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  چكيده

آمين اكسيدازهاي ) و پليCuPAOاكسيدازهاي حاوي مس ( اكسيداز شامل آمينوهاي آمينوسيله آنزيمهها بآمينپلي

)PAO وابسته به (FAD شد ا در رهاكسيدازآمينپلي شوند. شواهد زيادي مبني بر نقش ضروريصورت اكسيداتيو دآمينه ميهب

ي ژنوم قرار گرفتن توالهاي زيستي و غيرزيستي وجود دارد. در دسترس پاسخ به تنشنيز پيري و  و زاييو نمو گياهان مانند اندام

 اي مهيا ساخته است. در اين مطالعهبندي و نيز مطالعات ژنوميكس مقايسهذرت فرصت بسيار مناسبي براي مستندسازي، گروه

هاي در ژنوم ذرت شناسايي شد. آناليز فيلوژنتيك نشان داد كه ژن ZmPAO9  تا ZmPAO1، از طريق آناليزهاي بيوانفورماتيك

ZmPAO هاي شوند. ضمن اينكه ژنها در آرابيدوپسيس و برنج به سه گروه اصلي تقسيم ميهمانند اورتولوگ آنPAO  ذرت

هاي هاي برنج در مقايسه با آرابيدوپسيس دارند. مطالعه ساختار ژني نشان داد كه تعداد اينترونتري با ژنارتباط تكاملي نزديك

ZmPAO  تال سگمن . مضاعف شدگي تاندوم وستا گرفته كروموزوم ذرت قرار دهكروموزوم از  هارچمتغير است و روي  نهاز صفر تا

، پروفايل در دسترسهاي ريزآرايه اند. با استفاده از دادهدر ذرت شده PAOخانواده ژني  موجب افزايش تعداد اعضاي

ها در تنظيم نمو نده نقش احتمالي آندهدر فرآيندهاي رشد و نمو ذرت ارزيابي و نتايج نشان ZmPAO هايژن برداريرونوشت

در  ZmPAOهاي ه كرد كه براي مطالعات عملكردي آينده در مورد فعاليت ژناي را اراين مطالعه اطلاعات پايه. نتايج ايبود

  ها مفيد و موثر است.ها در نمو و نيز در پاسخ به تنشها، نقش آنبافت
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  مقدمه

هاي زيستي و تنش توسط مداوم طوربهحيات گياهان 

د، ها بر رششود. اين تنشغيرزيستي به چالش كشيده مي

نمو، توليد و پراكنش جغرافيايي گياهان تاثير منفي دارند. 

