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، از بافت حبه انگور جداسازي و VvCxxS2 ، تحت عنوانhيك ژن تيوردوكسين  ORFژنومي و  DNAقطعات 
هاي هايي مشابه با ژنحاوي دو اينترون در موقعيت VvCxxS2ژنومي  DNAقطعه . سازي گرديدندهمسانه

-GTهاي گياهان عالي از قانون اگزون آن همانند ژن - انگور و گياهان عالي بوده و اتصالات اينترون hتيوردوكسين 
AG اس و يك بررسي موقعيت اينتروني نشان داد كه دو اينترون از ژن تيوردوكسين كلاميدومون. نمايدتبعيت مي

گياهان عالي  hو  fهاي هاي تيوردوكسينهاي ژنداران در موقعيتي مشابه با اينتروناينترون از ژن تيوردوكسين مهره
گياهان  hو  fهاي اند كه به احتمال قوي يك خاستگاه اوليه را براي جلبك كلاميدوموناس، تيوردوكسينقرار گرفته

ها نشان داد كه اين ژن oهاي تيوردوكسين بررسي موقعيت اينتروني ژن. نمايدداران پيشنهاد ميعالي و مهره
. باشند، الگوي متفاوتي از تكامل را دارا ميhو  fهاي دستخوش يك تكامل ديرهنگام شده و در مقايسه با تيوردوكسين

تايج بدست آمده نشان نيز مورد مطالعه قرار گرفته و ن yو  m ،p ،xهاي تيوردوكسينهاي ها در ژنموقعيت اينترون
هاي خود را در طي ها داراي يك اينترون بين توالي پپتيد انتقالي و پروتئين بالغ بوده و اينتروندهند كه اين ژنمي

- دهد كه تيوردوكسيندر مجموع، نتايج بدست آمده در اين بررسي نشان مي. انديك تكامل ديرهنگام بدست آورده
پروكاريوتي داشته و الگوي متفاوتي از تكامل را  امنش yو  m ،p ،xهاي تيوردوكسينو منشأ يوكاريوتي  o و f ،hهاي 

  .دهندنشان مي
 

 هاي كليدي واژه
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   مقدمه
كيلو  13تا  12(هايي كوچك پروتئين )Trxs(ها تيوردوكسين

و مقاوم در برابر حرارت هستند كه در تنظيم ردوكس ) دالتون
ها به اين پروتئين. )Gelhaye et al. 2005(سلولي دخالت دارند 

ها تا يوكاريوت نده از پروكاريوتفراواني در تمام موجودات ز
اي را در موجودات فتوسنتز شده و تنوع گستردههاي عالي يافت 
براي مثال، حداقل . )Gelhaye et al. 2004(دهند كننده نشان مي

و شبه تيوردوكسين در ژنوم توالي  ژن كد كننده تيوردوكسين 48
 )Arabidopsis thaliana(يابي شده گياه مدل آرابيدوپسيس 

لب در مورد نكته جا .)Meyer et al. 2008(شناسايي شده است 
بعدي ها داراي يك ساختار سهها اين است كه آنتيوردوكسين

خوردگي مختص باشند كه تحت عنوان پيچ و تابكاملاً پايدار مي
ناميده شده و در تمام  )Thioredoxin Fold(ها تيوردوكسين

- جلبك: ها از قبيلها تا يوكاريوتموجودات زنده از پروكاريوت

 .Maeda et al(شود داران مشاهده ميرهها، گياهان عالي و مه

2008.(  
باشند هاي تيوردوكسين ميگياهان عالي حاوي انواع مختلفي از ژن

 ،y و  f،m  ،p،xهاي كلروپلاستي تيوردوكسين: كه عبارتند از
هاي شبكه ، تيوردوكسينoهاي ميتوكندريايي تيوردوكسين

 ;h )Gelhaye et al. 2004هاي و تيوردوكسين sآندوپلاسمي 

Alkhalfioui et al. 2008; Meng et al. 2010.( هاي تيوردوكسين
m ،x  وy هايمنشأ پروكاريوتي داشته اما تيوردوكسينf  ،h  وo 

 ).Gelhaye et al. 2004(باشند ويژه موجودات يوكاريوتي مي
هاي كلروپلاستي در هسته كد شده و به وسيله تيوردوكسين

 )FTR(تيوردوكسين ردوكتاز  - كسينفردوكسين و آنزيم فردو
در حالي كه احياء  ،)Lemaire et al. 2007(شوند احياء مي

 -NADPHو آنزيم  NADPHتوسط  s و h ،oهاي تيوردوكسين
 .Gelhaye et al(شود انجام مي )NTR( تيوردوكسين ردوكتاز

2004; Alkhalfioui et al. 2008( .هاي تيوردوكسينh  بر اساس
ار اوليه پروتئيني و موقعيت زيرسلولي به سه بررسي ساخت

 ).Gelhaye et al. 2004(شوند بندي ميزيرگروه مختلف تقسيم
احياء شده، در  NTRتوسط آنزيم  IIو  Iهاي اعضاي زيرگروه

به سيستم  IIIحالي كه احياء اعضاي زيرگروه 

 .Gelhaye et al(باشد گلوتاردوكسين وابسته مي/گلوتاتيون

2003a.(  
ها به طور وسيع در گياهان انواده چند ژني تيوردوكسينخ

مورد  )A. thaliana(مختلف، به ويژه گياه مدل آرابيدوپسيس 
در پژوهشي، موقعيت اينترون و اگزون . بررسي قرار گرفته است

از گياه مدل  hشش قطعه ژنومي كد كننده تيوردوكسين 
 fو  mهاي آرابيدوپسيس و قطعات ژنومي كد كننده تيوردوكسين

مورد بررسي قرار گرفته و  )Pisum sativum(از گياه نخود فرنگي 
 fو  hهاي نتايج بدست آمده نظريه يوكاريوتي بودن تيوردوكسين

 Sahrawy(را قوياً تاييد نمود  mو پروكاريوتي بودن تيوردوكسين 

et al. 1996( . در صنوبر)Populus trichocarpa( سه توالي كد ،
هاي برگ و ريشه بافت EST از كتابخانه hوكسين كننده تيورد

هاي كاتاليتيكي سازي شده و بررسي ويژگيجداسازي و همسانه
ها حاوي ها نشان داد كه اين آيزوفرمهاي كد شده آنپروتئين

هاي مختلفي تعلق توالي جايگاه فعال متفاوت بوده و به زيرگروه
ت كاتاليتيكي ژن بررسي فعالي. )Gelhaye et al. 2003b(دارند 

