
چکیده

ــدی در  ــی آون ــث پژمردگ ــه باع ــت، ک ــزاد اس ــی خاک ــده گیاه ــناخته ش ــر ش ــک بیمارگ Fusarium oxysporum ی
محصــولات کشــاورزی در سراســر جهــان مــی شــود. در طــی فراینــد ایجــاد آلودگــی، فاکتورهــای پــرآزاری مختلــف، 
ماننــد آنزیــم هــای تجزیــه کننــده دیــواره ســلولی، همچنیــن افکتورهــا و قــارچ زهرهــا توســط F. oxysporum ترشــح 
مــی شــود کــه در بیمــاری زایــی نقــش مهمــی ایفــا مــی کننــد. همچنیــن ایــن فاکتورهــا مســئول پاســخ بــه تنــش 
هــای غیــر زنــده محیطــی و میزبــان نیــز مــی باشــند. در ایــن میــان تعــدادی از ایــن فاکتورهــای رونویســی کــه از 
طریــق مکانیســم هــا و مســیرهای مختلــف بــرای بیمــاری زایــی ضــروری هســتند، مطالعــه شــدند. ایــن فاکتورهــای 
رونویســی در چنــد خانــواده مرتــب شــده انــد و خانــواده فاکتورهــای رونویســی انگشــت روییــن بزرگتریــن خانــواده در 
بیــن ایــن چنــد خانــواده اســت. مطالعــه تحقیقاتــی حاضــر نقــش عملکــردی تعــدادی از ایــن فاکتورهــای رونویســی 
در F. oxysporum را تعییــن کــرده اســت، کــه براســاس نقــش بیمــاری زایــی خــود در F. oxysporum در چهــار گــروه 
مرتــب مــی شــوند. عــاوه بــر ایــن، ســایر مــوارد ماننــد عملکردهــای زیســتی، مســیرها، دامنــه اهــداف، همولوگ‌هــای 
ایــن فاکتورهــای رونویســی و تجزیــه و تحلیــل ارتبــاط بیــن آن هــا بــا یکدیگــر مقایســه شــدند. ایــن بررســی یــک 
 F. oxysporum ــرآزاری ــا پ ــاط ب ــده در ارتب ــم کنن ــه ژن هــای تنظی ــوط ب ــدی شــده مرب ــل طبقه‌بن ــه و تحلی تجزی
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Abstract

Fusarium oxysporum is a well-known soil-borne plant pathogen, which causes vascular wilt in 
agricultural crops worldwide. During the infection process, various virulence factors, such as cell 

wall-degrading enzymes, as well as effectors and mycotoxins, are secreted by F. oxysporum, which play 
an important role in fungal pathogenesis. Also, these factors are responsible for the response to abiotic 
environmental and host stresses. Meanwhile, a number of these transcription factors have been studied, 
which are necessary for pathogenesis through different mechanisms and pathways. These transcription 
factors were classified in several families, and the family of zinc finger is the largest family among these 
families. The current research study has determined the functional role of some of these transcription 
factors in F. oxysporum, which are were classified in four groups based on their pathogenic role in F. 
oxysporum. In addition, biological functions, pathways, target domains, homologues of these transcription 
factors and analysis of the relationship between them were compared. This review presents a classification 
analysis of genes regulatory to F. oxysporum virulence related.
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فصلنلمه علمی دانشجویی

مقدمه

Fusarium oxysporum یــک قــارچ رشــته ای بیمارگــر 
گیاهــی اســت کــه باعــث پوســیدگی ریشــه، پژمردگــی 
و نکــروز در تعــداد زیــادی از گیاهــان میزبــان می‌شــود 
و در رده پنجــم از 10 پاتــوژن گیاهــی برتــر بــا اهمیــت 
 Geiser, et al.,( علمــی و اقتصــادی قــرار گرفتــه اســت
ــر  ــرم غی ــورت ف ــه ص ــزاد ب ــارچ خاک ــن ق 2013(.  ای
ــاری زا  ــروه بیم ــترین‌هایی از دو گ ــامل اس ــی، ش جنس
)گیــاه، حیوانــات و انســان( و غیــر بیمــاری زا می‌باشــد. 
اســترین هــای بیمارگــر گیاهــی بــر اســاس میزبــان بــه 
ــن  ــده‌اند، همچنی ــیم ش ــی1  تقس ــای اختصاص ــرم ه ف
ــوده  ــی آل ــاس توانای ــوان براس ــا را می‌ت ــی از آن ه برخ
ــا  ــپ ه ــا پاتوتی ــا ی ــه نژاده ــف ب ــام مختل ــردن ارق ک
ــش  ــه بی ــه قارچــیF. oxysporum ب ــرد. گون تقســیم ک
از 100 فــرم اختصاصــی بــر اســاس گونــه هــای میزبــان 
ــر  ــد بیمارگ ــود، مانن ــی ش ــدی م ــه بن ــوص طبق مخص
ن   F. oxysporum f. sp. lycopersici فرنگــی  گوجــه 
ــوز F. oxysporum f. sp. cubense ن  ــر م )Fol(، بیمارگ
F. oxysporum f. sp. pha� ن)Fop(  بیمارگــر لوبیــا ،)Foc(

seoli و بیمارگــر خربــزه نF. oxysporum f. sp. melonis  ن 
.)Takken & Rep, 2010(ن،)Fom(

از نفــوذ F. oxysporum از طریــق ریشــه‌های  پــس 
ــکل1(  ــدی )ش ــتم آون ــردن سیس ــزه ک ــا کلنی ــاه، ب گی
موجــب اختــال در سیســتم انتقــال آب شــده کــه منجر 
ــود.  ــاه می‌ش ــرگ گی ــی و م ــم پژمردگ ــاد علائ ــه ایج ب
ــدادی  ــی، F. oxysporum  از تع ــد آلودگ ــی فرآین در ط
سیســتم‌های ترشــحی اســتفاده کــرده و انــواع مختلفی از 
فاکتورهــای پــرآزاری ماننــد قــارچ زهر‌هــا2، افکتورهــای 
پروتئینــی و آنزیم‌هــای تخریــب کننــده دیــواری ســلولی 
ــح  ــان ترش ــدف میزب ــای ه ــلول ه ــب س ــرای تخری ، ب
تخریــب  آنزیم‌هــای   .)Ma, et al., 2013( می‌کنــد 
ــا،  ــی گالاکتورونازه ــد پل ــواری ســلولی3، مانن ــده دی کنن
پکتــات لیازهــا، زایلانازهــا و کوتینازهــا ممکــن اســت بــا 
ــلولی، در  ــای س ــا و دیواره‌ه ــوم، کوتیکول‌ه ــب م تخری
القــا تهاجــم و گســترش بیمارگــر در بافــت میزبــان، بــه 

