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کلیدی B   (CBL  )  ن ی ور ئ ن ی لس ا ک شبه   های پروتئین  اجزای  از  های  حسگر   یکی 
که   بوده  فرا کلسیم  و  مختلف    ی ندها ی در  همچن   نموی رشد    ی ها تنش   ن ی و 

  CBL  ی ها نقش و کارکرد ژن   ل ی به دل مشارکت دارند. در این تحقیق    ی ط ی مح 
تنش   ام ی پ   ت ی در هدا  این  ست ی و ز   ی ست ی رز ی غ   ی ها در  ی، شناسایی عناصر سیس 

در  ژنی   Oryza sativa   (OsCBL ،)  Arabidopsis  اهان گی   خانواده 

thaliana   (AtCBL  و  )A. littoralis   (AlCBL ق مدنظر  در  (  رار گرفت. 
  ی ها ، پروتئین AlCBLو شش ژن    OsCBL، ده ژن AtCBLیابی ده ژن  مکان 

AtCBL4  ،AtCBL10  ،AlCBL4.2  ،AlCBL4.3    وAlCBL10    در
مورد    CBLژن    26بر اساس درخت فیلوژنتیکی،    . قرار گرفتند   یی پلاسما   ی غشا 
نحوی ی  بررس  به  شدند  تقسیم  اصلی  گروه  دو  همه  به  تقریبا  در  CBLکه  ها 

ساختار    ای سه ی مقا بررسی    در .  شدند   بندی طبقه   ارتولوگشان های  ژن   مجاورت با 
ژن   ی ژن  گرد   ها CBL  ی خانواده  حدود    د ی مشاهده  ژن   66که  های  درصد 

AlCBL ،  60   ی ها درصد ژن  AtCBL   ی ها درصد ژن   80  و  OsCBL   ی دارا  
بندی عناصر تنظیمی سیس  شناسایی و طبقه . د بودن  نترون ی ا و هفت    اگزون هشت 

مرتبط به    س ی س گروه مختلف صورت گرفت که از مهمترین عناصر    هشت در  
،  GC ،MBS   ،DRE-ف ی وت م ،  ABRE  ،AREهای  توان به موتیف تنش می 
STRE    وLTR    .مشاهده شده در بیان اعضای خانواده ژنی  تنوع  اشاره نمود

بوده که  ها  ژن   ن ی ا   ان ی ب   مات ی متفاوت در تنظ   ی م ی تنظ   ی ها سم ی ود مکان وج   ل ی دل ه ب 
  پروموتر در    تنش   ی اختصاص   و   بافت   ی اختصاص   ی م ی وجود عناصر تنظ به دلیل  

  ن دارا بود   ل ی دل   به   AlCBL4.2است. بررسی عملکردی ژن    خانواده   ن ی ا   ی عضا ا 
موتیف   بیان    as-1شش  ماهیت  به  توجه  افزاینده  اختصاص با  بیان   و  این  ی 

  ژن ی این  م ی تنظ خصوص فرایندهای  را در    اهمیتی با  تواند اطلاعات  ی م موتیف  
 . ارائه نماید 

 

 ، CBL،  تیهالوف  م،یکلس  حسگر  تنش،  پروموتر،  :یدیکل  یهاواژه

 .as-1موتیف

The calcineurin B-like protein (CBL) is an essential 
calcium sensor that plays a crucial role in plant growth, 
development and stress responses. The identification of 
a cis-acting element in the promoter region of the CBL 
gene family in three plants, including Oryza sativa 
(OsCBL), Arabidopsis thaliana (AtCBL), and 
Arabidopsis littoralis (AtCBL), was investigated 
because of their importance and involvement in signal 
transduction under abiotic and biological stresses.  Sub-
cellular localization of 10 AtCBL, 10 OsCBL and six 
AlCBL genes showed that AtCBL4, AtCBL10, 
AlCBL4.2, AlCBL4.3 and AlCBL10 proteins were 
located in the plasma membrane. 26 CBLs were 
identified and grouped into two major groups based on 
their orthologous relatedness in the phylogenetic tree. 
According to a comparative analysis of the gene 
structure of the CBLs gene family, about 66 percent of 
AlCBL genes, 60 percent of AtCBL genes, and 80 
percent of OsCBL genes had eight exons and seven 
introns. Cis-regulatory elements were identified and 
grouped into eight distinct classes. The ABRE, ARE, 
GC motif, MBS, DRE, STRE, and LTR motifs were 
essential stress-related elements. Different regulatory 
mechanisms in the promoter region of AtCBLs are 
responsible for their distinct expression patterns, which 
are regulated by numerous tissue-specific and stress-
specific cis-elements. The functional analysis of 
AlCBL4.2 (which contains six as-1 motifs) will provide 
useful information about this gene's regulatory 
processes due to its tissue-specific and enhancer feature 
of as-1 motif. 
 

Keywords: as-1 motif, calcium sensor,  CBL, 

halophyte, promoter, stress. 
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 مقدمه
پیام   قالب  در  آن  رمزنگاری  و  گیاه  توسط  تنش  درک 

مرحله  جهت   زیستی    از   ی کسر ی   سازی فعال   کلیدی 
  باشد ی م  مختلف  ی ها تنش  به  پاسخ  در  دفاعی  های پاسخ 
  رسان عنوان یک مولکول پیام به   ( Ca+2)   م ی کلس   ون ی که  
انتقال    ی رمزگذار   افت، ی در   در   ی مهم   نقش   ه، ی ثانو    آن و 

 ,.Dodd et al., 2010; Mali et al)   ید نما ی م   فا ی ا 

  متصل   های پروتئین   ژنی،   های تنظیم شبکه   . در ( 2020
با   حسگر   های مولکول   عنوان   به   کلسیم   به  مواجهه    در 

)مانند   های محرک  محیطی    ، ی خشک   ، ی شور   مختلف 
حرارت  شوک  بالا،  نور  آلودگ   ، ی شدت  و    ی ها ی سرما 

  باعث   و   ( Arab et al., 2021b)   نموده   عمل (  یی ا ی م ی ش 
  ی ساز فعال   ر ی نظ   ی دفاع   ی ها پاسخ   ی کسر ی   جاد ی ا 

  در   که   خاص   ی ها دهنده انتقال   و   ها پمپ   ها، کانال 
  شوند ی م   دارند،   قرار   ی سلول   مختلف   ی غشاها 

 (Mohanta et al., 2017; Hussain et al., 2020 )  . 
  به   B   (CBLs )1کالسینئورین    شبه  های پروتئین 

  در   2کلسیم   ی حسگرها  از   فردی منحصربه  گروه
  بواسطه   میکلس  3پیام  که  داشته  تعلق  گیاهان 

  با اتصال آنها به  دریافت و  آنها   EF hand  یهان یدم
در   NAF/FISL  دمین  منتقل  CIPK  موجود  ها 

 .(Atif et al., 2019; Ma et al., 2020)شوند  می
می   گذشته  مطالعاتبررسی   کهنشان    ی هاژن   دهد 

CBL  یهاژن   همراه  به  CIPK   به   تحمل   یالقا  در  
سازگار  داشته  مشارکت   مختلف   یهاتنش  در    ی و 

  فا یا  ی دیکل  نقش   یطی مح  نامساعد  طی شرابه    اهانیگ
  اطلاعات   ،حالاین   با  . (Mo et al., 2018)  ندینمایم

  ی هاژن   انیب  میتنظ  یمولکول   سمیمکان  مورد  در  یکم
CBL  ی هاژن   ان یب  میتنظ  مطالعه .  است  شده   ارائه  
CBL  ی مولکول   ی هاسمیمکان  درک  در   مهم  گام  ک ی  
اساس    ن یهم  بر.  باشدی م   اهی گ  در   تنش  به  پاسخ 

 
1. Calcineurin B-like Proteins 
2. Calcium sensors 
3. Message 

  ی پروموتر  ی توال   4یساز مشخصه  ن ییتع  و  یی شناسا
  خصوص را در    ی تیاهم  حائزتواند اطلاعات  ی م   اناه یگ

ب   یم یتنظ  یندهایفرا بر  ارائه    ها ژن   نی ا  انیحاکم 
 . (Shahriari et al., 2018) د ینما

