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  دهیکچ
 سفیدك يماریب برابر در اختصاصی و وسیعریغ مقاومتباعث ایجاد یک  mlo يافتهی آلل جهشبا توجه به اینکه  جوگیاه  در Mlo ژننقش 
و در پاسخ به  اهانیدر رشد گ نیهمچن Mlo يهاژنشود، کشف گردید. می Blumeria graminis f. sp. hordei ناشی از قارچ يپودر
قرار گرفته است. در این  مورد بررسی گیاهی گونه نیچند در Mlo ژن خانوادهکنند. ایفا می ینقش مهم زیستی ریو غ زیستی يهاتنش

و سیب  (Triticum aestivum)در گیاهان گندم نان  Mloتحقیق براي آشکار کردن خصوصیات ژنتیکی و ساختار پروتئینی خانواده ژن 
(Malus domestica) هاي پروتئینی استفاده گردید. توالی هاي اطلاعات ژنومیاز ابزارهاي بیوانفورماتیکی و موتورهاي جستجو در پایگاه

Mlo  مربوط به گیاه آرابیدوپسیس(Arabidopsis thaliana) به عنوان الگو جهت tBLASTn 29شد که در نهایت منجر به شناسایی  استفاده 
 سه به را TaMlo و MdMlo هايپروتئین ي،اسهیمقا کیلوژنتیف لیتحل و هیتجزگردید.  TaMloعضو پروتئینی  11و  MdMloپروتئینی  عضو

در گیاهان سیب، Mlo ها (عضو اول خانواده پروتئین Mlo1 ي گیاهی،صرف نظر از نوع گونه که داد نشانو  کرد يبند میتقس یاصل خوشه
 کهاین نتیجه بیانگر این امر است  ی دارند.کینزد ارتباطهمدیگر  باها، Mlo12ها و به همین ترتیب تا Mlo3 ،هاMlo2 ،گندم و آرابیدوپسیس)

 در موجود کارکردي محافظت شده هايموتیف .اشته استند وجود Mlo ژن خانواده در يگرید گسترش چیه ها،گونه نیا ییجدا از پس
موتیف حفاظت شده در ساختار  10و حداقل  15بررسی شد و مشخص شد که حداکثر  MEME ابزار از استفاده با Mlo يهانیپروتئ

-E/D-F-Sکه داراي موتیف  TaMlo1و  TaMlo6 ،MdMlo8 ،MdMlo11 ،TaMlo2 يهاژنکه  شودمی ینیبشیپها وجود دارد. پروتئینی آن

F و نئیپروت خواص ژن، سازمان هايلیتحل و هیتجز .نقش داشته باشند يپودر در برابر سفیدك مقاومت درباشند می حفاظت يهامیند 
  .هستند واگراتر گریکدی از خود رتولوگاُ يهاجفت به نسبتدر گیاهان گندم و سیب Mlo  ژن هايالوگپار که داد نشان شده
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Abstract 
Because the mutant mlo allele causes a non-race specific and broad-spectrum resistance to powdery mildew 
caused by Blumeria graminis f. sp. hordei, the Mlo gene was taken into consideration in barley. Mlo genes 
also play important roles in plant growth and responses to biotic and abiotic stresses. The Mlo gene family 
has been studied in several plant species. In this study, we used bioinformatics tools and searches in genomic 
databases to reveal the genetic characteristics and protein structure of the Mlo family in wheat (Triticum 
aestivum) and apple (Malus domestica). We employed Mlo proteins sequences of Arabidopsis thaliana as a 
template for tBLASTn, which eventually identified 29 MdMlo (M. domestica Mlo) proteins and 11 TaMlo 
proteins (T. aestivum Mlo). The comparative phylogenetic analysis classified MdMlo and TaMlo proteins 
into three main clades and showed that, regardless of plant species, Mlo1s (the first member of the Mlo 
protein family in wheat, apple and Arabidopsis), Mlo2s, Mlo3s, and so on up to Mlo12s, are closely related. 
This indicates that after the separation of these species, no further expansion has been occurred in the Mlo 
gene family. The functionally conserved motifs present in the Mlo proteins were investigated using MEME 
tool, which showed a maximum of 15 and minimum 10 conserved motifs. The genes TaMlo6, MdMlo8, 
MdMlo11, TaMlo2, and TaMlo1 are predicted to participate in powdery mildew resistance because of having 
E/D-F-S-F motif. Analysis of gene organization, protein properties, and conserved domains revealed that the 
M. domestica and T. aestivum Mlo gene paralogs are more divergent from each other than from their 
orthologous pairs.
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  مقدمه
ــف ــودر كدیس ــ) PM( يپ ــاریب کی ــارچ يم  مضــرِ یق
 يهـا گونـه  از ياگسـترده  فیط هک باشدیم ياشده شناخته

 تحـت  را یجنگل ـ درختـان  تـا  یاهان علف ـیگ شامل ،یاهیگ
 Liu and Zhu 2008; Severoglu and( دهـد یم قرار ریتأث

Ozyigit 2012( . ــا، ژنيشـــاورزک ياربردهـــاکدر  يهـ
 يبـرا  اهانی) گS-genes( تی) و حساسR-genes( مقاومت

 دارنـد  یمهم ـ گـاه یجا يپـودر  كدیسـف  يمـار یمقابله بـا ب 
)Parlevliet 1993; Fu et al. 2009(.   ـژن مقاومـت   یژن

 ـ هک ـاست  ه ک ـنـد  کیم ـ يرا رمزگـذار  یمن ـیا رنـده یگ کی
مـارگر (اغلـب   یمشتق از ب 1ناپرآزارمحصول  کی صیتشخ
منجر به فعـال شـدن دفـاع     تور) را بر عهده دارد وکاف یک
اغلـب منجـر بـه     يقـو  ینش دفـاع کوا نیا شود.یم زبانیم

 ـ یموضع یمرگ سلول  HR(2( تیحساس ـفـوق  نش ک ـوا ای
را  یه رونـد آلـودگ  ک ـ یاهی ـ. در مقابـل، هـر ژن گ  شودیم

 ـاه حمای ـگ -مـارگر یا از تعامل سازگار بیند کیل میتسه ت ی
ص یت در تشخیحساس يهات است. ژنیند ژن حساسکیم
رده و ک ـ کم ـکمـارگر  یر و گسترش بـه ب یثکزبان، نفوذ، تیم

شـوند  یزبان میاه میگ یمنیا يهارسانامیپ یم منفیباعث تنظ
)Filiz and Vatansever 2018; Zaidi et al. 2018( .
 شیافـزا  يبـرا  يشـاورز کات ی ـت در عملیحساس ـ يهاژن

 از شک ـقـارچ  سـموم  از اسـتفاده  اهشک و اهانیگ مقاومت
. )Pessina et al. 2014( ندهسـت  برخـوردار  ییبـالا  تیاهم
 مقاومـت  کی رد،کعمل دادن دست از با ،تیحساس يهاژن

 .Pavan et al(ننـد  کیاعطا م اهانیگبه  را مغلوب یموروث

، جوه ایگ در MLO ژن ردکعمل دادن دست از مثلا .)2010
 ارقـام  بـه  را یسطح كدیسف يماریب در برابر املک مقاومت

                                                      
1 avirulence 
2 hypersensitive response 

 mlo مغلـوب  آلـل  .)Büschges et al. 1997( دهـد یم جو
 )Jørgensen 1992( یسلول وارهید رسوب لیکتش به منجر
باعـث   جـه ینت در و شـود یم ـ یسـلول  يخودبخـود  مرگ و

 شـود یم ـ یقارچ مارگریب  شرفتیبرابر پ در یکیزیف انسداد
)Jørgensen 1992; Humphry et al. 2011(. انیب ن،یبنابرا 

 يپـودر  كدیسـف  يمـار یب شـرفت یپ يبـرا  Mlo غالب آلل
 ـا با .)Panstruga 2005b( است يضرور اه ی ـگ در حـال  نی
 از ،).Arabidopsis thaliana (L.) Heynhس (یدوپس ـیآراب

مــرتبط بــا  یلــیخ رتولــوگاُ ســه در ردکــعمل دادن دســت
 ، AtMLO2 (A. thaliana Mlo2)شــامل MLO يهــاژن

AtMLO6 و AtMLO12 اســت لازم امــلک مقاومــت يبــرا 
)Consonni et al. 2006( .جاد یا يمارگر برایب کی نیبنابرا
 ـرد کعمل ،يماریب لازم  اهـان یگ در را MLO امـل ک ژن کی

  . )Piffanelli et al. 2002( دارد
 يانهیدآمیاس ـ يهـا یتـوال  یکیلـوژنت یف لی ـتحل و هیتجز
س، جـو،  یدوپسیانگور، آراب MLOن یخانواده پروتئ ياعضا

