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رسان ثانویه یک مولکول پیام عنوانبه B (CBLs)کالسینئورین شبه هایپروتئین

 فیزیولوژیکی کلسیم بوده، و در تنظیم فرآیندهای یهاگرحس زیرخانواده گروه

نقش مهمی دارند. در این مطالعه به منظور بررسی  گیاهان رشد و نمو و

های دخیل در پیام رسانی کلسیم در ئینسیلیکو و مقایسه خصوصیات پروتاین

در دو گیاه  CBLپسند، اعضای زیرخانواده ژنی گیاهان شورپسند و شیرین

آلوروپوس لیتورالیس و آرابیدوپسیس تالیانا مورد مطالعه قرار گرفت. بر اساس 

های آرابیدوپسیس، شش ژن شناسایی همولوژی توالی و روابط اورتولوژی با ژن

 AlCBL4 ،AlCBL2ی نیپروتئوروپوس در قالب سه گروه شده در ژنوم آل

بر مبنای  AlCBLی خانواده ژنی بررسبندی شدند. دسته  AlCBL10و

-EFهمردیفی چندگانه در گیاه آلوروپوس لیتورالیس موید حضور چهار دمین 

hand فراهم  میکلس یون اتصال یبرارا  یساختارها بوده که در تمام این ژن

های بالای خصوصیات فیزیکوشیمیایی اکثر پروتئین نماید. شباهتیم

آلوروپوس به آرابیدوپسیس و داشتن رابطه قوی اورتولوژی با یکدیگر ممکن 

ها در فرایند تکاملی است دلالت بر محفوظ ماندن کارکرد و عملکرد این ژن

 و مختلف یهادر اندام AtCBLs یانیب یالگوها لیو تحل هیتجزبوده باشد. 

به دلیل انشقاق عملکردی و  زنده مختلف نشان داد ریغ یهاتحت تنش

ی بیانی الگومنحصربفردی برخوردارند.  انیب ها از الگویساختاری، این ژن

نیز دلیلی بر الگوی عملکردی  AlCBLsهای ترانسکریپتوم متفاوت در داده

اطلاعات تواند می بدست آمده در این تحقیق جینتاهاست. متفاوت این ژن

در  آنها یعملکرد یهاسازوکاری در مورد نقش این خانواده ژنی و شمندارز

 های غیر زیستی برای مطالعات آتی مهیا سازد.تحمل به تنش

 
 ژنی، خانواده  ،کلسیم گرحسسیلیکو، آنالیز این های کلیدی:واژه

 .CBLهالوفیت، 
 

 

Calcineurin B-like proteins (CBLs), which act as a 

secondary messenger molecule in the subfamily of the 

calcium sensor gene family, play a key role in 

regulating physiological processes, plant growth and 

development. In order to identification and comparison 

of proteins involving in calcium signaling in two model 

of halophyte and glycophyte plants, in silico analysis of 

the CBL gene family were done in Aeluropus littoralis 

and Arabidopsis thaliana. Based on sequence 

homology and orthological relationships with 

Arabidopsis genes, 6 genes identified in Aeluropus 

were classified into three protein groups: AlCBL4, 

AlCBL2 and AlCBL10. Multiple sequence allignment of 

the CBL gene family in Aeluropus littoralis confirmed 

the presence of four EF-hand domains in all genes, 

which provide a structure for calcium ion binding. The 

high similarity of the physicochemical properties of 

most Aeluropus proteins to Arabidopsis as well as the 

strong orthological relationship with each other may 

indicate the preservation of the function of these genes 

in the evolutionary process. Analysis of AtCBLs 

expression patterns in different organs/ abiotic stresses 

showed that these genes have unique expression 

profiles due to functional and structural convergent. 

Different expression profiles of AlCBLs in Aeluropus 

transcriptome would be an evidence for the functional 

divergent of these genes. The results obtained from this 

study can provide valuable information about the 

properties of this gene family and their functional roles 

in tolerating to abiotic stresses for future studies. 

 

Keywords: Calcium sensor, CBL, Gene family, 

Halophyte, In silico analysis. 
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 همقدم

شرایط  معرض در نمو و رشد مراحل طی در گیاهان
 قرار زنده و غیرزنده هايتنش مختلف و محیطی

 محیطی، هايمحرک با مواجهه براي. گیرندمی
 انتقال پیچیده هايسازوکار از ايمجموعه گیاهان

 هايتنش به پاسخ و انتقال دریافت، را به منظور 1پیام
یون  .(Yin et al., 2017) اندتکامل داده مختلف
رسان یک مولکول پیام عنوانبه (2Ca+) کلسیم

و  رشد و فیزیولوژیکی ثانویه، در تنظیم فرآیندهاي
با  هبه نحوي ک داشتهنقش کلیدي  گیاهان در نمو

یون  مقدارگیاهان،  به زنده و غیرزنده اعمال تنش
 نمایدمل تنظیمی نوسان میایک ع عنوانبهکلسیم 

(Luan, 2009; Pandey et al., 2014; Kudla 

2018, .et al .)اي مجموعهبه  در واقع 2کلسیم پیام
در  هاسلول در شده در یون کلسیمتغییرات القاء از

، که به نوبه اطلاق شده مختلف هايمحرک پاسخ به
 هايدهندهانتقال ها وها، پمپکانال سازيخود به فعال

منتج  ،دارند قرار سلولی مختلف غشاهاي رد که خاص
 Dodd et al., 2010; Karami Lake et) دشومی

al., 2020). ژنی هايشبکه دردیگر  عبارتبه 
 کلسیم به متصل هايپروتئین کلسیم، کنندهتنظیم

 طوربه نموده و عمل گرحس هايمولکول عنوانبه
 و نمایندمی دریافت را سلولی کلسیم يهاامیپ صخا

 کنندمی منتقل فرودست مسیرهاي به را هاامیپ این

(Li et al., 2016; Yin et al., 2017) .در تغییرات 
ي هاگرحس توسط سلولی کلسیم داخل لظت یونغ

 کیناز ،)CAM (3هاکلسیم شامل کالمادولین
 و( CDPKs) 4کلسیم به وابسته هايپروتئین
 ( دریافتCBLs) B5کالسینئورین  شبه هايپروتئین

 در درگیر انتقال پیام مسیرهاي خود نوبه به که شده،

                                                                     
1. Signal 

2. Calcium signal 

3. Calmodulins 

4. Calcium-Dependent Protein Kinases 

5. Calcineurin B-Like Proteins 

 Pandey et) نمایندتنظیم می گیاهان را نمو و رشد

al., 2014.) 
 به B6 (LsCB)کالسینئورین  شبه هايپروتئین

 در کلسیم هايگرحس از فردي به منحصر گروه
 ،دهدها نشان می. بررسیدندار تعلق گیاهان
 واحد زیر به زیادي شباهت CBL هايپروتئین
 هايپروتئین و( CNB)کالسینئورین  B تنظیمی

 مخمر و حیوانات در( NCS) کلسیم عصبی گرحس
 تواندمی کلسیم پیام. (Kudla et al., 1999) دارند

 دریافت CBL هايپروتئین EF hand7 دمین توسط
 یون کلسیم، اتصال جهت به لحاظ ساختاري. شود

CBLدمین چهار حداکثر داراي ها EF-hand بوده 
 کلسیم متصل یون به چهار حداکثر توانندمی که

 Nagae et al., 2003; Sánchez-Barrena) شوند

et al., 2005) .EF-hand  در واقع یک موتیف
 از اسیدآمینه 12 هلیکس مشتمل بر-لوپ-هلیکس

+X•+Y•+Z•-Y•-X••-Z  آن در حروف که بوده 
ی بین کوردیناسیونپیوند  درگیر در لیگاندهاي نمایانگر

 هايآمینهاسید نمایانگر و لیگاند بوده و نقاط فلز
 .(et al Bentley-Lewit. ,2000) هستند 8حائل

 پیامجهت انتقال  هاCBLاست که  ذکربهلازم 
تریئونین  /کینازهاي سرین گروهی اختصاصاً به کلسیم،

 3 گروه ،(1 غیرتخمیري ساکارز) SNF1 مرتبط با
(SnRK3 )به نام CIPKشوندمتصل می ها (Kudla 

et al., 1999; Shi et al., 1999). دیگر  عبارتبه
که  NAF/FISL دمین با اتصال به CBL هايپروتئین

 پروتئینی )کینازهاي هاCIPK انتهاي کربوکسیلیدر 
تعامل ( قرار دارند با یکدیگر  CBLکننده بامتعامل