AtTRXh5  در گياه آرابيدوپسيس نشان داد كه اين ژن برخلاف
شدگي، آرابيدوپسيس، در اثر زخم hهاي تيوردوكسين ساير ژن

 Pseudomonasپيري، ريزش و عامل بيماريزاي باكتريايي 

syringae  و احتمالا نقش مهمي در به ميزان زيادي القاء شده
 .Laloi et al( عوامل بيماريزا دارد هاي اكسنده وواكنش به تنش

زني بذور غلات نشان داده همچنين بررسي فرآيند جوانه ).2004
هاي موجود به پروتئين ،hهاي است كه با دخالت تيوردوكسين

شكل اكسيد شده در بذور خشك و رسيده، پس از جذب آب 
زني بذر توسط بذر به حالت احياء شده درآمده و موجب جوانه

  ).Alkhalfioui et  al. 2007(د شونمي
هاي اگزون ژن - تاكنون پژوهشي در زمينه بررسي موقعيت اينترون

انجام نشده و اين  ).Vitis vinifera L(تيوردوكسين در گياه انگور 
در اين مطالعه، قطعات . باشداولين پژوهش در اين زمينه مي

DNA  ژنومي وORF  يك ژن كد كننده تيوردوكسين نوعh ،
از بافت حبه انگور  IIIمتعلق به زيرگروه  ،VvCxxS2ت عنوان تح

يابي سازي و تواليهمسانه )V. vinifera L. cv. Askari(عسكري 
 و  انگور  hهاي تيوردوكسين هاي آن با ژنشده و موقعيت اينترون
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هاي تيوردوكسين از ساير موجودات، به ويژه گياه مدل ژن
همچنين با بررسي . گيردمي آرابيدوپسيس مورد مقايسه قرار

 yو  f، m ،o ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينها در ژنموقعيت اينترون
منشأ يوكاريوتي و  o و f ،hهاي دهيم كه تيوردوكسيننشان مي

منشأ پروكاريوتي داشته و الگوي  y و m ،p ،xهاي تيوردوكسين
 .دهندمتفاوتي از تكامل را نشان مي

 
   هامواد و روش

  گياهي و نمونه برداري مواد
در  )V. vinifera L.cv. Askari(بافت حبه گياه انگور عسكري 

از مزارع  )Veraison) (Heidari et al. 2010(شيرين  - مرحله ترش
گرم  يكانگور در ايستگاه تحقيقات انگور تاكستان، به ميزان 

بندي شده و بلافاصله هاي آلومينيومي بستهتوزين، درون ورقه
ها سريعاً به آزمايشگاه انتقال نمونه. زت مايع تثبيت گرديددرون ا

گراد تا زمان استفاده، درجه سانتي -80داده شده و در دماي 
  . نگهداري شدند

 cDNAاستخراج اسيدهاي نوكلئيك و سنتز رشته اول 

  et al. (2011) كل به روش RNA و ژنومي DNAاستخراج 

Heidari   انجام شده و رشته اولcDNA  با استفاده ازgµ 5 
 RNase-free DNase Iكل تيمار شده با آنزيم  RNAمحلول 

)Fermentas( ،بردار معكوس آنزيم نسخهRevertAidTM M-MuiV 
)Fermentas( و آغازگرهايOligo (dT)18  )Qiagen(  دشسنتز .

 pH (mM Tris-HCl 3/8(برداري شامل تركيب هر واكنش نسخه
50 ،mM KCl 50 ،mM MgCl2 4 ،mM dithiothreitol 10 ،ng 

Olig (dT)18 primer 50 ،µM 500  از هرdNTP سر انجام و 

RevertAidTM M-MuLV RT units 200 واكنش نسخه. بود-

گراد به مدت يك ساعت انجام و درجه سانتي 42برداري در دماي 
 70در دماي (RT) بردار معكوس سازي آنزيم نسخهعمل غير فعال
بدين ترتيب از . دقيقه صورت گرفت دهراد به مدت گدرجه سانتي

ساخته شده به  DNA-RNAمولكول  cDNAرشته اول مولكول 
  . دشاستفاده  RT-PCRعنوان الگو در واكنش 

 PCRطراحي آغازگرهاي اختصاصي و واكنش 

 VvCxxS2به منظور تكثير ژن  )PCR(مراز اي پليواكنش زنجيره
آغازگرهاي  ،)Pfu )Fermentasبا استفاده از آنزيم 

يا  )RNase Aتيمار شده با ( ژنومي DNAاوليگونوكلئوتيدي و 
cDNA  با (سنتز شدهRNA  كل تيمار شده باDNase I(  به عنوان

 5'آغازگرهاي اوليگونوكلئوتيدي بر اساس انتهاي . الگو انجام شد
با شماره دستيابي ( VvCxxS2چارچوب باز خواندني توالي  3′و 

EE089310 جود در پايگاه اطلاعات توالي موGenBank  در مركز
 .Oligoافزار با استفاده از نرم )NCBI(ملي اطلاعات بيوتكنولوژي 

V5 آغازگرهاي اختصاصي شامل سه نوكلئوتيد . طراحي شدند
 5′در انتهاي  BamHIاضافي و جايگاه شناسايي آنزيم برشي 

آغازگر  ز ا. آلمان سنتز شدند Metabionكه توسط شركت  بودند
-'5 با توالي ؛)VvCxxSF(رفت 

 3'-ATGGAAAATCAGGAGCCGggatcctac  آغازگر  و
-'5 با توالي ؛)VvCxxSR(برگشت 

3'-CTAGGCTACATACACGCGAAAggatccatc  استفاده
 pH (mM 8/8(حاوي  µl 50مخلوط واكنش در حجم نهايي  .شد

Tris-HCl 20 ،mM (NH4)2SO4 10 ،mM KCl 10 ،mM 

MgSO4 2، Triton X-100 1/0 درصد ،mg/ml BSA 1/0 ،µM 
 ng، )رفت و برگشت(از هر آغازگر  dNTP ،pM 50از هر  500
100 DNA  واحد از آنزيم  25/1الگو وPfu DNA polymerase 

با استفاده از يك دستگاه  PCRواكنش . مورد استفاده قرار گرفت
 35در  )، انگلستانTechne-TC512(ريزي ترموسايكلر قابل برنامه

