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دي  ژرانيل روند تكامل مولكولي و گسترش خانوادة پروتئيني ژرانيل In silicoبررسي 
  سنتاز در گياهان فسفات

 **2و زرين مينوچهر *1، سنبل ناظري1سارا فرح بخش

 همدان، دانشگاه بوعلي سينا همدان، دانشكدة كشاورزي، گروه بيوتكنولوژيايران،  1

مهندسي ژنتيك و زيست فناوري، پژوهشكدة زيست فناوري صنعت و محيط زيست، گروه زيست فناوري هران، پژوهشگاه ملي ايران، ت 2
  اي سامانه

  27/4/97 :تاريخ پذيرش    30/11/96 :تاريخ دريافت

  چكيده

. مهم براي توليد بسياري از ترپنوئيدها، هستند هماد ، يك پيش(GGPP) فسفات  دي ژرانيل  مسئول سنتز ژرانيل  GGPPSآنزيمهاي
استفاده از  ، روند تكاملي اين خانواده باUniProtدر پايگاه دادة  GGPPSي خانوادة هومولوگهادر اين تحقيق با شناسايي 

تكامل هاي مضاعف شدن و از دست دادن ژن در طي فرآيند همچنين، الگوي .مورد مطالعه قرار گرفت يلوژنتيكف يزهايآنال
هاي مضاعف شدن كل ژنوم فرآيند جهت بررسي نقش. سازي مبتني بر پارسيموني بررسي شد گياهان، با استفاده ازمعيار بهينه 

(WGD) ژنها  و تكثير تكراري(TD)  از پايگاه دادةPLAZA نتايج مشخص نمود كه خانوادة . استفاده شدGGPPS  يك
هاي گسترش فرآيند امل گياهان، اين خانوادة پروتئيني در چندين مرحلة متناوبخانوادة در حال گسترش است و در طي روند تك

 با اين وجود،. اند ايجاد شده در اثر پديدة مضاعف شدن كل ژنوم هاي گسترشفرآيند اغلب اين. و انقباض را تجربه نموده است
شده است، بيشتر به وقوع پيوسته  (LSE)ص هايي كه منجر به گسترش در يك تبار خا در پديدهژنها  هاي تكثير تكراريفرآيند
گسترش منجر به تفكيك عملكرد  فرآيند مشخص نمود كه  (PSL)همچنين بررسي تنوع جايابي پروتئين در داخل سلول. است

تر  ي مناسبپاسخهادر گياهان باعث ايجاد  GGPPSرسد كه گسترش خانوادة  لذا به نظر مي. در اين خانوادة پروتئيني شده است
بررسي اثر انتخاب طبيعي . كند شود و در نهايت به سازگاري بهتر گياهان با محيط كمك مي ي محيطي ميمحركهاو  استرسها به

و فشارهاي انتخابي متفاوتي قرار دارند  تأثيرهاي مختلف گياهان تحت در اين خانواده نشان داد كه اعضاي اين خانواده در رده
  .در بازدانگان مشاهده شد فقطانتخاب طبيعي مثبت 

سنتاز، مضاعف شدن كل ژنوم، تكثيرتكراري ژن، گسترش در يك تبار   فسفات  دي ژرانيل ترپنوئيد، ژرانيل :كليدي واژه هاي
  خاص

  snazeri@basu.ac.ir:الكترونيكي پست ؛081-34424366: نتلف مسئول، نويسنده* 

  minuchehr@nigeb.ac.ir :الكترونيكي پست ؛021-44787362 :نتلف مسئول، نويسنده* *

  مقدمه
در  متابوليتهاترين گروه  ها بزرگترين و متنوع ترپنوئيد

در ساختار مولكولهاي متنوعي مانند آنها  .باشند گياهان مي
 فيتوكرومهاهاي فتوسنتزي و  ي دفاعي، رنگدانهمولكولها

همه ترپنوئيدها از واحدهاي پنج كربنه  .كنند شركت مي

و دي متيل  (IPP)ي؛ ايزوپنتيل دي فسفات نامهاايزوپرن با 
در گياهان . اند شده تشكيل (DMAPP)آليل دي فسفات 

IPP مسير موالونيك اسيد  به وسيله(MVA)  در سيتوسل
 IPPنيز  (MEP)مسير متيل اريترول فسفات . شود توليد مي
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بر اساس تعداد واحدهاي . نمايد ها توليد مي را در پلاستيد
رفته است،  به كار ايزوپرني كه در ساختار ترپنوئيدها

: از جمله. ي مختلفي تقسيم نمودگروههاتوان آنها را به  مي
، (C10)، منوترپنوئيدها (C5)وئيدها ترپن همي

، (C20)ترپنوئيدها  ، دي(C15)ترپنوئيدها  سزكوئي
، (C30)، تريترپنوئيدها (C25)سزترترپنوئيدها 

ترپنوئيدها با تعداد بيشتري از  و پلي (C40)تتراترپنوئيدها 
 .)11(واحدهاي ايزوپرون 

ترانسفراز  ي پرنيلآنزيمهادر مسير بيوسنتز ترپنوئيدها 
(PTs) نمايند و نقش  در نقاط انشعاب مسير فعاليت مي

از جمله اين . مهي در توليد ترپنوئيدهاي مختلف دارند
 ژرانيل دي فسفات سنتاز  توان به ژرانيل مي آنزيمها

(GGPPS)دي   فارنسيلاين آنزيم با استفاده از . اشاره نمود
، (GGPP)دي فسفات  ژرانيل  ژرانيل IPPو  (FPP)فسفات  

پيش مادة اصلي براي توليد بسياري از ترپنوئيدها، را توليد 
اي در سلسلة  به طور گسترده GGPPSخانوادة . نمايد مي

ي آنزيمهااند و در مقايسه با ساير  گياهان پراكنده شده
در گياهان . رنداي دا ترانسفراز عملكرد پيچيده پرنيل
ي اين خانواده افزايش پارالوگهاتعداد  معمولاًتر،  يافته تكامل

  هاي مختلف مضاعففرآيند در اثر پارالوگهااين . يابد مي
شدن ژن ايجاد مي شوند، مانند؛ مضاعف شدن كل ژنوم، 

 Block) اي و مضاعف شدن قطعهژنها  تكثير تكراري

duplication)  .تفكيك عملكردهاي فرآيند در ادامه 

(Subfunctionalization)   و ايجاد عملكرد جديد
Neofunctionalization) ( شده منجر به   ي مضاعفژنهادر

يا الگوي بيان ژن مي شوند  ايجاد تنوع بالايي در عملكرد و
  ).30و  5(

فرايند مضاعف شدن ژن يكي از پيش نيازهاي اساسي براي 
 در طي. ژني استايجاد ژنهاي جديد و گسترش خانوادة 

تواند از انتخاب  دو برابر شدن، يك كپي از ژن مي فرآيند
رها شود و امكان تجمع ) (Purifying selectionمنفي 

حال اگر انتخاب طبيعي به . در آن افزايش يابد موتاسيونها

عمل كند، گسترش آن خانوادة ژني اتفاق ژنها  نفع تكثير
 ي تكثير تكراري ها ندفرآي رسد به نظر مي). 7و  6(افتد  مي

