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سمیع الله جان، غلام کبرا، مهرین ناز، افراح شفقت،

محمد اسیف شهزادی، فکیحا افضل و الوینا گل کازی

فصل 1:
کاربردهای بیوتکنولوژی برای اصلاح گندم

در تنش شوری





1-1- مقدمه
 انسـان ها بـرای غـذا تقریبـاً بـه 275 نـوع محصـول زراعـی متکـی هسـتند )تیلمـن و

برنـج،  و  غالـب گنـدم، ذرت  ایـن گیاهـان سـه محصـول  از میـان  همـکاران، 2011(. 
انسـان ها به عنـوان  تأمیـن رژیـم غذایـی اصلـی  محصـولات غلـه ای می باشـند کـه در 
غذاهـای اساسـی کمـک می کننـد - دلیلـی کـه آن هـا را سـه محصـول غلـه ای بـزرگ 
در نظـر می گیرنـد )شـوری، 200۹(. در مقایسـه محصـولات زراعـی، گنـدم مهم تریـن 
را  انسـان ها  روزانـه  غذایـی  رژیـم  از  عمـده ای  بخـش  کـه  اسـت  غلـه ای  محصـول 
تشـکیل می دهـد )سـلد و همـکاران، 2012(. در سـطح جهانـی بـرآورد شده اسـت کـه 
 گنـدم منبـع یـک پنجـم کل کالـری مـورد اسـتفاده توسـط انسـان ها اسـت )ونیـز و

اهدیـه، 2007(. دانـه  گنـدم شـامل ترکیبـات حیاتـی ماننـد کربوهیدرات هـا، از جملـه 
ماننـد  پروتئیـن  15-۸  درصـد  و   )2012 همـکاران،  و  )سـلد  نشاسـته  70-60  درصـد 
 )2004 ماسـکی،  و  اودیـو  )دی  گلیادیـن2  و   )1۹۹5 همـکاران،  و  )شـوری  گلوتنیـن1 
اسـت. در سـطح جهـان از کل دانـه گنـدم 65  درصـد به عنـوان غـذا انسـان ها مصـرف 
 می شـود، در حالی کـه ۳5  درصـد باقی مانـده بیـن خـوراک دام )21  درصـد(، مـاده بـذری

)۸  درصـد(، مـواد خـام )6  درصـد( در صنعـت ماننـد تولیـد ویتأمین هـا و آنتی بیوتیک هـا، 
تولیـد کاغـذ، و همچنیـن به عنوان یک مـاده فرعی در تولید چسـب در محصولات مختلف 

اسـتفاده می شـود )شـوری و جونز، 2005(.

1. Glutenin

2. Gliadin
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1-1-1- تاریخچه گندم از اهلی سازی تا انقلاب  کشاورزی
ولـی در  بـود  فعالیت هـای شـکارچیان1  بـرای  باسـتان، گنـدم محصولـی  در دوران 
حـدود 10000 سـال پیـش، انقـاب نوسـنگی2 منجـر بـه زمینـه ای بـرای اهلی کـردن 
محصـولات مختلـف گردیـد )ونیـز و اهدیـی، 2007(. فرآینـد اهلی کـردن عمدتـاً روی 
 محصـولات غلـه ای متمرکـز بـود و گنـدم به عنـوان محصولـی کـه بنیان گـذار اهلی کردن
زمـان، گذشـت  بـا  همـکاران، 2011(.  و  )پلـگ  می شـود  گرفتـه  نظـر  در   محصـولات 

دانشـمندان مجبـور بـه تجزیـه و تحلیـل نگرانی هـای ناشـی از اهلی کـردن محصـولات 
ماننـد شـرایط محلـی، حداکثر سـازی عملکـرد، توسـعه ارقـام اصاح شـده و تکنیک های 
ذخیره سـازی شـدند )کاوانـگ و همـکاران، 201۳(. در نهایـت ایـن یافته هـا منجـر بـه 
رویدادهـای عمـده ماننـد انقـاب کشـاورزی در قرن 1۹ )گودفـری و همـکاران، 2010( و 

انقـاب سـبز در قـرن 20 شـد )ونیـز و اهدیـی، 2007(.
اهلی کـردن گنـدم و به دنبـال آن انقاب هـای عمـده و دسـتاوردهای علمـی در ایجـاد 
گونـه و شـروع ایجـاد واریته هـای جدیـد نقـش داشـتند )شـوری، 200۹(.  عواملـی کـه 
در ایجـاد گونـه و واریتـه مؤثـر هسـتند شـامل بررسـی سـازگاری بـه شـرایط اکولوژیکی 
منطقـه هسـتند، به طوری کـه واریته هـای گنـدم وحشـی بـرای اهـداف  اهلی کـردن بـه 
ایـن روش ارزیابـی شـدند )چادهـری، 201۳(. ایـن سـازگاری ها تحـت اثـر اپی ژنتیـک 
 فرصتـی را بـرای انتخـاب صفـات مـورد نظـر ماننـد عملکـرد، کیفیـت دانـه، انـدازه دانه و

بنابرایـن،   .)200۸ همـکاران،  و  )برگـر  داد  ارائـه  دیگـر  فنوتیپـی  صفـات  از  بسـیاری 
پدیده هـای و  انتخـاب  روش هـای  انسـان،  کشـت  روش هـای  بـه  واکنـش  در   گنـدم 

اپی ژنتیک متنوع شده است )فولر، 2007(.
از زمـان انقـاب سـبز، تکنولـوژی  بـه شـیوه های مختلـف در فعالیت هـای به نـژادی 
خصوصـاً در گنـدم وارد شده اسـت )اسـچمیدهوبر و توبیللـو، 2007(. ایـن امـر باعـث 
توسـعه موفقیت آمیـز هیبریداسـیون بـا افزایـش صفـات مـورد نظـر شده اسـت، از جملـه 
ایـن تغییـرات توسـعه مقاومـت گیـاه به پاتـوژن، افزایـش عملکـرد، بهبود محتویـات مواد 

1. Hunter‐Gatherers

2. Neolithic
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مغـذی، نیازهای مناسـب کودی و بهبود نیاز های آبیاری می باشـند )گودفـری و همکاران، 
2010(. پیشـرفت های ناشـی از انقـاب سـبز، تولید را بـرای تأمین نیازهـای غذایی جهان 

افزایـش داد )تیلمـن و همـکاران، 2011(.