 در CIPK و CBL موجود بین از این تعامل کنند.می
 CBL-CIPK رمزنگاري یون کلسیم، شبکه سیستم

 و CBL هايژن .(Ma et al., 2019)شود اطلاق می

                                                                     
6. Calcineurin B-Like Proteins 

7. Elongation factor (EF) hand domains  

8. Intervening Residues 
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CIPK نظیر آرابیدوپسیس تالیانا،  هاگونه از بسیاري در
 Solanum) بادمجانبرنج، ذرت، کلزا،  گندم،

melongena )ییایفرنیکال صنوبر (Populus 

trichocarpa)، خزه (Physcomitrella patens ) و
 اندشده شناسایی Selaginella moellendorffiiگیاه 

(Yin et al., 2017). 
 هايیافتهجهشو بررسی  بیانبیشامروز آنالیز 

CBL  وCIPK  از ما درکیی در سزابهکمک 
 و تجزیه نموده است. در این هاژناین  عملکرد
به  تحمل در القا هاژناین  که ثابت شده هاتحلیل
در گیاهان از نقش کلیدي  مختلف هايتنش

 اهژن این حامل گیاهبرخوردارند در نتیجه قادرند به 
. اعطا نمایند محیطی نامساعد شرایط ي بهسازگار

شوري  شرایط در CBL1 ژن بیان مثال، عنوانبه
 و ، زخمABAمعرض در قرارگرفتن سرما، ،شدید

 ;Cheong et al., 2003) شودمی القا خشکسالی

Pandey et al., 2004; Yin et al., 2017). 
هاي غیر زنده تنش به نسبت  cbl1یافتهجهش

از  اسموتیکتنش فوق  و شدید شوري خشکسالی،
 Pandey et) بسیار بالایی برخوردار بود حساسیت

al., 2004) . ژنبه همین ترتیب CBL9، انتقال  در
 از ناشی ABA بیوسنتز مسیرهاي و ABA پیام

 Pandey et al., 2004; Sun et) دارد نقش ،تنش

al., 2008; Yin et al., 2017) گیاه آلوروپوس .
هالوفیت علفی  (Aeluropus littoralis) لیتورالیس

که در  بوده (Poaceae)ندمیان گ هخانواد از
 کندیمنمک رشد  يبالا يهاغلظت با ییهاطیمح

(Fatemi et al., 2019; Hashemi-petroudi et 

al., 2019).  از  اهانیگ نیادر  يشوربه تحمل
از سازوکارها شامل جذب و انتقال  يتعداد قیطر

 و هاونی يهومئوستاز ،ياسمز میتنظ ها،ونی یانتخاب
 ,.Barhoumi et al) باشدیم هابرگدفع نمک از 

2007; Barhoumi et al., 2008; Ghorbani et 

al., 2017) .توالی مبتنی بر با توجه به تعیینNGS 
توالی ژنومی این گیاه و در دسترس بودن توالی آن، 

هاي ژنی درگیر در امکان بررسی خصوصیات خانواده
 و يشور تنش خصوصاًهاي مختلف غیرزیستی تنش
 ,.Hashemi et al) فراهم گشته است یخشک

از  سیستماتیک تحلیل و تجزیه هیچ تاکنون،. (2020
 CIPK خانواده هايژن یاCBL اعضاي خانواده ژنی 

. در است نشده گزارش لپهدر گیاهان هالوفیت تک
 میکلس يهاگرحس کویلیسنیا یبررس ق،یتحق نیا
 لوروپوسآ 1شورپسنددو گونه  در CBL رخانوادهیز
مورد  ناایتال سیدوپسیآراب 2پسندنیریش و سیتورالیل

 قرار خواهد گرفت. یبررس
 

 هاروش و مواد
آلوروپوس  CBLژنی  خانواده اعضای ییشناسا

  لیتورالیس

در گیاه  CBLهاي همولوگ هايژن ییشناسابراي 
 يهایتوال ابتدا ،(AlCBL) سیتورالیل آلوروپوس

تالیانا  گیاه آرابیدوپسیس CBLی ژن خانواده ینیپروتئ
(AtCBL) تیاز سا Tair ازاستفاده  باو در ادامه  ذاخ 
با ابزار  يجستجو ،Query عنوانبهی توال نیا

tBLASTn Local آلوروپوس اهیگ ژنوم یتوال در 
 BioEdit (Hall et al., 2011) افزارنرم با سیتورالیل

در  ترتیببه یژن خانواده نیا يهانیدمگرفت.  صورت
 ،Pfam (El-Gebali et al., 2019) يهاگاهیپا

InterProScan (Jones et al., 2014) ،Prosite 
(Hulo et al., 2006) و SMART (Letunic et 

al., 2018) ابزار. با استفاده از شد تأیید و یبررس 
ProtParam تیدر سا Expasy خواص 

مانند تعداد  CBLهاي فیزیکوشیمیایی پروتئین
الکتریک اسیدآمینه، وزن مولکولی و نقطه ایزو

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

 WoLF PSORTها با استفاده از برنامه پروتئین

                                                                     
1. Halophyte 

2. Glycophyte 

http://gerfbb.com/images/upload/article/pdf/1387127438_Alzohairy%20et%20al%202011.pdf
https://web.expasy.org/protparam/
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(https://wolfpsort.hgc.jp/پیش )شد  بینی
(Horton et al., 2007).  هايموتیفشناسایی 

palmitoylation  وMyristoylaton با  بیترتبه
  PlantsPو CSS-Palm 3.0  افزاراز نرم استفاده

(http:// mendel.imp.ac.at/myristate/SUPL 

predictor.htm) شناسایی پپتیدهاي  .صورت گرفت
ها با استفاده از برنامه مبتنی بر شبکه پیامی در پروتئین

SignalP 5.0  صورت گرفت(Armenteros et al., 

2019). 
 

های پروتئینی و ، موتیفساختار ژنیشناسایی 

 AtCBLو  AlCBL روابط فیلوژنتیکی

در  آمدهدستبه CBLهاي پروتئینی ردیفی توالیهم
انجام و  ClustalWافزار آلوروپوس با استفاده از نرم

 هیساـها بر اساس روش اتصال همآن کیلوژنتیدرخت ف
با  (Felsenstein, 1985)استرپ و با انجام آزمون بوت

 MEGA 6.0 فیلوژنتیکی افزارنرم تکرار توسط 1000
ساختار  ییشناسا .(Tamura et al., 2013)شد  میترس

 GSDS برنامهبا استفاده از  یژن
(http://gsds.cbi.pku.edu.cn/ انجام گرفت )(Hu 

et al., 2014). با استفاده از  نیدم ساختارExpasy-

Prosite شد  میترسو  ییشناسا(Sigrist et al., 

 MEMEبرنامه  در شدهحفاظت يهافیموت. (2012
(http://meme-suite.org/tools/meme/ با )

ها در این برنامه انتخاب موتیفشده )نییتع يپارامترها
 10حداکثر  ییشناسابدون توجه به دفعات تکرار، 

و  نیکمترو  0001/0 کمتر از E-value ف،یموت
( هنیدآمیاس 50و  6 بیترتبه هافیطول موت نیشتریب

 . (Bailey et al., 2009)شد  ییشناسا
 

 AtCBLو  AlCBLبیان بررسی الگوی 

در مراحل  AtCBL يهاژن انیب يالگوبررسی  يبرا
 هايبرنامه و نموي، ي، بافتیمختلف رشد

Genevestigator (https://www.genevestigator. 

com/gv/plant.jsp)  وefp browser 

(http://bar.utoronto.ca) بررسی شد. دهاستفا 
استفاده از  با AlCBL نیژبیان اعضاي خانواده  يالگو
 انجام شد لیتورالیس آلوروپوس  RNA-seqيهاداده

(Hashemi-petroudi et al., 2020b)ي بردار. نمونه
هفته پس از اعمال تنش  از دو بافت برگ و ریشه یک

( بوده و در میدسدیکلر نمکمولار میلی 600ي )شور
 یطبه محبا انتقال  یماندهباق یاهانگی ابیبازادامه 

هفته پس  یک صورت گرفت.فاقد نمک  یدروپونیکه
هاي بافتاز  يبردارنمونه بازیابی، یطاز انتقال به شرا

ها ژن انیتفاوت ب زیآنال .ریشه انجام شد برگ و
 ماتریس لیتشک از پس و اجرا Log2FCصورت به

 انیب بود، هاآن انیب سطح و هاژن حاوي که ژن انیب
در  و نتایج قرار گرفت یمورد بررس AlCBL يهاژن

 افزارنرماستفاده از  با ،Heatmap نمودارقالب 
CIMminer (https://discover.nci.nih.gov/ 

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

2000). 
 