در . نقش موثرتري در تكامل انتخابي داشته باشند ژنها 
هاي فرآيند ،(NTDs)هاي غيرتكراري فرآيند مقايسه با

خزانه بزرگتري از تغييرات پايدار را  ژنها تكثير تكراري
بنابراين، شانس بيشتري براي حضور در . نمايند ايجاد مي

از آنجا كه هر . ي مرتبط با پاسخ به تنشهاي زنده دارندژنها
گياه تاريخچه و شرايط زندگي خاص خود را دارد، فشار 
انتخاب طبيعي در تبارهاي مختلف گياهان متفاوت خواهد 

ي ارتولوگ در يك تبار گروههابنابراين، هنگامي كه . بود
يابند،  در جهت پاسخ به شرايط محيطي خاص گسترش مي

آنها در تبارهاي  (paralogous)ي پراساخت ژنها معمولاً
  ).13(ندارند ديگر تمايلي به حفظ شدن 

تفكيك عملكرد در يك  و پديده هاي ايجاد عملكرد جديد
 عملكردي واگرايي احتمالي نتايج خانوادة پروتئيني از

ايجاد . دهند مي رخ ژن تكثير رويداد از پس كه باشند مي
ي است كه در طي آن عملكرد ژن فرآيند عملكرد جديد

در . شود اجدادي بين دوكپي جديد پراساخت تقسيم مي
هنگامي رخ مي دهد كه يك كپي از  تفكيك عملكردمقابل، 

 به دستژن در اثر يك تكامل پرشتاب، عملكرد جديدي را 
). 18(نمايد  مي آورد و كپي ديگر عملكرد قبلي را حفظ مي

تواند منجر به ايجاد  مي(PSL)  پروتئينهاتنوع در جايابي 
بنابراين، . يك عملكرد جديد و يا تفكيك عملكرد شود

ي يوكاريوتي داشته ژنومهاتواند نقش مهمي در تكامل  مي
تشخيص جايابي يك پروتئين در اجزاي  .)22و3(باشد 

درون سلولي عملكرد بيولوژيكي آن آنزيم را تا حدود 
از مسير تكاملي بينش مناسبي  كند و مي زيادي مشخص 

  ).33(آورد  خانوادة ژني فراهم مي

 بيوسنتز در GGPPSي آنزيمهاكليدي  نقش دليل به
خانواده در  اين تكاملي روند تحقيق، اين در ترپنوئيدها،

 يور بر يمولكول ييراتنقش تغ گياهان بررسي گرديد و
در . گرفت قرار بررسي مورد آنزيم خصوصياتعملكرد و 
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 GGPPSهاي مضاعف شدن ژن در خانوادةفرآيند اين راستا

هاي تكثير فرآيند همچنين سهم. در بين گياهان مطالعه شد 
و مضاعف شدن كل ژنوم در گسترش اين  ژنها تكراري

در ادامه جهت . خانوادة ژني مورد بررسي قرار گرفت
، از برنامه هاي پروتئينهابررسي تنوع تمركز درون سلولي 

 subcellular localization(يي جايابي درون سلولي پيشگو

prediction ( نواحي تعيين جهت نهايت، در. استفاده شد 
 بر يعيطب انتخاب فشار تكاملي، نظر از ذيرپتأثير و مهم
  .قرار گرفت يخانواده مورد بررس ينا ياعضا يور

  مواد و روشها
در  GGPPSتوالي پروتئيني  :داده هاي توالي و همرديفي

از پايگاه دادة   Arabidopsis thaliana (p34802)گياه 
UniProt (http://www.uniprot.org/)  انتخاب شد و از آن

در پايگاه  GGPPSي خانوادة  تواليهابراي بازيابي ديگر 
به اين منظور، . استفاده شد UniProtKB Vridiplantaeدادة 

 Eبا گنجاندن حد آستانه  PSI-BLASTيك جستجوي 

value 10-6  همچنين تواليهايي كه طول آنها از . انجام شد
كمتر و يا بيشتر بودند  تقاضاطول توالي مورد  درصد 30

گونه مختلف  139يي از تواليهادر نهايت . حذف شدند
  . آمد به دستگياهي 

 MAFFT با استفاده از روش  ينيپروتئ يتواليها همرديفي
  GUIDANCE سروردر ) FFT-NS-I )20 يتمو با الگور

)http://guidance.tau.ac.il) (72 (يندر ا. گرفت ورتص 
به  دهي يازامكان امت يفي،سرور علاوه بر انجام همرد

 يازامت ينقاط دارا توان يوجود دارد و م همرديفيها
 يندر ا  MAFFTروش . را حذف نمود يينپا يفيهمرد

(  يبالاتر يفيهمرد يازاز امت روشها يرسرور نسبت به سا
  MUSCLE يروشها يازو امت MAFFT 82/0روش  يازامت
. برخوردار بود)  63/0و  80/0( يببه ترت CLUSTALWو 

از  تر يينپا يازامت يكه دارا ييستونها يفيپس از انجام همرد
افزار  در نرم يجنتا نهايت در. بودند حذف شدند 70/0

BioEdit )14( مورد اصلاح قرار گرفت يزن.  

 بازسازي براي همرديفي نتايج :فيلوژنتيك تحليل و تجزيه
 به. گرفت قرار استفاده مورد ريشه بدون فيلوژنتيكي درخت

 مدل ،ProtTest 3.0 افزار نرم در ابتدا كه صورت اين
JTT+G+I مجموعه اين براي تكاملي مدل بهترين عنوان به 

 MLRax 3.0 افزار نرم از استفاده با سپس. شد شناخته
 (ML) نمايي درست حداكثر روش به درخت رسم ،)13(

 درخت در ها گره آماري پشتيباني جهت .گرفت صورت
 استفاده تكرار 500 با استرپ بوت روش از فيلوژنتيك،

 افزار نرم در درخت، نمودن دار ريشه مرحله نهايت، در. شد
Notung 2.9 )4 (شد انجام.  

 بررسي و ژن شدن  مضاعف هاي فرآيند تحليل و تجزيه
 يينبه منظور تع :GGPPSپروتئيني درخانواده گسترش

در  يگسترده ا ي، جستجوپروتئيني ةدرجه گسترش خانواد
 Phytozome ةداد يگاهدر پا موجودژنوم  51

http://www.phytozome.net)) (12 ( انجام شد  و
. شدند ييآنها شناسا در GGPPS ينيپروتئ خانوادة يهايتوال

 بخش در كه روشي با مطابق فيلوژنتيك درخت بازسازي
درخت  همچنين،. صورت گرفت شد، داده توضيح قبل
اساس اطلاعات بر بررسي، مورد هايمرتبط با گونه ةگون

 Notung2.9 افزار نرم از. زوم ساخته شديتوموجود در ف

 به دستاز دست دادن و  هايفرآيند بردن به يجهت پ) 4(
 اين. استفاده شد ياهانتكامل گ فرآيند يآوردن ژن در ط