 را خوشه شش مطالعه، یکدر  یفرنگبرنج، ذرت و گوجه 
 پـنجم  خوشـه  .ردک ـ ییشناسـا  MLO نیپـروتئ  خانواده در

 كدیبـه سـف   تیحساس ـ بـه  مربوط يهانیپروتئ تمام شامل
 تمـام  چهارم خوشه هک یحال در ،بود هايادولپه در يپودر
 ـ در را يپـودر  كدیسف در برابر تیحساس يهانیپروتئ  کت
 بـر  عـلاوه . )Pessina et al. 2014( شـد یها شامل م ـيالپه
 یک با TMDs(3( ییفراغشاشده  محافظت نیدم هفت ن،یا

متصل شـونده   نیدم کی و یسلول خارج نالیترم -N هیناح
 یتوپلاســمیس نــالیترم -Cه یــن در ناحیلوجالموکــ بــه

)CaMBD(4 نیپـروتئ  فیتوص ـ يبرا MLO  شـد  گـزارش 
 ;Devoto et al. 1999; Kim et al. 2002a() 1 لکش ـ(

                                                      
3 transmembrane domains 
4 calmodulin binding domain  
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Kim et al. 2002b; Reddy et al. 2003(.  ینـواح  حـذف

  
 بـا  یتوپلاسـم یس نـال یترم -C ناحیه کی و یسلول خارج ترمینال -N کی. MLO يهانیپروتئ براي شده ینیب شیپ کیشمات مدل. 1شکل 
 یدفاع پاسخ در را رسانیسازوکار پیام ) CaMBD( نالیترم -Cدر ناحیه  نیولجکالمو متصل شونده به دمین .(TM)فراغشایی  دمین هفت

  .)Filiz and Vatansever 2018( کندیم میتنظ
Fig 1. Predicted schematic model for MLO proteins. An extracellular N-terminal and a cytoplasmic C-terminal 
region with seven transmembrane (TM) domains. Calmodulin-binding domain in the C-terminal region 
(CaMBD) regulates the signaling mechanism in defense response. 

  
C- يهانیپروتئ از نالیترم Mlo يبرا هاآن ییتوانا از یمین 

 اهشک را جو يپودر كدیسف مارگریب به تیحساس کیتحر
  .)Elliott et al. 2005b( دهدیم

 13تـا   9( نیلوس ـ از یغن ـ يدهایپپت MLO يهانیپروتئ
 يهـا طبـق مطالعـه   و )Singh et al. 2012( هستند )درصد

 در یمهم ـ نقـش  نیس ـلو از یغن ـ يهـا نیپـروتئ  انجام شده
 .Jung et al( نندکیم فایا یدفاع پاسخ امیپ انتقال يهاریمس

2004; Kędzierski et al. 2004; Torii 2004; Osakabe 
et al. 2005; Kemmerling et al. 2007(. جاد جهش دریا 

باعث مقاومـت بـه    CRISPR-Cas9 یکنکتبا  SlMlo1 ژن
 یـک در  یاه گوجـه فرنگ ـ ی ـدر گ يپـودر  كدیسـف  يماریب
. )Nekrasov et al. 2017(خته شده است یر تراریستم غیس
 يهـا ژن ردک ـعمل دادن دسـت  از فوق مطالعات به توجه با

MLO بــه  مقاومــت جــادیجهــت ا  بــالقوه ياســتراتژ کیــ
 ـا بـا  .نـد کیم فراهم یزراع يهاگونه در يپودر كدیسف  نی
 اهـان یگ در MLO يهاژن ییشناسا ،قصودم نیا يبرا حال
  .  است یاساس
 ـا در  عنـوان  بـه  Mlo  A. thalianaيهـا ژن مطالعـه  نی
اهـان گنـدم نـان    یگ  ژنوم در هارتولوگاُ افتنی يبرا مرجع

)Triticum aestivum L.ب (ی) و سMalus domestica L. 

Borck (يهانیپروتئ و شد استفاده Mlo بـا  شـده  ییشناسا 
 يهاافتیهر از استفاده با ینیپروتئ و يدیلئوتکنو يهایتوال
 جینتـا  .نـد گرفت قـرار  زیو آنـال  یبررس مورد یکیوانفورماتیب

 در مطالعـات  یطراح در است نکمم نجایا در شده گزارش
 و MdMlo (M.domestica Mlo)يهاژن انیب لیپروفا نهیزم

TaMlo (T. aestivum Mlo) ـا يهـا افتـه ی و باشد، دیمف   نی
ب و یس يپودر كدیسف یتیریتواند در مطالعه مدیم مطالعه
 ژن يهـا جهـش  توسـعه  در تینها در نموده و کمکگندم 
Mlo ــرا عامــل  يمارگرهــایب برابــر در مقاومــت جــادیا يب
  .باشد دیمف يپودر كدیسف

  هاروش و مواد

  ياسهیمقا یلوژنیف و اطلاعات کبان در جستجو

 AtMlo )A. thalianaژن  14 به مربوط ینیپروتئ یتوال

Mlo از (TAIR )The Arabidopsis Information 

Resource; http://www.arabidopsis.org افـــت ی) در
 ـگرد  ین ـیپروتئ ی. هـر تـوال  )Swarbreck et al. 2007(د ی
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AtMlo ق (ی ـبه عنوان سوال تحقquery يجسـتجو  ي) بـرا 
 يهـا گـاه یدر پا )tBLASTn )Altschul et al. 1990تشابه 

 NCBIب موجـــود در یگنـــدم و ســـ  ژنـــوم یداده تـــوال
)www.ncbi.nlm.nih. gov ـ) اسـتفاده گرد   يهـا یتـوال د. ی

) بـالاتر از  query coverage( یبا درصد همپوشان ینیپروتئ
 Deshmukh et( %40شـتر از  ی) بidentity( یسانیکو  50%

al. 2016( ن یخانواده پروتئ يبه عنوان اعضاMlo   در نظـر
 آمـده  بدسـت  ین ـیپروتئ يهایتوالگرفته شدند. سپس تمام 

ــرا ــور دمــــ ـ يبـــ ــاز طر Mloن یحضـــ  Pfamق یـــ
)http://pfam.xfam.org ()Punta et al.(  وInterProScan 
)Quevillon et al. 2005( یانطبـاق تـوال   یکد شدند. ییتا 

با استفاده  MdMloو  TaMlo ینیپروتئ ياز اعضا ییتاچند
ــ )ClustalW )Thompson et al. 1994از  ــظ ابـ  حفـ

 توسـط  يتـراز هم جینتا و شد انجام فرض شیپ يپارامترها
 دست به يبرا. شد یبررس )BioEdit )Hall 1999 افزارنرم

 یکیلـوژنت یف درخـت  ،یاملک ـت یلوژنیف ازبهتر  كدر آوردن
 عضـو   11ب و یس ـ Mlo ین ـیپروتئ عضـو  29 از لکمتش ـ

 نیپـروتئ  خـانواده  ياعضـا  بـا گنـدم همـراه    Mlo ینیپروتئ
AtMlo  ن یپـروتئ  یساخته شد. از تـوالCoMlo    متعلـق بـه

ــ .Corchorus olitorius Lاهیـــگ  یبـــا شـــماره دسترسـ
OMP09511 درخـت استفاده شد.  یبه عنوان گروه خارج 

با اسـتفاده از روش بـرآورد    MEGA6با برنامه  یکیلوژنتیف
) بـا  Maximum Parsimony=MP( ییثر صـرفه جـو  کحدا
  رار ساخته شد.  کت 1000استراپ براساس بوت

  Mlo يهاژن اتیخصوص

 Fgenesh )http://linux1.softber نیآنلا يهابرنامه از

ry.com ،(AUGUSTUS )http://bioinf.uni-greifswald 

.de/augustus/submission ،(GENSCAN  (http://gen 

es.mit.edu ()Burge and Karlin 1997(  و Ensembl 

Plants )http://plants.ensembl.org/Triticum_aestiv 

um/Info/Index (ژن ساختار دییتأ و ییشناسا يبرا Mlo و 
هـا و  ت اگزونی، موقعیسیرونو شروع يهاگاهیجا تیموقع
 نیخـانواده پـروتئ   ياعضـا  در polyA يهـا دم و هانترونیا

Mlo ین ـیپروتئ يهـا یتـوال  .شد استفاده گونه دو نیا Mlo 
 ـ NCBIبا  MdMloو  TaMlo يهانیپروتئ يبرا  ین ـیبشیپ
 .شـد  اسـتفاده  يبعـد  يهـا لی ـتحل و هیتجز يبراد و یگرد