ژن   تنظیم  درگیر رونویسی    دفاعی   پاسخ   در   های 
تعامل به   عموماً   عناصر   و  5ی س ی رونو   عوامل   واسطه 

مستقر در پروموتر ژن هدف    6( CARE) تنظیمی سیس  
می   ;Ladan Moghdam, 2020) گیرد  صورت 

Mohammadian, 2020 )  .CARE موتیف های  ها 
  پروموتر   مناطق   در (  باز جفت   20± 5)   کوچک   تنظیمی 

  ژن   ان ی ب   کنترل   در   ی د ی کل   نقش   که ه  بود   هدف   ی ها ژن 
برا ( Kaur et al., 2017)   دارند    ان ی ب   ی . 
و    در   ی اختصاص / ی عاد  وجود    ا ی بافت  خاص،  زمان 

CARE جعبه   ر ی نظ   ی متعدد   ی ها  TATA ،   جعبه  GC ،  
  ، ی س ی رونو   ی فاکتورها   اتصال   جهت   CAAT  جعبه 
مورد ها کاهنده و    ها نده ی افزا  بیان  باشد  می   نیاز   ی 

 (Wittkopp et al., 2012; Davarpanah et al., 

سیس  .  ( 2018 تنظیمی  عناصر  وجود  اینکه  ضمن 
تنش،  اختصاص  و    ان ی ب   ی برا   ی پروموتر   نواحی در  ی 

  باشد ی م مهم    ار ی به تنش بس   پاسخگو های  ژن شدن  فعال 
 (Kaur et al., 2017 )  . در   ر ی اخ   ی ها شرفت ی پ  

نظیر   مطالعه   ی ها ک ی تکن  ژن    ، 7گر مداخله   RNA  بیان 
  عملکرد   ی بررس   و   شناسایی   به   موارد   سایر   ها و ریزآرایه 
ول   کمک   هدف   ی ها ژن   پروموتر  ظهور    ی نموده  با 
جد   ی اب ی ی توال   ی تکنولوژ  قرار    د ی نسل  دسترس  در  و 

  و  ی زراع  اهان ی گ  اکثر  8( WGS)  ی ژنوم رفتن اطلاعات گ 
  امکان ،  ( RNA-Seq)   آنها   ی ان ی ب   اطلاعات   کنار   در   مدل 

بررس   جستجو  شناسا   ی پروموتر مناطق    ی و    یی جهت 
تنظ  با   س ی س   ی م ی عناصر  آنها  ارتباط  در    ان ی ب   الگوی   و 

پیش   مختلف   ی ها تنش  از  از    بیش  است.  شده  فراهم 

 
4. Characterization  

5. Transcription factors 

6. Cis regulatory elements 

7. RNA interference 
8. Whole genome sequencing  
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  الگوی   تغییر عناصر امکان    ن ی ا   ی ر ی بکارگ با    گر ی د   ی سو 
امکان    بیان  خود  نوبه  به  که  شده  میسر  هدف  ژن 

  ابر بر  در  دستورزی ژنتیکی گیاهان را به منظور محافظت 
 Kaur et)   کند ی م   فراهم   زیستی و غیرزیستی   های تنش 

al., 2016; Kaur et al., 2017 ) .   
می  نشان  پیشین  به    تحمل توانایی    دهد تحقیقات 

محیطی   نامساعد  اثر    هالوفیت   ان گیاه   در شرایط  در 
 ,.Faraji et al) ی تثبیت گردیده است  تکامل   های فرآیند 

2018; Dolatabadi et al., 2020 )  به گیاهان  این   .
مکانیسم  توسعه  و  ایجاد  با  دلیل  مقابله  خاص  های 

ها، تنظیم  شوری نظیر جذب، انتقال و هومئوستازی یون 
برگ  از  نمک  دفع  و  مطالعات  اسمزی  در  بررسی  ها 

توجه   مورد  بسیار  شوری  تنش  به  تحمل  سازوکارهای 
 Hashemi et al., 2012; Fatemi) باشند  می 

Ardestani et al., 2014; Hashemi et .  al., 

تحقیق ( 2014 این  در  آلوروپوس    .  هالوفیت  گیاه 
تحمل  به ،  ( Aeluropus littoralis)   لیتورالیس  دلیل 

بالای آن به تنش شوری و همچنین در دسترس بودن  
توالی   خصوصیات  بررسی  منظور  به  آن  ژنومی  توالی 

ژن  تنش تنظیمی  در  درگیر  قرار    های  مدنظر  شوری 
 . ( 2020et al. Hashemi ,) گرفت  

  تنظیمی   به منظور شناسایی عناصر   حاضر   مطالعه   در 
پروموتر   توالی  خانواده  ها ژن سیس،    گیاه   در   CBLی 
تک  گلیکوفیت    ت ی وف یک گل   ، Oryza sativa  لپه مدل 

گ   Arabidopsis thaliana  لپه دو    ت ی هالوف   اه ی و 
قرار    ی بررس   مورد   Aeluropus littoralis  لپه تک 

بررس    اگزون / نترون ی ا   ساختار   ی ا سه ی مقا   ی گرفت. 
  ی در کنار بررس   AlCBLو    AtCBL ،  OsCBL  ی ها ژن 

مختلف از اهداف   ی تنش  ط ی و شرا  ها بافت  در  ان ی الگوی ب 
 .  بود حاضر    ق ی تحق   گر ی د 

 

 ها روش   و مواد
   CBL یهای توال یی شناسا

  ی هاژن   CDSو    ین یپروتئ  ،یژنوم   یهای توال   ابتدا

CBL   تک مدل  گیاه  دولپه    و  برنجلپه  در  مدل  گیاه 
پا  بیترتبه  س، یدوپس یآراب   RGAP  داده  یهاگاهیاز 

(Yamazaki et al., 2010)    وTAIR  (Lamesch 

et al., 2012)  15916  ارائه    با توجه به  .  د یگرد  اخذ  
پ  مدل )با    WGS  توالی   نیی تع در    شدهنی یبش یژن 

آلوروپوس    85پوشش   ژنوم  ژنوم(  از  درصدی 
  اه یگاین    CDSو    ی ژنوم   ، ین یپروتئ  ی توال  لیتورالیس، 

  افتیدر  e!DAL  (Arend et al., 2014)  تیسا  از
  در   CBL  یژن  خانواده  یاعضا   یی شناسا  یبرا.  شد

  tblastn  یجستجو  زی آنال  س،یتورالیل  آلوروپوس  اهیگ
نرم    E-value  با   BioEdit   (Hall, 1999)افزاردر 

ی  های توال  ادامه،   در .  شد   انجام   1e-10  از   کمتر
 با  EF-hand   ی هانی دم  حضور   د ییتأ  ی برا  ین یپروتئ

 InterProScan  گاه ی پا  از  استفاده 
(www.ebi.ac.uk/interpro/search/sequences 

earch  )(Jones et al., 2014)   قرار   هیاول  زی آنال  مورد  
نقشه  گرفتند  روی    OsCBLو    AtCBLی  هاژن .  بر 

 TAIR  ی اطلاعات  یهاگاه ی پادر    ب یبه ترت  ،کروموزوم
(www.arabidopsis.org/jsp/Chromosome 

Map/tool.jsp)    وOryzabase  
(www.viewer.shigen.info/oryzavw/maptool)  

ژن گرفت.    صورت  نامگذاری    CBLهای  جهت 
ژن  شناسایی  گیاه  آلوروپوس،  در  آن  اورتولوگ  های 

ابزار   با  تالیانا    blastpآرابیدوپسیس 
(https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi? 

PAGE=Proteins  صورت گرفت )(Xiao et al., 

در  (2019 پروتئین  هر  همولوژی  اساس  این  بر   .
و با جستجو در پروتئوم    swissprotپایگاه پروتئینی  

( انجام و یک  taxid:3702گیاه آرابیدوپسیس تالیانا )
در   اورتولوگ  ژن  بعنوان  امتیاز  بالاترین  با  رکورد 
ادامه   در  گردید.  انتخاب  تالیانا  آرابیدوپسیس 

بر    ژن   هر  شماره   و   اضافه  CBLابتدای    به    Alپیشوند
آرابیدوپسیس    در   آن  همولوگ   ژن   شماره   مبنای

  نترون یا-اگزون  ساختار   یی شناسا  .شد   نامگذاری 

http://gerfbb.com/images/upload/article/pdf/1387127438_Alzohairy%20et%20al%202011.pdf
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  AlCBL ،  AtCBLدر سه خانواده    یاسه یمقا  بصورت
  GSDS  برنامه   در   OsCBL  و
(http://gsds.cbi.pku.edu.cn/  ) گرفت  صورت  .