 گونه درخت و ژن درخت تلفيق روش به هافرآيند

(Reconciliation)   مورد يمونيبا استفاده از روش پارس و 
 اين بر فرض پارسيموني اصل در. قرارگرفتند ييشناسا
 ژن دادن دست از و شدن مضاعف هايفرآيند كه است
 Notungدر نرم افزار  بنابراين. باشندمي نادري هايپديده

 يگر،د يتنها در صورت عدم وجود اطلاعات از منابع تكامل
 برايمضاعف شدن و از دست دادن ژن  هايپديدهاز 

كه در  طوريبه . شود يم استفاده فيلوژنتيكي روابط توضيح
 در ژن دادن دست از و شدن مضاعف يدةحداقل پد يتنها

 وقايع يبيزمان تقر يجهت بررس. شود ديده تكاملي فرآيند
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درخت زمان  ي،ژن ةخانواد ينگسترش و انقباض در ا
مورد مطالعه، با استفاده از اطلاعات  يمربوط به گونه ها

 )/TimeTree )www.timetree.org  ةداد يگاهموجود در پا
 يها فرآيند سهم يينتع يبرا ينهمچن. رسم شد) 17(

در  ژنوم كل شدن مضاعف و تكراري شدن مضاعف
 يزن) PLAZA )30 ةداد يگاهاز پا ي،ژن ةخانواد ينگسترش ا
  .استفاده شد

: در سلول GGPPSي خانوادة پروتئينهابررسي جايابي 
در  GGPPSي خانوادة پروتئينهابيني جايابي  جهت پيش

ي پروتئينها، از توالي كامل   (PSL)ي درون سلولياندامكها
يي كه فاقد تواليهادر اين بررسي . مورد مطالعه استفاده شد

در . ها حذف شدند نواحي انتهايي بودند از مجموعه داده
سون و همكاران محل  مرحله بعد، براساس پروتكل امانوئل

در سلول با استفاده از   پروتئينهاگيري و جايابي  هدف
  CholoroPو ) TargetP )9( ،SignalP  )28  هاي  افزار نرم

علاوه بر اين، براي . مورد تجزيه و تحليل قرار گرفت) 10(
 LOCALIZER افزار تر، از نرم آوردن نتايج دقيق به دست

  .نيز استفاده شد) 31(

جهت بررسي اثر انتخاب  :بررسي اثرانتخاب طبيعي مثبت
در گياهان، از برنامة  GGPPSطبيعي مثبت در خانوادة 

CODEML افزاري در بستة نرمPAML 4.8 )36 ( استفاده
به دليل واگرايي زياد ژنها در درخت فيلوژني، . شد

تواليهايي از چهار زيرگروه گياهان آبزي، بازدانگان، گياهان 
اي انتخاب شده و به طور جداگانه لپهلپه وگياهان دوتك

در هر گروه، همرديفي چندگانة . مورد بررسي قرار گرفتند
اي در نرم افزار تحت واليهاي اسيدآمينهكدونهاي مرتبط با ت

 PAL2NAL (http://www.bork.embl.de/pal2nal/)وب 
استفاده از همرديفي  همچنين، درخت فيلوژني با. انجام شد

-نمايي در نرمچندگانة پروتئينها و با روش حداكثر درست

  .زي شدبازسا   MEGA6افزار 

 فشار انتخاب طبيعي با مقايسة نرخ جايگزيني غيرمترادف
(dN)  به نرخ جايگزيني مترادف(dS)  مورد بررسي قرار

در اين روش، اگر يك ژن داراي تكامل خنثي . گرفت
- هنگامي. خواهد بود 1برابر با  dS (ω)به   dNباشد، نسبت 

. نمايدباشد، ژن انتخاب طبيعي مثبت را تجربه مي ω>1كه 
در اين . باشدمعني وجود انتخاب منفي ميبه ω<1همچنين، 

 (ML) بررسي از روشهاي مبتني بر حداكثر درست نمايي
ابتدا به منظور . براي تعيين فشار انتخاب طبيعي استفاده شد

با مدل  M0در بين جايگاهها، مدل   ωبررسي متغيير بودن 
M3 در مدل . مورد مقايسه قرار گرفتM0 انتخاب  فشار

در . شودطبيعي در تمام جايگاهها يكسان در نظر گرفته مي
فشار انتخاب فرض بر اين است كه  M3حالي كه در مدل 

 در مرحلة بعد،. باشدميطبيعي در بين جايگاهها متفاوت 
جهت مشخص نمودن جايگاههاي انتخاب طبيعي مثبت، 

. مقايسه شدند M8با  M7ومدل  M2aبا مدل  M1aمدل 
به عنوان فرض صفر درنظر گرفته  M8و M1a, M0ي مدلها

جهت يافتن  (LTR)نمايي شدند و از آزمون نسبت درست
داري در سطح معني. ها استفاده شدبهترين مدل براي داده

  . در نظر گرفته شد 05/0اين مطالعه 

  ايج و بحثتن
نشان داد كه  يلوژنتيكدرخت ف بررسي :فيلوزنتيك آناليز

 را يلتيكمونوف كلاد يك يآبز ياهانگ يتمام هومولوگها
 نشان داده SubAبه عنوان  1دهند كه در شكلتشكيل مي
 GGPPS آنزيمهاي(  يگرد تبارهايحال،  ينبا ا .شده است

را  يرگروهز ينچند يلتشك) زي يخشك ياهانمتعلق به گ
  Hو  B ،C ،D ،E ،F ،G هايگروهيرداده اند كه شامل ز

 گياهان به متعلق Bاعضاي زيرگروه ). 1شكل( باشنديم
. دنباشيم اوليه آوندي ياهانو گ قارچهامانند  غيرگلدار

به طور عمده  Cزيرگروه  به متعلق GGPPS يهومولوگها
هومولوگ متعلق  يك، و فقط شد يافت نهاندانه گياهاندر 
 مشاهدهگروه  يندر ا (Picea sitchensis)بازدانه  ياهانبه گ
واحد  يربه عنوان ز C گروهزيرآنزيمهاي متعلق به  .شد

 اين گروه از آنزيمها .مستند سازي شدند )SSUs(كوچك 
 GGPPو  GPP يباتترك ينرا ب IPPشار  يعد توزنتوان يم
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ي بافتهاسطح بيان اين ژن در  .كند كنترل گياهاندر 
مختلف و در شرايط مختلف محيطي و تكاملي گياه تغيير 

كنترل مي  GGPPو  GPPمي كند و به اين ترتيب توليد 
 يك ييهايمآنز ينچن يجادرسد ا يبه نظر م ). 26و 7(شود 
گلدار است تا آنها بتوانند  ياهانگ يبرا يانتخاب يتمز

GGPP يا GPP اعضاي زيرگروه . كنند يدتول ينهبه طور به
D يگروه م ينا پارالوگهاي .باشندمتعلق به بازدانگان مي 

، GPPترانسفرازها، از جمله  يلاز پرن يتوانند انواع مختلف
GGPP يا G / GGPP هومولوگهاي. كنند يدتولGGPPS  
 .شوند مي ديده نهاندانگان در بيشتر E زيرگروه به متعلق

، شود مي تقسيم كوچكتر زيرگروههاي به خود اين گروه
. نمود اشاره E3و  E2توان به  يشاخه ها م يرز ينا يانم در

