیر بیوسنتز مونومرA( 4-7شکل )

Bها آورده کند. در ستون بعدی نام اختصاری آنزیم( اعداد در ستون اول تعداد مطالعات در مورد هر آنزیم را مشخص می

ی (، شبکهcytosolها در درون سلول شامل: سیتوزول )یت آنزیمشده است. آخرین ستون درصد مطالعاتی که موقع

ی سلولی ( و دیوارهPlasma membrane (PM)(، وزیکول، غشا پلاسمایی)Endoplasmic reticulum (ER)آندوپلاسمی)

(Cell wall (CW)) در شکل (2275کند، مشخص شده است )بوروس و همکاران، را تایید می .PAL فنیل آلانین  آنزیم

: اکسیژن اکسیدو NAPHهیدروکسیلاز یا -4آنزیم سینامیک اسید  C4Hآنزیم تیروزین آمونیالیاز،  TALآمونیالیاز، 

هیدروکسی سینامول کوآ: شیکیمات/کوینات هیدروکسی سینامول  HCTکومارات: کوآ لیگاز،  -4آنزیم  4CLردوکتاز، 

سینامیل  CCRمتیل ترانسفراز،  -O -9کافئول کوآ  CCoAOMTیلاز، هیدورکس -9کومارات -pآنزیم  C3Hترنس فراز، 

متیل ترانسفراز،  -Oهیدروکسی فرولات -5کافئیک اسید/  COMTهیدروکسیلاز  و -5فرولات  F5Hکوآ ردوکتاز، 

PRX  پرکسیداز وLAC  ،لاکازATR  آنزیم سیتوکرومP450 7ردوکتاز ،UGT  آنزیمUDP-  گلیکوزیل ترانسفراز و

BGLU دهدآنزیم بتا گلیکوزیداز را نشان می 

                                                           
1 Cytochrome P450 Reductase 

A 

B 
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جام های مشتق از تونوپلاست اننقل و انتقال کونیفریل الکل در حالت گلیکوزیده شده توسط وزیکول

به دیواره  ABCی ترانسپورترهای و به وسیله  ATP ها با مصرفشود. در این حالت کونیفریل الکلمی

 اختصاصی ABCشوند. تا امروز ترانسپورترهای پلیمریزه می شوند و در آنجا به لیگنینسلولی منتقل می

(. اما 2272ها در گیاه آرابیدوپسیس کشف شده است )وانهوم و همکاران، کوماریل الکل-Pبرای 

ترانسپورتر اختصاصی برای کونیفریل الکل و یا سیناپیل الکل شناسایی نشده است. احتمالا اختصاصی 

باشد )وانگ  ABCهای مختلف ناشی از اختصاصیت ترانسپرترهای غشایی بودن ترکیب لیگنین در بافت

لاکازها و پراکسیدازها به  ها به دیواره،(. در نهایت پس از انتقال پیشسازمونولیگنول2279و همکاران، 

دهند ی سلولی انجام میپلیمریزاسیون لیگنین را در دیواره 2O ،2O2Hترتیب همراه با اکسیداسیون 

 (.9؛ شکل پیوست 2226و همکاران،  )دیویتسون

 ی سلولی و نقش لیگنین در اقتصادحوزه های مصرف دیواره 1-3 

، منبع تامین سلولز برای صنعت کاغذ و خمیر کاغذ و منبعی بیوماس لیگنوسلولوزی به عنوان خوراا دام

و همکاران، ؛ یانگ 2272های زیستی است )سامریل و همکاران، بزرگ از قندها برای تولید سوخت

-در حال ساخت تجهیزات برای تبدیل مواد زیستی از جمله پسماند 7ها(. امروزه زیست پالایشگاه2279

محصولات مختلف مانند مواد غذایی، علوفه، سوخت، مواد  های کشاورزی و بیوماس لیگنوسلولزی به

با  ولی ثانویه، همراهی سلشیمیایی و انرژی هستند. بخش بزرگی از بیوماس لیگنوسلولزی از دیواره

؛ بالن و همکاران، 2279است )یانگ و همکاران،  ساکاریدی متصل به لیگنین تشکیل شدهپلیمرهای پلی

توانند به ترکیبات شیمیایی ها قندها می(. در زیست پالایشگاه2276،  ؛ وانگ و همکاران2274

ل و شود )ویناردالایی محسوب میارزشمندی تبدیل شوند اما فرآوری لیگنین هنوز چالشی در زیست پ

(. امروزه بیشتر لیگنین مورد استفاده در تجارت، بعد از اعمال پیش تیمارهای مختلف 2271میتاجانز، 

                                                           
مراکزی با هدف بهینه سازی مصرف منابع و به حداقل رساندن ضایعات و در نتیجه سودآوری حداکثری هستند که فرآیندهای  هاپالایشگاهزیست  7 

 گزارش) کندرای این کار ادغام میتبدیل بیوماس به منظور تولید سوخت، ترکیبات شیمیایی، علوفه، مواد اولیه و انرژی را با تجهیزات لازم ب

Weforum  ،2272.) 
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بر بیوماس لیگنوسلولزی، طی فرآیند پالپ و کاغذسازی، به عنوان محصولی جانبی و ضایعات )کرافت( 

ن میزان فراوانی لیگنین با قیمت ارزان در دسترس (. بنابرای2279آید )آیاچمی و همکاران، بدست می

(. اما لیگنین پلیمری ناهمگون است و به همین جهت خالص 2272وجود دارد )وانهوم و همکاران، 

-باشد. در بسیاری از موارد لیگنین استخراجی ترکیبی از محصولات با وزن و ویژگیسازی آن دشوار می

به علت ماهیت پلیمری پیچیده و اتصالات تصادفی درگیر در های متنود است. ساختار دقیق لیگنین 

(. علاوه بر 2271سازماندهی ماکرومولکول لیگنین هنوز شناخته شده نیست )ویناردل و میتاجانز، 

های حاصل از ماهیت ساختاری لیگنین، پیش تیمارهای متفاوتی که طی فرآیند تبدیل پیچیدگی

شود، باعث شده که شناسایی مواد شیمیایی استخراجی از میبیوماس بر بیوماس لیگنوسلولزی وارد 

ای هها، خواص پلیمریک، اتصالات لیگنین و ویژگی گروهلیگنین، به درا طیف وسیعی از ویژگی

(. 2226عملکردی آلیفاتیک متصل به حلقه آروماتیک موجود در پلیمر وابسته باشد )پن و همکاران، 

ده از لیگنین به عنوان منبع ترکیبات شیمیایی باعث شده که بیشتر هایی در استفاوجود چنین پیچیدگی

ود شلیگنین بدست آمده طی فرآیند پالپ و کاغذ سازی به عنوان سوخت و برای تولید انرژی سوزانده 

های قابل توجهی برای یافتن شود. با این حال تلاشو درصد کمی از آن در سایر مقاصد تجاری استفاده 

ی بالا در حال انجام است )چاکار و گنین به منظور ساخت محصولات با ارزش افزودهکاربردهای لی

بندی لیگنین  های متفاوتی همچون دسته(. به این دلیل، تا به امروز استراتژی2224همکاران، 

(. با وجود تمام این 2279های مولکولی متفاوت اتخاذ شده است )تولدونا و همکاران، استخراجی در وزن

؛ 7319ی دارو و سلامت )بنارت و هتون، های مختلفی مانند حوزهها امروزه از لیگنین در زمینهچیدگیپی

؛ باپارت و 2275؛ هاساگوا و همکاران، 2279؛ کسیل ولالوبوس و همکاران، 2224برونینگ و هورتن،

( و 2276همکاران، ، چاپ سه بعدی )لی و )2276ریچتر و همکاران، ((، مهندسی نانو 2276همکاران، 

 شود.( سود برده می2228خوراا دام )بارهو و همکاران، 
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 دارو و سلامت 1-3-1

کنند. یآزاد تولید م ها به صورت پیوسته رادیکالفرآیندهای آنابولیکی و کاتابولیکی ضروری در سلول

میتریوس، شوند )دهای کنترل شده از سلول و بافت حذف میمعمولا این عوامل سمی تحت سیستم

های خارجی های آزاد، قرار گرفتن در معرض اکسیدان(. با این حال تولید بیش از اندازه رادیکال2226

در  کنند وهای اکسیداتیو را ایجاد توانند تنشها، میهای دفاعی آنتی اکسیدانو یا شکست مکانیزم

(. در حال 2229؛ آستلی، 2226 شوند )دمیتریوس،ها ، لیپیدها و پروتئینDNAنهایت منجر به آسیب 

ها و ترکیبات غذایی به صورت گسترده مورد بررسی حاضر تنظیم وضعیت اکسید و احیاء به کمک رژیم

های اکسیداتیو را های موجود در رژیم غذایی، مقاومت در برابر آسیبقرار گرفته است. آنتی اکسیدان

ها نشان (. بررسی2275دارند )باراپات و همکاران،  و تاثیر قابل توجهی بر سلامت انسان دهندافزایش می

ی هایهای آزاد دارد و در جلوگیری از بیماریاند که لیگنین قابلیت بالایی در جهت حذف رادیکالداده

تواند کاندیدای خوبی به باشد. در نتیجه لیگنین میها موثر میحاصل از حضور بیش از حد رادیکال

 (. در برخی از انواد لیگنین،2276و ضد سرطان باشد )باپارات و همکاران، اکسیدان عنوان عامل آنتی

توانند نقش آنتی اکسیدانی ایفا کنند )کوچوا و همکاران، های آزاد اکسیژن موجود در پلیمر میرادیکال

توانند غلظت مونومرهای آنتی اکسیدان موجود های آن می(. ترکیب ماکرومولکول لیگنین و ویژگی2225

(. مطالعات اخیر نشان داده است که منشاء 2229ر پلیمر لیگنین را مشخص کنند )پن و همکاران، د

خاصیت آنتی اکسیدانی، مونومرهایی با وزن مولکولی پایین هستند که از واحدهای هیدروکسی 

 (. تا کنون نقش مشتقات لیگنین2275اند )آزادفر و همکاران، سینامیک اسید و گوایاسیل مشتق شده

؛ 2272(، درمان دیابت )تندیس و همکاران، 7319در کاهش کلسترول سرم خون )بنارت و هتون، 

؛ باراپارت و 2274؛ یین و همکاران، 2275؛ هاساگوا و همکاران، 2279کسیل ولالوبوس، همکاران، 

ه ب های مزمن مثل مقاومت(، کنترل بروز چاقی، کاهش ریسک ابتلا به برخی از بیماری2276همکاران، 

( 2272؛ ساتو و همکاران، 2224عروقی )برونینگ و هورتن، -انسولین، دیابت نود دو و بیماری های قلبی
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 7لیگنین -، سرخک و هرپس( کمپلکس کربوهیدراتHIVاثبات شده است. همچنین تاثیر ضد ویروسی )

ید گزارش ساستخراج شده از گیاهان مختلف و برخی دیگر از مشتقات لیگنین مثل لیگنوسولفونیک ا

؛ لی و 2272؛ کریم و همکاران، 2221؛ زانگ و همکاران، 7336شده است )فارگوس و همکاران، 

خوبی  UV(. به علاوه این ترکیبات همچنین فعالیت ضد 2274؛ ساکاگامی و همکاران، 2277همکاران، 

ها ر برابر آفتاب از آنتوان در لوازم آرایشی بهداشتی مراقبت پوست دبنابراین می اند.از خود نشان داده

 (. 2276استفاده کرد )ساکاگامی و همکاران، 

 استفاده از لیگنین در مهندسی نانو  1-3-2

حیط ها از مها مثل از بین بردن آلودگیمهندسی ترکیبات نانو امکان حل مشکلات در بسیاری از زمینه

(، سلامت و 2271همکاران،  (، بالا بردن کیفیت کشاورزی )دوهان و2272زیست )خین و همکاران، 

کند. با این ( را فراهم می2271؛ جهانگیریان و همکاران، 2276انتقال دارو در بدن )فرهان وهمکاران، 

، 2آنها یپس از استفاده حال خطر احتمالی استفاده از نانو ذرات مصنوعی و تاثیرات فعالیت ترکیبات نانو

(. علاوه بر این پتانسیل 2223د کرده است )پیتروسکا و همکاران، کاربرد نانو ذرات در مقیاس بالا را محدو

 تواند منجر بهها ترکیب شده و میفعالیت پس از استفاده برخی از نانو ذرات با پایداری احتمالی آن

(. نانو ذرات زیست تخریب پذیر، 2276تاثیرات بلند مدت بر روی محیط زیست شود )ریچتر و همکاران، 

 تر عناصر فعال به شکل مولکولی یا یونیتوانند برای انتقال ایمنمنابع تجدید پذیر میبدست آمده از 

(. لیگنین ترکیبی زیست تخریب پذیر 2276؛ وانگ و همکاران، 2275آدا و همکاران، واستفاده شوند )اِا

انی های انس(، همچنین اثر سمی برای سلول2222و سازگار با محیط زیست است )توملا و همکاران، 

(. لیگنین باقی مانده در محیط زیست، 2275؛ کیان و همکاران، 2228ندارد )یوگارتوندو و همکاران، 

ی میکروبی تبدیل به خاا هموس یا کمپوست طبیعی پس از استفاده در ترکیبات نانو، تحت تجزیه

گنین را به زیست تخریب پذیر بودن، لی (.2277، باگ و همکاران، 2222شود )توملا و همکاران، می

                                                           
 (.7332آید )جفریز، اغلب از هضم بیوماس توسط پلی ساکاریدازها بدست می 7 

2  Postutilization 



61 
 

ترکیبات در مقیاس نانو و سازگار با محیط زیست تبدیل کرده است  پیش سازی ایده آل برای توسعه

 (.2276)ریچتر و همکاران، 

 خوراک دام 1-3-3

لیگنین طبیعی موجود در بیوماس با اتصال به سایر پلی ساکاریدهای دیواره قابلیت هضم بیوماس توسط 

دهد. با این حال لیگنین موجود در کرافت نه تنها قابلیت هضم در کاهش میحیوانات نشخوارکننده را 

واند تتواند به بهبود سلامت دام کمک کند و میاحشام را دارد، بلکه با دارا بودن خواص ضد میکروبی می

 (.2228ها در نظر گرفته شود )بارهو و همکاران، به عنوان افزودنی به خوراا دام

 لیگنین در چاپ سه بعدیاستفاده از  1-3-4

وان تشود. میلایه مواد تولید می در چاپ سه بعدی، شیئ سه بعدی به کمک روی هم قرار گرفتن لایه

ها استفاده کرد. برای این کار طرح را به کامپیوتر ی ایدهی اولیهاز این صنعت برای تولید سریع نمونه

توجه به طرح، مدل را به صورت شیئی سه بعدی  دهند و دستگاه بامتصل به دستگاه چاپ سه بعدی می

ای سه هدهد. این تکنولوژی برای کاربران بسیار هیجان انگیز است و انقلابی برای تولید مدلتحویل می

توان با حذف های سه بعدی میبعدی ایجاد کرده است. با استفاده از این تکنولوژی برای تولید مدل

ی قطعات مدل به یکدیگر، در زمان و هزینه صرفه جویی کرد انهفرآیند طراحی، چاپ و اتصال جداگ

  های کلانی درگذاری (. امروزه در صنایع هوا فضا، خودروسازی و صنایع نظامی سرمایه2274)میشرا، 

 

ی به وسیله FPInnovations: اشیا سه بعدی ساخته شده از مواد لیگنوسلولزی در  (5-7) شکل

 (.  2276)لی و همکاران،   B )FDM  7( اتصال ذراتAچاپ سه بعدی با دو تکنولوژی 

                                                           
7 Powder-Binding  Technology 
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های کم و متوسط انجام شده است زمینه چاپ سه بعدی به منظور ساختن اشیا با کیفیت بالا و حجم

توان از ترکیبات و مواد متنوعی برای ساخت (. از آنجایی که در این تکنولوژی می2276)لی و همکاران، 

شیئ سه بعدی استفاده کرد، تکنولوژی چاپ سه بعدی جای خود را در علوم زیستی مثل مهندسی 

؛( و پزشکی نیز پیدا کرده است )میشلسکی و روز، 2274؛ مورفی و آتالا، 2272بافت )سئول و همکاران، 

توان داربست و چارچوب سه بعدی را با توجه به می(. در مهندسی بافت با کمک این تکنولوژی 2274

(، 2275های زنده مثل استخوان )هینتون و همکاران، فرم بدن بیمار طراحی کرد و برای ساخت بافت

های ( و غیره استفاده کرد. تکنولوژی2276(، کبد )لی و همکاران، 2274غضروف گوش )لی و همکاران، 

شود، تکنولوژی که در مهندسی بافت و پزشکی استفاده می های چاپ سه بعدیمتنوعی در دستگاه

 ی دستگاه در این موارد بیشتر بیولوژیکشود تکنولوژی بایو چاپ نام دارد. مواد مورد استفادهاستفاده می

های اخیر استفاده از مواد (. در سال2274؛ مارتین و همکاران، 2276مثل سلولزهستند )لی وهمکاران، 

های چاپ سه بعدی به صورت قابل توجهی افزایش یافته است و در برخی از تکنولوژی لیگنوسلولزی در

حال حاضر تقاضا برای جایگزینی ترکیبات دوستدار محیط زیست به جای ترکیبات ترموپلاستیک نفتی 

از بین مواد زیستی موجود در دسترس بشر، فیبرهای چوبی، ترکیبات زیستی سلولزی و   وجود دارد

کانادا و دانشگاه  FPInnovationsهای سه بعدی دارند. سازمان لیگنینی، بیشترین هماهنگی را با تکنیک

Emily Carr  ده در الیگنین به عنوان ماده مورد استفپیشساز انگلیس با همکاری هم بر روی استفاده از

 (.5-7؛ شکل2276اند )لی، همکاران، هایی را انجام دادهچاپ سه بعدی پژوهش

 های زیستیلیگنین و سوخت 1-4

 2کشور،  42درصد از نفت جهان  توسط  38اند. ذخایر فسیلی در دنیا به صورت نامتعادل پراکنده شده

. به لحاظ ذخایر نفتی فقیر هستند شود. هفتاد کشور هم ازدرصد نیز توسط هفتاد کشور دیگر تولید می

درصد از انرژی مورد نیاز خود  32تا  12همین علت برخی از این کشورها مثل انگولا، اتیوپی و میانمار 

(. کشورهای دنیا، 2279؛ حسینی و همکاران، 2279آورند )بیرت و همکاران، را از بیوماس بدست می
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توسعه صرف نظر از میزان ذخایر فسیلی خود در چه کشورهای توسعه یافته و چه کشورهای درحال 

(. ایران از نظر حجم ذخایر گاز 7981های تجدید پذیر هستند )نصیری، حال تکاپو به سمت سوخت

درصد کل ذخایر  7/3و  2/78ی اول و چهارم را دارد )به ترتیب طبیعی و نفت به ترتیب در جهان رتبه

شود. امروزه های فسیلی تامین میی مصرفی کشور از سوختدرصد از کل انرژ 38جهان( )ساتبا(. حدود 

های ناشی از آن و همینطور کاهش ذخایر نفت و گاز های فسیلی و آلودگیمصرف بدون کنترل انرژی

ی مبتنی (. علاوه بر این توسعه7932ریزی کشور تبدیل شده است )قائمی، های برنامهبه یکی از چالش

، باشد )قائمیی ناپایدار میت مطلق و به تنهایی( مهم ترین عامل توسعهنفت خام )به صور بر صادرات

را  ی ایرانایران نیز به شدت وابسته به نفت خام است و نوسانات قیمت نفت توسعه ( و اقتصاد7932

(. با توجه به این نکات اخیرا دولتمردان استفاده از منابع 2222دهد )حشمت زاده، تحت تاثیر قرار می

ان، اند )حسینی و همکارپایدار و تجدید پذیر را به عنوان فاکتوری مهم در ترکیب انرژی پذیرفته انرژی

پذیر است. مزیت و وجه تمایز بیوماس نسبت  های تجدید(. بیوماس یکی از اشکال مناسب انرژی2279

ور، است )احمدپهای تجدید پذیر، تامین انرژی در هر سه شکل الکتریسته، گازی و مایع به سایر انرژی

 سلولازها یا اسیدها شکسته شود و مورد تخمیر قرار تواند توسطسلولز موجود در بیومس می (.7939

(. با این حال اتصالات میان سلولز و لیگنین در دیواره )پرز 2222؛ پرز و همکاران، 7333گیرد )وایمن، 

د. زیرا قبل از تولید سوخت از شوباعث افزایش قیمت تولید سوخت از سلولز می 2222و همکاران، 

(. در واقع لیگنین به عنوان عاملی 2272سلولز، لیگنین باید از بیوماس حذف شود )بانرجی و همکاران، 

؛ وانهوم 2272باشد )ایکیوتن و همکاران، های زیستی از بیومس مطرح میمحدود کننده در تولید سوخت

(. حذف لیگنین از دیواره سلولی فرایندی پر 7-7؛ شکل2275؛ والکر و همکاران، 2272و همکاران، 

(. از طرفی مهندسی لیگنین به منظور  بهبود محتوای لیگنین در 2272هزینه است )وانهوم و همکاران، 

گیاهان چوبی و محصولات کشاورزی همیشه هدف و چالش بوده است، زیرا با کاهش شدید لیگنین 

 شود و بیوماسی گیاه مختل میه عمل آبرسانی و تغذیهشود، در نتیجبافت آوندی نیز دچار نقص می

 (.2279یابد )وانگ و همکاران، لیگنوسلولزی کاهش می
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 ی مهندسی لیگنینتاریخچه 1-5

اخیر  یتوان مقدار، ترکیب و ساختار لیگنین را تغییر داد. در دو دههبا استفاده از مهندسی ژنتیک می

(، به 2278ترکیب لیگنین صورت گرفته است )لیو و همکاران، های زیادی برای تغییر مقدار و تلاش

آرایبدوپسیس به صورت همزمان  PALی ( در  چهار ژن کد کننده2272عنوان مثال هانگ و همکاران )

برابر نسبت به فنوتیپ وحشی کاهش داد  25تا  22ها مقدار لیگنین را ایجاد کردند. این جهش جهش

( مشاهده کردند که با مهار ژن 2277ها شد. گوی و همکاران )پاتوژن و منجر به افزایش حساسیت به

4CL3 یابد، با این حال همزمان ارتفاد برنج نیز به طور قابل توجهی کاهش محتوای لیگنین کاهش می

در کاج  4CLژن  mRNA( نیز فنوتیپ اخیر را هنگام کاهش سطح 2222یافت. واگر و همکاران )

موجب  C3H( مشاهده کردند که افزایش بیان 2275؛ 2274چا و همکاران )مشاهده کردند.  7مونتری

شود و بر روی افزایش رسوب لیگنین و کاهش بیان آن موجب کاهش رسوب آن در بافت آوندی می

لاوه بر گرفت. عها رشد گیاه نیز تحت تاثیر قرار میگذارد. همزمان با این فنوتیپضخامت ساقه تاثیر می

( کاهش مقدار لیگنین و همزمان کاهش رشد گیاه را در 2223شیلمیلر و همکاران )این، مطالعات 

ند توادهد. اگرچه تغییر محتوای لیگنین اغلب به صورت افزایش محتوا مینشان می C4Hهای موتانت

؛ بهاتاکاریا 2223های زنده و غیر زنده شود )بهائیان و همکاران، موجب افزایش تحمل گیاه نسبت به تنش

(، با 2272؛ وانگ و همکاران، 2272؛ نوس و همکاران، 2272؛ محمودی و همکاران، 2272و همکاران، 

این حال از لحاظ تاریخچه، در اکثر موارد هدف از مهندسی لیگنین کاهش محتوا یا تغییر ساختار و 

واره )لی ای دیهساکاریدترکیب آن به منظور به حداقل رساندن اثر منفی لیگنین بر روی هیدرولیز پلی

ابلیت های زیستی و ق( و به این ترتیب افزایش تولید پالپ، افزایش بازده تولید سوخت2271و همکاران، 

های بسیاری برای کاهش میزان محتوای هضم بیوماس برای چهارپایان متمرکز بوده است. تاکنون تلاش

ا هشده است و تعداد کمی از تلاشلیگنین باعث کاهش شدید بازده بیوماس به ویژه در گیاهان دولپه 

                                                           
1 Pinus Radiata 
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؛  شادل و همکاران، 2222اند )فرانک و همکاران، منجر به کاهش قابل توجه در میزان لیگنین گیاه شده

 (.2279؛ یانگ و همکاران، 2272؛ والکر و همکاران، 2221

 اهداف و ضرورت مطالعه  1-6

تکاری اند و دسمهندسی لیگنین ناکام مانده ها به منظورتر اشاره شد، بسیاری از تلاشهمانطور که پیش

های درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین منجر به گیاهانی با رشد غیر طبیعی، نقص در بافت آوندی و ژن

تر اشاره شد، مسیر بیوسنتز لیگنین انشعابی از مسیر اند. از طرفی همانطور که پیشکاهش بیوماس شده

شد طبیعی باشد، که در رها میروپانوئید منبع بسیاری از متابولیتفنیل پروپانوئید است. مسیر فنیل پ

های مسیر بیوسنتز لیگنین و در بسیاری از اعمال ضروری گیاه دخالت دارند. تغییر بیان هر یک از ژن

های مسیر فنیل پروپانوئید نیز تاثیر گذار باشد و باعث اختلال در رشد تواند در سنتز سایر متابولیتمی

دهند که شناخت ما از مسیر بیوسنتز لیگنین کامل نیست. گیاه شود. تمام این موارد نشان می طبیعی

های موثر در مسیر بیوسنتز لیگنین و ارتباط آن با به همین جهت نیاز به درا و شناخت بیشتر از ژن

ه چرخه ای بسایر مسیرهای متابولیکی ضروری است. با توجه به اینکه گیاهان مکانیزم آنزیمی لازم بر

شت پذیر ماند. غیر برگی سلولی متصل میدر آوردن لیگنین را ندارند. لیگنین تولیدی همیشه به دیواره

(. برای درا 2279کند )وانگ و همکاران، بودن لیگنیفیکاسیون نیاز به تنظیم شدید آن را تایید می

یز وجود های درگیر در آن نیان ژنهای تنظیم ببهتر از مسیر بیوسنتز لیگنین نیاز به شناخت مکانیسم

ی تنظیم رونویسی و پس از رونویسی مسیر (. با این حال دانش ما در حوزه2275دارد )والکر و همکاران، 

(. از همین جهت در این پروژه به کمک ابزارهای 2279بیوسنتز لیگنین کامل نیست )یانگ و همکاران 

ایر ها با سدر مسیر بیوسنتز لیگنین و ارتباط آنهای جدید فعال بیوانفورماتیک به جستجوی ژن

شود و در نهایت عناصر تنظیمی سیس در توالی های عملکردی پرداخته میمسیرهای متابولیکی و ژن

 بالادست این ژنها پرداخته شد.
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ی مدلی چون آرابیدوپسیس و صنوبر انجام اتاکنون اکثر مطالعات مهندسی لیگنین در گیاهان دولپه

یدا و باشد )تاکست و اطلاعات کمی از مهندسی لیگنین در گیاهان علفی تک لپه در دسترس میشده ا

ی گیاهان علفی تک لپه شامل محصولات غذایی مهمی (. این در حالی است که خانواده2271همکاران، 

یاهان گباشد. شناخت بهتر مسیر بیوسنتز لیگنین در این مانند برنج، ذرت، گندم، سورگوم و نیشکر می

های زنده و غیر زنده منجر شود. علاوه بر این سالانه مقدار تواند به تولید گیاهان مقاوم در برابر تنشمی

شود. این خانواده همچنین شامل زیادی بیوماس به عنوان پسماند کشاورزی از این گیاهان تولید می

 ارینتوس، بامبو و میسکانتوس طیف وسیعی از محصولات با محتوا بالای بیوماس مانند سویئو گراس،

؛ 2279ها را به عنوان منابع جدید بیوماس مطرح کرد )یامامورا و همکاران، توان آنباشد، که میمی

ی بیوانفورماتیکی مسیر (. به همین علت در این پژوهش  علاوه بر مطالعه2275وانگ و همکاران، 

ی گیاه ی مدل و دولپه است، به مطالعه( که گیاهGlycine maxبیوسنتز لیگنین در گیاه سویا )

 پودیوم گیاهی مدل و تک لپه است( نیز پرداخته شد. براکیBrachypodium distachyonپودیوم )براکی

که خویشاوندی نزدیکی با گیاهان مهمی همچون برنج، گندم، جو و چاودار دارد )وین و همکاران، 

2277.) 

 ی بیوانفورماتیکیضرورت مطالعه 1-6-1

های فراوانی را تولید داده 2و توالی یابی نسل جدید 7های با سرعت بالای تکنولوژیمحققان به وسیله

ی های زیستهای ژنومی امیدهای جدیدی را برای یافتن ارتباط عملکردی ماکرومولکولاند. این دادهکرده

جدیدی در قالب علم بیوانفورماتیک ها متدهای اند، که به منظور مدیریت و استفاده از این دادهایجاد کرده

رای انجام تری بتوانند با استفاده از بیوانفورماتیک به برنامه ریزی دقیقایجاد شده است. پژوهشگران می

                                                           
7  High Throughput 
2  Next Generation  
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؛ 2222ها صرفه جویی کنند. )کنت و همکاران، های خود بپردازند و به این نحو در زمان و هزینهپروژه

 (. 2277اسبونر و همکاران، 

 آنالیز تکاملی 1-6-1-1

 یهای تکاملی و فشارهای انتخابی که باعث تنود دیوارهتر اشاره شد، اغلب مکانیزمهمانطور که پیش

ا ی سلولی واضح نیست. بیوانفورماتیک باند و روند تکاملی دیوارهاند ناشناخته باقی ماندهسلولی شده

ه تکاملی فراهم کرده است )فانجل و های فراوان ژنومی، روشی آسان و کم هزینه برای مقایسداده

های دخیل در مسیر بیوسنتز لیگنین در (. در این پایان نامه آنالیز تکاملی و توالی ژن2272همکاران، 

های همولوگ در تولید ژن 7پودیوم انجام شد. علاوه بر این نقش دوبرابر شدگیدو گیاه سویا و براکی

 مورد بررسی قرار گرفت. 