2-1-1- ژنوم گندم
 گنـدم امـروزی دارای شـش مجموعه ژنوم اسـت کـه هگزاپلوئیدی1 نامیده می شـود و
 نتیجـه فرآیندهـای علمی اهلی سـازی توسـط انسـان  اسـت. ژنوم هـای پلوئیـد واریته های
 گنـدم بعـد از کراسـینگ2 یـا هیبریداسـیون۳، روش هـای انتخـاب و شـیوه های کشـت در
Triticum turgidum sp. Dicoccoides اهلی شـدن تکامـل یافتند. اجـداد گنـدم وحشـی 
 به عنـوان اولیـن گونـه گنـدم اهلـی شـده در منطقـه خاورمیانـه در نظـر گرفتـه می شـود

)مییـر، 1۹۹6(. ایـن گونه هـای گنـدم در سراسـر اروپـا گسـترش یافتنـد و باعـث بـه 
و   Triticum turgidum sp. dicoccum ماننـد  جدیـدی  واریته هـای  آمـدن   وجـود 
Triticum turgidum sp. durum شـدند. گنـدم دوروم4 هنـوز در منطقـه خاورمیانـه در 

اطـراف دریـای مدیترانـه به طـور گسـترده مـورد کشـت و کار قـرار می گیـرد )تویللـت و 
همـکاران، 2005(.

گندم نان معمولی، آنوپلوئیدی متشـکل از سـه ژنوم به نام B ،A و D اسـت که منشـأ 
 آن هـا از گنـدم وحشـی گونـه Triticum و Aegilops اسـت )زوهری و همـکاران، 1۹6۹(.

گنـدم امـروزی هگزاپلوئیـد متشـکل از سـه مجموعـه ژنـوم A، ژنـوم B و ژنـوم D اسـت. 
اجـداد ژنـوم A گنـدم Triticum urartu شـامل 14 کرومـوزوم در دو مجموعـه کـه بـا  
Aegilops speltoides )ژنـوم B( تاقـی یافتـه و منجـر بـه ایجـاد یـک هیبریـد حـاوی 

هـر دو ژنـوم )AB( شـد کـه پـس از 2 برابـر شـدن آن یـک تتراپلوئیـد قابـل رویـش کـه 
 شـامل 2۸ کرومـوزوم )AABB( اسـت به دسـت آمد. ایـن هیبرید، به عنوان  ایمر5 وحشـی

1. Hexaploidy

2. Crossing

3. Hybridization

4. Durum Wheat

5. Emmer
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)چـن و همـکاران، 201۳(، بعـد از تاقی بـا Aegilops squarrosa )یـک علفی دیپلوئید(، 
یـک هیبریـد جدید با 21 کرومـوزوم )42 کروموزوم در فرم دیپلوئیـد( تولید کرد. هیبرید 
 )AABBDD( نهایـی هگزاپلوئیـد گنـدم امـروزه اسـتفاده می شـود و ژنوم آن از سـه نـوع

تشـکیل یافته اسـت )لوی و فلدمـن، 2002(.

3-1-1- تولید گندم و نگرانی ها  
در طـول 50 سـال گذشـته، تحقیقـات و کاربردهـای تکنولـوژی در کشـت گنـدم 
و  )اورت  اسـت  داده  افزایـش  در هکتـار  کیلوگـرم  نـرخ سـالانه 41  بـا  را  آن  عملکـرد 
افزایـش اسـت  ایـن وجـود، جمعیـت جهـان همیشـه در حـال  بـا  همـکاران، 2005(. 
 )گودفـری و همـکاران، 2010(. اگـر ایـن امـر تـا اواسـط قـرن آینـده ادامـه پیـدا کنـد،
 جمعیـت جهـان 10-۹ میلیـارد نفـر بـرآورد می شـود )دی لونـگ و همـکاران، 2010(.
 هم زمـان، تقاضـا بـرای مواد غذایـی و منابـع انـرژی نیـز بیش تـر خواهد شـد، به طوری که

تـا اواسـط قـرن، تولیـد مواد غذایـی ضـروری دو برابـر حـال حاضـر نیـاز خواهـد بـود 
تولیـد  میـزان  در  نیـاز  مـورد  افزایـش  عـددی،  بـه صـورت  و همـکاران، 201۳(.  )ری 
مواد غذایـی تـا سـال 2050 در مقایسـه بـا تولیـد فعلـی 100-110  درصـد خواهـد بـود 
 )تیلمـن و همـکاران، 2001(. گنـدم حـدود 600 میلیـون تـن در سـال در سراسـر جهان
 تولیـد می شـود، امـا بـا افزایـش جمعیـت تـا سـال 2020 نیاز بـه تولیـد یک میلیـارد تن
 در سـال خواهیم داشت )شـوری، 200۹(. در سال 2005، عملکرد گندم 2/5 تن در هکتار

بوده که پیش بینی می شود تا سال 2020 به 4 تن در هکتار برسد )راجارم، 2005(.
 بـا وجـود ایـن حقایـق مهـم، تنها سـه میلیـارد هکتـار زمیـن از 1۳/4 میلیـارد هکتار

بـرای کشـت محصـولات زراعـی در دسـترس اسـت )اسـمیت و همـکاران، 2010(. یـک 
 راه حـل بـرای فایق آمـدن بـه نیازهـای غذایـی جهـان افزایـش سـطح زمین هـای زراعـی