 و اگـزون ، CDS6، 5دسـت نییدست و پابالا يمرزها تجسم
 ;GSDS( ژن سـاختار  شینمـا  برنامـه  از استفاده با نترونیا

http://gsds.cbi.pku.edu.cn; ()Guo et al. 2007(  و
 ـن از طریهمچن   NCBIو  Ensembl Plantsافـزار  مق نـر ی

)https://www.ncbi.nlm.nih.gov/geneــاد گردی) ا د یــج
  ).3 لکش(

 HMMTOP 2.0 ابــزار از اســتفاده بــاTM7 يهــانیدمــ
)http://www.enzim.hu/hmmtop ()Tusnady and 

Simon 2001( ــا ــگرد ییشناس ــموقع ود ی ــتی رون د یابی
 CELLO برنامـه  از اسـتفاده  بـا  Mlo يهـا نیپروتئ یسلول

v.2.5 )http://cello.life.nctu.edu.tw ()Yu et al. 2006( 
ــ ــیبشیپ ــد ین ــمول وزن. ش ــه ا و یولک ــکترکزوالینقط  ی

ن یو همچن ـ شده ییشناسا MdMloو  TaMlo يهانیپروتئ
 ـآبگرمتوسط شاخص   نشـان  يهـا بـرا  ن) آGRAVY( يزی

بر  یمبتن Expasyاز  استفاده با دهایپپت يزیآبگر مقدار دادن
) ProtParam )http://web.expasy.org/protparamابــزار 

)Gasteiger et al. 2005(  فعـال   عناصرمحاسبه شد. وجود
 یعن ـی دسـت بالا یجفت بـاز نـواح   1000 در)  cis س(یس

برنامـه   توسط TaMlo و MdMlo يهاژن پروموتور ینواح

                                                      
5 upstream and downstream 
6 coding sequence 
7 transmembrane 
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PlantCARE )http://bioinformatics. psb.ugent.be/ 

webtools/plantcare( )Lescot et al. 2002( ـ   ین ـیبشیپ
ن یپـروتئ  –ن یمطالعـه تعامـل پـروتئ    ين براید. همچنیگرد

 STRINGاز برنامـــه  TaMloو  MdMlo يهـــانیپـــروتئ
)Search Tool for the Retrieval of Interacting 

Genes/Proteins database version 9.1 ()Franceschini 

et al. 2012( ــاســتفاده گرد ــد. موتی ــافی ــ يه  يردکارک
 از اسـتفاده  بـا  Mlo يهـا نیپروتئ در موجود محافظت شده

 .MEME )http://meme.nbcr.net ()Bailey et al ابـزار 

ثر کو بـا حـدا   25-40ف ی ـموت يمـات پهنـا  یبـا تنظ  )2006
 فی ـموت لی ـتحل و هیتجزد. یگرد یبررس 40ف یشماره موت

 TaMlo ،MdMlo ینیپروتئ ياعضا يبرا ياسهیمقا یبیکتر
 يهـا فیموت یابیباز يبرا مشابه فیموت ابعاد در AtMlo و

  .شد انجام گونه سه نیا در موجود یعموم شده محافظت

  جینتا

و روابـــط  TaMloو  MdMlo يهـــاژن ییشناســـا
  هااُرتولوگ

ــتجو ــطح در BLAST يجس ــوم س ــا ژن ــتفاده ب  از اس
 برابــر در قیــتحق ســؤال عنــوان بــه AtMlo يهــانیپــروتئ
 يهـا بـه جـواب   بی ـترت بـه ب یگندم و س  ژنوم يهایتوال

)hits( 11 د است ی. گندم هگزاپلوئشد منتج همولوگ 29 و
دارد، در  يد است ژنوم بزرگتریپلوئیه دکب یو نسبت به س

 .باشـد  Mlo ینیپروتئ عضو يشتریب تعداد يدارا دیباجه ینت
 ـ قیتحق نیا در ما نکهیا لیدل حتمالاًا  ین ـیپروتئ عضـو  ازدهی

Mlo خـانواده   ياعضـا  همـه  که است نیا میکرد یابیرد را
 و چن .شوندینم انیب مداوم طور به گندم در Mlo نیپروتئ
 ـدا نشـان  )Chen et al. 2006( ارانکهم  از برخـی  کـه  ددن

 در فقــطس یدپســیآراب در Mlo نیخــانواده پــروتئ اعضــاي

 .شـوند مـی  انی ـب آذیـن گـل  ماننـد  منفـرد  خـاص  هاياندام
ــوال ــایت ــوم يه ــدهکدک ،یژن ــیپروتئ و) CDS( نن ــا ین  نی

 يبعـد  يهـا لیتحل و هیتجز در تا شدند یابیباز هاهمولوگ
 يهـا نیپـروتئ  ینیپروتئ يهایتوال .رندیگ قرار استفاده مورد

TaMlo ،MdMlo  وAtMlo و چندگانه یتوالانطباق  يبرا 
 قـرار  اسـتفاده  مورد MP توسط یکیلوژنتیف درخت ساخت
 .Cاهیــمتعلــق بــه گ CoMloن یپــروتئ یو از تــوال گرفــت

olitorius   درخـت   .اسـتفاده شـد   یبه عنوان گروه خـارج
ــوژنتیف ــتفاده از   یکیل ــا اس ــده ب ــاخته ش ــت، پMPس  یبانیش

 ییر بـالا یانگر مقادیه بک داد نشان را ينسبتا قو استرپبوت
 خوشـه  سـه  شـامل  یکیلـوژنت یف درخـت  .نان اسـت یاز اطم
 بـه  نسبتو  یاصل خوشه ، III ). خوشه2 لکش( بود یاصل
 کیــلوژنتیف عیــتوز از ياگســترده فیــط گــرید خوشــه دو

 در اسـت  نک ـمم هـا پـارالوگ  نیا دهدیم نشان هکداشت، 
 از .باشـند  داشـته  نقش یمختلف سلول یاساس يردهاکعمل
 ینواح در )duplicationمضاعف شدن ( وقوع گر،ید طرف
 نک ـمم داده يجـا  خود در را سه خوشه يهاژن هک یژنوم

ــت ــ اس ــتریب اریبس ــواح از ش ــوم ین ــاژن يدارا یژن  يه
 ـ یک ـیژنت روابط ،خوشه هر در .باشد I و II يهاخوشه  نیب
 سـازگار  یاهی ـگ يهـا گونه یلوژنیف با یلک طور به هایتوال
 TaMlo نیپـروتئ  دو با هم، MdMlo نیپروتئ دو یعنی بود

 هـم  بـه  کینزد يهاجفتباهم  AtMloن یباهم و دو پروتئ
 ـدیم ـ لیکتش ـ را  ـا هک ـ )2 لکش ـ( دادن  دهــدیم ـ نشـان  نی

 امـل کت طـول  در یلک طور به خوشه هر Mlo يهانیپروتئ
 سیدوپس ـیآراب MLO يهـا نیپروتئ .شوندیم حفظ اهانیگ

 در برابـر  املک مقاومت يه براک 12و  AtMLO2 ،6شامل 
PM  انـد  يضـرور)Consonni et al. 2006(یـک ، در نزد 
 MdMlo2 يهـا نیخوشه همراه با پروتئ یکگر و در یهمد

 ـقـرار گرفتنـد. از ا   IIIدر خوشه  6و  ن رو بـا اسـتنتاج از   ی
 MdMlo2 يهـا نیس، پروتئیدوپسیآراب MLO يهانیپروتئ
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 بـه  مقاومـت  درل یدخ بالقوه ينامزدها عنوان بهب یس 6و 
 درخـت  در .شـوند یدر نظر گرفته م ـ بیس يپودر كدیسف

ارتبـاط  یلک بطور AtMlo و MdMlo يهانیپروتئ ،یبیکتر

  
 Mlo Triticumپـروتئین   11و  Mlo Malus domestica پـروتئین  29هـاي اسـیدآمینه   بندي فیلوژنتیکی مبتنـی بـر تـوالی   طبقه. 2شکل 

aestivum  پروتئین  14به همراهArabidopsis thaliana Mlo  که باMEGA6  اسـتراپ  با بوت حداکثر صرفه جوییتوسط روش برآورد
بـه   OMP09511با شماره دسترسـی    Corchorus olitoriusمتعلق به گیاه CoMloاز توالی پروتئین  .گردیدتکرار ایجاد  1000براساس 