 به وجهت ها است. باها و پروتئینی تکاملی بین ژنروشی برای بررسی رابطه فیلوژنتیکیرسم درخت 

درخت فیلوژنتیکی وجود دارد. در این  رسم برای متفاوتی هایهدف محقق، الگوریتم و ژنی ینمونه

ول محصشود. با این حال در برخی موارد بررسی می ی تکاملیدارای فاصله گیاه دو هایپروژه، پروتئین

 Maximum Likelihoodها مشابهت زیادی با هم دارند. در چنین مواردی الگوریتم پروتئینی این ژن

(MLمی )ه ها هر کدام معایبی دارند کتواند الگوریتم مناسبی برای رسم درخت باشد. اما سایر الگوریتم

 یوسیله به درخت رسم در مثال عنوان به ها چشم پوشی کنیم،شود در چنین مواردی از آنباعث می

 یکنزد یا یکسان تکاملی یرابطه با توالی دو از بیش اگر اول قدم در Neighbor Joining (NJ) الگوریتم

 را هاتوالی سایر بعد های گام در و کندمی انتخاب تصادف به را توالی دو افزار نرم باشد، داشته وجود

 الگوریتم  در. ندارد کافی دقت و نیست بهینه شرایط این در آمده بدست درخت. کندمی بررسی

Unweighted Pair Group Method With Arithmetic Mean (UPGMA) فرض این اساس بر درخت 

 یستن درست غالب موارد در فرضیه این است، یکسان هاتاکسون تمام در تکاملی نرخ که شودمی رسم

                                                           
1 Duplication 
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Maximum Evolution  (ME ) الگوریتم قبل مورد دو برخلاف. باشدنمی اعتماد قابل درخت درنتیجه و

 مشخص را اجدادی توالی تواننمی درخت داخلی هایگره در حال این با است، برخوردار خوبی دقت از

 حال این با. است شده ( برطرفMP) Maximum Parsimonyو  ML هایالگوریتم در ضعف این. کرد

 الگوریتم این واقع در کند.نمی عمل درست MP الگوریتم باشد، زیاد هاداده تکاملی یفاصله که زمانی

 این در آمده بدست درخت علت همین به. باشدمی حساس Branch Attraction-Long  7به  نسبت

 توالی طول تمام از MP دارد، الگوریتم نیز دیگری ضعف نقطه الگوریتم این. نیست اطمینان قابل شرایط

 الگوریتم این یعنی اند،شده حل  ML الگوریتم در هامشکل این. کندنمی استفاده درخت رسم برای

 استفاده درخت رسم برای توالی طول یهمه از و نیست حساس Long-Branch Attraction به  نسبت

 لحاظ از شده باعث که شود،می استفاده موجه آماری هایروش از الگوریتم این در طرفی از. کندمی

 ثالم عنوان به نیست اشکال بدون نیز الگوریتم به هر حال این. باشد هاروش سایر از تردقیق ریاضی

 (. 2226 شونگ،)باشد نمی استفاده قابل الگوریتم این باشد زیاد هاتاکسون تعداد که زمانی

 های هم بیانژن 1-6-1-2

آورد فراوانی را فراهم میهای با سرعت بالا، اطلاعات بیانی تکنیک میکرواری به عنوان یکی از تکنیک 

هایی های هم بیان، ژنکند. ژنها را ایجاد میهای هم بیانی ژنی شبکهو به این ترتیب امکان مطالعه

باطات ها و ارتی برهمکنشهای هم بیانی منعکس کنندههستند که پروفایل بیانی مشابه دارند. شبکه

روند. به کمک از وقایع بیولوژیکی به شمار می ها هستند و ابزاری قوی برای درا جامععملکردی ژن

(. 2277های جدید دخیل در وقایع بیولوژیکی پرداخت )آیه و همکاران، توان به کشف ژناین ابزار می

و  های مولکولیهای هم بیان ابزار مهمی به منظور یافتن توضیحی برای مکانیزمبه عبارتی مطالعه ژن

( و با کمک این 2275؛ امام جمعه و همکاران، 2227ن و همکاران، باشند )چعملکردی درون سلول می

های متابولیکی پی برد )برین لوت و های مختلف طی مسیرتوان به برهمکنش بین پروتئینابزار می

                                                           
 های دور نزدیک تلقی شوند.شود دودمانسیسمتاتیک که باعث می خطایی 7 
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-ها( فعالیت میهای مولکولی )مثل ژنای از مولفه(. در یک مسیر بیولوژیک مجموعه2272همکاران، 

مراه هایی ههای بیولوژیک با ابهام و نقصیگر برهمکنش دارند. درا ما از مسیرکنند، که اغلب با یکد

ها در پیشبرد ها و محصولات آنها و یا چگونگی برهمکنش این ژناست. به عنوان مثال برخی از ژن

باشند. اگرچه بشر در مورد برخی از مسیرهای بیولوژیکی بینش مسیرهای متابولیک ناشناخته می

کنند شناخته شده نیستند. امروزه حتی هایی که در این مسیرها فعالیت میی ژنرد، اما همهمناسبی دا

ها هنوز اثبات نشده است )ری و در گیاهان مدلی چون آرابیدوپسیس و برنج نیز عملکرد بسیاری از ژن

روز  های آماری قوی همراه با دسترسی(. با پیشرفت در رویکردهای محاسباتی و روش2274موتول، 

ای عالی برای کشف ژن در مسیرهای متابولیکی های ترانسکریپتومیکس زمینهافزون به مجموعه داده

هایی که در یک فرآیند تر شناخته شده فراهم شده است. با توجه به این فرض که ژنناشناخته یا کم

-ز گستردهبیان یکی ا های همکنند، الگوی بیانی مشابهی دارند، بررسی ژنبیولوژیکی مشابه فعالیت می

های عملکردی و تنظیمی برای رسیدن به اشراف نزدیک های مورد استفاده برای کشف ژنترین روش

های هم بیان قابل تعمیم به اطلاعات یافت به واقعیت مسیرهای متابولیکی است. علاوه بر این آنالیز ژن

؛ یوسادل و همکاران، 2229همکاران، دهد )استوار و شده از گیاهان مدل به گیاهان غیر مدل را می

؛ اتکین و 2272؛ موحدی و همکاران، 2272؛ تیزفادیا و همکاران، 2272؛ هیندریک و واندپول، 2223

 (. 2274؛ ری و موتول، 2274؛ امار و همکاران، 2279همکاران، 

وجود دارد )سو و های هم بیانی جانداران مدل ی فراوانی برای استخراج دادههای دادهامروزه پایگاه

های هم بیان با های داده، ژن(. در این پایگاه7-7؛ جدول 2223؛ اوبایاشی و همکاران، 2222همکاران، 

 Affymetrix هایشوند. بیشتر سیستممحاسبه می Affymetrix GeneChipاستفاده از سیستم 

GeneChip  ی اولیه مثل های دادهدر پایگاه GEO  ،(، 2221)بارت و همکارانTAIR  سواربرا و(

اند )اوبایاشی و کیوشیتا، ( ذخیره شده2224)کریجون و همکاران،  NASCArray( و 2228همکاران، 

های مورد نظر از میکروارگانیسم و نرمال ها بعد از انتخاب نمونهی هم بیانی ژنبرای محاسبه (.2223

گیری تشابه ست. دو روش معمول در اندازهها ای هم بیانی بین ژنها، آخرین مرحله محاسبهسازی داده



92 

 

باشد )موحدی و همکاران، می 7و ضریب همبستگی پیرسون Euclidean Distanceهای بیان ژن، داده

2272 .) 

های هم بیان وجود دارد های بیانی بدست آمده از میکرواری و ژنهای متفاوتی برای آنالیز دادهروش

های های هم بیانی حفاظت شده است. ژنها یافتن شبکهاین روشیکی از  (.2271)رداتز و همکاران، 

 ی هم بیانی حفاظت شده گویند )نتوتیاهای هم بیانی دو یا چند گیاه را شبکهاورتولوگ موجود در شبکه

های اورتولوگ موجود در ژن که شودمی بینی (. پیش2276؛ تیزفادیا و همکاران، 2274و همکاران، 

ن های اورتولوگ بیوجود ژن باشند. داشته مشابهی عملکرد فاظت شده در دو گونهی هم بیانی حشبکه

 های هم بیان درتواند تاییدی بر عملکرد مرتبط، ژنی هم بیانی حفاظت شده میدو گونه و در شبکه

های هم بیان وجود دارد، برای ژن 2مسیر متابولیکی باشد و این پیش بینی که تنظیم بیانی مشابهی

نتوتیا و ) های دخیل در یک مسیر متابولیکی را میسر کندی درا بهتر تنظیم بیان ژنتواند زمینهمی

های عملکردی های بسیاری از کشف ژن(. تاکنون گزارش2276؛ تیزفادیا و همکاران، 2274همکاران، 

یدا کردن است. اما پیا تنظیمی با استفاده از تجزیه و تحلیل هم بیانی در یک گونه گیاه منفرد ارائه شده 

ای هتواند لیست ژنهای نزدیک گیاهی میدر گونه های اورتولوگالگوهای هم بیانی حفاظت شده بین ژن

های متابولیکی مشابه( با ارتباط قوی را در اختیار بگذارد کاندیدا )با عملکرد مشابه و فعال در مسیر

؛ موتول و همکاران، 2223اوسادل و همکاران،  ؛2221؛ اوبایاشی و همکاران، 2225)هیرای و همکاران، 

؛ توج و 2274؛ هانسن و همکاران، 2272؛ موحدی و همکاران، 2277؛ موتول و همکاران، 2272

ی هم بیانی حفاظت شده (. از این رو در این پژوهش شبکه2276؛ روی و همکاران، 2274همکاران، 

های بدست آمده تحت آنالیز گرفت. سپس ژن پودیوم مورد جستجو قراربین دو گیاه سویا و براکی

Pathway Enrichment  و آنالیز عملکرد قرار گرفتند. برای آنالیزPathway Enrichment  نیز ابزارهای

 مورد استفاده قرار گرفت )جدول  Phytozome متفاوتی در دسترس است. برای این آنالیز در این پژوهش

                                                           
1 Pearson Correlation 

 Regulated Genes-Coهای هم تنظیم یا  نژ 2 
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 (.2276هم بیانی )سرین و همکاران، برای آنالیز  ( مروری بر منابع در دسترس7-7جدول )
Link Target species Description Database 

Data availability and data selection for co-expression network analysis 

http://bar.utoronto.ca/ Arabidopsis 
Interactive Visualization 

Of Gene Expression 

BAR—eFP 

browser 

http://cressexpress.org/ Arabidopsis 
Co-Expression Analysis 

For Arabidopsis 
Cressexpress 

http://www.functionalnet.org/aranet/search. 

Html 
Arabidopsis 

Probabilistic Functional 

Gene Network Of 

Arabidopsis 

AraNet 

https://bioinformatics.psb.ugent.be/cornet/ Arabidopsis 

Co-Expression Analysis 

On Predefined Or User 

Defined Experiments 

CORNET 

http://bioinf.mind.meiji.ac.jp/OryzaExpress/ Rice 
Gene Expression Database 

For Rice 
Oryza Express 

http://ricefrend.dna.affrc.go.jp/ Rice 
Gene Expression Database 

For Rice 
RiceFriend 

http://aranet.mpimp-golm.mpg.de/ Several species 

Database For Comparative 

Co-Expression Network 

Analyses For Plants 

PlaNet 

http://www.plexdb.org/plex.php?database= 

Arabidopsis 
Several species 

Database For Curated 

Gene Expression Data 
Genevestigator 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo/ Several species 
Public Functional 

Genomics Data Repository 
GEO 

http://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html Several species 
Comparative Platform For 

Plant Genomics 
Phytozome 

http://www.ebi.ac.uk/arrayexpress/ Several species 
Database For Large 

Functional Genomics 
ArrayExpress 

http://atted.jp/ Several species 
Gene Co-Expression 

Database 
ATTED-II 

http://planex.plantbioinformatics.org/ Several species 
Plant Gene Co-Expression 

Database 
PLANEX 

Database for promoter analysis( 

https://sogo.dna.afrc.go.jp/cgibin/sogo.cgi? 

lang=en&pj 
Arabidopsis 

Database Of Motifs Found 

In Cis-Acting Regulatory 

Elements 

PLACE 

http://PlantPAN 2.0 .itps.ncku.edu.tw/ Several species 

Provides An Informative 

Resource For Detecting 

Transcription Factor 

Binding Sites, 

Corresponding Tfs, And 

Other Important 

Regulatory Elements 

PlantPAN 2.0 

http://meme-suite.org/ Several species 
Plant Transcription Factor 

Database 
plantTFDB 

http://arabidopsis.med.ohio-state Arabidopsis 

Information Resource Of 

Arabidopsis Promoter 

Sequences, Transcription 

Factor And Targets 

AGRIS and 

AtregNet 

Gene Ontology and Enrichment Analysis 

http://www.genome.jp/kegg/ Several species 
Collection of manually 

drawn path-ways 

KEGG 

(pathways) 

http://biocyc.org/ Several species 
Pathway and genome 

database 
BioCyc 

https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine 
/begin.do 

Several species 

Gene Ontology And 

Pathway Enrichment 

Analysis 

Phytozome 

(Phytomine) 

http://mapman.gabipd.org/ Several species 
Display large data sets on 

diagram of metabolic maps 
Mapman 

http://www.functionalnet.org/aranet/search
http://www.plexdb.org/plex.php?database=Arabidopsis
http://www.plexdb.org/plex.php?database=Arabidopsis
https://sogo.dna.afrc.go.jp/cgibin/sogo.cgi?%20lang=en&pj
https://sogo.dna.afrc.go.jp/cgibin/sogo.cgi?%20lang=en&pj
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine
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دهد، که احتمال اتفاقی بودن نتایج را نشان می p-Value(. این پایگاه داده آنالیز را بر اساس میزان 7-7

 کند:ی زیر استفاده میاز معادله p-Valueی برای محاسبه Phytozomeدهد. ختیار قرار میدر ا

(M choose k) (N-M choose n-k) 

P =   ----------------------------------- 

N choose n 

 هایی ژندر مجموعه که های هم بیانژن از تعدادی N بیان، هم هایژن تعداد nکه در این معادله 

 تعداد k دارند، استفاده وجود مورد( اندشده نویسی حاشیه نظر مورد گیاه در که هاییژن تمام) مرجع

 یمجموعه از  هاییژن تعداد M و اندشده نویسی حاشیه Pathway Erichment در که بیانی هم هایژن

 دهد.اند، را نشان میشده نویسی حاشیه Pathway Erichment که در مرجع هایژن

 False Positive خطای احتمال شودمی انجام موازی صورت به آزمون چند آماری استنتایج که زمانی

 بندی دسته متابولیکی مسیر چند در هاژن زمان هم صورت به Pathway Erichment در. شودمی زیاد

 هاآزمون تعداد Phytozome ترپیش اگرچه. شودمی محاسبه p-Valueها آن برای همزمان و شوندمی

 رد اما کرد،می محاسبه دارند قرارها آن در نظر مورد هایژن که متابولیکی مسیرهای تعداد مبنای بر را

-می مرجع هایژن در موجود متابولیکی هایمسیر تعداد شده انجام هایآزمون تعداد جدید هاینسخه

 اصلاح از بسیاری چندگانه، هایآزمون در False Positive مشکل کردن مرتفع منظور به. باشد

 رفتهگ انجام که هاییآزمون تعداد گرفتن نظر در با تا اندشده داده توسعه چندگانه هایآزمون هایکننده

استفاده شد  Bonferroniدر این پروژه از آزمون تصحیح  در. شود محاسبه درستی به p-Value است،

-pدر این آزمون تصحیح، تعداد آزمون در  باشد.میهای تصحیح آزمون روش ترین که یکی از ساده

Value شود و به این ترتیب تصحیح نشده ضرب میp-Value آید )فیتوزوم(.تصحیح شده به دست می 

 آنالیز نواحی بالادست 1-6-1-3

 روری های این مسیر ضهای تنظیم بیان ژنبرای درا بهتر مسیر بیوسنتز لیگنین شناخت مکانیسم
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های ژن 7ی هم تنظیمی(. با توجه به این نکات و با در نظر داشتن فرضیه2275)والکر و همکاران، است 

های (، در این پژوهش توالی بالادست ژن2276؛ تیزفادیا و همکاران، 2274هم بیان )نتوتیا و همکاران، 

رسی متعددی برای برهم بیان به منظور یافتن عناصر سیس مشترا مورد آنالیز قرار گرفتند. ابزارهای 

 Gene Group Analysis(. در این پژوهش از ابزار 7-7ها وجود دارد )جدول و آنالیز توالی بالادست ژن

( استفاده شد. این ابزار می تواند /http://PlantPAN 2.0 .itps.ncku.edu.tw) PlantPAN 2.0در سایت 

نی ی هم بیاهای موجود در شبکهمکاری احتمالی بین فاکتورهای نسخه برداری برای تنظیم بیان ژنه

جفت  222تا  22ی های اتصال فاکتورهای نسخه برداری که در فاصلهرا نشان دهد. برای این کار جایگاه

ش در نظر گرفته باز از هم قرار دارند، به عنوان فاکتورهای نسخه برداری با احتمال داشتن برهمکن

ها درصد از توالی 32ای از فاکتورها که به صورت پیش فرض در بیش از شوند. در مراحل بعد مجموعهمی

شوند )چانگ و معرفی می occurrence-oCهای اتصال دهند به عنوان جایگاههمکاری نشان می

 (.2228همکاران، 

 

 

 

 

 

 

                                                           
 .که الگوی تنظیم بیان، مشابهی داشته باشند هاییژن7 

http://plantpan2.itps.ncku.edu.tw/
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 مروری بر منابع -2

کند و به آن استحکام ی ثانویه رسوب میلیگنین پلیمری ناهمگون است که معمولا در دیواره

بخشد. لیگنین با خاصیت هیدورفوب خود امکان ایجاد بافت آوندی به منظور انتقال آب از می

ها را فراهم کرده است. مطالعات اثبات کرده است که لیگنین ها در مرتفع ترین شاخهبرگها به ریشه

دهد. به را می هاهای زنده و غیر زنده نقش موثر دارد و به گیاه قابلیت تحمل تنشدر اغلب تنش

 های دخیل در لیگنیفیکاسیونعنوان مثال مشاهده شده است که تحت تنش خشکی فعالیت آنزیم

؛ لی 2223؛ هو و همکاران، 2221یابد )لی و همکاران، اهان ذرت، شبدر و چچم افزایش میدر گی

( در بررسی توتون تحت شرایط خشکی بیان کردند، با 2223(. هو و همکاران )2272و همکاران، 

( 2272دهند. ورمیز و همکاران )بیشتری در برابر خشکی نشان می افزایش سطح لیگنین گیاه تحمل

ا هها مشاهده کردند، موتانتنین در تحمل شرایط خشکی را در گیاه ذرت بررسی کردند. آننقش لیگ

حال  دهند. با اینبا سطح پایین لیگنین حتی در شرایط مطلوب باز هم علائم کم آبی را نشان می

رابر تر تحمل بیشتری در باند که ممکن است، گیاهان با سطح لیگنین کمبرخی مطالعات نشان داده

( کاهش سطح لیگنین درگیاه 2277گیرالدو و همکاران )-خشکی داشته باشند. به عنوان مثال گالگو

( در گیاه 2225تراریخته یونجه مقاوم به خشکی را گزارش کردند. همینطور وینسنت و همکاران )

های فعال در مسیر بیوسنتز لیگنین و به دنبال آن ذرت مقاوم در برابر خشکی کاهش سطح آنزیم

اند. با توجه به این مطالعات محتوای لیگنین با افزایش تحمل کاهش سطح لیگنین را گزارش کرده

ی مشخصی ندارد به این معنا که گاهی افزایش سطح لیگنین موجب افزایش تنش خشکی رابطه

شود. برخلاف تنش خشکی، تحمل گیاه و گاهی موجب کاهش تحمل گیاه در تنش خشکی می

شوند )محمودی و همکاران، ی دیگر باعث افزایش محتوای لیگنین میزنده های غیرغالب تنش

های غیر زنده لیگنین در (. علاوه بر تنش2272؛ وانگ و همکاران، 2272؛ نوس و همکاران، 2272

های زنده های زنده نیز نقش مهمی بر عهده دارد. دیواره اولین سد در برابر تنشپاسخ به تنش

شود )دیویدسون و فیلیپس، ها، نماتدها و یا حشرات گیاهخوار محسوب میارچها، قهمچون باکتری
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راهم ها ف(. لیگنین با سخت تر کردن دیواره، مانعی تجزیه ناپذیر در برابر پاتوژن2272؛ ما، 7392

(. تحریک مسیر فنیل پروپانوئید و القا 2272سیلوا مورا و همکاران،  ؛ مگالاها7334آورد )ماتیل، می

اران، شود )بهائیان و همکهای زنده مییمریزاسیون لیگنین باعث افزایش سطح لیگنین در تنشپل

های انتقال ی القا واکنشهای دفاعی به وسیله(. این واکنش2272؛ بهاتاکاریا و همکاران، 2223

نو ؛ اوبری2228؛ آنجلینی و همکاران، 7335بکر و اورلندی، (گیرد انجام می ROSسیگنال آبشاری 

علاوه بر تعداد زیادی آزمایش که بر روی نقش لیگنین در حفاظت از طیف  (.2272همکاران، 

ات ها و آفهای قارچی صورت گرفته، مطالعات روی سایر پاتوژنای از گیاهان در برابر پاتوژنگسترده

نش ت ها، این اصل که لیگنین به عنوان فاکتوری مهم برای تحملمثل حشرات، نماتدها و باکتری

(. به این ترتیب با کمک مهندسی و دستورزی 2279زیستی است، را اثبات کرده است )فری، 

 ها دست یافت. به علاوهتوان به گیاهان مقاوم به انواد تنشهای دخیل در بیوسنتز لیگنین میژن

انش دهمانطور که قبلا اشاره شد لیگنین پتانسیل استفاده در صنایع مختلف را دارد. با این حال 

های موثر و دخیل در سنتز محدود ما از ساختار و بیوسنتز لیگنین، ناشناخته بودن بسیاری از ژن

ها باعث شده که نتوانیم به طور کارآمد از این پلیمر بهره مند شویم. آن و تنظیم بیان این ژن

رعت های با سلوژیهای ژنومی و بیانی فراوان تولید شده در تکنوبیوانفورماتیک، امکان آنالیز داده

های حاصل از آزمایشات میکرواری و هم بیانی ها به ویژه دادهبالا را فراهم کرده است. این داده

دهد. با استفاده از این ابزار علاوه ی آسان مسیرهای متابولیکی را به پژوهشگران میی مطالعهاجازه

رتباط ی اهای متابولیکی و مطالعهمسیرهای جدید فعال در توان به کشف ژنبر مطالعات تکاملی می

بین مسیرهای متابولیکی پرداخت. همچنین بیوانفورماتیک ابزار مورد نیاز به منظور بررسی مسیر 

ها را نیز در دسترس قرار داده است. در این فصل علاوه بر مرور منابع مطالعات تنظیم بیان ژن

-های ژنی میی شبکهانجام شده در زمینه هایتکاملی لیگنین به مرور منابع در خصوص بررسی

 پردازیم.
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 مروری بر مطالعات تکاملی 2-1

های دخیل در بیوسنتز لیگنین در آرابیدوپسیس (، به بررسی تکاملی ژن2229گوجن و همکاران )

های ژنی های این مسیر توسط چند ژن در خانوادههای ایشان نشان داد اکثر آنزیمپرداختند. بررسی

-ی دوبرابر شدگی میحاصل پدیده PAL ،4CL ،CADی های کد کنندهشوند و برخی از ژنیبیان م

P450( ،C4H ،C3H ،F5H )های سیتوکروم ها مشاهده کردند، در گیاه آرابیدوپسیس آنزیمباشند. آن

 شوند.ی تک ژن کد میشود، به وسیلهدو ژن همولوگ کد می که توسط F5Hبه غیر از  

گیاه و یک  74های دخیل در بیوسنتز لیگنین، در ی تکاملی ژن(، به مطالعه2223زو و همکاران ) 

و مسیر  ندباشهای سبز فاقد مسیر بیوسنتز لیگنین میها بیان کردند، جلبکپرداختند. آن ی قارچیگونه

ر بیوسنتز پیچیدگی مسیها نتیجه گرفتند که ها ایجاد شده است. آنکامل بیوسنتز لیگنین ابتدا در خزه

شود. به عنوان مثال لیگنین از وجود چندین آنزیم با عملکردهای چندگانه در این مسیر ناشی می

ش ها نشان داد که گسترتوانند چندین سوبسترا را بپذیرند. نتایج آنهر دو می F5Hو  COMTهای آنزیم

ای ژنی هدارد و گسترش اکثر خانواده رابطهی لیگینن با تنود سوبسترا های ژنی بیوسنتز کنندهخانواده

 ها ایجاد شده است. ها و دو لپهبعد از جدا شدن تک لپه

ها نشان داد پودیوم پرداختند. نتایج آندر گیاه براکی CADهای (، به بررسی ژن2272باخ و همکاران )

های ی آنزیمپودیوم الگوی اینترون و اگزون متفاوتی دارند. همهدر براکی CADی ژن کد کننده 1که 

CAD های سیتوزول بودند، به جز دارای پپتید نشانهCAD4 ی کلروپلاست بود. که دارای پپتید نشانه

در  CADدر نواحی مختلف سلولی، تنود فعالیت  CADباخ و همکاران پیشنهاد دادند که علت حضور 

 سلول است. 

های مسیر بیوسنتز فلاونوئیدها )شاخه ای دیگر از مسیر فنیل (، در بررسی آنزیم2274چو و همکاران )

ی مسیر که در بالادست ترین نقطه PAL گیاه دیگر به این نتیجه رسیدند که 6پروپانوئید( در سویا و 

 ل از وقود دوبرابر شدگیهایی اخیر حاصهای اجدادی و نسخهفنیل پروپانوئید قرار دارند، در تمام نسخه



39 
 

 هایژن ها همچنین به این نتیجه رسیدند که تعداد کپیبه شدت حفاظت شده باقی مانده است. آن

PAL وC4H   ها بیان کردند که ساختار باشد. آنژن می 9و  1در این گیاهان به طور متوسط به ترتیب

 شود. یها مهای تکاملی آنزیمها و محدودیتو عملکرد یک مسیر متابولیکی منجر به ایجاد دوبرابرشدگی

به صورت حفاظت شده در تمام  MAPK 7های انتقال سیگنال بر اساس آبشارهای پروتئینیمدل

کنند. این مسیر انتقال سیگنال نقش مهمی در رشد و تکامل گیاهان و پاسخ به ها فعالیت مییوکاریوت

ژن کد  19که توسط  MAPKK2پروتئین  86( 2276ن )کنند. فنج و همکاراهای چندگانه ایفا میتنش

ها ینی این پروتئهای کد کنندههای فیلوژنتیک ژنپودیوم بررسی کردند. بررسیشدند را در براکیمی

را نشان داد.  MAPKKKهای پروتئینی پودیوم، برنج و آرابیدوپسیس حفاظت شدگی دومیندر براکی

اگزون مشابهی دارند،  -ها الگوی اینترونی این پروتئینکنندههای کد ها مشاهده کردند که ژنآن

ی کروموزوم در قطعه ها نشان داد که دوبرابر شدگیهای دوبرابر شدگی در مورد این ژنهمچنین بررسی

 پودیوم رخ داده است.قبل از جدا شدن برنج و براکی

 مروری بر مطالعات هم بیانی و آنالیز پروموتر 2-2

ها به کمک آنالیز هم های دخیل در سنتز سلولز پرداختند. آن( به بررسی ژن2225اران )پرسون و همک

( دست یافتند که CESAهای سلولز سنتاز )های هم بیان با ژنبیانی به روش رگرسیون به لیستی از ژن

بین  کاندیدا را بررسی کردند. از این ژن 4توانستند در ساخت سلولز دخیل باشند. سپس موتانت می

های نامنظم در بافت آوندی را نشان دادند. این فنوتیپ پیش تر های دو ژن از چهار ژن، فنوتیپموتانت

 هنگام نقص در سلولز سنتتازهای دیواره ثانویه نیز مشاهده شده است. 

( یکی AXها )ی مسیر بیوسنتز آرابینوزایلانی مفقوده( به دنبال یافتن حلقه2221میشل و همکاران )

از ترکیبات اصلی  AXها مربوطه به سنتز دیواره را انجام دادند. ای رونوشتاز اولین مطالعات مقایسه

                                                           
7  Mitogen-Activated Protein Kinase (Mapk) 

2  Mapk Kinase Kinases (Mapkkk) 
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باشد. با این حال علی رقم اهمیت اقتصادی که دارند ی علفی تک لپه میی سلولی گیاهان خانوادهدیواره

کنند، را کد می AXمراحل نهایی سنتز ( GT) 7های گلیکوزیل ترانسفرازهایی که آنزیماما تا آن زمان ژن

ی گیاهان علفی تک لپه، این مشخص نشده بودند. با توجه به حضور پر رنگ این ترکیبات در دیواره

ها در این خانواده گسترش یافته باشند. به همین علت میشل و همکاران انتظار وجود داشت که این ژن

ن ها در این مطالعات به ایو آرابیدوپسیس پرداختند. آن( به آنالیز افتراقی بیان ژن بین برنج 2221)

در برنج نسبت به آرابیدوپسیس گسترش  GT61و  GT43 ،GT47های ژنی نتیجه رسیدند که خانواده

نقش دارند. همین گروه  AXهای ژنی در مراحل نهایی سنتز ها پیشنهاد دادند که خانوادهاند. آنیافته

ضروری هستند )اندرس و  AXبرای سنتز  GT61دهند که چندین نشان  2272توانستند در سال 

 (.2272همکاران، 

دخیل در  IRX14و  2IRX9 ،IRX10های بیانی ژنی اطلاعات هم( به مقایسه2272ایکاوا و همکاران )

های ژن یهم بیانی شبکهها ها در برنج پرداختند. آنهای آنهمولوگ سنتز زایلان آرابیدوپسیس و

با استفاده از این اطلاعات توانستند مدلی برای  و بدست آوردند ATED IIی پایگاه داده ازمذکور را 

تقال انسنتز زایلان در آرابیدوپسیس و برنج در دستگاه گلژی پیشنهاد دهند. همچنین مدلی برای 

 . ندارائه کردی ثانویه از غشای پلاسمایی به هسته برای تمایز دیواره سیگنال

ی گیاهی بین هفت گونه CESAهای بیانی ژنی همی شبکه( به مقایسه2277روپرچ و همکاران )

عملکرد  هرچند .بدست آوردندها ای بین تمام گونهی هم بیانی حفاظت شدهها شبکهپرداختند. آن

ین که ا کردندبا این حال پیشنهاد  ،ی هم بیانی حفاظت شده مشخص نبودها در شبکهبسیاری از ژن

 ها در سنتز سلولز نقش دارند. ژن

( با ATABCG29) ABCGهای ترانسپورتر بیانی در آرابیدوپسیس مشخص کرد که ژن مطالعات هم

ا و هها در بافتباشند. این مطالعات نشان داد که این ژنهای مسیر فنیل پروپانوئید هم تنظیم میژن

                                                           
1 Glycosyl Transferases 
2 Irregular Xylem 
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ها در مخمر مشخص کرد که این (. بررسی2272اندرو و همکاران، شوند )الههای لیگنینه بیان میاندام

ها فعالیت کمی هم در کنند. اگرچه این پروتئینها نقش ایفا میکوماریل الکل-Pها در انتقال پروتئین

ها نقشی ندارند در انتقال کونیفریل الکل ABCGاند، اما ترانسپورترهای انتقال سیناپیل الکل نشان داده

نشان داد که مقدار هر  ی جهش یافته(. با این حال آنالیز لیگنین در دو رده2272و همکاران،  )وانهوم

ظره های فنولی نیز تغییر پیدا کرد. این نتایج غیرمنتسه مونولیگنول کاهش یافت و مقدار سایر متابولیت

 (.2279کاهش یابند )وانگ و همکاران،  Hرفت که تنها واحدهای بود زیرا انتظار می

ی هم بیانی در دو گیاه سیب زمینی و گوجه فرنگی توانستند، ( با مقایسه شبکه2279اتکین و همکاران )

مانند سولانین  SGA( را کشف کنند. SGAهای مرتبط با مسیر گلیکوآلکالوئیدهای استروئیدی )ژن

ها آن ن است.نظیر سیب زمینی، عاملی ضد استرس برای انسا 7موجود در گیاهان خانواده سولانسه

پیشنهاد  SGAژن را در مسیر بیوسنتز  72توانستند با مقایسه هم بیانی بین گوجه فرنگی و سیب زمینی 

در نزدیکی هم و بر روی یک کروموزم  ژن 6ها نشان داد که از این بین کنند. مطالعات فیلوژنتیک این ژن

 ها در نهایت توانستند تصور قبلی از این مسیر را اصلاح کنند. قرار دارند. آن

( پس از آنالیز اطلاعات بیانی حاصل از چندین آزمایش میکرواری موجود در 2274) همکاران و یالل

 های گیاهی مختلف )آرابیدوپسیس،ونهبیانی حاصل از آن بین گی اطلاعات همهای داده و مقایسهپایگاه

 به اسخپ در را ایشده حفاظت انتقال سیگنال مسیرهای کاسیو( توانستند و فرنگی گوجه سویا، برنج،

 بیابند. پاتوژن

( یکی از فاکتورهای نسخه برداری DREBs) 2فاکتورهای متصل شونده به عناصر پاسخ به دهیدراسیون

کنند های زیستی و غیر زیستی تنظیم میها را تحت تنشمهم در گیاهان هستند که بیان بسیاری از ژن

( 2275ها در گیاهان داشته باشند. سازگاری و همکاران )توانند نقش قابل توجهی در تحمل تنشو می

تواند به یافتن سایر در آرابیدوپسیس می DREBsای ههای تنظیم بیان ژنبیان کردند که بررسی شبکه

                                                           
7  Solanaceous 
2 Dehydration Response Element Binding Factors 
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ها به ها در این گیاه کمک کند. به همین علت آنهای دخیل در پاسخ به تنشو ژن DREBsهای ژن

و   Plant CAREبا استفاده از ابزارهای انلاین موجود شامل  DREBsها بررسی توالی بالادست ژن

GeneMANIA ها ها تنوانستند برخی ژنی هم بیانی آن ژنبررسی شبکه ها همچنین باپرداختند. آن

 ها را شناسایی کنند.با عملکرد مرتبط با پاسخ به تنش

( به بررسی هم بیانی ژنها تحت تنش شوری و خشکی در سیب زمینی پرداختند. 2275شارما و همکاران )

ها پرداختند. تعداد زیادی به آنالیز آنبازیابی کردند و  GEOی ها اطلاعات هم بیانی را از پایگاه دادهآن

کردند. شارما و را کد می 7ی هم بیانی لیپوکسیژنازهاهای موجود در شبکهدرصد( از پروتئین 25)

ها در مسیر متیل جاسمونیک اسید در تواند نقش این پروتئینهمکاران پیشنهاد دادند که علت آن می

شان ها نهای هم بیان را آنالیز کردند. بررسیالی بالادست ژنها توهای غیر زنده باشد. آنپاسخ به تنش

بودند و به این نتیجه  EREBP/AP2ی این ژنها دارای تکرار مشابهی از جایگاه اتصال برای داد که همه

ها همچنین اظهار داشتند که های هم بیان در این مسیر هم تنظیم نیز هستند. آنرسیدند که ژن

اند، بلکه تمایل دارند که با هم کلاستر تشکیل صورت تصادفی در ژنوم پخش نشدههای هم بیان به ژن

 دهند.