اسـت تـا تولیـد جهانـی گنـدم را افزایـش داد )گریگـوری و همـکاران، 2002(. بـرآورد 
تـا  را  محصـول  بتـوان  سـاحلی،  زمین هـای  20  درصـد  تنهـا  از  اسـتفاده  بـا  می شـود 
افزایـش داد )برونشـیما، 200۳(. در سـال 2007، کل عملکـرد محصـولات  67  درصـد 
غلـه ای ۳/2۳ تـن در هکتـار بـود کـه در صـورت افزایـش سـطح زیر کشـت تـا 25  درصد 
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می تـوان عملکـرد را تـا 4/۳4 تـن در هکتـار افزایـش داد )برونیشـما، 200۹(. سـطح 
زمیـن قابـل کشـت بـه علـت صنعتی شـدن، مسـکن و وضعیـت زیسـتی و هم چنیـن 
 برخـی نگرانی هـای زیسـت محیطـی به طـور مـداوم در حـال کاهـش اسـت )گریگـوری و

کاهـش  باعـث  خـود  نوبـه  بـه  محیطـی  نامسـاعد  عوامـل  طرفـی،  از  جـورج، 2011(. 
 عملکـرد می شـوند به طوری کـه تنهـا 50 تـا ۸0  درصـد عملکـرد بالقـوه حاصـل می شـود

)لوبـل و همـکاران، 200۹(. جوامـع مختلـف علمـی به کاهـش فاصله بین عملکـرد واقعی 
و بالقـوه کمـک می کننـد )جـاگارد و همـکاران، 2010(، امـا عوامـل محیطـی هم چـون 
تنش هـای غیرزیسـتی )شـوری، خشـکی، دمـا( و زیسـتی نیـز  هنـوز در تولیـد عملکـرد 

مهم هسـتند.

2-1- تنش شوري تهدید قابل توجهي براي گیاهان است
و  می شـود  محـدود  شـوري  تنـش  به دلیـل  جهـان  سرتاسـر  در  کشـاورزی  تولیـد 
در حـال تبدیـل شـدن بـه یـک مسـئله جـدی در سـطح جهانـی اسـت کـه تقریبـاً 
قرار می دهـد  تأثیـر  تحـت  را  جهـان  سـطح  در  کشت شـده  زمین هـای  از  20  درصـد 
در  محلـول  نمک هـای  تجمـع  شـوری،  کشـاورزی،  نظـر  از  یئـو، 1۹۹5(.  و  )فـاورس 
خـاک یـا آب در حـدی اسـت کـه بـر رشـد گیـاه اثـر منفـی گـذارد )گورهـام، 1۹۹2(. 
 شـوري بـالا بـا اثـر روی سـازوکارهای فیزیولوژیکـی گیـاه بر رشـد و نمـو آن تأثیـر منفي

دارد، در نتیجه مطالعه کامل سازوکارهای تحمل شوري ضروری است )ابوگادالاه، 2010(. 
گیـاه  ریشـه های  در  نمـک  تجمـع  افزایـش  باعـث  توسـط شـوري  القا شـده  تنـش 
ریشـه ها،  در  نمـک  از حـد  بیـش  تجمـع  ایـن  همـکاران، 2014(.  و  )ژانـگ  می شـود 
جـذب آب از سـطح خـاک را محـدود می کنـد، بنابرایـن، علی رغـم آب قابـل دسـترس 
 در منطقـه ریشـه، تنـش ثانـوی کمبـود آب ایجاد می شـود. جـذب آب از خاک های شـور
 نیازمنـد مصـرف انـرژی اسـت. بنابرایـن، شـوري بـالا منجـر بـه کاهـش سـطح آب و

ایجاد تنش های مشابه مانند تنش آبی و اسمزی می شود )بائودر و بروک، 1۹۹2(.
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1-2-1- آمار زمین های تحت تأثیر تنش شوري
خاک هـای شـور در مناطـق خشـک و نیمه خشـک، به ویـژه در مناطقـی بـا آبیـاری 
سـنگین یـا کوددهـی بیـش از حـد رایـج اسـت )رینولـدس و همـکاران، 2005(. بـرآورد 
 شده اسـت کـه ۹۳0-۸00 میلیـون هکتـار )7  درصـد( از کل زمین هـای زراعـی جهـان
 تحت تأثیر تنش شـوری قرار دارند )شـانون، 1۹۹7؛ سـزابولس، 1۹۹4(، 2۳0 میلیون هکتار

از زمین هـای آبیاری شـده تحـت تأثیـر شـوری هسـتند )اولدمـان و همـکاران، 1۹۹1(. 
 بـه علـت رخدادهـای طبیعـی ماننـد باران حـاوی نمـک و همچنیـن روش هـای آبیاری و

اسـتفاده از کودهـا، نمک هـای فراوانـی بـه خـاک اضافـه کـرده و منجر به کاهـش کیفیت 
آب می شـوند )رینولـدس و همـکاران، 2005(.

2-2-1- علل تنش شوری
اولیـه اسـت کـه مانـع رشـد گیـاه مي شـود. دلایـل  شـوري یـک تنـش غیرزنـده 
زمین هـای  از:  عبارتنـد  مهـم  علـل  از  برخـی  کـه  می شـوند  شـوری  باعـث  متعـددی 
تحـت آبیـاری مکـرر، اسـتفاده از آب هـای نامناسـب، زهکشـی ناکارآمـد، اجـرای آبیـاری 
نامناسـب، ایسـتادگی آب بـرای مـدت زمـان طولانـی و نفـوذ آب از مخـازن. نشـت یـا 
نفـوذ آب از مخـازن زیرزمیـن موجـب افزایـش سـطح آب شـده کـه باعـث جابه جایـی 
نمـک و بنابرایـن ایجـاد شـوری می شـود )آواد، 1۹۸4(. عـاوه بـر ایـن، افزایـش سـطح 
افزایـش فرآینـد تبخیـر نمـک بیـش از حـدی را در خـاک  بـا  آب شـور تـا دو متـر، 
بقـای  غرقـاب شـده،  در خاک هـای  اکسـیژن محـدود  بـه  توجـه  بـا  تجمـع می دهـد. 
 گیاهـان بـه خطـر می افتـد. از دلایـل مهـم دیگـر شـوری، بـارش بـاران سـنگین اسـت 
 کـه نمک هـا را بـا خـود جابجا کرده و ممکن اسـت زمین های کشت شـده را تحت شـوری