ــد. ــک کنن ــی کم بیماری‌زای

تولیــد  توانایــی   F. oxysporum ایــن،  بــر  عــاوه   
ــید5   ــک اس ــین4 ، فوزاری ــه بیووریس ــا، از جمل قارچ‌زهر‌ه
 Rheeder,(  6ــن )López‐Díaz, et al., 2018( و فومونیس
ــان  ــی در میزب ــه بیماری‌زای ــه ب et al., 2002( را دارد، ک
ــید بــا  ــک اس ــین و فوزراری ــد. بیووریس ــک می‌کنن کم
Foc همــراه بــوده و موجــب پژمردگــی، پوســیدگی و 
ــوز در شــرایط آزمایشــگاهی می‌شــوند.  ــی م ــرگ گیاه م
ــک  ــیریTR4( 7(، فوزراری ــق گرمس ــژاد Foc 4 مناط در ن
ــه عنــوان یــک فاکتــور مثبــت  اســید نقــش اساســی را ب
پــرآزاری، بــه ویــژه در مرحلــه اولیــه شــروع بیمــاری ایفــا 

.)Liu, et al., 2020( می‌کنــد 
بیووریســین قــارچ زهــری اســت کــه توســط بســیاری از 
 Beauveria bassiana توســط  و  فوزاریــوم  گونه‌هــای 
 DNA ــدن ــه ش ــه تک ــب تک ــه موج ــود ک ــد می‌ش تولی
و مختــل کــردن مســیرهای بیوشــیمیایی میتوکندریایــی 
  .)Mallebrera, et al., 2018( می‌شــود  آپوپتــوز 
بیووریســین درFol ، ســطح اســید اســکوربیک را در 
منجــر  و  می‌دهــد  کاهــش  گوجه‌فرنگــی  ســلول‌های 
بــه فروپاشــی سیســتم آســکوربات و مــرگ پروتوپلاســت 
می‌شــود. عــاوه بــر آنزیــم هــای تخریــب کننــده دیــواری 
ــای  ــا، F. oxysporum. افکتوره ــر ه ــارچ زه ــلولی و ق س
ــام Six )ترشــح شــده در  ــا ن پروتئینــی شــناخته شــده ب
آونــد چوبــی8 ( تولیــد می‌کنــد، کــه اولیــن بــار یــک گروه 
ــد  ــیره آون ــتئین از ش ــی از سیس ــای غن ــن افکتوره از ای
چوبــی گوجــه فرنگــی پــس از تلقیــح بــا عوامــل بیمــاری‌زا 
شناســایی شــد. در Fol، تعــدادی از ژن‌هــای SIX  نقــش 
ــازی  ــی ب ــان اختصاص ــی میزب ــن ویژگ ــی در تعیی مهم
 )AVR2( ،)AVR1(  SIX4 ،می‌کننــد. بــه عنــوان مثــال
SIX3 وAVR3(  SIX1( بــه عنــوان ژن‌هــای ناپرآزاریــی 
ــای  ــا ژن‌ه ــترده ب ــورت گس ــه ص ــه ب ــد ک ــل می‌کنن عم
 3-I و I-1 (1-Immunity)، I-2 مقاومــت گوجــه فرنگــی

.)Takken & Rep, 2010( برهمکنــش دارنــد
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Fusarium oxysporum بررسی برخی فاکتورهای رونویسی در ارتباط با بیماری‌زایی

 F. در دامنــه ای از فــرم هــای اختصاصــی SIX ژن هــای 
oxysporum. شناســایی شــده انــد، امــا هــر یــک از ایــن 
ــای  ــن ژن ه ــاص از ای ــی خ ــی ترکیب ــای اختصاص فرم‌ه
ــی  ــن ویژگ ــد در تعیی ــه می‌توان ــد ک ــی باش SIX دارا م
شــوند  اســتفاده   F. oxysporum اختصاصــی  میزبــان 
)vanDam, et al., 2016(. در Fol ، ژن هــای SIX روی 
ــرار  ــده ق ــناخته ش ــژه و ش ــدادی وی ــای اج کروموزوم‌ه
ــه عنــوان کروموزوم‌هــای جانبــی دارای تعــداد  ــد و ب دارن
زیــادی از عناصــر ژنتیکــی متحــرک1 بــوده کــه درتعییــن 
میزبــان اختصاصــی نقــش دارنــد. عــاوه بــر ایــن، 
ــه صــورت افقــی  ــد ب کرومــوزوم هــای جانبــی مــی توانن
ــی  ــا بیماری‌زای ــه اســترین دیگــر منتقــل شــوند، کــه ب ب
در میزبــان اختصاصــی F. oxysporum مرتبــط اســت 
ــش  ــی نق ــای رونویس )vanDam, et al., 2017(. فاکتوره
اصلــی در تنظیــم رونویســی عوامــل دخیــل در مســیرهای 
مربــوط بــه بیماری‌زایــی F. oxysporum را دارنــد. در طی 
ــانه‌های  ــال و درک نش ــا اتص ــی، F. oxysporum ب آلودگ
میزبــان بــه وســیله فعــال شــدن تعــدادی از فاکتورهــای 
رونویســی، برنامــه ریــزی رونویســی بــه گونــه ای تنظیــم 
ــی و  ــوژی، بیمــاری زای ــارچ از نظــر فیزیول ــا ق می‌شــود ت

ــق پیــدا کنــد. ــان تطاب رشــد در محیــط میزب

شکل1: هیف های F. oxysporum f. sp. lycopersici درون آوند 
)Caldwell & Iyer-Pascuzzi, 2019( : عکس از ).چوبی

ژن‌هــای مربــوط بــه رمزگــذاری فاکتورهــای رونویســی 
 F. oxysporum بزرگتریــن خانــواده پروتئینــی را در

می‌ســازند. 