ف  م یترس  جهت   و   ی فی ردهم   ز ی آنال  ، یکیلوژنتیدرخت 
ازدررسم   استفاده  با   MEGA 7.0  افزارنرم  خت 

(Tamura et al., 2013)  اتصال    روش   ی مبنا  بر
گرفت(  NJ)  1ه یهمسا سلولی    .صورت  جایگاه 

بپروتئین  نیز  استفاده  ها  -Plantآنلاین    برنامهاز  ا 

PLoc  (www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/Cell-

PLoc/)  .تعیین گردید 
 

   س یس  عناصر یی شناسا

  ی پروموترها در    س ی س   ی م ی تنظ   عناصر   جستجوی   برای 
  ی ها ی توال   ، OsCBLو    AlCBL ،  AtCBLخانواده  
به طول  ژن   ن ی ا   پروموتر  )بالادست    د ی نوکلئوت   1500ها 

شد.    افت ی در داده مربوطه    گاه ی شروع ترجمه( از پا   ت ی سا 
در   ی م ی تنظ   ی ها ف ی موت   ی بررس  تخصصی    پایگاه   سیس 

ابزار    با  و  گیاهی  پروموترهای      PlantCareبررسی 
گرفت   و  ( Lescot et al., 2002) صورت  شناسایی   .

در  طبقه  عناصر  این  عناصر    هشت بندی  شامل  گروه 
جایگاه  هورمونی،  پاسخ  با  فاکتور  مرتبط  اتصال  های 

عناصر   زنده/غیرزنده،  تنش  با  مرتبط  عناصر  رونویسی، 
، عناصر مرتبط با رشد و  2مرتبط با بیان اختصاصی بافت 

عمومی   عناصر  نوری،  پاسخ  با  مرتبط  عناصر  نمو، 
پروموترها و عناصر با عملکرد نامشخص صورت گرفت.  

موتیف  جایگاه  شناسایی  در  جهت  آن  پراکنش  و  ها 
ابزار   از  پروموتری    PlantPANنواحی 

 (www.plantpan2.itps.ncku.edu.tw/  استفاده  )
 شد.  

 
 AtCBL یاهژن ریزآرایه  آنالیز

ب  ی بررس  ژن  ی انیالگوی  در    AtCBL  یخانواده 

 
1. Neighbor Joining   
2. Tissue-specific 

در    س یدوپسیو تنش آراب  ی مراحل مختلف رشد و نمو 
  ATH1  های چیپداده  از   استفادهپلتفرم ریزآرایه و با  

(ATLAS Niolabs GmbH, Berlin, 

Germany  )در    ارائه   Genevestigator  برنامه شده 
(https://www.genevestigator.com/gv/plant.j

sp)  گرفت  صورت  (Schmid et al., 2005) .
و نموی بررسی شده شامل ریشه و برگ    مراحل رشد

گل   21 مختلف  مراحل  و  روزت  .  باشدی م   یدهروزه، 
روزه و    18  یهااهچه یدر گ  رزنده یغ  ی هاتنش   اعمال

 µmol 60  ینور   طیو در شرا   یکیولوژیتکرار ب  سهدر  

1-sec 2-photons m  .شامل  تنش   بود مختلف  های 
(، C for 3 h° 38(، سرما )mM NaCl 150شوری )

UV  (1.18 W m-2   ،)برگی )پانچ  بافتی  آسیب   ،)
  38(، گرما )Methyl viologen  10 uMاکسیداتیو )

سانتی  مدت  درجه  به    ی خشک   و (  ساعت  3گراد 
تر گ  درصد   10)کاهش   بافت برگ و  اه یوزن  ( در دو 

ساعت پس از اعمال تنش مورد    24و در زمان    شهیر
گرفت.    یبررس ها  ژن   انیب  زی آنال  تی نها  درقرار 

  دی گردارائه  3نقشه حرارتی در قالب   و Log2صورت به
(Scherf et al., 2000). 

 

 بحث  و  جی نتا
ژنی   خانواده  اعضای  برنج،    CBLشناسایی  در 

 آرابیدوپسیس و آلوروپوس و مقایسه ساختار ژنی آنها 

و   ژنومی  پروتئینی،  و    AtCBL  ژن   CDS  10توالی 
OsCBL،  یها گاه یاز پا   بیترت  به  TAIR    وRGAP 

ژن   ها ی توال   ی همولوژ اساس    برشد.    افتیدر   ی ها با 
برنج   س ی دوپس ی آراب  شش و  گ   CBLژن    ،    اه ی در 

شناسا  ژن  یاعضا  ی بررس  . د ش   یی آلوروپوس    ی خانواده 
AlCBL  داد که   نشان  نی دم  یاختصاص   یهاگاه یپا   در
با توجه به دارا بودن چند    یمورد بررس  یهاهمه ژن 

ژن   EF-hand  نیدم خانواده  دارند.    CBL  یبه  تعلق 
ا  زان ی م  نیی تع  جهت در    CBL  ی هاژن   نی پراکنش 

 
3. Heat map 
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  هاژن   ن یا  ی ه کروموزومجایگامختلف،    ی هاکروموزوم
شکل    گونههمان .  د یگرد   نییتع در  داده    نشان  1که 

  سه در  ، به ترتیب  OsCBLو    AtCBL  ی هاژن   ،شد
در    (کروموزوم  پنج   مجموع   از )کروموزوم     شش و 
در    . شدند  عیتوز  (کروموزوم  12  مجموع   ازکروموزوم )

کروموزوم  آرابیدوپسیس    CBLژن    شش  یدارا   4، 
  CBLژن    چیه  3  و  2کروموزوم    درکه  ی بود، در حال

ژن    سه  یدارا  1  کروموزوم  ز،ین  برنجمشاهده نشد. در  
.  بودندژن    دو   یداراکدام    هر   12و    2  کروموزوم و  

  ژن  فاقد  زین  11و    9  ،8  ،7  ،6  ،4  یهاکروموزوم
CBL  .تکامل   ی بررس  جهت   بودند   ی هاژن   ی روابط 

CBL   و برنج،    سیدوپس یآراب  آلوروپوس،  یهاگونه  در
آنال   در   ن ی پروتئ   26  ی د ی نواس ی آم   ی ها ی توال  مورد    ز ی ابتدا 
  ی ک ی لوژنت ی چندگانه قرار گرفت، سپس درخت ف  ی ف ی رد هم 

همانگونه  .  د ی گرد   م ی ترس   ه ی روش اتصال همسا   ی بر مبنا 
در   درخت  -2شکل  که  اساس  بر  شد،  داده  نشان  الف 
همه ترسیم   تقسیم  CBL  شده  اصلی  گروه  دو  به  ها 

نحوی  به  تقریباًشدند  با CBLهمه    که  در مجاورت    ها 
ارتولوگ ژن    ی بررس   در شدند.    بندی طبقه   شان های 
  ی ها ژن   نیز   ها BrrCBLبا    AtCBL  ی ا سه ی مقا 

  ی بند خوشه   گر ی کد ی   مجاورت   در   گونه   دو   اورتولوگ 
 . ( Yin et al., 2017)   شدند 

 

 
 (. ب) برنج و( الف) سیدوپسیمختلف آراب یهاکروموزوم در بیترت به OsCBLو  AtCBL یهاژن  یمکان عیتوز. 1شکل 
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ژن در گروه    15در این بررسی،    CBL  ژن  26از  
ژن در گروه دوم قرار گرفتند. در گروه اول    11اول،  

به   خود    ی هاژن  شد،  میتقس  کوچکتر   خوشه   دوکه 
OsCBL10،  AtCBL10،  AlCBL10   ژن   یهاو 

CBL3    وCBL6  در    سی دوپسی آراببرنج و    اهیدر دو گ
و   اول    ، OsCBL10،  AtCBL10  یهاژن خوشه 

AlCBL10   یهاو ژن  CBL1    وCBL9  اه ی در دو گ  
خوشه    س یدوپس یآراب در  برنج  در    قرار   دوم و  گرفتند. 