: چرخه دمايي انجام شد كه شرايط دمايي و زماني هر چرخه شامل
 30گراد و به مدت درجه سانتي 94مرحله واسرشتگي در دماي 
گراد و به مدت يك درجه سانتي 58ثانيه، مرحله اتصال در دماي 

گراد و به مدت يك درجه سانتي 72دقيقه و مرحله تكثير در دماي 
 94ين مرحله واسرشتگي اوليه در دماي همچن. تا دو دقيقه بود

دقيقه و مرحله تكثير نهايي در  سهگراد و به مدت درجه سانتي
  . دقيقه انجام گرفت دهگراد و به مدت درجه سانتي 72دماي 

 DNAيابي همسانه سازي و توالي

با اندازه مورد نظر از روي  PCRسازي محصولات خالص پس از
 GF-1 PCR Clean(اج اسيد نوكلئيك ژل با استفاده از كيت استخر

Up Kit-Vivantis( ، قطعات مورد نظر و ناقل پلاسميديpUC19 
واكنش اتصال با  و ههضم گرديد BamHIتوسط آنزيم برشي 

هاي اتصال انجام گرفته و محلول T4ليگاز  DNAاستفاده از آنزيم 
  مستعد   هايسلول  به  حرارتي به طور جداگانه و به روش شوك 
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، انتقال داده DH5αسويه  )Escherichia coli(اكتري اشريشياكلي ب
انجام آزمون  پس از. )Sambrook and Russell 2001(شدند 
 روش تحليل، پلاسميدهاي نوتركيب با استفاده از آبي - سفيد

 GeneJETTMاستخراج گرديده و با استفاده از كيت  SDSقليايي با 

Plasmid Miniprep Kit )Fermentas( توالي. سازي شدندخالص
- پلاسميدهاي نوتركيب با استفاده از آغازگرهاي راه DNAيابي 

در دو جهت رفت و برگشت و با روش  T7انداز باكتريوفاژ 
 Seqlabتوسط شركت   Dideoxynucleotideيابيتوالي

)Sequence Laboratories Gottingen-Germany( انجام شد. 

 تيكيبررسي توالي و مطالعات فيلوژن

-هاي اينترون و اگزون ژن همسانهبررسي و تعيين موقعيت توالي

 BLASTسازي شده با استفاده از برنامه 
)http://www.ncbi.nlm.nih.gov/BLAST ( در مركز ملي

انجام گرفته و توالي  )NCBI(اطلاعات بيوتكنولوژي امريكا 
 Translateيابي با استفاده از برنامه نوكلئوتيدي حاصل از توالي

)http://www.expasy.ch/tools (مورد ترجمه قرار گرفت .
هاي چندگانه و ساخت درخت سازيهمرديفهمچنين تهيه 

هاي موجودات مختلف با استفاده از انواع تيوردوكسين فيلوژنتيكي
 )ClustalW )http://ClustalW.genome.ad.jpافزار به كمك نرم

 NCBIروتئيني موجود در هاي پشماره دستيابي توالي. انجام شد

GenBank هاي چندگانه و درخت سازيكه براي ساخت همرديف
آورده شده  1مورد استفاده قرار گرفتند در جدول  فيلوژنتيكي

  .است
 

   نتايج و بحث
 هاي تيوردوكسين از موجودات مختلفمطالعه فيلوژنتيكي ژن

موجودات  ها ازاي تيوردوكسينمطالعه فيلوژنتيكي توالي اسيدآمينه
، با NCBI GenBankمختلف، موجود در پايگاه اطلاعات توالي 

 Neighbor(به روش اتصال همسايه  ClustalWافزار نرماستفاده از 

joining( هاي منجر به ساخت يك درخت فيلوژنتيكي با گروه
درخت فيلوژنتيكي به دو شاخه اصلي ). 1شكل (مختلف گرديد 

- بندي ميوتي و يوكاريوتي تقسيمهاي پروكاريشامل تيوردوكسين

هاي باكتريايي و شاخه پروكاريوتي از تيوردوكسين. شود
  . عالي تشكيل شده است گياهان   y و m ،p ،s ،x  هايتيوردوكسين

در هسته كد شده و درون  yو  m ،xهاي تيوردوكسين
ها قرار گرفته و داراي يك انتهاي آمينو با طول زياد كلروپلاست

كه احتمالاً به عنوان يك پپتيد انتقالي براي ورود به درون  باشندمي
. )Lemaire et al. 2007(نمايد ها عمل ميكلروپلاست
كه به تازگي در گياهان آرابيدوپسيس و  sو  pهاي تيوردوكسين

اند نيز در شاخه شناسايي شده )Medicago truncatula(يونجه 
- تيوردوكسينو همراه با هاي پروكاريوتي قرار گرفته تيوردوكسين

 Alkhalfioui et(باشند داراي منشأ پروكاريوتي مي y و m ،xهاي 

al. 2008; Arsova et al. 2010 .( تيوردوكسينp  با موقعيت
هاي پلاستيدي، نسبت به كلروپلاستي و مشاركت در بيان ژن

در فاصله دورتري قرار گرفته و  y و m ،s ،xهاي تيوردوكسين
 Arsova et al. 2010; Meng et(دهد را تشكيل مي گروه مجزايي

al. 2010( در حالي كه تيوردوكسين ،s  در مجاورت تيوردوكسين
m  قرار گرفته و احتمالاً پس از تفكيك گياهان عالي از يكديگر، از

تكامل يافته و محل فعاليتش درون ) mتيوردوكسين (اين گروه 
 ).Alkhalfioui et al. 2008(شبكه آندوپلاسمي است 

هاي باكتريايي نيز يك گروه مجزا را درون تيوردوكسين
دهند كه نشان دهنده گياهان عالي تشكيل مي mتيوردوكسين 

ها و به احتمال قوي تكامل شباهت بالاي توالي پروتئيني بين آن
 Sahrawy(باشد هاي باكتريايي ميتيوردوكسين از mتيوردوكسين 

et  al. 1996.( 
ها، جلبك داران، قارچهاي مهرهوتي به تيوردوكسينشاخه يوكاري

و ) Chlamydomonas reinhardtii(سبز كلاميدوموناس 
. شودبندي ميگياهان عالي تقسيم o و f ،hهاي تيوردوكسين

 .Lemaire et al(ها قرار داشته درون كلروپلاست fتيوردوكسين 

. دهدمي داران تشكيلو يك گروه مجزايي را نزديك مهره )2007
 f، m ،p ،x هايتيوردوكسيننكته جالب توجه آن است كه اگر چه 