خانواده‌های عمده فاکتورهای 
F. oxysporum رونویسی در

ــل  ــای متص ــاس دامنه‌ه ــر اس ــی ب ــای رونویس فاکتوره
شــونده بــه DNA (DBD2)s بــه خانواده‌هــای ســاختاری 
کامــاً تعریــف شــده گــروه بنــدی می‌شــوند. بزرگتریــن 
قارچ‌هــای  جملــه  از  یوکاریوت‌هــا،  در  این‌هــا 
 ZF3(ــن ــت رویی ــای انگش ــامل خانواده‌ه ــته‌ای، ش رش
(،  همودومیــن )HD4(، زیــپ پایــه لوســینی )bZIP5 ( و 
پایــه مارپیچ-حلقــه مارپیــچ )bHLH6 ( هســتند. فــراوان 
 )ZF( ــن ــت رویی ــی انگش ــور رونویس ــوع فاکت ــن ن تری
اســت، کــه در همــه موجــودات زنــده یافــت می‌شــود و 
یکــی از بزرگتریــن خانواده‌هــای فاکتورهــای رونویســی 
 Seetharam &( را در یوکاریوت‌هــا تشــکیل می‌دهــد

.)Stuart, 2013
ــته‌ای  ــا7  دو رش ــات بت ــامل صفح ــا ش ــن پروتئین‌ه ای
 )Cys(نامــوازی و یــک مارپیــچ آلفا8  و بر پایه سیســتئین
ــک  ــه در ی ــده‌اند، ک ــت ش ــتیدین)His( محافظ و هیس
ــد  ــرار دارن ــده ق ــره ش ــد محاص ــت مانن ــاختار انگش س
 Cys2/His2-typeشــکل2(. آن هــا بــه 9 زیــر خانــواده(
 (C2H2) ، C3H، C3HC4 ، C2HC5 ، C4HC3، C2HC،
 Cassandri, et( طبقه‌بنــدی می‌شــوند C8 و C4 ، C6

.)al., 2017
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1Transposable elements
2DNA-binding domains
3Zinc finger
4Homeodomain
5Basic leucine zipper
6Basic helix-loop-helix
7Sheets
8Helix
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ــن  ــوع C6 از پروتئی ــا، ن ــواده ه ــر خان ــن زی ــن ای  در بی
کلاســتر روییــن منحصــراً در مخمــر و در قارچ‌هــای 
رشــته‌ای یافــت می‌شــود، کــه بــه ایــن نــوع از فاکتورهــای 
 Zn (II) 2Cys6 ــته‌ای ــن دو هس ــت رویی ــی، انگش رونویس

ــکل3(. ــود )ش ــه می‌ش گفت

شکل2: 1- حالت فضایی پروتئین 2- حالت انگشت مانند 
.)Han, et al., 2020( :عکس از

ــم  ــک ات ــور ی ــن C2H2، حض ــت رویی ــن انگش در دومی
ــای  ــک انته ــده در ی ــت ش ــتئین حفاظ ــا دو سیس روی ب
صفحــات بتــا و دو هیســتیدین محافظــت شــده در انتهــای 
ــداری  کربوکســیلی مارپیــج آلفــا موجــب اطمینــان از پای
ســاختار انگشــت روی می‌شــود. در F. oxysporum، در 
ــت  ــی انگش ــای رونویس ــدد از فاکتوره ــج ع ــوع پن مجم
روییــن C2H2 شــامل PacC ، ZafA، Ste12،FolCzf1 و 
Con7-1 شناســایی و عملکردشــان مشــخص شــده اســت 
خانــواده‌ای  شــامل   ،GATA پروتئین‌هــای  )شــکل4(. 
ــت  ــی انگش ــای رونویس ــه GATA در فاکتوره ــل ب متص
روییــن هســتند، کــه عملکردهــای متنوعــی در قــارچ هــا 
ــه  ــا روی ب ــد شــده ب ــاژول پیون ــا دو م ــک ی ــد و از ی دارن
Cys-  ــی ــه شــده در توال ــار سیســتئین تعبی ــراه چه هم

می‌شــوند  تشــکیل   X2-Cys-X17/18-Cys-X2-Cys
.)Teakle & Gilmartin, 1998( )5شــکل(

.)Zuriegat, et al., 2021( : شکل4: عکس از

)Zuriegat, et al., 2021( : شکل5: عکس از

زیــپ پایــه لوســینی یــک موتیــف ســاختاری ســه بعــدی 
ــال  ــار در س ــتین ب ــه نخس ــت ک ــج در پروتئین‌هاس و رای

۱۹۸۸ میــادی توصیــف شــد.
ــده  ــت کنن ــزه ) جف ــن دایمری ــک دومی ــین ی ــپ لوس زی
رونویســی  فاکتــور  در   bZIP کننــده  مونومــر1(  دو 
تنظیــم  در   bZIP هــای  پروتئیــن  یوکاریوت‌هاســت. 
رونویســی نقــش دارنــد. پروتئین‌هــای خانــواده bZIP بــه 
واســطه ناحیــه متصــل شــونده بــه DNA و ناحیــه زیــپ 
ــا یــک  لوســینی متشــکل از بیــش از 9 تکــرار هفتایــی ب
لوســین در هــر هفــت آمینــو‌ اســید بــرای دایمریــزه کردن 
ــگام دایمــر شــدن  ــذا هن ــن شــناخته می‌شــوند، ل پروتئی
ــر را  ــه یکدیگ ــال ب ــازه اتص ــر اج ــه دو مونوم ــن ب پروتئی
می‌دهــد )Qi, et al., 2013(. در F. oxysporum ، عملکــرد 
ــامل FoAtf1،HapX  و  ــور رونویســی bZIP ش ــه فاکت س
MeaB مــورد تجزیــه و تحلیــل قــرار گرفتــه اســت 

.)López-Berges, et al., 2012( )شــکل6( 
ــی  ــی از پروتین‌های ــی Velvet )گروه ــس پروتئین کمپلک
کــه بــه ویــژه در قارچ‌هــای رشــته‌ای وجــود داشــته و در 
ــد( در  ــش دارن ــه نق ــای ثانوی ــد متابولیت‌ه ــر و تولی تکثی
قارچ‌هــای رشــته ای بســیار محافظــت شــده‌اند و شــامل 
 LaeA و   VelA (VeA ،VelB ، VelC(پروتئین‌هــای

هســتند. 
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).Zuriegat, et al., 2021( : شکل3: عکس از
)Zuriegat, et al., 2021( : شکل6: عکس از

1Dimerizing



ــده  ــم کنن ــا تنظی ــن پروتئین‌ه ــه ای ــود ک ــور می‌ش تص
ــم  ــد متابولیس ــف، مانن ــلولی مختل ــای س ــی فرآینده اصل
ــند.  ــی باش ــا غیر‌جنس ــی ی ــازی جنس ــه و اسپورس ثانوی
ــی VeA و  ــور رونویس ــش دو فاکت در F. oxysporum، نق
 López-Berges,( )7ــکل ــت )ش ــده اس ــن ش VelB تعیی