ژن   گروه   ، OsCBL4،  AtCBL4  یهادوم، 
AlCBL4   یهاو ژن  CBL8    وCBL5  برنج    اهی دو گ

 .  داشتندقرار  س یدوپسیآرابو 
ها  نترون ی ها/ا اگزون   ت ی موقع   دهد ی نشان م   ها ی بررس 

و    ه ی مهم تجز   ی ها ی ژگ ی و   از   ک ی نترون ی فاز ا   ع ی توز   نحوه و  
 ,.Kaur et al)   شوند ی م   محسوب ساختار ژن    ل ی تحل 

مختلف صورت    فاز در سه    ها نترون ی ا   ی بند طبقه   ( 2017
  ی دو کدون متوال   ن ی ب (  0فاز صفر )   ی ها نترون ی ا   رد ی گ ی م 

اول    د ی نوکلئوت   ن ی ( ب 1)   ک ی فاز    ی ها نترون ی ا   ، وجود دارند 
ب 2فاز دو )   ی ها نترون ی ا   تا ی کدون و نها   ک ی و دوم     ن ی ( 
 Kaur et) کدون وجود دارند  ک ی دوم و سوم  د ی نوکلئوت 

al., 2016; Kaur et al., 2017 ) .    ب -2  شکل در  
  نترون ی ا   های فاز   و ترتیب   ون نتر ی ا -اگزون ساختار    ش ی آرا 

.  شد   داده نشان    AlCBLو    AtCBL  ،OsCBL  ی ها ژن 
دارای    AlCBL  و   AtCBL ،  OsCBL  ی ها ژن   اکثر 

  AtCBL7  ،OsCBL9  های ژن اینترون فاز یک بودند و  
در هر سه گیاه مورد بررسی، دارای    CBL10های  و ژن 

  ینترونی ا   -ساختار اگزون   ی بررس اینترون فاز صفر بودند.  
ژن  طول ژن    ن ی تر ل ی طو   که   داد   نشان   CBL  ی خانواده 

طول ژن مربوط    ن ی تر کوتاه و    OsCBL1مربوط به ژن  
  سه ی مقا   و   ی بررس   در .  بود   AlCBL4.4و    AtCBL7به  

ژن  ژن   ی نترون ی ا   -اگزون   ی ساختار    ها CBL  ی خانواده 
  ، AlCBLهای  درصد ژن   66که حدود    د ی مشاهده گرد 

ژن   60 ژن   80  و   AtCBL  ی ها درصد    ی ها درصد 
OsCBL   در .  د بودن   نترون ی ا و هفت    اگزون هشت    ی دارا  

و    CBL  نترون ی ا   / اگزون   ی ژن ساختار    سه ی مقا  برنج  در 

  ، ی ژن مورد بررس   152غلات، از    ره ی از ت   گر ی د   اه ی گ   14
ن ژن   درصد   55 خود    بود   نترون ی ا هفت    ی دارا   ز ی ها  که 

وجود   بر    ی ندها ی فرا در    شده حفاظت مدل    ک ی دلالت 
سازمانده   ی تکامل  ژن   ی و    اگزون / نترون ی ا   ی ساختار 

CBL داشت   ها   (Jiang et al., 2020 ) .    بذکر لازم 
تحقیق   این  در  اگزون است  موقعیت  بین  ها/  ارتباطی 

گروه اینترون  و  اساس ها  بر  فیلوژنتیکی   بندی    روابط 
 ها مشاهده نگردید. پروتئین 

مکان   CBLهای  پروتئین   یبررس اساس    یابیبر 
در    یدوپسیس، آراب  برنج و   CBL2ژن  ی نشان داد  سلول 

م  یتوپلاسم س فعال    ی هاژن   یابی مکان .  باشدی سلول 
AlCBL2  ،AlCBL4.1    وAlCBL4.4   ژن   یهاو 
OsCBL4    وOsCBL10    کلروپلاست  نیز .  بوددر 

مکان رسان پیام  مبنای  بر  کلسیم  سلول،  های  در  یابی 
سیتوپلاستی،   پلاسمایی،  غشای  دسته  پنج  به 

و   کلروپلاستی    شوندمی   یبندطبقه   ERمیتوکندری، 
آنها  هر چند که م فعالیت  اندکی در خصوص  طالعات 

  in vivoدر شرایط    ER، کلروپلاست و  ی توکندر ی م در  
است   گرفته  .  ( Demidchik et al., 2018) صورت 

کلروپلاست  نقش  پیام ولی  در  و  ها  کلسیم  یون  رسانی 
ROS   ات پیشین تایید گردید  در تحقیق (Edel et al., 

،  AtCBL4  ،AtCBL10  ی ها ژن .  ( 2017
AlCBL4.2  ،AlCBL4.3    وAlCBL10   غشا   ی در 

شدند  مکان   یی پلاسما  نشان یابی  روابط  که  دهنده 
انتقال  ها و کارکرد آنها در ی در این ژن و تکامل  ی ارتولوگ 

از    ی حاک   ز ی ن   پنبه   ی ها CBL  ت ی موقع  ی ن ی ب یش پ   . بود  یام پ 
  ی غشا   در (  GhCBL3.6جز  ه )ب   آنها همه    ی ر ی قرارگ 
خصوص   ی سلول  متفاوت    ات ی بود.    GhCBL3.6کاملًا 

هسته    ی ر ی قرارگ   ی عن ی    ژن   خاص   عملکرد   با در 
GhCBL3.6   دانسته شد    مرتبط پنبه    در (Lu et al., 

ژن   . ( 2017 نیز  کلزا  با  در  اورتولوگ  ،  AtCBL1های 
AtCBL4    وAtCBL9 موتیف وجود  دلیل  به   ،  
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در    1مریستولاسیون  آنها  آمینی  انتهای    ی غشا در 
مکان پلاسما  بو یی  که  شد  هدایت  یابی  در  آن  اسطه 

  ی غشا  در  CBL1-CIPK1  یرسانام یپ  کمپلکس
 .(Zhang et al., 2014)  ند ینمای م  فا ی ا  نقش  یسلول 

واقع    ونیلاسی ستویریم ترجمه    یندفرآ در  از    بودهپس 
 یهاین پروتئ  یم )بجز کلس ینی پروتئحسگرهای  که در  

  ها پروتئین   یابی مکان   و  هدایت  منظور  به  کالمادولین( 
 ,.Mohanta et al)   گیردمی   صورت   سلول   در

در تحقیق صورت گرفته بر روی خصوصیات    (.2017
مریستولاسیون  AlCBLپروتئینی   موتیف  اگرچه  ها، 

 ,.Arab et al)ها شناسایی گردید  AlCBL4تنها در  

2021a)   مکان تحقیق  این  در  در  ولی  یابی 
ت برای  سیتوپلاسم  و    AlCBL4.2  ،AlCBL4.3نها 
AlCBL10    که شد    عدم   انگریب  سو   کی  از مشاهده 

ا سوی  و    ف یموت  ن ی ارتباط  از  و  است  سلولی  جایگاه 
ژن   دو  بیشتر  عملکردی  تطابق  بیانگر  دیگر 

AlCBL4.2  و  AlCBL4.3    به   AtCBL4نسبت 
(SOS3  .است سلولی  هدف  جایگاه  در  مطالعات  ( 

م برخی نشان  مس  ی دهد  -CBL  ی رسانام یپ  یرها ی از 

CIPK  گونه گ  ی هادر  ه  شد  تظاحف   ی اه یمختلف 
به باشدمی مس.  مثال،    در   SOS  یرسانام یپ  ر یعنوان 

ن شده    زیبرنج  مشابه   بودهحفاظت  عملکرد  از   یاو 
است    ,.Martínez-Atienza et al)برخوردار 

  اه یگ  از  PeSOS1  شده  یسازهمسانه  ژن .  (2007
Populus euphratica،  ژن   با  یاعملکرد مشابه   از  

AtSOS1  بود    برخوردار(Wu et al., 2007)    ا یو  
  تنش   بهتحمل    در   ،در ذرت  AtCBL4ژن همولوگ  

 . (Wang et al., 2007) دارد نقش  یشور
 
 
 
 