 بحث و جینتا
در گیاه  CBLژنی اعضای خانواده  ییشناسا

 آلوروپوس لیتورالیس

و  tBLASTnبا استفاده از الگوریتم در این مطالعه 
 ، درآرابیدوپسیس CBLخانواده  هاي پروتئینیتوالی
براي شناسایی اعضاي لیتورالیس  آلوروپوس ژنوم

حذف شد. در نهایت، با  جستجو CBLخانواده ژنی 
در  CBLکاندید  جایگاه ژنی 8اي تکراري، هتوالی
شناسایی شد. براي اطمینان از وجود آلوروپوس  ژنوم

شده از طریق هاي شناسایی، توالیEF-handدمین 
 SMART و InterProScan، Pfamهاي پایگاه

ها با با بررسی همولوژي این توالی گردید.ارزیابی 
 هخانواد ياعضا عنوانبه ژن 6هاي آرابیدوپسیس، ژن

CBL يگذارنام. شد ییآلوروپوس شناسا اهیدر گ 
و  کیلوژنتیبا توجه به روابط ف CBL يهاژن

 سیدوپسیآراب اورتولوگ يهاژن با آنها یتوالمشابهت 
 ,.Hashemi-petroudi et al) گرفتصورت 

https://wolfpsort.hgc.jp/
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 يابتدا به Al شوندیصورت که ابتدا پ نیبد. (2019
 برهر ژن  شمارهادامه  در و دیگرد اضافهژن  هر

 سیدوپسیرابآ در آن همولوگ ژن شماره يمبنا
ژن  کیاز  شیب وجودانتخاب شد. در صورت 

 س،یدوپسیآراب هومولوگ ژن هر يبرا لوروپوسآ
 1یهمسان زانیمبر اساس  ژن هرورژن  يگذارشماره

از  ترتیببه سیسیدوپشان در آرابورتولوگبه ا هاژن
با  AtCBL10به ژن  Alg5886ژن . شد انجام کی

با درجه همسانی   AT4G33000.1کد دسترسی
، Alg15558 ،Alg11525هاي ، ژن53/46

Alg8494  وAlg13204  به ژنAtCBL4  با کد
با همسانی  ترتیببه  AT5G24270.1دسترسی

نهایتا ژن  و 05/45و  76/56، 71/61، 71/61
Alg14121  به ژنAtCBL2  با کد دسترسی

AT5G55990.1  شباهت  83/59با درجه همسانی
و  Alg15558در این تحقیق نامگذاري دو ژن داشت. 

Alg11525  با توجه به داشتن درصد همسانی مشابه، با
ها در درخت فیلوژنتیکی توجه به جایگاه این ژن

 گرفت.صورت  ALCBL4.2و  ALCBL4.1 ترتیببه
شده هاي شناساییدهد تعداد ژنبررسی منابع نشان می

CBL  در آرابیدوپسیس(Kolukisaoglu et al., 

 Li et) بادمجان ،(Jiang et al., 2020) نجرب، (2004

al., 2016)  کلزاو (Zhang et al., 2014) بیترتبه 
 .باشدیم 6 و 5 ،10 ،10

 
شده حفاظت هاییفموتها و تجزیه و تحلیل دمین

 AtCBLو  AlCBL هایینپروتئ

 در AtCBLو  AlCBLی اعضاي خانواده ژنی بررس
،  Pfamاعم از  نیدم یاختصاص يهاگاهیپا

InterProScan ،Prosite و SMART  نشان داد
ه دارا بودن هاي مورد بررسی با توجه بکه همه ژن
تعلق  CBLبه خانواده ژنی  EF-handچند دمین 

و  Pfamدو پایگاه  در هاژنتمام  (.1دارند )جدول 

                                                                     
1. Identity 

InterProScan مین داراي دEF-hand به  ترتیببه
 بودند. IPR002048و  PF13499شماره دسترسی 

 درAtCBL9  و AtCBL7اگرچه براي دو پروتئین 
 EF-handدمین  ، نماي شماتیکی ازPfam افزارنرم

ارائه نشد ولی در اطلاعات ارائه شده وجود دمین 
EF-hand1  وEF-hand7   درAtCBL7  و دمین
EF-hand1 ،EF-hand6 ،EF-hand7  در
AtCBL9  قرار گرفت. بررسی در سایت  تأییدمورد
SMART  جزبه) هاژنتمام نشان داد Alg13204 

 EF-hand نیدمسه  يدارابود(  نیدو دم يکه دارا
 يدارا ،CBL7 ژن زین انایتال سیدوپسیآراب اهیدر گ .بودند

 يدارا گرید يهاژن یتمام کهیصورت در بوده، نیدم دو
علاوه بر  PROSITEEدر سایت . بودند نیدم سه

و  EF-hand2 ،EF-hand3هاي شناسایی دمین
EF-hand4  و موقعیت ژنی آنها، برخی از جایگاه

سیم در این شونده به یون کلاختصاصی متصل
 درتوالی آن  اطلاعاتکه  شدها نیز شناسایی دمین

در  گاهیجا نیا یتوال الگوي. است شده ارائه 1جدول 
ها متفاوت بوده و از ژن EF-handهاي مختلف دمین

 باشد.اي برخوردار نمیالگوي مشابه
 در میاتصال کلس گاهیجا کداراي ی AlCBL10 ژن

 گاهیجا کراي یدا AlCBL4.1 ژن ،EF-hand4 دمین
و  AtCBL1هاي ژن ،EF-hand4 در میاتصال کلس
AtCBL9  در میاتصال کلس گاهیجا دوهر کدام داراي 

EF-hand3 و EF-hand4،  ژنAtCBL7  داراي
 هايژن ،EF-hand2 در میاتصال کلس گاهیجا کی

AtCBL8  وAtCBL10  گاهیجا کیهر کدام داراي 
 یررسب در .بودند EF-hand4 در میاتصال کلس

 يهاگاهیپا در AtCBLو  AlCBLاعضاي خانواده ژنی 
، Pfam  ،InterProScanاعم از نیدم یاختصاص
Prosite و SMART ،هاي مورد اگرچه تعلق همه ژن

قرار گرفت ولی  تأییدمورد  CBLبررسی به خانواده ژنی 
 EF-handنتایج متفاوتی از بابت تعداد دمین 

 .لف مشاهده گردیدهاي مختشده بین پایگاهشناسایی
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توالی سبز آرابیدوپسیس تالیانا. و  یتورالیسآلوروپوس ل دو گیاه  در CBL یژنشده در خانواده شناسایی EF-handهاي دمین. 1جدول 
 باشد.رنگ، بیانگر جایگاه اتصال به یون کلسیم می

  یدسترس شماره
(Accession 

number) 

  نام ژن
(Gene Name) 

 (Domain organization) نیدم یازماندهس

Pfam (PF13499) SMART (SM00054) PROSITEE (PS50222) 

Alg5886 AlCBL10 SOS3-LIKE 
  

160-195: GANLFLDRVFDLFDEKKNGVIEFDEFIHALSiFHpL 

197-232: PMEDKINFAFKLYDLRQTGFIEREEVKQMIIaILmE 

241-276:LLEAIIDKTFEDADADKDGKINQEEWKEFVLrNPn 

Alg15558 AlCBL4.1 SOS3 
 

 