ر د يبه طور انحصار E2 به مربوط GGPPSيآنزيمها
شوند و به عنوان يم يافت (Asterids) آستريدها

. شدند مستندسازي  (GGPPS-LSU)بزرگ  زيرواحدهاي
كند  يمايفاء  GPP يمدر تنظ ينقش مهم  LSUآنزيمهاي

و  16(باشد مي مونوترپنها يبرا ياصل مادة پيش يككه 
 يمونوترپنها را فراهم م به يمؤثرتر يدسترس ين،بنابرا. )26
 يگرده افشاندن و پراكندگ ياه،در دفاع از گ مونوترپنها. دنكن

 يمرهاحضور هترودا رسد يبه نظر م. كنند يم دخالتبذر 
مدتر آكار ةگرد يدتول يبرا يانتخاب يتمز يك هاآستريددر 
 ةمتعلق به خانواد E3 يرگروهز هومولوگهاي. اشدبيم

Brassicaceae تبار خاص  يكو گسترش در  باشنديم
(LES) زيرگروه  هومولوگهاي. ودشيدر آنها مشاهده مF 

كاملا  يمحصول ؛شوندمي ديده ايهادولپه و ايهالپه در تككه 
 اين آنزيمها به. نمايندتوليد مي يگرد يگروههامتفاوت از 
  Polyprenyl Pyrophosphate Synthaseعنوان 
 ايها لپه تكمتعلق به  Gزيرگروه . )5(شدند  مستندسازي

نزديكترين گروه به آن يعني زيرگروه كه  يدر حال .باشدمي
H  نشان  يو شواهد تجرب شودمي يافت ايهادولپهتنها در
  .)5( كنديم يدتول GGPP منحصراً گروه ينكه ا دهدمي

  
 رنگ قرمز نقاط. اندشده اشتهذگ نمايش به رنگي نقاط با استرپها بوت: ياهاندر گ GGPPS ةشده متعلق به خانواد دارريشه فيلوژنتيك درخت -1شكل

 زيرگروههاي. هندمي نشان را >= 4/0  استرپهاي بوت خاكستري نقاط و 8/0 تا 4/0 استرپ بوت رنگ زرد نقاط، 1 تا 8/0 بين استرپهاي بوت
A,B,C,D,E,F,G,H اندشده داده نمايش مختلف هايبا رنگ.  
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ل مدر تكا يمولكول ييراتفهم بهتر نقش تغ جهت
 يمهم و عملكرد هاي، ساختار نگارهGGPPS هايهومولوگ

از  يكي. قرار گرفت يمورد بررس يميآنز ةخانواد يندر ا
 يساختار يندر دوم يمورد بررس ينواح ترينمهم 

GGPPS يننخست. باشدياز آسپارتات م يغن يةدو ناح 
 ،شوديشناخته م FARMاز آسپارتات كه با نام  يغن يةناح
از  يغن يةناح يندوم. باشد يم DDxxxxD يتوال يدارا

آن به  يو توال شوديشناخته م SARMآسپارتات با نام 
اتصال  يبرا ينواح ينا. باشد يم DDxxDصورت 

از  يغن ينواح يبررس. باشند يم يضرور يمسوبسترا به آنز
از  يغن ةنگار يننشان داد كه نخست يهاآسپارتات در توال

در . است ايحفاظت شده ياربس يةناح (FARM)آسپارتات 
از  (SARM)از آسپارتات  يغن ةنگار ينكه دوم يحال

 هومولوگهاي. است برخوردار كمتري يشدگحفاظت
 در كوچك زيرواحد يمهايكه به عنوان آنز Cگروه

 ةشوند، فاقد نگار يشناخته م (SSUs) هاهترودايمر
SARM بسيار آنزيم عملكرد جهت ناحيه اين .باشنديم 
 فعاليت به قادر تنهايي به آنزيمها اين لذا باشد،مي ضروري

 G(G)PPS يمراما در ساختار كمپلكس هترودا باشندنمي
 GPPمحصول را به سمت سنتز  يدو تول نماينديشركت م
 در ايگسترده طور به آنزيمها اين كه آنجا از. دهنديسوق م
 منجر كه موتاسيونهايي احتمالاً شدند، يافت گلدار گياهان

 تكاملي اخير مراحل در است شده آنزيمهايي چنين ايجاد به
  . اندشده هاترپنوئيد تربهينه توليد به منجر و اندافتاده اتفاق

 CxxxC ةدو نگار يمهم مورد بررس ياز نواح يگرد يكي
 آنزيمهاي در زيرواحدها اتصال براي نواحي اين. باشديم

 تواليها بررسي در. باشنديم ضروري G(G)PPS يمرهترودا
 يا يكفاقد  Bو  A  گروه هومولوگهايمشخص شد كه 

 از برخي كه ازآنجا اما. باشنديم CxxxC ةهردو نگار
 يناز ا يكي يدارا (SubA) يآبز ياهاندر گ هومولوگها

 نگاره اين كه نمود استنباط چنين توانمي باشند،يم هايفموت
 فرآيند طي در و داشته وجود گياهان تفرق اوليه مراحل در

 از كپي اين خود نياز براساس هومولوگها از برخي تكامل

به  را آن از ديگر كپي يك يا و اند داده ازدست را نگاره
 يدسته بند  Dكه در گروه  هومولوگهايي. اندآورده دست
 همة در. شوندمي يافت بازدانگان در كلي طور به اند،شده
 يول شود،يم يافت CxxxC ةنگار يننخست هومولوگها اين
. شكل داده است ييرتغ CxxxSنگاره به شكل  يندوم
 باشنديم دوگانه عملكرد داراي ساختار چنين با ييمهايآنز

 چنين. باشنديم GPP وGGPP  ةهر دو ماد يدو قادر به تول
 در ترپنهادي و مونوترپنها بهينة توليد سبب عملكردي
 CxxxC ةهر دو نگار C يرگروهدر ز. شودمي بازدانگان

 فعاليت به قادر تنهايي به يمهاگروه از آنز ينا. وجود دارد
 ضروري آنها فعاليت براي هانگاره اين وجود و باشندنمي
كه محصولات با  Fگروه  هايهومولوگ ،مقابل در. باشدمي

هر دو  نمايند،يم يدتول) كربنه 45تا  25(بلند  يرهطول زنج
 هومولوگهاي تمام. اندرا از دست داده CxxxC ةنگار

- يم CxxxC ةنگار يننخست يفقط دارا Fو   E گروههاي
 قابل تفاوت نواحي اين در كلي، طور به. )2شكل ( باشند

. مشاهده نشد هاهمودايمر و هاهترودايمر بين ايملاحظه
اتصال دو  يبرا CxxxC يةمشخص نمود كه ناح يجنتا ينا
  .يستن يكاف ياست ول يضرور يرواحدز

  

 
 ياو  حضور: سنتاز پرنيلپلي ناحية عملكردي مولكولي تكامل – 2شكل

 مشخصبا علامت  زيرگروهها از يك هر در نگاره هرعدم حضور 
 با زيرگروهها از يك هر در شده توليد نهايي محصول و است، شده
اين محصولات شامل؛ ژرانيل ژرانيل  .است شده بيان اختصاري علايم