 
1. N-myristoylation 

پروموترهای   در  سیس  عناصر    ، AlCBLشناسایی 

AtCBL  وOsCBL 

مقایسه به   بررسی  پروموتر  ای  منظور  در  عناصر 
  لادست بادر    پروموتر  یهای توال   ،CBL  یهاژن
ژن   1500)  ترجمهشروع    گاهیجا باز(    ی هاجفت 

AlCBL، AtCBL  وOsCBL  دی گرد  افتیدر . 
در    گونه همان    تعداد .  شود ی م   مشاهده   3  شکل که 

  و   س ی دوپس ی آراب   برنج،   اه ی گ شده در    یی شناسا   عناصر   کل 
که    بود   514و    1147،  1134  ب ی ترت   به   آلوروپوس 

تعداد  کمتر   ل ی دل به    آلوروپوس،   در   CBL  ی ها ژن بودن 
  ب ی هر ژن به ترت   ی ازا   به شده    یی عناصر شناسا   ن ی انگ ی م 
تعداد کم    ن ی ا .  د ی گرد   محاسبه   58/ 66و    114/ 7  ، 113/ 4

شناسایی موتیف  لیتورالیس  های  آلوروپوس  گیاه  در  شده 
گ   2شن ی انوت به اطلاعات و    توان ی را م  دو  مدل    اه ی بهتر 
مرتبط دانست که بخش اعظمی از  و برنج  س ی دوپس ی آراب 

در  داده  موجود  به  ها گاه ی پا های  پروموتر  بررسی  ی 
 . اختصاص دارد   اهان مدل این گی   اطلاعات موتیف 

با    یعموم   عناصر با    AtCBLدر    پروموترمرتبط 
ب  61 عموم  و   نی شتریدرصد  با    ی عناصر  مرتبط 

کمتر  33با    AlCBLدر    پروموتر  را    زانیم  ن یدرصد 
حال  بودنددارا   عموم   کهی در  با    یعناصر  مرتبط 

  سه یمقا  در.  بوددرصد    OsCBL ،  44در    پروموتر 
که در    گونه همان با عملکرد نامشخص    س یسعناصر  

درصد    24با    AlCBLدر    شود،ی م   مشاهده  3  شکل
با    ن یشتریب مرتبط  نامشخص  عملکرد  با  عناصر  و 

را دارا   زانیم نی کمتر ، درصد  7با   AtCBLدر  پروموتر 
ا  بودند  نشان   ن یکه  و    دهنده مطلب  مطالعات 
  س ی دوپسیآراب  اهیشده در گ   انجام  گسترده  یهای بررس

   .باشدیم
 
 
 

 
2. Annotation 
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اگزون و   هیناح معرف بیترتبه   رنگ زرد و قرمز یهابخش. سیدوپسیآلوروپوس و آراب برنج، در CBL یهاژن  یژن. ساختار 2 لشک
 . باشدیم  هانترونیا دهندهنشان اهیس یهاخط  و  ، UTR ʹ3و UTR ʹ5 یها هیناح

 
 

 

 
 

عناصر   مهمترین  شده   س یساز  شامل  ،  شناسایی 
ABRE  (خشکی (،  یهوازی ب   ی)القا   ARE(،  تنش 

)  GC -ف ی(، موتجاسمونات  لی مت)  CGTCA  فیموت
،  Anoxic  ی القا  )LTR  دما  یی )پاسخگو   ی در 
القا    ریدرگ   MYBاتصال    حل)م  MBS(،  نیی پا در 

عنیخشک اس  SARE،  TCAصر  ا(،  به    د ی)پاسخ 
  STRE  و (  یشور  تنش)  DRE  ف یموت(،  کیلیسیسال

 .  ندشد یی شناسا  یپروموتر  ینواح  در ( یخشک )تنش 
 

 هورمون  با مرتبط سی س عناصر 

  به   دهنده صر پاسخ ا دهنده هورمون، مانند عن عناصر پاسخ 
به پاسخ عناصر  (،  ABA)   ک ی آبسز   د ی اس    ل ی مت   گو 

 ( با ف ی موت (،  MeJAجاسمات  مرتبط    ن ی برل ی ج   های 
 (GA  ،) با ف ی موت مرتبط  (،  SA)   ک ی ل ی س ی سال   د ی اس   های 

های  ف ی موت   ، ( Auxin)   ن ی اکس   به   دهنده پاسخ صر  ا عن 
ات   دهنده پاسخ  توال ERE)   لن ی به  در    ی پروموتر   ی ( 
 ,.Kaur et al., 2016; Kaur et al)   ند شد   یی شناسا 

2017; Lu et al., 2019 ) .   در    عناصر   ن ی ا   پراکنش
ژن   ه ی ناح    آلوروپوس، در    CBL  ی ها بالادست 
  در نشان داده شد.  الف -4شکل  در و برنج  س ی دوپس ی آراب 
هورمون    س ی س عناصر    سه ی مقا  با  گ   در مرتبط    اه ی سه 

  د، و ش می   مشاهده   3  شکل که در    گونه همان   ی بررس   مورد 
مرتبط    س ی س عناصر    و   ن ی درصد کمتر   7با    AtCBL  در 

  زان ی م   ن ی شتر ی درصد ب   13با    ها AlCBL  در   ها با هورمون 
مرتبط با هورمون    س ی عناصر س   که ی حال   در   بودند   را دارا 

گردید درصد    OsCBL ،  9ژن    ی برا    ف ی موت .  شناسایی 
همه    ک ی آبسز   د ی اس   و جاسمات    ل ی مت    ها AlCBLدر 

در    ERE  ف ی موت   که ی حال   در   شد   مشاهده  فقط 
AlCBL4.1   حاصل   ج ی نتا   به   توجه   با شد.    یی شناسا  

  ی ها ژن   همه   در   ، ABA  با   مرتبط   مهم   صر عنا   شده، 
CBL   ژن   بجز   ، AtCBL6 ،  OsCBL7  ی ها در 

OsCBL8   وOsCBL9    موت   یی شناسا   ل ی مت   ف ی شد. 
  ی مورد بررس   اه ی سه گ   CBL  ی ها جاسمات در همه ژن 

  یی شناسا   AtCBL5و    OsCBL3 ،  OsCBL9  بجز 
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موتیف   .د ی گرد  این  عملکرد  نحوه  شناسایی  ها  جهت 
ای صورت گرفته است. بعنوان نمونه با  تحقیقات گسترده 

استفاده از طراحی پروموتر سنتتیک که بر اساس الحاق  
دهنده  ، عناصر پاسخ ( PRE)   زایی بیماری عناصر مرتبط با  

اس ERE)   لن ی ات  به  پاسخگو  عناصر    ک ی جاسمون   د ی (، 
 (JAR اس به  پاسخگو  عناصر  و    ک ی ل ی س ی سال   د ی ( 
 (SARE  )  بود کارکرد    1حداقلی   پروموتر به ساخته شده 

ی گیاه در مواجهه با عوامل  دفاع این عناصر در سیستم  
 . ( Liu et al., 2013) بیماریزا تعیین گردید  

 
   تنش  با  مرتبط عناصر 

به    عناصر   ن یمهمتر  از دهنده    یی شناسا   تنش پاسخ 
ژن  پروموتر  در  عن  CBL  یهاشده  از  صر  اعبارتند 

  (ABRE)  ی خشکتنش    به دهنده  پاسخ 
(Yamaguchi-Shinozaki et al., 1994)،  صر  اعن

 Dubouzet)  (DRE)تنش شوری  دهنده به  واکنش

et al., 2003)  ، واکنش اعن به  صر  تنش  دهنده 
 ( صر  اعن ،  STRE  ) (Chen et al., 2002)خشکی 

به  واکنش )دهنده   ,.MBS)  ،(Jaspers et alسرما 

پاسخاعننهایتا  و    (2009 سرما دهنده  صر    به 
(LTRE)  (Gu et al., 2008)  .سه یمقا   در   بودند  

تنش    س ی سعناصر    یفراوان با    ی هاژن   در مرتبط 
CBL   گ برنج    یسدوپسیآرابآلوروپوس،    اهیسه  و 
در    گونههمان  عناصر    شد،   داده  نشان   3  شکلکه 