هاي شرايط نامطلوب، انواع روشمنظور زنده ماندن در به

سازگاري و مقاومت در گياهان ايجاد شده است. تجمع 

) در سلول از جمله اين PAها (آمينهايي نظير پليمتابوليت

 Liuنقش حفاظتي دارند ( ،ها است كه ثابت شده استروش

et al., 2015كاتيوني هاي پليها مولكولآمين). پلي

پايين هستند كه در گياهان، آليفاتيك با وزن مولكولي 

در  PAشوند. سه گروه اصلي ها يافت ميجانواران و باكتري

)، Putrescine, Putآمين (پوترسين دي شامل گياهان

) و اسپرمين Spermidine, Spdآمين (اسپرميدين تري

 ,.Angelini et al( هستند) Spermine, Spmآمين ( تترا

ا هآمينپليومي، برخي از هاي عمآمين). علاوه بر پلي2010

)، نوراسپرمين Homospermidineهومواسپرميدين ( مانند

)Norspermine, Nor-Spm و ترمواسپرمين (

)Thermospermine, Therm-Spm در مقادير بسيار (

د انجمله گياهان شناسايي شده از زندههاي كم در سيستم

)Fincato et al., 2012 اين تركيبات حاوي نيتروژن در .(

pH  ر اين دليل دو به هستندفيزيولوژيك داراي بار مثبت

، DNA ،RNA مانندهاي با بار منفي كنش با ماكرومولكول

اختار س در ها و فسفوليپيدها هستند و از اين طريقپروتئين

ها و تنظيم و كاركرد اسيدهاي نوكلئيك، فعاليت آنزيم

كنند دخالت مي و فيزيكي غشاء هاي شيمياييويژگي

)Groppa and Benavides, 2008.(  

ها در سلول براي انجام اين آمينپلي حفظ هموستازي

تواند براي مي PAاما غلظت بالاي  ،ها ضروري استفرآيند

آزاد سلول  PAو بنابراين شديداً ميزان  باشدسلول سمي 

آزاد داخل سلول از طريق اتصال  PAشود. غلظت كنترل مي

 سلولوزهمي اسيد، سيناميكهيدروكسي مثل تركيباتي با آن

ود شكنترل ميها آمينپليليگنين و نيز كاتابوليسم  و

)Moschou et al., 2008 دو آنزيم اصلي كاتابوليسم .(

) و CuAO, EC 1.4.3.6آمين اكسيداز (، ديها آمينپلي

) هستند كه به PAO, EC 1.5.3.3آمين اكسيداز (پلي

كنند. آنزيم استفاده مي FADترتيب از كوفاكتورهاي مس و 

CuAO  در دآميناسيون اكسيداتيو پوترسين و آنزيمPAO 

 و اسپرمين )Spd( در دآميناسيون اكسيداتيو اسپرميدين

)Spm( ) نقش دارندAngelini et al., 2010 آنزيم .(

CuAO  اي هگونه ويژههلپه بدر سطح بالايي در گياهان دو

 ,.Cona et alشود (بقولات نظير نخود و عدس يافت مي

داراي سطح بيشتري در گياهان  PAO). در مقابل، 2006

و تمايل بالايي به اسپرمين، اسپرميدين و  استتك لپه 

  ).Alcázar et al., 2010ها دارد (مشتقات آن

آمين اكسيداز گياهي بر اساس توانايي هاي پليآنزيم

 به دو گروه اصليها آمينپليكاركردي خود در كاتابوليسم 

را  Spmو  Spdشوند. گروه اول كاتابوليسم تقسيم مي

 3و  1كند. كاتابوليسم اسپرمين موجب توليد كاتاليز مي

)، diaminopropane, DAP-1,3آمينو پروپان (دي

 -4-آمينوپروپيل)-3(-N) و 2O2Hپراكسيد هيدروژن (

) N-(3-aminopropyl)-4-aminobutanalآمينوبوتانال (

-4آمينوبوتانال ( -4و كاتابوليسم اسپرميدين موجب توليد 

aminobutanalهاي شود. آنزيم) ميPAO  گروه دوم

بديل و توانايي ت هستندها آمينپليمسئول واكنش برگشتي 

رند به پوترسين را دا اسپرمين به اسپرميدين و اسپرميدين

)Liu et al., 2015 كه گروه  دهندمينشان قبلي ). مطالعات

دمين داشتن ها با وجود ديگري از پروتئين

Amino_oxidase )PF01593 ،( قادر به دآميناسيون  

و در فرآيند تغييرات پس از ترجمه  نيستندها آمينپلي

 ها داراي دمينها در هسته نقش دارند. اين پروتئينهيستون

SWIRM )PF04433 ( كنش هستند كه در مياننيز

  ).Shibaya et al., 2016د (نپروتئين نقش دار-پروتئين

براي سلول ها آمينپلياگرچه كنترل هموستازي 

رسد كه تنها هدف كاتابوليسم اما به نظر مي ،ضروري است

ها در گياهان آمينكنترل هموستازي پلي ،اين تركيبات

) يك مولكول مهم در پيام 2O2Hپراكسيد هيدروژن (نيست. 

ود. شها توليد ميآمينرساني است كه طي اكسيداسيون پلي

آمين اكسيدازها اند كه پليبسياري از مطالعات نشان داده

در بسياري از فرآيندهاي فيزيولوژيك نقش  2O2Hواسطه هب

حاصل از كاتابوليسم  2O2Hكنند. براي مثال مهمي ايفا مي

و از اين طريق رشد  سپرميدين در ورود كلسيم نقش داردا

). فرابيان Wu et al., 2010كند (لوله گرده را تنظيم مي

ي در نمو ريشه و تمايز داردر توتون تاثير معني PAOژن 

). همچنين Ghuge et al., 2015داشته است ( آوند آبكش

حاصل از فعاليت آنزيم  2O2Hزني بذر برنج تحت تاثير جوانه

PAO ) استChen et al., 2016 كاتابوليسم  آن،). علاوه بر

PA هاي زيستي و غيرزيستي نيز در پاسخ گياه به تنش

ها در حفظ PAنقش دارد. طي تنش شوري، اكسيداسيون 

 et alRodriguez  .(2O2H,. 2009رشد برگ نقش دارد (

موجب واكنش فوق ها آمينپليحاصل از كاتابوليسم 
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ود شزا ميهاي بيماريحساسيت گياهان نسبت به باكتري

)Fu et al., 2011 مطالعات نشان داده است كه .(

ها در پيري القاء شده از طريق تاريكي در PAكاتابوليسم 

  ). Masson et al., 2017( استجو و آرابيدوپسيس موثر 

را يك خانواده ژني كوچك چند عضوي  PAOهاي آنزيم

در پرتقال  PAOژن  شش ،عنوان مثالهكند. بكد مي

)Citrus sinensis) شناسايي شده است (Wang and 

Liu, 2014 .( ،5داراي  آرابيدوپسيسهمچنين 

)Takahashi et al., 2010( 7داراي  و برنج )Liu et al., 

مشخص شده است كه نيز . اخيرا است PAOژن ) 2014

  ). Cheng et al., 2017( است PAOژن  12پنبه حاوي 

 استترين منابع غذايي بشر ) از مهمZea maysذرت (

لپه براي مطالعات بيولوژيك و امروزه يك گياه مدل تك

هاي ژنوم در دسترس قرار گرفتن داده ،است. از سوي ديگر

 راهمف بيوانفورماتيكاسبي براي مطالعات اين گياه فرصت من

 ي كه). با توجه به نقشWang et al., 2015كرده است (

ه در رشد و نمو و پاسخ گياهان نسبت ب PAOهاي آنزيم

ه ها و مطالعاين ژن ها دارند، شناسايي بيوانفورماتيكتنش

 آمين اكسيدازهاي ذرتهاي پروتئيني و تكاملي پليويژگي

در توليد  PAOهاي ز ژنتواند اولين گام در استفاده امي

  مقاوم به تنش باشد. ذرت

در اين مطالعه بر اساس جستجوي پايگاه داده ژنوم 

هاي شناسايي و مشخصات پروتئين PAOژن  نهذرت، 

ها ها روي كروموزومشده تعيين شد. همچنين جايگاه ژنرمز

) و سگمنتال Tandem( مداومشدگي و مضاعف

)Segmentalهاي خانواده ) بين ژنPAO  ذرت تعيين و

آرابيدوپسيس  PAOهاي ها با ژناين ژن روابط فيلوژنتيك

هاي و برنج بررسي شد. در نهايت براي درك كاركرد ژن

ZmPAO مختلف هايها در مراحل نموي و بافتبيان آن 

  .قرار گرفتمطالعه مورد  ريزآرايه هايداده اساس ذرت بر

  