قرار دهد. 
 علی رغـم علـل مختلف، دلایل اصلی شـوری عبارتند از: )1( شـوری طبیعـی )اولیه(، و

)2( شوری القا شده توسط انسان )ثانویه(.
شـوري اولیـه یـا شـوري طبیعـي ناشـي از افزایـش طبیعـي طولانـي مـدت نمـک در 
،SO4 2- آب یـا خـاک اسـت کـه بـه واسـطه فرآینـد طبیعـي تجزیـه سـنگ هاي حـاوي 



فصل 1: کاربردهای بیوتکنولوژی برای اصلاح گندم در تنش شوری
15

Na+،Cl- ،CO3 و +Mg2 رخ مي دهـد. عـاوه بـر ایـن، شـواهدی وجـود دارد کـه 
2- ،Ca2+ 

نمـک اقیانوسـی کـه توسـط بـاد و باران منتقل می شـود نیـز دلیلی بـرای شـوری اولیه یا 
طبیعـی خاک اسـت. 

به طـور ویـژه، دلیـل اصلـی شـوری طبیعـی تجمـع بیـش از حـد نمک هـا در سـطح 
باعـث  و  یافتـه  تجمـع  کـه  نمک هایـی  کـه  داده انـد  نشـان  مطالعـات  اسـت.  خـاک 
 ،K+  ،Na+ شـامل  یون هـا  خـاص  مجموعـه  یـک  از  می شـوند  شـوري  تنـش   ایجـاد 
 +Mg2+،Ca2  و -Cl تشـکیل شـده اند. با این حال، در میان این یون ها،   +Naغالب تر بوده و

میـزان بیـش از حـد آن خـاک را سـدیمی می کنـد. خاک سـدیمی بیش تـر چالش برانگیز 
اسـت، زیـرا سـاختار ضعیفـی دارد. بنابراین نفـوذ آب و همچنین زهکشـی را محـدود و یا 
متوقـف می کنـد. برخـی از خاک هـا دارای مقادیـر زیـادی نمـک هسـتند کـه بـه همـراه 
بـاران یـا زهکشـی آب آبیـاری از بیـن می رونـد. تجمع نمـک در نتیجـه باران یا ناشـی از 
تغییـرات آب و هوایـی و همچنیـن تخریـب مـواد معدنی منجر به شـوری می شـود. تجمع 
نمـک در اراضـی دیم بسـیار رایج اسـت و به سـرعت موجب ایجاد شـرایط شـور می شـود 

.)1۹۸0 )برینکمان، 
شـوري ثانویـه یـا شـوري القا شـده توسـط انسـان ناشـي از فعالیت هاي انسـاني اسـت 
 کـه مانـع از ثبـات هیدرولوژیکـي خـاک در ارتبـاط بـا آب )سیسـتم آبیـاري یـا بـارش( و

آب مـورد اسـتفاده بـرای گیاهان می شـود )گارج و مانچاندا، 200۸(. شـوری سـطح خاک 
بـا توجـه بـه مقـدار زیـاد مصـرف آب در زمین هـای بـا سیسـتم های زهکشـی ضعیـف 
افزایـش می یابـد. در کل، تمـام سیسـتم های آبیـاری اشـتباه ممکن اسـت منجر بـه ایجاد 

تنـش شـوری ثانویه شـوند )گارج و مانچانـدا، 200۸(.

3-2-1- انواع تنش شوری
تنـش شـوری را می تـوان بـر اسـاس عامـل ایجـاد آن، ابـزار و حالـت جابه جایـی و 
همچنیـن اثـرات آن هـا طبقه بندی کـرد. صرف نظـر از منابع یا انـواع شـوری، اثرات تنش 
شـوری بـر رشـد گیـاه تحمیل شـده و  ایـن اثـرات با توجـه به غلظـت نمک متغیر اسـت. 

طبقه بنـدی جامـع شـوری به شـرح زیر اسـت:
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1-3-2-1- تنش شوری در اراضی دیم 
 شـوری اراضـی دیـم بـه نوعـی از شـوری اشـاره دارد کـه در زمین هـای آبیاری نشـده
 رخ می دهـد. چنیـن زمین هایـی معمـولاً توسـط گیاهـان بـا ریشـه  سـطحی بـه جـای
 گیاهـان بـا ریشـه  عمیـق احاطـه می شـوند، ایـن گیاهـان در برابـر آب مقاومـت کم تـری

دارنـد و چرخـه رشـد آن هـا کوتـاه اسـت. اراضـی دیـم در مقایسـه بـا زمیـن معمـول یـا 
مرطـوب میـزان نشـت نمـک بـه آب زیرزمینـی بیش تـری دارنـد و موجـب جابه جایـی 
نمک هـای از قبـل ذخیره شـده در خـاک می گردنـد. در مناطـق کـم عمـق یـا دامنه هـا، 
 آب سـطحی همـراه بـا نمک هـای موجـود در آن در معـرض تبخیـر قـرار می گیـرد و

نمک هـا در سـطح خـاک تجمـع می یابنـد و در نتیجـه باعـث افزایـش اثـرات شـوری 
روی گیـاه می شـوند. از طرفـی، آب سـطحی حـاوی عناصـر نمـک ممکـن اسـت بـه 
رودهـا و رودخانه هـا اضافـه شـود. در ایـن صـورت غلظـت نمـک در منابـع آبـی افزایـش 
 می یابـد و زمانـی کـه ایـن منابـع بـرای اهـداف آبیـاری مـورد اسـتفاده قـرار می گیرنـد،