تنش   سیس با  در    AtCBL،  5در    هامرتبط  و  درصد 
AlCBL،  6    مرتبط با تنش در    سی سدرصد و عناصر
OsCBL، 7   پراکنش  ز یب ن-4. در شکل ندبوددرصد  
در    س یسعناصر   تنش  با  بالادست    ه یناحمرتبط 

و  در    CBL  ی هاژن آرابیدوپسیس    برنج آلوروپوس، 
شد داده  که  .  نشان  داد  نشان  توالی  تحلیل  و  تجزیه 

ژن  موتیف    AlCBLهای  همه  در    STREدارای 
ژن   بودند.  خود  پروموتر  دارای  AlCBL2مناطق   ،

 
1 Minimal promoter 

خود    WRE3موتیف   پروموتر  ژن در  همه  و  ها  بود 
در مناطق پروموتر   MBS، موتیف  AlCBL2بجز ژن  

سه  خود      AlCBL2 ،AlCBL4.2ژنداشتند. 
موتیف    AlCBL1و پروموتر    DREحاوی  نواحی  در 

عناصر   بودند.    LTRو     DRE ،STREخود 
نوابه در  گیاهی  طورکلی  پروموترهای  مختلف  حی 

شوند که به ترتیب در تنش شوری، خشکی  یافت می 
 .  (Jung et al., 2017)و سرما نقش دارند 

-زینگ منظور شناسایی فرایندهای تنظیمی ژن  به
مرتبط با    ن ی پروتئ ( بعنوان  AlSAP)   A20/AN1فینگر  

جفت    586  ی ژنوم قطعه  تنش، ناحیه بالادست این ژن ) 
گردید.  باز  جداسازی  لیتورالیس  آلوروپوس  گیاه  از   )

بررسی کارکردهای عملکردی و تنظیمی این پروموتر در  
  ی ها تنش گیاه توتون تراریخت، موید القا این ژن تحت  

غ  بیان  هورمون   ی ها محرک ی،  ست ی رز ی مختلف  و  ی 
 ,.Saad et al) بود    مراحل نموی   و   اختصاصی در بافت 

ژن  ( 2011 هترولوگ  بیان  در   .AlSAP   لاین های  در 
  ست ی ز  افزایش و  ی زن نرخ جوانه ( نیز بهبود 3)نسل گندم 
شرا   2توده  اسمز   د ی شد   ی شور   ط ی تحت  مشاهده    ی و 

 . ( Saad et al., 2011) گردید  
 

  جایگاه اتصال فاکتور رونویسی

پروموتر ژن   بررسی عناصر سیس  گیاه    CBLدر  سه 
با   مرتبط  عناصر  بررسی،  شکل    TFمورد  در  3در   ،

CBL    درصد کمترین و در    7برنج باCBL    آلوروپوس
ها  TFدرصد بیشترین بوده ضمن اینکه میزان    11با  

آرابیدوپسیس   مجموع    9در  در  گردید.  تعیین  درصد 
با   مرتبط  شده  شناسایی    شامل   TFعناصر 

CCAAT-box  ،MYB  ،MYC  ،AP-2-like ،
WRKY    وW box   ژن همه    CBLهای  بودند. 

موتیف   دارای  در    MYBآلوروپوس  بالا  تعداد  به 
پروموتر خود   آن   بودندمناطق  بین  در  ی  هاژن ها  که 

 
2. Biomass 
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AlCBL2    وAlCBL4.3    موتیف تعداد  بیشترین 
MYB    خود پروموتر  در  ژن داشتند را  های  . 

AlCBL2  ،AlCBL4.1    وAlCBL4.3    یک فقط 
دارای    AlCBL2ترتیب    باشند که بهموتیف را دارا می 

موتیف    AlCBL4.1و    W boxموتیف   دارای 
ATBP-1    وAlCBL4.3    موتیف   AP2-likeدارای 

  همراه عمدتا به   MYBموتیف  در پروموتر خود بودند.
MYC   ژن همه  (  OsCBL7جز  ه)ب  CBL  ی هادر 
  ، CBL2  ی هاآلوروپوس در ژن   اهی شد. در گ  یی شناسا

CBL10    وCBL4.4  ف یموت  MYB  و در    یی به تنها
  AlCBL4.3  و  AlCBL4.1،  AlCBL4.2  یهاژن

   شد.  ییشناسا MYC ف یبه همراه موت
  MYC  هاین ی پروتئدهد  مطالعات نشان می 

تنظیمات  در    یسیکننده رونوبه عنوان فعال   MYBو  
پروتئین  rd22ژن   این  دارند  به  نقش  اتصال  با  ها 

این    MYBو    MYCهای  موتیف  بالادست  در  که 
دارند  ژن قرار  خشکی    ان یبها  تنش  در  را  و  آن 

 Abe et)  ندنمایکنترل می   ABA  مسیرهای مرتبط با

al., 1997).    جهت مختلفی  تحقیقات  تاکنون 
سیس    ی تنظیمی هافی موتشناسایی کارکرد و کاربرد  

،  MYB  ،MYC   ،DRE/ CRT  ،as1)نظیر  
ABRE  ،G-box  بالادست نواحی  در  که   )

ژن القا  ی پروموترها تنش یی  به  پاسخگو  قرار    های 
گرفت   صورت  که    (Aysha et al., 2018)دارند 

سنتتیک  می پروموترهای  ساخت  و  طراحی  به  توان 
نمود   اشاره  تالیانا  آرابیدوپسیس  در  تنش  اختصاصی 

(Hou et al., 2012). 
 

 عناصر مرتبط با بیان اختصاصی بافت

عناصر سیس مرتبط با بیان اختصاصی بافت در پروموتر  
طور که در شکل  هر سه گیاه موردنظر، همان   CBLژن  

  OsCBLو    AlCBL  ،AtCBLنشان داده شده، در    3
با  ترتیب  ع   2و    3،  4  به  گردید.  شناسایی  ناصر  درصد 

سیس شناسایی شده با بیان بافت اختصاصی در پروموتر  
CBL  های  موتیف   شامل هاas-1  ،AC-I  ،CAT-box  ،

GCN4_motif    وDoct   ژن همه    CBLهای  بودند. 
موتیف   دارای  و    AlCBL2بودند.    as-1آلوروپوس 

AlCBL4.3    موتیف دارای  ترتیب  -HD  و   Doctبه 

Zip   .در نواحی پروموتر خود بودند 
 

 عناصر مرتبط با رشد و نمو 

ژن   پروموتر  در  نمو  و  رشد  با  مرتبط  سیس  عناصر 
CBL    بررسی در شکل گیاه مورد  ارائه    3در هر سه 

ژن  در  به    AtCBL  و  AlCBL ،  OsCBLهای  شد، 
با   گردید.    45/0و    1  ،2ترتیب  شناسایی  درصد 

با  موتیف  مرتبط  عناصر سیس  از  شناسایی شده  های 
نمو   و  -OCT  ،circadian  ،MSA-like  ،O2رشد 

site  ،MBSI  ،NON  های  باشند. ژن میAlCBL2  ،
AlCBL4.3    وAlCBL4.4    موتیف دارای 
Circadian    ژن بودند.  خود  پروموتر  مناطق  در 

AlCBL2    موتیف سه  هر  و   Circadianدارای 
NON  وO2-site  .در نواحی پروموتر خود بود 

   OsCBLو  AtCBL یهاژن آنالیز بیان  

منظور    در به  تحقیق    بیانی   کارکرد از    اطلاعاین 
  هاژن   نی ا  ی انیالگوی ب  ،AtCBL  ی خانواده ژناعضای  

در   عدم  لی دل  به  AtCBL10جز  ه)ب   چیپ   وجود 
ATH1  در تنش    ینمو  مرحله  هشت(  هفت  و 

بررس   رزنده یغ گرفت.    یمورد  در    گونههمان قرار  که 
حرارتی   ی نما  الف -5شکل   خوشه   نقشه    ی بندو 

نشان داده شد، همه    AtCBL  ی هاژن   ی سلسله مراتب
و    ی بررس  مورد  AtCBL  نه رشد  مختلف  مراحل  در 

ب  انیاز ب  ینمو   ان یبرخوردار بوده، هر چند که شدت 
است    ی بدان معن  ن یاها متفاوت بود.  ژن   ن ی ا  ان یدر م
ح  ها ژن   ن یاکه     ی ندها یفرآ  اکثر در    ی اتی نقش 