 هامواد و روش

  ذرت PAOهاي ژن in silicoشناسايي 

ذرت از دو  PAOبراي شناسايي اعضاء خانواده ژني 

هاي توالي پروتئيني ژن ،روش استفاده شد. در روش اول

PAO برنج )Liu et al., 2014(  و آرابيدوپسيس

)Takahashi et al., 2010ترتيب از پايگاه داده ) به

RGAP7  وTAIR10  و با استفاده از الگوريتم دريافت

tBLASTn هاي براي شناسايي ژنPAO  پايگاه داده در

) استفاده شد Phytozomeفايتوزوم ( وبگاهژنوم ذرت در 

)Goodstein et al., 2012(.  در روش دوم پروفايل

HMM  دمينAmino_oxidase )PF01593 از پايگاه (

و  دست آمدبه) Pfam )Bateman et al., 2004داده 

 جستجوي براي HMMsearch از طريق ابزارسپس 

با  UniProtKBدر پايگاه داده  ذرت PAO هايپروتئين

). Finn et al., 2011فرض استفاده شد (پارامترهاي پيش

مين اري حذف و در نهايت تائيد وجود دهاي تكرتوالي گاهآن

Amino_oxidase استفاده از شده با هاي شناساييدر توالي

 Finn etانجام گرفت ( hmmscanو   Pfamداده  پايگاه

al., 2011, 2014 .(  

براي تعيين جايگاه سلولي   ProtCompاز برنامه برخط

همچنين وزن مولكولي و نقطه  .ها استفاده شدپروتئين

با استفاده از  PAOهاي ) پروتئينpIايزوالكتريك (

 Artimoبه شد (محاس ExPASY وبگاه  ProtParamابزار

et al., 2012هاي گذاري ژن). براي نامPAO  ذرت، ابتدا

و در نهايت  PAOو سپس  Zea maysاز  Zmپيشوند 

 1هاي ها روي كروموزومگذاري بر اساس جايگاه ژنشماره

 هاي مختلفشكلذرت و از بالا به پايين انجام گرفت.  10تا 

  . دنمشخص شد اعداد با ". "بعد از علامتنيز اسپلايسينگ 

  

  در ذرت PAOروابط تكاملي خانواده ژني 

ذرت،  PAOبراي بررسي روابط تكاملي خانواده ژني 

ذرت، برنج و  PAOهاي سازي طول كامل پروتئينرديفهم

 ClustalX 2.0.8افزار آرابيدوپسيس با استفاده از نرم

)Larkin et al., 2007ر افزا) انجام و سپس با استفاده از نرم

MEGA7 )Kumar et al., 2016 و بر اساس روش (

ي رسم شد. صحت ) درخت فيلوژنN.Jها (همسايه دورترين

با تكرار  استرپبندي درخت رسم شده با آزمون بوتگروه

   شد. بررسي 1000

  

   شدنساختار ژني، جايگاه كروموزومي و مضاعف

  ذرت PAOهاي ژن

 طريق از اسپلايسينگ فاز و هااينترون توزيع الگوي

 هر به مربوط ژنومي DNA به نسبت CDS توالي مقايسه

 ,.Hu et al( شد انجام GSDS سرور از استفاده با ژن

ها و نيز اطلاعات مربوط به جايگاه كروموزومي ژن ).2015

 Jbrowseاز طريق بخش  درپيپي نشدبررسي مضاعف

 Goodstein) دريافت شد (phytozomeفايتوزوم ( وبگاه

et al., 2012هاي موجود روي يك كروموزوم با فاصله ). ژن

) بالاي Similarityتشابه ( حداكثر پنج ژن از هم و ميزان
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 درپيپي شدنهاي حاصل از مضاعفعنوان ژنهدرصد ب 40

). شناسايي Hu and Liu, 2012نظر گرفته شدند ( در

سگمنتال از طريق جستجوي پايگاه داده  نشدمضاعف

) انجام گرفت. در پايگاه PGDDژنوم گياهان ( نشدمضاعف

هاي سگمنتال بر اساس شماره شناسايي ژن PGDDداده 

كند كه هر ژن با كدام ژن و مشخص مي استدسترسي ژن 

و از طريق جايجايي قطعات  داردها رابطه سگمنتال يا ژن

   ).Lee et al., 2013كروموزومي ايجاد شده است  (

  

  ذرت  PAOهاي بيان ژن بررسي ديجيتال

در مراحل مختلف نمو ذرت با  PAOهاي آناليز بيان ژن

نبرد اي بيانلاين هاي ترانسكريپتوم اطلس استفاده از داده

B73 ) ريزآرايه  فناوريذرتNimbleGen انجام شد (

)Sekhon et al., 2011شده با روش هاي نرمال). داده

)Robust Multi-array Averageلگاريتم پايه  ) بر مبناي

دريافت  PLexdbبياني گياهي  هايز پايگاه دادهدو ا

)Dash et al., 2012 بياني هايداده بنديخوشه جهت) و 

 اهدورترين همسايه الگوريتم و اقليدسي فاصله اساس بر

)Complete Linkage( نقشه نيز رسم و ) حرارتيHeat 

Map ( افزارنرم از Mev4.0 شد استفاده .  
 