باعث تنش شوري در گیاهان می شوند )دیاس و توماس، 1۹۹7(. 
 شـوری اراضـی دیم بسـتگی به نـوع و ترکیـب خاک دارد. بـرای مثال، خاک سـدیمی

در دسـته اراضـی شـور قـرار می گیـرد کـه ممکـن اسـت در صـورت جابه جایـی خـاک با 
 هـر وسـیله ای یـا اختـاط بـا خاک هـای دیگـر، گسـترش یابد. بـا ایـن حـال، هنگامی که

خـاک سـدیمی مرطـوب می شـود، پراکنـده شـده و حفره هـای داخـل خاک کـه راه های 
معمولـی نفـوذ بـه آب های زیرزمینی هسـتندرا مسـدود می کند. در حالت دیگـر، هنگامی 
 کـه خـاک سـدیمی خشـک اسـت متراکـم و سـخت شـده و لایـه ای را در سـطح خـاک
 تشـکیل می دهد. در مورد دوم، سـاختار خاک ظرفیت نفوذ آب خود را از دسـت می دهد.

آب  نفـوذ  ظرفیـت  دسـت دادن  از  دلیـل  بـه  سـدیمی  خاک هـای  شـرایط،  برخـی  در 
باعـث ایجـاد غرقـاب در منطقـه ریشـه می شـوند. بـا توجـه بـه چنیـن شـرایطی، اگـر 
 مقادیـر آب زیـادی بـرای آبیـاری اسـتفاده شـود، سـطح آب زیرزمینـی افزایـش می یابـد

کـه در نهایـت باعث شـور شـدن خـاک می شـود. اگـر در چنیـن خاک هایـی، محصولاتی 
 کـه میـزان آب کمی مصرف می کنند کشـت شـوند، مشـکل غرقاب افزایـش خواهد یافت.

در صـورت اسـتفاده از آب هـای شـور زیرزمینـی یا رودخانه های شـور بـرای آبیاری ممکن 
اسـت بدترین حالت شـوری آبیاری رخ دهد )دومسـدی و همـکاران، 1۹۸۳(.
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2-3-2-1- تنش شوري شهري
 شـوري ناشـی از فعالیت هـای شـهري شـامل مـواردی اسـت کـه در شهرنشـیني و
 توسـعه آن و نیز اسـتفاده بیش از حد از آب براي باغ ها و سـایر کشت ها و از زیرساخت های

شـهری ایجـاد می شـود. ایـن زیـر سـاخت ها شـامل نشـت از خطـوط لولـه، مخـازن و 
سیسـتم های زهکشـی یـا تغییر مسـیر جریان آب از مسـیرهای عـادی آن می شـوند. این 
عوامـل سـبب افزایش نمـک در سـطح آب زیرزمینی می شـوند. منابع نمکی ناشـی از این 
فرآیندهـا شـامل مـواد استفاده شـده در سـاختمان ها، پسـماند صنایـع، مواد شـیمیایی و 

کودهـا، فاضاب هـاو همچنیـن ایجـاد طبیعـی نمک اسـت. 
 پسـماندهای صنعتـی و فاضاب هـا از مناطـق صنعتـی و برخـی مناطـق خانگـی دفع

می شـوند و آن هایـی کـه دارای غلظـت نمک بالا هسـتند در مقایسـه با سـایر دسـته های 
شـوری شـهری، خطرناک ترنـد. کاربـرد ذغال سـنگ در صنایـع بـرای آتـش نیـز سـبب 
اسـتفاده مقادیـر زیـادی آب بـا هـدف خنک کنندگـی می شـود کـه منجـر بـه تبخیر آب 
می گـردد، در حالی کـه نمک هـا رسـوب می کننـد و در نهایـت به خـاک  اضافه می شـوند. 
به طـور مشـابه، فعالیت هـای معدنـی نیز نقش مهمـی در ایجاد شـوری های شـهری دارند 

.)1۹۹۹ )مورای، 

3-3-2-1- تنش شوری رودخانه
رودخانه هـا منبـع اصلـی آبیـاری هسـتند، امـا ایـن منابـع بسـیار آلـوده بـه نمـک 
 شـده اند. تمـام زهکـش حاصـل از سیسـتم های خانگـی و صنعتـی و همچنیـن زهکـش

متأثـر از اراضـی دیـم، در نهایـت بـه یـک رودخانـه ختـم می شـوند. همـان آب نیـز برای 
 اهـداف آبیـاری بازیافـت شـده و باعـث ایجـاد محیطـی تنـش زا بـرای گیاهـان می شـود.
 با گذشـت زمان، میزان بیش تری از آب با کیفیت پایین رودخانه های شـور مورد اسـتفاده

برای آبیاری منجر به اختال در بقای گیاهان می شود )آوانگ و همکاران، 1۹۹۳(.

4-3-2-1- تنش شوری ناشی از آبیاری 
هنگامـی کـه منبـع آب مـورد اسـتفاده بـرای گیاهـان یـک مخـزن آب شـور اسـت، 
 شـرایطی بـه وجـود می آیـد کـه بـه نـام شـوری آبیـاری شـناخته می شـود و متفـاوت از
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شـوری رودخانـه اسـت، زیـرا شـوری رودخانـه بـه شـوري ناشـی از آب رودخانه ای اشـاره 
دارد کـه بـرای اهـداف آبیـاری اسـتفاده می شـود، در حالی کـه شـوري آبیـاری شـامل 
شـوری ناشـی از هـر گونـه منبـع آب اسـتفاده شـده بـرای گیاهـان اسـت )آیـرس و 
 وسـتکوت، 1۹۸5(. منابـع نمـک در چنیـن شـرایطی عمدتـاً مشـابه شـوری رودخانه ها و

اراضـی دیم شـور اسـت. بـا این حال، عاوه بـر موارد فوق، آب و هوا و مسـیرهای سیسـتم 
آبیـاری نیز سـطوح شـوري آبیاری را تعییـن می کنند )بائودر و بـروک، 2001(.