 رشد و نمو دارند.    یک یولوژیب
مبنا  یبندگروه در   بر  گرفته    ی صورت 

گروه    9و    1،  3،  2  ی هاAtCBL  ، یان یب  یهاداده  در 
ب شدت  )با  مابقشتریب  ان یاول  و    در   هاAtCBL  ی( 

در    قرار گرفتند.   (کمتر  ان یبا شدت ب)گروه  گروه دوم  
-CBL  یژن ها  (RNA-Seqبررسی پروفایل بیان )
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CIPK  گ   یهااندام   در نتایج    آناناس  اهیمختلف  نیز 
ژن مشابه و  گردید  مشاهده  میزان  ای  اساس  بر  ها 

شدت بیان به دو دسته با شدت بیان کمتر )شامل دو  
طبقه  گروه(  )یک  بیشتر  بیان  شدت  و  بندی  گروه( 

  AtCBL4  ژن   .(Aslam et al., 2019)گردیدند  
در بافت    ، SOSشبکه    ی دی کل  یاز اجزا  ی کی  عنوانهب
  ی هاداده  ی برخوردار بود. بررس  یشتر یب  انیاز ب  شهیر
مختلف انیب نموی  مراحل  در  همه    دهدی منشان    ی 

AtCBL جز  ه )ب  هاAtCBL5ب از  در    تری بالا  ان ی( 
که    ندبرخوردار بود  هابافت  گرینسبت به د  شهیبافت ر

بافت  ژن   نیافعالیت    یاصل  جایگاهاز    تیحکا در  ها 

تنش   طی مواجه با انواع شرا نخست خط  عنوانبه  شهیر
  س یس  ی میعناصر تنظ  ی . بررسدارد   یو شور   یخشک

ب به  ر  ی اختصاص  ان یمرتبط    دهد ی منشان    شه یبافت 
  ها AtCBLدر همه    as-1  شه یر  ی اختصاص  فیکه موت

ا  AtCBL5جز  هب ضمن  دارد.    ف ی موت  نکه یوجود 
  7و    4،  3،  2  ی هاAtCBLدر    as-1  شهیر  یاختصاص 

دارد.   وجود  عدد  دو  تعداد  ب  نظرصرف به  بافت    انیاز 
-as  ف یموت  یکارکردها  نی از مهمتر  یک ی  ، یاختصاص 

 ( Lam et al., 1989)   باشدی م ژن    ان یب  افزاینده   ،1
به  آن  از  دلیل  همین  به  نواحی  که  در  گسترده  طور 

 شود. می  ه تنظیمی پروموترهای سنتتیک استفاد
 
 
 

 
 

  از  کیهر  تعداد. آلوروپوس و سیدوپسیآراب برنج، اهیگ سه CBL یهاشده در پروموتر ژن ییشناسا سیس عناصر یبندطبقه . 3 شکل
 شده است.   انیو عدد در نمودار ب درصد صورتبه  عناصر
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 جفت باز(   1500بالادست ) هیناح)ب( در   تنش با  مرتبط و)الف(  هورمون با مرتبطعناصر   عی. توز4شکل 

 .OsCBLو  AlCBL، AtCBL یهاژن

 
   

های  توان به حضور تکراردار موتیف ه عنوان مثال می ب
as-1    تجاری پروموترهای  از  یکی  یعنی  در  مهم 

CaMV35S    بسیار بیانی  قدرت  از  که  نمود  اشاره 
است   برخوردار  . (Benfey et al., 1990)بالایی 

آنها  گسترده  به دلیل کاربرد    شهیخاص ر   ی پروموترها

و   ژنتیک  مهندسی    ی هان ی پروتئاختصاصی    انیبدر 
توجه    اریبس  بینوترک  ,.Nitz et al)  دنباشی م مورد 

پروموترهای    در  as-1  فی موت  ی حضوربررس   .(2001
CBL    که داد  نشان  از  هر  آلوروپوس    ی هاژن کدام 

AlCBL4.3  ،AlCBL4.1  ،AlCBL2  دو    ی دارا
ژن  ،  فی موت  6  ی دارا  AlCBL4.2ژن  ،  as-1  فیموت

 الف

 ب
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AlCBL4.4  ژن    ف یموت  3  یدارا   AlCBL10و 
می به   .باشندی م  as-1 فی موت  کی  یدارا رسد  نظر 

معنی  موتیف تفاوت  بیشتر  تعداد  در    as-1های  دار 
پروموترهای   به    AlCBL  (16شناسایی شده در  عدد 

عدد به ازای  13ها )  AtCBLژن( نسبت به    10ازای  
و    10 )OsCBLژن(  ازای    16ها  به  ژن(    10عدد 
ژنمی ویژه  نقش  بر  دلیلی  در    AlCBLهای  تواند 

بیان  مکانیسم آنالیز  باشد.  تنش  به  پاسخ  های 
AlCBL ها  ها و بررسی همبستگی شدت بیان این ژن

 باشد.   گشاتواند در این زمینه راه می  as-1با موتیف 
شکل   شمای  -5در    AtCBL  های ژن  بیانی ب 

سرما،    تنش   شرایط   تحت اکسیداتیو،  گرما،  شوری، 
  اندام و آسیب بافتی در دو بافت ریشه و    UVخشکی،  

گروه هوا شد.  ارائه  داده یی  مبنای  بر  بیان  بندی  های 
ها در مراحل  بندی ژن تحت شرایط تنش مشابه گروه

ژن   که  تفاوت  این  با  بود  گروه    AtCBL4نموی  به 
  گونههمان   شدت بیان بیشتر اضافه گردید. هایی با  ژن

نمودار   در  حرارتیکه    ی الگو  شد،  داده  نشان  نقشه 
ب  ی متفاوت و    یان، از  ژنی  خانواده  اعضای  بین  در  هم 

تنش  در  ژن  هر  متفاوت  پاسخ  در  مختلف هم    های 
  احتمالاً   انیتنوع ب  نیا   رسدی نظر مه . بگردید  مشاهده 

مکان  ل یدلهب در  مت  ی میتنظ  ی هاسم یوجود  فاوت 
با توجه به    نکهیها باشد ضمن اژن   نی ا  انیب  ماتیتنظ

تنظ عناصر  در    س یس  ی می وجود    پروموترها متفاوت 
م ژن   نیا   ی اعضا  ی اختصاص  انیببر    ی ل یدل  تواندی ها 
تنش   و  بافت در    خانواده  ن یا .  شود  ی تلق   خاص  البته 
ژن   انیب  نیشتریب و    AtCBL1،  AtCBL2  یهابه 

AtCBL4   و    یشور  یهادر تنش اختصاص داشت که
ب به  توجه  با  شد.  مشاهده  ملاحظه    ان یسرما  قابل 

می   CBL  ی هاژن سرما،  تنش  حضور  در  به  تواند 
مرتبط باشد    ها ژن در پروموتر این    LTRهای  موتیف 

در ژن  تعداد سه،    AtCBL10  یهاکه    AtCBL2به 
به    AtCBL7  ک، یبه تعداد    AtCBL4  ک،یبه تعداد  

تعداد    AtCBL8و    ک ی  تعداد  شناسا   کیبه  یی  عدد 
بررسی   می   گذشته  مطالعات شدند.  دهد  نشان 

تنظیم  از    CBL-CIPKکمپلکس   در  اساسی  نقش 
  و های غیرزنده مختلف مانند سرما  پاسخ گیاه به تنش 

است    یشور سطح (Gu et al., 2008)برخوردار   .  
اعضای    انیب پایین  خشکی    AtCBLنسبتا  تنش  در 

می  در  نشان  شده  مشاهده  بیان  بالای  شدت  دهد 
اثرات   از  ناشی  احتمالاً  شوری  تا  تنش  بوده  یونی 

اسمزی.  دو    هاتنش   در   یانیب  ی الگو  تفاوت   اثرات  در 
ر بیانگر  و    شه یبافت  هوایی،    ی اختصاص   کرد یرواندام 

ژن   ن ی ا  ی اعضا  بافت   یهمولوژرغم  علی   یخانواده 
حال    نی ع  درو    ز یتعاملات متما.  ی آنهاستتوال بالای  

م در  تنش  به  ژن  ی اعضا  ن یا  ان یوابسته    ی شبکه 
CBL-CIPK    است . (Evrard, 2013)حاکم 