  

  نتايج و بحث

  در ذرت PAOخانواده ژني 

 هانژ اييشناس و ارزيابي ،ذرت ژنوم توالي هايداده انتشار

ساخته است  پذيرامكانها را و روشن كردن تاريخ تكامل آن

)Zhou et al., 2017 در اين مطالعه با استفاده از الگوريتم .(

tBLASTn  و پروفايلHMM  چهارده ژن حاوي دمين

Amino_oxidase  ژنوم ذرت شناسايي شد. چهار ژن به در

، GRMZM2G030529شماره دسترسي 

GRMZM2G019863 ،GRMZM2G059958  و

GRMZM2G149786  علاوه بر دمينAmino_oxidase 

هاي داراي اين دو نيز بودند. پروتئين SWIRMداراي دمين 

وند. شعنوان دمتيلاز اختصاصي ليزين شناخته ميهدمين ب

م آرابيدوپسيس، انگور، برنج و توت جالب توجه آنكه ژنو

دهنده عدم نشان كه بودند LSDژن  چهارفرنگي نيز حاوي 

 ,.Gu et al( استها بر گسترش اين ژن شدنتاثير مضاعف

علت هب AC213398.3_FG002). همچنين ژن 2016

پايين  E. valueو  Amino_oxidaseناقص بودن دمين 

ر اه دص يا طول كوتناق هاي داراي دمينحذف شد. پروتئين

 Jiang etساز هستند (ي مشكلمطالعات تكاملي و فيلوژن

al., 2010 .( از در ژنوم ذرت اكسيدآمينژن پلي نهدر نهايت

 ZmPAO9تا  ZmPAO1صورت شناسايي شد كه به

علت هها نشان داد كه ب). بررسي1گذاري شدند (جدول نام

)، Alternative Splicingوجود آلترناتيو اسپلايسينگ (

را دارند كه  PAOپروتئين  20كردن رمزژن توانايي  نهاين 

و عدد مربوط به  "."هر نسخه پروتئيني مربوط به هر ژن با 

). وزن مولكولي اين 1نسخه مشخص شد (جدول آن 

ها از كيلودالتون و طول آن 48/67تا  14/19ها از پروتئين

نقطه آمينه متفاوت است. همچنين اسيد 602تا  178

در  07/5ذرت از  PAOهاي ايزوالكتريك پروتئين

ZmPAO4.2  هاي در ژن 68/6تاZmPAO7.1  و

ZmPAO7.4 طول پروتئين، وزن ملكولي 1(جدول  است .(

ذرت مشابه برنج،  PAOهاي و نقطه ايزوالكتريك پروتئين

 آرابدوپسيس، پنبه و پرتقال است. 

 اكسيدازهاي ذرت درآمينجايگاه فعاليت پلي

بيني شد. زوم پيشسيتوپلاسم، آپوپلاسم و پراكسي

 ابها مطالعات نشان داده است كه جايگاه سلولي اين آنزيم

كه واكنش  PAOهاي ها در ارتباط است. آنزيمآنكاركرد 

ست در آپوپلا ،دهندمي انجام را هاآمينپلي كاتابوليسم نهايي

 ننده واكنشكاتاليز كنيز كه  PAOهاي فعاليت دارند. آنزيم

وم زدر سيتوپلاسم و پراكسيهستند، ها آمينبرگشتي پلي

   ).1فعال هستند (جدول 

  

  و ساختار ژني نشدجايگاه كروموزومي، مضاعف

ذرت بر اساس نقطه  PAOهاي جايگاه فيزيكي ژن

 نههاي ذرت مشخص شد. ها روي كروموزومشروع اين ژن

 1هاي كروموزومصورت غيريكنواخت روي به ZmPAOژن 

روي  ZmPAOاند و هيچ ژن عضو ذرت توزيع شده 10ا ت

  ). 1وجود ندارد (جدول  9تا  4هاي كروموزوم

ا هژن عامل اصلي تكامل يوكاريوت نشدفرآيند مضاعف

هاي جديد را ايجاد و ماده خام مورد نياز براي تكامل ژن

توانند كاركرد جديدي داشته ها ميكند كه اين ژنمي

در  نشدها، نرخ مضاعفمقايسه با ساير يوكاريوتباشند. در 

هاي محيطي علت نياز به سازگاري با محركهگياهان ب

). براي روشن شدن Hanada et al., 2008تر است (بيش

و  درپيپي شدن، مضاعفZmPAOمكانيسم بسط خانواده 

ها محاسبه بين آن سگمنتال در اين خانواده بررسي و تشابه

هاي مابين ژن كه مشخص شدو بر اين اساس 

ZmPAO1/ZmPAO2  درصد)،  2/53(تشابه

ZmPAO1/ZmPAO3  و درصد) 61(تشابه 
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ZmPAO2/ZmPAO3  نشددرصد) مضاعف 3/84(تشابه 