68-103: KKNLFADRIFDLFDQKCNGVIEFGEFVRSLNiFHpD 

105 - 140: PIAEKIAFAFRLYDLRGTGFIEREELKEMVLaLLnE 

149-184: AVEQIVDQTFKQADANGDGKIDPEEWKYFACtNPaL 

Alg11525 AlCBL4.2 SOS3 
  

67-102:RKNLFADRIFDLFDLKRNGVIDFGEFVRSLNiFHpD 

104 – 139:PVTEKITFAFRLYDLRGTGCIEREELKEMVLaLLn 

148 183: AVEQIVDQTFKQADINGDGKIDHDEWKALASkNPaL 

Alg8494 AlCBL4.3 SOS3  
 

69 – 104:KQNLFVDRVFDLFDQKRNGVIEFGEFVRSLSvFHpD 

106 - 141:PEEQKIAFAFRLYDLRHTGFIERHELKEMVLaLLe 

150-185:AVALIVDRTFDQADTKGDGKIDQEEWNEFAKnNPyV 

Alg13204 AlCBL4.4 SOS3 
  

56-75: KNGVIDFGEFVRSLSiFHpK 

77-112: PTSEKTTFAFKLYDLRGTGYIEKEELREMVLaLLdE 

121-156: TVEAIVDHTFSQADANDDGKIDPKEWEDFVKkNPsA 

Alg14121 AlCBL2 SOS3-LIKE- 
SCaBP1   

84-114: ADRVFDLFDTNKSRGLDFDEFARALSvFHpD 

116-151: PVNNKIHFAFKLYDLKNQGFIERAELKQMMEaTLaE 

160-195: VTESIIDKTFEEADTKKDGKIDLEEWFTLVNaHPsL 

AT4G17615.1 AtCBL1 SOS3-LIKE- 
SCABP5   

67-102: RENIFANRIFDMFDVKRKGVIDFGDFVRSLNvFHpN 

KQMLIaLLcEDMDCTGYIERQEVSLEDKIDFTFRLY: 139-104 

SDFVNkNPsLDVNQDGKIDKLEWTIEIILDKTFEDA :183-148 

AT5G55990.1 AtCBL2 SOS3-LIKE- 
SCaBP1   

82-117: KESLFADRVFDLFDTKHNGILGFEEFARALSvFHpN 

119-154: PIDDKIHFSFQLYDLKQQGFIERQEVKQMVVaTLaE 

163-198: VIEDIIDKTFEEADTKHDGKIDKEEWRSLVLrHPsL 

AT4G26570.2 AtCBL3 ---   

64-82: DGLINKEEFQLALFkTNkK 

86-121: FADRYQSQVFDLFDTKHNGILGFEEFARALSvFHpN 

123-158: PIEDKIDFSFQLYDLKQQGFIERQEVKQMVVaTLaE 

AT5G24270.1 AtCBL4 SOS3   

71-106: RRNLFADRIFDVFDVKRNGVIEFGEFVRSLGvFHpS 

108-143: PVHEKVKFAFKLYDLRQTGFIEREELKEMVVaLLhE 

152-187: MIEVMVDKAFVQADRKNDGKIDIDEWKDFVSlNPsL 

AT4G01420.1 AtCBL5 –-   

66-101: KRSLSAERIFGLFDMRNDGAIDFGEFVHTLNiFHpN 

103-138: SPRDKAIFAFRLYDTRETGFIEPEEVKEMIIdVLeE 

147-182: IIDSIVSKTFEEADWKKDGIIDLEEWENFVAtYPlT 

AT4G16350.1 AtCBL6 SOS3-LIKE- 

SCABP2   

76-111: TRSLFADRVFDLFDTKNTGILDFEAFARSLSvFHpN 

113-148: KFEDKIEFSFKLYDLNQQGYIKRQEVKQMVVrTLa 

157-192: VIESIIDKTFEEADTKLDGKIDKEEWRSLVLrHPsL 

AT4G26560.1 AtCBL7 SOS3-LIKE   

ARALSvFHpDTNHDGLLGFEEFNESLFSERVFDLF :105-70 

107-142: PIDDKIDLSFQLYDLKQQGFIERQGVKQLVVaTLaA 

151-186: IVESIIDKTFVQADTKHEGMIDEEEWMDLVFrHPlL 

AT1G64480.1 AtCBL8 -   

71-106: MQNLFADRVFYMFDRKRNGVIEFGEFVRSLSiFHpY3 

108-143: PEHEKSAFMFKLFDLHGTGFIEPHELKKMVGaLLgE 

KELVAkNPsDTNKDGKIDEEEWSIEAIVEQTMLEV :187-152 

AT5G47100.1 AtCBL9 SOS3––   

67-102: KENLFANRIFDLFDVKRKGVIDFGDFVRSLNvFHpN6 

KQMLIALLCEDMDCTGFIERQEVSLEEKTDFTFRLY: 139-104 

SNFVIkNPsLVDRDGKIDKTEWDTIEMILDQTFEDA :183-148 

AT4G33000 AtCBL10 SOS3-LIKE   

113 – 148: GENLFLDRVFDLFDEKKNGVIEFEEFIHALSvFHpY 

150 - 185: SIQEKTDFAFRLYDLRQTGFIEREEVQQMVSaILlE 

194-229:LLTMIIDKTFADADSDKDGKISKDEWNVYVHkHPsL  

 
هر چند این تفاوت تاحدودي با توجه به نوع 

هاي هاي متفاوت مورد استفاده در پایگاهداده
ولی مقایسه  .گرددتخصصی بررسی دمین توجیه می

 نشانبا مطالعات پیشین بر روي آرابیدوپسیس 
ها مورد اشاره از قدرت دهد که هیچکدام از پایگاهمی

دمین  اً ها خصوصدمیندقیق لازم جهت برآورد تعداد 
EF-hand1  .ی بررس کهیدرحالبرخودار نبودند
 Kim et)در گیاه آرابیدوپسیس  CBLخانواده ژنی 

al., 2000)برنج ، (Kolukisaoglu et al., 2004) ،
 ,.Ma et al) و فلفل (Zhang et al., 2014)کلزا 

 نیا همردیفی چندگانهبر مبناي  که داد نشان (2019

، که بوده EF-hand فیموتچهار  يدارا هاژن
فراهم  میکلس هايیون اتصال يبرارا  يساختار

 ، در گیاه آلوروپوس(Sanyal et al., 2016) کنندیم
لیتورالیس، همردیفی چندگانه موید داشتن چهار دمین 

hand-EF  در بین اعضاي خانواده ژنیCBL  .بود
، EF-2 يهایتوالدهد نشان می علمی بررسی منابع

3-EF 4 و-EF  با اي مشابهاز ساختار توالی-EF

hand 1 کهدرحالیبرخوردارند هاي کلاسیک-EF  از
عبارت هستند، بهبرخوردار ساختار متفاوت و غیرعادي 

محافظت شده  اریبساسید آمینه فاقد  EF-1دیگر 
Asp  جایگاهدر X  اسید آمینه سه  کهاینبوده، ضمن
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 et Nagae) دنرقرار دا Yو  X هايجایگاه نیبنیز 

2003., alمیکلس گرهايحس ریمانند سا(. ه ،
CBLشونده متصلهاي ي دمینها داراhand-EF 

 CBLمولکول  هرکه  بوده 2Ca+ ونیجهت اتصال 
 چیمارپ -حلقه -چیمارپ يساختار نیدم کی قالب در

عنوان توان بهیها را م CBL. اساساً،دینمایم تیفعال
 از نیدمدر نظر گرفت، که هر  ینیدمدو  يساختارها

که توسط  شده لیتشک EF-hand جفت دست کی
 شوندیکوتاه به هم متصل م رابط کی
(Kolukisaoglu et al., 2004) .کیها از نیدم 

-چیمارپ دو ، αچیمارپ متشکل از نه چیمارپ α ساختار
 شده است لیتشک β چهار رشته کوتاه و 310

(Sanyal et al., 2016). 
 
در  هافیزیکوشیمیایی پروتئین هایویژگی پایش

 ه آلوروپوسگیا

 دتوانیم هاپروتئین یمیاییشیزیکوفهاي پایش ویژگی
فرایندهاي بیولوژیکی، کارکرد مولکولی و  تعیین در

 یابیارز .باشد در سلول تأثیرگذار هاآن 1جانمایی
 به CBL يهانیدر پروتئ ییایمیکوشیزیف يهایژگیو

 18701 ۀدر محدود ریمتغ یوزن مولکول يآشکارساز
 کیزوالکتریا pH ۀمحدود لتون،دا 34666 یال

درصد و  57/47تا  86/27 يداری، شاخص ناپايدیاس
منجر شد )جدول  43/93تا  34/79 کیفاتیشاخص آل

 نیپروتئ شودیم دهید 1طور که در جدول همان .(1
AlCBL10 داشتهرا  یوزن مولکول نیشتریب ،

( و SOS3) AlCBL4.4به  یکیبار الکتر نیتریمنف
 AlCBL10مثبت به  یکیالکتر باربا  نیپروتئ تنها

شاخص  نیکمتر و نیشتری. بداشت اختصاص
 و AlCBL4.4و  AlCBL4.2 بیترتبه کیفاتیآل
 به ترتیببه يداریشاخص ناپا نیکمتر و  نیشتریب