و  (GPP)، ژرانيل دي فسفات سنتاز (GGPP)دي فسفات سنتاز 
  (PPP).سولانسيل دي فسفات سنتاز 
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: GGPPSبررسي روند گسترش و انقباض در خانوادة 
در گياهان بسيار بيشتر از ژنها شدن  مضاعف ةميزان پديد
به كمك اين پديده مواد . باشد ميهاي يوكاريوتي  ساير گونه

در نتيجه گياهان . شود ها فراهم مي اوليه براي تكامل گونه
تا سازگاري بهتري در برابر تغييرات قادر خواهند بود 

مضاعف شدن كل هاي فرآيند). 31(محيطي داشته باشند 
گسترش نقش مهمي در  تكثير تكراري ژنها و  ژنوم 
فرآيند مضاعف . دارنددر گياهان هاي پروتئيني  هخانواد

شدن كل ژنوم  يكي از مكانيسمهاي مهم در تكثير ژنها 
هاي  اد ژنها در خانوادهاست، كه سبب افزايش ناگهاني تعد

در مقابل، فرآيند تكثير تكراري ژنها . شود پروتئيني مي
شود كه  اي مي هاي پروتئيني اغلب سبب گسترش درخانواده

علاوه . در پاسخ به استرس و محركهاي محيطي نقش دارند
براين، فرآيندهاي تكثير تكراري ژنها در طي يك نسل 

تيجه، احتمال بيشتري در ن. داراي فراواني بالايي هستند
وجود دارد تا در ژنهاي مرتبط با استرس مشاهده و حفظ 

توان گفت كه فرآيندهاي تكثير تكراري  در واقع مي. شوند
ژنها در مقايسه با فرآيندهاي ديگر باعث به وجود آمدن 
تنوع بيشتري در خزانه ژنتيكي يك موجود مي شوند و از 

ه حساب مي آيند اين رو اهداف مناسبي براي انتخاب ب
با توجه به مطالب ذكر شده، براي شناخت ). 32و  15(

بايد درك صحيحي از وقايع  GGPPSكامل خانوادة 
مضاعف شدن ژن در اين خانوده در طول فرآيند تكامل 

  . وجود داشته باشد

، GGPPSدر بررسيهاي صورت گرفته بر روي خانوادة 
 كه دادو درخت گونه نشان  يدرخت ژن ينب يناسازگار
در اين . وجود دارد هخانواد يندر ا يخاص يتكامل تاريخچة

مطالعه مشخص شد كه در طي فرآيند تكامل، خانوادة 
GGPPS  يك خانوادة در حال گسترش را در تبارهاي

 80اين خانوادة ژني حدود . مختلف گياهي شكل داده است
فرآيند از دست دادن ژن  217فرآيند مضاعف شدن ژن و 

شكل (را در طي روند تكامل گياهان تجربه نموده است 

فرآيند مضاعف شدن  تفرق اوليه مراحل هماندر  و). 1
 ياهاندر گ يژن يهانسخه تعداد در افزايش به منجر ژنها
به طوري كه، رابطه مستقيمي بين پيچيدگي يك . است شده
در آن گونه  GGPPS وتعداد پارالوگهاي ياهيگ گونة

شود كه  علاوه بر اينها مشاهده مي. شود ميمشاهده 
فرآيندهاي مضاعف شدن ژن در اين خانواده باعث 

شده است، كه از   (LSE)گسترش در يك تبار خاص 
در خانوادة  LSEتوان به  جمله مهمترين آنها مي

Brassicaceae  كه كومن  يمطالعات در ).4شكل(اشاره نمود
انجام  ينيپروتئ ةخانواد ينتكامل ا يو همكاران بر رو

  .)5( امر اشاره شده است ينبه ا يزدادند ن

دهد كه  يدرخت ژن و درخت گونه نشان م تلفيق
 يتنها دارا ياهاندر گ (MRCA)جد مشترك  يدترينجد
 طي در اما). 4 و3 شكل(  بود GGPPSاز ژن  يكپ يك

نرخ گسترش متفاوتي در چندين با  ژن ينا تكامل،فرآيند 
دهد كه در  اين بررسي نشان مي. مرحله مضاعف شده است

زي اوليه تنها يك  خشكيسبز و در گياهان  جلبكهاي آبي
در حالي كه در . وجود داشته است GGPPSكپي از ژن 

همان مراحل ابتدايي تكامل گياهان و درست پس از جدايي 
فرآيند  5ايها  ايها و دولپهلپهتك MRCAبروفيتها، در 

. اتفاق افتاده استGGPPS مضاعف شدن ژن در خانوادة 
يها نيز  ا ا و دولپهايهلپهاين روند گسترش پس از جدايي تك

ميليون سال پيش،  145به طوري كه در حدود . ادامه داشت
لپه  گياهان تك MRCAاي در  شاهد گسترش قابل ملاحظه

درپي از دست دادن  مي توان بود و پس از آن فرآيندهاي پي
ايها به لپهدر تكGGPPS ژن و در نتيجه انقباض آنزيمهاي 

  .وقوع پيوسته است

در Zea mays) (لپه تنها ذرت گياهان تكاز ميان 
فرآيندهاي اخير تكاملي، گسترش در اين خانوادة ژني را 

لپه نيز اين  از سوي ديگر در گياهان دو. تجربه نموده است
ميليون سال پيش ادامه  117فرآيند گسترش تا حدود 

  .داشت
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وقايع مضاعف شدن به صورت نقاط قرمز در گره ها نمايش داده شده : در گياهان GGPPSدار شده متعلق به خانوادة درخت فيلوژنيك ريشه  -3شكل

  ).اند نشان داده نشده 90بوت استرپهاي زير (است و اعداد نشان دهندة بوت استرپ مي باشند 

پس از آن به هاي مكرر از دست دادن ژن كه  فرآيند اما
كه اغلب اين كپيهاي جديد  وقوع پيوسته، نشان مي دهد

تكاملي در اثر  فرآيند قادر به ادامه بقا نبوده و در طيژني، 
تا  70با اين حال از حدود . اند  انتخاب طبيعي حذف شده

 GGPPSي آنزيمهاگسترش  فرآيند ميليون سال قبل 80
برخي از اين  .شود دوباره در برخي از تبارها مشاهده مي

اين امر . اند هاي گونه زايي رخ دادهفرآيند گسترشها پس از
  GGPPSيآنزيمها ها به گونه تواند نشان دهندة نياز اين مي

باشد  يطيخاص مح يطبه شرا ييپاسخگو يبرا يتخصص
هاي فرآيند بايد توجه داشت كه اغلب ).5و4شكل(

از نظر زمان وقوع با  GGPPSي آنزيمهاگسترش 
  ).5شكل(پلوئيدي همخواني دارند  رخدادهاي پلي

اين بدان معناست كه اغلب كپيهاي ژن در اين خانواده در 
. اند به دست آمدهمضاعف شدن كل ژنوم اثر فرآيندهاي 

مطابقت  PLAZAاين نتايج با نتايج بررسي در پايگاه دادة 
رآيندهاي مختلف اين مطالعه نشان داد كه ف). 1جدول(دارد 