از نظر موقعيت زيرسلولي مشابه بوده و همگي درون  y و
رسد كه نحوه تكامل ژنتيكي كلروپلاست قرار دارند، اما به نظر مي

هاي كلروپلاستي متفاوت بوده با ساير تيوردوكسين fتيوردوكسين 
 Sahrawy et(يوكاريوتي مشتق شده است و از يك تيوردوكسين 

al. 1996.(  تيوردوكسينo  داشتن يك پپتيد انتقالي و موقعيت با
  به  از نظر تكاملي  )Laloi et al. 2001(  ميتوكندريايي  زيرسلولي
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هاي چندگانه و درخت فيلوژنتيكييسازمورد استفاده براي ساخت همرديف NCBI GenBankهاي پروتئيني موجود در شماره دستيابي توالي -1جدول 

  شماره دستيابي  نام ژن اسم علمي نام موجود زنده رديف
1 
  

  Homo sapiens  HsTrx  X70286, X70287, X70288 انسان  دارانمهره
  Rattus norvegicus  RnTrx  P11232 موش صحرايي

  Gallus gallus  GgTrx  P08629 مرغ  Oryctolagus cuniculus OcTrx  P08628 خرگوش
  Ovis aries  OaTrx  P50413 گوسفند

2 
  

  Arabidopsis thaliana  AtTrx h1 آرابيدوپسيس  گياهان عالي
AtTrx h2  
AtTrx h3  
AtTrx h4  
AtTrx h5  
AtTrx h7  
AtTrx h8  
AtTrx h9  
AtCxxS1  
AtCxxS2  
AtCxxC2  
AtTrx o1  
AtTrx o2  
AtTrx m1  
AtTrx m2  
AtTrx m3  
AtTrx m4  
AtTrx f1  
AtTrx f2  
AtTrx x  
AtTrx y1  
AtTrx y2  
AtTrx p  

U35827  
U35826  
U35640  
U35828  
U35829  
AC007258  
AC010675  
AC012562  
At1g11530  
U35639  
At3g56420  
AC004238  
At1g31020  
At1g03680  
AL161497  
AC006248  
At3g15360  
AC018363  
At5g16400  
AC007980  
At1g76760  
At1g43560  
AC023912  

  Vitis vinifera  VvTrx h1 نگورا
VvTrx h2  
VvTrx h3  
VvTrx h4  
VvTrx h5  
VvCxxS1  
VvTrx o  
VvTrx m1  
VvTrx m2  
VvTrx m3  
VvTrx m4  
VvTrx f  
VvTrx x  
VvTrx y  
VvTrx p  

NC_012010  
NC_012024  
NC_012007  
NC_012020  
NC_012014  
EU280166  
NW_002239150  
NC_012018  
NC_012024  
NC_012025  
NC_012009  
NC_012010.2  
NW_002239280  
NW_002238144  
NW_002239885  يونجه Medicago truncatula MtTrx s1  

MtTrx s2 
DQ121444  
DQ121445 

  Saccharomyces cerevisiae ScTrx1 مخمر  هاقارچ Chlamydomonas reinhardtii CrTrx h P80028 4 جلبك سبز  هاجلبك 3
ScTrx2 

M59168  
M59169 

 Aspergillus nidulans AnTrx XM-652682 آسپرژيلوس Neurospora crassa NcTrx D45892 نئوروسپورا
 Escherichia coli EcTrx P0AA27 اشريشياكلي  هاباكتري 5

 Rhodospirillum rubrum RrTrx P10473 رودواسپيريليوم Chromatium vinosum CvTrx P09857 كروماتيوم
 Thiobacillus ferrooxidans TfTrx U20361 تيوباسيلوس
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درخت . ها از موجودات مختلفنتيكي تيوردوكسيندرخت فيلوژ -1شكل 
ها از موجودات اي تيوردوكسينفيلوژنتيكي با استفاده از توالي اسيدآمينه

افزار و توسط نرم NCBI GenBankمختلف، موجود در پايگاه اطلاعات توالي 
ClustalW  به روش اتصال همسايه)Neighbor joining( ساخته شد .  

  
- نزديك مي و جلبك كلاميدوموناس hاي هگروه تيوردوكسين

 تيوردوكسين ساير   با  در مقايسه hهاي گروه تيوردوكسين. باشد
اي بوده كه هاي شناسايي شده داراي اشكال متنوع و چندگانه
 Gelhaye(اند بطور وسيع در گياهان عالي مورد بررسي قرار گرفته

et al. 2004( .هاي تيوردوكسينh يتوكندري، درون سيتوزول، م
شبكه آندوپلاسمي، غشاء پلاسمايي و حتي هسته سلول قرار 
داشته و بر اساس بررسي توالي اوليه پروتئيني و موقعيت 

شود بندي ميتقسيم IIIو  I ،IIزيرسلولي به سه زيرگروه مختلف 
)Gelhaye et al. 2005( .داران نيز از نظر هاي مهرهتيوردوكسين

باشند كه اين نشان دهنده نزديك ميتكاملي بسيار به يكديگر 
هاي پروتئيني و وقوع تكامل با سرعت شباهت زياد بين توالي
هاي عالي است، در حالي كه هاي يوكاريوتاندك در تيوردوكسين

ها و جلبك هاي پست از قبيل قارچهاي يوكاريوتتيوردوكسين
به عنوان يك جد شناخته شده براي (كلاميدوموناس 

از نظر تكاملي ) oو  hهاي گياهان عالي به ويژه تيوردوكسين
  ).Sahrawy et  al. 1996(بسيار با يكديگر متفاوتند 

دهد كه نتايج بدست آمده از بررسي فيلوژنتيكي نشان مي
-ها به فراواني در تمام موجودات زنده از پروكاريوتتيوردوكسين

ها گي آنهاي عالي وجود داشته اما تنوع و گستردها تا يوكاريوت

ها، ها و ساير يوكاريوتدر گياهان عالي قابل مقايسه با پروكاريوت
ها به عبارت ديگر، اگر چه تيوردوكسين. داران نيستبه ويژه مهره

اند، اما دستخوش به احتمال زياد از يك جد مشترك بوجود آمده
ها قرار گرفته به نحوي كه يك تكامل سريع درون يوكاريوت

- هاي تيوردوكسين ميهاي اينترون درون ژنواليها و تموقعيت

هايي از تكامل مورد توجه قرار گيرند تواند به عنوان نشانه
)Sahrawy et al. 1996( . به هر حال، اين نتايج با فرضيه