AlCBL4.3  وAlCBL4.2 که از  داشت،علق ت

                                                                     
1. Localization 

 کیفاتیآل شاخص. باشندیمCBL4 (SOS3 )گروه 
 يدهایاس نویآمدر  کیفاتیآل رهیزنج یحجم نسب

پروتئین است که  نیزولوسیاو  نیلوس ن،یوال ن،یآلان
اثر مثبتی بر افزایش مقاومت حرارتی پروتئین هاي 

طول . (Jalili et al., 2019)کروي دارد 
( الی AlCBL4.4) 166هاي این خانواده از پروتئین

ها ( و وزن مولکولی آنAlCBL10اسیدآمینه ) 303
دالتون متغیر بود.  54/34666الی  15/18701نیز از 

در  71/4ها از دامنه نقطه ایزوالکتریک این پروتئین
AlCBL4.1  در  28/5تاAlCBL10  .متغیر بود

نشان  شلغمدر  CBL يهانیپروتئبررسی اندازه 
 194 از هادهد که اندازه این پروتئینمی

(BrrCBL5 تا )249 (BrrCBL10.1اس )نهیآم دی 
 از که BrrCBL3.3 نی، به جز پروتئباشدیم ریمتغ

 ،دامنه تنوع نیبرخوردار بود که ا نهیآم دیاس 449
داشت  BrrCIPK ییایمیوشیب صوصیتاز خ تیحکا

(Yin et al., 2017).  در بررسی خواص
در گیاه  CBLژنی خانواده فیزیکوشیمیایی 

 203از  هانیطول پروتئآرابیدوپسیس تالیانا نیز، 
(AtCBL10)  نهیدآمیاس 230تا (AtCBL3 و وزن )

 06/26538الی  03/23518 از زیها نآن یمولکول
 نیا کیزوالکتریبود. دامنه نقطه ا ریمتغ دالتون
در  56/5 الی AtCBL9در  58/4از  نیز هانیپروتئ

AtCBL6 ی به وزن مولکول نیشتریب. بود ریمتغ
به  یکیبار الکتر نیتری، منفAtCBL10 نیپروتئ

AtCBL7کیفاتیشاخص آل نیو کمتر نیشتری، ب 
و  نیشتریو ب AtCBL7و  AtCBL5 بیترتبه

 و AtCBL3به  ترتیببه يداریشاخص ناپا نیکمتر
AtCBL9  یات شباهت بالاي خصوص .داشتتعلق

هاي آلوروپوس به فیزیکوشیمیایی اکثر پروتئین
آرابیدوپسیس و داشتن رابطه قوي اورتولوژي با 
یکدیگر ممکن است دلالت بر محفوظ ماندن کارکرد 

ها در فرایند تکاملی بوده باشد. در و عملکرد این ژن
هاي مختلف پنبه نیز شباهت بسیار بررسی گونه
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ها مشاهده شد که بالایی در خصوصیات این پروتئین
ها تفسیر ژن شدگی بالاي عملکرد اینبه حفاظت

وابط تکاملی . در بررسی ر(Lu et al., 2017) گردید
در برنج و دیگر  CBLو فیلوژنتیک خانواده ژنی 

هاي خانواده غلات، تنوع بالایی در میان وزن گونه
 3/12شده که از  مولکولی پروتئین مشاهده

روباهی الی ارزن دم SiCBL7کیلودالتون در 
بامبو متغیر بود.  PeCBL1-4کیلودالتون در  115/80

در  26/4ي دیاس PIدر شاخص ایزوالکتریک نیز، از 
SiCBL7  تاPI 13/10  درSiCBL1  متغیر بود

(Jiang et al., 2020) اندازه است  ذکربه. لازم
گیاه آلوروپوس و  دو در هرCBL2  پپتید

شدگی بوده که حاکی از حفاظت یکسان آرابیدوپسیس
بالاي توالی این ژن در طول تکامل خصوصا از بعد 
 اندازه پروتئین است. کوچکترین و بزرگترین اندازه

 ترتیببهپپتید نیز در گیاه آلوروپوس مشاهده شده که 
 تعلق داشت.  AlCBL10و  AlCBL4.4 به دو ژن

 
و  ونیلاسیستویریمترجمه  تغییرات پس از

 ونیلاسیتوئیپالم

، انتقال پیامدر  یپس از ترجمه نقش مهم یعوقا
 هاینپروتئ یمو تنظ یسم، متابولجانمایی، جابجایی
 ینددو فرآ 2ونیلاسیتوئیو پالم 1ونیلاسیستویریدارند. م

 ینیپروتئهاي گرحسکه در  بودهپس از ترجمه 
 منظور به کالمادولین( يهاینپروتئ جزبهیم )کلس

 صورت سلول در هاپروتئین جانمایی و هدایت
 (.Mohanta et al., 2017) گیردمی

غشا و  شناساییدر  یاتیح ینقش ونیلاسیستویریم
داشته،  اهانیدر گ یطیتنش مح به انتقال پیام پاسخ

ها نیپروتئ يساختار يداریپا برتواند یم کهاینضمن 
 ایآنها در تعامل با غشاها  ییتوانا نیو همچن

 Podell) گذارد اثرها نیپروتئ ریسا زیبگرهاي آدمین

                                                                     
1. N-myristoylation 

2. palmitolyation 

et al., 2004).  ی نیپروتئ یتوالبا بررسیCBL ،
در  ونیلاسیتوئیپالمو  ونیلاسیستویریمهاي موتیف

 برخی از اعضاي خانواده ژنی شناسایی شدند. موتیف
و  آلوروپوسهاي CBL4در همه  ونیلاسیستویریم

 CBL2که دو ژن حالیدر آرابیدوپسیس مشاهده شد.
فاقد این موتیف بودند. در  ،در هر دو گیاه CBL10و 

داراي  ،CBL1،CBL5  ،CBL9گیاه آرابیدوپسیس، 
باشند. موتیف موتیف میریستولاسیون می

هر دو  CBLهاي در همه پروتئین ونیلاسیتوئیپالم
که در هر دو   CBL10پروتئین جزبهگیاه وجود دارد، 

 موتیف باشد.گیاه فاقد موتیف پالمیتوئیلاسیون می
N-terminal MGCXXS/T  در واقع تغییرات

و  3ونیلاسیستویریاستفاده از مي را با دیپیل
هدایت نموده که  (acylation-S) 4ونیلاسیتوئیپالم

 دررا  CBL/CIPK يهاکمپلکس امکان جانمایی
در . (Zhang et al., 2014) سازدممکن می سلول
محافظت  موتیف کیبا  BrCBL نیپروتئ 11 شلغم

شروع شده  N (GXXXS/T) ونیلاسیستویریشده م
هاي یابی غشایی کمپلکسدر هدف احتمالاًاست که 

CBL-CIPK کلیدي برخوردار باشند از نقش (Jung 

et al., 2017)که شش یحال، درBrCBL نیا فاقد 
آمینی  رسد موتیفمی نظربه .ی موتیفی هستندتوال

 SOS3 يرهایعملکرد مس يبرا ونیلاسیستویریم
 کهاینضمن . (Wang et al., 2007) ضروري باشد

، -BrrCBL1.1 ،2/1-، 1/4 يهانیپروتئهر یک از 
 موتیف کی يدارا -2/9و  -1/9، -4، -¾، -2/4

N-myristoylation  وpalmitoylation 
(MGCXXS/T)  احتمالاً که  بودهمحافظت شده 

 کنندگري میها را واسطهیی این پروتئینارتباط غشا
(Yin et al., 2017.) عنوانبه ونیلاسیستویریم 

، از ماهیت نیپس از ترجمه پروتئتغییرات یکی از 
ها، قارچ برخوردار بوده و در ریناپذبرگشت

                                                                     
3. N-myristoylation 

4. palmitolyation 
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 .شودیم مشاهدهها روسیو و عالی يهاوتیوکاری
و  AtCBL1 ،AtCBL4 ،AtCBL5هاي پروتئین

AtCBL9  بواسطه موتیفGXXXS/T د تواننیم
یی جانمایی شده و به همین ترتیب پلاسماي غشادر 

ي پلاسمایی نقش ها به غشانیپروتئدر هدایت سایر 
. نتیجه (Batistič et al., 2010) ایفا نمایند

دهد موتیف تحقیقات پیشین نشان می
 میتنظ يبرا AtCBL4پروتئین  میریستویلاسیون

 ازیمورد ن اهانیو تحمل نمک در گ ونی يهموستاز
 در 1138 نیسر نهیدآمیاسسیون لایاست. فسفر

SOS1کمپلکس سازي ، موجب فعالAtCBL4-

AtCIPK24  یی شده که پلاسما يغشا مجاورتدر
شود شوري می به تحمل شیافزا به نوبه خود سبب

(Ma et al., 2020) .انبیدیگر بیش عبارتبه 
SOS1 شوري طیر شرایون سدیم د باعث کاهش 

را  یتحمل به تنش نمک شیافزاشدید شده که 
نمودن محدود دهنده اهمیت شود، که نشانیمموجب 

تحمل  يبرا یاهیگ يهاسلول تجمع یون سدیم در
 . (Batistič et al., 2010) است به شوري

 
 هایینپروتئشده حفاظت هاییفموت شناسایی

AlCBL . 