 UGTهای های درگیر در بیوسنتز لیگینن و ژنی الگوی بیانی ژن( با مقایسه2276روی وهمکاران )

ن و وتواند تاییدی در ارتباط لیگنیفیکاسیها را مشخص کردند. این رابطه میی هم بیانی این ژنرابطه

های مرتبط با  UGTها همچنین مشاهده کردند، بین برخی از ها باشد. آنمونولیگنول گلیکولیزاسیون

های  UGTارتباط هم بیانی وجود دارد. علاوه بر این  PRX49لیگنیفیکاسیون و پراکسیدازی موسم به 

تر این دو ند. پیشی هم بیانی داشترابطه PRX72همگی با پراکسیدازی دیگر به نام  PRX49مذکور و 

ها معرفی شده بودند )هررو و همکاران، پراکسیداز به عنوان دو آنزیم مهم در پلیمریزاسیون لیگنین

                                                           
7  Lipoxygenase  
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از سوبسترای یکسانی استفاده  UGT(. از آنجایی که پراکسیدازها و 2275؛  فرناندز پرز و همکاران، 2279

 .ها را تایید کندنزیمتوانند ارتباط بین عملکرد این آکنند، این نتایج میمی

ها در مسیر  MAPKKKو  MPK،MPKK 7( به منظور تایید برهمکنش بین 2276فنج و همکاران )

ها پرداختند. مسیر انتقال ی این پروتئینهای کد کننده، به آنالیز هم بیانی ژنMAPKانتقال سیگنال 

در آرابیدوپسیس به صورت گسترده مورد مطالعه قرار گرفته است، به همین دلیل  MAPKسیگنال 

ی هم بیانی در گیاه آرابیدوپسیس بیانی ابتدا به مطالعه ها برای سنجش اطلاعات حاصل از آنالیز همآن

 پودیوم ورا برای هر دو گیاه براکی MAPKKهای هم بیان پرداختند. برای این منظور اطلاعات ژن

را مورد بررسی قرار دادند.  MAPKKهم بیان با  MAPKو  MAPKKKآرابیدوپسیس بدست آوردند و 

پیشنهادی در آرابیدوپسیس چهار مسیر انتقال سیگنال  MAPKدر میان مسیرهای انتقال سیگنال 

 هی هم بیانی را تایید کند. با توجه بتوانست نتایج حاصل از مطالعهشناخته شده وجود داشت که می

اند که پیشنهاد داده MAPKها نشان دادند، مسیرهای انتقال سیگنال این مسیرهای شناخته شده آن

پودیوم نیز پرداختند و توانستند برخی ها به مطالعات هم بیانی در براکیمورد اعتماد است. سپس آن

 پودیوم پیش بینی کنند.را در گیاه براکی MAPKمسیرهای انتقال سیگنال 

ها در گیاه کاملیا طلایی پرداختند. در این ی بیوسنتز رنگ گلبرگ(، به مطالعه2271اران )ژو و همک

( 2271های هم بیانی قرار گرفتند، علاوه بر این ژو و همکاران )رونوشت مورد بررسی 589،734مطالعه 

ها تجمع فلاونولدانستند، رنگ طلایی در نتیجه ها میبا بیان متفاوت نیز پرداختند. آن به بررسی ژنها

ها های هم بیانی و بررسی ژنبررسی .شودها ایجاد میو کاروتنوئیدها در حالت گلیکوزیله درون گلبرگ

- 9با بیان متفاوت در مسیر بیوسنتز کاروتنوئیدها نشان داد، که بیان بالای فیتون سنتاز و بتا کاروتن 

بالای شالکون سنتاز و فلاونول سنتاز باعث  هیدروکسیلاز منجر به افزایش سطح کاروتنوئیدها و بیان

ح تواند یک استراتژی برای اصلاها پیشنهاد کردند که این نتایج میشود. آنها میافزایش سطح فلاونول

                                                           
7  Mapk Kinases (Mpk Or Mkk) 
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گیاه کاملیا باشد و در آزمایشات بعدی پژوهشگران باید بر روی افزایش کاروتنوئیدها و فلاونوئید 

 ین متمرکز شوند.گلیکوزیده و کاهش سنتز آنتوسیان

های درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین با کمک ابزار اگرچه تاکنون مطالعات آنالیز پروموتر در ژن

بیوانفورماتیک به صورت گسترده انجام نشده است، اما تنظیم بیوسنتز لیگنین همواره مورد توجه بوده 

ی سیر بیوسنتز لیگنین به وسیلهاند که مسیر فنیل پروپانوئید به ویژه ماست. مطالعات نشان داده

خه ی فاکتور نسشوند. در این رابطه مطالعات زیادی بر روی خانوادهبرداری تنظیم میفاکتورهای نسخه

ها را در مسیرهای  MYBدر تنظیم بیوسنتز لیگنین انجام شده است. این مطالعات نقش   7MYBبرداری 

(. 2278 همکاران، و لیو ؛2271 همکاران، و ؛ لی2276ن، یاد شده مورد تایید قرار داد )زانک و همکارا

های ها برخی از اعضا فاکتورهای نسخه برداری خانواده MYBمطالعات نشان داده است که علاوه بر 

2NAC ،9MADS ،4bZIP ،5BHLH ،6TCP  1وC2H2 ،8WRKY توانند در تنظیم بیوسنتز نیز می

؛ کاسما و 2279؛ یان و همکاران، 2225دیواره و لیگنین نقش داشته باشند )هارتمن و همکاران، 

 (.2276؛ وانگ و همکاران، 2276؛ لی و همکاران، 2276گیرالدو و همکاران، -؛ گالگو2274همکاران، 

 

 

 

 

                                                           
1 Myeloblastosis 
2 Nitrogen Assimilation Control (NAC) Protein 
3 Minichromosome Maintenance1, Agamous, Deficiens And Serum Response Factor 
4 Basic Leucine Zipper Domain 
5 Basic Helix-Loop-Helix 
6 Teosinte Branched1/Cycloidea/Pcf 
7 Proteins Contain Cys2 His2 Zinc Finger Motifs. 
8 Wrky: Stands For The First Amino Acids From The WRKY Proteins Family Hall Mark WRKYGQK...W-

Tryptophan, R-Arginine, K-Lysine, Y-Tyrosine. 
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 هاروشمواد و  -3

 مسیر در آنزیم اولین PAL اند. آنزیممورد مطالعه قرار گرفته  C3H و PAL، C4H سه آنزیم پژوهش در

 این آنزیم همچنین اولین آنزیم محدود کننده در مسیرهای یاد. است لیگنین بیوسنتز و پروپانوئید فنیل

؛ 7335 صدروف، و وتن) دارد سلولی یدیواره در لیگنین مقدار تنظیم در مهمی نقش باشد وشده می

 بیوسنتز مسیر در P450 (C3H، C4H، F5H)سیتوکروم  آنزیم سه این بر علاوه(. 2228فریر و همکاران، 

 ایجاد پروتئینی کمپلکس PAL همراه به هامونولیگنول سنتز برای هاآنزیم این. کنندمی فعالیت لیگینن

 در P450 سیتوکروم هایآنزیم اهمیت نشانگر تواندمی همکاری این(. 2277همکاران، و چن) کنندمی

ی مهم مسیر فنیل پروپانوئید های محدود کنندهاز آنزیم  C3H و C4Hبه علاوه .باشد لیگنین بیوسنتز

 یک تواندمی هاآنزیم ی اینهای کد کنندهژن بیانی هم ی(. مطالعه2222باشند )آنترولا و لویس، می

نامه علاوه  باشد. در این پایان لیگنین بیوسنتز در دخیل هایژن سایر به دستیابی مناسب برای استراتژی

-9ی این سه آنزیم انجام شد )شکل های کد کنندهبر مطالعات هم بیانی بررسی تکاملی نیز بر روی ژن

7.) 

 های درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین  ی آنزیمهای کد کنندهشناسایی ژن 3-1

های درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین از پایگاه C3Hو  PAL ،C4Hهای ی آنزیمههای کد کنندژن

NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/gene و )Phytozome  ،(، 2272)گودستین و همکاران

(https://phytozome.jgi.doe.gov/pz/portal.html بدست آمد. در ،)NCBI  در بخشGene  پس از

مربوط به هر  EC Numberنیز  Phytozomeانتخاب نام گیاه، نام کامل آنزیم جستجو شد و در پایگاه 

 یهای به دست آمده در مسیر بیوسنتز لیگنین در صفحهآنزیم مورد جستجو قرار گرفت. فعالیت ژن

(، 2222)کانهیسا و گوتو،  KEGG 7یمربوط به هر گیاه در پایگاه داده

(http://www.genome.jp/kegg/genome.htmlو در قسمت )KEGG Genome   تایید شد. برای این 

                                                           
7 Kyoto Encyclopedia Of Genes And Genomes 

http://www.genome.jp/kegg/genome.html
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  ( نمایی کلی از مراحل انجام پژوهش7-9شکل )

، یافتن KEGGو  NCBI ،Phytozomeهای پایگاه داده

 های دخیل در بیوسنتزی آنزیمهای کد کنندهژن

 

، ترسیم موقعیت Ensembl Plantsی پایگاه داده

 هاکروموزومی ژن

 

 

 

 

، بدست آوردن PlaNetو  Phytozomeی پایگاه داده

 ی مربوط به هر ژنهم بیانی شبکه

 

 

 

 

هم ی ، یافتن شبکهhttp://barc.wi.mit.eduسایت 

 ی حفاظت شدهبیان

 

 

 

 

های یافتن سیس المنت ،Plantpan 2.0سایت 

 مشترا

 

 

 

 های الگوی اینترون و اگزون ژن، مطالعهGSDsسایت 

 ، بررسی فیلوژنتیکی و دوپلیکیشنMega 7.0نرم افزار 

 ها در سلول، یافتن مکان فعالیت آنزیمTargetpسایت 

 هایبرهمکنشی ، مطالعهSTRINGی پایگاه داده

 هاآنزیم

 Pathwayو  آنالیز عملکرد ،Phytomineی پایگاه داده

Enrichment هم بیانهای ژن 

 

 

 

 

http://barc.wi.mit.edu/
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پودیوم برای براکی bdiمخفف نام هر گیاه ) Organismو در قسمت   KEGG Genome منظور در صفحه

 EC جستجو قرار گرفت. پس از آن برای سویا(، که در همین سایت معرفی شده است مورد gmxو 

Number  .هر آنزیم مورد جستجو قرار گرفت 

 موقعیت کروموزومی  3-2

، Ensembl Plantsپودیوم، در ی درگیر در بیوسنتز لیگنین در براکیهاژنموقعیت کروموزومی  

(http://plants.ensembl.org/index.html رسم شد. در قسمت ،)All Genome ی مورد نظر گونه

توان می Add Featuresکلیک گردید با کلیک بر روی  View Karyotypeانتخاب شد. سپس بر روی 

 کروموزومی موقعیت رسم برای. کرد مشاهده کروموزوم روی برها آن موقعیت هاژن Id با وارد کردن

 Glycineما از اطلاعات  سویا نیز از سایت یاد شده استفاده شد. با این تفاوت که در این پروژه هایژن

Max v2.0 م. اما این پایگاه داده هنوز از اطلاعات کنیاستفاده میGlycine Max v1.0 کنند استفاده می

متناظر  Idشدند و  Ensembl Plants ،BLASTدر  C4Hو  PAL ،C3Hهای به همین دلیل توالی ژن

ها بر روی کروموزوم ی ژن( و برای ترسیم نقشه7یافت شد )جدول پیوست  Glycine Max v1.0ها در آن

 استفاده شد.ها از آن

 بررسی الگوی اینترون و اگزون  3-3

)هو و همکاران،  GSDs 2.07در  CDSی هر آنزیم از لحاظ الگوی اینترون و اگزون، ژن های کد کننده

2274( ،)http://gsds.cbi.pku.edu.cn/ مورد بررسی قرار گرفت. برای این منظور در سایت )GSDs 

و در  CDSهای (، انتخاب شد. در کادر اول توالیFASTAفرمت توالی ) Gene Featuresو قسمت  2.0

 کادر دوم توالی ژنومی وارد شد.

 

 

                                                           
7  Gene Structure Display Server 

http://www.genome.jp/kegg-bin/show_organism?org=bdi
http://plants.ensembl.org/index.html
http://gsds.cbi.pku.edu.cn/
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   پروتئینی هایتوالی فیلوژنتیکی  و تکاملی بررسی 3-4

 Protein BLAST در چندتایی همردیفی ابزار و NCBI در هاژن پروتئینی محصول مشابهت درصد

 درخت. داد قرار ما اختیار در را هاپروتئین مشابهت درصد ابزار این همردیفی از پس .آمد بدست

 Bootو   MLروش و Muscle الگوریتم با همردیفی اساس بر ،7Mega  7.0 افزار نرم کمک با فیلوژنتیکی

Strap  ،7222 های آمینو اسیدی وارد نرم افزار شدند، سپس تکرار رسم شد. برای این منظور ابتدا توالی

 Phylogeneticی ی بعد با انتخاب گزینهانجام شد. در مرحله Muscleها با الگوریتم همردیفی توالی

Analysis  مورد استفاده و امکان انتخاب الگوریتم رسم درخت فراهم شد و بعد از انتخاب الگوریتم

 ، درخت مورد نظر بدست آمد.Boot Strapآزمون 

 ها بررسی وقوع دوبرابرشدگی ژن 3-5

های همولوگ مورد بررسی قرار گرفت. برای  وقود دوبرابر شدگی در ژن Mega  7.0ی نرم افزار به وسیله

و  Muscleالگوریتم  ها باهای نوکلئوتیدی ژناین منظور درخت فیلوژنتیکی بر اساس همردیفی توالی

ی تکرار رسم شد. بعد از لود کردن درخت فیلوژنتیکی در پنجره 7222با  Boot Strapو  MLروش 

Gene Duplication Wizard ی ها گزینهو نام گذاری گونهLaunch Analysis  .انتخاب شد 

 هامکان فعالیت آنزیم بررسی 3-6

  Targetpی موجود در توالی پپتیدی در نشانه ها بر اساس پپتیدبررسی مکان فعالیت آنزیم

(http://www.cbs.dtu.dk/services/Targetp / صورت گرفت. بعد از انتخاب )Plant  در قسمت

Organism Groupها در فرمت ، توالی پروتئینFASTA  به صورت همزمان بهTargetp  وارد شد. در

 ی بعد با مرور منابع، درستی پیش بینی مورد بررسی قرار گرفت.مرحله

 

                                                           
1 Molecular Evolutionary Genetics Analysis 

http://www.cbs.dtu.dk/services/TargetP/
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 هاهای هدف با سایر ترکیبات و پروتئینبررسی برهمکنش پروتئین 3-7

 ها ژن Idپودیوم با (، برای براکیhttps://string-db.org) STRINGها پایگاه برای جستجو برهمکنش

 Glycine Max v1.0از اطلاعات  STRINGمورد جستجو قرار گرفت. برای گیاه سویا از آنجایی که 

 2-9 های بدست آمده از بخش  Idبا استفاده از  های سویا در این پایگاهکند. جستجو ژناستفاده می

 انجام شد.

 های هم بیانی بررسی 3-8

های پودیوم و در ژندر دو گیاه سویا و براکیی هم بیانی حفاظت شده در این پروژه بررسی شبکه

های کد های هم بیان ژنی ژنانجام شد. برای یافتن شبکه C3Hو  PAL ،C4Hهای ی آنزیمکدکننده

های پودیوم به پایگاهو برای براکی Phytozomeی های مورد نظر در سویا به پایگاه دادهی آنزیمکننده

( 2271(، )پروست و موتیل، /golm.mpg.de-http://aranet.mpimp) PlaNet 7 و Phytozomeی داده

ها جستجو گردیدند. بعد از ژن Idهای هم بیان، هر دو پایگاه با برای بدست آوردن ژن .مراجعه شد

های هم بیان با ضریب هم بستگی پیرسون جدولی از ژن PlaNetی ها در پایگاه دادهژن Idجستجو 

بعد از وارد  Phytozomeی (. در پایگاه داده2277آمد )موتیل و همکاران، درصد بدست  15بیشتر از 

های جدولی از ژن Coexpressionی و کلیک بر روی گزینه Expressionو انتخاب سربرگ  ژن Idکردن 

 درصد دسترس قرار گرفت.  85هم بیان با ضریب همبستگی پیرسون بیشتر از 

 ی هم بیانی حفاظت شده یافتن شبکه 3-8-1

های همولوگ ی هم بیانی ژنی هم بیانی حفاظت شده در گیاه هدف، شبکهبرای بدست آوردن شبکه

های مورد مطالعه در گیاه دوم مقایسه شد. های ژنی آنزیم مورد نظر با  اورتولوگ هم بیانکد کننده

استفاده شد. در قسمت  Phytozomeسایت  Toolsدر قسمت  Phytomineاز ابزار برای این منظور 

Analyze  و در کادرGene ،Id در گیاه دوم مورد جستجو قرارهای مورد مطالعه ژنهای هم بیان با ژن 

                                                           
7  Plant Network 



51 
 

های اورتولوگ بر روی نام گیاه هدف کلیک شد. ژن Orthologsی جدید در قسمت گرفت. در صفحه

  بازیابی شدند. 

، به سایت های اورتولوگی هم بیانی گیاه هدف و ژنهای مشابه در لیست شبکهبرای یافتن ژن

http://barc.wi.mit.edu/ ی مراجعه شد. گزینهBaRC Tools  و سپسCompare Two Lists  انتخاب

ادر بعدی های مورد مطالعه در گیاه هدف و در کهای هم بیان با ژنگردید. در یکی از این کادرها ژن

 Glymaهای )ها قسمتژن Idهای بدست آمده در گیاه دوم وارد شدند. از آنجایی که در اورتولوگ ژن

ب شد، با انتخاها دچار مشکل می( به طور مشترا تکرار شده بود و نرم افزار در تحلیل لیستBradiیا 

کلیک  Compare Listsحساسیت نرم افزار به این تکرارها کم شد و بر روی  Case Insensitiveی گزینه

ی هم بیانی حفاظت شده( بدست آمد. این کار های مشابه در دو لیست )شبکهشد. به این ترتیب ژن

 در دو گیاه تکرار شد. ها وبرای تمام آنزیم

قرار گرفتند. برای این  Pathway Enrichmentمورد آنالیز  Phytomineهای هم بیانی در ابزار این شبکه

، Pathway Enrichment، در کادر Phytomineی در صفحه Geneها در کادر ژن Idکار بعد از جستجوی 

Max p-Value  آزمون تصحیح 22/7برابر با ،Bonferroni  وBiological-Process  انتخاب شدند و

های های هم بیان در پایگاهدرا عملکرد ژنانتخاب شد. مطالعات تکمیلی برای  viewی سپس گزینه

ها در ژن Id( صورت گرفت. برای این منظور /http://www.uniprot.org) Uniprotو  KEGGی داده

ی جستجو کلیک وارد شد و سپس بر روی گزینه Uniprotو  KEGGی های دادهکادر جستجو پایگاه

 شد.

 ی هم بیانیرسم شبکه 3-8-2

رسم شد. برای این کار پس از بارگذاری لیست هم  Cytoscapeی نرم افزار ی هم بیانی به وسیلهشبکه

 بیانی در نرم افزار تصویر بدست آمده ذخیره شد.

http://barc.wi.mit.edu/
http://www.uniprot.org/
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 های هم بیانآنالیز توالی بالادست ژن 3-9

 های موجود در بازیابی توالی بالادست ژنهای هم بیان، بعد از ی هم تنظیمی ژنبا توجه به فرضیه

ها مورد جستجو قرار گرفتند. برای ی هم بیانی حفاظت شده، عناصر سیس مشترا بین این ژنشبکه

به دست آمد. با انتخاب گیاه و وارد کردن  Phytozomeی ها از پایگاه دادهاین منظور توالی بالادست ژن

Id ها، سپس انتخاب سربرگ ژنSequence  وGenome Sequence  باز در کادر  7222تعدادUpstream 

 Gene Groupوارد گردید. در گام  بعدی آنالیز توالی بالادست انجام شد. برای این منظور به قسمت 

Analysis  در سایتPlantPAN 2.0   (http://PlantPAN 2.0 .itps.ncku.edu.tw/ مراجعه شد. با ،)

هایی که TFBS7پروموترها آنالیز شدند. به این نحو  moter AnalysisMultiple Proی انتخاب گزینه

نوکلئوتیدی از هم قرار داشتند،  222تا  22ی ها در فاصلهدرصد از ژن 32ی بالادست حداقل در ناحیه

 بدست آمدند.

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                                           
7  Transcription Factor Binding Site 
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 نتایج و بحث -4

 های درگیر در بیوسنتز لیگنین  شناسایی ژن 4-1

پودیوم به عنوان یک گیاه تک لپه و سویا به عنوان یک گیاه ها در براکیشناسایی و بررسی تعداد ژن

دخیل در مسیر بیوسنتز لیگنین انجام شد. حاصل  C3Hو  PAL ،C4Hی ههای کد کننددولپه برای ژن

در سویا و  C4Hژن  9و  PALژن  Phytozome ،NCBI ،KEGG ،8ی های دادهجستجو در پایگاه

کردند. را کد میC3H ژن آنزیم  7پودیوم ژن و در براکی 2(. در سویا 2پودیوم بود )جدول پیوست براکی

های مسیر بیوسنتز فنیل پروپانوئید از ( نیز پس از بررسی تکاملی برخی از ژن2274چو و همکاران )

 C4Hو  PALهای گیاه دیگر، به این نتیجه رسیدند که تعداد نسخه ژن 6در سویا و  C4Hو  PALجمله 

ی بررسی تکاملی زو و کپی است. همچنین نتیجه 9و  1هان به ترتیب به طور متوسط در ژنوم گیا

( بر روی مسیر بیوسنتز لیگنین نشان داد که گیاهان مورد بررسی ایشان به طور 2223همکاران )

داشتند. تطابق نتایج این پژوهش با نتایج چو  C3Hژن  2و  C4Hژن  PAL، 2ژن  1دیک به میانگین نز

های ی آنزیمهای کد کننده( نشان داد که تعداد نسخه ژن2223( و زو و همکاران )2274و همکاران )

را د ها در گیاهان ودر بین گیاهان تقریبا یکسان است. برای درا دقیق روند تکامل ژن مورد مطالعه

اند، در مراحل بعد مطالعات ها قبل یا بعد از جدا شدن گیاهان دولپه و تک لپه ایجاد شدهاینکه این ژن

 تکمیلی انجام شد.

 ها بر روی کروموزوممکان قرار گیری ژن 4-2

اند. در کروموزوم متمرکز شده 22کروموزوم از  1در سویا بر روی  C3Hو  PAL ،C4Hهای ژن

پودیوم قرار دارند. برخی از کروموزوم براکی 5کروموزوم از  9های مورد نظر بر روی پودیوم ژنبراکی

رد، ها مشخص کدهند. بررسیپودیوم تمایل به تشکیل کلاستر نشان میدر براکی C4Hو  PALهای ژن

-Bd ژن در نزدیکی هم و در همسایگی ژن 1اند، این قرار گرفته 9روی  کروموزوم  PAL ژن 8ژن از  1

C4H3 های قرار دارند. با این حال ژنPAL ،C4H  وC3H پودیوم تمایل کمتری در سویا نسبت به براکی
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در نزدیکی هم  Gm-PAL3و  Gm-PAL2های ها در سویا نشان داد، ژنبه تشکیل کلاستر دارند. بررسی

)شکل پیوست  است ها قرار گرفتهنیز در همسایگی آن Gm-C3H1قرار دارند، ژن  9و بر روی کروموزم 

5 .) 

 های تکاملیآنالیز 3-4

 PALآنالیز تکاملی  4-3-1

ژن  8های کد شده توسط نشان داد که توالی آنزیم PALهای پروتئینی در درصد مشابهت توالیبررسی 

های دو بین پروتئین 18تا  64باشد )درصد مشابهت بین درون گونه و بین دوگونه حفاظت شده می

در هر دو گیاه  Mega 7.0ی نرم افزار های دوبرابر شدگی به وسیله(. بررسی9پیوست گیاه(، )جدول 

تر نیز اند. پیشدوبرابر شدگی ایجاد شده 1در گیاهان مورد مطالعه در اثر  PALهای نشان داد که ژن

سی ها از منظر تکاملی بررها و باکتریبین گیاهان، قارچ را PALهای ( ژن2275همتی و همکاران )

ها را از طریق انتقال افقی در همزیستی باکتری PALها بیان کردند که احتمالا گیاهان یک ژن کردند. آن

در گیاهان  PAL هایی ژنکه مکانیسم توسعه اند. همچنین به این نتیجه رسیدها به دست آوردهو قارچ

 ، بعد از اشتقاق گیاهان دولپه از تکباشد. به عنوان مثال در نهاندانگانها میبیشتر از راه دوبرابرشدگی

( 7-4اند. درخت فیلوژنتیکی )شکل به دفعات دستخوش دوبرابر شدگی قرار گرفته PALهای لپه، ژن

اند که خود نشانگر دوبرابر پودیوم جدای از هم آرایش یافتههای سویا و براکیدهد همولوگنیز نشان می

 باشد. ها میشدگی ژن

پودیوم دو الگوی متفاوت ی براکیدرون گونه PALهای در بررسی الگوی اینترون و اگزون بین ژن

ژن  5( و Bd-PAL8و  Bd-PAL4 ،Bd-PAL5مشاهده شد. سه ژن با الگوی دو اگزون و یک اینترون )

ها در سویا داری نشان داد که تمام این ژنسویا نیز  PALهای دیگر بدون اینترون بودند. بررسی ژن

(. بررسی فیلوژنتیک مشخص کرد که توالی 6الگوی یک اینترون و دو اگزون هستند )شکل پیوست 

یرند گها با الگوی اینترون و اگزون مشابه )یک اینترون و دو اگزون( در یک خوشه قرار میپروتئینی ژن
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با استفاده از الگوریتم  PALهای آمینو اسیدی ژنتیکی، توالی( درخت فیلو7-4شکل )

ML  1000و آزمون بوت استرپ با ( تکرارMega  7.0.) 

 

پودیوم(، )شکل براکی در Bd-PAL8و  Bd-PAL4 ،Bd-PAL5های سویا و سه پروتئین  PAL)تمام 

، Bd-PAL4های در سویا و ژن PALهای توان نتیجه گرفت احتمالا ژن(. به این ترتیب می6پیوست 

Bd-PAL5  وBd-PAL8  های منشاء هستند و سایر ژنهمPAL پودیوم نیز حاصل در براکی

های تک لپه و دولپه در گیاهان دولپه به وقود پیوسته هایی هستند که بعد از اشتقاق گونهدوبرابرشدگی

پودیوم و در براکی PALهای ر پروتئینها با سایاست. این نتایج با مقایسه درصد مشابهت این پروتئین

ها با تمام ژن Bd- PAL4دهد شود به این نحو که مقایسه درصد مشابهت نشان میسویا نیز تایید می

ا از هپودیوم تفاوت تقریبا یکسانی دارد. احتمالا این ژن پس از اشتقاق دو لپهچه در سویا و چه براکی

درصد مشابهت  Bd-PAL8و  Bd-PAL5ها شده است. تغییرات و جهشپودیوم دچار ها، در براکیتک لپه

(. احتمالا پس از انتقال 9پودیوم نسبت به سویا دارند )جدول پیوست های براکی PAL بالاتری با سایر

ا ها در سویهای اجدادی دوبرابر شدگیها نسبت به ژنها به گیاهان دو لپه و اشتقاق بیشتر آناین ژن

 ها اتفاق افتاده است.ها در سویا بعد از اشتقاق گونهاست. به عبارتی دوبرابر شدگی اتفاق افتاده

-پودیوم حاصل دوبرابر شدگیها در براکی PALتوان حدس زد که تمام با توجه به تمام این شواهد می

، Bd-PAL4های ها اتفاق افتاده است. سپس طی روند تکامل ژنهایی هستند که بعد از اشتقاق گونه

1 

3 

2 
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Bd-PAL5  وBd-PAL8 ی ( در مطالعه2275اند. طبق نتایج کاس و همکاران )اینترون به دست آورده

ها  PALاز سایر  Bd-PAL4 ،Bd-PAL5های پودیوم، پروتئینها در گیاه براکیمیزان واگرایی این ژن

ان دآمیناسیون ها امکPAL طی اشتقاق از دیگر  Bd-PAL4باشند. احتمالا تر میدر این گیاه متفاوت

 تیروزین را نیز پیدا کرده است.