.)et al., 2013

).Zuriegat, et al., 2021( : شکل7: عکس از

خانــواده پروتئینــی APSES متعلــق بــه رده فاکتــور 
رونویســی پایــه مارپیچ-حلقــه- مارپیــچ )bHLH( بــوده و 
در قــارچ هــا بســیار محافظــت شــده‌اند. ایــن پروتئین‌هــا 
ــد اسپورســازی،  ــف بیولوژیکــی مانن در فرآیندهــای مختل
ــه و  ــز ســلولی، رشــد میســیلیومی، متابولیســم ثانوی تمای
پــرآزاری در قــارچ هــا موثرانــد )Ding, et al., 2018(. در 
ــی StuA و  ــور رونویس ــرد دو فاکت F. oxysporum، عملک

Swi6 مطالعــه شــده اســت.
فقــط یــک فاکتــور رونویســی از هــر کــدام از خانوده‌هــای 
MADS-box، Pac2/Gti1 و فاکتــور شــوک حرارتــی1 
ــه  ــرار گرفت ــی ق ــورد بررس )HSF ( در F. oxysporum م
ــب از  ــه ترتی ــده ب ــکیل ش ــی تش ــت. MADS مخفف اس
ــوزوم MCM2( 1( در  ــی کروم ــر مین ــای تعمیرگ فاکتوره
 Arabidopsis،در  S. cerevisiae ، AGAMOUS (AG(
DEFICIENS) DEF( در Antirrhinum majus و فاکتــور 
S ســرم خــون )SRF3( در Homo sapiens می‌باشــد. 
در F. oxysporum ، تنهــا عملکــرد فاکتــور رونویســی 
 Ding,( ــده اســت ــوع MADS بررســی ش Rlm1 از مجم
پروتئینــی  خانــواده  یــک   Pac2/Gti1  5.)et al., 2018
محافظــت شــده اســت کــه تنظیــم تغییــرات ظاهــری4 و 
تولیــد قارچ‌زهــر و بیماری‌زایــی را در قارچ‌هــا کنتــرل 
F. oxysporum تنهــا  )Qi, et al., 2019(. در  می‌کنــد 
عملکــرد FoSkn7 در ایــن خانــواده بررســی شــده اســت.

تنظیم کننده های رونویسی فاکتورهای 
F. oxysporum مستقیم در پرآزاری در قارچ

فکتورهــا، آنزیــم هــای تخریــب کننــده دیــواره ســلولی 
ــه  ــی ک ــای مهم ــوان فاکتوره ــه عن ــا ب ــر ه و قارچ‌زه
مســتقیما بــا بیماری‌زایــی در ارتبــاط  هســتند در 
ــیون  ــول کلنیزاس ــه در ط ــوند، ک ــه می‌ش ــر گرفت نظ
بافت‌هــای میزبــان توســط F. oxysporum، شــرایط 
رونویســی را تنظیــم می‌کننــد )Liu, et al., 2020(. در 
میــان تجزیــه و تحلیــل عملکــرد 26 فاکتــور رونویســی 
در F. oxysporum، Sge1 و Ftf1 بیــان ژن‌هــای تنظیمی 
ــلولی  ــواره س ــده دی ــب کنن ــای تخری ــت آنزیم‌ه فعالی
شــاملCtf1 ، Xln1 و Ctf2 را تنظیــم می‌کننــد، در 
ــوان  ــه عن ــس Velvet ب ــه FolCzf1 و کمپلک ــی ک حال

ــد. ــل می‌کنن ــر عم ــد قارچ‌زه ــده تولی ــم کنن تنظی

Sge1 و Ftf1  ژن های رمزگذاری کننده 
افکتورها را در F. oxysporum تنظیم 

می‌کنند

ــرای اولیــن  ــوگ Wor1 مــی باشــد، کــه ب  Sge1، ارتول
بــار در Fol شناســایی شــد. در Fol، موتانــت فاقــد 
)SGE1 )ΔSGE1  تقریبــا در برابــر گیــاه گوجــه فرنگــی 
ــذف ــت، و ح ــت داده اس ــود را از دس ــی خ بیماری‌زای

SGE1 بــر رشــد پارازیتــی در بافــت آونــد چوبــی تأثیــر 
ــوذ  ــه و نف ــطح ریش ــیون س ــا در کلنیزاس ــذارد ام می‌گ
بــه ریشــه اثــری نــدارد. تصــور مــی شــود کــه Sge1 در 
ــورSIX1 ، SIX2، SIX3 و  ــای افکت ــان ژن‌ه ــم بی تنظی
SIX5 در Fol نقــش داشــته باشــد. همولــوگ SGE1 در 
Foc ن�ـژاد گرمس�ـیری TR4( 4( و نــژاد1، تنظیــم کننــده 
خاموشـ�ی  بیماری‌زایــی در ریشــه مــوز می‌باشــد.  
RNAi م)siRNA( یــک رویکــرد میزبــان اســت کــه 
توســط آن بــا خاموشــی ژن SGE1 بــه طــور مســتقیم 
Fer�( ــد ــاد می‌کن ــال ایج ــی Foc  اخت ‌زای یدر بیماری

 .)nandes, et al., 2016
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Fusarium oxysporum بررسی برخی فاکتورهای رونویسی در ارتباط با بیماری‌زایی

1Heat shock factor  
2MINI CHROMOSOME MAINTENANCE 1  

 3Serum response factor  
4Morphogenic  
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همولــوگSge1 در ســایر بیمارگرهــای قارچــی گیاهــان، 
Ver�در Botrytis cinerea ، VdSge1در Reg1 هاز جملهـ

و     maydis Ustilago در   ticillium dahliae ، Ros1
Gti1 در oryzae  Magnaporthe بــرای بیماری‌زایــی 