  ی و پنج زیر خوشه (گروه) را نشان داد.اصل خوشه سه يبندخوشه يالگوعنوان گروه خارجی استفاده شد. 
Fig 2. Phylogenetic classification based on amino acid sequences of 29 Malus domestica Mlo and 11 Triticum 
aestivum Mlo in combination with 14 Arabidopsis thaliana Mlo proteins was constructed using maximum 
parsimony estimation by MEGA 6.0 software with 1000 bootstrap replications. The bootstrap support is 
indicated at each node. CoMlo protein sequence belonging to Corchorus olitorius with accession number 
OMP09511 was used as an out group. The clustering pattern showed three main clusters and five sub-clusters 
(classes). 
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ــریکنزد ــا  يت ــرا ب ــانگر یدیک ــد، نش ــال در دادن ــ یح  هک
 نشـان  هـا آن از را يشـتر یب یـی واگرا TaMlo يهـا نیپروتئ
 هـا بـودن آن  يان و دولپـه یبودن ا يالپهکت با نیا هک ددندا

ــوال .اســت ســازگار ــروتئ یخوشــه اول شــامل ت  يهــانیپ
MdMlo13  .در بیس ـ يهـا رومـوزوم ک از یبزرگ طولبود 

 ـا. شـوند یم ـ یپک گرید يهاروموزومک  شـدن  مضـاعف  نی
 رومـوزوم ک 17 يدارا بیس ـ ژنـوم  چرا هک دهدیم حیتوض
 Rosaceae خانواده در گرید اهانیگ تمام هک یحال در است

ــه از( ــو، جمل ــ هل ــوت و کتمش ــ ت ــ) یفرنگ ــا 7 نیب  9 ت
ــد رومــوزومک ــا از .)Velasco et al. 2010( دارن  رو، نی
 وقـوع  با MdMlo13 يهانیپروتئ ییابتدا يبندگروه يلگواُ

 از آن یـی واگرا از پسب یس در مضاعف شدن ژنوم دادیرو
    .است سازگارس یدوپسیآراب وگندم 

 یها و نقش احتمالنیپروتئ یشناستیها، موقعساختار ژن
  TaMloو  MdMlo يهانیپروتئ

ــه ــاختار مطالع ــطر از ژن س ــه قی ــابرنام ، Fgenesh يه
Ensembl ،AUGUSTUS  وGENSCAN ــان ــه داد نش  ک

ننـده  کدکاگـزون   14 بیاغلـب در مـورد س ـ   Mlo يهاژن
 یـک ترکزوالینه با مقـدار نقطـه ا  یدآمیاس 597-398 يدهایپپت

6.69-9.57 pI   ــورد گنــدم ــزون 11و در م ننــده کدک اگ
 یـک ترکزوالینقطـه ا  نه با مقـدار یدآمیاس 560-413 يدهایپپت

8.79-9.72 pI، در دیلئوتکنو طول). 3و  2،1 جدول( دارند 
) MdMlo13( بـاز  جفـت  1289 از بیس Mlo يهانیپروتئ
 بـه ). 2 جـدول  ؛MdMlo11( بـود  ریمتغ باز جفت 2696 تا

 TaMlo يهـا نیمورد پـروتئ  در دیلئوتکنو طول مشابه، طور
 بود ریمتغ باز جفت 2145 تا) TaMlo1( باز جفت 1399 از
)TaMlo6هک ـ رسـد یم نظر به متوسط، طور به ).1 جدول ؛ 
ــاهک TaMlo يهــاژن ــروت ــوگاُ يهــاژن از ت  MdMlo رتول

، GSDS قیـــطر از شـــده تجســـم ژن ســـاختار .هســـتند

Ensembl Plants  وNCBI ــترت ــمتغ بی ــزون ری ــااگ  و ه
ــرونیا ــانت ــاژن در را ه ــان MdMlo و TaMlo يه  داد نش
 ـا .نبـود  متفـاوت  یل ـیخ هـا اگـزون  تعداد اما ،)3 لکش(  نی

 ، بـرنج  ،سیدوپس ـیآراب ،ایسو Mlo يهاژن نیب در حفاظت
 Liu and Zhu(ه اسـت  شـد  مشـاهده ز ین سورگوم و گندم

2008; Konishi et al. 2010; Singh et al. 2012( .
ــوزوم ک ــدم  4Bرومـ ــنج گنـ ــوپـ ــ عضـ و  TaMlo یژنـ
دام دو عضـو داشـتند   ک ـهـر   2Dو  5A ،1B يهاروموزمک

ب هـر  یس ـ 8و  3، 2 يهـا رومـوزوم ک). 5 لکش، 1(جدول 
 11و  7، 6 يهـا روموزومک ،MdMlo یدام چهار عضو ژنک

دام سه عضو کهر  12و  4 يهاروموزومکدو عضو،  یکهر 
 ـ تنهـا  کی هر 15و  13، 10 يهاروموزومکو  از  عضـو  کی

 هکــ یحــال در داشــتند همــراه بــه را MdMlo خــانواده ژن
 ژن چیهـــ يدارا 17و  16، 14، 9، 5، 1 يهـــارومـــوزومک

MdMlo  2نبودند (جدول.(   
ــموقع مطالعــه ــروتئ یشناســتی ــانیپ  و  MdMlo يه

TaMloافزارنرم قیطر از HMMTOP 2.0، 10- 5 ن یدم ـ 

TMیدرون سلول یابیتیموقع .)3 جدول( ردک ینیبشیرا پ 
 ـطر از شـده  ین ـیبشیپ TaMloو  MdMlo يهانیپروتئ  قی

CELLO عنـوان  بـه  ییپلاسما يغشا در هاآن هک داد نشان 
 هیتجزقرار دارند.  8يسرتاسر ای یدرون ییغشا يهانیپروتئ
ــتحل و ــکتر لی ــ بی ــهیآمدیاس ــ داد نشــان ن ــ هک  از ياریبس

ن ین و سـر یلوس ـ از یغن ـ TaMloو  MdMlo يهانیپروتئ
در  MdMlo يهانیپروتئ یولکمول وزن ).3هستند (جدول 

ه یک ـدالتون بـود درحال   68789.55تا 46105.93 يمحدوده
  63301.07تـا   47183.05از  TaMlo يهانیدر مورد پروتئ
  ).  3ر بود (جدول یدالتون متغ
 دادن نشان يبرا) GRAVY( يزیآبگرمتوسط  شاخص

                                                      
8 integral membrane proteins 
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 تعیین Protparam ابزار از استفاده با دهایپپت يزیآبگر مقدار
ق تقسیم مجمـوع  یپروتئین از طر یک Gravy معیار. دیگرد

تمام اسیدهاي آمینه بر تعداد اسیدهاي آمینه  يزیآبگرمیزان 

Kyte and Doolittle( شـود یمحاسـبه م ـ  یموجود در توال
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 Triticum aestivumو   Malus domestica Mloهـاي  هاي نوکلئوتیدي کد کننده پروتئینبندي فیلوژنتیکی بر اساس توالیطبقه. 3شکل 

Mlo  که توسطMEGA6  هـا،  قعیت اگزونتکرار ایجاد گردید. سازمان ژن (مو 1000استراپ با بوت حداکثر صرفه جوییبا روش برآورد
  بدست آمد. NCBIو  GSDS ،Ensembl Plantsهاي از طریق ابزار )و بالادست و پایین دست CDSها، اینترون

Fig 3. Phylogenetic classification based on the nucleotide sequences encoding Malus domestica Mlo and Triticum 
aestivum Mlo proteins was constructed using maximum parsimony estimation by MEGA 6.0 software with 1000 
bootstrap replications. The gene organization (the visualization of exons, introns, CDS and 
upstream/downstream) was visualized through NCBI, GSDS and Ensembl Plants tools. 

  
  

  .Triticum aestivumشناسایی شده در  Mloمشخصات اعضاي خانواده ژن . 1 جدول
Table 1. The characteristics of the identified Mlo gene family members in Triticum aestivum. 

Product Domain Exons Amino 
acids 

Nuleotide 
length (bp) 

Chromosome 
number 

Gene Accession 
number 

seven trans-membrane protein Mlo family 15 499 1510 4B TaMlo4 AB581576.1 
MLo1 protein Mlo family 11 534 1721 4B TaMlo1 AF384145.1 
MLO Mlo family 11 486 1457 5A TaMlo2 KM017011.1 
Mlo protein Mlo family 11 534 1644 4B TaMlo2 GQ397362.1 
MLo protein Mlo family 11 534 1819 2D TaMlo2 AF384144.1 
seven trans-membrane protein Mlo family 13 492 1666 2D TaMlo5 AB581580.1 
seven trans-membrane protein Mlo family 14 499 1666 1B TaMlo2 AB581575.1 
seven transmembrane-spanning protein Mlo family 11 435 1399 5A TaMlo1 AF361933.1 
seven trans-membrane protein Mlo family 15 560 2145 1B TaMlo6 AB581577.1 
Mlo protein Mlo family 11 413 1424 4B TaMlo2 AY584534.1 
seven transmembrane-spanning protein Mlo family 11 534 1730 4B TaMlo2 AF361932.1 
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  .Malus domesticaشناسایی شده در  Mloمشخصات اعضاي خانواده ژن . 2جدول 
Table 2. The characteristics of the identified Mlo gene family members in Malus domestica. 