 نشدمضاعف ZmPAO4/ZmPAO9 هايو بين ژندرپي پي

واند تمي تشابهشده است. بالا بودن درصد  ايجادسگمنتال 

ها از طريق ها و ايجاد آنژن دهنده رابطه تكاملي ايننشان

   باشد. نشدمضاعف

 و استها در علوم زيستي بسيار مهم مطالعه ساختار ژن

تواند راهنماي بسيار مهم براي مشخص كردن تكامل مي

شرط ها باشد. همچنين پايدار بودن ساختار ژن پيشژن

كه تنوع در حالي است،ها شدگي نقش كاركردي ژنحفاظت

هاي ژني براي تكامل كاركردي خانوادهدر ساختار ژن 

 ). Cao and Shi, 2012ضروري است (

ذرت را از دو  PAOهاي اينتروني ژن-ساختار اگزون

هاي ساختاري هاي ساختاري بين ژني و تفاوتجنبه تفاوت

هاي رونوشت مختلف هر ژن حاصل درون ژني (بين نسخه

ررسي ب از آلترناتيو اسپلايسينگ) و نيز فاز اسپلايسينگ

نوع فاز اسپلايسينگ بر اساس جايگاه انجام آن  سهكرد. 

اسپلايسينگ در اولين نوكلئوتيد بعد  يكوجود دارد. در فاز 

اسپلايسينگ  دوكه در فاز در حالي ،شوداز كدون انجام مي

در دومين نوكلئوتيد بعد از كدون و در فاز صفر نيز در 

 ,Sharpود (شسومين نوكلئوتيد بعد از كدون ايجاد مي

هاي ). عمده تفاوت مشاهده شده در مورد نسخه1981

(شكل  استها رونوشت هر ژن حذف اگزون در برخي از آن

هاي اگزون شماره يك در رونوشت ،مثال راي). ب1

ZmPAO4.2  وZmPAO5.2  و اگزون آخر در

ZmPAO1.1 ثير آلترناتيو أترين تاند. بيشحذف شده

 زيرا ،شودمشاهده مي ZmPAO7اسپلايسينگ در مورد ژن 

. استفاقد پنج اگزون انتهايي  ZmPAO7.5رونوشت 

سه اگزون ابتدايي را ندارد. بايد نيز  ZmPAO7.3رونوشت 

و  ZmPAO2 ،ZmPAO3توجه داشت كه سه ژن 

ZmPAO6  تنها يك سيستم اسپلايسينگ دارند. تفاوت

 PAO6ذرت نشان داد كه ژن  PAOهاي ساختاري بين ژن

 دوها حداقل ساير ژندر كه در حالي است،فاقد اينترون 

د. وجود دار) ZmPAO7.5اينترون (

  

  در ذرت) PAO(آمين اكسيداز اطلاعات پروتئيني خانواده ژني پلي -1 جدول
Table 1. Protein information of polyamine oxidase (PAO) gene family in maize  

Gene locus Gene name 
Protein 
name 

Chromosome 
Protein 
length 

Isoelectric 
point 

Molecular 
weight 

Cellular 
localization 

GRMZM2G071343 ZmPAO1 ZmPAO1.1 1 507 5.57 57.05527 Apoplast 

GRMZM2G071343  ZmPAO1.2  602 6.11 67.48923  

GRMZM2G071217 ZmPAO2 ZmPAO2 1 323 5.21 37.30073 Apoplast 

GRMZM2G153799 ZmPAO3 ZmPAO3 1 370 5.25 42.56365 Apoplast 

GRMZM2G078033 ZmPAO4 ZmPAO4.1 2 487 5.26 53.04045 Peroxisome 

GRMZM2G078033  ZmPAO4.2  414 5.07 45.50781  

GRMZM2G078033  ZmPAO4.3  487 5.26 53.04045  

GRMZM2G078033  ZmPAO4.4  487 5.26 53.04045  

GRMZM2G000052 ZmPAO5 ZmPAO5.1 2 483 5.83 53.58029 Peroxisome 

GRMZM2G000052  ZmPAO5.2  481 5.83 53.33806  

GRMZM2G035994 ZmPAO6 ZmPAO6 3 504 5.44 53.94384 Cytoplam 

GRMZM2G034152 ZmPAO7 ZmPAO7.1 10 500 5.71 56.37089 Apoplast 

GRMZM2G034152  ZmPAO7.2  396 6.68 44.65683  

GRMZM2G034152  ZmPAO7.3  313 6.47 36.41624  

GRMZM2G034152  ZmPAO7.4  396 6.68 44.65284  

GRMZM2G034152  ZmPAO7.5  199 5.45 21.52339  

GRMZM2G396856 ZmPAO8 ZmPAO8.1 10 482 5.6 53.36002 Peroxisome 

GRMZM2G396856  ZmPAO8.2  482 5.6 53.36002  

GRMZM2G150248 ZmPAO9 ZmPAO9.1 10 493 5.43 53.86464 Peroxisome 

GRMZM2G150248  ZmPAO9.2  175 5.94 19.14673  
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كه از طريق نيز  ZmPAO9و  ZmPAO4دو ژن 

 و از نظر تعداد اگزون ،اندسگمنتال ايجاد شده نشدمضاعف

اره طول اينترون شم فقطو  هستندفاز اسپلايسينگ مشابه 

 گرفتن نظر در بلندتر است (بدون ZmPAO9در  يك

هاي رونوشت هر ژن). نسخه بين شدهمشاهده هايتفاوت

 ZmPAO1 ،ZmPAO2هاي اينتروني ژن -يساختار اگزون

ايجاد  درپيپي شدنكه از طريق مضاعف ZmPAO3و 

هايي است. تعداد اگزون، طول ژن، داراي تفاوت ،اندشده

با دو ژن  ZmPAO1ها و نيز فاز اسپلايسينگ طول اينترون

و  ZmPAo2تفاوت دو ژن  فقطو  استديگر متفاوت 

ZmPAO3  اگزون شماره يك در ژن  نداشتن وجوددر

ZmPAO2 1(شكل  است.(   

  