3-1- اثرات تنش شوري بر گندم
گنـدم شـوری را تـا حـد زیـادی تحمـل می کنـد، امـا بـا افزایـش غلظـت شـوری 
 احتمـال بـروز آسـیب های جـدی بیش تـر می شـود. حـد بحرانـی ناشـی از تنـش شـوری
 روی گنـدم و سـایر گیاهـان، به صورت دامنه ای از اثر شـوری بر ویژگی هـای فیزیولوژیکی

تـا اثـر بـر مسـیرهای بیوشـیمیایی و آرایـش ژنتیکـی آن هـا اسـت. ایـن اثـرات شـامل 
 ممانعـت از جوانه زنـی بـذر و رشـد گیاهچـه و تجمـع مـاده خشـک در گندم )شـیرازی و

بیوشـیمیایی  مسـیرهای  در  اختـال   ،)2014 همـکاران،  و  سـورور  2001؛  همـکاران، 
از  بسـیاری  می شـوند.  ژن  بیـان  الگوهـای  بی نظمـی  و   )201۳ همـکاران،  و  )رادی 
محققـان ارقـام گنـدم متعـددی از جملـه ارقـام متحمـل بـه شـوری را بـرای ارزیابـی 
 اثـرات و تغییـرات حاصـل از شـوري در سـطوح مختلـف رشـد غربـال نموه انـد )مانـس و

ترمـات، 1۹۸6(. بعضـی از الگوهـای اثرات شـوری بر تعداد زیادی از صفـات گندم در ادامه 
بحث شـده است.

1-3-1-  اثرات تنش شوری بر ویژگی های فنولوژیکی گندم
و  )یانـگ  فیزیولوژیکـی  ویژگی هـای  از  برخـی  بـر  شـوری  اثـر  بررسـی  به منظـور 
 همـکاران، 2014( و فنولوژیکـی گنـدم دوروم، مطالعـه ای در زمـان طویل شـدن سـاقه،
 زمـان سـنبله دهی و نمـو انجـام شـد و محتـوای کلروفیـل و فلورسـانس کلروفیـل بـرگ

مـورد بررسـی قـرار گرفـت. نتایـج نشـان داد که شـوری باعث افزایـش زمان سـنبله دهی 
ارقـام )PGS و 61130( شـد )کاهریـزی و همـکاران، 2014(. درآزمایـش  مزرعه ای صفاتی 
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 K+ و Na+ هماننـد تعـداد دانـه در مترمربع، عملکـرد دانه، وزن هـزار دانه، محتوای یـون
بـرگ و ارتفـاع بوتـه گنـدم نـان اندازه گیـری شـدند. تعـداد زیـادی از مکان هـای صفـات 
کمـی )QTL( از طریـق روابـط اکولوژیکـی کـه نشـان دهنده صفـات فنولوژیکـی مختلـف 
بـرای مقاومـت بـه شـوری هسـتند، تعیین شـدند. تعـداد زیـادی QTL برای زیسـت توده 
 گیاهچه ها و تجمع +Na در آزمایشـات مزرعه ای و هیدروپونیک مکان یابی شـدند )جنک و

همکاران، 201۳(.
 شـوري بیـش از حـد نمـو، عملکـرد و اجـزای عملکـرد، صفـات فتوسـنتزی )ماتـور و

گنـدم  ارقـام  تمـام  در  را  بیوشـیمیایی  فعالیت هـای  و  یونـي  مـواد  همـکاران، 201۳(، 
 کاهـش داده اسـت. بـا وجود این، اسـتفاده از کمپوسـت های پتاسـه در خـاک و همچنین
 محلول پاشـی برگـی، اثـرات نامطلـوب تنش شـوري بر تمـام ارقام گنـدم را تقلیـل داده و
 کاربـرد سـولفات پتـاس )SOP( در خـاک و محلول پاشـی روی برگ، تحمل تنش شـوری

را بیش تـر می کنـد. اثـر نامطلـوب کلریـد بـر رشـد گیاهـان مشـاهده نشـده  اسـت. در 
مطالعه ای، بین  ارقام بررسـی شـده، 'S-24' و 'Sehar' رشد، عملکرد و فعالیت  بیوشیمیایی 
مـورد توجهـی را نشـان دادنـد و توانسـتند برای دسـتیابی بـه عملکرد بهتر تحت شـرایط 

شـوری به عنـوان مـواد والدینـی مورد اسـتفاده قـرار گیرند )اشـرف و همـکاران، 201۳(.

2-3-1- اثرات تنش شوری بر ویژگی های مورفولوژیکی گندم
از نظـر مورفولوژیـک، تنـش شـوری باعـث کاهـش در رشـد کل گیـاه می شـود، امـا 
اندام هـای هوایـی بیش تـر از ریشـه ها تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد و نسـبت بیـن آن هـا 
)انـدام هوایـی/ ریشـه( افزایـش می یابـد )آلـن، 1۹۹5(. تنـش شـوری همچنیـن باعـث 
کاهـش عملکـرد مـاده خشـک کل و ظهـور تعـداد بیش تـری پنجـه در گنـدم مي شـود 
)مـس و پـوس، 1۹۸۹(. تنـش شـوری سـبب کوتاه مانـدن اندام هـای هوایی نیز می شـود 
)والکـر و همـکاران، 1۹۸1(. دو دلیل برای کاهش رشـد گیاهان با افزایش سـطوح شـوری 
گـزارش شده اسـت: )1( توانایـی گیاهـان بـرای جـذب آب از خـاک بـه علـت عـدم تعادل 
یونـی کاهـش می یابـد )تنـش اسـمزی( و )2( وقتـی کـه نمک هـا از طریـق هـر مسـیر 
ممکنـی ماننـد جریـان تعرق بـه درون سـلول های بـرگ  نفوذ می کننـد، در نهایـت باعث 