و تعیین  شدهحفاظت هايی موتیفبراي شناسای
تمام  ،EF-handهاي ها در دمینموقعیت این موتیف

با  و آرابیدوپسیس آلوروپوس CBLهاي پروتئین
مورد آنالیز قرار گرفتند  MEMEافزار استفاده از نرم

با توجه به  MEME تجزیه و تحلیل(. 1 )شکل
 نشان داد کهافزار فرض نرمپارامترهاي پیش

CaCBLشده  تظاموتیف متفاوت حف 10داراي  ها
نامگذاري  Motif-10 تا Motif-1 صورتبهبوده که 

هاي دو در پروتئین ها،موتیف مکانی . توزیعدانشده
 .(ب -1شکل بود ) یکسان تقریباًگونه مورد بررسی، 

 و 8 هايفیموت فاقد AlCBL2 آلوروپوس، اهیگ در
9، AlCBL4.1، AlCBL4.2 و AlCBL4.3 

. باشندیم 10 و 9 فیموت جزبه هافیموت همه يدارا
 فاقد کهاین بر علاوه AlCBL4.4پروتئین 

 را 6 و 5، 4 يهافیموت باشد،یم 10 و 9 هايفیموت
 9 ،8 هايموتیف فاقد هم  AlCBL10،باشددارا نمی

 آرابیدوپسیسگیاه  درباشد. می 10و 
AtCBL1،AtCBL4  و AtCBL9 فاقد 

 AtCBL6 و  AtCBL2وده وب 10و  9 هايموتیف
 و AtCBL8باشند. می 10و  8هاي فاقد موتیف
AtCBL3 ؛ 9و  8هاي فاقد موتیفAtCBL5 فاقد 

هاي موتیففاقد  AtCBL7؛ 10 و 9، 5 هايموتیف
، 8 هايفاقد موتیف  AtCBL10و نهایتاً 10و  9 ،3
 10از میان  CBL10پروتئین  .باشدمی 10و  9

 گیاه آرابیدوپسیس و در دوموتیف شناسایی شده 
 کهدرحالیبودند 10و 8،9فاقد سه موتیف  ،آلوروپوس

دو  جزبه زین( AlCBL4.4 جزبه) CBL4 نیپروتئدر 
 . وجودشد مشاهده هافیموت هیبق ،10 و 9 فیموت

خانواده  کی ياعضا انیشده در محفاظت يهافیموت
 نیو عملکرد ا کارکرد خصوص در يشواهد ،یژن

 یکیولوژیب ریو مس یعملکرد مولکولها به لحاظ ژن
که از  ییهانیپروتئ رسدیم نظربه. دهدیارائه م

 احتمالاً برخوردارند  يامشابه فیموت بیترک
 El-Gebali)دهند یم بروزرا  یمشابه يعملکردها

et al., 2019) .قیتطب و سهیمقاادامه با  در 
 اطلاعات با( 1 )شکل شدهییشناسا يهافیموت
 هافیموت شنی( انوت1 )جدول EFhand يهانیدم

 نیدر محدوده دم 4و  3 فیشد. موت یبررس
EFhand1  دو ژن  جزبهقرار داشتندAlCBL4.4 و 
AtCBL7  بودند.  3و  4 فیفاقد موت ترتیببهکه

 EFhand نیو شش در محدوده دم کی يهافیموت

 6 فیکه فاقد موت  AtCBL9ژن جزبهداشتند  قرار 2
اختصاص به  ترتیببه 2 فیو موت 1 فیموت بود.

EFhand3  وEFhand4  .بیانگر  یجهنت یناداشتند
نقش  یاصل هايموتیف نیا این مطلب بوده که

 نظربه. دارند CBLي هاینپروتئ عملکرددر  یمهم
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 شناسایی شده ونیلاسیستویریمهاي رسد موتیفمی
در  8( با موتیف شماره 2)جدول  PlantsPدر برنامه 

، که AtCBL7ژن  جزبهمرتبط باشد  MEMEبرنامه 

 ونیلاسیستویریمبا موتیف بالا  رغم تشابه نسبتاً علی
MGCXXS/T ، در برنامهPlantsP  فاقد جایگاه

 بود.  ونیلاسیستویریم
 

 
و  AlCBL هايینپروتئ. )الف( نمایش موتیف لوگو توالی CBLهاي پروتئینی یتوالموتیف و جستجوي دمین در . آنالیز 1شکل 

AtCBL برنامه در MEME .هاي شناسایی شده در باشد. )ب( موتیفیمربوطه م ینن در دمآ یفراوان یانگرب یدآمینه،هر اس اندازه
 توالی پروتئینی.

 

 الف

ب
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 آرابیدوپسیس تالیانایتورالیس و در آلوروپوس ل CBL یژنخصوصیات خانواده  .2 جدول

 نام ژن
Genename 

 نیروتئپطول 
Protein length 

 اگزون تعداد
Exon No. 

 نترونیا تعداد

Intron No. 
 یولکولموزن 

Molecularweight (kDa) 

 کیزوالکترینقطه ا
Isoelectric point 

 يداریاپانشاخص 

Instability index 
 کیپاتیشاخص آل

Aliphatic index 
Gravy N-Myristoylation: MGXXXS/T Palmitoylation 

AlCBL10 303 9 8 34666.54 5.28 46.99 87.59 0.133 - - 
AlCBL4.1 214 8 7 24352.70 4.71 37.02 89.39 -0.196 MGCVSSKQF *****MGCVSSKQFK 
AlCBL4.2 213 8 7 24330.66 4.94 27.86 93.43 -0.259 MGCVSSKQF *****MGCVSSKQFN 
AlCBL4.3 217 8 7 24884.23 5.19 47.57 86.27 -0.299 MGCLPTKHA *****MGCLPTKHAN 
AlCBL4. 4 166 6 5 18701.15 4.78 39.36 79.34 -0.341 MGCASSKQF *****MGCASSKQFG 

AlCBL2 226 8 7 25872.49 4.98 32.69 85.49 -0.219 - 

*MVAFWWCIAKAARL 
KAARLLTCCCNPATM 
AARLLTCCCNPATMD 
ARLLTCCCNPATMDG 

AtCBL1 213 8 7 24553.98 4.74 39.58 86.95 -0.197 MGCFHSKAA *****MGCFHSKAAK 

AtCBL2 226 8 7 25809.38 4.89 42.10 91.86 -0.22 - 
****MSQCVDGIKHL 
VDGIKHLCTSVLGCF 
LCTSVLGCFDLDLYK 

AtCBL3 230 7 6 26538.06 4.80 47.79 86.04 -0.272 - 
****MSQCIDGFKHV 
IDGFKHVCSSFFRCF 
VCSSFFRCFDIDIYK 

AtCBL4 222 8 7 25693.48 5.13 47.49 88.60 -0.314 MGCSVSKKK *****MGCSVSKKKK 

AtCBL5 203 8 7 23518.03 4.84 42.60 94.14 -0.140 MGCVCSKQL 
*****MGCVCSKQLE 
***MGCVCSKQLEGR 

AtCBL6 226 7 6 26028.94 5.56 34.36 90.97 -0.252 - 
***MMMQCLDGLKHL 
LALILLTCCDADPPK 

AtCBL7 214 7 6 24404.40 4.78 35.48 77.38 -0.38 - 
ASSNSTGCFTDQKKR 

NVVEGVTCYYGEMNK 

AtCBL8 214 8 7 24649.28 5.01 38.3 90.19 -0.207 - *MLAFVKCFSLKRAK 

AtCBL9 213 8 7 24531.84 4.58 33.08 85.12 -0.215 MGCFHSTAA *****MGCFHSTAAR 
AtCBL10 256 9 8 29342.45 4.72 38.51 92.54 -0.083 - - 

 
آلوروپوس و  CBLهاي از میان پروتئین

 SignalP 5.0افزار شده با نرمآرابیدوپسیس بررسی
ترشحی  1پیامی پپتیدتوالی راي ، دا6CBLAtتنها 

MMMQCLDGLKHLALILLTCCD  و
 یتوال در واقع پیام يدهایپپتجایگاه برش آن بود. 