و يوكاريوتي بودن  yو  m ،xهاي تيوردوكسينپروكاريوتي بودن 
ه و نشان گياهان عالي مطابقت داشت oو  f ،hهاي تيوردوكسين

 انيز داراي منش sو  p هاياحتمال زياد تيوردوكسين دهد كه بهمي
  .باشندپروكاريوتي مي
انگور و  h هايها در توالي ژنومي تيوردوكسينموقعيت اينترون
  ساير گياهان عالي

با استفاده از  VvCxxS2ژن  ORFژنومي و  DNAهاي توالي
شده بر  ، طراحيVvCxxSRو  VvCxxSFآغازگرهاي ويژه 

 NCBIشناسايي شده در پايگاه اطلاعات توالي  ESTاساس توالي 

GenBankقطعات . يابي گرديدندسازي و توالي، همسانهDNA 
 bp 867به ترتيب  VvCxxS2ژنومي و چارچوب باز خواندني ژن 

-اسيدآمينه را كد مي 126طول داشته و يك پروتئين با  bp 381و 

نشان داد كه توالي  BLASTامه بررسي با برن). 2شكل (نمايد 
 NCBI، ثبت شده در پايگاه اطلاعات توالي VvCxxS2ژنومي 

GenBank  تحت شماره دستيابيHM370528 حاوي سه توالي ،
و دو ) bp 152و  bp 107 ،bp 122هاي به ترتيب با اندازه(اگزون 

باشد مي) bp 214و  bp 271هاي به ترتيب با طول(توالي اينترون 
همانند  VvCxxS2اينترون در ژن  - اتصالات اگزون). 3شكل (

 Gallie(تبعيت نموده  GT-AGهاي گياهان عالي از قانون ژن

هاي كد كننده هاي اينترون در مقايسه با تواليو توالي )1993
  .باشندنسبتا غني مي ATاگزون از نظر 

  هاي اگزون وتر، جايگاه اتصال بين تواليبه منظور مقايسه راحت 
گذاري هاي پروتئيني بوسيله اسيدآمينه شمارهاينترون در توالي 

بر اساس موقعيت اسيدآمينه مشابه در توالي پروتئيني  شده
  به . شودنشان داده مي  )E. coli(باكتري اشريشياكلي  تيوردوكسين
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و الكتروفورز روي ژل  VvCxxS2ژن  RT-PCRو  PCRنتايج  - 2شكل 
 DNAقطعه  bp ،1 (PCR 100نشانگر مولكولي ) M. درصد 2/1آگاروز 

ژن  ORFقطعه  RT-PCR) 2و  bp 867به طول  VvCxxS2ژنومي ژن 
VvCxxS2  به طولbp 381.  

  
نشان دهنده جايگاه اتصال بين اسيدآمينه  صفرديگر عدد عبارت 

-نشان مي دوو  يكنشان داده شده و اسيدآمينه قبلي بوده و اعداد 

باشد با اين اتصال درون اسيدآمينه مورد نظر مي اه دهند كه جايگ
مربوط به جايگاه اتصال بين اولين و دومين  يكتفاوت كه عدد 

نشان دهنده جايگاه اتصال بين دومين و  دونوكلئوتيد و عدد 
هاي تيوردوكسين در بررسي ساختار ژن. سومين نوكلئوتيد است

ها و ريوتدهد كه برخلاف پروكاموجودات مختلف نشان مي
ها حاوي داران، گياهان عالي و جلبكها در مهرهها، اين ژنقارچ

توالي ). الف4شكل (باشند هاي متفاوت ميهايي با اندازهاينترون
انگور  hهاي تيوردوكسين همراه با ساير ژن VvCxxS2ژنومي 

)Jaillon et al. 2007( هاي مشابه ميهايي در مكانداراي اينترون -

هاي هاي ژنومي وجود دو اينترون را در ژنين تواليا. باشند
VvTrx h1 )]صفر (I24 ؛)صفر (S66[ ،VvTrx h2 )]صفر (V24 ؛

 D66[ ،VvTrx h4) صفر(؛ M24) صفر[( T66[ ،VvTrx h3) صفر(
و ] E66) صفر(؛ V24 )صفر[( D66[ ،VvCxxS1) صفر(؛ M24) صفر[(

VvCxxS2 )]دو (V24 ؛)يك (A66[ دهند نشان مي) در ). ب4شكل
به  )Ala(و آلانين  )Val(، اسيدهاي آمينه والين VvCxxS2ژن 

هاي اتصال قرار گرفته و جايگاه 77و  36هاي ترتيب در موقعيت 
) GT/T[(بين دومين و سومين نوكلئوتيد براي اسيدآمينه والين 

V24[  و اولين و دومين نوكلئوتيد براي اسيدآمينه آلانين)]G/CG (

A66[ هاي بررسي توالي ژنومي تيوردوكسين. تندواقع هسh  ساير
) صفر(؛ V24) صفر[( AtTrx h1هاي گياهان عالي نشان داد كه ژن

S66[ ،AtTrx h2 )]صفر (L24 ؛)صفر (D66[ ،AtTrx h5 )]صفر (
I24) [23( ،AtTrx h9 )]صفر (G13- ؛)صفر (V24 ؛)صفر (D66[ ،

AtCxxS1 )]صفر (I24 ؛)صفر (E66[ سيس، ژن از آرابيدوپNtTrx 

h2 )]صفر (I24 ؛)صفر (S66 [ از تنباكو)Nicotiana tabacum( 
)Brugidou et al. 1993(  و ژنOsTrx h1 )]صفر( V24 ؛)صفر (

E66 [ از برنج)Oryza sativa) (Ishiwatari et al. 1995(  نيز حاوي
انگور  hهاي تيوردوكسين هاي مشابه با ژنهايي در مكاناينترون

بنابراين نتايج نشان دهنده موقعيت حفظ ). ب4شكل (باشند مي
گياهان عالي  hهاي تيوردوكسين شده دو توالي اينترون در ژن

  ).Meyer et  al. 2002(باشد مي
گياهان عالي با دو توالي  hهاي تيوردوكسين برخلاف ساير ژن

وضعيت متفاوتي از نظر  AtTrx h9 و AtTrx h5هاي اينترون، ژن
كه بيانگر تكامل سريع در اين ژن  دهندها نشان ميرونتعداد اينت
كه تنها حاوي يك اينترون مطابق با  AtTrx h5در ژن . هاست