آسـیب سـلول ها می شـوند )تنـش سـمیت سـدیمی( )مونـس، 2005(.
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 شـوري سـبب تنـش آبی در گیاهان نیز شـده و موجـب کاهش توانایی گسـترش برگ
 می شـود. یکـی دیگـر از مشـکات مرتبـط بـا ایـن موضـوع، تنـش اسـمزی اسـت کـه
 در گیاهانـی کـه در معـرض تنـش شـوری قـرار گرفته انـد نیـز مشـاهده شـده و می تواند

منجر به توقف تقسیم سلولی، گسترش و عملکرد روزنه ها شود )مونس، 2002(.
شـوری خـاک باعـث تشـکیل +Na و -Cl می شـود کـه بـر جـذب ترکیبـات یونـی 
توسـط گیاهـان تأثیـر می گـذارد )رنگاسـامی، 2006(. تنـش شـوری به طـور مسـتقیم 
Cl- و Na+ بـر رشـد گیـاه از طریـق تنـش اسـمزی و سـمیت یونـی ناشـی از یون هـای 

کـه عـدم تعـادل در متابولیسـم مواد غذایـی در گیـاه را گسـترش می دهنـد، تأثیرگـذار 
اسـت )روول، 1۹۹4(. اثـرات جانبـی تنـش شـوری بـر مورفولـوژی سـلول شـامل تجمـع 
ماننـد  سـلولی  بـرون  و  درون  اجـزای  در  اختـال  باعـث  کـه  اسـت  سـمی  یون هـای 
طریـق از  دیگـر  بسـیاری  و  کلروپاسـت ها  میتوکندری هـا،  غشـاها،  آنزیم هـا،   ،DNA 

توسعه گونه های فعال اکسیژن )ROS( می شود )آلن، 1۹۹5؛ ساقیب و همکاران، 2012(.

3-3-1- اثر تنش شوري بر صفات فیزیولوژیک گندم
 تنـش شـوری اثـرات متعـددی بـر جوانه زنـی دارد. جوانه زنـی بـه علـت غلظـت بالای

نمـک در خـاک و ایجـاد فشـار اسـمزی بـالا منجـر بـه کاهـش جـذب آب توسـط دانه ها 
و تأخیـر در جوانه زنـی می شـود )خـان و وبـر، 200۸(، یـا ممکـن اسـت باعـث اختـال 
در متابولیسـم اسـید نوکلئیـک )گومـز- فیلهـو و همـکاران، 200۸(، تغییر در متابولیسـم 
پروتئیـن )دنتـاس و همـکاران، 2007( و تغییـرات هورمونی )خان و ریـزوی، 1۹۹4( و نیز 
کاهـش توانایـی اسـتفاده از ذخایـر دانه شـود )اوتمـن و همـکاران، 2006(. همچنین ممکن 
اسـت سـاختار سـلول ها، بافت هـا و اندام هـا را تحـت تأثیـر قـرار دهـد )آل- ماسـکری و 
 همـکاران، 2014؛ رشـید، 200۹(. بـا ایـن حـال، شـوری جنبه هـای مختلـف دورن بذر و

عوامـل محیطـی مؤثر شـامل پوشـش بذر، سـکون بـذر، قـدرت گیاهچه، چندشـکلی بذر، 
 سـن بـذر، آب، گازها )موگویس و همـکاران، 201۳(، نور و دما را تحـت تأثیر قرار می دهد

)وحید و همکاران، 2011( و جوانه زنی بذر در شرایط شوری را با مشکل مواجه می سازد.
مـرگ گیـاه در غلظـت بـالای شـوری بـه علـت تنـش تجمـع یونـی بیـش از حـد1 و 

1. Hyperionic
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فشـار اسـمزی بیـش از حـد1 اتفـاق می افتـد. شـوری ممکـن اسـت منجـر بـه آسـیب 
آنزیمـی،  ممانعـت  سـطوح  اختـال  مواد غذایـی،  تناسـب  عـدم  غشـاء،  لایه هـای  بـه 
تنظیم کننده هـای رشـدی و اختـالات متابولیکـی از جملـه فتوسـنتز شـود و در نهایـت 
منجـر بـه مـرگ می شـود )حسـنوزمانی و همـکاران، 2012؛ ماهاجـان و توتجـا، 2005(. 
Triticum aes tivumنتایـج مشـابهی در ارقـام محصـولات مختلـف در جهـان از جملـه در 
،)2007 همـکاران،  و  )اولفـت   Brassica spp.  ،)2011 همـکاران،  و  مقـدم   )اکبـری 
 Zea mays )خدارحمپـور و همـکاران، 2012(، Oryza sativa )ژو و همـکاران، 2011(،

 Vigna spp. )جابیـن و همـکاران، 200۳(،Helianthus annuus )موتلـو و بوزکـوک، 2007( و

Glycine max )اسـا، 2002( مشـاهده شده اسـت. در مجمـوع جوانه زنـي بـذور با شـوري 

رابطـه منفـي دارد )رحمـان و همـکاران، 2000(. شـوری بالاتـر باعث سـرکوب جوانه زنی 
بـذر می شـود، در حالـی کـه خـواب بذر با سـطوح پایین تر تنش شـوری تحریک می شـود 

)خان و وبـر، 200۸(.
Cl-  و Na+ ،یون هـای کـه باعـث بروز اثـرات فیزیولوژیکی مختلف در گیاهان می شـوند 

هسـتند )توکلـی و همـکاران، 2010(. بسـیاری از تنش هـای زنـده و غیرزنـده، فتوسـنتز 
را کـه یـک فرآینـد پیچیـده شـامل اجـزای بسـیاری ماننـد رنگدانه هـای فتوسـنتزی، 
 فتوسیسـتم ها، سیسـتم انتقال الکترون، مسـیرهای احیای CO2 و غیره اسـت تحت تأثیر