های ها تراکم بیشتری در ژنوتیپ دارند و هنوز در برخی از ردهها نسبت به اگزونبه طور کلی اینترون

ادی را ی زیها هزینهشوند. با توجه به این نکته که اینترونهای جدیدی تولید مییوکاریوتی، اینترون

ها طی تکامل کنند هنوز علت ازدیاد آناز رونوشت به سلول تحمیل میبرای رونویسی و سپس حذف 

، انتقال RNAکاملا واضح و مشخص نیست. تاکنون برخی عملکردها از جمله دخالت در فرآیند پیرایش 

mRNA حدود  هاها ذکر شده است. همچنین با توجه به اینکه اینترونها برای اینترونو تنظیم بیان ژن

های تصادفی در درصد از جهش 42توان گفت دهند، میها را تشکیل میول کلی ژندرصد از ط 42

 (.2275شوند )جو و چوی، ها خنثی میدهد و به این ترتیب جهشها رخ میاینترون

 C4H  آنالیز تکاملی  4-3-2

-Bd-C4H2 ،Gmهای مشاهده شد که پروتئین C4Hهای های درخت فیلوژنتیکی پروتئیندر بررسی

C4H1 ،Gm-C4H2  های کد اگزون ژن -(. بررسی الگوی اینترون2-4در یک خوشه قرار دارند )شکل

)که دارای دو  Bd-C4H2ها به جز ی این ژنهای موجود در این خوشه نشان داد همهی پروتئینکننده

-پروتئین 84(. با توجه به درصد مشابهت بالا و برابر با 1اینترون بود(، سه اینترون دارند )شکل پیوست 

شود )جدول ها مطرح میی هم منشاء بودن آنفرضیه Bd-C4H2و  Gm-C4H1 ،Gm-C4H2های 

توان به درصد( می 38) Gm-C4H1 ،Gm-C4H2ی درصد مشابهت بالا (. اما با توجه مشاهده4پیوست 

به گیاهان دولپه انتقال پیدا کرده  Bd-C4H2هم منشاء با  C4Hاین نتیجه رسید که احتمالا یک ژن 

پس از انتقال به گیاه  C4Hهای دولپه دستخوش دوبرابرشدگی شده است. ژن است و سپس در گونه

  .اندی سویا طی تکامل اینترون بیشتری در خود جای دادهدولپه
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و آزمون بوت  MLبرای توالی آمینو اسیدی با استفاده از الگوریتم  C4H( درخت فیلوژنتیکی 2-4شکل )

 (.Mega  7.0تکرار ) 1000استرپ با 

ها را در خود جای داده بود، اما بررسی دوبرابر شدگی نشان داد ژن Bd-C4H1تنها  2ی هرچند خوشه

شدگی هستند. با توجه به این نکته و با توجه به درصد مشابهت برابر دوبرابر 2پودیوم حاصل درون براکی

پودیوم احتمالا طی توان به این نتیجه رسید که این سه ژن در براکیمی Bd-C4H2این ژن و ژن  15با 

اند و سپس طی روند تکامل نسبت به هم تغییراتی همچون به دست آوردن ، دوبرابر شدگی ایجاد شده2

و  Bd-C4H3های که حاوی پروتئین 9ی فیلوژنتیکی، خوشه اند. در بررسیمتحمل شدهاینترون را 

Gm-C4H3 ها الگوی اینترون و اگزون مشابهی های مربوطه به این پروتئینبود، مشخص شد که ژن

(. از کنار هم قرار دادن این مشاهدات و با توجه به 1دارند )یک اینترون و دو اگزون(، )شکل پیوست 

های مذکور با سایر )این مشابهت بیشتر از مشابهت ژن 12صد مشابهت این دو پروتئین که برابر در

توان نتیجه گرفت که احتمالا (، می4باشد( بود )جدول پیوست ی مربوط به خود میهای درون گونهژن

که سه ژن باشند. با توجه به این نکته و این فرضیه هم منشاء می Bd-C4H3نیز  Gm-C4H3های ژن

C4H توان به این نتیجه رسید که احتمالا جد ها هستند، میپودیوم حاصل دو برابر شدگیدر براکی

ها در گیاهان تک لپه به گیاهان دو لپه منتقل شده است. به ها بعد از دو برابر شدگیمشترا این ژن

در گیاهان تک لپه،  C4Hای هتوان این فرضیه را مطرح کرد که بعد از دو برابر شدگی ژنطور کلی می

ی ژنی در گیاهان دولپه نیز طی دو برابر اند و سپس این خانوادهها به گیاهان دولپه منتقل شدهژن

درصد بین تمام  69اند. با این حال با توجه به درصد مشابهت بیش از ها گسترش پیدا کردهشدگی

1 

2 

3 
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های ا طی تکامل حفاظت شده است. در بررسیهتوان مشاهده کرد که توالی این پروتئینها میپروتئین

های مورد بررسی در گونه C4Hتعداد زیادی از  cDNA(، نیز مشاهده شد که 2226التینگ و همکاران )

 ها شباهت زیادی به هم داشتند. آن

 C3Hآنالیز تکاملی  4-3-3

ی ی مجزا، خوشهخوشهها در سه ، نشان داد که پروتئینC3Hآمینو اسیدی  بررسی فیلوژنتیکی توالی

قرار  Gm-C3H2، 9ی و خوشه Bd-C3Hشامل  2ی ، خوشهGm-C3H1-2و   Gm-C3H1-1شامل 7

ی پودیوم و سویا در درخت فیلوژنتیکی در دو خوشهبراکی C3Hهای (. هر چند ژن9-4گرفتند )شکل 

ی تنها پروتئین ( بین توال5درصد )جدول پیوست  68مجزا قرار گرفتند، اما درصد مشابهت بیش از 

C3H پودیوم و در براکیC3H ها را نشان دهد. این فرضیه زمانی که تواند هم منشاء بودن آنسویا می

پودیوم و براکی C3Hهای ی ژنگیرد. همهکنیم، قوت میها توجه میبه الگوی اینترون و اگزون این ژن

ی اینترون کند، دارای دو ناحیهرا کد می Gm-C3H2-2 پروتئین Gm-C3H2سویا به جز حالتی که 

های  C3H( نیز 2226(. در بررسی التینگ و همکاران )5و جدول پیوست  8باشند )شکل پیوست می

های جدا از هم قرار گرفتند. با این حال هیو گیاهان تک لپه و دو لپه در درخت فیلوژنتیکی در خوشه

ی تکاملی زیادی نداشتند. با توجه به فاصلهها نسبت به سایرین آن مورد بررسی C3Hهای یک از ژن

کند )شکل را تولید می Gm-C3H1دو رونوشت دارد و دو واریانت پروتئین  Gm-C3H1مشاهدات، ژن 

های اند. برای تولید واریانتتولید شده 7ی پیرایش آلترناتیوهای متفاوت احتمالا در نتیجه(. ایزوفرم4-9

ها دو مسیر پیش رو دارند، یکی دوبرابرشدگی ژن و تغییرات بعد از آن، و دیگری پروتئینی جدید سلول

ار های جدید در پیرایش آلترناتیو بسیاضافه شدن یک اگزون به درون اینترون است. بازده تولید واریانت

هر دوبرابر شدگی بعد از جدا شدن مسیر تکاملی ژن جدید و تغییر آن بیشتر از دوبرابر شدگی است. با 

  شود. اما با اضافه شدن یک اگزون درون یک اینترون و با ژن تنها یک واریانت جدید به سلول اضافه می

                                                           
7 Alternative Splicing 
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زمون بوت و آ MLبا استفاده از الگوریتم C3H ( درخت فیلوژنتیکی برای توالی آمینو اسیدی 9-4شکل )

 (.Mega 7.0تکرار ) 1000استرپ با 

شود )پارا استفاده از ابزار پیرایش آلترناتیو امکان تولید تعداد زیادی پروتئین جدید در سلول فراهم می

های مختلفی در سلول برعهده داشته باشند، توانند نقش(. محصول پیرایش آلترناتیو می2221گراولی،  و

 (.2271؛ ترس و همکاران، 2221متفاوتی فعالیت کنند )پارا و گراولی، های یا در شرایط یا بافت

 هابررسی مکان فعالیت پروتئین 4-4

شوند. با بررسی محل های مورد مطالعه در این پژوهش توسط چندین ژن همولوگ کد میی آنزیمهمه

ست دیم که آیا ممکن ای آن با منابع قبلی به دنبال پاسخ این سوال بوفعالیت محصول هر ژن و مقایسه

ی یک پروتئین برای مسیر بیوسنتز لیگنین اختصاصی های همولوگ کد کنندهیک یا چند ژن از ژن

در  همولوگ های کد شونده توسط هر ژنشده باشند؟ برای پاسخ به این سوال مکان فعالیت پروتئین

ر های درگیکان فعالیت آنزیمها با اطلاعات قبلی در دسترس، در مورد مسلول بررسی شد و این مکان

اگرچه مطالعات قبلی جایگاه فعالیت آنزیم را در ، PALدر سنتز لیگنین مقایسه گردید. در مورد 

( )برای اطلاعات بیشتر 2275دهد )بوروس و همکاران، ی آندوپلاسمی نشان میسیتوپلاسم و غشا شبکه

شناسایی  PALهای ای در آنزیمانست پپتید نشانهنتو Targetpی مراجعه شود(، اما پایگاه داده 7به فصل 

های قبلی که ارائه دهد. همچنین برخلاف یافته PALهای کند و پیشنهادی برای مکان فعالیت آنزیم

ها، سیتوزول و دستگاه گلژی تایید کرده بود )بوروس و همکاران، را در وزیکول C4Hمکان فعالیت 

2275 ،)Targetp را برای این پروتئین شناسایی کرد. طی مرور منابع توسط  ی ترشحیپپتید نشانه

ی در مکانی غیر از غشا شبکه C3H( مشخص شد که تاکنون آنزیم 2275بوروس و همکاران )

1 

2 

3 
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پودیوم و سویا به در براکی C3Hهای برای ژن  Targetpآندوپلاسمی یافت نشده است. با این حال 

(. با توجه به 6یتوکندری را پیشنهاد داد )جدول پیوست ی ترشحی و حضور در مترتیب پپتید نشانه

باید در تحلیل و استنتاج نتایح حاصل  Targetpوجود تناقص در مطالعات آزمایشگاهی و نتایج حاصل از 

ا هدقت نمود و ضرورتا به نتایج به دست آمده از آن اکتفا ننمود. ضمن اینکه این یافته  Targetpاز 

آلی ندارد یا اینکه باید ی گیاهی کاربرد ایدهارد که شاید این نرم افزار در حوزهحکایت از این موضود د

گنین های پروتئینی مرتبط با بیوسنتز لیهای مربوط به توالیهای تدوین شده با توجه به یافتهالگوریتم

 به روز رسانی گردد.

  C3Hو  PAL ،C4Hهای های آنزیمبررسی برهمکنش 4-5

های سلول مورد بررسی قرار های هر آنزیم با سایر آنزیممنظور مطالعات تکمیلی، برهمکنشدر ادامه به 

و شکل پیوست  1پودیوم )جدول پیوست در سویا و براکی PALهای های آنزیمبررسی برهمکنش گرفت.

، 4CLی هاهای درگیر در مسیر فنیل پروپانوئید شامل آنزیمها با سایر آنزیمداد که تمام ژن ( نشان3

C4H ها ی آنزیمهادخیل در مسیر سنتز لیگنین برهمکنش دارند. به این ترتیب و با توجه به برهمکنش

در مسیر بیوسنتز  PALتوان به این نتیجه رسید که شواهد قطعی برای پررنگتر بودن نقش یک می

ه یک اندازه در این ی این آنزیم بهای کد کنندهی ژنرسد که همهلیگنین وجود ندارد و به نظر می

 باشند.مسیر موثر می

های انشعاب بیوسنتز لیگنین از مسیر فنیل پروپانوئید با سایر آنزیم C4Hهای پودیوم آنزیمدر براکی

نیز  7CHSبا  C4H2-Bdو  C4H1-Bdهای برهمکنش دارند. به علاوه آنزیم 4CL ،PAL ،CCRشامل 

برهمکنش دارند. این آنزیم در مسیر بیوسنتز فلاونوئیدها، انشعابی دیگر از مسیر فنیل پروپانوئید شرکت 

تنها با  Bd-C4H3(. اما آنزیم 72(، )شکل پیوست 2271؛ زو و همکاران، 2277چاپل،  )فراسر ودارد 

نیز  مسیر بیوسنتز لیگنین های عمومی مسیر فنیل پروپانوئید برهمکنش دارد که درآن دسته از آنزیم

                                                           
7 Chalcone Synthetase 
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گنین های مسیر بیوسنتز لیشرکت دارند. نتایج در سویا نیز نشان داد که اگرچه هر سه ژن با سایر آنزیم

 فنیل عمومی مسیر در موجود هایآنزیم با تنها Gm-C4H3کنند ولی آنزیم برهمکنش برقرار می

-Gmو  Gm-C4H1های برهمکنش دارد. اما آنزیمهستند،  دخیل نیز لیگنین بیوسنتز در که پروپانوئید

C4H2 های با آنزیمCHS ( و دی هیدروکسی فلاونوئید ردوکتازDFR)7  نیز برهمکنش دارند. آنزیم

DFR د )پیکرت ها نقش دارهای مسیر فنیل پروپانوئید است که در سنتز آنتوسیانینیکی دیگر از آنزیم

به ترتیب Gm-C4H3 و  Bd-C4H3های ان پیشنهاد داد آنزیمتو(. به این ترتیب می2279و همکاران، 

 سنتز در توانندمی دیگر آنزیم دو اما. پودیوم و سویا نقش پررنگتری در بیوسنتز لیگنین دارنددر براکی

 (.77و شکل پیوست  8باشند )جدول پیوست  داشته شرکت نیز فلاونوئیدها

و  HCTبا  Gm-C3H1های در سویا برهمکنش آنزیم C3Hهای های آنزیمی بررسی برهمکنشنتیجه

CCR  ،که در بیوسنتز لیگنین نیز دخیل هستند را نشان داد. علاوه بر اینC3H1-Gm  با آنزیم کافئویل

دارد. مطالعات پیشین ارتباط لیگنیفیکاسیون و عملکرد این  ( نیز برهمکنشCSE) 2شیکیمات استراز

های کد های ژن( کاهش محتوای لیگنین در موتانت2276و همکاران )آنزیم را نشان داده است. وانهوم 

ی این آنزیم را مشاهده کردند و پیشنهاد دادند که این آنزیم در سنتز لیگنین نقش دارد )شکل کننده

های درگیر در بیوسنتز لیگنین با آنزیم C3Hپودیوم علاوه بر برهمکنش آنزیم (. در براکی72پیوست 

و شکل  3( نیز مشاهده شد )جدول پیوست petF) 9آنزیم فردوکسین  ، برهمکنش باRCCو  4CLشامل 

 (.79پیوست 

 فتوسنتز فرآیند و کلروپلاست ها در 4uniprot ،petFیبر اساس اطلاعات موجود در پایگاه داده 

(Bradi2g55680، Bradi5g09320، Bradi3g13170، Bradi2g23930 )همچنین در میتوکندری 

(Bradi4g31120 )پروتئین  .حضور دارندpetF های تواند در انتقال الکترون به سیتوکروممیP450  نیز

                                                           
7 Dihydroflavonol 4-Reductase/Flavanone 

2 Caffeoylshikimate Esterase 

9 Ferredoxin 

4 Http://Www.Uniprot.Org/ 
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 توانمی C3Hآنزیم  با آن برهمکنش و مختلف هایها دراندامک petF حضور به توجه با. کند نقش ایفا

 وظایف لیگنین بیوسنتز در شرکت بر علاوه پودیومبراکی در مطالعه مورد های C3H که کرد بینیپیش

 نیز در سلول بر عهده دارند.  و متفاوت دیگری دمتعد

های مسیر ی ما با سایر آنزیمهای مورد مطالعهها نشان داد که در بسیاری از موارد آنزیماین بررسی

ین د. اگرچه اکننبرقرار می باشد، برهمکنشای از مسیر فنیل پروپانوئید میبیوسنتز لیگنین که شاخه

توانند در تعیین مقدار و محتوای لیگنین نقش داشته باشند. اما در تولید سایر محصولات ها میآنزیم

مورد مطالعه در  هایی آنزیمکه با همه 4CLمسیر فنیل پروپانوئید نیز دخیل هستند. به عنوان مثال 

ای مهم و مختلفی در ههر دو گیاه برهمکنش دارد، در سنتز مونومرهای سوبرین نقش دارد، که نقش

روجان تر بهای هم بیانی مراجعه شود(. پیشسلول برعهده دارند )برای اطلاعات بیشتر به بخش بررسی

اند که تغییر در فعالیت یک آنزیم از مسیر بیوسنتز لیگنین ممکن ( نیز بیان کرده2229و همکارن )

ی کردند که به همین علت فنوتیپ ها پیش بیناست سطح ترکیبات حد واسط مسیر را تغییر دهد. آن

 شود.می های این مسیر مشاهدههای موتانتدر برخی از رده 7پلیوتروپیک

 بررسی هم بیانی  4-6 

ت ی هم بیانی دلالی هم بیانی حفاظت شده )از این به بعد در متن، شبکهدر این مرحله بررسی شبکه

ها نشان داد ی هر آنزیم انجام شد. این بررسیهای کد کنندهبر هم بیانی حفاظت شده دارد( برای ژن

 21و  99( به ترتیب حاوی 77و  72پودیوم و سویا )جدول پیوست در براکی PALی هم بیانی که شبکه

زیر شبکه هم بیانی حضور دارند،  6های هم بیان در هر دو گیاه در (، که این ژن4-4باشند )شکل ژن می

ی هم بیانی در شبکه PALژن  6های هم بیان با هر دو گیاه تنها ژن در PALژن  8به این معنا که از 

ی هم بیانی در بیش از یک زیر های شبکه(. برخی از ژن72، جدول پیوست 5-4وجود داشت )شکل 

 (. 79، جدول پیوست 4-4شبکه در یک گیاه وجود داشتند )شکل 

                                                           
 کند.شود که در آن یک ژن چندین صفت مختلف و غیر مرتبط را کنترل میبه حالتی گفته می Pleiotropicیوتروپیک یا پل7 
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C             

 
پودیوم و سویا به ترتیب شامل ( حفاظت شده بین براکی7GCNی هم بیانی ): شبکهA( 4-4شکل )

پودیوم : در گیاه براکیPAL .Bی هم بیانی هاباشد. نمودار ون اشتراا بین زیر شبکهژن می 21و  99

C جدول پیوست( 2( )3: در سویاinteractivenn.) 

                                                           
7 Gene Coexpression Network 

2 Http://Www.Interactivenn.Net/ 
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 (.Cytoscape: سویا )Bپودیوم : براکیPAL، Aی هم بیانی ( شبکه5-4شکل )
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B 
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( به 75و  74پودیوم و سویا )جدول پیوست در براکی C4Hی هم بیانی ها نشان داد که شبکهبررسی

ی هم بیانی ها در دو زیرشبکه(. در هر دو گیاه ژن1-4و  6 4باشد )شکل ژن می 26و  73ترتیب حاوی 

مشترا نبود )شکل  C4Hهای هم بیانی بین زیرشبکه( حضور داشتند. هیو ژنی 76)جدول پیوست 

های تواند نشانگر سیر تکاملی مختلف ژنها در هر گیاه می( عدم وجود ژن مشترا بین زیر شبکه6-4

پودیوم و سویا به ترتیب نیز مشاهده شد که براکی C3Hی هم بیانی همولوگ باشد. در بررسی شبکه

ها در دو گیاه (، که این ژن3-4و  8-4، شکل 78و  71ول پیوست دارند )جد ژن در این شبکه 73و  75

 (.73کنند )جدول پیوست ی هم بیانی فعالیت میدر یک زیرشبکه

 های هم بیانو عملکرد ژن Pathway Enrichmentی مطالعه 4-6-1

ناخت شکنند، های هم بیان در مسیرهای متابولیکی یکسانی فعالیت میبا توجه به این فرضیه که ژن

وضیحی برای تواند تهای درگیر در بیوسنتز لیگنین ارتباط دارند، میسایر مسیرهای متابولیکی که با ژن

یر در های درگپیدا کند، که بعد از مهندسی و تغییر بیان ژن های غیر منتظرهعلت بروز برخی فنوتیپ

 Pathwayپایان نامه بررسیشود. به همین دلیل در این مسیر بیوسنتز لیگنین در گیاه ایجاد می

Enrichment  های هم بیانی در شبکهPAL  (، 74و شکل پیوست  27، 22)جدول پیوستC4H  جدول(

 ( انجام شد. 76پیوست  و شکل 25، 24)جدول پیوست  C3H( و 75و شکل پیوست  29، 22پیوست 

رهای متابولیکی حضور در مسی Pathway Enrichmenها در با توجه به اینکه تنها تعداد کمی از ژن

ان های هم بیهای هم بیانی، عملکرد اثبات شده یا احتمالی ژنتر شبکهی دقیقداشتند، برای مطالعه

 (.73و  78، 71و شکل پیوست  26نیز مورد بررسی قرار گرفت )جدول پیوست 

 ها های دخیل در مقاومت به تنشژن 4-6-1-1

 Gm-PAL8 (Glyma.20g180800 ،)Gm-PAL5های ، ژنPALهای هم بیان از ژن

(Glyma.10g209800 ،)COMT (Glyma.06G137200 و ژن )4CL (Glyma.13G372000 در سویا )

  Bd-PAL3 (Bradi3g48840  ،)Bd-PAL5 (Bradi3g49260  ،)Bd-PAL6ی  های کد کنندهو ژن
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 73پودیوم و سویا: به ترتیب حاوی بین دو گیاه براکی C4H( حفاظت شده GCNی هم بیانی ): شبکهA( 6-4شکل )

 (.interactivennدر دو گیاه هیو ژن مشترکی وجود نداشت ) C4Hهای هم بیانی : بین زیر شبکهBژن در بود.  26و 
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 (.Cytoscape: سویا )Bپودیوم : در براکیC4H ،Aی هم بیانی ( شبکه1-4شکل )

 

 

پودیوم و سویا به ترتیب حاوی بین براکی C3H( حفاظت شده GCNهم بیانی ) یشبکه (8-4شکل )

 .(interactivennباشد )ژن می 73و  75
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 .(Cytoscape: سویا )Bپودیوم، : براکیC3H ،Aی هم بیانی ( شبکه3-4شکل )

(Bradi3g49270 ،)Bd-PAL8 (Bradi5g15830 ،)4CL (Bradi1g31320  وBradi3g05750 و )

COMT (Bradi3g16530در براکیهای دخیل در بیوسنتز لیگنین می( )همگی از ژن )پودیومباشند 

 4CLی های کد کننده( نقش ایفا کنند. به غیر از ژن9-7توانند در مسیر بیوسنتز سوبرین )شکل می

علاوه بر این، نیز شرکت کنند.  7توانند در مسیر بیوسنتز اسکوپلین و اسکولینها میدر بالا، سایر ژن

( نیز Bradi3g05750 ،Bradi1g31320دخیل در مسیر بیوسنتز کافئول گلوکارات ) 4CLهای برخی ژن

 پودیوم حضور دارند.براکی PALی هم بیانی در شبکه

                                                           
1 Superpathway Of Scopolin And Esculin Biosynthesis 
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( Bradi3g05750و  Bradi1g31320) 4CLهای پودیوم نیز حاوی ژنبراکی C3Hی هم بیانی شبکه

باشد. دو ژن اخیر به همراه هیدروکسی بنزوآت و کافئول گلوکارات می-4دخیل در مسیر بیوسنتز 

COMT(Glyma.06G137100 ) پودیوم و ژن ( در براکیBradi3g16530) COMTی های کد کنندهژن

 4CLسویا، در مسیر بیوسنتز مونومرهای سوبرین درگیر هستند. ژن  C3Hی هم بیانی در شبکه

(Glyma.17G064600)  ی هم بیانی شبکهموجود درPAL  هیدروکسی -4در سویا نیز در مسیر بیوسنتز

 کند.بنزوآت نقش ایفا می

محصول نهایی مسیرهای بیولوژیکی ذکر شده در بالا، شامل مسیر بیوسنتز اسکوپلین و اسکولین، مسیر 

تی از هیدروکسی بنزوآت و کافئول گلوکارات که مشتقا-4بیوسنتز مونومرهای سوبرین، مسیر بیوسنتز 

 های گوناگون نقش دارند. باشند، در مقابله با تنشمسیر فنیل پروپانوئید می

ی و باشند )یوریتانمشتق از مسیر فنیل پروپانوئید می هایاسکوپلین و اسکولین از جمله کومارین

(. اسکوپلین در بسیاری از 22؛ شکل پیوست 9-7؛ شکل 2224؛ واسکور و همکاران، 7333همکاران، 

های غیر زنده مثل زخم، فشار ها و برخی از تنشها و ویروسها، باکتریها از جمله مواجهه با قارچتنش

؛ گاچون و 2222؛ چونگ و همکاران، 7333اسمزی و کاهش دما نقش دارد )یوریتانی و همکاران، 

؛ 2272؛ نااومکینا و همکاران، 2228؛ بایومی و همکاران، 2225؛ شیمیزو و همکاران، 2224همکاران، 

در  تواند به طور مستقیمپروپانوئید می به عنوان اولین آنزیم مسیر فنیل PAL(. 2278دول و همکاران، 

ی شاران و همکاران (. اگرچه مطالعه22کند )شکل پیوست بیوسنتز اسکوپلین و اسکولین شرکت 

باشد و همیشه می PAL( نشان داده است که تنظیم سنتز اسکوپلین تا حدودی مستقل از تنظیم 7338)

را  PALهای زیادی نقش آنزیم یست. اما بررسیبا افزایش سطح اسکوپلین همراه ن PALافزایش بیان 

؛ زانگ و همکاران، 2275اند )کاسما و همکاران، های زنده اثبات کردهها به ویژه تنشدر پاسخ به تنش

2271 .) 

 ای ههای اختصاصی شده مانند سلولی سلولسوبرین ماکرومولکولی لیپوفنولیک است که در دیواره



71 
 

فیرولویل -Nکند. ها نیز رسوب میها و محل ریزش برگلیمر در محل زخمشود. این پپریدرم یافت می

و  9-7ی سوبرین و از مشتقات مسیر فنیل پروپانوئید است )شکل تیامین یکی از مونومرهای سازنده

تر مشاهده پیش .(2271ها نقش دارد )نووُو و همکاران، (. سوبرین نیز در مقاومت به قارچ27پیوست 

( مشترکی از TFهای مسیر بیوسنتز لیگنین و سوبرین توسط فاکتور نسخه برداری )نشده بود که ژ

، سطح TFهای با بیان بالای این ( در موتانت2274شوند. کاسما و همکاران )تنظیم می MYBی خانواده

 ار لیگنین بیوسنتز مسیر تواندمی طریق دو به MYBبالای سوبرین و لیگنین را مشاهده کرده بودند. 

 تنظیم مستقیم طور به خانواده این های TF از برخی که است شده مشاهده مواردی در. کند کنترل

 هایژن بیان از Repressor عنوان به هم مواردی اما کنند،می القا را مسیر این در درگیر هایژن بیان

باعث افزایش  MYB(. در این مورد افزایش بیان 2276کنند )زانک و همکاران، می ممانعت مسیر این

 ها و انباشت سوبرین شده بود.های دخیل در مونولیگنولبیان ژن

ود )شکل شکافئول گلوکارات نیز از کلروژنیک اسید، یکی از مشتقات مسیر فنیل پروپانوئید سنتز می

 ها،(. این ترکیب پتانسیل شرکت در مکانیسم دفاعی در برابر گیاهخواران، باکتری22و پیوست  7-9

 (. 2272را دارد )تویتو باین و همکاران،  هاویروس ها ورچقا

ود. شکومارات تولیدی در مسیر فنیل پروپانوئید مشتق می-Pهیدروکسی بنزوآت نیز از -4علاوه بر این 

ا هاین ترکیب یکی از اسیدهای فنولیک متصل به دیواره است که نقش مهمی در دفاد در برابر پاتوژن

 . (9-7 ؛ شکل2276 همکاران، و ؛ جانگ2228سیکار و همکاران،  ؛7334)لوچر و هید،  کندایفا می

های دخیل در بیوسنتز سایر ترکیبات با پتانسیل دفاد در برابر و ژن PALمطالعات حاضر هم بیانی 

ر مقاومت خود را در براب PALهای توان پیشنهاد داد علت اینکه موتانتهای زنده را نشان داد. میتنش

و مسیرهای  PALی هم بیانی بین (، وجود رابطه2275دهند )کاس و همکاران، ها از دست میپاتوژن

رتباط ا آزمایشگاه دارد به عنوان مثال باید در بیشتر تحقیقات به نیاز فرضیه این یاد شده باشد. آزمودن
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 یانب با تغییرات میزانو  ها بررسی شوددر شرایط مختلف قبل و بعد از اعمال تنش این ترکیبات سطح

PAL پودیوم مقایسه شود. براکی و سویا های هم بیان آن درو سایر ژن 

( نشان 2272های زنده گزارش نشده است، اما سانگ و همکاران )در تنش C3Hاگرچه تاکنون نقش 

 و متیل جاسمونات 2O2H ،NaClهای غیر زنده مانند زخم، سرما، نیز در تنش C3Hدادند که بیان 

در مکانیسم دفاعی  C3Hهای بینی کرد که ژن توان پیشیابد. با توجه به این مطالعات میافزایش می

ها مورد در مواجهه با پاتوژن C3Hهای شود که نقش ژنها دخیل باشد. پیشنهاد میدر برابر پاتوژن

 بررسی قرار گیرد.

 ،Glyma.02G123800حاوی برخی از متیل آدنین گلیکوزیلازهای ) C3Hی هم بیانی مشاهده شد شبکه

Glyma.08G263200 ،Glyma.01G082000  وBradi3g38950 دخیل در ترمیم )DNA  هنگام

گزارش شده بود  UVدر پاسخ به  P450 هایتر نقش برخی از سیتوکرومباشد. پیش می  UVمواجهه با 

دخیل  C3Hی های کد کنندهتوان پیش بینی کرد که ژنمی(. به این ترتیب 2272)سانگ و همکاران، 

 شرکت کنند. UVتوانند در پاسخ به در بیوسنتز لیگنین در گیاهان مورد مطالعه می

ها حضور ژن درگیر در پاسخ به تنش 2و  5پودیوم نیز به ترتیب سویا و براکی C4Hی هم بیانی در شبکه

، Glyma.20G001400های پودیوم و ژندر براکی Bradi2g37020دارند. از این بین محصول ژن 

Glyma.09G284700 ،Glyma.09G284400  وGlyma.10G191700  در سویا پراکسیدازهایی بودند

کنند. ا میهای اکسیداتیو نیز نقش ایفکه علاوه بر پلیمریزاسیون لیگنین در مکانیزم دفاعی در برابر تنش

 ها Universal Stress Protein Aی کد کننده Bradi2g11610 و Glyma.19G228700های ژن

-پودیوم بررسی نشده است، با این حال پروتئینهستند. اگرچه تاکنون نقش دو ژن اخیر در سویا و براکی

ها، عوامل آسیب هایی چون گرما، فقدان مواد مغذی، حضور اکسیدانهای این خانواده در شرایط تنش

هایی که ممکن است رشد سلول را متوقف کنند، نقش دارند )تیکچاا و شو یا سایر تن DNAبه 

های در تنش Universal Stress Protein Aی های کد کننده(. بررسی بیان و نقش ژن2279همکاران، 
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های نور، زخم، سرما، خشکی، کند، از جمله تنشها شرکت میدر پاسخ به آن C4Hهایی که اخیر و تنش

؛ 2222؛ نیر و همکاران، 7331؛ مزوتانی و همکاران، 7331آلودگی قارچی )للونگ و همکاران، شوری و 

های جدیدی برای مهندسی لیگنین تواند گزینه( می2276؛ کومار و همکاران، 2229رِیز و همکاران، 

 ایجاد کند.

 های دخیل در بیوسنتز سایر پلیمرهای دیواره  ژن 4-6-1-2

در  C3Hی هم بیانی های موجود در شبکهنشان داد، برخی از ژن Pathway Enrichmentی مطالعه

پودیوم و در براکی Bradi4g30540و  Bradi2g49912 ،Bradi3g28350بیوسنتز سلولز نقش دارند )

Glyma.04G063800 ،Glyma.04G153700 ،Glyma.09G051100 ،Glyma.15G157100  و

Glyma.06G225500 )های ژن.  در سویاGlyma.04G153700  وBradi4g30540 ی علاوه بر  شبکه

( نشان 2274هانداکومبورا و همکاران ). نیز حضور دارند PAL بیانی ی همدر شبکه C3H هم بیانی

ی در بیوسنتز سلولز دیواره Bradi4g30540و  Bradi2g49912 ،Bradi3g28350دادند که سه ژن 

های یاد شده در سویا تاکنون مطالعه و تایید نشده است. نقش ژنکنند. با این حال ثانویه نقش ایفا می

ود با شی ثانویه دخیل باشند. پیشنهاد میها نیز در سنتز سلولز دیوارهشود که این ژنپیش بینی می

 ی ثانویه مطالعه شود.ها در سنتز سلولز دیوارههای مذکور در سویا عملکرد آنهای ژنایجاد موتانت

، UGT (Glyma.03G178300های ی آنزیم سلولز سنتاز، ژنهای کد کنندهعلاوه بر ژن

Bradi1g65750 و Bradi2g37970) ی هم بیانی نیز در شبکه سلولز زایلاندخیل در سنتز همیPAL 

ها نیز در بهبود بیوماس به منظور تولید خوراا دام و همچنین سلولزحضور دارند. مانند سلولز، همی

تصل ی زایلان به سلولز موجود دارد که لیگنین به واسطه اهمیت دارند. به علاوه این فرضیهپالایی زیست

های مسیر های ژن( با استفاده از بیومس موتانت2271شود وجود دارد. لیزاکوسکی و همکاران )می

را در  7یونسها در آرابیدوپسیس نشان دادند که تغییر ساختار زایلان بازده ساکاریفیکابیوسنتز زایلان

                                                           
 هیدرولیز پلی ساکاریدها به قندهای محلول 1 
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های ژن به علاوه درصد افزایش داد. 122درصد و در تولید قندهای زایلان تا  92تولید قندهای گلوکز تا 

UGT رچه نقش اگ ها نیز نقش ایفا کنند.توانند در گلیکوزاسیون مونولیگنول و پلیمریزاسیون آنمی

 اتصال لیگنین و سلولز )نقش در بازده ها در در سنتز زایلان تایید شده است اما نقش آنهای مذکور ژن

 ساکاریفیکاسیون( و همچنین پلیمریزاسیون لیگنین بررسی نشده است.

 های درگیر در تنظیم مسیر فنیل پروپانوئیدژن 4-6-1-3

 ،Bradi1g13910 ،Bradi1g63220پودیوم )در براکی PALی هم بیانی در شبکه TF، 5و  4به ترتیب 

 Bradi3g52880 و Bradi5g16707( و سویا )Glyma.04G223300 ،Glyma.05G037800 ،

Glyma.06G142000 ،Glyma.15G129700 و Glyma.09G261600 یافت شد. از این بین )

Bradi1g63220 انی ی هم بیپودیوم در تنظیم بیان دو زیرشبکهاز فاکتورهای نسخه برداری در براکی

(Bd-PAL4  وBd-PAL6 )این . دارد حضورTF ی، از خانوادهWRKY70 باشد. میTF های 

Glyma.04G223300  وGlyma.06G142000 ی در سویا نیز از خانوادهWRKY70 هستند. این خانواده-

های مورد نیاز برای پاسخ به بیماری را هنگام مواجهه گیاه با پاتوژن نه تنها بیان برخی از ژن TFی 

های مورد نیاز برای پاسخ به پاتوژن بیان برخی دیگر از ژنکند، بلکه در زمان عدم حضور تنظیم می

منجر  PALها با  WRKY70احتمالا هم بیانی این  .(2278کند )ژو و همکاران، بیماری را سرکوب می

 شود. درها میهای سایر مسیرهای موثر در پاسخ به تنشهای دفاعی از جمله تنظیم بیان ژنبه پاسخ

ی هایی از خانواده Bradi1g13910، Glyma.15G129700 ،TFهای ژن PALی هم بیانی شبکه

leucine zipper protein Homeobox- تر مشخص شده بود که برخی مشاهده شد. پیشTF  های این

(. 2276خانواده در آرابیدوپسیس، هنگام تشکیل بافت آوندی بیان بالایی دارند )شینیا و همکاران، 

پودیوم نیز از طریق هم بیانی با فاکتورهای نسخه برداری ها در سویا و براکی PALاحتمالا 

Bradi1g13910، Glyma.15G129700 نظیم ی ثانویه را تتشکیل بافت آوندی و لیگنیفیکاسیون دیواره

ی های خانواده TFی نیز دو ژن کد کننده Glyma.05G037800 ،Bradi3g52880کنند. و کنترل می
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Dof zinc finger protein   باشند. تاکنون گزارشاتی مبنی بر نقش این میTF  ها در تنظیم پاسخ

(. 2272؛ سونگ و همکاران، 2223ی نوری وجود داشته است )فورنارا و همکاران، گلدهی به دوره

حضور داشتند  PALی هم بیانی نیز در شبکه MYBی فاکتورهای نسخه برداری خانواده

(Bradi5g16707، Glyma.09G261600 طیف وسیعی از اعضا این خانواده در تنظیم مسیر بیوسنتز .)