  هاآن فيلوژني ذرت مطابق رابطه PAOهاي اينتروني ژن -ساختار اگزون -1كل ش
Figure 1. The exon-intron structure of maize PAO genes according to their phylogenetic relationships 

  

  

   ذرت PAOهاي ي ژنروابط فيلوژن

از  ZmPAOهاي ژن ختن روابط فيلوژنيبراي روشن سا

هاي پارالوگ و اورتولوگ، درخت تكاملي طريق شناسايي ژن

اي هسازي چندگانه توالي كامل پروتئينرديفاساس همبر 

PAO لپه) و آرابيدوپيس (دولپه) بر اساس برنج و ذرت (تك

) رسم شد Neighbor Joiningها (روش ادغام همسايه

هاي همولوگ هاي اورتولوگ عموماً به ژن). ژن2(شكل 

شود كه از يك ژن هاي مختلف گفته ميموجود در ژنوم

د و به احتمال زياد كاركرد مشابه ونشمي اجدادي حاصل

در داخل يك  هاي پارالوگ از يك ژنكه ژندر حالي ،دارند

د و عموماً كاركرد ونشميايجاد  شدنژنوم و طي مضاعف

 ). برSonnhammer and Koonin, 2002متفاوتي دارند (

استرپ، و امتياز بوت اساس توپولوژي درخت فيلوژني

، برنج و آرابيدوپسيس به سه گروه ذرت PAOهاي پروتئين

ترين گروه و شامل ). خوشه يك بزرگ2تقسيم شدند (شكل 

ZmPAO4 ،ZmPAO5 ،ZmPAO8 ،ZmPAO9 ،

OsPAO3 ،OsPAO4 ،OsPAO5 ،AtPAO2 ،

AtPAO3  وAtPAO4 و از هر گياه يك ژن د . در خوشهبود

و  ZmPAO6 ،OsPAO1و شامل سه ژن  حضور داشت

AtPAO5 هاي ژنخوشه سه نيز شامل . بودZmPAO1 ،

ZmPAO2 ،ZmPAO3 ،ZmPAO7 ،OsPAO2 ،

OsPAO6 ،OsPAO7  وAtPAO1 2د (شكل بو .(  

وجود رابطه تكاملي نزديك بين برنج و ذرت كه از 

موجب شده است كه در هر سه  ،خانواده گرامينه هستند

اين دو گياه در كنار هم قرار گيرند.  PAOهاي گروه ژن

 درپييپ شدنكه از طريق مضاعف نيز ذرت PAOهاي ژن

 ZmPAO1 ،ZmPAO2گروه باعث ايجاد زير ،اندايجاد شده

 ،يك گروه ). در2اند (شكل در گروه سه شده ZmPAO3و 

 نشدمضاعف روشبا  كه ZmPAO9 و ZmPAO4 ژن دو

 ،زيرگروه قرار دارند يك در اگرچه اند،شده ايجاد سگمنتال

ها داراي ژن اورتولوگ از برنج ولي هريك از آن

)ZmPAO4/OsPAO4 ،ZmPAO9/OsPAO5 با امتياز (

رسد نظر مي). به2(شكل  هستنددرصد  100استراپ بوت

اين دو ژن پيش از جدا شدن برنج و ذرت در  شدنمضاعف

شده باشد  ايجادو طي تكامل  قبلميليون سال  50

)Swigonova et al., 2004تر اين ). براي ارزيابي دقيق

90 



 1397بهار  /اول/ شماره هشتمتحقيقات غلات/ دوره                          ذرت در )PAO( اكسيداز آمينپلي هايژن بيان و فيلوژني مطالعه

در برنج و ساير  PAOخانواده  شدن، بررسي مضاعفهفرضي

رسد. در گروه دو از هر نظر ميهضروري ب گياهان گرامينه

 PAOيك ژن وجود دارد. در مطالعه خانواده ژني  فقطگياه 

و  OsPAO1هاي با ژن CsPAO4در پرتقال نيز ژن 

AtPAO5 ر گرفتدر يك گروه قرا )Wang and Liu, 

2014.(  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 
 
 
 توسط PAOهاي سازي چندگانه طول كامل پروتئينرديفذرت، برنج و آرابيدوپسيس. هم PAOهاي پروتئين رابطه فيلوژني -2شكل 

رسم شد.  1000استرپ ها با بوتهمسايه ادغامبر اساس روش  MEGA7افزار كمك نرمبه فيلوژني انجام و درخت ClustalXافزار نرم

هاي قرمز، آبي ترتيب با رنگذرت، برنج و آرابيدوپسيس به PAOهاي پروتئينو هاي آبي، صورتي و سبز ترتيب با رنگبه 3و  2، 1گروهاي 

  و سبز نشان داده شده است.
Figure 2. Phylogenetic relationships among maize, Arabidopsis and rice PAO proteins. Multiple sequence 

alignment of PAO full length sequence was done using ClustalX and the phylogenetic tree was generated using 
MEGA7 software by the Neighbor-joining method with 1000 bootstrap replications. The groups 1, 2 and 3 are 
shown by blue, pink and green and the PAO proteins of maize, rice and Arabidopsis are shown by red, blue and 

green, respectively.  
 