 هانیاز پروتئ ياریبس آمینی يدر انتها پپتیديکوتاه 
وظیفه هدایت ه هاي سنتتیک بوده کخصوصا پروتئین

برعهده دارند  را غشاها سطح ایها به داخل نیپروتئ
(Armenteros et al., 2019). 

 
 ییلوژنتیکفو روابط  شناسایی ساختار ژنی

 CBL یخانواده ژن ینترونیا -ساختار اگزون یبررس
داراي هشت  AtCBLهاي درصد ژن 60 داد که نشان

ها داراي درصد ژن 30اگزون و هفت اینترون، حدود 
 CBLهاي درصد ژن10هفت اگزون و شش اینترون و

باشند آرابیدوپسیس داراي نه اگزون و هشت اینترون می
داراي آلوروپوس  CBLهاي ژن درصد 6/66 کهدرحالی

                                                                     
1. Signal peptide 

 هاژندرصد  6/16ینترون، حدود اهفت  هشت اگزون و
درصد  6/16داراي نه اگزون و هشت اینترون و حدود

هستند. زون و پنج اینترون ها داراي شش اگژن
مربوط باز جفت 3444با  DNAژن در  ترین طولیلطو
 ترین طول ژن باو کوتاه Alg8494 ژن به

باشد )جدول می Alg13204باز مربوط به جفت1097
در  CBLدر مقایسه ساختار ژنی اینترون/اگزون  (.1

ن مورد ژ 152گیاه دیگر از تیره غلات، از  14برنج و 
ها نیز داراي هفت اینترون بوده که ژن %55بررسی، 

شده در خود دلالت بر وجود یک مدل حفاظت
فرایندهاي تکاملی و سازماندهی ساختار ژنی 

است در  ذکربهها بوده است. لازم CBLاینترون/اگزون 
اینترون  20هایی نیز با CBLاین بررسی 

(PeCBL1.4( یا فاقد اینترون )HvCBL6.2 نیز )
بر مبناي  .(Jiang et al., 2020)د شناسایی شدن

 6.0مه با استفاده از برنا ترسیم درخت فیلوژنتیکی
MEGA یه، همهروش اتصال همسا هب CBL ها به دو

همه  تقریباًخوشه بزرگ تقسیم شده به نحویکه 
AlCBLهايهاي ارتولوگژن ها در مجاورت با 
AtCBL شدند.  بنديطبقه 



 (17-35) 1399زمستان  ودوم،یس یاپیسال دهم، شماره دوم، پ ،یزراع اهانیگ يفناورستیز یمجله علم 28

 

  

 
 وپوس لیتورالیس و آرابیدوپسیس تالیانادر آلور CBLاعضاي خانواده درخت فیلوژنتیکی ساختار ژنی و  آنالیز . 2شکل

 
( نشان داده شده، این 2گونه که در شکل )همان

 بندي با رابطه اورتولوژي آنها همخوانی دارد. همهدسته

 AlCBL2 و AlCBL2 جزبهآلوروپوس  CBL هايژن
 AtCBL8 و AtCBL5، AtCBL4سه ژن  همراه به
 هیبق کهلیدرحا. گرفتند قرار اول گروه در سیدوپسیآراب
 در  AlCBL10و AlCBL2و دو ژن  AtCBL يهانژ

 هاCBLAtاي گرفتند. در بررسی مقایسه قرارگروه دوم 
هاي اورتولوگ دو گونه در مجاورت ها، ژنBrrCBLبا 

( Yin et al., 2017) شدند بندي یکدیگر خوشه
 نگیگنالیس يرهایاز مس یدهد برخیمطالعات نشان م

CBL-CIPK حفظ شده  گیاهی مختلف يهادر گونه
در برنج نیز  SOS رسانیپیام ریمثال، مس عنوانبهاست. 

اي برخوردار است بوده و از عملکرد مشابهحفاظت شده 
(Martínez-Atienza et al., 2007) . ژن

 Populus از گیاه PeSOS1 سازي شدههمسانه

euphraticaاي با ژنعملکرد مشابه ، از AtSOS1 
همولوگ  و یا ژن (Wu et al., 2007)برخوردار بوده 

AtCBL4 به تنش شوري نقش داردتحمل در  ،در ذرت 
(Wang et al., 2007). 

 
 AtCBL یخانواده ژن یاعضا یاسهیمقا انیب زیآنال

 AlCBLو 

 یخانواده ژن یانیب يالگو یبررسجهت  قیتحق نیا در

CBL کسیماتریاف پیچ هیزآرایر يهااز داده 
ATH1 سیدوپسیآراب (ATLAS Niolabs 

GmbH, Berlin, Germany )شد استفاده .
 يهاهیآرا نیتریاز غن یکی  ATH1پیچ
در سطح  انیب یبوده که جهت بررس کسیماتریاف

 کهیطوربه رد،یگیپتوم مورد استفاده قرار میترانسکر
ژن  392/22 همزمان یبررس امکان هیآرا نیا

فراهم  یمورد بررس يمارهایمنحصربفرد را در ت
 انیب یبررس. (Aminfar et al., 2019) کندیم

 10در  AtCBL یعضو خانواده ژن 10 ياسهیمقا
 genevestigator افزاربا استفاده از نرم يمرحله نمو

در هر  یژن مورد بررس 10که هر ( 3)شکلداد  نشان
اعم از کنترل و تنش  طیدر تمام شرا يمرحله نمو 10
برخوردار بوده هر چند که  ياملاحظهقابل انیاز ب

 -3 ها متفاوت بود )شکلژن نیا نایدر م انیشدت ب
 ياعضا یاختصاص -بافت انیب انگریب جینتا نیالف(. ا

 یبررس .باشدیم ينمو مختلف مراحل در خانواده نیا
مرحله  9خانواده در  نیا ياعضا ياسهیمقا انیب

 یاختصاص انیب نیهم دیمو زیتنش ن طیدر شرا ينمو
از  یبرخدهد بررسی مطالعات پیشین نشان میبود. 
ها در پاسخ به تنش CBL/CIPK شبکه ژنی ياعضا

 انیب يالگوهایا مراحل مختلف رشدي و نموي، از 
  .(Li et al., 2009)برخوردارند  یاختصاصبافت
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. GENEVESTIGATOR افزارنرم با استفاده از آرابیدوپسیس در گیاه مدل CBLسیلیکو الگوي بیان خانواده ژنی بررسی این. 3شکل 
در  نموي لهمرح 9 ررایط )الف(، ددر تمام ش نمويمختلف  لهمرح 10 در CBL10 الی   CBL1هاي ژن هیزآرایر انیب لیو تحل هیتجز)الف( 

 بافت مختلف در شرایط تنش )ج(. 37در  CBLالگوي بیانی خانواده ژنی  اههمربه شرایط تنش )ب(

 
 يخانواده به لحاظ همولوژ نیا يچند اعضا هر

 یول باشندیبرخوردار م ییاز شباهت بالا ی،توال
 شودیب( مشاهده م-3) گونه که در شکلهمان

 و AtCBL2ي هاژن به ترتیببه انیب سطح نیشتریب
AtCBL3 هاي یان هم به ژنو کمترین بAtCBL6 

تنوع  نیا رسدینظر مبه تعلق داشت. AtCBL7و 
 یمیتنظ يهادلیل وجود سازوکاراحتمالاً به انیب

 انیب یرسبردر  هاست.ژن نیا انیب ماتیمتفاوت در تنظ
 انیب کردیرو زیتنش ن طیمختلف در شرا يهادر بافت
 مشهود بود یخانواده ژن نیا يمتنوع اعضا یاختصاص
 صورتبهکه  هیراآزیر يهاداده يج(. بر مبنا -3 )شکل
به  تیفعال نیشتریب هدیگرد ارائه انیب شدت درصد

 ،AtCBL1، AtCBL2، AtCBL3 يهاژن
10CBLAt 4 وCBLAt  .اختصاص داشت 

 
 