(. تاکنون عملکرد این دو ژن در 2278؛ لیو و همکاران، 2271لیگنین دخیل هستند )لی و همکاران، 

پودیوم و در تنظیم مسیر بیوسنتز لیگنین بررسی نشده است. همانطور که اشاره شد عملکرد سویا و براکی

ها در ی ما به اثبات نرسیده است. با بررسی بیشتر این ژنها هنوز در گیاهان مورد مطالعهاین ژن

اعی های دفهای هدفی در جهت تنظیم لیگنیفیکاسیون و یا مکانیزمتوان به ژنآزمایشگاه احتمالا می

 دست یافت.

های متصل شونده پروتئین Bradi2g56676 ،Glyma.12G002800دو ژن  PALی هم بیانی در شبکه

در  RBPکنند. عملکرد محصول این دو ژن در سلول مشخص نیست، اما ( را کد میRBP) 7RNAبه 

ها ی گیاهان و پاسخ به تنش(، رشد و توسعه2276تنظیم بیان در سطح بعد از ترجمه )لی و کانگ، 

شود، نقش این دو ( نقش دارند. پیشنهاد می2272؛ منگون و همکاران، 2223)لورکوویو و همکاران، 

ای هها در پاسخ به تنشهای زنده در آزمایشگاه بررسی شود. در صورتی که این ژنژن به ویژه در تنش

احتمالا منجر   PALهمزمان با کاهش بیان  RBPزنده نقش داشته باشند، تولید گیاهانی با تغییر بیان 

شان های زنده حساسیت نها به ویژه تنششود، که در برابر تنشبه تولید گیاهان با لیگنین کمتر می

ی به های زیستدهد. تولید بیوماس با چنین مشخصاتی در صنایعی چون کاغذسازی و تولید سوختنمی

 انجامد.ها و افزایش بازده میصرفه جویی در هزینه

، Glyma.02G208400های دخیل در مسیر سنتز کوریسمات )ژن PALانی ی هم بیدر شبکه

Bradi1g60750ری ضرو ( نیز حضور دارند. کوریسمات یکی از ترکیبات حدواسط برای چند متابولیت

                                                           
1 RNA Binding Proteines 
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تیروزین شود )تین و گالیله، -Lفنیل آلانین و -Lتواند منجر به سنتز آمینواسیدهای آروماتیک است و می

تواند در جهت تنظیم سنتز این آمینو اسیدها و می  PALهای این مسیر و بودن ژن(. هم بیان 2272

 مسیر فنیل پروپانوئید موثر باشد. 

و  Glyma.11G195200 ،Bradi3g01250های غشایی دخیل در انتقال نیترات )علاوه بر این پروتئین

Bradi3g01270ی هم بیانی ( در شبکهC4H ( مشاهده 2226تر فریتز و همکاران )حضور دارند. پیش

ی ههای ثانویکردند که در شرایط کمبود نیتروژن افزایش چشمگیری در سطح بسیاری از متابولیت

شود. همچنین کمبود نیتروژن منجر به افزایش حاصل از مسیر فنیل پروپانوئید در توتون دیده می

و  PAL ،C4Hهای ها افزایش بیان در ژنده بود. علاوه بر این آنهای توتون شلیگنیفیکاسیون در ساقه

4CL های مسیر بیوسنتز آمینو اسیدهای ها همچنین گزارش کردند که بیان ژنرا مشاهده کردند. آن

اند دهها بیان کرآروماتیک افزایش پیدا نکرد و میزان آمینو اسیدهای آروماتیک در سلول کاهش یافت. آن

ارتباط کمبود نیترات و افزایش فنیل پروپانوئیدها به علت بالا رفتن سطح کربوهیدراتها در که دلیل 

 های فنیل پروپانوئید بوده است. فریتز وشرایط کمبود نیترات و در نتیجه تحریک تولید متابولیت

ای فنیل هها و متابولیتای بین سطح کربوهیدراتاند وجود چنین رابطه( اذعان کرده2226همکاران )

و نیترات  C4Hی هم بیانی تواند در نتیجهپروپانوئید بعید است. طبق مشاهدات ما این افزایش سطح می

نیتروژن  های فنیل پروپانوئید طی کمبودتوان علت افزایش متابولیتها باشد. به این ترتیب میترانسپورتر

است در زمان کمبود نیتروژن در سلول شود که آیا ممکن را توضیح داد. به علاوه این سوال ایجاد می

آمینو اسیدهای فنیل آلانین و تیروزین در مسیر فنیل پروپانوئید قرار گیرند تا به این نحو آمونیاا 

، الف( و سلول نیتروژن مورد نیاز خود را فراهم کند؟ درا این 7بیشتری تولید شود )شکل پیوست 

 مساله به تحقیقات بیشتری نیاز دارد.

 های با پتانسیل دخالت در پلیمریزاسیون و دپلیمریزاسیون لیگنینژن 4-6-1-4

 سویا  PALی هم بیانی اندوگلوکاناز در شبکه 4و  2های هم بیان نشان داد به ترتیب بررسی عملکرد ژن
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(Glyma.02G293900  وGlyma.06G025100و براکی )( پودیومBradi1g44430 ،Bradi3g59810 ،

Bradi4g01887  وBradi4g36240ا ه( وجود دارند. اندوگلوکانازها در عمل دگلیکولیزاسیون مونولیگنول

های دخیل در گلیکولیزاسیون و دگلیکولیزاسیون نقش پررنگی در نقش دارند. به طور کلی آنزیم

(. عملکرد این 2279؛ ژلدنر و همکاران، 2272پلیمریزاسیون و سنتز لیگنین دارند )کاپوتی و همکاران، 

های کاندیدا در تنظیم توانند ژنها میندوگلوکاناز تاکنون در سلول بررسی نشده است. این ژنا

همزمان با کاهش لیگنین  PALهای پلیمریزاسیون و محتوای لیگنین در دیواره باشند. اگرچه موتانت

نترل میزان ک PALرسد دهند. اما به نظر میها را از خود بروز میهایی چون حساسیت به تنشفنوتیپ

 TFها، های خاص مثل گیرندهها را با هم بیانی با برخی ژنو محتوای لیگنین و ایجاد مقاومت به تنش

توان ( در آزمایشگاه احتمالا می26ها )جدول پیوست دهد. با بررسی این ژنها و اندوگلوکاناز انجام می

  به ژنی دست یافت که تنها بر میزان لیگنین تاثیر گذار باشد.

، CASP (Glyma.06G292900های ی پروتئینهای کد کنندهها نشان داد که ژنبررسی

Glyma.05G170900 ،Bradi2g31700  وBradi4g02050ی هم بیانی ( درشبکهC4H  .حضور دارند

به طور  CASPدر مطالعات قبلی مدلی برای لیگنیفیکاسیون مطرح شده بود که در آن یک پروتئین 

ناشناخته در کنترل پراکسیدازهای دخیل در پلیمریزاسیون  7SODغیر مستقیم و در همکاری با یک 

های ها و ژن(. زمانی که به حضور همزمان این ژن2279کنند )ژلدنرو همکاران، لیگنین نقش ایفا می

ی های کد کنندهی ژنکنیم، اهمیت هم بیانتوجه می C4Hی هم بیانی ی پراکسیداز در شبکهکد کننده

تر  ها در لیگنیفیکاسیون محتملشود و نقش این ژنبیشتر مشخص می C4Hبا  CASPهای پروتئین

های مذکور بر پلیمریزاسیون لیگنین مشخص شود. شود تاثیر کاهش بیان ژنخواهد بود. پیشنهاد می

 لیگنین نیز کاهش یابد.های مذکور پلیمریزاسیون این احتمال وجود دارد که با کاهش بیان ژن

                                                           
1 Superoxide dismutase 
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پودیوم علاوه سویا و براکی C4Hی هم بیانی ها نشان داد برخی از پراکسیدازهای موجود در شبکهبررسی

(، لوتوئلین تری 29)شکل پیوست  بایکالئین ی فلاونوئیدهایی نظیرتجزیهبر پلیمریزاسیون لیگنین در 

این  یتجزیه هیدورژن پراکسیدیداز با شکستن ( نیز شرکت دارند. پراکس24)شکل پیوست  گلوکورونید

ان، شوند )گالاتی و همکارمی ها منجر به سم زدایی سلولکند. هرچند این واکنشترکیبات را کاتالیز می

توانند با از دسترس خارج کردن هیدروژن پراکسید (، با این حال می2276؛ چوی و همکاران، 2227

هم  یر روی ساختار و محتوای آن تاثیر گذار باشد. احتمالا این رابطهمورد نیاز پلیمریزاسیون لیگنین ب

شود و به این آرابیدوپسیس می C4Hهای ها در موتانتبیانی است که باعث پلیمریزه نشدن مونولیگنول

با انباشت محصولات پایانی مسیر فنیل پروپانوئید در  C4Hهایترتیب کاهش سطح لیگنین در موتانت

 (.2223شود )شیلمیلر و همکاران، میسلول همراه 

-می C4Hی هم بیانی در شبکه Glyma.U040600و  Bradi4g28950وجود اسکوربات اکسیدازهای 

ی ل دهندههای شکتواند فعالیت آنزیمتواند پلیمریزاسیون لیگنین را افزایش دهد. در واقع اسکوربات می

کردن  ی محدودرا مهار کند. این عمل به وسیلهلیگنین مثل پراکسیدازهای اختصاصی تولید لیگنین 

شود. در واقع در هنگام تهاجم هیدروژن پراکسید یا کاهش محصولات آنزیمی پروکسیداز انجام می

د ی لیگنین را تسهیل کنهای بیوسنتز کنندهتواند، عمل آنزیمها عمل اسکوربات اکسیداز میپاتوژن

های مذکور در لیگنیفیکاسیون مورد بررسی قرار نگرفته نقش ژن (. تا به امروز7339)فلتون و همکاران، 

 است. 

 هاهای دخیل در سنتز لیگنانژن 4-6-1-5

، Glyma.09g284400 ،Glyma.09g284700و  Bradi2g37020 ،Bradi4g28950های ژن

Glyma.10g191700 ،Glyma.20g001400  وGlyma.u040600 ی هم بیانی موجود در شبکهC4H 

؛ 2276ل مشتق از کونفریل الکل شرکت دارند )تپونو و همکاران، ماتریسینو لیگنان بیوسنتز مسیردر 

اگرچه تاکنون عملکرد ماترسینول در گیاهان بررسی نشده است، اما  (.25؛ شکل پیوست 9-7شکل 
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ند، اها نشان دادهمطالعات فروانی بر روی نقش این لیگنان در سلامت بشر صورت گرفته است. پژوهش

، ضد سرطان، ضد قارچ و ضد پوکی استخوان دارد )چو و همکاران، 7ماترسینول فعالیت ضد آنژیوژن

 نیز B جاستیسایدندخیل در مسیر بیوسنتز  یهاژنحاوی در سویا  C4Hبیانی ی هم(. شبکه2274

، 26شود )شکل پیوست باشد. این لیگنان طی چند واکنش از واحدهای کونفریل الکل سنتز میمی

ها درون گیاه همچون ماترسینول و بسیاری از لیگنان B(. نقش جاستیسایدن 2276همتی و سراجی، 

های بشر تایید شده است )همتی و سراجی، مورد بررسی قرار نگرفته است، اما نقش آن در درمان بیماری

تواند سنتز برخی می C4Hر در بیان توان پیش بینی کرد که تغیی(.  با توجه به این اطلاعات می2276

در پاسخ نسبت به نور،  C4Hو این احتمال وجود دارد که نقش  ،ها را با مشکل رو به رو کنداز لیگنان

؛ 7331؛ مزوتانی و همکاران، 7331زخم، سرما، خشکی، شوری و آلودگی قارچی )للونگ و همکاران، 

( به علت هم بیانی با مسیرهای 2276ومار و همکاران، ؛ ک2229؛ رِیز و همکاران، 2222نیر و همکاران، 

 های یاد شده موردها در تنششود که نقش این لیگنانها باشد از همین رو پیشنهاد میسنتز لیگنان

 بررسی قرار گیرد. 

 های درگیر در مسیر انتقال سیگنال ژن 4-6-1-6

ژن با فعالیت کینازی و عملکرد  5و  4مشخص کرد که تعداد  PALی هم بیانی عملکرد شبکه بررسی

، Glyma.12G192500 ،Glyma.08G255300پودیوم و سویا حضور دارند )نامشخص به ترتیب در براکی

Glyma.03G074300 ،Glyma.11G144800 ،Glyma.19G261700 ،Bradi2g47480 ،

Bradi3g56250  ،Bradi1g72430 و Bradi3g01137 توانند در مسیر انتقال ها میاین ژن( . محصول

های پروتئین Bradi2g47480و  Glyma.12G192500های سیگنال شرکت کنند. از این بین ژن

MAPKKK های انتقال سیگنال بر اساس آبشارهای توانند عضوی از مدلکنند که میرا کد می

های نقش مهمی در رشد و تکامل گیاهان همچنین در پاسخ به تنش MAPKباشند.   MAPKپروتئینی

                                                           
 شود.می تشکیلی جدید از عروق خونی پیشین آنژیوژنز فرآیندی فیزیولوژیک است که از طریق آن عروقی خون 7 
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تواند می PALها و (. هم بیانی این پروتئین21؛ شکل پیوست 2276چندگانه دارد )فنج و همکاران، 

را فعال کند و به این ترتیب منجر به  MAPKمسیر انتقال سیگنال بر اساس آبشارهای پروتئینی 

ها شود. سایر کینازها هم بیان که همگی و مقاومت در برابر تنش های رشدی، متابولیکیپاسخ

ها )زنده و غیر زنده( را از محیط دریافت کنند و توانند سیگنالسطح غشا هستند، می هایی درگیرنده

و یا دیگر مسیرهای انتقال سیگنال قرار   MAPKها را در اختیار سایر اعضا مسیر انتقال سیگنال آن

ها های سلولی )نظیر لیگنینفیکاسیون( شوند. هرچند عملکرد این گیرندهایت منجر به پاسخدهند و در نه

ی های هم خانوادهقبلا در گیاهان مورد مطالعه بررسی نشده است، اما در برخی از موارد ارتباط گیرنده

(. ژن 2271ن، ها با مسیر فنیل پروپانوئید در سایر گیاهان به اثبات رسیده است )جیائو و همکاراآن

Bradi1g72430 پودیوم و ژن در براکیGlyma.19G261700 ی هایی مربوط به خانوادهدر سویا گیرنده

در  اهتولید لیگنانتر ارتباط این خانواده با لیگنیفیکاسیون و کنند. پیشرا کد می 7استروئلیگ

(. این 2276؛ اشنایدر و همکاران، 2221آرابیدوپسیس و سویا تایید شده است )آیبوگلو و همکاران، 

های موثر در لیگنیفیکاسیون مطرح باشند. دو گیرنده دیگر توانند به عنوان گیرندهکینازها می

(Bradi3g01137  وGlyma.03G074300که داری دمین لکتین می )ر فرایند توانند دباشند نیز می

ر گیاه ها با مسیر لیگنیفیکاسیون دتر ارتباط این نود گیرندهلیگنیفیکاسیون درگیر باشند. پیش

-گل های این ژنهای آرابیدوپسیس با بیان بالای همولوگآرابیدوپسیس به اثبات رسیده است. موتانت

 و یاهان تجمع آنتوسیانینتر، برگهای کوچکتر و ارتفاد کمتر داشتند. به علاوه در این گهای متراکم

های فیزیکی مقاوم تر بودند ها و زخملیگنین نیز مشاهده شده است. همچنین این گیاهان به پاتوژن

شود که عملکرد هر یک از این (. پیشنهاد می2274؛ چوی و همکاران، 2277)بومستر و همکاران، 

در  PALی هم بیانی و آنزیم هموجود در شبک MAPKهای کینازی ها همزمان با پروتئینگیرنده

های مختلف زیستی و غیر زیستی مورد بررسی قرار بگیرد. همچنین با اندازه آزمایشگاه و در تحت تنش

یون ها و کینازها در عمل لیگنیفیکاستوان به نقش این گیرندهها میگیری مقدار لیگنین تحت این تنش

                                                           
1 Struelig-Receptor Family 
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هدف مناسبی برای مهندسی لیگنین و یا تولید گیاهان های پی برد و به این نحو احتمالا بتوان به ژن

 ها دست یافت. مقاوم به تنش

 لیپید ترانسفرازها 4-6-1-7

، لیپید ترانسفرازهای C4Hی هم بیانی در شبکه Glyma.20G146800و  Bradi1g05850های ژن

های برخی از ژن( گزارش کرده بودند که 2277تر شی و همکاران )کنند. پیشغیراختصاصی را کد می

ها بیان کردند که بیان ها در سنتز لینگنین دخالت دارند. آنی محصول پروتئینی این ژنهم خانواده

شود نقش این پیشنهاد می شود.ها در آرابیدوپسیس منجر به کاهش محتوای لیگنین میپایین این ژن

ای توانند، کاندیدهای میکه این ژنرسد ها در لیگنیفیکاسیون مورد بررسی قرار گیرد. به نظر میژن

 مناسبی جهت مهندسی لیگنین باشند.

 ی هم بیانیبررسی اشتراکات بین سه شبکه 4-6-2

پودیوم و سویا در براکی C3Hو  PALی هم بیانی ژن بین شبکه 9و  6ها نشان داد به ترتیب بررسی

ژن درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین  5پودیوم (. در براکی72-4و شکل  7-4باشند )جدول مشترا می

ه قابل توجه این است ک ها عملکرد ناشناخته داشت. نکتهو سنتز پلیمرهای دیواره بودند. اما یکی از آن

( شرکت داشت. در سویا نیز علاوه Bd-PAL6و  Bd-PAL4) PALدر  در بیش از یک زیر شبکه این ژن

د. ها، ژنی با عملکرد ناشناخته حضور دارنتز مونولیگنولهایی دخیل در سنتز سلولز و مسیر بیوسبر ژن

این  هستند. با توجه به 7CAPدومین  پودیوم و سویا دارایهر دو پروتئین با عملکرد ناشناخته در براکی

به طور مستقیم در مسیر بیوسنتز  C3Hو   PALهای هم بیانی های مشترا بین شبکهنکته که سایر ژن

ها نیز در این مسیرها نقش ایفا انویه نقش دارند، این احتمال وجود دارد که این ژنی ثلیگنین و دیواره

 سایر  تواند یادآورها با چندین ژن از مسیر فنیل پروپانوئید مینمایند. با این حال هم بیان بودن این ژن

                                                           

Athogenesis-و  Rich Secretory Proteins-Cysteine ،Antigen 5 یهای مربوط به بیماریزایی در یکی از سه دستهپروتئین 1 

Related 1 Proteins ی ها خانوادهگیرند و به طور کلی به آنقرار میCAP گویند.می 
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 در براکی پودیوم و سویا C3Hو  PAL ،C4Hی هم بیانی ( اشتراکات سه شبکه7-4جدول )
B. ditachyon 

Gene Id Function 

Bradi1g19660 like-anchored protein At3g06035-Uncharacterized GPI 

Bradi1g31320 4-Coumarate:CoA ligase (4CL) 

Bradi3g05750 4-Coumarate:CoA ligase (4CL) 

Bradi3g16530 Caffeic acid O-methyltransferase (COMT) 

Bradi3g36887 Cinnamoyl-coa reductase (CCR) 

Bradi4g30540 Cellulose synthase 

G.max 

Glyma.04G153700 Cellulose synthase A catalytic subunit 7 

Glyma.13G369800 Cinnamoyl-coa reductase (CCR) 

Glyma.20G142700 Uncharacterized LOC100499681 

 

 

 

( B( سویا Aدر  C3Hو  PAL ،C4Hی هم بیانی ها( اشتراکات شبکه72-4شکل )

 (.interactivennپودیوم )براکی
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ون های نامطلوبی چهایی از این مسیر باشد، که علاوه بر بروز فنوتیپ مورد نظر محقق فنوتیپموتانت

؛ کاس و 2272؛ والکر و همکاران، 2225دادند )بروان و همکاران، ها را بروز میحساسیت به پاتوژن

ز ها در مسیر فنیل پروپانوئید و بیوسنتی بیشتر بر روی نقش این ژن(.با این حال مطالعه2275همکاران، 

تواند درا ما را از مسیرهای یاد شده بیشتر کند و در نتیجه گامی موثری در جهت مهندسی لیگنین می

 لیگنین باشد.

 های بالادستآنالیز توالی 4-7

های هم بیان خود(، به منظور های هم بیانی )هر ژن به همراه ژنشبکهها در زیر توالی بالادست ژن

درصد در هر زیر شبکه( به صورت مجزا مورد  32)با فراوانی بیش از  TFBS  Co-occurrenceیافتن 

)از این پس با  TFBS  Co-occurrenceی هم بیانی حاوی چندین قرار گرفت. هر زیر شبکهبررسی 

TFBS تواند نشانگر هم تنظیمی (، که می92الی  21شود( احتمالی بود )جدول پیوست نشان داده می

 ها باشد. ها و تاییدی بر هم بیانی آناین ژن

پودیوم( از جهت زیرشبکه در براکی 6زیرشبکه در سویا و  6) PALی هم بیانی زیر شبکه 72مجمود 

TFBS  ها نشان داد، (. بررسی77-4و شکل  97مشترکشان مورد بررسی قرار گرفتند )جدول پیوست

TFBS  های مربوط بهTF های های خانوادهbZIP ،BHLH ،AT-Hook وMYB/SANT   در توالی

به صورت حفاظت شده در دو گیاه مورد مطالعه  PALهای های هم بیانی ژنبالادست تعدادی از شبکه

(. 92ایفا کنند )جدول پیوست های متنوعی در سلول توانند نقشهای مذکور می TFحضور دارند. 

تر نقش برخی از این فاکتورها در ارتباط با هم یا به صورت مجزا در تنظیم سنتز لیگنین و مسیر پیش

( نشان دادند که فاکتورهای 2279است. به عنوان مثال یان و همکاران ) به اثبات رسیده فنیل پروپانوئید

ها TFها بیان کردند که احتمالا این مهمی دارند. آن در تنظیم سنتز لیگنین نقش BHLHنسخه برداری 

گذارد. تاثیر می Mybهای فاکتورهای نسخه برداری بر روی تنظیم رونوشت 7از طریق مکانیسم بازخورد

                                                           
1 Feedback Mechanism  
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مسیر  Repressorو  Activatorتوانند به هر دو روش نیز می Mybی مشاهده شده است که اعضا خانواده

( 2225(. علاوه بر این هارتمن و همکاران )2276بیوسنتز لیگنین را تنظیم کنند )زانک و همکاران، 

نقش دارند.  F3Hو  CHSهای در تنظیم بیان ژن Bhlhو  bZIPی های خانواده TFمشاهده کردند که 

F3H  راه ( به هم9-7علاوه بر نقشی که در مسیر بیوسنتز لیگنین بر عهده دارد )شکلCHS  در سنتز

 را CHSو  PAL ،C4Hهای (. نتایج ما برهمکنش آنزیم1کند )شکل پیوست ها نیز شرکت میفلاونول

تنها  BHLHو  bZIPی های خانواده TFرسد پودیوم نشان داده است. به این ترتیب به نظر میدر براکی

یل ظیم سایر انشعابات مسیر فنپردازند و در تنهای مسیر بیوسنتز لیگنین نمیبه تنظیم بیان ژن

توان های مناسبی برای مهندسی لیگنین نیستند. میپروپانوئید نیز شرکت دارند و احتمالا گزینه

ها بر طیف وسیعی از خصوصیات گیاه  TFی این های کد کنندهبینی کرد که تغییر در بیان ژنپیش

 نتزس آوندی، بافت یتوسعه سیگنال، رشد، های زنده و غیر زنده، مسیرهای انتقالمثل واکنش به تنش

 باشد. گذار تاثیر هاهورمون

ها و پاسخ به نور تایید شده است در سنتز هورمون AT-Hookی های خانواده TFهمچنین اگرچه نقش 

و مسیر فنیل  AT-Hookی های خانواده TF(، با این حال تا کنون ارتباطی بین 92)جدول پیوست 

(( احتمالا در تنظیم این مسیر فعالیت 72-4ها )به ویژه در سویا )شکل  TFپروپانوئید گزارش نشده، این

مشترا بودند )جدول  TFBSنیز حاوی چندین  C4Hهم بیانی  های موجود در زیر شبکهکنند. ژنمی

های ر توالی بالادست ژند bZIPو  AT-Hookی های خانواده TFهای مربوطه به  TFBS(. 99پیوست 

 AT-Hookی نیز حضور دارند. این مشاهدات احتمال فعالیت خانواده C4Hی هم بیانی موجود در شبکه

 کند.( را بیشتر می72-4و شکل  99در تنظیم مسیر فنیل پروپانوئید به ویژه در سویا )جدول پیوست 

نیز  TBPی مربوط به خانواده TFBSر سویا ی هم بیانی دهای شبکهعلاوه بر این در توالی بالادست ژن

در پاسخ به نور، مسیر انتقال سیگنال گزارش شده بود، همچنین  TF تر نقش این حضور دارند، پیش

 (. 92در برنج نیز نقش دارد )جدول پیوست  PALدر تنظیم بیان  TFاین 
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 PALی هم بیانی های موجود در شبکهدر توالی بالادست ژن TFبرای هر   TFBSفراوانی ( 77-4شکل )

یا موتیف در توالی  TFBSها تعداد تکرار هر yدر این نمودارهای محور  سویا. )پودیوم و ببراکی )در الف

ذکر   TFBSمتصل شونده به  TFها نام xو در محور  PALی هم بیانی های موجود در شبکهبالادست ژن

 Idبا  TFBSثبت نشده باشد،  PlantPANدر  TFتاکنون  TFBSشده است. در صورتی که برای یک 

 مربوط به خود نشان داده شده است. 
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ی هم بیانی های موجود در شبکهدر توالی بالادست ژن TFبرای هر   TFBSفراوانی  (72-4شکل )

C4H  در سویا: در این نمودارهای محورy ها تعداد تکرار هرTFBS های یا موتیف در توالی بالادست ژن

ذکر شده است. در   TFBSمتصل شونده به  TFها نام xو در محور  C4Hی هم بیانی موجود در شبکه

مربوط به خود  Idبا  TFBSثبت نشده باشد،  PlantPANدر  TFتاکنون  TFBSصورتی که برای یک 

 نشان داده شده است.

های مشترا کمتری هستند  TFBS حاوی C3H هم بیانی یشبکه زیر در موجود هایاگرچه ژن

های موجود در در توالی بالادست ژن bZIPی های خانواده TF(، اما 79-4و شکل  94)جدول پیوست 

-ATی های خانواده TFهای مربوط به  TFBSنیز حضور دارند، همچنین  C3Hی هم بیانی شبکه

Hook ی هم بیانی های موجود در شبکهدر بالادست اکثر ژنC3H  در سویا حضور دارند. با توجه به این

در مسیر فنیل پروپانوئید در سویا  AT-Hookی های خانواده TFشود نقش مشاهدات پیشنهاد می

 بررسی شود. 

ی ای موجود در شبکههدارای محل اتصال در بالادست توالی ژن C2H2ی های خانواده TFعلاوه بر این 

های زنده و غیر زنده و در سنتز و پاسخ به ها در پاسخ به تنش TFباشند. این می C3Hهم بیانی 

 (. 94ها نقش دارند )جدول پیوست هورمون
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ی های موجود در شبکهدر توالی بالادست ژن TFبرای هر   TFBS( فراوانی 79-4شکل )

یا موتیف  TFBSها تعداد تکرار هر yدر سویا: در این نمودارهای محور  C3Hهم بیانی 

 TFها نام xو در محور  C3Hی هم بیانی های موجود در شبکهدر توالی بالادست ژن

در  TFتاکنون  TFBSذکر شده است. در صورتی که برای یک   TFBSمتصل شونده به 

PlantPAN  ،ثبت نشده باشدTFBS  باId .مربوط به خود نشان داده شده است 

 گیری کلینتیجه 4-8

دخیل در بیوسنتز لیگنین از جهت  C3Hو  PAL ،C4Hهای ی آنزیمهای کد کنندهدر این پروژه ژن

وند تواند بینش بهتری از رها میی تکاملی این ژنتکاملی و هم بیانی مورد بررسی قرار گرفتند. مطالعه

و تعداد  PALها نشان داد که توالی پروتئینی ی تکاملی این ژنیجاد کند. مطالعهی سلولی اتکامل دیواره

ه ای ی تک لپپودیوم )گیاه مدل نمایندهی این آنزیم، طی تکامل بین براکیهای همولوگ کد کنندهژن

 هایی تکاملی ژنی دو لپه ای ها( حفاظت شده باقی مانده است. مطالعهها( و سویا )گیاه مدل نماینده

C4H  وC3H ی تک لپه و دو لپه هم منشاء هستند.ها نیز بین دو گونهمشخص کرد که احتمالا این ژن 

کد  های ژنیبررسی درصد مشابهت، درخت تکاملی و بررسی الگوی اینترون اگزون نشان داد که خانواده

اند. احتمالا گسترش ها درون هر گیاه توسعه پیدا کردهبعد از اشتقاق گونه C3Hو  PALی کننده

 ها صورت گرفته است.گیاهان تک لپه، قبل از اشتقاق گونه C4Hی ژنی خانواده

های درگیر در مسیرهای بیوسنتز اسکوپلین و اسکولین، و ژن PALهای هم بیانی ارتباط بین ژن بررسی

وژیکی ین مسیرهای بیولپودیوم را نشان داد. محصول اسوبرین در هر دو گیاه و کافئول گلوکارات در براکی

 تواند دلیلی برایی هم بیانی میهای زنده شرکت دارند. این رابطهها به ویژه تنشدر مقاومت به تنش
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توانست  PALهای هم بیان با ی عملکرد ژنها باشد. مطالعهدر برابر تنش PALهای حساسیت موتانت

انوئید رکت در مسیر بیوسنتز لیگنین و فنیل پروپهای کاندیدا با پتانسیل تاثیر گذاری و یا شبرخی از ژن

ی ها در سلول بررسها و پروتئین کینازها که تاکنون عملکرد آنرا معرفی کند، از جمله برخی از گیرنده

ی هم بیانی حفاظت شده وجود نشده بود. علاوه بر این برخی از فاکتورهای نسخه برداری در شبکه

کتور رونویسی دخیل در لیگنیفیکاسیون و مسیر فنیل پروپانوئید مطرح توانند به عنوان فاداشت که می

ی هم بیانی برخی از اندوگلوکانازها با عملکرد نامشخص حضور داشتند. باشند. همچنین در این شبکه

یفا کنند. ها در پلیمریزاسیون لیگنین نقش اتوانند با دگلیکولیزاسیون مونولیگنولاین اندوگلوکانازها می

و اسکوربات اکسیداز حضور داشتند  CASPی پراکسیدازها، های کد کنندهژن C4Hی هم بیانی بکهدر ش

توانستند به نوعی در پلیمریزاسیون لیگنین نقش داشته باشند. همچنین حضور برخی که هر کدام می

ول با سل های دخیل در انتقال نیترات این فرضیه را ایجاد کرد که هنگام کمبود نیتروژناز پروتئین

 دهد و به این ترتیب، فنیل آلانین و تیروزین را در مسیر فنیل پروپانوئید قرار میC4Hافزایش بیان 

 پردازد.کند و از این طریق به تنظیم نیتروژن میآمونیاا بیشتری تولید می

ی ارههای کاندیدای درگیر در سنتز سلولز دیوبرخی از ژن ،C3Hدر این پژوهش با بررسی هم بیانی 

های درگیر در مسیرهای سنتز ها با ژنی هم بیانی این ژنثانویه معرفی شدند. علاوه بر این رابطه

هیدروکسی بنزوآت و کافئول گلوکارات مشاهده شد. محصول  -4مونومرهای سوبرین، مسیر بیوسنتز 

 ها نقش ایفا کنند.توانند در مقاومت به تنشنهایی این مسیرها می

ی ندههای کد کنی هم بیانی مربوط به ژنهای هم بیانی نشان داد شبکهبالادست شبکهبررسی توالی 

یکی از فاکتورهای  TFباشند. این می  bZIPمربوطه به فاکتور نسخه برداری  TFBSهر سه آنزیم دارای 

ا، دارای هنسخه برداری دخیل در تنظیم مسیر فنیل پروپانوئید است. علاوه بر این هر کدام از زیر شبکه

TFBS  های مربوط به برخی دیگر ازTF  .های درگیر در تنظیم  این مسیر هستند 
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 پیشنهادات: 4-9

برای درا بهتر مفاهیم تکامل مولکولی و بررسی نقش  Coalescentآزمون تئوری خنثی و  -7

ستفاده اهای درگیر در مسیر بیوسنتز لیگنین و ها و پروتئینهای مربوط به ژنانتخاب در توالی

 دیوم.پواز الگوی حاصله، در فهم بهتر گونه زایی در گیاهان علاوه بر دو گیاه مدل سویا و براکی

 .RNA-Seqها هم بیانی ناشی از مطالعات تکرار مطالعات با گیاهان بیشتر و با استفاده از داده -2

 UVها و در مواجهه با پاتوژن C3Hبررسی نقش  -9

 (95های ناشناخته )جدول پیوست های ژنی ایجاد موتانتشیوهانجام مطالعات آزمایشگاهی به  -4

ها و تاثیر بر مسیرهای شناخته شده در این پایان نامه با تاکید بر محتوای و بررسی عمل آن

 لیگنین.