.)Tollot, et al., 2016( ــاز اســت ــورد نی م
یکــی  از   )FTF1( Fusariumت  رونویســی  فاکتــور 
خانواده‌هــای ژنــی مســتقر در کرومــوزوم هــای جانبــی  
F. oxysporum اســت. خانــواده ژنــی FTF، متعلــق 
ــت،  ــی Zn2Cys6 اس ــای رونویس ــواده فاکتوره ــه خان ب
کــه شــامل ژن تــک کپــی FTF2 اســت کــه در همــه 
آسکومیســت هــای رشــته ای وجــود دارد. چندیــن 
 F. oxysporum بــه طــور انحصــاری در FTF1 نســخه از
وجــود دارد )Niño‐Sánchez, et al., 2016(. فاکتورهای 
رونویســی FTF1 و FTF2 در تنظیــم بیــان SIX1 نقــش 
ــده SGE1  مــی  ــم کنن ــن دو تنظی ــد و یکــی از ای دارن
باشــد. در Fol، پارالــوگ هــای FTF1 بــر روی کروموزوم 
 )FTF1همولــوگ( FTF2 هــای جانبــی2 قــرار داشــته و
بــر روی یــک کرومــوزوم هســته ای3  قــرار دارد. حــذف 
کرومــوزوم جانبــی پارالــوگ هــای FTF1 باعــث کاهــش 
ــد. در  ــان ش ــر روی میزب ــی  Fol ب ــاری زای ــدت بیم ش
 Fol بــر رشــد یــا اســپورزایی FTF2 حالــی کــه حــذف
تأثیــر نمــی گــذارد امــا شــدت بیمــاری زایــی را اندکــی 
ــذف FTF1 در  ــابه SGE1، ح ــد. مش ــی ده ــش م کاه
ــذارد  ــی گ ــر نم ــان تأثی ــه میزب ــوذ ب ــد نف ــر رون Fop ب
 Fop ــط ــاه توس ــی گی ــد چوب ــیون آون ــا در کلنیزاس ام
ــت  ــی مثب ــور تنظیم ــذارد، و Ftf1 افکت ــی گ ــر م تأثی
ــوم  ــر دو در ژن ــه ه ــت، ک ــایSIX1 و SIX6 اس ژن ه
ــوم  ــا در ژن ــد ام ــود دارن ــرآزار Fop وج ــای پ ــویه ه س
ــود  ــر وج ــی کمت ــاری زای ــدت بیم ــا ش ــای ب ــویه ه س
ــج  ــن نتای ــد )Niño‐Sánchez, et al., 2016(.  ای ندارن
بــر پایــه تجزیــه و تحلیــل ســطح بیــان در Fol براســاس 
 FTF1 و SGE1 ــور ــی دو فاکت ــطح رونویس ــش س افزای
ــی FTF1 و  ــان ذات ــای ایجــاد بیمــاری و بی در فرآینده
ــه  ــک مجموع ــان ی ــه بی ــت، ک ــده اس ــت ش SGE1 ثاب
بــزرگ همپوشــان از ژن هــای SIX را القــا مــی کننــد، 
کــه برهمکنــش ایــن فاکتورهــای رونویســی را پیشــنهاد 

.)van der Does, et al., 2016( ــد ــی کن م

XlnR، Ctf1 و Ctf2 ژن های رمزگذاری کننده 
 F. آنزیم های تخریب کننده دیواره سلولی را در

oxysporum تنظیم می کنند

در Fol، حــذف ژن XLNR منجــر بــه حــذف فعــال 
کننــده رونویســی ژن هــای زایلانــاز هــم در کشــت و هــم 
ــود.  ــی ش ــی م ــه فرنگ ــان گوج ــی گیاه ــگام آلودگ در هن
ــاً در  ــم کام ــوز ه ــت XLNR هن ــال، موتان ــن ح ــا ای ب
گیــاه گوجــه فرنگــی بیمــاری زا مــی باشــد. ایــن نتایــج 
ــدی رونویســی  ــده کلی ــال کنن ــه XlnR، فع نشــان داد ک
ــده در  ــن کنن ــک تعیی ــا ی ــت، ام ــاز اس ــای زایلان ژن ه
میــزان شــدت بیمــاری در F. oxysporum نیســت.  نقــش 
ــر  ــای درگی ــان ژن‌ه ــم بی XlnR در M. oryzae، در تنظی
ــی نقشــی  در مســیر کاتابولیســم پنتــوز تعییــن شــده ول
ــدارد. در  روی ژن هــای آنزیم‌هــای همــی ســلولولیتیک ن
ــه  ــت ک ــوگ XlnR اس F. graminearum، Xyr1، همول
زایلانــاز را تنظیــم می‌کنــد امــا در ترشــح ســلولاز نقــش 

ــدارد. ن
در  کــه  هســتند   Fol در  همولــوگ  دو   Ctf2 Ctf1و 
تنظیــم سیســتم لیپولیتیــک )فرآینــد تجزیــه بــه واســطه 
 .)Bravo-Ruiz, et al., 2013( ــد ــش دارن ــز( نق هیدرولی
 CTF2 ــا ــک ژن CTF1 ی ــذف ت ــا ح ــه‌ای ب ــش یافت جه
یــا جهــش یافتــه‌ای بــا حــذف دو ژن CTF1 و CTF2 در 
ــاز می‌شــود. ــه کاهــش فعالیــت عمــده لیپ Fol، منجــر ب

Ctf1 و Ctf2 نقــش تنظیمــی مثبــت روی هفــت ژن 
 LIP1 ، LIP2، LIP3 ، LIP10، LIP13، LIP15لیپــاز
ــی  ــی منف ــش تنظیم ــن Ctf1 نق و LIP22 دارد. همچنی
ــی  ــای LIP 1.2 ، LIP20 و LIP21 دارد، در حال ــر ژن‌ه ب
کــه Ctf2 نقــش منفــی بــر بیــان LIP1.2 دارد. ایــن 
جهش‌هــا همگــی باعــث کاهــش شــدت بیماری‌زایــی در 
ــن  ــر ای ــوق بیانگ ــای ف ــه ه ــوند، یافت ــی می‌ش گوجه‌فرنگ
اســت کــه سیســتم لیپولیتیــک در Fol بــرای بیماری‌زایی 

.)Bravo-Ruiz, et al., 2013( مهــم اســت

1 Fusarium transcription factor
2 Accessory chromosomes
3 Core chromosome
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 Velvet و کمپلکس FolCzf1
 F. تنظیم کننده تولید قارچ زهر در

oxysporum هستند

فاکتــور رونویســی FolCzf1 از  C2H2 نقــش مهمــی در 
 .)Yun, et al., 2019( دارد F. oxysporum آلودگی اولیــه
حــذف FolCzf1 منجــر بــه کاهــش شــدت بیماری‌زایــی 
ــه  ــود. مطالع ــک می‌ش ــید فوزاری ــد اس ــش تولی و کاه
پروفایــل رونویســی نشــان داد کــه FolCzf1 در تنظیــم 
ژن‌هــای موثــر در بیوســنتز اســید فوزاریــک نقــش دارد 
 F. در   ،FolCzf1 همولوگ‌هــای   .)Yun, et al., 2019(
 M. oryzae در  و   GzC2H003 شــامل graminearum
نیــز GCF3 هســتند کــه در مرحلــه اولیــه آلودگی بســیار 

ــی ضــروری هســتند. ــرای بیماری‌زای ــان شــده و ب بی

 VEA، ــامل ــی از Velvet ش در Fol، از دســت دادن اجزای
VELB یــا VELC باعــث افزایــش تولیــد کنیــدی و 
همچنیــن تغییــر در شــکل و انــدازه میکروکنیدی‌هــا 
 Fol ــل ــی کام ــرای بیماری‌زای ــود. VeA و LaeA ب می‌ش
López-( بــر روی گیاهــان گوجه‌فرنگــی ضــروری هســتند