کنترل    H/+Na+  ییپلاسما  ی غشاپورتر  آنتی  با 
تنش  و احتمالاً کمک به حس    میسد   ی یون هموستاز

ایفا  برنج  در گیاه  نمک    در تحمل  شوری، نقش مهمی
  ن ی اول  ییشناسا.  (El Mahi et al., 2019)کند  می

ژن  تعاملات  از    CBL-CIPKشبکه  قالبدر    یمورد 
صورت     (SOS)نمک حساس به  فوق   ی هاپ یفنوت  در 

بد ژن    نی گرفت  که  عنوان    تحت  AtCBL4صورت 
SOS3    ژن با  تعامل  عنوان    تحت   AtCIPK24با 
SOS2 ،    ی غشا  در  نازها یک  ی سازفعال باعث  
خود  شد  یی پلاسما  نوبه  به  که    ی سازفعال ، 

H+-  و SOS1عنوان   تحت  H/+Na+   یپورترها ی آنت

ATPase   تحمل به تنش    ش یافزا  جهت   را   ی واکوئل
 ,.Yang et al., 2019; Ma et al)  داشت  ی پ  در

2020) . 
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  قرمز رنگ . یسلسله مراتب یبندخوشه  و یانیب یالگو. OsCBLو  AtCBL یخانواده ژن یاعضا انیب  Heatmap شینما. 5 شکل
 یهاتنش)الف( و  ینمو  مختلف مراحل در AtCBL یهاژن . باشدی م انیب کاهش دهندهنشان  یآب رنگ و انیب شیافزا دهندهنشان

 )ب(. زنده ریغ مختلف
 
 

 

 
 

 
 

 ,DRE   (AlCBL4.2, AlCBL10  عناصر وجود  

AlCBL2  )  ،STRE   ( همه   در  AlCBL ها )  و  ،MBS  
بجز AlCBL  همه   در )  و همچنین عدم    (  AlCBL2ها 

ی  در مناطق مختلف پروموتر   LTR  های حضور موتیف 
AlCBL  چینش از  حاکی  عناصر  ها  این  متفاوت 

آلوروپوس بوده که احتمالا   پروموتری در گیاه هالوفیت 
مت  کارکرد  وجود    برخوردار   ز ی ن   ی فاوت از  هستند. 

م حفاظت   ی ها ف ی موت  در  خانواده    ک ی   ی اعضا   ان ی شده 
ها  ژن   ن ی و عملکرد ا   کارکرد   خصوص   در   ی شواهد   ، ی ژن 

مولکول  عملکرد  لحاظ  مس   ی به  ارائه    ی ک ی ولوژ ی ب   ر ی و 
از ترک   یی ها ژن   رسد ی نظر م ه  . ب دهد ی م    ف ی موت   ب ی که 

  نیز   را   ی مشابه   ی عملکردها   برخوردارند احتمالًا  ی ا مشابه 
ها  بررسی   . ( El-Gebali et al., 2019) دهند  می   بروز 

می  در    STREو    DRE  عناصر دهد  نشان  ترتیب  به 
شوری   تنش    ( Dubouzet et al., 2003) تنش  و 

کلیدی   ( Chen et al., 2002) خشکی   ایفا    نقشی 
حالی می  در  موتیف  کنند  درجه    MBSکه  به  پاسخ  در 

پا  خشک ن یی حرارت  شور   ی ،  تنش  م   ی و  شود  ی فعال 
 (Jaspers et al., 2009 ) .    است بذکر    ی ها پاسخ لازم 
تنظ   منوط   تنش   با   مرتبط   ی ان ی ب  عناصر  وجود  ی  م ی به 

عناصر    ن ی ا   ی ساز به تنش بوده که فعال   گو پاسخ   س ی س 
  ی بستگ   ی ک ی ژنت   نه ی زم   ا ی   و   ی بافت، مرحله رشد   نوع به  

  ی ها و کارکرد ژن   ان ی ب   در متنوع    ی الگوها   جه ی نت   در دارد.  
 Sun)   باشد ی م انتظار    قابل مختلف    ی ها ه ارتولوگ در گون 

et al., 2015 ) . 

تع  به  توجه  گ   ی توال یین  با  آلوروپوس    یاه ژنوم 
  های سرشار از ژن  ژنتیکی  منبع  یک  عنوان به  یتورالیس ل 

 ,.Zouari et al)   گرما   و   خشکی   شوری،   درگیر در تنش 

تنظیمی  فرصت ،  ( 2007 نواحی  تحلیل  و  تجزیه  برای  ی 
فراهم    ت ی هالوف گونه    ک ی به تنش در    گو پاسخ   ی ها ژن 
دل د ی گرد  به  ژن   ل ی .  کارکرد  و  در    CBL  ی ها نقش 
  ی الگوها   ، ی ست ی و ز   ی ست ی رز ی غ   ی ها تنش   در   ام ی پ   ت ی هدا 

مورد    اهان ی از گ   ی ار ی در بس   ی خانواده ژن   ن ی ا   ی اعضا   ان ی ب 
گرفت.   ی بررس  تحل   ه ی تجز   با حاضر،    ق ی تحق   قرار    ل ی و 

 الف

 

 ب
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دو    در   CBL  ی ژن   ی ها خانواده   س ی س   ی م ی تنظ   عناصر 
و    اه ی گ  با    سه ی مقا   و   س ی دوپس ی آراب برنج    ها AlCBLآن 
شناسا   تواند ی م  نواح   موجود   ی م ی تنظ   عناصر   یی به    ی در 

چمن   CBL  ی ها ژن   ی پروموتر  آلوروپوس  گیاه  شور 
ژن    26در بررسی ساختار ژنی    . نماید کمک  لیتورالیس  

CBL    ،تحقیق این  ژن   66حدود  در  های  درصد 
AlCBL  ،60   ژن درصد    80و    AtCBL  ی ها درصد 

  نترون ی هشت اگزون و هفت ا   ی دارا   OsCBL  ی ها ژن 
ضمن اینکه در درخت فیلوژنتیکی رسم شده نیز    بودند. 

ارتولوگشان    ی ها ها در مجاورت با ژن CBLهمه    با ی تقر 
توالی پروموتری    ی ا سه ی مقا   ی شدند. در بررس   ی بند طبقه 

CBL ی بند طبقه ی آلوروپوس، آرابیدوپسیس و برنج،  ها  
نشان داد  در هشت گروه مختلف    س ی س   ی م ی عناصر تنظ 

ها در این  رغم مشترک بودن بخش زیادی از موتیف علی 
موتیف گونه  برخی  پراکنش  الگوی  و  تعداد  در  های  ها، 

توان به  تفاوت وجود داشت. به عنوان نمونه می کلیدی  
معنی  تعداد  تفاوت  در  نواحی    as-1  ف ی موت دار  در 
به    AlCBL4.2پروموتری   توجه  با  که  نمود  اشاره 

ب   ی اختصاص   ان ی ب   ت ی ماه  در    ف ی موت   ن ی ا   نده ی افزا   ان ی و 
اهمیت    ژن   ن ی ا   بیان   م ی تنظ   ی ندها ی فرا  حائز  بسیار 
  ی ژن   ه خانواد   ی ان ی ب   ی الگو   بررسی   رسد بنظر می باشد.  می 

AlCBL   و    ی اطلاعات تکامل تواند  ی م آتی  مطالعات    در
  ج ی نتا   . ی را ارائه نماید خانواده ژن   ن ی ا   ی موردنیاز کارکرد 

  AlCBL  ی ها ژن   ی عملکرد   ی بررس   کنار   در   ق ی تحق   ن ی ا 
  در   را   ی رسان ام ی پ مهم    ی رها ی مس   درک   نه ی زم تواند  ی م 
 . آورد فراهم    اهان ی گ 

 

 ی سپاسگزار
حما  ن یا با  ژنت  ت یپژوهش  و    کیپژوهشکده 

علوم    یکشاورز  یفناورستیز دانشگاه  طبرستان، 
طرح   محل  از  و  ساری  طبیعی  منابع  و  کشاورزی 

انجام   ییداشجو نامهان یاز پا تیمصوب حما ی قاتیتحق
 . دشوی م  یقدردان  لهیوس ن یشده است که بد 
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