نشان  ZmPAO6اينتروني ژن  -يمطالعه ساختار اگزون

). مطالعه ساختار 1(شكل  استداد كه اين ژن فاقد اينترون 

، )CsPAO4 )Cs4g14150هاي اينتروني ژن-ياگزون

OsPAO1 )LOC_Os01g51320 و (AtPAO5 

)At4g29720 ( فاقد اينترون  همها نشان داد كه اين ژننيز

هاي بدون ها سه روش براي ايجاد ژن. در يوكاريوتهستند

ا، هپروكاريوت از ژن افقي انتقال شامل كه دارد وجود اينترون

 استشدن ژن فاقد اينترون و رتروپوزاسيون مضاعف

)Huang et al., 2015يك ژن  فقطد ). با توجه به وجو

PAO شدگي،فاقد اينترون در اين چهار گياه و عدم مضاعف 

ها يا از پروكاريوت PAOرسد انتقال افقي ژن نظر ميهب

 ،رتروپوزاسيون موجب ايجاد اين ژن شده باشد. به هر حال

مكانيسم ايجاد و تكامل اين ژن نياز به مطالعات بيشتر دارد. 

رنج و ب PAOهاي د كه ژنندهنشان مي شدهمطالعات انجام

 ،دقرار دارن هاي فيلوژنيدر هر يك از گروه آرابيدوپسيس كه

 راينبنابو  دارند نقش كاركردي و جايگاه درون سلولي مشابه

ذرت  PAOهاي توان اين احتمال را مطرح كرد كه ژنمي

اه ي را دارد. جايگكاركرد اختصاصي آن گروه فيلوژن نيز همان
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برنج  PAOمشابه  PAOهاي بيني شده براي پروتئينپيش

برنج  PAOهاي . بر اين اساس پروتئيناستو آرابيدوپسيس 

ذرت كه در سيتوپلاسم و  و آرابيدوپسيس و به احتمال زياد

ها آمينو در تبديل معكوس پلي هستندزوم فعال يپراكس

اند. همچنين گروه يك و دو را ايجاد كرده ،نقش دارند

 به احتمال زيادبرنج و آرابيدوپسيس و  PAOهاي پروتئين

ها در آمينگروه سه، مرحله آخر كاتابوليسم پلي ،ذرت

عنوان هب 2O2Hرا كاتاليز كرده و موجب توليد  ،آپوپلاست

 Takahashiشوند (رساني سلول ميمولكول مهم در پيام

et al., 2010; Liu et al., 2014; Chen et al., 2016.(  

 
   نمو مختلفذرت در مراحل  PAOهاي نالگوي بيان ژ

ذرت، الگوي  PAOهاي براي درك نقش كاركردي ژن

اندام ذرت  11بافت متفاوت مربوط به  60ها در بيان اين ژن

كامل،  زني، ريشه اوليه، گياهچهحال جوانه شامل بذر در

ساقه، مريستم انتهايي ساقه، چوب بلال، ميانگره، ابريشم، 

تاسل و دانه گرده، برگ، غلاف بلال و بذر بررسي شد 

)Sekhon et al., 2011 براي ژن .(ZmPAO4  داده بياني

هاي بيان ژن ،هاي ريزآرايهيافت نشد. بر اساس داده

ZmPAO سله مراتبي به سه گروه بندي سلمطابق خوشه

، ZmPAO2هاي ). گروه يك شامل ژن3(شكل  يم شدتقس

ZmPAO5 ،ZmPAO6 ،ZmPAO8  وZmPAO9 بود .