كمك  GGPPSمضاعف شدن ژن به گسترش خانوادة 
 (NTD)هاي غير تكراري  اند و به طور كلي پديده نموده

اند و اين پديده  سهم بيشتري در گسترش اين خانواده داشته
با اين وجود در مواردي كه . مشهودتر است ايهالپه تكدر 

 شده است، نقش LSEفرآيندهاي مضاعف شدن منجر به 
خانوادة . شود تر مي فرآيندهاي تكثير تكراري ژنها پررنگ

Brassicaceae  4شكل(مثالي بر اين مدعا است.(  
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هاي از دست دادن ژن در فرآيند هاي به دست آوردن ژن در صورت كسر وفرآيند :تكامل گياهان فرآيند در طي GGPPSگسترش خانوادة  -4شكل

تعداد كپيهاي ژن در هر گونه و در اجداد مشترك گونه ها در داخل دايره به رنگ زرد نشان . اند مخرج كسر بر روي شاخه هاي درخت نمايش داده شده
  .اند  داده شده

اين نتايج تا حدودي با نتايجي كه در مطالعات قبلي به 
كه  دراين مطالعات مشخص شده. دست آمده مطابقت دارد

 خاص تبار يكدر  عمدتاً يستيز يدر تنشها يلدخ يژنها
 تكثير هايفرآيند يقو اغلب از طر باشند مي بقا به قادر
  .)15( يابد يژنها گسترش م يتكرار

در  GGPPSبررسي تنوع جايابي پروتئينهاي خانوادة 
به منظور تشخيص فرآيندهاي گسترشي كه منجربه  :سلول

در اين خانواده مورد  PSLاند، تنوع  تغيير در عملكرد شده
تغيير در محل  جايابي پروتئين در .  بررسي قرارگرفت

يكي از منابع مهم بقا و تنوع عملكرد (PSL) درون سلول 
تواند باعث  مي PSLفرآيند . هاي پروتئيني است در خانواده

به  داربهبود عملكرد پروتئينها شود و مزايايي را براي جان
علاوه بر اينها، تشخيص صحيح جايگاه ). 1(ارمغان آورد 

تواند به تشخيص  جايابي پروتئين در درون سلول مي
عملكرد آن پروتئين و مسير بيولوژيكي كه در آن فعاليت 
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از اين رو، پيشگويي جايابي ). 29(مي كند كمك نمايد 
پروتئين در داخل سلول در تحقيقات تكاملي بسيار مورد 

  .جه استتو

  
هاي فرآيند ).MYAبر حسب (با درخت زمان در گونه هاي مورد بررسي  GGPPSهاي گسترش و انقباض در خانوادة فرآيند تطبيق -5شكل 

  .اند هاي انقباض به صورت خط چين نمايش داده شدهفرآيند گسترش به صورت پررنگ و

  GGPPSهاي مضاعف  شدن در گسترش خانوادة فرآيند سهم انواع -1جدول 

  هاي مضاعف شدن فرآيندسهم انواع 
  No %Block %Tandem  %Tandem & Block%  هاي گياهي گونه

Green algae:         
Chlamydomonas reinhardtii100 0 0  0  
Ostreococcus lucimarinus100  0  0  0  

Bryophytes:       
Physcomitrella patens0 100 0  0  

Monocots:       
Zea mays20 80 0  0  

Sorghum bicolor100 0 0  0  
Setaria italica100 0 0  0  
Oryza sativa100 0 0  0  

Brachypodium distachyon100 0 0  0  
Dicots:      

Arabidopsis thaliana50 33/8 25  66/16  
Arabidopsis lyrata50  20  0  30  
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Capsella rubella0 85/42 14/57  0  
Brassica rapa33/13 60 33/13  33/13  
Carica papaya100 0 0  0  

Gossypium raimondii 76/30 76/30 38/15  07/23  
Theobroma cacao50 0 50  0  

Citrus sinensis60 0 40  0  
Eucalyptus grandis60 0 40  0  

Prunus persica100 0 0  0  
Fragaria vesca100 0 0  0  

Medicago truncatula33/33 66/66 0  0  
Glycine max60 40 0  0  

Ricinus communis100  0  0  0  
Manihot esculenta33/33 66/66 0  0  

Populus trichocarpa57/28  85/42  0  57/28  
Vitis vinifera33/33 66/66 0  0  

Solanum lycopersicum86/42  28/14  0  86/42  
Solanum tuberosum86/42 28/14 0  86/42  

     Source: PLAZA (https://bioinformatics.psb.ugent.be/plaza/) 

به عنوان سوبسترا استفاده  IPPيي كه از آنزيمهااز آنجا كه 
اند، منطقي به  ي مختلف سلول پراكندهاندامكهاكنند در  مي

ي اندامكهانيز در  GGPPSي آنزيمهارسد كه  نظر مي
ي و يا دستگاه مختلف سلولي مانند كلروپلاست و ميتوكندر

مطالعاتي كه پيش از اين صورت ). 21(گلژي تجمع يابند 
در اين ). 37و27، 21(نمايد  مي تأييده اين فرضيه را گرفت

در گسترش خانوادة  PSL يتتداوم و اهم مطالعه نيز،
GGPPS گرفت مورد مطالعه قرار.  

ي خانوادة تواليهاشده بر روي   انجام PSLآناليزهاي 
GGPPS ًداراي  تواليهاتمامي اين  ، نشان داد كه تقريبا

در اين آناليزها ناحية هدف . باشند پپتيدهاي انتقالي مي
كلروپلاستي، ميتوكندريايي و يا شبكة آندوپلاسمي در 

اين بدان معناست كه برخي از . شناسايي شد تواليها
. نمايند را خود توليد مي GGPPي درون سلولي اندامكها
 داراي ناحية تواليهارفت، اغلب  كه انتظار مي همانطور

). 6شكل( (cTP)هدف كلروپلاستي بودند 
توانند در بيوسنتز  فوق مي  GGPPSيآنزيمها

- تي ان ها و اي ايزوپرنوئيدهايي مانند كارتنوئيدها، كلروفيل

ي ثانويه مانند متابوليتهاو همچنين بيوسنتز برخي از  كارن
داراي  تواليهاتعدادي از ) . 16(تاكسول شركت نمايند 

اين ). 6شكل( (mTP)ناحية هدف ميتوكندريايي بودند 
. كنند كوئينون شركت مي در بيوسنتز ايزوپرنوئيد  آنزيمها

اين ماده به عنوان يك ناقل الكترون در زنجيرة انتقال 
ي با ناحية آنزيمها). 25(الكترون بسيار ضروري است 

 Brassicaceaeهدف ميتوكندريايي اغلب در خانوادة 
ييهاي پيشگواما در مورد پپتيدهاي سيگنالي . هده شدندمشا

تواند  كه مي TargetP افزار نرم. متفاوتي وجود داشت
سيگنال پپتيدها را با دقت و حساسيت بالايي تشخيص دهد 

توانستند ناحية  LOCALIZERافزار  و همچنين نرم
ي خانوادة تواليهاپپتيدهاي سيگنالي را در برخي از 