Product Domain Exons Amino 
acids 

Nuleotide 
length (bp) 

Chromosome 
number 

Gene Accession 
number 

MLO-like protein 4 Mlo family 15 552 1951 8 MdMlo4 XM-008380658.3 
MLO-like protein 4 Mlo family 14 551 2540 2 MdMlo4 XM-008364860.3 
MLO-like protein 11 Mlo family 15 551 2389 3 MdMlo11 XM-029100222.1 
MLO-like protein 13 isoform X1 Mlo family 14 495 1701 8 MdMlo13 XM-008380716.3 
MLO-like protein 1 isoform X1 Mlo family 13 466 1930 2 MdMlo1 XM-008346774.2 
MLO-like protein 1 Mlo family 13 489 1943 7 MdMlo1 XM-029105470.1 
MLO-like protein 1 Mlo family 14 540 2155 2 MdMlo1 XM-008385510.3 
MLO-like protein 1 Mlo family 1 504 1789 3 MdMlo1 XM-008370901.3 
MLO-like protein 12 Mlo family 14 589 1864 13 MdMlo12 XM-029091830.1 
MLO-like protein 3 isoform X2 Mlo family 14 539 2166 12 MdMlo3 XM-029090835.1 
MLO-like protein 9 Mlo family 15 508 2220 6 MdMlo9 XM-008375170.3 
MLO-like protein 12 Mlo family 13 502 2026 10 MdMlo12 XM-008385455.3 
MLO-like protein 3 Mlo family 15 545 1908 11 MdMlo3 XM-029088509.1 
MLO-like protein 8 Mlo family 15 574 2300 2 MdMlo8 XM-029089859.1 
MLO-like protein 3 Mlo family 14 539 1997 4 MdMlo3 XM-029101098.1 
MLO-like protein 8 Mlo family 15 580 2319 15 MdMlo8 XM-029094138.1 
MLO-like protein 3 isoform X1 Mlo family 14 546 2143 12 MdMlo3 XM-008382746.3 
MLO-like protein 3 Mlo family 15 548 1844 3 MdMlo3 XM-008340165.3 
MLO protein homolog 1-like Mlo family 14 563 1955 6 MdMlo1 XM-029104259.1 
MLO-like protein 6 isoform X1 Mlo family 14 587 2283 4 MdMlo6 XM-008371556.3 
MLO-like protein 6 isoform X2 Mlo family 14 579 2259 4 MdMlo6 XM-008371557.3 
MLO-like protein 6 Mlo family 14 578 2118 12 MdMlo6 XM-017336477.2 
MLO-like protein 6 Mlo family 15 597 2354 11 MdMlo6 XM-029088512.1 
MLO-like protein 2 Mlo family 15 588 2287 3 MdMlo2 XM-029099804.1 
MLO-like protein 6 Mlo family 15 573 2077 7 MdMlo6 XM-008367434.3 
MLO-like protein 13 isoform X2 Mlo family 12 398 1289 8 MdMlo13 XM-029107452.1 
MLO-like protein 11 isoform X3 Mlo family 17 514 2622 - MdMlo11 XM-029098108.1 
MLO-like protein 11 isoform X1 Mlo family 17 539 2696 - MdMlo11 XM-008387930.3 
MLO-like protein 13 Mlo family 15 477 1658 8 MdMlo13 XM-029106435.1 

  
ها بین اعـداد مثبـت و   پروتئین GRAVY شاخص . )1982
باشد پـروتئین   ین شاخص منفیا چنانچه. ر استیمتغ یمنف

تر از صـفر و  لااسـت و اگـر بـا    یدوسـت داراي خاصیت آب
نظـرداراي  دهـد کـه پـروتئین مـورد     یمثبت باشد نشـان م ـ 

 هک ـ داد نشان GRAVY ریمقاد باشد.یزي میخاصیت آبگر
ــروتئ خــانواده ــآبگر ياعضــا از Mlo نیپ  دوســتآب وز ی

 هـا آن ییت فراغشـا ی ـموقع لی ـدل بـه  هک است شده لیکتش
 یــکفاتینــرخ شــاخص آل .داشــترا  انتظــار نیــا تــوانیمــ

 4/83 يبالا و در محدوده TaMloو  MdMlo يهانیپروتئ
 شـاخص  يدارا يهـا نیپـروتئ ). 3بـود (جـدول    2/107تا 

 نـه یآم يدهایاس ـ. هستند داریپا یحرارت نظر از بالا کیفاتیآل
 شـاخص . هستند زیآبگر تیلحاظ ماه از نیهمچن کیفاتیآل
 تـا  5/66دامنـه   در )cytotoxins( هـا نیسکتوتویس کیفاتیآل

 ـ نظـر  از هانیپروتئ نیا هک داد نشان 33/84  ـپا یحرارت  داری
 ـز مقـدار  يحـاو  نیهمچن ـ و هستند  نـه یآم يدهایاس ـ يادی
  .  )Panda and Chandra 2012( هستند زیآبگر

هـر   یم ـیه تنظی ـمختلـف در ناح  cisوجود عناصر فعال 
و  یط ـیمح يهـا كدر پاسـخ ژن بـه محـر    یژن، نقش مهم

ن یهـا دارد، بنـابرا  ژن یو زمـان  یانکان مینترل بکو  یستیز
هی ـهـا در ناح ان ژنیل در بیدخ cisن عناصر فعال یا یبررس
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  .Triticum aestivum و  Malus domesticaدر  Mloویژگی پپتیدهاي خانواده ژنی . 3جدول 
Table 3. The characteristics of the peptides Mlo gene family in Malus domestica and Triticum aestivum. 

Amino acid rich TM** 
domains 

Theoretical PI* Molecular 
weight 

Aliphatic index Gravy Accession number 

Leu     11.4% 7 8.40 63276.32 93.21 -0.048 XM-008380658.3 
Leu     10.7% 7 8.22 63557.44 91.74 -0.026 XM-008364860.3 
Leu     10.9% 7 9.26 63376.42 92.54 -0.009 XM-029100222.1 
Leu     12.5% 8 8.91 56915.04 100.40 0.035 XM-008380716.3 
Leu     10.9% 9 9.36 53479.18 102.90 0.280 XM-008346774.2 
Leu       9.8% 9 9.52 55499.32 99.22 0.201 XM-029105470.1 
Leu    11.3% 7 9.35 60661.76 100.04 0.184 XM-008385510.3 
Leu    10.7% 9 8.93 57453.40 101.15 0.187 XM-008370901.3 
Leu    10.9% 7 8.25 67237.79 96.93 0.041 XM-029091830.1 
Leu    10.4% 6 8.89 62184.91 93.14 -0.099 XM-029090835.1 
Leu    11.0% 7 9.10 57100.75 97.13 0.139 XM-008375170.3 
Leu    12.4% 7 9.04 57369.58 94.98 0.112 XM-008385455.3 
Leu      9.9% 8 8.74 62384.07 93.52 0.006 XM-029088509.1 
Leu    11.7% 10 8.93 65142.72 98.01 0.111 XM-029089859.1 
Leu    10.2% 7 9.05 62335.40 94.21 0.023 XM-029101098.1 
Leu    11.2% 10 9.15 65668.37 94.98 0.074 XM-029094138.1 
Leu    10.3% 7 8.97 62988.04 94.98 -0.026 XM-008382746.3 
Leu      8.9% 8 8.08 62653.26 92.45 0.033 XM-008340165.3 
Leu    10.1% 7 9.51 63760.94 87.16 -0.049 XM-029104259.1 
Leu    11.2% 7 9.43 66727.31 93.00 -0.043 XM-008371556.3 
Leu    11.1% 7 9.39 65890.28 92.44 -0.063 XM-008371557.3 
Leu    10.9% 7 9.57 65722.57 95.81 -0.015 XM-017336477.2 
Leu     9.0% 9 9.18 68789.55 90.59 -0.110 XM-029088512.1 
Leu     9.4% 9 9.52 67880.77 90.66 -0.110 XM-029099804.1 
Leu     9.8% 7 9.43 65476.61 88.24 -0.088 XM-008367434.3 
Leu    13.8% 7 9.17 46105.93 107.26 0.167 XM-029107452.1 
Leu    11.1% 7 6.69 58759.75 95.25 -0.052 XM-029098108.1 
Leu    10.9% 7 7.62 61795.37 94.45 -0.032 XM-008387930.3 
Leu     12.2% 8 7.71 55197.49 105.83 0.202 XM-029106435.1 
Leu     12.2% 7 8.79 57481.36 98.64 0.106 AB581576.1 
Leu    10.1% 7 9.54 60402.88 93.67 0.097 AF384145.1 
Leu    10.3% 7 9.72 55287.06 94.28 0.089 KM017011.1 
Leu    10.1% 7 9.49 60423.89 93.67 0.110 GQ397362.1 
Leu     9.9% 7 9.53 60298.71 93.13 0.107 AF384144.1 
Leu    11.6% 7 9.59 55853.05 102.01 0.218 AB581580.1 
Leu    11.2% 7 9.15 56247.16 105.11 0.241 AB581575.1 
Leu      9.4% 5 9.57 49354.57 88.74 0.038 AF361933.1 
Ser      8.8% 7 9.48 63301.07 83.43 -0.094 AB581577.1 
Leu    11.6% 7 9.47 47183.05 105.04 0.376 AY584534.1 
Leu     9.9% 7 9.49 60427.88 92.94 0.109  