کمپلکــس  ایــن،  بــر  عــاوه   .)Berges, et al., 2013
پروتینــی Velvet در بیــان کلاســتر ژنــی بیوریســین نیــز 
اختــال   .)López-Berges, et al., 2013( دارد  نقــش 
در ژن FgVEA در میــزان تشــکیل هیــف هــای هوایــی، 
خاصیــت آبگریــزی، پــرآزاری و تولیــد دئوکســی نیوالنــول 

.)López-Berges, et al., 2013( اثــر کاهشــی دارد

تنظیم کننده های فاکتور رونویسی 
کنیدی زایی در تولید مثل غیرجنسی 

F. oxysporum

خــود  غیرجنســی  مثــل  تولیــد  در   F. oxysporum
ــدی  ــوع کنی ــه ن ــادی از س ــر زی ــت و مقادی ــر اس بی‌نظی
)میکروکنیــدی، ماکروکنیــدی و کلامیدوســپور( را تولیــد 
می‌کنــد )شــکلMa, et al., 2013( )8(. مشــاهده کلنیــزه 
ــا  ــد ب ــن فرآین ــه ای ــد ک ــان می‌ده ــان نش ــردن میزب ک
ــب  ــه موج ــک صفح ــکیل ی ــا تش ــا و ب ــع کنیدی‌ه تجم
انســدا آوندهــا می‌شــود. ســپس، میکروکنیدی‌هــا جابجــا 
ــه تولیــد  ــه تنــدش و رشــد قــادر ب ــا تولیــد لول شــده و ب

ــتند.  ــتری هس ــای بیش ــدی ه کنی
بــه  کنیدی‌زایــی  در  تنظیم‌کننــده   Ren1 و   StuA
ــتند.  ــی در F. oxysporum هس ــد غیر‌جنس ــگام تولی هن
در F. oxysporum f. sp. melonis ن )Fom( موتانت‌هایــی 
ــا حــذف REN1، تولیــد میکروکنیــدی و ماکروکنیــدی  ب
تحــت تأثیــر قــرار می‌گیــرد، امــا رشــد رویشــی و تشــکیل 
ــود  ــاهده می‌ش ــی مش ــورت طبیع ــه ص ــپور ب کلامیدوس

 .)Ma, et al., 2013(

شکل8: گونه Fusarium verticillioides 1( سطح رویی پرگنه 
پس از سه روز رشد در محیط غذایی PDA، 2( حالت 

 ،PDA پرگنه قارچ پس از هفت روز رشد روی محیط غذایی
3و4( اسپورودوکیوم روی برگ گیاه میخک، 5( سردروغین 

و زنجیر کنیدیومی، 6( سلول کنیدیوم زا )منوفیالید(، 
7( ماکروکنیدیوم، 8( زنجیر میکروکنیدیومی)عکس از : 

مرادپور و صارمی 1399(.

ی
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قارچ‌زهــر  بیوســنتز  بــر  اثــری   GzC2H003 حــذف 
دئوکســی نیوالنــول1 نــدارد امــا منجــر بــه افزایــش تولیــد 
Vel� ــک کمپلکــس هتروتریمــری 2 می‌شــود. ی �ـو نزیرالن

vet محافظــت شــده، تنظیم کننده در توســعه و گســترش 
قــارچ و متابولیســم ثانویــه اســت کــه قبــاً در ســایر قــارچ 
 F. graminearum، F. ــد ــوم، مانن ــر فوزاری ــای بیمارگ ه

verticillioides و F. fujikuroi بررســی شــده  اســت. 

  1Deoxynivalenol

  2Zearalenone



فصلنلمه علمی دانشجویی

ــکل  ــت ش ــرایط کش ــذف STUA، در ش ــا ح در Fol ب
ــت و  ــی اس ــورت طبیع ــه ص ــدی ب ــری میکروکنی گی
تشــکیل ماکروکنیــدی کاهــش دارد امــا افزایــش شــکل 
ــش  ــا جه ــود، منته ــده می‌ش ــپور دی ــری کلامیدوس گی
یافته‌هــا در گیاهــان آلــوده کمتــر از تیــپ وحشــی 
ــا  ــد. ب ــد می‌کنن ــدی تولی ــدی و میکروکنی ماکروروکنی
ایــن حــال، از دســت دادنRen1  یــا StuA تأثیــری بــر 
روی بیماری‌زایــی نمی‌گــذارد، کــه نشــان می‌دهــد 
میکروکنیــدی و ماکروکنیــدی ممکــن اســت بــرای 
 Ma, et al.,( لازم نباشــند F. oxysporum بیماری‌زایــی

.)2013

تنظیم کننده فاکتورهای رونویسی 
متابولیسم عمومی و پرآزاری در

F. oxysporum 

ســه فاکتور رونویسی Ebr1، Con7-1 و Snt2  متابولیسم 
ــای  ــد. ویژگی‌ه ــرار می‌دهن ــر ق ــت تأثی ــی را تح عموم
ــه  ــن س ــذف ای ــس از ح ــرآزاری، پ ــه پ ــی از جمل مهم
عامــل تحــت تأثیــر قــرار گرفتنــد.  بــا ایــن حــال، اینکــه 
ــز نقــش تنظیمــی  ــور رونویســی نی ــن ســه فاکت ــا ای آی
مســتقیم در پــرآزاری دارنــد یــا خیــر هنــوز ناشــناخته 
ــن ســه فاکتــور رونویســی، Fow2 و  اســت. برخــاف ای
 F. بیماری‌زایــی  در  ویــژه  تنظیــم کننده‌هــای   Cti6
oxysporum هســتند و از دســت دادن آن‌هــا بر پرآزاری 

ــا مکانیســم آن ناشــناخته اســت. ــذارد، ام ــر می‌گ تأثی
Ebr1 بــه عنــوان یــک فاکتــوردر ایجــاد اختــال 
کاهــش  اندکــی  و  بیماری‌زایــی  کاهــش  رشــد،  در 
 F. graminearum ظرفیت‌هــای کنتــرل زیســتی در
 ،Fol معرفــی شــده اســت.  در تعــداد 4287 اســترین از

ــد.  ــن ش ــوگ EBR1 تعیی ــدد پارال 9 ع

ــداد  ــف Fol دارای تع ــویه‌های مختل ــذف EBR1 در س ح
مختلفــی از ژن‌هــای EBR، منجــر بــه اختــال یکســان در 
رشــد و کاهــش بیماری‌زایــی شــد، کــه بیانگــر ایــن اســت 
کــه ویژگی‌هــای رشــد و بیماری‌زایــی در ســویه‌های 
می‌باشــند   EBR دیگــر  نســخه‌های  از  مســتقل   Fol