Brassicaceae  مشخص نمايند، وليSignalP  نتوانست
يي آنزيمها). 6شكل(هيچ سيگنال پپتيدي را شناسايي نمايد 

باشند در واكنشهاي  مي (SP)كه داراي سيگنال پپتيد 
-كنند، كه در مسيرهاي پيام پرنيلاسيون پروتئين شركت مي

بر اساس اين مشاهدات، جايابي در . بسيار مهم است رسان
ي در اين خانوادة پروتئيني رميتوكندشبكة آندوپلاسمي و 
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يك پديدة نادر است، اما در طي تكامل گياهان، در برخي 
براي شركت در مسيرهاي  GGPPSي آنزيمهااز تبارها، 

اين پديده به ويژه در . اند متابوليكي خاصي تكامل يافته
هاي اخير تكاملي فرآيند كه در Brassicaceaeخانوادة 

اما به طور . شده ، بيشتر قابل مشاهده است LSEدچار 
نقش كوچكي در ايجاد تنوع عملكردي در  PSRكلي، 

  .ژنهاي تكثير شده در اين خانواده دارد

  
 TargetP، )ستون داخلي(LOCALIZER در گياهان با استفاده از نرم افزارهاي GGPPSي خانوادة پروتئينهابررسي جايابي درون سلولي  -6شكل

يي با نقاط دايره اي شكل نمايش داده شده ستونهاافزار به صورت  نتايج هر نرم).ستون چهارم(SignalP و ) ستون سوم( CholoroP، )ستون دوم(
 No cTP، )دايرة توپر صورتي رنگ( Others، )دايرة توپر ارغواني رنگ( SP، )دايرة توپر آبي رنگ(  mTP،  )دايرة توپر سبز رنگ(  cTP.است

  ).دايرة ارغواني توخالي( NO SP، )دايرة سبز رنگ توخالي(

در   GGPPSبررسي فشار انتخاب طبيعي در خانوادة
در هر گروه نشان داد كه فشار انتخاب  ωميانگين  :گياهان

توجهي  هاي مختلف گياهان به طور قابلطبيعي در رده
در تمام گروهها بسيار  ωاز آنجا كه ميانگين. متفاوت است

در گياهان  GGPPSرسد كه خانوادة پايين بود، به نظر مي
اما بايد . انتخاب طبيعي منفي قرار دارد تأثيربه شدت تحت 

توجه داشت كه ممكن است انتخاب طبيعي مثبت به 
. صورت محدود در برخي از كدونها اتفاق افتاده باشد

نشان داد كه در تمام  M0و M3همچنين، مقايسة مدلهاي 
به صورت غيريكنواخت درطول تواليها توزيع   ωگروهها 

بنابراين، آزمونهاي تخصصي بيشتري . )2جدول( شده است
كنند، مورد آزمايش كه تنوع بين جايگاهها را بررسي مي

و  M1aبا مدل   M2a در اين آزمونها مدل. قرار گرفتند
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آزمون . مورد مقايسه قرار گرفت M7با مدل   M8مدل 
فقط در گروه بازدانگان وجود  (LRT)نمايي نسبت درست

 نمود تأييدجايگاههايي با انتخاب طبيعي مثبت را 
سپس اين جايگاهها با استفاده از روش بيزين . )2جدول(

(BEB) 6در گروه بازدانگان . مورد شناسايي قرار گرفتند 
بالاتر از )  posterior probability(سين جايگاه با احتمال پ

به عنوان جايگاههاي انتخاب طبيعي مثبت  درصد 95

تمامي اين نقاط در ناحية انتهاي . )2جدول( شناسايي شدند
 90تا 70حدود (ناحية انتهاي آميني . آميني قرارگرفته اند

مسئول جايابي درون  GGPPSدر خانوادة ) اسيدآمينه
اين نتايج . باشدمي (subcellular localization)سلولي 
دهد كه عملكرد جايابي درون سلولي در بازدانگان نشان مي

  .انتخاب طبيعي مثبت قرار دارد تأثيرتاحدودي تحت 

  .با استفاده از مدلهاي مبتني بر جايگاه GGPPSخلاصة نتايج بررسي فشار انتخاب طبيعي در خانوادة  -2جدول

  هامدل  هازيرگروه
  ارزيابي
  هاپارامتر

-لگاريتم درست

 (InL)نمايي 

آزمون نسبت 
نمايي درست

(LRT) 

هاي انتخاب جايگاه
  طبيعي مثبت

           :يآبز ياهانگ

  

M0 01673/0=ω  930018/7290-      

M3 

p0= 13471/0  , p1= 34769/0  ,  p2= 33810/0 , 

p3= 17328/0 , p4= 00622/0 , ω0= 00002/0 , 

ω1= 00211/0 , ω2= 02109/0 , ω3= 06553/0 , 

ω4= 27229/0  

038688/7287-  78266/7 *    

M1a 
p0= 97277/0 , p1= 02723/0 , 

ω0= 01605/0 ,ω1= 00000/1  
303740/7262-      

M2a 
p0= 97277/0 , p1= 02723/0 , p2= 00000/0 , 

ω0= 01605/0 , ω1= 00000/1 , ω2= 03154/103  
303740/7262-  00000/0    

M7 p= 42787/0 , q= 86916/19  659887/7066-      

M8 
p0= 99999/0 , p= 42789/0 , q= 87167/19 , 

(p1= 00001/0 ), ω= 00000/1  
660678/7066-  000791/0    

         :بازدانگان

  

M0 ω= 33063/0  004475/7764-      

M3 

p0= 466676/0 , p1= 34016/0 , p2= 04318/0 , 

p3= 07556/0 , p4=\= 07433/0 , ω0= 05163/0 , 

ω1= 41078/0 , ω2= 41433/0 , ω3= 42129/1 , 

ω4= 42130/1  

102786/7473-  803378/581 *  
 

M1a 
p0= 68769/0 ,p1= 31231/0 , ω0= 11828/0 , 

ω1= 00000/1  
213895/7488-      

M2a 
p0= 68370/0 , p1= 29054/0 , p2= 02576/0 , 

ω0= 12203/0 , ω1= 00000/1 , ω2= 30377/2  
501626/7485-  424538/5 *  Y10, F23, S24, 

G51, V52, G56 

M7 p= 36675/0 , q= 69355/0  765137/7574-      

M8 
p0= 87572/0 , p= 59702/0 , q= 86400/1 , 

(p1= 12428/0 ), ω= 49792/1  
524617/7561-  48104/26 *  Y10, F23, S24, 

G51, V52, G56,  

           :لپهتك ياهانگ

  

M0 ω= 19267/0  209262/5095-      

M3 

p0= 12837/0 , p1= 22791/0 , p2= 29133/0 , 

p3= 18791/0 , p4= 16447/0 , ω0= 00471/0 , 

ω1= 05651/0 , ω2= 05651/0 , 

489181/4900-  440162/389  *    
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ω3= 12783/0 ,ω4= 19479/0  