*: isoelectric point; **: transmembrane 
  

 ينش در مورد الگویسب بک ي، براMLO يهاپروموتور ژن
ار یبس ـ یسـت یط زیهـا در شـرا  ن ژنیرد اکان شدن و عملیب
 ـتجز. )Liu et al. 2014(است  ياربردک  1000 لی ـتحل و هی

، TaMlo و MdMlo يهـا ژن بالادسـت  ینـواح  بـاز  جفت

 ـز كبه محـر  پاسخ عناصر  ه عمـده ک ـ ردک ـ ییشناسـا  رار ی
 و هـا هورمونبه  پاسخ اب تبطمر شده یابیرد یمیتنظ عناصر
  :بود) رزندهیچه زنده و چه غ( هاتنش

-GCN4ل در رشـد و نمـو:   ی ـدخ یم ـیالف) عناصر تنظ
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 Malusعضـو   Mlo )29هاي حفاظـت شـده پروتئینـی    یک نمودار بلوك ترکیبی از موتیف a. .شده فظتاحم هايموتیف نییتع. 4شکل 

domestica  ،11  عضوTriticum aestivum   عضو 14وArabidopsis thaliana  افـزار  اسیدآمینه، بدست آمده با نـرم  25-40) با پهناي
 TM1موجـود در دمـین    8موتیف  Mlo ..cهاي بطور یکنواخت و بسیار محافظت شده در تمام پروتئین 1موتیف  MEME ..bتحت وب 

تـوالی   d.اسـت.   LEETPTWکـه داراي تـوالی محافظـت شـده      Triticum aestivum Mloو  Malus domestica Mloهاي پروتئین
  درگیر است. يپودر سفیدك برابر مقاومت در که Malus domestica Mlo8ترمینال پروتئین  -Cدر ناحیه  DFSFمحافظت شده 

Fig 4. Determination of conserved motifs. a. A combined block diagram of conserved motifs of Mlo proteins 
(including 29 Malus domestica, 11 Triticum aestivum and 14 Arabidopsis thaliana) at a width of 25–40 amino acids 
obtained through MEME suite. b. The highly conserved motif 1 of Mlo proteins. c. The motif block 8 present in 
TM1 domain of the Malus domestica Mlo and Triticum aestivum Mlo proteins showing the LEETPTW consensus 
sequence. d. The DFSF conserved sequence in the C-terminal region of the Malus domestica Mlo8 protein 
involved in powdery mildew resistance. 

  
motif  عنصر فعال)cis ان اندوسـپرم)،  ی ـل در بیدخMSA-

like و یم چرخه سلولیل در تنظی(دخ (CAT-box  عنصر)
  ستم)یان مریل در بیدخ

هـا:  مربـوط بـه پاسـخ بـه هورمـون      یمیب) عناصر تنظ
ABRE   عنصـر فعــال)cis یکزیل در پاســخ بــه آبســیــدخ 

 TGA-elementن)، یبـرل یسخ به ج(عنصر پا P-boxد)، یاس
  ن)یسک(عنصر پاسخ به ا
 ری ـغ يهـا تـنش  بـه  پاسخمربوط به  یمیج) عناصر تنظ

ر در پاسـخ بـه تـنش بـه     یدرگ یمی(عنصر تنظ MBS: زنده
ط یشـرا  يبـرا  يضـرور  یم ـی(عنصـر تنظ  ARE)، کیخش
-G-box ،GT1-motif ،Sp1 ،TCTژن) و یســـکمبـــود اک

motif  وLAMP-element پاسـخ دهنـده    یم ـی(عناصر تنظ
  به نور)

ــید) عناصــر تنظ ــه ال   یم ــخ ب ــه پاس ــوط ب ــیمرب تور یس
  Box-W1 و   AT-rich:یقارچ

و MdMlo يهانیپروتئ کتکت ینیپروتئ تعامل یبررس
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 روي کرومـوزم  بـر ) TaMlo4 (Triticum aestivum Mlo4) )accession: AB581576 دهی ژنسازمانجایگاه، خصوصیات و . 5شکل 

4B  رشتهforward ) گندمT. aestivum مگا جفت باز قرار دارد. بدست آمده با نرم افزار 263/101-269/101) که در محدوده Ensembl 

Plants  
Fig 5. Position, characteristics and organization of the Triticum aestivum Mlo4 gene (accession: AB581576) on the 
chromosome 4B of the T. aestivum forward strand, located in the 101. 263-101. 269 Mb range. Obtained with 
Ensembl Plants software. 

  
TaMlo يهـا نیپـروتئ  با آنها يهمولوژ به توجه با AtMlo 

 مـورد  STRING v 9.1 افـزار نـرم  از اسـتفاده  اب) 4 جدول(
 يدارا AtMlo همولوگ يهانیپروتئ از. گرفت قرار مطالعه
 نشکو بـرهم  تعامـل  یبررس ـ يبرا )score( ازیامت نیبالاتر

ــتفاده ــد اس ــتریب. ش ــروتئ ش ــانیپ  TaMloو  MdMlo يه
 ، AtMlo 1 ، 2،3 ،4 يهانیپروتئ با را مشابه يهانشکبرهم

  ). 6 لکش( دادند نشان 15 و 12 ،9 ، 8،14 ، 7، 5،6
 ـطر از شـده  محافظـت  يهـا فی ـموت ییشناسا ابـزار  قی

  
 Triticumو   Malus domestica Mloهـاي همولـوگ بـا پـروتئین    Arabidopsis thaliana Mloهـاي  مشخصـات پـروتئین  . 4جدول 

aestivum Mlo. 
Table 4. The characteristics of Arabidopsis thaliana Mlo proteins homologous with Malus domestica Mlo and 
Triticum aestivum Mlo proteins. 
Accession number TAIR* Amino acids Molecular weight gene Aliphatic index Theoretical PI** 
NP_001320916 AT1G11000 573 65465.59 MLO4 90.82 8.37 
NP_001319086 AT1G26700 554 63923.01 MLO14 97.45 8.78 
NP_001320358 AT1G11310.1 511 58392.32 MLO2 86.58 9.47 
NP_001117268 AT1G11310.2 418 48139.44 MLO2 101.17 9.39 
NP_001319285 AT1G61560.1 583 67083.00 MLO6 92.61 9.53 
NP_565902 AT2G39200 576 66548.04 MLO12 89.36 9.07 
NP_566879 AT3G45290 508 58562.50 MLO3 93.98 7.20 
NP_174980 AT1G42560 460 53209.66 MLO9 98.28 9.25 
NP_180923 AT2G33670 501 56896.46 MLO5 94.95 9.20 
NP_001185283 AT1G61560.2 521 60140.55 MLO6 86.79 9.59 
NP_179335 AT2G17430 542 62111.85 MLO7 101.68 9.32 
NP_565416 AT2G17480 593 67212.27 MLO8 92.36 9.24 
NP_181939 AT2G44110 496 56150.88 MLO15 103.95 9.10 
NP_001031578 AT4G02600 526 59125.90 MLO1 100.97 8.71 
*: The Arabidopsis Information Resource; **: isoelectric point 
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با شماره   Arabidopsis thaliana Mlo4تعامل پروتئین . 6شکل 

 MLOهـــاي (یکـــی از پـــروتئین  AT1G11000دسترســـی
 Mlo Malus  هـاي آرابیدوپسیس تالیانـا همولـوگ بـا پـروتئین    

domestica و Triticum aestivumهاي دیگـر ) با انواع پروتئین 
)Vesicle-associated membrane protein 711  726و ،

Heptahelical transmembrane protein 1 ،seven 

transmembrane domain protein ،HVA22-like protein 

d ،Fatty acid hydroxylase superfamily ،GDSL 

esterase/lipase 5 ،Disease resistance protein ،Protein 

MID1-COMPLEMENTING ACTIVITY 2  وOleosin 

20.3 kDa(    مـده بــا برنامــه  آدرگیـر در مســیر دفـاعی. بدســت
STRING v 9..   