.)Thatcher, et al., 2012(
ــی  ــی ویژگ ــده اصل ــم کنن ــک تنظی ــوان ی ــه عن Con7 ب
هــای ظاهــری مربــوط بــه آلودگی در قــارچ عامل بلاســت 
ــال،  ــن ح ــا ای ــت. ب ــده اس ــف ش ــج M. oryzae توصی برن
ــوگ Con7 در Fol مشــخص  وجــود ســه نســخه از همول
شــده اســت، و FOXG_11503( 1-Con7( نزدیکتریــن 
ســطح شــباهت )69%( را بــه Con7 در M. oryzae نشــان 
ــذف ژن و  ــد )Ruiz-Roldán, et al., 2015(. ح ــی ده م
تجزیــه و تحلیــل بیــان ژن مبتنــی بــر ریزآرایــه مقایســه 
ــم  ــک تنظی ــوان ی ــه عن �ـه Con7-1 ب �ـان داد ک ای1 نش
کننــده کلــی در تقــارن رشــد، انشــعاب هیفــی، کنیــدی 
 Ruiz-Roldán,( زایــی و بیمــاری زایــی عمــل مــی کنــد
et al., 2015(.  در مقابــل، غیرفعــال ســازی همزمــان 
هــر دو نســخه Con7-2 موجــب قابــل تشــخیص نبــودن 
عیــب هــا در جهــش یافتــه هــا مــی شــود، کــه پیشــنهاد 
ــرای رشــد، توســعه  می‌کن�ـد دو نس�ـخه دیگ�ـر Con7-2 ب
 Snt2 .اهمیــت ندارنــد F. oxysporum و بیماری‌زایــی
ــواره عرضــی هیــف،  در تنظیــم رشــد هیــف، تشــکیل دی
 F. oxysporum f. کنیــدی زایــی و تنفــس قارچــی در
ــا  ــی ب ــش یافته‌های ــش دارد. جه sp. melonis ن )Fom( نق
ــرآزاری در  ــش پ ــخص کاه ــور مش ــه ط ــذف SNT2 ب ح
ــور  ــه ط ــد و ب ــان دادن ــان نش ــزه از خودش ــان خرب گیاه
ــالای  ــیون ب ــری از کلنیزاس ــزان کمت ــی می ــل توجه قاب
 Snt2 ســاقه در آن هــا مشــاهده شــد کــه نشــان می‌دهــد
در مراحــل اولیــه و کلنیزاســیون میزبــان توســط بیمارگــر 
ــش Snt2 در  ــن، نق ــر ای ــاوه ب ــت. ع ــروری اس Fom ض
در   EEF1G و   IDI4 ، PDC، MSF1ژن چهــار  بیــان 

مســیر TOR2  مشــخص شــده اســت،

ی
ور

مر
له 
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م

سال بیست و سوم، شماره ششم، بهار 1402

25

1 Comparative microarray-based

  2 Target of Rapamycin



 امــا مشــخص شــده کــه Snt2 در متابولیســم نیتــروژن 
دخیــل نیســت، کــه بیانگــر ایــن اســت کــه مســیرهای 
Snt2 و TOR اجــزای مشــترکی را بیــن خــود بــرای 
ــل  ــام مراح ــی در انج ــم تنظیم ــک مکانیس ــت ی حمای
اشــتراک  بــه   F. oxysporum در  بیولوژیکــی ســلول 

.)Denisov, et al., 2011( می‌گذارنــد 
 ،2Cys6 ــوع ــور رونویســی )Zn (II از ن ــک فاکت Fow2، ی
ــی در Fom لازم  ــدی زای ــی و کنی ــرای رشــد هیف ــه ب ک
 fow2 .ــت ــل لازم اس ــرآزاری کام ــرای پ ــا ب ــت ام نیس
بــه  حملــه  در  کنترلــی  نقــش   Fom در  همچنیــن 
ــد.  ــا می‌کن ــاه را ایف ــت گی ــیون باف ــه‌ها و کلنیزاس ریش
ــیار  ــی F. oxysporumبس ــای اختصاص FOW2 در فرم‌ه

.)Denisov, et al., 2011( می‌شــوند  محافظــت 
 همولــوگ هــای Fow2 در شــش مــورد دیگــر از 
ــدند،  ــایی ش ــی F. oxysporum شناس ــای اختصاص فرم‌ه
ــدن  ــک ش ــه نزدی ــر ب ــز منج ــذف FOW2 در Fol نی و ح
بــه غیــر پــرآزار بــودن در گیاهــان گوجــه فرنگــی شــد. 
ــده  ــال کنن ــن ســریع فع در S. cerevisiae ، cti6 در تأمی
ــی  ــش هماهنگ ــتن نق ــطه داش ــه واس ــی GAL1، ب رونویس
 SAGA بــا هیســتون اســتیل ترانســفراز حــاوی کمپلکــس
ــش  ــار Cyc8-Tup1 را کاه ــزان مه ــا می ــش دارد، ت نق

ــد. ده

نتیجه گیرینتیجه گیری

نبــود روش هــای کنترلــی مؤثــر بــر بیمــاری پژمردگــی 
فوزاریومــی، تولیــد بســیاری از محصــولات اقتصــادی  بــه 
ــد.  ــد می‌کن ــه را تهدی ــرایط گلخان ــت در ش ــژه کش وی
ــر در  ــی موث ــر مکانیســم‌های مولکول ــن، درک بهت بنابرای
ــعه  ــان در توس ــی F. oxysporum درون میزب بیماری‌زای
ــکل9(.   ــت )ش ــروری اس ــدار ض ــرل پای ــای کنت روش‌ه
زا  عفونــت  هیــف  توســط  F. oxysporum مســتقیماً 
از طریــق ریشــه‌ها وارد گیاهــان می‌شــود و ســپس 
ــر  ــا تکثی ــی در آنج ــای چوب ــیون در آونده ــا کلنیزاس ب
ــر  می‌شــود. مشــخص شــده اســت کــه فاکتورهــای موث
بــر پــرآزاری، از جملــه آنزیم‌هــای تخریــب کننــده 
دیــواری ســلولی، قــارچ زهــر هــا و افکتورهــا در فرآینــد 

ــد. ــت دارن ــی F. oxysporum اهمی آلودگ
  F. oxysporum شکل9: تصویر عوامل موثر در بیماری‌زایی

).Zuriegat, et al., 2021( : عکس از

ــم  ــای مه ــده فاکتوره ــذاری کنن ــای رمزگ ــان ژن‌ه بی
پــرآزاری، توســط بیــش از یــک فاکتــور رونویســی 
ــی Ftf1 و  ــور رونویس ــا دو فاکت ــوند، مث ــم می‌ش تنظی
 van( ــد ــی Six نقــش دارن ــواده ژن Sge1 در تنظیــم خان