M1a 
p0= 98880/0 ,p1= 01120/0 , ω0= 08023/0 , 

ω1= 00000/1  
412511/4932-      

M2a 
p0= 98880/0 ,p1= 01120/0 ,p2= 00000/0  

ω0= 08023/0 , ω1= 00000/1 , ω2= 89826/19  
412511/4932-  00000/0    

M7 p= 40207/1 , q= 60527/14  169857/4901-      

M8 
p0= 99999/0 , p= 28423/1 , q= 08706/13 , 

(p1= 00001/0 ), ω= 23577/156  
361154/4901-  00000/2    

            :گياهان دولپه

  

M0 ω= 11252/0  066181/9352-      

M3 

p0= 34323/0 , p1= 34000/0 , p2= 23065/0 , 

p3= 06716/0 , p4= 01896/0 , ω0= 01278/0 , 

ω1= 08890/0 , ω2= 19133/0 , ω3= 41682/0 , 

ω4= 76626/0  

107542/9188-  91727/327 *    

M1a 
p0= 93750/0 ,p1= 06250/0 , ω0= 09552/0 , 

ω1= 00000/1  
845174/9248-      

M2a 
p0= 93750/0 ,p1= 04142/0 ,p2= 021109/0 , 

ω0= 09552/0 , ω1= 00000/1 , ω2= 00000/1  
845174/9248-  00000/0    

M7 p= 63995/0 , q= 25978/4  943578/9192-      

M8 
p0= 99999/0 , p= 63995/0 , q= 25978/0 , 

(p1= 00001/0 ), ω= 80427/16  
945338/9192-  00352/0    

    LRT=2∆InL 

     *  P value < 0.05 

  نتيجه گيري كلي

در گياهان يك  GGPPSاين مطالعه نشان داد كه خانوادة 
 همچنين مشخص شد،. خانوادة در حال گسترش مي باشد

هاي فرآيند هاي مختلف مضاعف شدن از جملهفرآيند
در اين ژنها  مضاعف شدن كل ژنوم و تكثير تكراري

مضاعف  فرآيند به طور كلي،. ارنداي د  گسترش نقش عمده
شدن كل ژنوم به ويژه در مراحل ابتدايي تكامل سهم 

تكثير  فرآيند اما. بيشتري در اين گسترش داشته است
  .شود بيشتر مشاهده مي LSEهاي  در پديدهژنها  تكراري

كند تا گياهان پديدة گسترش در اين خانواده كمك مي
. تر به توليد ترپنوئيدها بپردازندصورت تخصصي  بتوانند به

 و) 1(ترپنوئيدها در طيف وسيعي از گياهان يافت شده 
گسترش در  .اغلب در پاسخ به شرايط محيطي نقش دارند

، اين خانواده را به يك خانوادة بسيار GGPPSي  آنزيمها
پذير در سازگاري با شرايط محيطي تبديل نموده  انعطاف

ي پاسخهاتر نياز به  هاي پيچيده از آنجا كه گونه. است
تر به تغييرات محيطي دارند، منطقي به  و تخصصي سريعتر

ها  در اين گونه GGPPSي كپيهانظر مي رسد كه تعداد 
ي ژن، هر كپي كپيهاافزايش يابد، چراكه با افزايش تعداد
به . تري داشته باشدقادر خواهد بود تا عملكرد اختصاصي

وسيلة شرايط محيطي ه بيان ديگر، فشار انتخاب طبيعي كه ب
، باعث گسترش در خانوادة شده استهان تحميل به گيا

GGPPS  در گياهان شده است.  

بررسيهاي فشار انتخاب طبيعي نشان داد كه آنزيمهاي 
GGPPS  انتخاب طبيعي  تأثيردر گياهان به طوركلي تحت

-بايد توجه داشت. قرار دارند (purifying selection)منفي 

در اين  (subfunctionalization) كه تفكيك عملكرد
وجود انتخاب  لذا. شودخانوادة پروتئيني به وفور يافت مي

طبيعي منفي در اين خانواده مي تواند در اثر وقوع تفكيك 
بعد از وقايع مضاعف شدن ژن عملكرد سريع درست 
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در اين حالت بقاي هر دوكپي براي حفظ عملكرد ژن  .باشد
توانند به مدت م از كپيها نميكداو هيچ لازم استاجدادي 

ها قرار بگيرند و از فشار موتاسيون تأثيربسيار طولاني تحت 
  .)35( انتخاب طيبيعي رهايي يابند

 اغلبنشان داد كه  انجام شد، PSLآناليزهايي كه برروي 
 يگيري كلرپلاست منطقه هدف يي مورد مطالعه داراتواليها
گيري  هدف گاهي، هخانواد ين، اما در طول گسترش اندبود
. رخ داده است GGPPSي آنزيمهادر  ER يا يتوكندرياييم

 براي توليد پروتئينها ينگرفت كه ا يجهتوان نت مي ين،بنابرا
به عبارت . اندي، اختصاص داده شدهخاص يمتابوليتها

 يندر ا يعملكرد تنوعموجب  تا حدودي PSR يگر،د

بنابراين در مطالعات . شده است ينيپروتئ ةخانواد
 همانطور. تواند مورد توجه قرار گيرد عملكردي اين امر مي

بررسي تنوع بحث شده است،  نيز مطالعات  ي ازكه در برخ
تواند در مطالعات  در جايابي پروتئين در درون سلول مي

  ،23،  19، 8(يك مفيد باشد و متابول يكژنت  يمهندس
همچنين، بايد توجه داشت كه آگاهي از دومينهاي  .)34و24

هاي جديد و عملكردي  و مهم  نقش كليدي در ايجاد سازه
مهندسي پروتئين و به طوركلي مطالعات عملكردي دارد، 
لذا امروزه توجه فراواني به اين امر وجود دارد و تحقيقات 

گيرد كه از جملة آنها  اي در اين مورد صورت ميگسترده
  ).2(توان به تحقيق جليلي منش و همكاران اشاره نمود مي
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Abstract 

GGPPS enzymes are responsible for the synthesis of geranyl geranyl diphosphate 
(GGPP), an important precursor for the production of variety terpenoids. In this study, 
by identifying the GGPPSs homologs UniProt database, the evolutionary process of this 
family was investigated using phylogenetic analysis, and the patterns of gene loss and 
gain over the course of evolution were inferred by parsimony-based optimization 
criterion. PLAZA database was used to study the role of whole genome duplication 
(WGD) and tandem gene duplication (TD). Results revealed that the GGPPS family is 
an expanding family and during plants evolution, GGPPS family has experienced 
expansion and contraction events in several alternate stages. Most of these expansions 
have been occurred as a result of the whole genome duplication (WGD) events. 
Nonetheless, tandem duplications (TDs) have occurred more in lineage specific 
expansions (LSEs). Furthermore, Protein Subcellular localization (PSL) analysis 
revealed that expansion process led to subfunctionalization in this protein family. 
Therefore, it seems that expansion in GGPPSs improve plants responses to stress and 
environmental stimuli, and ultimately, lead to a better adaptation to environmental 
conditions. Our analysis suggested that the selective Pressure in different lineages of 
plants is variable and the positive selection was observed only in gymnosperms. 

Key words: Terpenoid, Geranylgeranyl diphosphate synthase, Whole genome 
duplication, Tandem duplication, lineage-specific expansion. 