اند، اما های داده قرار نگرفتههرچند اطلاعات هم بیانی گیاهان بازدانه تا به امروز در پایگاه -5

زیادی  تواند اهمیتهم بیانی به صورت افتراقی بین بازدانگان و نهاندانگان میی ی شبکهمطالعه

داشته باشد از آنجایی که مقدار و ترکیب لیگنین بین این دو گروه گیاه متفاوت است )معمولا 

ی هم هی افتراقی شبکباشد( با مقایسهی سلولی نهاندانگان قابل هضم تر از بازدانگان میدیواره

هایی برای مهندسی لیگنین در گیاهان توان به ژنمسیر بیوسنتز لیگنین احتمالا میبیانی 

 بازدانه )مهم در صنایع( دست یافت که لیگنین را قابل هضم تر کنند.
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 )چ

 

 

 هوموسیستئین+ فرولویل کوآ L -آدنوزیل -  Sمیتوینین  -L -آدنوزیل - S کافئول کوآ+ 
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 ح(

 
P-  شیکیماتکومارول  H+ +NADP+ +NADPHاکسیژن +   5- O-  + کافئول شیکیمیک اسید + آبNADP 

کومارال آلدهید را کاتالیز  -Pکومارول کوآ به  -Pواکنش تبدیل  (CCRسینامیل کوآ ردوکتاز ) )(: الف2شکل پیوست )

هیدروکسی فرولویل کوآ و سیناپویل  -5تواند از ، کافئول کوآ، فرولویل کوآ، می CCRکومارول کوآ  -Pکند. علاوه برمی

 CADدر این مرحله  )(. ب2274، پن و همکاران 2272کوآ نیز به عنوان سوبسترا استفاده کند )سزارینو و همکاران 

به عنوان کوفاکتور  NADPHکند. برای این منظور از را کاتالیز می Hدر سنتز پیش ساز مونولیگنول  اخرین مرحله

با  HCTآنزیم  )کند. جکومارول الکل را سنتز می -Pکومارالدهید،  -Pبه    +Hاستفاده می کند و با انتقال یک گروه 

متیل ترانسفراز  -O -9کافئول کوآ  )کند. چکومارول شیکیمات را سنتز می -Pفعالیت آسیل ترانسفرازی 

(CCoAOMT) ترانسفرازی، یک گروه متیل را از  با کاتالیز اولین واکنش متیلS- آدنوزیل- L-  میتوینین به کافئول

-5طی یک واکنش هیدروکسیلاسیون  C3Hکند. ح( در این مرحله آنزیم دهد و فرولویل کوآ را سنتز میکوآ انتقال می

O –کافئول شیکیمیک اسید را تولید می( کندKEGG .) 

 

 )الف

 
5-O - +آ کوآنزیم کافئول شیکیمیک اسید  شیکیمات+ کافئول کوآ 
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 ب(

 NADP+کونفریل آلدهید+ کوآ+  NADPH ++ H فرولویل کوآ+ 

 

 ج(

 

 NADP+کونفریل الکل+  NADPH ++H کونفریل آلدهید + 

 چ(

 + آبNADP+هیدروکسی کونفریل آلدهید+  - 5+ اکسیژن NADPH ++Hکونفریل آلدهید + 
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 ح(

 هوموسیستئین -L -آدنوزیل -Sسیناپیل آلدهید+  میتیونین  -L -آدنوزیل -Sهیدروکسی کونفریل آلدهید+  -5

 

 خ(

 +NADPسیناپیل الکل+  NADPH +H+ سیناپیل آلدهید+ 

کافئول شیکیمیک اسید اضافه کرده و کافئول کوآ را  - O-5یک گروه آسیل به   HCT( الف( آنزیم 9) شکل پیوست

تبدیل فرولویل کوآ  CCR(. ب( در این مرحله آنزیم 2224؛ هافمن و همکاران 2229کند )هافمن و همکاران سنتز می

واند تکند. ج( اکنون که ترکیب کونفریل آلدهید با یک گروه متیل سنتز شده است. میبه کونفریل آلدهید را کاتالیز می

هیدروکسیلاز، -5را تبدیل شود. چ( آنزیم فیرولات  Gولیگنول قرار گیرد و به پیش ساز مون CADمستقیما تحت اثر آنزیم 

(F5H سومین سیتوکورم ، )P450  ریل کند. کونفوابسته به مونوکسیژناز است که در مسیر سنتز لیگنین شرکت می

ا میتیونین ر -L -آدنوزیل -Sیک گروه متیل از  COMTکند. ح( هیدروکسی فیرولیک اسید تبدیل می -5آلدهید را به 

ی آروماتیک دهد، در این زمان حلقههیدروکسی کونفریل آلدهید انتقال می -5ی آروماتیک حلقه 5به موقعیت کربن 

تبدیل  CADآنزیم  )شود. خباشد. به این نحو پیش ساز سیناپیل الکل، سیناپیل آلدهید سنتز میدارای دو گروه متیل می

 Sکند و به این ترتیب سناپیل الکل پیش ساز مونولیگنول ا کاتالیز میگروه آلدهیدی سیناپیل آلدهید به گروه الکلی ر

 (.KEEGشود )سنتز می
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ده های ایجاد ششوند. رادیکالها اکسید می( بر اثر فعالیت لاکازها و پراکسیدازها پیش ساز مونولیگنول4) پیوستشکل 

 (.2279به لیگنین پلیمریزه می شوند )وانگ و همکاران، 
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 الف(

 
 

 ب(

 
ها بر های سویا . ب( موقعیت ژنها بر روی کروموزوم( الف( موقعیت ژن5شکل پیوست )

 های براکی پودیوم. روی کروموزوم
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 الف          

 

 ب 

 
(. GSDsپودیوم  ب( سویا )سایت الف( براکی  PALهای اینترون ژن -( بررسی الگوی اگزون6شکل پیوست )

ی : ناحیهIntronو  UTR: نواحی upstream / downstreamی ژن، ی کد کننده: ناحیهCDS)در شکل 

 دهند.(اینترون، را نشان می

 

 الف 

 

 ب

 
(. GSDsپودیوم  ب( سویا )سایت الف( براکی C4Hهای اینترون ژن -( بررسی الگوی اگزون1شکل پیوست )

ی : ناحیهIntronو  UTR: نواحی upstream/downstreamی ژن، ی کد کننده: ناحیهCDS)در شکل 

 دهند(.اینترون، را نشان می
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 الف 

 
 ب            

 
(. GSDsپودیوم  ب( سویا )سایت الف( براکی C3Hهای اینترون ژن -( بررسی الگوی اگزون8شکل پیوست )

ی : ناحیهIntronو  UTR: نواحی upstream / downstreamی ژن، ی کد کننده: ناحیهCDS)در شکل 

 دهند(اینترون، را نشان می
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 76تا  3پودیوم و در براکی  PAL8تا  PAL1های های آنزیمی برهمکنششبکه 8تا  7ی ( شماره3شکل پیوست )

 (.STRINGدهند  )در سویا را نشان می PAL8تا  PAL1های ی برهمکنششبکه
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( به DFR( و دی هیدروکسی فلاونوئیدردوکتاز )CHSهای شالکون سنتتاز )( آنزیم72شکل پیوست )

به فنیل آلانین  PALها و آنتوسیانین از فنیل آلانین نقش دارند. در این شکل ترتیب در سنتز فلاونل

به شالکون ایزامراز،  7CHIکومارات کوآ لیگاز، -4به  4CLبه سینامات هیدروکسیلاز،  C4Hآمونیالیاز، 

F3H  (.2279هیدروکسیلاز اشاره دارد )پیکرت و همکاران، -5فیرولات 

 

                                                           
7  Chalcone Isomerase 
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در  C4H3تا  C4H1های آنزیم ی برهمکنشبه ترتیب شبکه  6تا  4و  9تا  7ی ( شماره77شکل پیوست )

 (STRINGدهند. )پودیوم و سویا را نشان میبراکی

 
 

 

تواند با واکنش کاتالیز شده توسط آنزیم کافئول شیکیمات ( مسیر بیوسنتز لیگنین می72شکل پیوست )

پیش ببرد )وانهولم و همکاران،  Gو  S( همراه شود و مسیر را بیشتر به سمت سنتز مونومرهای CESاستراز )

2279      .) 
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های آنزیم ی برهمکنشبه ترتیب شبکه 9و  2پودیوم، در براکی C3Hآنزیم  برهمکنش 7ی ( شماره79شکل پیوست )

C3H1  تاC3H2 در سویا را نشان می( .دهندSTRING) 
 

 

 
  A 

 

 

 

7

8

4
4

2
1
1
1
2

1
2

2

Pathway Enrichment

PWY-1121 PWY-7186 PWY1F-467 PWY-361

PWY-6673 ARO-PWY PWY-1001 PWY-2181

PWY-5800 PWY-6164 PWY-6435 PWY1F-FLAVSYN
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   B  

 

پودیوم ب( سویا الف( براکی PALهای هم بیان Pathway Enrichment( بررسی 74شکل پیوست )

)فیتوزوم(. در این نمودار هر رنگ معرف یک مسیر متابولیکی است که نام کد مربوط به هر مسیر در کنار 

-PWYها موجود در هر مسیر نیز درون نمودار مشخص شده است. رنگ آن نوشته شده است. تعداد ژن

-PWY1Fبیوسنتز اسکوپلین و اسکولین، مسیر  PWY-7186مسیر بیوسنتز مونومرهای سوبرین،  1121

 PWY-6673مسیر فنیل پروپانوئید،  PWY-361های نخستین در مسیر فنیل پروپانوئید، واکنش 467

مسیر بیوسنتز  PWY-1001مسیر بیوسنتز کوریسمات ،  ARO-PWYمسیر بیوسنتز کافئول گلوکارات، 

بیوسنتز زایلان،  PWY-5800و آزاد،  مسیر بیوسنتز فنیل پروپانوئیدهای اسیدی PWY-2181سلولز، 

PWY-6164  دهیدروکوینات،  9مسیر بیوسنتزPWY-6435  هیدروکسی بنزوآت و -4مسیر بیوسنتز

PWY1F-FLAVSYN دهد(.را نشان می ، مسیر بیوسنتز فلاونوئیدها 

 

 

 

 

 

 

4

3

23

1

1

1

1

1
1

1

Pathway Enrichment

PWY-1121 PWY-7186 PWY1F-467 PWY-361

ARO-PWY PWY-1001 PWY-2181 PWY-5800

PWY-6164 PWY-6435 PWY1F-FLAVSYN
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A 

 

 

B 

 

پودیوم الف( سویا، ب( براکی C4Hهای هم بیان Pathway Enrichment( بررسی 75شکل پیوست )

)فیتوزوم(. در این نمودار هر رنگ معرف یک مسیر متابولیکی است که نام کد مربوط به هر مسیر در کنار 

 B ،PWY-5466مسیر بیوسنتز جاستیسایدن  PWY-6824  رنگ آن نوشته شده است. در این نمودار

مسیر  PWY-7214ین تری گلوکورونید و ی لوتوئلمسیرتجزیه PWY-7445مسیر بیوسنتز ماتریسینول، 

 دهد.تخریب بایکالئین نشان می

 

 

2

1

1

Pathway Enrichment

PWY-5466 PWY-7214 PWY-7445

5

5

4

4

Pathway Enrichment

PWY-6824 PWY-5466 PWY-7445 PWY-7214
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A 

 

B 

 
الف( براکی پودیوم، ب( سویا   C3Hهای هم بیان Pathway Enrichment( بررسی 76شکل پیوست )

)فیتوزوم(. در این نمودار هر رنگ معرف یک مسیر متابولیکی است که نام کد مربوط به هر مسیر در کنار 

 PWY-2181مسیر بیوسنتزئکافئویل گلوکارات،  PWY-6673رنگ آن نوشته شده است. در این نمودار 

مسیر  PWY-361مسیر بیوسنتز سلولز،  PWY-1001مسیر بیوسنزت فنیل پروپانوئید اسیدهای آزاد، 

مسیر بیوسنتز  PWY-6040مسیر بیوسنتز مونومرهای سوبرین،  PWY-1121بیوسنتز فنیل پروپانوئید، 

مسیر بیوسنتز  PWY-7186هیدروکسی بنزوآت،   -4مسیر بیوسنتز  PWY-6435کلروژنیک اسید، 

 دهد.مسیر بیوسنتز فلاونوئیدها را نشان می PWY1F-FLAVSYNاسکوپلینو اسکولین، 

6

3
3

2

2
1

Pathway Enrichment

PWY-361 PWY-1001 PWY-1121 PWY-6673 PWY-6435 PWY-2181

5

5

2

1

1

1
1

1

Pathway enrichment 

PWY-1001 PWY-361 PWY-1121 PWY-2181

PWY-6040 PWY-6435 PWY-7186 PWY1F-FLAVSYN
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A 

 

B 

 
پودیوم. در این نمودار هر رنگ معرف : الف( سویا، ب( براکی PALهای هم بیان ( بررسی عملکرد ژن71شکل پیوست )

یز نها موجود در هر مسیر باشد که نام مربوط به هر مسیر در کنار رنگ آن نوشته شده است. تعداد ژنیک عملکرد می

 درون نمودار مشخص شده است

 

5

4

5

12
1

2

5

3
1 1

Fuction Erichment

Protein kinase activity Receptor

Regulation of transcription Regulation of translation

Endoglucanase Membrane protein

Transporter Phenylpropanoid biosynthesis

Uncharacterized O-methyltransferase activity

Aromatic amino acid family biosynthetic process

4

3

4

14
1

2

2

3
1 1

Fuction Erichment

Protein kinase activity Receptor

Regulation of transcription Regulation of translation

Endoglucanase Membrane protein

Transporter Phenylpropanoid biosynthesis

Uncharacterized O-methyltransferase activity

Aromatic amino acid family biosynthetic process
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A 

 
B 

 

پودیوم. در این نمودار هر : الف( سویا، ب( براکی C4Hهای هم بیان ( بررسی عملکرد ژن78شکل پیوست )

ا هباشد که نام مربوط به هر مسیر در کنار رنگ آن نوشته شده است. تعداد ژنرنگ معرف یک عملکرد می

 ار مشخص شده است.موجود در هر مسیر نیز درون نمود

7

5

41

2

2

2

1
1 1 1

Function Erichment

Unknown function Response to stress

Phenylpropanoid biosynthesis Nitrate transporter

CASP-like protein Protein detoxification

Plant cysteine oxidase Non-symbiotic hemoglobin- oxygen transport

L-ascorbate oxidase Probable L-gulonolactone oxidase

Lipid-transfer protein

2

2

1

2
2

1

1

1

1

1
1

Function Erichment

Unknown function Response to stress

Phenylpropanoid biosynthesis Nitrate transporter

CASP-like protein Protein detoxification

Plant cysteine oxidase Non-symbiotic hemoglobin- oxygen transport

L-ascorbate oxidase Probable L-gulonolactone oxidase

Lipid-transfer protein
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A 

 

B 

 
پودیوم. : الف( سویا، ب( براکی C3Hهای هم بیان ( بررسی عملکرد ژن73شکل پیوست )

باشد که نام مربوط به هر مسیر در کنار رنگ در این نمودار هر رنگ معرف یک عملکرد می

 است. ها موجود در هر مسیر نیز درون نمودار مشخص شدهآن نوشته شده است. تعداد ژن

 

 

 

3

5

6

1

1

3

Function Erichment

base-excision repair Cellulose synthase

Phenylpropanoid biosynthesis Protein walls are thin

Chitinase activity Uncharacterized

1

3

7

1

1

2

Function Erichment

base-excision repair Cellulose synthase

Phenylpropanoid biosynthesis Protein walls are thin

Chitinase activity Uncharacterized
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( مسیر بیوسنتز اسکوپلین و اسکولین که شاخه ای از  22شکل پیوست )

 باشدها میمسیر فنیل پروپانوئید و مسیر بیوسنتز کومارین

(7Pathway MetaCyc.) 

 
 

 

 
 

 

 

 

 

                                                           
Https://Biocyc.Org/ 7 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
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فرولویل تیرامین از محصولات -Nی سوبرین: مونومر مسیرهای بیوسنتز مونومرهای تشکیل دهنده( 27شکل پیوست )

-(Z9) -کربوکسی-ɷدوکوسانوئل کوآ، -کربوکسی-22شود. سایر مونومرها شامل مسیر فنیل پروپانوئید مشتق می

 رب بسیار بلند زنجیر، سنتز+ کوآ طی مسیرهای بیوسنتز اسیدهای چ-هیدروکسی پامیتول 76کوآ( و -انویل-3-اکتادا

(. به طور کلی سوبرین شامل پلی استر پلی آلیفاتیک MetaCyc Pathwayشوند )اولآت  و مسیر سنتز پالمیتات سنتز می

 (.2275است )ویشوانات و همکاران،  متصل به ترکیبات فنلی و  است که که در بستری مومی جای گرفته 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
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A 

 

 

B 

 

( طی مسیر فنیل trans-5-O-caffeoyl-d-quinate)( سنتز کلوروژنیک اسید A( 22شکل پیوست )

کافئول گلوکارات -2تواند به ( این ترکیب در مراحل بعد میBگیرد. پروپانوئید از کوماریل کوآ صورت می

 (.MetaCyc Pathwayتبدیل شود )

 

 

 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
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 (.MetaCyc Pathwayی بایکالئین )( مسیر تجزیه29شکل پیوست )

 

 

 
-luteolin 7-O-[β-D-glucosyluronate-(1,2)-β-Dی لوتوئلین تری گلوکورونید )( تجزیه24شکل پیوست )

glucosiduronate]-4'-O-β-D-glucosiduronate( ،)MetaCyc Pathway.) 

 

 

 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
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 (.MetaCyc Pathway( مسیر بیوسنتز ماترسینول از دو واحد کونفریل الکل )25شکل پیوست )

 

 

 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
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 B (MetaCyc Pathway.)( مسیر بیوسنتز لیگنان جاستیسایدن 26شکل پیوست )

 

 

 

 

، مسیر کینازها  MAPK انتقال سیگنال بر اساس آبشارهای پروتئینی ( شکل کلی مدل21شکل پیوست )

هند دها ی کیناز ابشاری از فسفریلاسیون را تشکیل میشود. پروتئینبا سیگنالهای خارجی شرود می

 p38شوند. )شود و در نهایت منجر به پاسخ سلول میهای پایین دست میپروتئین منجر به فعال شدن

 (.2272)ایزتورا و همکاران،   باشد(می MAPKیک پروتئین 

 

 

 

https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META
https://biocyc.org/META/organism-summary?object=META


111 
 

 

 

 
 

 

 

 Glycine maxدر  C3Hو  PAL ،C4Hهای کننده آنزیم های کد( جدول نتایج بلاست ژن7جدول پیوست )

v2.0   بر علیهGlycine max v1.0. 

 
Id in Glycine max 

V2.0  
Location  

Id in Glycine 

max V1.0  
Location  Id% 

Gm-PAL1 Glyma.02g309300 
Chr02:48287101..48289

732  
Glyma02g47940 

Chr2:51367715...513

68088 
100 

Gm- PAL2 Glyma.03g181600 
Chr03:39351927..39355

288  
Glyma03g33880 

Chr3:41365605...413

67444 
100 

Gm- PAL3 Glyma.03g181700 
Chr03:39362677..39366

612  
Glyma03g33890 

Chr3:41374933...413

78868 
100 

Gm- PAL4 Glyma.10g058200 
Chr10:5328963..533350

1  
Glyma10g06600 

Chr10:5306846...531

1384  
100 

Gm-PAL5 Glyma.10g209800 
Chr10:44173311..44179

454  
Glyma10g35381 

Chr10:43593245...43

599388 
100 

Gm- PAL6 Glyma.13g145000 
Chr13:25758490..25763

596  
Glyma13g20800 

Chr13:24273026...24

278132 
100 

Gm- PAL7 Glyma.19g182300 
Chr19:44118211..44122

192  
Glyma19g36620 

Chr19:43914634...43

918615  
100 

Gm-PAL8 Glyma.20g180800 
Chr20:41891638..41898

451  
Glyma20g32135 

Chr20:40774301...40

781114 
100 

Gm-C4H1 Glyma.02G236500 
Chr02:42416141..42420

467  
CYP73A11 

Chr2:45490798...454

95124 
100 

Gm -C4H2 Glyma.14G205200 
Chr14:47041931..47046

048  
Glyma14g38580 

Chr14:47721233...47

725350  
100 

Gm -C4H3 Glyma.20G114200 
Chr20:35592130..35594

408  
Glyma20g24810 

Chr20:34452632...34

454910 
100 

Gm-C3H1 Glyma.03G122000 
Chr03:33466244..33470

904 
Glyma03g27740 

Chr3:35505245...355

09905 
100 

Gm-C3H2 Glyma.19G126000 
Chr19:38430097..38435

201 
CYP98A2 

Chr19:38217225...38

222328 
100 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA02G47940;tl=Uut0FQsyqMaTSqic-18103734-327283657
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=2:51367696-51368106;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286448
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=2:51367696-51368106;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286448
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA03G33880;tl=E2DLqsME1SC7wyK4-18103755-327285781
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:41365513-41367535;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286506
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:41365513-41367535;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286506
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA03G33890;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286505
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:41374736-41379064;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286505
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:41374736-41379064;tl=SFPy85vln75fTCvA-18103762-327286505
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA10G06600;tl=2kvGveiKqnUIjeQj-18103788-327288548
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=10:5306619-5311610;tl=2kvGveiKqnUIjeQj-18103788-327288548
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=10:5306619-5311610;tl=2kvGveiKqnUIjeQj-18103788-327288548
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA10G35381;tl=Y6MK6LRpTx6QF7ks-18103790-327289049
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=10:43592937-43599695;tl=Y6MK6LRpTx6QF7ks-18103790-327289049
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=10:43592937-43599695;tl=Y6MK6LRpTx6QF7ks-18103790-327289049
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA13G20800;tl=yrfh6SoHoClfkk2D-18103794-327289238
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=13:24272770-24278387;tl=yrfh6SoHoClfkk2D-18103794-327289238
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=13:24272770-24278387;tl=yrfh6SoHoClfkk2D-18103794-327289238
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA19G36620;tl=JCLuou0lY9YpDGzt-18103798-327289999
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=19:43914434-43918814;tl=JCLuou0lY9YpDGzt-18103798-327289999
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=19:43914434-43918814;tl=JCLuou0lY9YpDGzt-18103798-327289999
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA20G32135;tl=ADfFDGf07bLRFBoQ-18103800-327290484
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA02G40290;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103804-327291209
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=2:45490581-45495340;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103804-327291209
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=2:45490581-45495340;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103804-327291209
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA14G38580;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103805-327292228
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=14:47721027-47725555;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103805-327292228
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=14:47721027-47725555;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103805-327292228
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA20G24810;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103806-327291766
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=20:34452518-34455023;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103806-327291766
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=20:34452518-34455023;tl=SNTaaHZwTaDwlwpU-18103806-327291766
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA03G27740;tl=O5zEV1FM8XPkwvIT-18103828-327307222
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:35505012-35510138;tl=O5zEV1FM8XPkwvIT-18103828-327307222
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=3:35505012-35510138;tl=O5zEV1FM8XPkwvIT-18103828-327307222
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Gene/Summary?db=core;g=GLYMA19G30600;tl=QiB3y3OrILzDDt6z-18103827-327308225
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=19:38216969-38222583;tl=QiB3y3OrILzDDt6z-18103827-327308225
http://plants.ensembl.org/Glycine_max/Location/View?r=19:38216969-38222583;tl=QiB3y3OrILzDDt6z-18103827-327308225
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 ،Phytozomeپودیوم )دخیل در بیوسنتز لیگنین در سویا و براکی C3Hو  PAL ،C4Hهای (  ژن2جدول پیوست )

NCBI ،KEGG). 
G. max 

protein Transcript 

name(phytozyme) 
Locuse tag -NCBI

GeneID 
Location 

phenylalanine ammonia lyase (PAL) 

Gm-PAL1 Glyma.02G309300.1 Glyma_02g309300 100787872 Chr02:48287101..48289732 forward 

Gm-PAL2 Glyma.03G181600.1 Glyma_03g181600 100787902 Chr03:39351927..39355288 forward 

Gm-PAL3 Glyma.03G181700.1 Glyma_03g181700 100788438 Chr03:39362677..39366612 forward 

Gm- PAL4 Glyma.10G058200.1 Glyma_10g058200 100302735 Chr10:5328963..5333501     reverse 

Gm-PAL5 Glyma.10G209800.1 Glyma_10g209800 100801470 Chr10:44173311..44179454 reverse 

Gm-PAL6 Glyma.13G145000.1 Glyma_13g145000 100803857 Chr13:25758490..25763596 reverse 

Gm-PAL7 Glyma.19G182300.1 Glyma_19g182300 100811101 Chr19:44118211..44122192 forward 

Gm-PAL8 Glyma.20G180800.1 Glyma_20g180800 100818777 Chr20:41891638..41898451 forward 

(C4H) hydroxylase-4-Cinnamate 

Gm-C4H1 Glyma.02G236500.1 Glyma_02G236500 100499623 Chr02:42416141..42420467 reverse 

Gm-C4H2 Glyma.14G205200.1 Glyma_14G205200 100818985 Chr14:47041931..47046048 forward 

Gm-C4H3 Glyma.20G114200.1 Glyma_20G114200 100812188 Chr20:35592130..35594408 reverse 

(C3H) hydroxylase-coumarate 3-p 

Gm-C3H1.1 Glyma.03G122000.1 Glyma_03G122000 100811080 Chr03:33466244..33470904 reverse 

Gm-C3H1.2 Glyma.03G122000.2 Glyma_03G122000 100811080 Chr03:33466244..33470904 reverse 

Gm-C3H2 Glyma.19G126000 Glyma_19G126000 606506 Chr19:38430097..38435201 reverse 

B. distachyon (PAL) 

Bd-PAL1 Bradi3g47110.1 Bradi_3g47110 100843583 Bd3:48876022..48878530 forward 

Bd-PAL2 Bradi3g47120.1 Bradi_3g47120 100844192 Bd3:48894428..48896888 forward 

Bd-PAL3 Bradi3g48840.1 Bradi_3g48840 100829928 Bd3:50330480..50332787 forward 

Bd-PAL4 Bradi3g49250.2 Bradi_3g49250 100839236 Bd3:50689769..50693543 reverse 

Bd-PAL5 Bradi3g49260.1 Bradi_3g49260 100840340 Bd3:50701570..50706047 reverse 

Bd-PAL6 Bradi3g49270.1 Bradi_3g49270 100841149 Bd3:50707931..50710472 reverse 

Bd-PAL7 Bradi3g49280.1 Bradi_3g49280 100841454 Bd3:50714244..50716696 reverse 

Bd-PAL8 Bradi5g15830.1 Bradi_5g15830 100845653 Bd5:19319891..19322517 reverse 

(C4H) hydroxylase-4-Cinnamate 

Bd-C4H1 Bradi2g31510.1 Bradi_2g31510 100833073 Bd2:31278519..31282425 reverse 

Bd-C4H2 Bradi2g53470.1 Bradi_2g53470 100839986 Bd2:52622797..52625506 reverse 

Bd-C4H3 Bradi3g43160.1 Bradi_3g43160 100832881 Bd3:44559171..44561255 forward 

(C3H) hydroxylase-coumarate 3-p 

Bd-C3H Bradi2g21300.1 Bradi_2g21300 100835531 Bd2:18665394..18670261 reverse 

 

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/gene/100843583
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 پودیومدر سویا و براکی PAL( درصد مشابهت توالی آمینو اسیدی 9جدول پیوست )

  

 

 

 

 

 

 

 

 Protein 

name 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 

  % 

Id 

% Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id % Id 

1 Bd-PAL1 100 - - - - - - - - - - - - - - - 

2 Bd- PAL2 98 100 - - - - - - - - - - - - - - 

3 Bd- PAL3 93 92 100 - - - - - - - - - - - - - 

4 Bd- PAL4 75 76 76 100 - - - - - - - - - - - - 

5 Bd- PAL5 85 76 86 76 100 - - - - - - - - - - - 

6 Bd- PAL6 94 87 94 75 85 100 - - - - - - - - - - 

7 Bd- PAL7 93 93 98 76 86 94 100 - - - - - - - - - 

8 Bd- PAL 8 86 86 88 75 87 87 88 100 - - - - - - - - 

9 Gm-PAL1 67 67 69 64 68 68 78 77 100 - - - - - - - 

10 Gm- PAL2 76 76 77 72 75 77 77 77 76 100 - - - - - - 

11 Gm- PAL3 75 76 78 72 75 77 77 79 76 99 100 - - - - - 

12 Gm- PAL4 75 74 78 70 76 77 77 78 75 89 89 100 - - - - 

13 Gm-PAL5 75 75 76 71 76 76 78 78 72 85 85 85 100 - - - 

14 Gm- PAL6 75 76 77 71 76 78 75 77 75 89 89 98 84 100 - - 

15 Gm- PAL7 75 76 78 73 76 78 76 77 76 97 98 90 85 90 100 - 

16 Gm-PAL 8 74 74 75 72 75 76 69 68 73 84 84 84 97 84 84 100 
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 NCBIبدست آمده از  C4Hآمینو اسیدی  ( درصد مشابهت توالی4جدول پیوست )

 

 

 

 

 NCBIبه دست آمده از  C3H( درصد مشابهت توالی آمینو اسیدی 5جدول پیوست )

 

 

 

 

 

(، موجود در آنزیم در سایت TP( پیش بینی مکان فعالیت هر آنزیم بر اساس پپتید نشانه )6جدول پیوست )

Targetp  آنزیم( هایی حاوی پپتید نشانه حضور در میتوکندریMitochondrion( با )Mو پروتئین ) هایی که

اند. خط ( نشان داده شدهS( را دارند با )Secretory pathwayترشحی )دارای سیگنال پپتید حضور در مسیر 

 تواند فعالیت کندتیره به این معنا است که آنزیم در هر مکان دیگری می
Name Len cTP mTP SP other Loc RC 

Bd-PAL1 710 0.170 0.053 0.128 0.760 _ 3 

Bd-PAL2 716 0.015 0.116 0.255 0.597 _ 4 

Bd-PAL3 712 0.158 0.067 0.073 0.846 _ 2 

Bd-PAL4 707 0.199 0.071 0.056 0.801 _ 2 

Bd-PAL5 717 0.051 0.176 0.096 0.755 _ 3 

Bd-PAL6 711 0.098 0.109 0.119 0.691 _ 3 

Bd-PAL7 712 0.147 0.079 0.061 0.857 _ 2 

Bd-PAL8 715 0.063 0.084 0.061 0.862 _ 2 

Gm-PAL1 703 0.157 0.051 0.069 0.875 _ 2 

Gm-PAL2 716 0.369 0.038 0.052 0.757 _ 4 

Gm-PAL3 713 0.329 0.077 0.061 0.780 _ 3 

Gm-PAL4 717 0.197 0.033 0.186 0.752 _ 3 

Gm-PAL5 687 0.071 0.194 0.086 0.893 _ 2 

Gm-PAL6 716 0.112 0.060 0.093 0.874 _ 2 

Gm-PAL7 712 0.398 0.100 0.050 0.709 _ 4 

Gm-PAL8 717 0.193 0.041 0.100 0.856 _ 2 

Bd-C4H1 501 0.013 0.121 0.847 0.040 S 2 

Bd-C4H2 505 0.029 0.151 0.501 0.104 S 4 

Bd-C4H3 537 0.018 0.104 0.727 0.042 S 2 

 
Protein 

name 
1 2 3 4 5 6 

  % Id % Id % Id % Id % Id % Id 

1 Bd-C4H1 100 - - - - - 

2 Bd-C4H2 75 100 - - - - 

3 Bd-C4H3 63 66 100 - - - 

4 Gm-C4H1 76 84 64 100 - - 

5 Gm -C4H2 76 84 64 98 100 - 

6 Gm -C4H3 60 64 70 65 66 100 

 Protein name 1 2 3 4 

  id id id id 

1 Bd-C3H1 100 - - - 

2 Gm-C3H1-1 70 100 - - 

3 Gm-C3H1-2 68 100 100 - 

4 Gm-C3H2 69 96 96 100 
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Gm-C4H1 506 0.008 0.179 0.789 0.091 S 2 

Gm-C4H2 505 0.008 0.179 0.789 0.091 S 2 

Gm-C4H3 539 0.011 0.018 0.480 0.259 S 4 

Bd-C3H 514 0.164 0.025 0.685 0.010 S 3 

Gm-C3H1-1 509 0.024 0.431 0.231 0.034 M 5 

Gm-C3H1-2 387 0.024 0.431 0.231 0.034 M 5 

Gm-C3H2 509 0.023 0.409 0.225 0.043 M 5 

 

 

 

 (.STRINGپودیوم )ها در سویا و براکیو سایر پروتئین PALهای های پروتئین( برهمکنش1جدول پیوست )
G-max 

 PAL1 PAL2 PAL3 PAL4 PAL5 PAL6 PAL7 PAL8 

Glyma20G24810.1 

(C4H) 

+ + + + + + + + 

Glyma11g09710.2 (4CL) - + + + + + + + 

Glyma17G07170.1 

(4CL) 
+ + + + + + + + 

Glyma17g07180.1 (4CL) + + + + + + + + 

Glyma18g08550.1 (4CL) + + + + + + + + 

Glyma15g00390.1 (4CL) + + - - + + - + 

LOC547944 (4CL) + - - - - - - - 

Glyma14g38580.1 (C4H) + + + + + + + + 

Glyma02g40290.1 (C4H) + + + + + + + + 

Glyma13g39770.1 (4CL) + - + + - - + - 

Glyma01g44270.1 

(4CL4) 

- + + + + + + + 

Glyma17g07190.2 

(4CL1) 
+ + - + + + + + 

B-distachyon 

 PAL1 PAL2 PAL3 PAL4 PAL5 PAL6 PAL7 PAL8 

Bradi3g37300.1 (4CL) + + + + + + + + 

Bradi3g05750.1 (4CL) + + + + + + + + 

Bradi2g53470.1 (C4H) + + + + + + + + 

Bradi2g31510.1 (C4H) + + + + + + + + 

Bradi1g74870.1 (4CL) - - + - + - + + 

Bradi3g18960.1 (4CL) + + - + - + - - 

Bradi5g04760.1 (4CL) + + + + + + + + 

Bradi3g52350.1 (4CL) + + + + + + + + 

Bradi1g31320.1 (4CL) + + + + + + + + 

Bradi3g43160.1 (C4H) + + + + + + + + 

Bradi3g34531.1 (4CL) + + + + + + + + 
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 هاپودیوم و سایر پروتئینها در براکیو سایر پروتئین C4Hهای های پروتئین( برهمکنش8جدول پیوست )

(STRING.) 