است، اينترون دوم خود  hهاي هاي تيوردوكسيناولين اينترون ژن
شدگي در طي تكامل از دست داده است را طي يك واكنش حذف

)Sahrawy et al. 1996( در حالي كه در ژن ،AtTrx h9  شرايط
اكثر نتايج بدست آمده موقعيت حفظ شده و . باشدبالعكس مي

گياهان  hهاي تيوردوكسين اندازه متفاوت دو اينترون را در ژن
 VvTrx h2و  VvTrx h1هاي در انگور، ژن. دهدعالي نشان مي

هاي خيلي انگور، اينترون hهاي نسبت به ساير تيوردوكسين
، توالي اينترون VvCxxS1همچنين برخلاف ژن . بزرگتري دارند

و  VvTrx h1 ،VvTrx h2هاي در ژن دونسبت به اينترون  يك
VvCxxS2 ها در ژن حالي كه اندازه اينترونباشد، در بزرگتر مي

). الف4شكل (يكسان است  تقريبا VvTrx h4و  VvTrx h3هاي 
 .Sahrawy et al( ها به نوع گونه گياهي بستگي داردروناندازه اينت

 hهاي تيوردوكسين ها در ژن؛ به عنوان مثال اندازه اينترون)1996
  تنباكو، )VvTrx h2و  VvTrx h1(آرابيدوپسيس در مقايسه با انگور 

)NtTrx h2( برنج  و  )OsTrx h1(  ژن . باشدخيلي كوتاهتر مي-

 AtTrxهاي انگور با ژن VvCxxS2و  VvTrx h1 ،VvTrx h2هاي 

h1 ،AtCxxS1 ،NtTrx h2  وOsTrx h1 ها آن يك در اينكه اينترون
  )الف4شكل (  است، مشابه هستند دوبزرگتر از اينترون 
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و دو توالي اينترون ) bp 152و  bp 107 ،bp 122هاي هبا انداز(حاوي سه توالي اگزون  VvCxxS2ژن . VvCxxS2اي ژن هاي نوكلئوتيدي و اسيدآمينهتوالي -3شكل 
هاي نوكلئوتيدها و به صورت  و شماره() اينترون  -اتصالات اگزون. اندهاي سبز و قرمز مشخص شدهباشد كه به ترتيب با رنگمي) bp 214و  bp 271هاي با طول(

 .انداسيدهاي آمينه به ترتيب در سمت چپ و راست نشان داده شده

  
كه نشان دهنده يك كاهش يا افزايش هماهنگ شده در توالي 

 .Sahrawy et al(باشد ها در طي تكامل مينوكلئوتيدي اينترون

، هيچ BLASTها با استفاده از برنامه بررسي توالي اينترون ).1996
 hهاي تيوردوكسين هاي اينترون از ژنگونه شباهتي را بين توالي

مي  ك از يك گونه گياهي نشان نداد كههاي نزديمتفاوت و توالي
هاي اينتروني سريعتر تواند تأييد كننده اين فرضيه باشد كه توالي

  ).Koonin 2006(يابند تكامل مي) هااگزون(هاي كد كننده از توالي
هاي تيوردوكسين از باكتري اشريشياكلي، ها در ژنموقعيت اينترون

، جلبك سبز )Saccharomyces cerevisiae(مخمر ساكاروميسس 
  )Homo sapiens(  انسان  و  )C. reinhardtii(  كلاميدوموناس

  باكتري  از   تيوردوكسين  هايژن. گرفت قرار   بررسي  مورد  نيز
اشريشياكلي و مخمر ساكاروميسس فاقد اينترون بوده در حالي كه 

هاي تيوردوكسين از جلبك كلاميدوموناس و انسان به ترتيب ژن
  ژن   در ). الف4شكل (  باشندسه و چهار توالي اينترون مي حاوي

CrTrx h صفر[( از جلبك كلاميدوموناس (I24 ؛)صفر (W32 ؛
 VvCxxS2اولين و سومين اينترون با دو اينترون ژن ] A66) صفر(

گياهان عالي مطابقت داشته در حالي كه  hهاي تيوردوكسين و ژن
قبل از جايگاه فعال قرار  وددومين اينترون درون توالي اگزون 

داران، همچنين در انسان و ساير مهره). ب4شكل (گرفته است 
هاي توالي اينترون در موقعيت 4هاي تيوردوكسين داراي ژن

بوده، به ] V88) صفر(؛ D66) صفر(؛ S45) صفر(؛ T11) صفر[(مشابه 
 دوها در موقعيت مشابه با اينترون آن سهطوري كه اينترون 

). ب4شكل (گياهان عالي قرار گرفته است  hهاي كسينتيوردو
هاي تيوردوكسين از جلبك دهد كه ژناين نتايج نشان مي
گياهان   h  هايداران به همراه تيوردوكسينكلاميدوموناس و مهره

-اي خود ميهايي در توالي اسيدآمينهعالي، اگر چه داراي تفاوت

 داراي يك جد مشترك باها به احتمال زياد باشند، اما همگي آن
  .باشندمي 66حداقل يك توالي اينترون در موقعيت 
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ب  الف
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

انگور  hهاي تيوردوكسين ، ژنVvCxxS2ساختار ژن ) الف. هاي تيوردوكسين از موجودات مختلفو ساير ژن VvCxxS2هاي ژن ساختار و موقعيت اينترون -4شكل 
و ) Exon(، رمزگردان )UTR(نواحي غيرقابل ترجمه . گياهان عالي، جلبك كلاميدوموناس، مخمر ساكاروميسس و باكتري اشريشياكلي هاي تيوردوكسين از انسان،و ژن

هاي ، ژنVvCxxS2ها در ژن موقعيت اينترون) ب. اندبا ذكر اندازه، به ترتيب با نوارهاي آبي، قرمز و خطوط قرمز رنگ نشان داده شده) Intron(غير رمزگردان 
ها با هاي پروتئيني بدست آمده از تيوردوكسينتوالي. هاي تيوردوكسين از انسان، گياهان عالي، جلبك كلاميدوموناس و باكتري اشريشياكليانگور و ژن hتيوردوكسين 
-يني تيوردوكسين باكتري اشريشياكلي براي شمارهاز توالي پروتئ. اندها با علامت فلش مشخص شدههمرديف شده و موقعيت اينترون ClustalWافزار استفاده از نرم

 Oryza(از برنج  OsTrx h1هاي شماره دستيابي ژن. ها نيز با رنگ آبي و علامت مثلث نشان داده شده استگذاري استفاده گرديده و اسيدآمينه آغاز كننده توالي اينترون

sativa ( وNtTrx h2  توتوناز )Nicotiana tabacum (ارتند ازبه ترتيب عب :D26547  وZ11803 .  
  