Fig 6. Interaction of Arabidopsis thaliana Mlo4 
Protein with Accession Number AT1G11000 (one of 
the MLO proteins of Arabidopsis thaliana homolog 
with Malus domestica and Triticum aestivum Mlo 
proteins) with a variety of other proteins (Vesicle-
associated membrane protein 711 and 726, 
Heptahelical transmembrane protein 1, seven 
transmembrane domain protein, HVA22-like protein 
d, Fatty acid hydroxylase superfamily, GDSL 
esterase/lipase 5, Disease resistance protein, Protein 
MID1-COMPLEMENTING ACTIVITY 2 and 
Oleosin 20.3 kDa) involved in the defense pathway. 
Obtained with the STRING v 9 program. 

  
MEME ف ی ـموت ين پهنـا یشـتر ین و بیمترک يبا پارامترها

 يهـا نیپروتئ يبرا 40ف یشماره موت ثرکحدا با و 40و  25
MdMlo، TaMlo  وAtMlo، ــدا ــداقل  15ثر کح  10و ح

ب، گنـدم و  یس ـ Mlo يهانیف حفاظت شده در پروتئیموت
ه ک ـرد ک ـو مشـخص   )4a لکش ـ(س نشـان داد  یدوپسیآراب
 GAPLVQPSDDLFWFGRPRLVLFLIH  يهافیموت

FILFQNAFZLAFFFW   وGLHQLHIFIFVLAVFH 

VLYSVJTMALGRAKMRRWKKWEDE ــ ار یبســـ
 MLO ین ـیپروتئ يهایمحافظت شده هستند و در تمام توال

 ـ يدارا 8 فی ـ. موت)4b لکش ـ(هسـتند   كمشتر  یتـوال  کی
LEETPTW م ـ در شـده  محافظـت  اریبسنید TM-1  بـود 

 ا،یسو Mlo يهانیپروتئ در نیهمچن یتوال نیا ).4c لکش(
 بـرنج  و Cajanus cajanا، ی، لوبذرت گندم، ،سیدوپسیآراب

 در منحصـراً  هک ـ ه استشد مشخصه است و شد محافظت
 ;Elliott et al. 2005a( .دارد وجـود  Mlo يهـا نیپـروتئ 

Shen et al. 2012; Deshmukh et al. 2016(. نه یدآمیاسL 
 ـ  ک Mlo يهانیدر تمام پروتئ  یاملا محافظت شـده بـود ول

ــ ــانهیدآمیاس ــه ترت  Wو  T ،P ،T يه ــط ب ــفق  I( 2در ب ی
 S( 4شده بـود)،   Pن یگزیجا S( 3شده بود)،  Tن یگزیجا
شـده بـود)    Wن یگزیجـا  Y( 2شـده بـود) و    Tن یگزیجا

 يهـا نهیدآمیاس مقابل، درجا شده بودند. جابه Mloن یپروتئ
EE وقوع  از یمک تعداد ومحافظت شده بودند  مترک اریبس
  .گذاردیم ریتأث نیپروتئ ساختار بر آنها در ییجاجابه

  بحث
 يهـا نیپـروتئ  کیلوژنتیف روابط و یتوال لیتحل و هیتجز

MdMlo ،TaMlo  وAtMlo  

 اهـان یگ در شانریفراگ حضور لیدل به Mlo یژن خانواده
 اهی ـگ دفاع با مرتبط ینژ خانواده در هاآن يبندطبقه و یعال
 هک ـآن بدون Mlo يهاژن .اندردهک دایپ يادیز تیاهم راًیاخ

 ـ يپودر كدیمارگر سفیمتقابل بعمل  توسط  شـوند،  اثـر یب
 Atzema(ننــد کین مــیتــام جــو در را يداریــپا مقاومــت

 Mlo ياعضـا  ،م شـده یترس یکیلوژنتیف درخت در. )1998
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 میتقس ـ گـروه  پنج بهس) یدوپسیب و آرابی(گندم، س هانایگ
 اناه ـیگ دو هـر  ياعضـا  شـامل  هـا آن از گـروه  سه. شدند

 ـا. )2ل ک(ش ـ بودند دولپه و لپهکت  هک ـ دهـد یم ـ نشـان  نی
 ـ اهـان یگ یـی واگرا از قبل Mlo يهاگروه لیکتش  و لپـه کت

 هـا یتـوال  نیب یکیژنت روابط ،گروه هر در .است بوده دولپه
 بـه . بـود  سـازگار  یاهی ـگ يهاگونه یلوژنیف با یلک طور به

 Mlo يهـا نیپـروتئ  بهب یس Mlo يهانیپروتئ مثال، عنوان
 هـر  در گنـدم  Mlo يهـا نیپـروتئ  س، نسبت بهیدوپسیآراب
 کیلوژنتیف روابط و یتوال تشابه سطح .بودند ترکینزد گروه

 يهـا نیپـروتئ  کـه  داد نشـان اهان یگ Mlo يهانیپروتئ نیب
Mlo دی ـهگزاپلوئ تی ـماه رغـم یعل ـ شـده  ییشناسا گندم 

ــدم، ــا گن ــدی ب ــد homoeologous گریک ــ در .نبودن   لاسک
ب و یس ـ Mlo نیپروتئ دو با گندم Mlo نیپروتئ یک ،پنجم
 .گرفت قرار خوشه کی درس یدوپسیآراب Mlo نیپروتئ یک
 در یاملک ـت نـرخ  در تفاوت لیدل به است نکمم جهینت نیا
 آنجا از .باشد شده جادیا homoeologous يهاوسکلو نیب

داشــت و شــامل   يشــتریب یگســتردگ III خوشــه هکــ
 نک ـمم ،س بودیدوپسیب، گندم و آرابیس Mlo يهانیپروتئ
 نیخـانواده پـروتئ   گـروه  نیترشده محافظت عنوان به است
Mlo شود گرفته نظر در اهانیگ در يردکعمل تیاهم با.  
 گونـه  کی از Mlo ياعضا از یمتنوع تعداد گروه هر در
پـنجم، دو   بـه عنـوان مثـال در گـروه     .داشـت  وجود واحد
گنــدم  Mlo نیپــروتئ یــکس و یدوپســیآراب Mlo نیپــروتئ

ــروه   ــت. در گ ــود داش ــروتئ   وج ــنج پ ــارم، پ  Mlo نیچه
از گنـدم   يه عضـو ک ـیس وجود داشت در حـال یدوپسیآراب

گندم در  Mlo نیپروتئازده یوجود نداشت. هشت عضو از 
ــروه ــبتاً ب    گ ــداد نس ــت، تع ــود داش ــوم وج ــتریس از  يش
ن بـرنج و  یمتعلق به گنـدم و همچن ـ   سه گروه يهانیپروتئ

اسـت   )Liu and Zhu 2008; Konishi et al. 2010(ذرت 
گـروه   يهـا نیش در پـروتئ یافـزا  یکن نشانگر وقوع یه اک

 ـ  ـهـا  لپـه کسوم از ت  Gramineaeان (ینسـل گنـدم  ا خـط ی

lineage.است (  
نظر از نـوع  ه صرفکنشان داد  یکیلوژنتیف درختز یآنال
هـا،  Mlo4هـا،  Mlo3هـا،  Mlo2هـا،  Mlo1، یاهیگ يگونه

Mlo6 ،هاMlo7ار ی، بس ـیدام به صورت گروهکها و ... هر
 ـاه ک ـگر قـرار گرفتنـد   یهمد یکنزد  هک ـ نـد کیان م ـی ـب نی
 ـ  يهارتولوگاُ  از AtMloو  MdMlo ،TaMlo یخـانواده ژن

گنـدم،   هک ـنیو ا انـد افتهی املکت كمشتر ياجداد يهایتوال
 گسـترش  واقعه نیآخر از پس یمدتس یدوپسیآراب ب ویس

در  .افتنـد ی اشـتقاق  ياجـداد  يهاگونه در Mlo ژن خانواده
در انـدام   Mlo يهـا ان ژنیب يس و گندم الگوهایدوپسیآراب

 ـ یکلوژنتیاه با روابط فین دو گیخاص ا  يهـا نین پـروتئ یب
Mlo   مطابقت نـدارد)Chen et al. 2006; Konishi et al. 