مراحل نموي نسبت به ها و هاي اين گروه در بافتبيان ژن

ها و يا مراحل نموي الگوي و در برخي از بافت هم متنوع بود

در مراحل انتهايي نمو  ،مثال براي. دادندبيان متضاد نشان 

هاي القاء و بيان ژن ZmPAO2بيان ژن  ،ز آندوسپرمبذر و ني

ZmPAO5  وZmPAO9  .بيان  نيز در ريشهسركوب شد

كاهش يافت  ZmPAO2افرايش و بيان ژن  ZmPAO9ژن 

 ZmPAO3و  ZmPAO1گروه دوم شامل دو ژن ). 3(شكل 

بيان  .شتدا ايمشابه ها الگوي بياندر بسياري از بافتبود و 

القاء  ،ژن در دانه گرده، برگ، نمو بذر و آندوسپرماين دو 

، استها ها در نمو اين بافتدهنده نقش اين ژنشد كه نشان

 اي ساقه تغييردر ريشه، ساقه و مريستم انته هاآنبيان  اما

شامل ژن  نيز فقط ). گروه سه3د (شكل محسوسي نشان ندا

ZmPAO7 توان به دو بخش مي . الگوي بيان اين ژن رابود

اين صورت كه بيان آن در مراحل مختلف نمو تقسيم كرد، به

 سركوب و ،زده و ابريشمبذر، آندوسپرم و جنين، بذر جوانه

در حالت كلي بعد از ). 3(شكل  شدها القاء در ساير بافت

شده در اثر اعفهاي مضشدگي، بخشي از ژنمضاعف ايجاد

ي نقش كاركردي خود را از دست تصادفهاي تجمع جهش

و بخش ديگر با كسب كاركرد نسبتاً متفاوت در  دهندمي

 ,Hundertmark and Hinchaشوند (ژنوم حفظ مي

هاي پارالوگ تفاوت الگوي بيان ژن گر،يد ). از طرف2008

دهنده فرضيه واگرايي تواند انعكاسشده ميمضاعف

)divergenceرد جفت ژن ) باشد كه بر اساس آن كارك

دادن كاركرد  صورت از دستشده طي تكامل بهمضاعف

)nonfunctionalizationتقسيم كاركرد اصلي بين ،(   

) و يا كسب subfunctionalizationهاي خواهري (ژن

) مشاهده شود neofunctionalizationكاركرد جديد (

)Duarte et al., 2006هاي ). مقايسه الگوي بيان ژن

ZmPAO1 ،ZmPAO2  وZmPAO3  حاصلكه   

تشابه الگوي  دهندهنشان ،هستند درپيپي شدنمضاعف

و بر حفظ  است ZmPAO3و  ZmPAO1هاي بيان ژن

 ZmPAO2ها طي تكامل دلالت دارد. ژن كاركرد اين ژن

 راينبنابو  ن متفاوتي نسبت به دو ژن ديگر داردالگوي بيا

نقش كاركردي متفاوتي كسب كرده است.  به احتمال زياد

، ZmPAO4هاي بياني ژن با توجه به وجود نداشتن داده

كه  ZmPAO9هاي بياني آن و ژن توان در مورد تفاوتنمي

  گيري كرد.نتيجه ،سگمنتال هستند نشدحاصل مضاعف

 
  گيري كلينتيجه

استفاده در اين مورد  هاي بيوانفورماتيكبر اساس روش

ن ي ايشناسايي شد. مطالعه فيلوژن ZmPAOژن  نه تحقيق،

ذرت، برنج و  PAOهاي خانواده نشان داد كه ژن

 شوند كه در هر گروهآرابيدوپسيس به سه گروه تقسيم مي

ها در سلول حفاظت نقش كاركردي و جايگاه فعاليت آن

 ZmPAO. مطالعه مكانيسم بسط خانواده ژني استشده 

و سگمنتال در اين  درپيپي شدنمضاعف ايجاددهنده نشان

هاي آن در برنج، و همولوگ ZmPAO6خانواده است. ژن 

اين به بنابرو  هستندآرابيدوپسيس و پرتقال فاقد اينترون 

ها يا بر اساس انتقال افقي ژن از پروكاريوتزياد  احتمال

 PAOهاي اند. الگوي بيان ژنترانسپوزاسيون ايجاد شده

ها در مراحل نموي كاركردي آندهنده نقش نشان ،ذرت

   شدنمضاعفهاي حاصل از الگوي بيان ژن. استذرت 

دهنده ايجاد كاركرد جديد براي برخي از نشاننيز  درپيپي

. اين است درپيپي شدنمضاعفحاصل از  PAOهاي ژن

ذرت  PAOهاي نقش بالقوه ژن فهماولين گام در  تحقيق

عدي در مورد نقش اختصاصي تواند در مطالعات ببود و مي

ها، مراحل نموي آمينها در متابوليسم پليهر يك از اين ژن

  ها مفيد باشد.گياهي و پاسخ به تنش
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 صورت نواربه . ارزش سيگنالي مختلفهاهاي ريزآرايه در مراحل نموي و بافتذرت بر اساس داده PAOهاي پروفايل بيان ژن -3شكل 

 ودهنده سركوب بيان، عدم تغيير بيان نشانترتيب سياه و قرمز به ،سبز هايه شده است كه در آن رنگرنگي در انتهاي نقشه حرارتي اراي

  .هستندالقاء بيان 
Figure 3. Microarray-based expression profile of maize PAO genes across different tissues and development 

stages. Relative signals are represented by color bar shown at the bottom of heat map, thereby green, black and 
red colors representing down-regulation, no-change and up-regulation in expression, respectively. 
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Abstract 
Polyamines are oxidatively deaminated by amine oxidases (AOs), including copper amine oxidases 

(CuAOs) and FAD-dependent polyamine oxidases (PAOs). PAOs are associated with polyamine 
catabolism in peroxisome, apoplast and cytoplasm. In plants, increasing evidences support that PAO 
genes play an essential roles in growth and developmental processes such as organogenesis, senescence, 
and also responses to abiotic and biotic stresses. The availability of the maize genome sequences has 
provided an excellent opportunity for whole-genome annotation, classification and comparative 
genomics research. In this study, through bioinformatics analysis approaches, nine putative PAO 
(ZmPAO1–ZmPAO9) were identified in maize genome. According to Phylogenetic analysis ZmPAOs 
can be divided into three major groups as found in their orthologous in Arabidopsis and rice. It is also 
demonstrated that maize PAO proteins are more closely related to rice than those in Arabidopsis. Gene 
structural analysis showed that the ZmPAOs have zero to nine introns and they are distributed across 4 
out of 10 chromosomes in maize. Duplication pattern analysis shows that segmental and tandem 
duplication are the main reasons for maize PAOs expansion. Using public microarray data, the roles of 
ZmPAOs in growth and development processes were assessed. These results have been provided 
evidences regarding the important functions of the gene family in maize developmental regulation. 
These results provide a basis for further functional characterization of ZmPAOs at the 
tissue/developmental level and in response to stresses. Using public microarray data, ZmPAO expression 
profiles strongly suggested that ZmPAOs have a role in growth and development processes. 
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