هاي انگور و ساير ها در توالي ژنومي تيوردوكسينموقعيت اينترون
  گياهان

در  y و f ،m ،o ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينبررسي ساختار ژن
 .P(انگور و گياهاني از قبيل آرابيدوپسيس و نخود فرنگي 

sativum( دوكسين هاي تيورها همانند ژننشان داد كه اين ژنh 
هاي مختلف هاي متفاوت با اندازههايي در موقعيتحاوي اينترون

 ]T66) صفر(؛ W32) دو[( VvTrx fهاي ژن). الف5شكل (باشند مي
 PsTrx آرابيدوپسيس و ]P66) صفر(؛ W32) دو[( AtTrx f1انگور، 

f )]دو (W32 ؛)صفر (S66[  از نخود فرنگي حاوي دو اينترون در
اولين اينترون ). ب5شكل (باشند مي 66و  32هاي مشابه مكان

، مشابه با اينترون )32W(قبل از اسيدآمينه تريپتوفان جايگاه فعال 
كلاميدوموناس قرار گرفته و موقعيت اينترون  hدوم تيوردوكسين 

گياهان عالي  hتيوردوكسين هاي دوم مطابق با دومين اينترون ژن
-ييد ميات ارا قوي  f سينتيوردوكاست كه نظريه يوكاريوتي بودن 

مورد  fهاي تيوردوكسين در ژن. )Hartman et al. 1990(كند 
بوده و ژن  دوبزرگتر از اينترون  يكبررسي، توالي اينترون 

VvTrx f  در مقايسه با دو ژن ديگر داراي بزرگترين توالي اينترون
) يك(؛ G0) يك[( VvTrx oهاي ژن). الف5شكل (باشد مي يك

D - يك(؛( C36 ؛)صفر (D64 ؛)صفر (P77 ؛)2 (K109 [ انگور و
AtTrx o1 )]يك (G0 ؛)يك (D - ؛)يك (C36 ؛)صفر (G64 ؛

اينترون در  5و  6از آرابيدوپسيس به ترتيب داراي ] P77) صفر(
همان طور كه مطالعات ). ب5شكل (باشند هاي مشابه ميمكان

و  fهاي ينهمانند تيوردوكس oفيلوژنتيكي نشان داد، تيوردوكسين 
h  حال  هر  به). 1شكل (  باشندمي يوكاريوتي   امنش  داراي   
با   مشابه  موقعيت  با    اينترون   هايتوالي ، o  تيوردوكسين  در

رسد كه مشاهده نشده و به نظر مي hو  fهاي تيوردوكسين
در طي يك تكامل ديرهنگام به  o  تيوردوكسين هاي اينترون
  هايژن  ).Sahrawy  et  al.  1996(  اندشده  اضافه  ژنومي  توالي

 [
 D

O
R

: 2
0.

10
01

.1
.2

00
84

43
9.

13
92

.8
.1

.9
.1

 ]
 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 m

g.
ge

ne
tic

s.
ir

 o
n 

20
26

-0
6-

14
 ]

 

                             9 / 12

https://dor.isc.ac/dor/20.1001.1.20084439.1392.8.1.9.1
http://mg.genetics.ir/article-1-1148-fa.html


  رحيم حداد و همكاران    هاي تيوردوكسين انگورها در ژنمطالعه موقعيت اينترون
 

 88  1392بهار/1شماره/شتمهدوره/ ژنتيك نوين

 

  ب              الف
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  
  

در گياهان  yو  f ،m ،o ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينساختار ژن) الف. گياهان عالي yو  f ،m ،o ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينهاي ژنساختار و موقعيت اينترون -5شكل 
با ذكر اندازه، به ترتيب با نوارهاي آبي، قرمز و ) Intron(و غير رمزگردان ) Exon(، رمزگردان )UTR(نواحي غيرقابل ترجمه . گيآرابيدوپسيس، انگور و نخود فرن
هاي توالي. در گياهان آرابيدوپسيس، انگور و نخود فرنگي yو  f ،m ،o ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينها در ژنموقعيت اينترون) ب. اندخطوط قرمز رنگ نشان داده شده

از توالي پروتئيني . اندها با علامت فلش مشخص شدههمرديف شده و موقعيت اينترون ClustalWافزار ها با استفاده از نرمپروتئيني بدست آمده از تيوردوكسين
  .ا نيز با رنگ آبي نشان داده شده استهگذاري استفاده گرديده و اسيدآمينه آغاز كننده توالي اينترونتيوردوكسين باكتري اشريشياكلي براي شماره

  
 V5[ ،VvTrx m2) يك[( VvTrx m1: از انگور mتيوردوكسين 

 AtTrx m2: ، آرابيدوپسيس]A5) يك[( V5[ ،VvTrx m4) يك[(
تنها حاوي يك ] V5) يك[( PsTrx m: و نخود فرنگي] I5) يك[(

ي و باشند كه بين توالي پپتيد انتقالاينترون در موقعيت مشابه مي
در ). ب5شكل ( )Jaillon et al. 2007( گيردپروتئين بالغ قرار مي

هاي مقايسه با گياهان آرابيدوپسيس و نخود فرنگي، ژن
هايي با اندازه بزرگتر بوده از انگور حاوي اينترون mتيوردوكسين 

ها به نوع گونه گياهي و همان طور كه گفته شد، اندازه اينترون
هاي موقعيت اينترون در ژن). الف5شكل (بستگي دارد 

 hو  fهاي ها در تيوردوكسينبا موقعيت اينترون mتيوردوكسين 
مشابه نبوده و اين نشان دهنده اضافه شدن تازه توالي اينترون در 

باشد مي  m  تيوردوكسين طول تكامل ديرهنگام در توالي ژنومي 
 .Sahrawy et al(هاست پروكاريوتي آن اييد كننده منشاكه ت

- نيز مشاهده مي xهاي تيوردوكسين اين وضعيت در ژن. )1996

شود با اين تفاوت كه توالي اينترون مابين پپتيد انتقالي و پروتئين 
. گيردبالغ واقع نشده و پس از جايگاه فعال پروتئين قرار مي