G-max 

 C4H1 C4H2 C4H3  C4H1 C4H2 C4H3 

1 (4CL).Glyma13g39770 + - + Glyma18g08550.1 (4CL) - - + 

Glyma17g07190.2 (4CL1) + - + Glyma15g00390.1 (4CL) - - + 

Glyma01g44270.1 (4CL4) + - - Glyma07g02460.2 (HCT) - + - 

CHS8).11g01350.1 (Glyma + + - Glyma08g23560.3 (HCT) - + - 

Glyma10g06600.1 (PAL2) + - - Glyma08g23310.4 (CCR) + + - 

LOC547944 (4CL) - - + Glyma13g44700.1 (CCR) + + - 

Glyma11g09710.2 (4CL) - - + Glyma07g02690.1 (CCR) + + - 

Glyma17g07170.1 (4CL) - + + Glyma15g00600.1 (DFR) + + - 

Glyma13g01080.1 (4CL) - - + Glyma01g22880.1 (CHS) + - - 

Glyma17g07180.1 (4CL) - + + Glyma19g27930.1 (CHS) - + - 

Glyma11g20020.1 (4CL) - - +     

B-distachyon 

 C4H1 C4H2 C4H3  C4H1 C4H2 C4H3 

Bradi3g48840.1 (PAL) - + - Bradi1g31320.1 (4CL) - - + 

Bradi5g04760.1 (4CL) + + + Bradi5g14720.1 (4CL) + + - 

Bradi3g05750.1 (4CL) + + + Bradi3g34531.1 (4CL) - - + 

Bradi3g52350.1 (4CL) + + + Bradi3g36887.1 (CCR) + + - 

Bradi3g37300.1 (4CL) + + + Bradi4g08647.1 (CCR) + + + 

Bradi3g18960.1 (4CL) + - + Bradi3g54970 (CCR) - - + 

Bradi1g74870.1 (4CL) + + + Bradi4g17230.1 (CHS) + + - 

 (STRING) پودیومها در سویا و براکیو سایر پروتئین C3Hهای ( برهمکنش پروتئین3جدول پیوست )
G-max 

 C3H1 C3H2  C3H1 C3H2 

Glyma08g23560.3 (HCT) + + LOC547944 (4CL) - + 

Glyma07g02460.2 (HCT) + + Glyma13g39770.1 (4CL)  - + 

Glyma03g27740.1 (C3H) - + Glyma17g07190.2(4CL1) + - 

Glyma15g00600.1 (CCR) + + Glyma13g00450.1 (CES) + + 

Glyma13g44700.1 (CCR) + - 
Glyma11g30970.2 (Uncharacterized 

cytochrome p450) 
+ + 

Glyma08g23310.4 (CCR) + - 
Glyma07g13341.1 (Uncharacterized 

cytochrome p450) 
+ + 

Glyma07g02690.1 (CCR) + +    

B-distachyon 

 C3H  C3H 

Bradi5g14720.1 (4CL) + Bradi5g09320.1 (petF) + 

Bradi4g08647.1 (4CL) + Bradi4g31120.1 (petF) + 

Bradi3g36887.1 (CCR) + Bradi3g13170.1 (petF) + 

Bradi3g05750.1 (4CL) + Bradi3g13160.1 (petF) + 

Bradi2g55680.1 (petF) + Bradi2g23930.1 (petF) + 
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 (PlaNetپودیوم )فیتوزوم و در گیاه براکیPAL ی هم بیانی حفاظت شده ( شبکه72)جدول پیوست 

Gene Id Function Chromosome 

Bradi1g13910 Homeobox-leucine zipper protein )Transcription factors( 1 

Bradi1g19660 Uncharacterized GPI-anchored protein At3g06035-like 1 

Bradi1g31320 4-Coumarate:coa ligase (4CL) 1 

Bradi1g44430 Endoglucanase 16-like 1 

Bradi1g59820 L-type lectin-domain containing receptor kinase I.9 1 

Bradi1g60750 3-deoxy-7-phosphoheptulonate synthase 1 

Bradi1g63220 Probable WRKY transcription factor 70 1 

Bradi1g64030 Vegetative cell wall protein gp1-like 1 

Bradi1g65750 Putative xylosyltransferase, cazy family GT43 1 

Bradi1g72430 Protein struelig-receptor family 7-like 1 

Bradi2g18640 
Nucleoside-triphosphatase activity 

Protein iq-domain 31-like 
2 

Bradi2g37970 Probable glucuronosyltransferase 2 

Bradi2g47480 
Mitogen-activated protein kinase kinase kinase NPK1-

like 
2 

Bradi2g48210 
Nucleoside-triphosphatase activity (Blast2GO) 

Protein IQ-DOMAIN 31-like 
2 

Bradi2g56676 RNA-binding protein 24-B-like 2 

Bradi3g01137 Receptor-like serine/threonine-protein kinase NCRK 3 

Bradi3g05750 4-Coumarate:coa ligase (4CL) 3 

Bradi3g13420 Putative methylesterase 14, chloroplastic 3 

Bradi3g16530 Caffeic acid O-methyltransferase (COMT) 3 

Bradi3g36887 Cinnamoyl-coa reductase (CCR) 3 

Bradi3g48840 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 3 

Bradi3g49260 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 3 

Bradi3g49270 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 3 

Bradi3g52880 
Dof zinc finger protein DOF5.6-like (Transcription factor 

activity) 
3 

Bradi3g56250 
Leucine-rich repeat protein kinase, putative, expressed, 

subfamily LRR-II 
3 

Bradi3g59810 Endoglucanase 7-like 3 

Bradi4g01887 Homeobox-leucine zipper protein (Transcription factors) 4 

Bradi4g30540 Cellulose synthase A 4 

Bradi4g35477 
Sodium/metabolite cotransporter bass5, chloroplastic-

related 
4 

Bradi4g36240 Endoglucanase 24 4 

Bradi5g15830 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 5 

Bradi5g16707 Myb-related protein Myb4-like 5 

Bradi5g24240 SEC1 family transport protein SLY1 5 
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 در سویا )فیتوزوم( PALی هم بیانی حفاظت شده ( شبکه77جدول پیوست )     

Gene Id function Chromosome 

Glyma.02G208400 3-deoxy-7-phosphoheptulonate synthase 2 

Glyma.02G293900 Endoglucanase 11-like 2 

Glyma.03G074300 
L-type lectin-domain containing receptor kinase VIII.2-

like 
3 

Glyma.03G178300 Probable beta-1,4-xylosyltransferase 3 

Glyma.04G153700 
Cellulose synthase A catalytic subunit 7 [UDP-

forming]-like 
4 

Glyma.04G173100 protein iq-domain 31-like 4 

Glyma.04G223300 WRKY DNA -binding domain (WRKY) 4 

Glyma.04G256900 Putative methylesterase 12, chloroplastic-like 4 

Glyma.05G037800 Dof zinc finger protein DOF5.6-like 5 

Glyma.05G122800 SEC1 family transport protein SLY1-like 5 

Glyma.06G025100 Endoglucanase 2 6 

Glyma.06G137200 Caffeic acid 3-O-methyltransferase-like 6 

Glyma.06G142000 Probable WRKY transcription factor 70 6 

Glyma.08G255300 Protein nsp-interacting kinase 1-like 8 

Glyma.09G261600 Transcription repressor MYB6-like 9 

Glyma.10G209800 Phenylalanine ammonia-lyase 10 

Glyma.11G028500 
Probable sodium/metabolite cotransporter BASS5, 

chloroplastic 
11 

Glyma.11G144800 Receptor-like serine/threonine-protein kinase ncrk 11 

Glyma.12G002800 RNA-binding protein 24-like 12 

Glyma.12G192500 Mitogen-activated protein kinase kinase kinase A-like 12 

Glyma.13G369800 Cinnamoyl-coa reductase (CCR) 13 

Glyma.13G372000 4-coumarate:coa ligase isoenzyme 2 13 

Glyma.15G129700 
Homeobox-leucine zipper protein ATHB-14- 

(Transcription factors) 
15 

Glyma.19G122200 Uncharacterized LOC100803801 19 

Glyma.19G261700 Protein struBdelig-receptor family 6 19 

Glyma.20G142700 
Uncharacterized LOC100499681 

(Glycoprotein membrane precursor GPI-anchored) 
20 

Glyma.20G180800 Phenylalanine ammonia-lyase 20 

 

پودیوم. ستون اول نام زیر در براکی PALی هم بیانی های هم بیانی در شبکه( زیر شبکه72جدول پیوست )

 .(PLANETو  Phytozomeدهد )های هم بیان موجود در هر زیر شبکه را نشان میو ستون دوم نام ژن
subnetworks Genes in subnetworks 

Bd.distachyon                                          

Bd-PAL3 Bradi1g63220,Bradi3g49270,Bradi5g15830 

Bd-PAL4 

Bradi1g13910,Bradi1g19660,Bradi1g31320,Bradi1g59820,Bradi1g60750, 

Bradi1g65750,Bradi1g72430,Bradi2g18640,Bradi2g37970,Bradi2g56676, 

Bradi3g01137,Bradi3g05750,Bradi3g13420,Bradi3g16530,Bradi3g49260, 

Bradi3g52880,Bradi3g56250,Bradi3g59810,Bradi4g01887,Bradi4g30540, 

Bradi4g35477,Bradi4g36240,Bradi5g24240 

Bd-PAL5 

Bradi1g31320,Bradi1g44430,Bradi1g60750,Bradi1g65750,Bradi1g72430 

Bradi2g37970,Bradi3g05750,Bradi3g13420,Bradi3g16530,Bradi3g36887 

Bradi3g59810,Bradi4g30540,Bradi4g35477,Bradi4g36240 

Bd-PAL6 
Bradi1g19660,Bradi1g60750,Bradi1g63220,Bradi1g64030,Bradi1g65750, 

Bradi2g47480,Bradi2g48210,Bradi3g48840,Bradi5g15830,Bradi5g16707 

Bd-PAL7 Bradi3g05750 

Bd-PAL8 Bradi3g48840,Bradi3g49270 
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G. max 

GM.PAL2 Glyma.12G002800,Glyma.12G192500,Glyma.13G369800 

GM.PAL3 Glyma.04G223300,Glyma.06G142000 

GM.PAL4 

Glyma.02G293900,Glyma.03G074300,Glyma.05G037800,Glyma.06G025100, 

Glyma.06G137200,Glyma.08G255300,Glyma.11G028500,Glyma.13G372000, 

Glyma.19G122200,Glyma.19G261700 

GM.PAL5 Glyma.20g180800 

GM.PAL7 Glyma.20G180800,Glyma.02G208400 

GM.PAL8 

Glyma.03G178300,Glyma.04G153700,Glyma.04G173100,Glyma.04G256900, 

Glyma.09G261600,Glyma.10G209800,Glyma.11G144800,Glyma.13G369800, 

Glyma.15G129700,Glyma.20G142700 

 پودیوم و سویادر براکی PALهای هم بیانی مربوط به های مشترا بین زیر شبکه( ژن79)جدول پیوست 

Subnetworks Gene Function 

Bd-pal4, Bd-pal5, Bd-pal7 Bradi3g05750 4-Coumarate:CoA ligase (4CL) 

Bd-pal4, Bd-pal5, Bd-pal6 
Bradi1g60750 

(1 of 4) 2.5.1.54 - 3-deoxy-7-phosphoheptulonate 

synthase / Phospho-2-oxo-3-deoxyheptonate aldolase 

Bradi1g65750 Putative xylosyltransferase, CAZy family GT43 

Bd-pal3, Bd-pal6 
Bradi1g63220 WRKY transcription factor 

Bradi5g15830 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 

Bd-pal4, Bd-pal5 

Bradi1g72430 
leucine-rich repeat protein kinase, putative, 

expressed, subfamily LRR-V 

Bradi2g37970 Putative xylosyltransferase, CAZy family GT43 

Bradi1g31320 4-Coumarate:CoA ligase (4CL) 

Bradi3g16530 Caffeic acid O-methyltransferase (COMT) 

Bradi3g59810 Glycosyl hydrolase (GH), subfamily GH9 

Bradi4g30540 cellulose synthase 

Bradi4g35477 
PTHR10361:SF30 - Sodium/metabolite cotransporter 

bass5, chloroplastic-related 

Bradi4g36240 Glycosyl hydrolase (GH), subfamily GH9 

Bradi3g13420 3.1.1.82 - Pheophorbidase / PPD 

Bd-pal4, Bd-pal6 Bradi1g19660 
Uncharacterized GPI-anchored protein At3g06035-

like 

Bd-pal6, Bd-pal8 Bradi3g48840 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 

Bd-pal3, Bd-pal8 Bradi3g49270 Phenylalanine ammonia lyase (PAL) 

Gm.PAL5, Gm.PAL7 Glyma.20g180800 Phenylalanine ammonia-lyase (PAL) 

Gm.PAL2 , Gm.PAL8 Glyma.13G369800 Cinnamoyl-coa reductase (CCR) 

 

 (PlaNetپودیوم )فیتوزوم و ، براکیC4Hی هم بیانی حفاظت شده ( شبکه74جدول پیوست )

Gene Id Function Chromosome 

Bradi1g05850 like protein At2g13820-transfer protein-specific lipid-non 1 

Bradi1g47107 

PF00069//PF00560//PF08263//PF13855 - Protein kinase domain 

(Pkinase) // Leucine Rich Repeat (LRR_1)  // Leucine rich repeat 

N-terminal domain (LRRNT_2)  // Leucine rich repeat (LRR_8) 

1 

Bradi1g47730 
PF03140 - Plant protein of unknown function (DUF247) 

putative UPF0481 protein At3g02645 
1 

Bradi1g69320 symbiotic hemoglobin-non 1 

Bradi1g74810 FAD-dependent urate hydroxylase-like 1 

Bradi2g11610 proteinlike -universal stress protein A 2 

Bradi2g14170 
H2 finger protein ATL12-putative RING 

protein ligase ATL6/9/15/31/42/55 [EC:2.3.2.27]-E3 ubiquitin 
2 

Bradi2g14450 

like-plant cysteine oxidase 1 

]1.13.11.19cysteamine dioxygenase [EC: 

Cysteamine + Oxygen <=> Hypotaurine 

2 

Bradi2g15650 uncharacterized LOC100830726 2 

http://www.genome.jp/dbget-bin/www_bget?ec:1.13.11.19
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Bradi2g31700 CASP-like protein 1C1 2 

Bradi2g37020 
like-Peroxidase 5 

biosynthesisPhenylpropanoid  
2 

Bradi3g01250 
like-affinity nitrate transporter 2.1-high 

MFS transporter, NNP family, nitrate/nitrite transporter 
3 

Bradi3g01270 

phosphate transmembrane transporter activity (Blast2GO) 

like-affinity nitrate transporter 2.1-high 

transporter, NNP family, nitrate/nitrite transporterMFS  

Nitrogen metabolism Pathways: 

3 

Bradi3g13700 gulonolactone oxidase 4-probable L 3 

Bradi3g18160 like-gulonolactone oxidase 2-L 3 

Bradi3g51590 
like-protein detoxification 49 

protein, MATE familymultidrug resistance  
3 

Bradi4g02050 like protein 1B1-CASP 4 

Bradi4g16750 like-containing protein 42-LOB domain 4 

Bradi4g28950 L-ascorbate oxidase 4 

 

 ، در سویا )فیتوزوم(C4Hی هم بیانی حفاظت شده ( شبکه75جدول پیوست )

Gene Id Function Chromosome 

Glyma.02G089500 Uncharacterized LOC100527161 2 

Glyma.05G170900 CASP-like protein 9-like 5 

Glyma.06G292900 
CASP-like protein 1C2 

Iron-sulfur cluster binding 
6 

Glyma.07G027600 
Putative UPF0481 protein At3g02645 

Uncharacterized protein 
7 

Glyma.09G146800 Protein detoxification 49-like 9 

Glyma.09G194100 

E3 ubiquitin-protein ligase ATL42-like 

Proteasome-mediated ubiquitin-dependent protein catabolic 

process 

9 

Glyma.09G284400 
Peroxidase 5-like 

Phenylpropanoid biosynthesis 
9 

Glyma.09G284700 
Peroxidase 5-like 

Phenylpropanoid biosynthesis 
9 

Glyma.10G191700 
Peroxidase 5-like 

Phenylpropanoid biosynthesis 
10 

Glyma.10G239000 
Protein detoxification 49-like 

Drug transmembrane transport 
10 

Glyma.10G282300 Uncharacterized LOC106794871 10 

Glyma.11G121800 
Nonsymbiotic hemoglobin 

oxygen transport 
11 

Glyma.11G195200 
High affinity nitrate transporter 2.4 

transmembrane transport 
11 

Glyma.13G046300 LOB domain-containing protein 41-like 13 

Glyma.13G064300 Plant cysteine oxidase 2-like 13 

Glyma.13G323800 
NRT2 protein 

Nitrate transmembrane transporter activity 
13 

Glyma.17G071700 
Putative leucine-rich repeat receptor-like serine/threonine-

protein kinase 
17 

Glyma.18G293600 Uncharacterized LOC100306593 18 

Glyma.18G297100 LOB domain-containing protein 41-like 18 

Glyma.19G020500 Plant cysteine oxidase 2-like 19 

Glyma.19G046300 LOB domain-containing protein 41-like 19 

Glyma.19G228700 Universal stress protein A-like protein 19 

Glyma.19G259300 
Probable L-gulonolactone oxidase 6 

D-arabinono-1,4-lactone oxidase activity 
19 

https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0051536
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0043161
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0043161
http://www.uniprot.org/keywords/KW-0561
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0055085
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0015112
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0003885
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Glyma.20G001400 
Peroxidase 5-like 

Phenylpropanoid biosynthesis 
20 

Glyma.20G146800 Non-specific lipid-transfer protein-like protein At2g13820 20 

Glyma.U040600 L-ascorbate oxidase scaffold_614 

 

در سویا و براکی پودیوم. ستون  C4Hی هم بیانی های هم بیانی در شبکه( زیر شبکه76جدول پیوست )

و  Phytozomeدهد )های هم بیان موجود در هر زیر شبکه را نشان میاول نام زیر و ستون دوم نام ژن

PLANET) 
subnetworkso Genes in subnetworks 

G. max 

Gm-C4H1 Glyma.20g146800 

Gm-C4H3 

Glyma.02g089500,Glyma.05g170900,Glyma.06g292900,Glyma.20g001400, 

Glyma.07g027600,Glyma.09g146800,Glyma.09g194100,Glyma.u040600, 

Glyma.09g284400,Glyma.09g284700,Glyma.10g191700,Glyma.10g239000, 

Glyma.10g282300,Glyma.11g121800,Glyma.11g195200,Glyma.13g046300, 

Glyma.13g064300,Glyma.13g323800,Glyma.17g071700,Glyma.18g293600, 

Glyma.18g297100,Glyma.19g020500,Glyma.19g046300,Glyma.19g228700, 

Glyma.19g259300 

Bd.distachyon                                          

Bd-C4H1 Bradi1g05850,Bradi1g74810,Bradi2g31700,Bradi3g13700,Bradi4g02050 

Bd-C4H3 
Bradi1g47107,Bradi1g47730,Bradi1g69320,Bradi2g11610,Bradi2g14170, 

Bradi2g14450,Bradi2g15650,Bradi2g37020,Bradi3g01250,Bradi3g01270, 

Bradi3g18160,Bradi3g51590,Bradi4g16750,Bradi4g28950 

 

 (PlaNetپودیوم )فیتوزوم و براکی C3Hی هم بیانی حفاظت شده مربوط به آنزیم ( شبکه71جدول پیوست )

Gene Id Function Choromosom 

Bradi1g19660 like-anchored protein At3g06035-uncharacterized GPI 1 

Bradi1g31320 4-Coumarate:CoA ligase (4CL) 1 

Bradi2g17067 
containing protein -cytochrome b561 and DOMON domain

At3g61750 
2 

Bradi2g49912 forming]-cellulose synthase A catalytic subunit 4 [UDP 2 

Bradi3g05750 CoA ligase 3 (4CL)--coumarate-probable 4 3 

Bradi3g06480 Cinnamyl alcohol dehydrogenase (CAD) 3 

Bradi3g16530 Caffeic acid O-methyltransferase (COMT) 3 

Bradi3g28350 cellulose synthase 3 

Bradi3g36887 CoA reductase 1 (CCR)-cinnamoyl 3 

Bradi3g38950 DNA-3-methyladenine glycosylase I activity 3 

Bradi3g48530 
Hydroxycinnamoyl-CoA:shikimate/quinate 

hydroxycinnamoyltransferase (HCT (CST/CQT)) 
3 

Bradi4g21220 Pthr31218:sf53 - protein walls are thin 1 4 

Bradi4g30540 cellulose synthase 4 

Bradi4g34040 chitinase activity  4 

Bradi4g44860 

protein trichome birefringence-like 

O-acetyltransferase activity 

cell wall organization or biogenesis 

4 

 

 

https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0016413
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 در سویا )فیتوزوم( C3Hی هم بیانی حفاظت شده مربوط به آنزیم ( شبکه78جدول پیوست )

Gene Id Function Choromosom 

Glyma.01G082000 methyladenine glycosylase-3-DNA 1 

Glyma.02G123800 
methyladenine glycosylase 1-3-DNA 

Base-excision repair 
2 

Glyma.03G049800 like 34-Protein trichome birefringence 3 

Glyma.03G257500 
containing protein -Cytoome b561 and domon domain

At3g61750 
3 

Glyma.04G063800 like-forming]-Cellulose synthase A catalytic subunit 8 [UDP 4 

Glyma.04G153700 like-forming]-Cellulose synthase A catalytic subunit 7 [UDP 4 

Glyma.06G137100 caffeic acid 3-O-methyltransferase-like 6 

Glyma.06G225500 forming]-Cellulose synthase A catalytic subunit 7 [UDP 6 

Glyma.07G021600 hydroxycinnamoyltransferase-Shikimate O (HCT)  7 

Glyma.08G263200 
3-Methyladenine glycosylase I-related 

DNA-3-methyladenine glycosylase activity 
8 

Glyma.09G038500 like protein 2-Chitinase 9 

Glyma.09G051100 forming]-Cellulose synthase A catalytic subunit 4 [UDP 9 

Glyma.10G251000 Uncharacterized LOC100306063 10 

Glyma.13G369800 coa reductase 2-Cinnamoyl 13 

Glyma.14G216200 like-Protein WALLS ARE THIN 1 14 

Glyma.15G157100 like-forming]-Cellulose synthase A catalytic subunit 4 [UDP 15 

Glyma.17G064600 coumarate:coenzyme A ligase-4 17 

Glyma.20G128600 Probable cinnamyl alcohol dehydrogenase 20 

Glyma.20G142700 Uncharacterized LOC100499681 20 

 

پودیوم. ستون اول نام زیر و ستون در سویا و براکی C3Hهای هم بیانی ( زیرشبکه73جدول پیوست )

 .(PLANETو  Phytozomeدهد )های هم بیان موجود در هر زیر شبکه را نشان میدوم نام ژن
subnetworkso Genes in subnetworks 

G. max 

Gm-C3H 

Glyma.02G123800, Glyma.03G049800, Glyma.03G257500,Glyma.04G063800, 

Glyma.04G153700, Glyma.06G137100,Glyma.06G225500, Glyma.07G021600, 

Glyma.08G263200,Glyma.09G038500, Glyma.09G051100, Glyma.10G251000, 

Glyma.13G369800, Glyma.14G216200, Glyma.15G157100,Glyma.17G064600, 

Glyma.20G128600, Glyma.20G142700,Glyma.01G082000 

Bd.distachyon                                          

Bd- C3H 
Bradi1g19660, Bradi1g31320, Bradi3g48530, Bradi4g21220,Bradi2g17067, 

Bradi2g49912, Bradi3g05750, Bradi3g38950,Bradi3g06480, Bradi3g16530, 

Bradi3g28350, Bradi3g36887, Bradi4g30540, Bradi4g34040, Bradi4g44860 

 

 
 

 

https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0006284
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 Id اول (. ستونPhytozome) در سویا PALهای هم بیان ژن Pathway Enrichment ( بررسی22جدول پیوست )

-p ستون. دهدمی نشان را دارند قرار مسیر این در که هاییژن تعداد سوم ستون مسیر، نام دوم ستون مسیر، به مربوط

Value شانن را کنندمی فعالیت مسیر این در که هاییژن اخر وستون دهدمی نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان 

 .دهدمی
Pathways 

Id 
Pathways Name No p-Value Genes 

PWY-1121 suberin monomers biosynthesis 4 
0.00195998

0836825164 

Glyma.06G137200,Glyma.10G209800, 

Glyma.13G372000,Glyma.20G180800 

PWY-7186 
superpathway of scopolin and 

esculin biosynthesis 
3 

0.01274869

305717656 

Glyma.06G137200,Glyma.10G209800, 

Glyma.20G180800 

PWY1F-

467 

phenylpropanoid biosynthesis, 

initial reactions 
2 

0.17935309

618099282 
Glyma.10G209800,Glyma.20G180800 

PWY-361 phenylpropanoid biosynthesis 3 
0.23864605

477897352 

Glyma.06G137200,Glyma.13G369800, 

Glyma.13G372000 

ARO-PWY chorismate biosynthesis I 1 1 Glyma.02G208400 

PWY-1001 cellulose biosynthesis 1 1 Glyma.04G153700 

PWY-2181 
free phenylpropanoid acid 

biosynthesis 
1 1 Glyma.06G137200 

PWY-5800 xylan biosynthesis 1 1 Glyma.03G178300 

PWY-6164 3-dehydroquinate biosynthesis I 1 1 Glyma.02G208400 

PWY-6435 4-hydroxybenzoate biosynthesis V 1 1 Glyma.13G372000 

PWY1F-

FLAVSYN 
flavonoid biosynthesis 1 1 Glyma.13G372000 

 
 

(. ستون Phytozomeپودیوم )در براکی PALهای هم بیان ژن Pathway Enrichment ( بررسی27جدول پیوست )

دهد. هایی که در این مسیر قرار دارند را نشان میمربوط به مسیر، ستون دوم نام مسیر، ستون سوم تعداد ژن Idاول 

نند کهایی که در این مسیر فعالیت میدهد وستون اخر ژنمی نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان p-Valueستون 

 دهد.را نشان می
Pathways 

Id 

Pathway No p-Value Genes 

PWY-1121 

suberin monomers biosynthesis 

7 1.36993232

27624218e-

9 

Bradi1g31320,Bradi3g05750,Bradi3g16530, 

Bradi5g15830,Bradi3g48840,Bradi3g49260, 

Bradi3g49270 

PWY-7186 superpathway of scopolin and 

esculin biosynthesis 

8 1.18583094

0322713e-7 

Bradi3g16530, Bradi5g15830,Bradi3g48840, 

Bradi3g49260,Bradi3g49270 

PWY1F-

467 

phenylpropanoid biosynthesis, 

initial reactions 

4 2.04218064

2696945e-7 

Bradi3g48840,Bradi3g49260, 

Bradi3g49270,Bradi5g15830 

PWY-361 
phenylpropanoid biosynthesis 

4 0.05211463

193247265 

Bradi1g31320,Bradi3g05750,Bradi3g16530, 

Bradi3g36887 

PWY-6673 
caffeoylglucarate biosynthesis 

2 0.40047498

31063676 

Bradi1g31320,Bradi3g05750 

ARO-PWY chorismate biosynthesis I 1 1 Bradi1g60750 

PWY-1001 cellulose biosynthesis 1 1 Bradi4g30540 

PWY-2181 
free phenylpropanoid acid 

biosynthesis 1 1 Bradi3g16530 

PWY-5800 xylan biosynthesis 2 1 Bradi1g65750,Bradi2g37970 

PWY-6164 3-dehydroquinate biosynthesis I 1 1 Bradi1g60750 

PWY-6435 
4-hydroxybenzoate biosynthesis 

V 2 1 Bradi1g31320,Bradi3g05750 

PWY1F-

FLAVSYN 
flavonoid biosynthesis 2 1 Bradi1g31320,Bradi3g05750 

https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045271
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002159
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045439
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045439
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400047754
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400047754
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002385
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048487
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036884
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400009457
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036658
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036658
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045271
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(. Phytozomeدر سویا ) C4Hهای هم بیان ژن Pathway Enrichmentی آنالیز (  نتیجه22جدول پیوست )

هایی که در این مسیر قرار دارند را مربوط به مسیر، ستون دوم نام مسیر، ستون سوم تعداد ژن Idستون اول 

هایی که در این دهد وستون اخر ژنمی نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان p-Valueدهد. ستون نشان می

 دهد.کنند را نشان میمسیر فعالیت می
Pathways 

Id 
Pathways Name No p-Value Genes 

PWY-6824 Justicidin B biosynthesis 5 
0.000022032 

22069824587 

Glyma.09g284400,Glyma.09g284700, 

Glyma.10g191700,Glyma.u040600, 

Glyma.20g001400 

PWY-5466 Matairesinol biosynthesis 5 
0.000119455 

81966775754 

Glyma.09g284400,Glyma.09g284700, 

Glyma.10g191700,Glyma.20g001400, 

Glyma.u040600 

PWY-7445 
Luteolin triglucuronide 

degradation 

4 
0.00382949 

4528834609 

Glyma.09g284400,Glyma.09g284700, 

Glyma.10g191700,Glyma.20g001400 

PWY-7214 

Baicalein degradation 

(hydrogen peroxide 

detoxification) 

4 
0.004664297 

119487513 

Glyma.09g284400,Glyma.09g284700, 

Glyma.10g191700,Glyma.20g001400 

 

پودیوم در براکی C4Hهای هم بیان ژن Pathway Enrichmentی آنالیز (  نتیجه29جدول پیوست )

(Phytozome ستون اول .)Id هایی که در این مسیر مربوط به مسیر، ستون دوم نام مسیر، ستون سوم تعداد ژن

دهد وستون اخر می نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان p-Valueدهد. ستون قرار دارند را نشان می

 دهد.کنند را نشان میهایی که در این مسیر فعالیت میژن
Pathways Id Pathways Name No p-Value Genes 

PWY-5466 Matairesinol biosynthesis 2 1 Bradi2g37020,Bradi4g28950 

PWY-7214 
Baicalein degradation (hydrogen 

peroxide detoxification) 

1 1 Bradi2g37020 

PWY-7445 Luteolin triglucuronide degradation 1 1 Bradi2g37020 

 

(. Phytozomeپودیوم )در براکی C3Hهای هم بیان ژن Pathway Enrichment ( بررسی24جدول پیوست )

هایی که در این مسیر قرار دارند را مربوط به مسیر، ستون دوم نام مسیر، ستون سوم تعداد ژن Idستون اول 

هایی که در دهد وستون اخر ژنمی نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان p-Valueدهد. ستون نشان می