 

 
 

 
 

 الف

 ج ب



 (17-35) 1399زمستان  ودوم،یس یاپیسال دهم، شماره دوم، پ ،یزراع اهانیگ يفناورستیز یمجله علم 30

 

  

 
 انیب رییتغ زانیشده م . الگوي ارائهAlCBL ی( خانواده ژن RNA-seq) پتومیترانسکر يهاداده از Heatmap الگوي. 4 شکل

در  یصورت نوار رنگبه انیب شدت. دهدینشان م یابیباز و يشور تنش طیشرا تحت شهیدو بافت برگ و ر در را  AlCBL يهاژن
 است. انیب شیدهنده افزاو رنگ قرمز نشان انیدهنده کاهش بنشان یآبارائه شده است که در آن رنگ  شکل يانتها

 

به نسبت  AtCBL2 نژشوري  تنش طیدر شرا
برخوردار بود  يشتریب انیدر بافت شاخساره از ب

 در AtCBL4 و AtCBL1 براي دو ژن کهدرحالی
هاي بررسی مشاهده شد. يشتریب انیب پروتوپلاست
و  AtCBL4/ SOS3 دهد دو ژننشان می
AtCBL10   اي آنها در حدودنهیآم دیاسهمسانی که 

اختصاصی -بافت انیب يالگوها بوده ولی ازدرصد  60
که بیان درحالی AtCBL4 ژن .متفاوتی برخوردارند
( شهیعمده در نوک ر طوربه) شهیربالایی را در بافت 

، نسبتا از بیان قابل هابافت ریاما در سا دهدنشان می
 .(Li et al., 2009) ستیناي برخوردار ملاحظه

تواند یم یژن هخانواد یانیب الگوي مطالعه
 آوردها فراهم آن کارکرد درک براي یمهم اطلاعات

(Hashemi et al., 2016; Hashemipetroudi 

et al., 2016; Hashemi-Petroudi et al.,. 
2020a) . يهاژن یانب یبررس يبرادر این تحقیق 

AlCBL در  آلوروپوس ریشه و برگ هايبافت در
-RNAهاي از داده نیز بازیابیو  يتنش شور یطشرا

seq  نمودار و شده استفادهHeatmap یاسمق در 
FC2log هاي الگوي بیانی ژن (.4 شکل) شد ترسیم

AlCBL  در تنش شوري و و ریشه برگ در دو بافت
یک هفته بعد از تنش شرایط بازیابی متفاوت بود. 

ري، بیشترین بیان در برگ گیاه آلوروپوس، در ژن شو
AlCBL4.2  و بیشترین بیان در برگ در شرایط

اختصاص داشت.  AlCBL4.1ریکاوري نیز به ژن 
کمترین بیان در تنش شوري و شرایط ریکاوري در 

، مشاهده شد. در بافت ریشه AlCBL4.4ژن 
 یک هفته تنش شوري براي ژنبیشترین بیان پس از 

AlCBL2  هاي در ژن کهدرحالیمشاهده شد
AlCBL4.3  وAlCBL4.4  نیز افزایش بیان

تنظیمی  سازوکاردار مشاهده شد که حاکی از معنی
در  انیب نیکمترهاست. وابسته به بافت براي این ژن
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 ،AlCBL4.1 يهاژن يبرا ترتیببه زین شهیر بافت
AlCBL10 و AlCBL4.4 هاي لیو تحل هتجزی. بود

در و  زیتعاملات متما دهدی نشان میکیتوانفورمایب
اعضاي شبکه ژنی  نیا انیدر معین حال گزینشی 

CBL-CIPK حاکم است (Evrard, 2013) .
 شبکه قالبدر  یمورد از تعاملات ژن نیاول ییشناسا

1CIPK-CBL نمک حساس به فوق يهاپیفنوت در 
(SOS) صورت که ژن  نیصورت گرفت بدAtCBL4 

 AtCIPK24با تعامل با ژن  SOS3عنوان  تحت
تعامل باعث  نیتعامل دارد و ا SOS2عنوان  تحت
شده، که به  ییپلاسما يغشا در نازهایک يسازفعال

 تحت  +Na+/H يپورترهایآنت يسازفعالبه خود نو
 جهت را یواکوئل  H+-ATPase وSOS1 عنوان 

 ,.Zhang et al) دارد یپ درتحمل به تنش  شیافزا

2014; Yang et al., 2019; Ma et al., 2020.) 
 ژن کهتحقیقات بعدي در آرابیدوپسیس نشان داد 

AtCBL10 با  نیزAtCIPK24  باشدمیتعامل در .
در  CBL10-CIPK24کمپلکس بدین صورت که 

هاي ناشی از ها شاخساره را از آسیبتعامل با واکوئول
 ,.Yang et al) نمایندتنش شوري محافظت می

 در تحقیق دیگري بر روي گیاه موتانت (.2019
برخوردار  cipk3جهش در ژن که از آرابیدوپسیس 

 در مراحل ABA2 به تیحساسبود پاسخ فوق 
 یانیب يالگو مشاهده شد که با تغییر دربذر  یزنجوانه

مواجهه با در  3نشانگر تنش يهااز ژن يدادتع
 همراه بود ادی، سرما و نمک زABA تیمارهاي

(Zhang et al., 2014) . 

 صورت گرفته در خصوص گسترده مطالعاتدر 
 همپوشانی و اختصاصی تعامل،  CBL-CIPKشبکه
 نشان CIPK و  CBL خانواده مختلف اعضاي میان

                                                                     
1. CBL-CIPK network 

2. ABA hypersensitivity  
3. Stress marker genes 

سو مبین ها از یکیافته این. است شده داده
از سوي دیگر وجود  وت عملکردي بوده اختصاصی

 منعکس را CIPK و  CBL هايژن در 4تکرار
در گیاه آرابیدوپسیس  ،مثال عنوانبه. نمایدمی
 نظراز  کهاینرغم علی  CBL9و  CBL1هايژن

بالا برخوردارند ولی به  شابهاز ت آمینه اسیدهاي توالی
 دننمایمیاختصاصی عمل  صورتبهلحاظ عملکرد 

(Li et al., 2006; Xu et al., 2006; Cheong 

et al., 2007; Yin et al., 2017) این امر حاکی .
 رغمعلی کلسیم هايگرحس کهاز این واقعیت بوده 

 ممکن نزدیک تکاملی رابطه یا بالا توالی شباهت
. بروز دهند را متفاوتی بسیار عملکردهاي است

 هايژنتوان نتیجه گرفت که دیگر می عبارتبه
 تکامل يجدید عملکردهايبا  معمولاً 5مضاعف شده

و  بیانبیشامروز آنالیز  .(Yin et al., 2017) یافتند
موجب  CIPKو  CBL هايیافتهجهشبررسی 

شده است.  هاژن عملکرد از ما درکمتحول شدن 
 هاژناین  که ثابت نموده هاتحلیل و تجزیه این

 در گیاهان القا را مختلف هايتنشبه  تحملقادرند 
 به تواندمی هاژن این حامل گیاهنمایند در نتیجه 

 . شود سازگار محیطی نامساعد شرایط
 خانوادهجامع  مطالعه نیعنوان اولبه یبررس نیا

AlCBL انیب يتکامل، الگوها يسازبا هدف روشن 
 آلوروپوسدر  CBL يهاژن یاحتمال يو عملکردها

. باشدیمهاي غیر زیستی تنش به پاسخ در سیتورالیل
عملکرد ژن ینیبشیپ يبرا یاطلاعاتها افتهی نیا

فراهم  يبه تنش شور اهیتحمل گ در CBL يها
هاي خانواده ژنی مطالعات تکمیلی بیان ژن .دینمایم

AlCBL ویژه بهAlCBL4 يهاتحت تنش 
در  تواندمی RT-qPCRروش  به مختلف یستیرزیغ

 مرتبط با مسیرهاي درک سازوکار تنظیمات بیان ژن

                                                                     
4. Redundancy 

5. Duplicated genes 
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SOS باشد دیمف. 

 سپاسگزاری
و  کیژنت پژوهشکده یمال تیپژوهش با حما نیا
طبرستان، دانشگاه علوم  يکشاورز يفناورستیز

انجام شده است و  يسار یعیو منابع طب يکشاورز
 دانندیبر خود لازم م مقاله سندگانینو لهینوسیبد

 .ندیخود را اعلام نما یقدردان ومراتب تشکر 
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