، تنها داراي يك اينترون mهمانند تيوردوكسين  xتيوردوكسين 
. هاي مختلف گياهي متقاوت استونهگباشد كه طول آن در مي

 xهاي تيوردوكسين اين توالي اينترون در موقعيت مشابه در ژن
] E49) صفر[( E49[ ،AtTrx x) صفر[( VvTrx x: قرار دارد

از انگور و  yو  pهاي هاي تيوردوكسينبررسي ژن). ب5شكل (
اينترون  سهها حاوي آرابيدوپسيس نيز نشان داد كه هر يك از آن

در ژن  يكهاي مشابه بوده به طوري كه توالي اينترون در موقعيت
 pهاي تيوردوكسين در ژن دوو توالي اينترون  yهاي تيوردوكسين 
در ). الف5شكل (باشند بزرگتر مي هاي ديگرنسبت به اينترون

و ] E92) صفر(؛ W32) 2(؛ - V7) صفر[( VvTrx yهاي ژن
AtTrx y2 )]صفر (V7 - ؛)2 (W32 ؛)رصف (E92 [اينترون   اولين  

مابين توالي پپتيد انتقالي و پروتئين بالغ قرار گرفته و موقعيت 
و دومين  fاينترون دوم مشابه با اولين اينترون تيوردوكسين 

هاي همچنين در ژن). ب5شكل (باشد مي CrTrx hاينترون ژن 
VvTrx p )]صفر (K6 ؛)صفر (L46 ؛)صفر (V73 [ وAtTrx p 

 ، توالي پپتيد يك، اينترون ]V73) صفر(؛ L46) صفر( ؛K6) صفر[(
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انتقالي را از توالي پروتئين بالغ جدا نموده و موقعيت ساير 

به هر . هاي بحث شده نداردها شباهتي با تيوردوكسيناينترون
با  yو  pهاي ها در تيوردوكسينحال، موقعيت اينترون

هيچ شباهتي نداشته  يوكاريوتي ابا منش oو  f ،hهاي تيوردوكسين
ها دستخوش رسد كه احتمالاً اين ژنو بنابراين چنين به نظر مي

يك تكامل ديرهنگام شده و با توجه به نتايج بدست آمده از 
 شودها تأييد ميمطالعات فيلوژنتيكي، خاستگاه پروكاريوتي آن

)Meyer et al. 2002.(  
  گيرينتيجه

- ها به عنوان نشانهرزش آنها در تكامل و اامروزه نقش اينترون

با . هاي فراواني استهايي از تكامل، موضوع بحث پژوهش
ها در اي و مقايسه موقعيت اينترونبررسي دقيق توالي اسيدآمينه

هاي تيوردوكسين از موجودات يوكاريوتي، تصوير جامعي از ژن
ها از يك جد مشترك با حداقل هفت اينترون آغاز تكامل اين ژن

هاي هاي تيوردوكسين در يوكاريوتبه هر حال، ژن. آيدبدست مي
ها عالي از قبيل جانوران و گياهان عالي با كاهش در تعداد اينترون

هاي پست مواجه شده، به طوري كه اين كاهش در يوكاريوت
  . باشدها بيشتر ميها و جلبكشامل قارچ

را از هاي زيادي هاي تيوردوكسين، اينتروندر گياهان عالي، ژن
از  CrTrx hهايي با سه اينترون، مشابه با ژن دست داده و ژن

كلاميدوموناس را بوجود آوردند كه متعاقبا با ناپديد شدن يك 
هايي با دو اينترون اينترون ديگر به طور تصادفي، ژن

به عبارت ديگر، اين . تشكيل شدند) hو  fهاي تيوردوكسين(
 CrTrx hاز ژن  h و fاي هاحتمال وجود دارد كه تيوردوكسين
هاي تكامل بيشتر در ژن. كلاميدوموناس تكامل يافته باشند

يوكاريوتي منجر به ايجاد يك ژن  اتيوردوكسين با منش
در  )AtTrx h5(با يك توالي اينترون منفرد  hتيوردوكسين 

هاي برخلاف آنچه كه گفته شد، ژن. آرابيدوپسيس گرديد

وتي در طي تكامل با كاهش در يوكاري ابا منش oتيوردوكسين 
هاي رسد كه اينترونها مواجه نشده و به نظر ميتعداد اينترون

خود را در طي يك تكامل ديرهنگام بدست آورده باشند، چرا كه 
ها با جد مشترك يا حداقل با هاي آنموقعيت اينترون

، برخلاف مشابه نبوده و احتمالا hو  fهاي تيوردوكسين
گوي متفاوتي از تكامل را دارا مي يوكاريوتي، ال هايتيوردوكسين

هاي تيوردوكسين ژن .هاي بيشتري داردباشند كه نياز به بررسي
داراي يك اينترون بين توالي پپتيد انتقالي و پروتئين  y و m ،pهاي 

هاي اي كد كننده پروتئينهاي هستهباشند كه در ساير ژنبالغ مي
پروكاريوتي  اكه نشان دهنده منششود كلروپلاستي نيز ديده مي

به هر حال عدم وجود حتي يك . باشدها مياين تيوردوكسين
 yو  m ،p ،xهاي هاي تيوردوكسينتوالي اينترون مشابه در ژن

ها در طي يك تكامل دهد كه احتمالا اين اينتروننشان مي
  .اندها اضافه شدهديرهنگام به توالي ژن

دهد كه ه در اين بررسي نشان ميدر مجموع، نتايج بدست آمد
، mهاي تيوردوكسينيوكاريوتي و  امنش o و f ،hهاي تيوردوكسين

p ،x و y  منشأ پروكاريوتي داشته و الگوي متفاوتي از تكامل را
با اين وجود همچنان نكات مبهم بيشماري باقي . دهندنشان مي

نكه در طي هاي بيشتري دارد، از قبيل ايماند كه نباز به پژوهشمي
يابد يا هاي يوكاريوتي كاهش ميها در ژنتكامل تعداد اينترون

ها يك امر افزايش؟ آيا اين كاهش يا افزايش تعداد اينترون
ريزي شده؟ به چه نحو تصادفي است يا يك فرآيند برنامه

توانند در يوكاريوتي به ترتيب مي ابا منش o و fهاي تيوردوكسين
و ميتوكندري فعاليت داشته باشند؟ نحوه  هاي كلروپلاستاندامك

يوكاريوتي چگونه است؟ آيا همانند  ابا منش o تكامل تيوردوكسين
 اند يا خير؟از كلاميدوموناس تكامل يافته hو  fهاي تيوردوكسين
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