 دهد.کنند را نشان میاین مسیر فعالیت می
Pathways 

Id 
Pathways Name No p-Value Genes 

PWY-361 Phenylpropanoid biosynthesis  6 
0.0000021081

14535508586 

Bradi1g31320,Bradi3g05750, 

Bradi3g06480,Bradi3g16530,

Bradi3g36887,Bradi3g48530 

PWY-1001 Cellulose biosynthesis  3 
0.0275825879

9778422 

Bradi2g49912,Bradi3g28350, 

Bradi4g30540 

PWY-1121 Suberin monomers biosynthesis  3 
0.1659901228

379471 

Bradi1g31320,Bradi3g05750, 

Bradi3g16530 

PWY-6673 Caffeoylglucarate biosynthesis  2 
0.1792817839

6697678 
Bradi1g31320,Bradi3g05750 

PWY-6435 4-hydroxybenzoate biosynthesis V  2 
0.6809142707

201022 
Bradi1g31320,Bradi3g05750 

PWY-2181 
Free phenylpropanoid acid 

biosynthesis 

1 1 Bradi3g16530 

https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400001728
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400001982
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400054107
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400054107
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400053591
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400053591
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400053591
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400001982
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400053591
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400053591
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400054107
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002385
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400009457
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002159
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048487
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036658
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048256
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048256
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(. ستون Phytozomeسویا ) در  C3Hهای هم بیان در ژن Pathway Enrichment ( بررسی25جدول پیوست )

دهد. هایی که در این مسیر قرار دارند را نشان میمربوط به مسیر، ستون دوم نام مسیر، ستون سوم تعداد ژن Idاول 

این مسیر فعالیت  هایی که دردهد وستون اخر ژنمی نشان را نتایج بودن اتفاقی احتمال میزان p-Valueستون 

 دهد.کنند را نشان میمی

Pathways 

Id 
Pathways Name No p-Value Genes 

PWY-1001 Cellulose biosynthesis 5 
0.0000048577 

5844917542 

Glyma.04G063800,Glyma.04G153700, 

Glyma.06G225500,Glyma.09G051100, 

Glyma.15G157100 

PWY-361 Phenylpropanoid biosynthesis 5 
0.000340201 

4102546824 

Glyma.06G137100,Glyma.07G021600, 

Glyma.13G369800,Glyma.17G064600, 

Glyma.20G128600 

PWY-1121 
Suberin monomers 

biosynthesis 
2 1 Glyma.06G137100,Glyma.17G064600 

PWY-2181 
Free phenylpropanoid acid 

biosynthesis 
1 1 Glyma.06G137100 

PWY-6040 
Chlorogenic acid biosynthesis 

II 
1 1 Glyma.07G021600 

PWY-6435 
4-hydroxybenzoate 

biosynthesis V 
1 1 Glyma.17G064600 

PWY-7186 
Superpathway of scopolin and 

esculin biosynthesis 1 1 Glyma.06G137100 

PWY1F-

FLAVSYN 
Flavonoid biosynthesis 1 1 Glyma.17G064600 

 

 

 های هم بیانی در سویا و براکی پودیوم. ها در شبکه( آنالیز عملکرد ژن26جدول پیوست )

Function Co-experssion genes (Glycine max) 
Co-experssion genes (Brachypodium 

distachyon) 

PAL Co-experssion Network 

Protein kinase activity 

Glyma.12G192500,Glyma.08G255300, 

Glyma.03G074300,Glyma.11G144800,

Glyma.19G261700 

Bradi2g47480,Bradi3g56250,Bradi1g72430,

Bradi3g01137 

Receptor 
Glyma.03G074300,Glyma.19G261700, 

Glyma.11G144800,Glyma.08G255300 
Bradi1g72430,Bradi3g01137,Bradi3g56250 

Regulation of transcription 

Glyma.04G223300,Glyma.05G037800,

Glyma.06G142000,Glyma.15G129700,

Glyma.09G261600 

Bradi1g13910,Bradi1g63220,Bradi3g52880,

Bradi5g16707 

Regulation of translation Glyma.12G002800 Bradi2g56676 

Endoglucanase Glyma.02G293900,Glyma.06G025100 
Bradi1g44430,Bradi3g59810,Bradi4g01887,

Bradi4g36240 

Transporter Glyma.11G028500,Glyma.05G122800 Bradi4g35477,Bradi5g24240 

Phenylpropanoid 

biosynthesis 

Glyma.10G209800,Glyma.20G180800,

Glyma.06G137200,Glyma.13G369800,

Glyma.13G372000 

Bradi1g31320,Bradi3g05750 

Uncharacterized  
Glyma.19G122200,Glyma.20G142700,

Glyma.04G173100 
Bradi2g18640,Bradi2g48210,Bradi1g19660 

C4H Co-experssion Network 

Uncharacterized 

Glyma.19G046300,Glyma.18G293600, 

Glyma.13G046300,Glyma.10G282300, 

Glyma.07G027600,Glyma.02G089500, 

Glyma.18G297100 

Bradi1g47107,Bradi1g47730 

https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400009457
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002385
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002159
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400002159
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048256
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400048256
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400047826
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400047826
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036658
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400036658
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045439
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045439
https://phytozome.jgi.doe.gov/phytomine/report.do?id=400045271
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Response to stress 
Glyma.20G001400,Glyma.19G228700, 

Glyma.09G284400,Glyma.09G284700, 

Glyma.10G191700 

Bradi2g11610,Bradi2g37020 

Phenylpropanoid 

biosynthesis 

Glyma.20G001400,Glyma.09G284400,

Glyma.09G284700,Glyma.10G191700 
Bradi2g37020 

Nitrate transporter Glyma.11G195200 Bradi3g01250,Bradi3g01270 

CASP-like protein Glyma.05G170900,Glyma.06G292900 Bradi2g31700 ,Bradi4g02050 

Protein detoxification Glyma.10G239000,Glyma.09G146800 Bradi3g51590 

Plant cysteine oxidase Glyma.19G020500,Glyma.13G064300 Bradi2g14450 

symbiotic hemoglobin-Non- 

oxygen transport 
Glyma.11G121800 Bradi1g69320 

L-ascorbate oxidase Glyma.U040600 Bradi4g28950 

Probable L-gulonolactone 

oxidase 
Glyma.19G259300 Bradi3g13700 

Lipid-transfer protein Glyma.20G146800 Bradi1g05850 

C3H Co-experssion Network 

methyladenine -3-DNA

excision -base(glycosylase 

repair) 

Glyma.01G082000,Glyma.02G123800, 

Glyma.08G263200 
Bradi3g38950 

Cellulose synthase 

Glyma.04G063800,Glyma.04G153700, 

Glyma.06G225500,Glyma.09G051100, 

Glyma.15G157100 
Bradi2g49912,Bradi3g28350, Bradi4g30540 

Phenylpropanoid 

biosynthesis 

Glyma.13G369800,Glyma.17G064600, 

Glyma.20G128600,Glyma.07G021600, 

Glyma.06G137100, Glyma.03G257500 

Bradi1g31320,Bradi3g16530,Bradi3g06480,

Bradi3g05750,Bradi3g36887,Bradi3g48530,

Bradi2g17067 

like-Protein walls are thin 1 Glyma.14G216200 Bradi4g21220 

Chitinase activity Glyma.09G038500 Bradi4g34040 

Uncharacterized 
Glyma.20G142700,Glyma.10G251000, 

Glyma.03G049800 
Bradi1g19660, Bradi4g44860 

 
 PlantPANپودیوم )( در براکیPALدر توالی بالادست هر زیر شبکه ) Co-occurrenceهای،  TFBS( 21جدول پیوست )

2.0) 

SUBNET

WORK 
TFBS ID 

Family of 

TFBS/ 

motif name 

Support

* 

SUBNET

WORK 

Family of TFBS/ 

motif name 

Family of 

TFBS 
Support 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0382 NAC; NAM 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0508 
MADS 

box 
100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0267 GATA 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0268 GATA 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0264 GATA 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0159 BHLH 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0270 GATA 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0156 B3 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0271 GATA 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0445 WRKY 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0172 BHLH 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 Bd-PAL7 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0161 BHLH 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0468 WRKY 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0159 BHLH 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0224 TCR 100.0 

Bd-PAL3 TFmatrixID_0266 GATA 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0551 
Myb/SAN

T 
100.0 

Bd-PAL4 TFmatrixID_0174 BHLH 95.8 Bd-PAL8 TFmatrixID_0534 WRKY 100.0 

Bd-PAL4 TFmatrixID_0193 bZIP  95.8 Bd-PAL8 TFmatrixID_0382 
NAC; 

NAM 
100.0 

Bd-PAL5 TFmatrixID_0199 bZIP  93.3 Bd-PAL8 TFmatrixID_0443 WRKY 100.0 

Bd-PAL5 TFmatrixID_0199 bZIP  93.3 Bd-PAL8 TFmatrixID_0264 GATA 100.0 

http://www.uniprot.org/keywords/KW-0561
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0006284
https://www.ebi.ac.uk/QuickGO/term/GO:0006284
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Bd-PAL5 TFmatrixID_0174 BHLH 93.3 Bd-PAL8 TFmatrixID_0445 WRKY 100.0 

Bd-PAL5 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0266 GATA 100.0 

Bd-PAL6 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0267 GATA 100.0 

Bd-PAL6 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0270 GATA 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0271 GATA 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0272 GATA 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0448 WRKY 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0308 MADF 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0449 WRKY 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0319 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0458 WRKY 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0326 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0508 
MADS 

box 
100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0328 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0463 WRKY 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0335 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0465 WRKY 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0336 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0361 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0421 TCP 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0374 Myb/SANT 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0177 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0382 NAC; NAM 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0444 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0172 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0445 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0169 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0451 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0168 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0452 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0161 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0454 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0160 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0457 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0159 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0459 WRKY 100.0 Bd-PAL8 TFmatrixID_0157 BHLH 100.0 

Bd-PAL7 TFmatrixID_0460 WRKY 100.0 

 های هر زیر شبکهدر ژن TFBSفراوانی هر   *

 

 (PlantPAN 2.0( در سویا  )PALدر توالی بالادست هر زیر شبکه ) Co-occurrenceهای،  TFBS( 28جدول پیوست )

SUBNETW

ORK 
TFBS ID 

Family of 

TFBS/ 

motif name 

Suppo

rt* 

SUBNETW

ORK 

Family of TFBS/ 

motif name 

Family of 

TFBS 

Suppo

rt 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0357 Myb/SANT 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0449 
AUXRETG

A1GMGH3 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0570 TBP 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0432 
GGTCCCA

TGMSAUR 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0571 TBP 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0278 
SEF3MOTI

FGM 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0303 
CATATGG

MSAUR 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0572 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0489 bZIP  100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0375 
SEF4MOTI

FGM7S 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0026 
B2GMAUX

28 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0211 C2H2 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0083 
D3GMAUX

28 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0213 C2H2 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0017 
GMHDLG

MVSPB 
100.0 



155 
  

Gm-PAL2 TFmatrixID_0223 TCR 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0260 
OSE2ROO

TNODULE 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0255 EIN3 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0336 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0419 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0334 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0287 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0323 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0288 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0321 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0292 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0320 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0336 Myb/SANT 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0308 MADF 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0280 
Homeodom

ain 
100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0223 TCR 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0154 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0217 C2H2 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0491 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0214 C2H2 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0213 C2H2 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0211 C2H2 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0130 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0352 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0051 (Others) 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0517 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0491 TBP 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0142 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0497 BHLH 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0471 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0518 

bZIP ; 

Homeodom

ain; HD-ZIP 

100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0540 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0419 TBP 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0140 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0418 TBP 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0528 AP2; B3 100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0138 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0542 

bZIP ; 

Homeodom

ain; HD-ZIP 

100.0 

Gm-PAL2 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0561 AP2; B3 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq2_0

064 
Dr5Gmgh3 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_00

83 

D3Gmaux2

8 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0570 TBP 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_02

60 

Ose2rootno

dule 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0572 TBP 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_02

78 

Sef3motifG

m 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_03

03 

CatatgGmsa

ur 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0369 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_03

15 

Gt1Gmscam

4 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0364 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_03

75 

Sef4motifG

m7s 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0159 BHLH 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_04

50 

Palindromic

cboxGm 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0153 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL2 
TF_motif_seq_04

69 
Sef1motif 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 
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Gm-PAL3 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0287 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0286 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0140 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0284 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0139 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0283 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0137 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0280 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0227 TCR 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0135 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0226 TCR 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0224 TCR 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0130 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0288 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0289 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0166 BHLH 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0290 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0169 BHLH 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0471 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0194 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0476 AT-Hook 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0489 bZIP  100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0192 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0491 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0190 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0517 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0188 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0540 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0184 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0182 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0570 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0181 bZIP  100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0571 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0177 BHLH 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0572 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 Gm-PAL5 TFmatrixID_0172 BHLH 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0299 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL5 TF_motif_seq_0315 

GT1GMSC

AM4 
100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0295 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0418 TBP 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0292 
Homeodom

ain 
100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0223 TCR 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0223 TCR 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0570 TBP 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0571 TBP 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0137 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0138 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0051 (Others) 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0140 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0334 Myb/SANT 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0142 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0283 
Homeodom

ain 
100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0144 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0286 
Homeodom

ain 
100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 
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Gm-PAL3 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0154 AT-Hook 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0130 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0159 BHLH 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0181 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0184 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0418 TBP 100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0140 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0194 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TFmatrixID_0137 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0192 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0083 
D3GMAUX

28 
100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0190 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0450 

PALINDRO

MICCBOX

GM 

100.0 

Gm-PAL3 TFmatrixID_0198 bZIP  100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0449 
AUXRETG

A1GMGH3 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_00

83 

D3GMAUX

28 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0432 

GGTCCCA

TGMSAUR 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_01

91 

C2GMAUX

28 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0375 

SEF4MOTI

FGM7S 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_02

60 

OSE2ROO

TNODULE 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0315 

GT1GMSC

AM4 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_02

78 

SEF3MOTI

FGM 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0303 

CATATGG

MSAUR 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_03

03 

CATATGG

MSAUR 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0260 

OSE2ROO

TNODULE 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_03

15 

GT1GMSC

AM4 
100.0 Gm-PAL7 TF_motif_seq_0191 

C2GMAUX

28 
100.0 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_03

46 

RBCSCON

SENSUS 
100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0570 TBP 90.9 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_00

64 

DR5GMGH

3 
100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0146 AT-Hook 90.9 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_03

75 

SEF4MOTI

FGM7S 
100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0571 TBP 90.9 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_04

49 

AUXRETG

A1GMGH3 
100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0288 

Homeodom

ain 
90.9 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_04

50 

PALINDRO

MICCBOX

GM 

100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0138 AT-Hook 90.9 

Gm-PAL3 
TF_motif_seq_04

69 

SEF1MOTI

F 
100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0280 

Homeodom

ain 
90.9 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0144 AT-Hook 90.9 Gm-PAL8 TFmatrixID_0211 C2H2 90.9 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0334 Myb/SANT 90.9 Gm-PAL8 TFmatrixID_0213 C2H2 90.9 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0419 TBP 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0140 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0211 C2H2 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0571 TBP 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0213 C2H2 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0130 AT-Hook 100.0 

Gm-PAL4 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 Gm-PAL8 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 
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Gm-PAL4 
TF_motif_seq_01

91 

C2GMAUX

28 
90.9 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0191 

C2GMAUX

28 
90.9 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_03

15 

GT1GMSC

AM4 
90.9 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0276 

OSE1ROO

TNODULE 
90.9 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_04

50 

PALINDRO

MICCBOX

GM 

90.9 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0303 
CATATGG

MSAUR 
90.9 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_02

60 

OSE2ROO

TNODULE 
90.9 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0017 

GMHDLG

MVSPB 
90.9 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_04

32 

GGTCCCA

TGMSAUR 
90.9 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0449 

AUXRETG

A1GMGH3 
90.9 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_04

49 

AUXRETG

A1GMGH3 
100.0 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0432 

GGTCCCA

TGMSAUR 
100.0 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_00

83 

D3GMAUX

28 
100.0 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0375 

SEF4MOTI

FGM7S 
100.0 

Gm-PAL4 
TF_motif_seq_03

03 

CATATGG

MSAUR 
100.0 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0315 

GT1GMSC

AM4 
100.0 

Gm-PAL5 
TF_motif_seq_04

50 

PALINDRO

MICCBOX

GM 

100.0 Gm-PAL8 TF_motif_seq_0083 
D3GMAUX

28 
100.0 

 شبکههای هر زیر در توالی بالادست ژن TFBSفراوانی هر   7

 فاکتور نسخه برداری برای موتیف شناسایی نشده است. 2

پودیوم در سویا و براکی C4Hدر توالی بالادست هر زیر شبکه  Co-occurrenceهای،  TFBS( 23جدول پیوست )

(PlantPAN 2.0.) 

SUB 

NETWOR

K 

TFBS ID 
Family of 

TFBS 

Suppor

t1 

SUB 

NETWOR

K 

TFBS ID 
Family of 

TFBS 

Suppo

rt 

Bd-C4H1 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0444 WRKY 100.0 

Bd-C4H1 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0287 
Homeodoma
in 

100.0 

Bd-C4H3 TFmatrixID_0193 bZIP  100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0284 
Homeodoma

in 
100.0 

Bd-C4H3 TFmatrixID_0174 BHLH 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0154 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0571 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0153 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0369 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0152 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0364 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0148 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0357 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0146 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0334 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0144 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0323 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0199 bZIP  100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0320 Myb/SANT 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0211 C2H2 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0317 MADF 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0213 C2H2 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0305 MADF 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0138 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0292 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0137 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0289 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0136 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0288 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0135 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0382 NAC; NAM 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0223 TCR 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0418 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0224 TCR 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0419 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0132 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0570 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0131 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0569 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0255 EIN3 100.0 
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Gm-C4H1 TFmatrixID_0572 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0262 GATA 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0540 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0130 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0585 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0129 AT-Hook 100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0517 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0279 
Homeodoma
in 

100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0491 TBP 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0281 
Homeodoma

in 
100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0476 AT-Hook 100.0 Gm-C4H1 TFmatrixID_0283 
Homeodoma
in 

100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0471 Homeodomain 100.0 Gm-C4H1 
TF_motif_seq_00

26 

B2GMAUX

28 
100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0460 WRKY 100.0 Gm-C4H1 
TF_motif_seq_00
83 

D3GMAUX
28 

100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0459 WRKY 100.0 Gm-C4H1 
TF_motif_seq_02

60 

OSE2ROOT

N 
ODULE 

100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0454 WRKY 100.0 Gm-C4H1 
TF_motif_seq_03
03 

CATATGG

M 
SAUR 

100.0 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0452 WRKY 100.0 Gm-C4H2 
TF_motif_seq_04
49 

AUXRETG

A1 
GMGH3 

96.2 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0451 WRKY 100.0 Gm-C4H2 
TF_motif_seq_02

60 

OSE2ROOT
N 
ODULE 

96.2 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0446 WRKY 100.0 Gm-C4H2 
TF_motif_seq_03
75 

SEF4MOTIF 
GM7S 

96.2 

Gm-C4H1 TFmatrixID_0445 WRKY 100.0 Gm-C4H2 
TF_motif_seq_03

15 

GT1GMSCA 
M4 

96.2 

Gm-C4H1 
TF_motif_seq_03
75 

SEF4MOTIG 
M7S 100.0 Gm-C4H2 

TF_motif_seq_03
03 

CATATGG 
MSAUR 

100.0 

Gm-C4H1 
TF_motif_seq_01

91 
C2GMAUX28 100.0 Gm-C4H2 

TF_motif_seq_00

83 
D3GMAU28 100.0 

Gm-C4H1 
TF_motif_seq_03
15 

GT1GMSC 
AM4 

100.0 Gm-C4H2 TFmatrixID_0148 AT-Hook 96.2 

Gm-C4H1 
TF_motif_seq_04

50 

PALINDROM

I 
CCBOGM 

100.0 Gm-C4H2 TFmatrixID_0193 bZIP  96.2 

 های هر زیر شبکهدر توالی بالادست ژن TFBSفراوانی هر   7

 

در سویا و  C3Hدر توالی بالادست هر زیر شبکه  Co-occurrenceهای،  TFBS( 92جدول پیوست )

 (.PlantPAN 2.0پودیوم، )براکی

Subnetwor

k 
TFBS ID 

Famil

y of 

TFBS 

Sup

p 

ort1 

Subnetwor

k 
TFBS ID 

Family of 

TFBS 

Sup

p 

ort 

Bd-C3H 
TFmatrixID_021

1 
C2H2 93.8 Gm-C3H TFmatrixID_0131 AT-Hook 94.7 

Bd-C3H 
TFmatrixID_021

3 
C2H2 93.8 Gm-C3H TFmatrixID_0146 AT-Hook 

100.

0 

Bd-C3H 
TFmatrixID_019

3 
bZIP  93.8 Gm-C3H TFmatrixID_0193 bZIP  

100.

0 

Bd-C3H 
TFmatrixID_017

4 
BHLH 

100.

0 
Gm-C3H 

TF_motif_seq_03

03 

CATATGG 

MSAUR 
94.7 

Gm-C3H 
TFmatrixID_021

3 
C2H2 94.7 Gm-C3H 

TF_motif_seq_04

49 

AUXRETG 

A1GMGH3 
94.7 

Gm-C3H 
TFmatrixID_021

1 
C2H2 94.7 Gm-C3H 

TF_motif_seq_03

75 

SEF4MTIF 

GM7S 
94.7 

Gm-C3H 
TFmatrixID_014

4 

AT-

Hook 
94.7 Gm-C3H 

TF_motif_seq_03

15 

GT1GMSCAM

4 

100.

0 

Gm-C3H 
TFmatrixID_014

8 

AT-

Hook 
94.7     

 های هر زیر شبکهدر توالی بالادست ژن TFBSفراوانی هر   7
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در سویا و  PALهای در توالی بالادست بین زیر شبکه Co-occurrenceهای،  TFBS( 97جدول پیوست )

یا موتیف آورده شده است. ستون اخر حاوی  TFو نام مربوط   Idپودیوم. در ستون اول و دوم به ترتیب براکی

 شود، ذکر شده است.یا موتیف مورد نظر تنظیم می TFهایی که توسط نام زیرشبکه

TFBS Id 
Family of TFBS/ 

motif name 
Subnetwork 

Tfmatrixid_0193 bZIP   
Bd-pal3,Bd-pal4,Bd-pal5,Bd-pal6,Bd-pal7,Bd-pal8,Gm-pal2, 

Gm-pal4,Gm-pal5,Gm-pal8 

Tfmatrixid_0174 BHLH 
Bd-pal3,Bd-pal4,Bd-pal5,Bd-pal6,Bd-pal7,Bd-pal8,Gm-pal2, 

Gm-pal5 

Tfmatrixid_0131 AT-Hook Bd-pal7,Gm-pal2,Gm-pal3,Gm-pal4,Gm-pal5,Gm-pal7,Gm-pal8 

Tfmatrixid_0148 AT-Hook Bd-pal7,Gm-pal2,Gm-pal3,Gm-pal4,Gm-pal5,Gm-pal7,Gm-pal8 

Tfmatrixid_0159 BHLH Bd-pal3,Bd-pal7,Bd-pal8,Gm-pal3,Gm-pal5 

Tfmatrixid_0382 NAC;NAM Bd-pal3,Bd-pal7,Bd-pal8 

Tfmatrixid_0336 Myb/SANT Bd-pal7,Gm-pal2,Gm-pal5 

ها و نام موتیف Idیا  TFستون اول و سوم حاوی نام ( عملکرد فاکتورهای نسخه برداری. در جدول زیر 92جدول پیوست )

 .(uniprot and PlantPAN 2.0)باشد. ستون دوم و چهارم حاوی عملکرد مربوط به آنها است می
Family of 

TFBS 

Function  
Motif Name )Motif Id( Function 

WRKY 

defense response  

signaling pathway 

response to biotic and abiotic stress 

response to hormone 

regulation of lignin biosynthetic process 

cell differentiation 

GMHDLGMVSPB 

(TF_motif_seq_0017) 

Binding site of the 

soybean homeodomein 

leucine zipper proteins 

GATA 

cell differentiation 

signaling pathway 

cell differentiation 

regulation of nitrogen metabolism 

response to light stimulus 

response to biotic and abiotic stress 

cell wall organization 

OSE2ROOTNODULE 

(TF_motif_seq_0260) 
MADS box  

NAC; 

NAM 

regulation of cellulose and hemicellulose 

biosynthetic genes  

regulation of lignin polymerization genes 

involved in xylan and lignin synthesis 

response to biotic and abiotic stress 

response to hormone 

xylem development 

regulation of programmed cell death 

cell wall organization 

PalindromiccboxGm 

(TF_motif_seq_0450) 

Palindromic C-box in 

soybean  bZIP factors, 

STGA1 and STFs 

(STF1 and STF2)  

TCP 

cell differentiation 

regulation of secondary cell wall biogenesis 

response to hormone 

long-day photoperiodism, flowering 

response to abiotic stress 

(Others) 

(TF_motif_seq_0051) 

bZIP proteins SGBF-1 

and SGBF-2 binding 

site in soybean  

AT-Hook 

Plant hormone biosynthesis 

response to red or far red light 

chromatin organization 

flower development 

GT1GMSCAM4 

(TF_motif_seq_0315) 

Plays a role in 

pathogen- and salt-

induced SCaM-4 gene 

expression 

TBP 

response to light stimulus 

signaling pathway 

found in the promoter of rice PAL 

RNA polymerase II transcriptional preinitiation 

complex assembly 

D3GMAUX28 

(TF_motif_seq_0083) 

DNase I protected 

sequence found in the 

soybean auxin 

responsive genes 

promoter 
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Myb/SANT 

Common sequence found in the 5'-non-coding 

regions of eukaryoticgenes; "CCAAT box" 

found in the promoter of heat shock protein 

genes 

regulation of transcription by RNA polymerase 

II 

C2GMAUX28 

(TF_motif_seq_0191) 

DNase I protected 

sequence found in the 

soybean auxin 

responsive genes 

promoter 

bZIP; 

Homeodom

ain; HD-

ZIP 

xylem development 

B2GMAUX28 

(TF_motif_seq_0026) 

DNase I protected 

sequence found in the 

soybean auxin 

responsive genes 

promoter 

BHLH 

response to light 

signaling pathway 

regulation of growth 

regulation of reactive oxygen species metabolic 

process 

response to abiotic stress 

Plant hormone biosynthesis 

response to hormone 

regulation of cell differentiation 

positive regulation of flavonoid biosynthetic 

process 

AUXRETGA1GMGH3 

(TF_motif_seq_0449) 

putative auxin-resonsive 

element 

 

C2H2 

Plant hormone biosynthesis 

response to hormone 

response to biotic and abiotic stress 

GGTCCCATGMSAUR 

(TF_motif_seq_0432) 

putative auxin-resonsive 

element 

TCR 
cellular response to DNA damage stimulus CATATGGMSAUR 

(TF_motif_seq_0303) 

Involved in auxin 

responsiveness 

AP2; B3 

signaling pathway 

response to hormone 

callose deposition in cell wall 

response to abiotic stress 

binds to the GCC-box pathogenesis-related 

promoter element 

DR5GMGH3 

(TF_motif_seq_0064) 

A highly active 

synthetic auxin 

response element 

EIN3 

signaling pathway 

response to hormone 

response to biotic and abiotic stress 

defense response by callose deposition in cell 

wall 

SEF1MOTIF 

(TF_motif_seq_0469) 

SEF1 (soybean embryo 

factor 1) binding motif 

MADF 
signaling pathway Sef3motifGm 

(TF_motif_seq_0278) 
SEF3 binding site 

bZIP 

response to sucrose 

response to biotic and abiotic stress 

Plant hormone biosynthesis 

directly affects transcription of light-induced 

genes 

Abscisic acid responsive elements-binding 

factor 

involved in the regulation of vascular 

development 

Prevents cell differentiation and shoot 

formation 

Transcription factor which may be involved in 

developmental processes 

SEF4MOTIFGM7S 

(TF_motif_seq_0375) 

SEF4 (soybean embryo 

factor 4) binding site 

MADS box 

regulation of cell wall organization or 

biogenesis 

cellular response to nitrate 

response to abiotic stress 

response to hormone 

cell differentiation 

regulation of photoperiodism  

signaling pathway 

RBCS CONSENSUS 

(TF_motif_seq_0346) 

rbcS general consensus 

sequence; AATCCAA 

or AATCCAAC. 
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Homeodom

ain 

gene silencing by RNA 

signaling pathway 

response to abiotic stress 

cell differentiation 

xylem development 

found in the promoter of heat shock protein 

genes 

act in the sucrose-signaling pathway  

OSE1ROOTNODULE 

(TF_motif_seq_0276) 

One of the consensus 

sequence motifs of 

organ-specific 

elements(OSE) 

characteristic of the 

promoters activated in 

infected cells of root 

nodules. 

 
 

 
 
 
 

های جدید با پتانسیل شرکت در مسیر بیوسنتز لیگنین( ژن95جدول پیوست )  
 هاشناسه ژن عملکرد

تنظیم مسیر 

فنیل پروپانوئید و 

 بیوسنتز لیگنین

 بیوسنتزدخیل در  هایژن

 تیروزینو  آلانین فنیل
Bradi1g60750 Glyma.02G208400 

 غشایی هایپروتئین

 نیتراتدخیل در انتقال 
Bradi3g01250, Bradi3g0127 Glyma.11G195200 

فاکتورهای نسخه برداری 

(WRKY70 ،leucine 

zipper protein 

Homeobox- ،Dof 

zinc finger protein  و

Myb) 

Bradi1g63220,Bradi5g16707 

Bradi3g52880, Bradi1g1391 

Glyma.06G142000,Glyma.15G129700 

Glyma.05G037800,Glyma.04G223300 

Glyma.09G261600 

پاسخ به تنش )نور، 

زخم، سرما، 

خشکی، شوری و 

 آلودگی قارچی(

Universal Stress 

Protein A Bradi2g11610 Glyma.19G228700 

سنتز پلی 

 ساکاریدهای

 ثانویه یدیواره

 سنتاز سلولز
- 

Glyma.04G063800,Glyma.04G153700 

Glyma.09G051100,Glyma.15G157100 

Glyma.06G225500 

گلیکوزیل -UDP هایژن

دخیل در سنتز ترنسفرازهای 

 زایلان سلولزهمی 

Bradi1g65750,Bradi2g37970 Glyma.03G178300 

 Bradi1g72430,Bradi3g01137 های پروتئین کینازهایژن انتقال سیگنال

Bradi2g47480 

Glyma.12G192500,Glyma.19G261700 

Glyma.03G074300 

 پلیمریزاسیون

 لیگنین
 Bradi1g44430,Bradi3g59810 اندوگلوکانازها

Bradi4g01887,Bradi4g36240 
Glyma.02G293900,Glyma.06G025100 
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Abstract 

Lignin, a phenolic polymer in the secondary plant cell wall, cross-links with other matrix 

polysaccharides and cellulose microfibrils. It appears as a nuisance in wall-related 

industries such as pulp and paper and biofuel. Accordingly, many attempts made towards 

lignin reduction or improvement of its enzymatic hydrolysis. However, any tampering 

with lignin biosynthetic genes within the pathway had detrimental effects on plant growth 

and development, or on plant’s resilience before environmental stresses. Therefore, 

finding other co-expressed genes within the neighboring pathways would be a valuable 

task for engineering purposes towards subtle reduction of lignin content, with no major 

effect on plant stature and stress-tolerance level. In this study, a bioinformatic approach 

was taken into consideration to identify such genes through analysis of co-expressed 

genes with pivotal lignin biosynthetic genes: Phenylalanine ammonia lyase  (PAL), 

cinnamate 4-hydroxylase or NADPH ;cytochrome p450 oxidoreductase (C4H) and P-

coumarate 3-hydroxylase (C3H). The study was carried out in two model plants 

representative of grass family, Brachypodium distachyon, with minor lignin content and 

Glycine max as an oilseed dicot plant with greater amounts of lignin. PlaNet and 

Phytozome for B. distachyon and Phytozome for G. max were used to predict the co-

expressed networks. Pathway Enrichment was carried out in phytozome, functions were 

assigned in Uniprot and KEGG and co-regulation analysis was performed in PlantPAN 

2.0. The genes were classified into groups including but not limited to uncharacterized, 

response to stress genes, secondary wall biosynthetic genes, other genes involved in lignin 

biosynthesis and phenylpropanoid pathways, transcription factors, RNA binding proteins, 

amino acid biosynthetic genes, nitrate transporter proteins, Endoglucanases, and L-

ascorbate oxidase. The co-expressed gene networks were confirmed via promoter 

analysis and further regulatory networks were established through the identification of 

corresponding transcription factors. 

Key word: Phenylalanine ammonia lyase (PAL), cinnamate 4-hydroxylase / NADPH 

;cytochrome p450 oxidoreductase (C4H), P-coumarate 3-hydroxylase (C3H), lignin 

biosynthesis, co-expression genes, co-regulation genes  
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