.)der Does, et al., 2016
ــد  ــژه در فرآین ــور وی ــه ط ــای Six ب ــای افکتوره ژن‌ه
ــی همــکاری و  ــا چگونگ ــوند، ام ــی بیــان می‌ش آلودگ
ــی  ــای SIX ط ــان ژن‌ه ــبرد FTF1 و SGE1 در بی پیش
فرآینــد آلودگــی هنــوز ناشــناخته اســت. بنابرایــن، 
بررســی اپــی ژنتیکــی  ژنــوم و بررســی دقیــق عملکــرد 
ــا  ــن فاکتورهــای رونویســی مهــم مرتبــط ب مکانیســم ای
ــی  ــه زن ــه جوان ــت. در مرحل ــاز اس ــورد نی ــرآزاری م پ
ــواد  ــود م ــار کمب ــوذ، F. oxysporum دچ ــدی و نف کنی
ــی  ــواد غذای ــت آوردن م ــه دس ــرای ب ــوده و ب ــی ب غذای
 López-Berges, et( ــد ــه می‌کن ــان حمل ــه میزب لازم ب
 F. ،ــی ــرای بقــا و تکثیــر در آوندهــای چوب al., 2020(. ب
oxysporum بــه طــور موثــری از مــواد غذایــی موجود در 
ــه تنش‌هــای محیطــی  ــی اســتفاده کــرده و ب ــد چوب آون
ــن،  ــنگی آه ــیدیته، گرس ــه اس ــش ب ــور، واکن ــد ن مانن
ــه  ــد ک ــش اکســیداتیو پاســخ می‌ده ــداری روی و تن پای
ایــن مــوارد نقــش مهمــی در رونــد آلودگــی دارنــد. بــرای 
ــده پاســخگو  ــم کنن ــای تنظی درک بیشــتر شــبکه ژن‌ه
اجــزای سیســتم‌های   ،F. oxysporum تنــش در  بــه 
تنظیمــی بایــد شناســایی شــوند، از جملــه ژن‌هــای 
ــی  ــی و ژن‌های ــای رونویس ــده فاکتوره ــذاری کنن رمزگ
ــد. ــذاری می‌کنن ــن دســت را رمزگ ــه محصــولات پایی ک
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ــای  ــی از فرم‌ه ــل برخ ــوم کام ــودن ژن ــترس ب  در دس
اختصاصــی F. oxysporum می‌توانــد در بهبــود درک 
ــی  ــل در بیماری‌زای ــی دخی ــای رونویس ــش فاکتوره نق
ــم  ــن مکانیس ــواهدی از چندی ــاً ش ــد و قب ــک کن کم
بیماری‌زایــی ارائــه شــده اســت. پیــش بینــی شــده اســت 
کــه برخــی از ایــن فاکتورهــای رونویســی در هماهنگــی 
ــن  ــت بی ــن اس ــته و ممک ــی داش ــش اساس ــان ژن نق بی
ــادل  ــی تب ــای جانب ــی و کروموزوم‌ه ــای اصل کروموزوم‌ه
داشــته باشــند. در میــان بررســی عملکــردی 26 فاکتــور 
ــی  ــور رونویس ــار فاکت ــی درF. oxysporum، چه رونویس
PACC ، EBR1،FTF1 و FOW2 در ژنــوم توســعه یافته 
ــه  ــک مطالع ــد. در ی ــک می‌کنن ــی کم ــه بیماری‌زای و ب
 F. ــب ــوم بیمارگــر قارچــی فرصــت طل طــی بررســی ژن
 PACC پارالـ�وگ  چهـ�ار   ،oxysporum NRRL32931
 )PACC_C و   ،  (PACC_0 ، PACC_A ، PACC_B

.)Zhang, et al., 2020( ــد ــایی ش شناس
ایــن چهــار فاکتــور رونویســی شــامل یــک نســخه ژنــی 
کــه بــر روی کروموزوم‌هــای هســته ای و چندیــن نســخه 
ــوند،  ــع می‌ش ــی توزی ــای جانب ــر روی کروموزوم‌ه ــه ب ک
هســتند. نشــان داده شــده اســت کــه فاکتورهــای 
رونویســی رمزگــذاری شــده در ژنــوم هســته دارای 
ــتقر در  ــای مس ــایر پارالوگ‌ه ــان س ــم بی ــی تنظی توانای
 EBR1 کرومــوزوم جانبــی هســتند، ماننــد پارالوگ هــای
  EBR1 کــه توســط ،)EBR4 و EBR2 ، EBR3( شــکل

ــوند. ــم می‌ش ــته ای، تنظی ــوزوم هس ــر روی کروم ب

مشــابه EBR، PACC بــر روی کرومــوزوم هســته ای 
 Zhang,( قلیایــی را دارد pH عملکــرد اصلــی در تنظیــم
ــخه FTF1 از روی  ــذف نس ــل، ح et al., 2020(. در مقاب
کرومــوزوم جانبــی نقــش آن در پــرآزاری را نشــان 
می‌دهــد، در حالــی کــه FTF1 موجــود روی کرومــوزوم 
ــم می‌شــود کــه  هســته‌ای کــه در طــول آلودگــی تنظی
Ruiz-( بیانگــر تأثیــر کمتــر آن بــر پــرآزاری اســت

بیــان  مطالعــه‌ای  Roldán, et al., 2015(. همچنیــن 
ــا  ــوزوم هســته‌ای ی ــر دو کروم ــه FTF1 در ه داشــت ک
 Fol جانبــی دارای توانایــی القــا بســیاری از افکتورهــا در
می‌باشــد، ایــن بیانگــر عملکردهــای مختلــف فاکتورهــای 
کرومــوزوم  و  هســته‌ای  کرومــوزوم  روی  رونویســی 
 .)van der Does, et al., 2016( می‌باشــد  جانبــی 
ــه DNA یکســانی  ــرای اتصــال ب ــی ب اگرچــه موتیف‌های
ــت،  ــترک اس ــوگ مش ــی پارال ــای رونویس ــن فاکتوره بی
ــد.  ــام می‌دهن ــزی را انج ــی متمای ــرد تنظیم ــا عملک ام
ــرد  ــه عملک ــتر و مطالع ــی بیش ــل ژنوم ــه و تحلی تجزی
فاکتــور رونویســی می‌توانــد منجــر بــه مشــخص شــدن 
ــرد آن  ــد و عملک ــی جدی ــور رونویس ــای فاکت خانواده‌ه
ــی شــود. ــی، در بیماری‌زای ــی و تکامل ــا در منشــأ اصل ه
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