 انی ـب يالگوهـا  زیتما هک دهدیم نشان تیواقع نیا. )2010
 رخ هـا آن اشـتقاق  از پس Mlo ینیخانواده پروتئ يهاگروه
 بـه  مربوطـه  يهـا گونه در خاص اندامدر  انیب و است داده
  .)Konishi et al. 2010( است افتهی توسعه مستقل طور

 Mlo يهـا نیپروتئ در TM نیمد 7 نهیآمدیاس يهایتوال
ــدم ــ)TaMlo( گنــ ــی)، آرابMdMloب (ی، ســ س یدوپســ

)AtMlo،( بــرنج )OsMlo(، ســورگوم )SbMlo(ا ی، ســو
)GmMlo( ی ـو لوب) اPvMlo( )Deshmukh et al. 2016( 

 ـ ینواح به نسبت  از بیشـتري  یل ـیخ حفاظـت  ،هـا TM نیب
 بـراي  TM هـاي توالی که دهدمی نشان که دادند نشان خود

ــرد ــروتئین عملکـ ــروري Mlo پـ ــتند ضـ ــموت .هسـ  فیـ
LEETPTW نیدمــ در موجــود TM1 يهــانیپــروتئ Mlo 

ــگرد ییشناســا ــا Wو  L ،T ،P ،T يهــانهیدآمید، اســی ن ی
 بـه ار محافظـت شـده بودنـد.    یها بسگونه یف در تمامیموت
 فی ـموت یـک  )Panstruga 2005a( پنسـتروگا  مشـابه،  طور

ــهیآم دیاســ چهــار ــناح در موجــود D/E-F-S/T-F ن  -C هی
 كدیسـف  برابـر  مقاومـت  در هک ـ Mlo يهانیپروتئ نالیترم
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 نــالیترم -Cه یــرد. ناحکــ گــزارشر اســت، یــدرگ يپــودر
 يرا به منظور جسـتجو  یاهیگ يهاگونه Mlo يهانیپروتئ

ــا ــیـــن موتیـ ــگرد یف بررسـ در  E-F-S-Fف یـــد. موتیـ
ــروتئ ــانیپـــ  AtMlo6) و TaMlo6 )AB581577 يهـــ

)AT2G17480ــ) و موت ــروتئدر  D-F-S-Fف ی ــانیپ   يه

MdMlo8 )XM-029089859  وXM-029094138 ،(
MdMlo11 )XM-029100222 ،XM-029098108  و

XM-008387930،( TaMlo2 )GQ397362 ،AF384144 
) AF361933و  AF384145( TaMlo1) و AF361932و 

ف ین دو موتین است اکه ممک) 4dل کد (شیگرد ییشناسا
ل باشـند. جهـش در   ی ـدخ يپودر كدیسف برابر مقاومت در
ر یــنظ یمناســب يهــایــکنکتوانــد توســط تیهــا مــن ژنیــا

TILLING9  ا یـــوCRISPR10 جـــاد شـــود و واکـــنش یا
د یی ـتا يبـرا  يپـودر  كدیسف يماریها در برابر بافتهیجهش
ن یتوان ایگر میهاي فوق ارزیابی شود. از طرف دبینیپیش
انتقـال ژن، بـه منظـور     يرد و بـرا ک يسازها را همسان ژن
، مورد اسـتفاده  يپودر كدیسف يماریها در بن نقش آنییتع

   .)Acevedo‐Garcia et al. 2014(قرار داد. 

  هارتولوگاُ انیم در يساختار حفاظت

گنــدم تعــداد  يهــادر گونــه Mloخــانواده ژن  ياعضــا
اگزون) را نشان دادنـد و در   11ها (اغلب از اگزون یمشابه

اگزون)  14ن بود (معمولا ین چنیز ایب نیس يهامورد گونه
خـانواده   يه اعضاکن است یانگر این بیه اک)، 2و1(جدول 

ب، یس ـ يهـا ن در گونهیگندم، همچن يهادر گونه Mloژن 
ــ ــه ا یســازمان ژن ــزون ب ــرونیو اتصــالات اگ مشــابه و  نت
س، یدوپس ـیه در مورد آرابکدارند. چنانچه  يامحافظت شده

                                                      
9 Targeting Induced Local Lesion in Genome 
10 Clustered Regularly Interspaced Short Palindromic 

Repeats 

 Devoto(ت گزارش شده اسـت  ین وضعیز ایبرنج و جو ن

et al. 1999( ـ   Mloخـانواده ژن   ياعضـا  ی. در سـاختار ژن
نــال یترم -Cننــده دم کدکاگــزون بــزرگ منفــرد    یــک
هــا در نتـرون یقابـل مشـاهده اســت. انـدازه ا    یتوپلاسـم یس
 بـه بزرگتر بـود.   TaMlo يهاژنبه  نسبت MdMlo يهاژن
 ـ در نتـرون یا -اگـزون  یده ـسـازمان  هک ـ رسـد یم نظر  نیب
 لکش ـ( اسـت  ترمشابهها ان پارالوگینسبت به م هارتولوگاُ

 ین ـیپروتئ يهـا ه پـارالوگ ک ـرسد ین به نظر میو همچن ).3
MdMlo ــارالوگ ــاو پ ــیپروتئ يه  وزن نظــر از TaMlo ین

 ییایمیوش ـکیزیف اتیخصوص و نهیآم دیاس طول ،یولکمول
 يشـتر یب تنـوع  يداراارُتولـوگ خـود    يهـا جفت به نسبت
  .باشند
ــتجز ــه و تحلی ــیل عناصــر تنظی ــال  یم ــواح cisفع  ین

ــا  ــور اعض ــیپروتئ يپروموت ــوع  TaMlo و MdMlo ین تن
ها را نشان داد. گزارش شده است نین پروتئیا يردهاکعمل
 یقـارچ  مـارگر یب حملـه  بـه  پاسخ در Mlo يهانیپروتئه ک
 Feechan et al. 2009; Kim and Hwang( هسـتند  لیدخ

 یژن يهاخانواده انیم در هک رودیم گمان نیهمچن. )2012
 .Chen et al(رنـد  یبگ قـرار  ،يولـوژ یزیف و رشـد مرتبط با 

) کیزیآبس ـ دیاس( ABA ماریت با Mlo ژن انیب مثلا .)2009
 رزنــدهیغ و زنــده تــنش نیچنــد بــه پاســخ در نیهمچنــ و

 .Kumar et al. 2001; Chen et al( اسـت  افتـه ی شیافـزا 

2006; Lim and Lee 2014(. اسـت  شده گزارشن یهمچن 
 یسـلول  یدفـاع  يهـا ارکسـازو  در AtMlo يهاژن تمام هک

 ـطر از احتمالاً دارند، نقش  در یسـلول  مـرگ  يرهایمس ـ قی
ــخ ــه پاســ ــارگریب ورود بــ ــارچ مــ ــانیم در یقــ  زبــ

)www.arabidopsis.org(، خـانواده  املکت نشانگر نیا هک 
 قـت، یحق در. اسـت  مـارگر یب به تهـاجم  پاسخ در Mlo ژن

 زود(متنوع  رزندهیغ و زنده يهاتنش به Mlo يهاژن پاسخ
. دارد یبستگ تنش نوع به واست ) مداوم ای ررسید هنگام،
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 يهاژن انیب عیسر شیافزا باعث شدن زخم مثال، عنوان به
Mlo ــس یدوپســیآراب در ــودگ هکــ یحــال در شــود،یم  یآل
 در یآلـودگ  از پـس  روز پـنج  را Mlo يهاژن انیب ،یقارچ
 ;Jarosch et al. 2003( نـد کیم ـ القـا  جو وس یدوپسیآراب

Chen et al. 2006( .يهـا ژن متنـوع  يهـا پاسخ نیا Mlo، 
 دشـوار  را Mlo يهـا ژن يردک ـعمل نقش و ارکسازو كدر
  .ندکیم

ــال در ــر ح ــ حاض ــات کبان ــط  ،STRING یاطلاع فق
 گـر ید يهـا ژن بـا  را AtMlo يهاژن تعاملات و ردهاکعمل

 ین ـیپروتئ ياعضا STRING لیتحل و هیتجز .ردیگیدربر م

MdMlo و TaMlo ـطر از   يهــانیبــا پــروتئ يهمولــوژ قی
AtMlo، در ری ـدرگ گـرِ ید نیپروتئ نیچند با را هاآن تعامل 

   .ردک ینیبشیپ یدفاع ریمس
 ژن خـانواده  مورد در را یاطلاعات پژوهش نیا يهاافتهی
Mlo مـرتبط بـا   مطالعـات  يبـرا  توانـد یم هک دهدیم ارائه 
 انتخـاب ب و یگندم و س  Mlo يهاژن انیب لیتحل و هیتجز
 ـ ياعضا مناسب يدایاندک  TaMlo و MdMlo یخانواده ژن
 و ردنک يهمسان ساز شامل یولکمول قیدق قاتیتحق يبرا

  .د باشدیمف هاآن يردکمشخصات عمل
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