قـرار می دهنـد. هـر نـوع تنشـی می توانـد بر هر یـک از ایـن اجزا تأثیـر بگـذارد و ظرفیت 
فتوسـنتری گیاهـان را کاهـش دهد. برای مقابله با این آسـیب، گیاهان معمـولاً از پروتئین 
کینازهـا به عنـوان  مثـال، MAPKهـا و عوامـل رونویسـی اسـتفاده می کننـد )اشـرف و 

همـکاران، 201۳؛ سـاد و همـکاران، 201۳؛ ژانـگ لی و همـکاران، 2012(.
 تحقیق انجام شـده توسـط راجندران و همکاران )200۹( اثرات ناشـی از تبادلات یونی
 تحـت تنـش شـوری بـر مراحل پیشـرفته نمـو گیـاه را نشـان داد. آن هـا مشـاهده کردند

کـه پـس از 2 تـا 4 هفتـه قرار گرفتـن در معـرض تنـش شـوری یون هـای خطرنـاک 
در گیـاه انباشـته می شـوند. تنـش ناشـی از یون هـا )+Na و/ یـا -Cl( بـا اثـرات اسـمزی 
 همپوشـانی دارد و تنـوع وراثتـی بیش تـری را نسـبت بـه اثـرات اسـمزی نشـان می دهـد

)مونس و همکاران، 2002(.

1. Hyperosmotic
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4-3-1- اثرات تنش شوري بر صفات بیوشیمیایي گندم
از دیـدگاه بیوشـیمیایی، مسـیرهای تـداوم زندگی1 ماننـد تنفس )شـکوفا و همکاران، 
سـطوح  تأثیـر  تحـت  آن هـا،  بـا  مرتبـط  آنزیم هـای  همچنیـن  و  فتوسـنتز   ،)201۳
آنزیمـی  در سـطوح  بیش تـر  کـه سـلول ها  حالـی  در  می گیرنـد،  قـرار   بـالای شـوری 

بـه ایـن نمک هـا واکنش نشـان می دهند )واکـر و همـکاران، 1۹۸1(. در چنین شـرایطی، 
تنـش شـوری با تحریک فشـار اسـمزی بیش از حد آماس سـلولی را کاهـش داده ، ROها 
تشـکیل می شـود و در سـطح مورفولوژیکـی اندازه روزنه هـا به حداقل می رسـند )پریس و 
هنـدری، 1۹۹1(. در نهایت این شـرایط مجموعاً ممکن اسـت رشـد گیـاه را محدود کنند.

به عنـوان مثـال NaCl بـه عنـوان ترکیـب واقعی شـوری خـاک منجر به تجمـع ذرات 
 Na+ تـا سـطوح سـمی می شـود )کـودی و همـکاران، 201۳(. میـزان سـمیت Cl- و Na+

 Cl- انـدام هوایـی بـا کاهـش هدایـت روزنـه ای مرتبـط اسـت، در حالی که سـطوح بـالای
انـدام هوایـی بافاصلـه روی کلروفیـل تأثیر می گذارند و فعالیت فتوسیسـتم II را سـرکوب 

می کنـد )اشـرف و اشـرف، 2012؛ توکلـی و همـکاران، 2011(. 
یونـی  آسـیب  کلیـدی  اجـزای  به عنـوان  گیاهـی  سـلول های  در  بـالا   Cl- و   Na+

 محسـوب می گردنـد )کویـن و همـکاران، 200۹؛ مونـس و تسـتر، 200۸؛ راجنـدران و
 همـکاران، 200۹(. مطالعـات و ارزیابی هـای مختلفـی وجـود دارد کـه در مـورد ارتبـاط
 یکنواخـت +K+ ،Na و+K+/Na  بـا تحمل تنش شـوری در گیاهـان بحث می کنند )هوری و

همـکاران، 200۹(. یافته هـا در مـورد اثـر عمومـی -Cl در تحمل شـوري بسـیار کم اسـت 
)تیـاکل و تیرمـن، 2010(. سـطوح بـالای -Cl کـه تحـت شـرایط شـوری در برگ های در 
حـال رشـد گیـاه تجمع می یابـد، بر کل گیاه مؤثر اسـت )وایـت و برودلـی، 2001(. از این 
رو تحقیقـات حداقـل انجـام شـده روی اثـرات محتـوای -Cl در ارتبـاط بـا تحمل شـوری 
قابـل توجه انـد. بـا ایـن حـال، هیـچ گزارشـی دربـاره کنتـرل وراثتـی ایـن ویژگـی وجود 
نـدارد. چنـد مطالعـه نشـان داده انـد کـه تیمـار بـا -Cl ممکن اسـت بـرای تحمل شـوری 
در چنـد محصـول از جملـه غـات ضـروری باشـد )توکلـی و همـکاران، 2010 آ؛ توکلی و 

همـکاران،2010ب؛ تیـکل و تیرمـن، 2010(.

1. Life- sus taining
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ظرفیـت  دلیـل  بـه  هسـتند،  مضـر  متابولیکـی  لحـاظ  از  کـه   Na+ بـالای  مقادیـر 
 بـالای +Na بـرای اتصـال بـه ترکیبـات حیاتـی سـلول در مقایسـه بـا +K اسـت. نسـبت 
سیتوپاسـم  در  آنزیمـی  مختلـف  فعالیـت  مسـیرهای  در  می توانـد   Na+  /K+ بـالای 
بـا کاهـش  از یون هـا  ایجـاد کنـد )تسـتر و دونپـورت، 200۳(. تنـش ناشـی  اختـال 
 محتـوای کلروفیـل همـراه اسـت و باعـث محدود شـدن فتوسـنتز، تحریـک پیـری برگ و

سـقوط بـرگ اولیـه می شـود. تنـش یونـی در نهایـت سـبب کاهـش میـزان فتوسـنتز، 
.)200۳ دونپـورت،  و  )تسـتر  می شـود  عملکـرد  و  زیسـت توده 

ایندول اسـتیک  اسـید  یـا  سالیسـیلیک  اسـید  محلول پاشـی  اثـر  مطالعـه،  یـک  در 
 )IAA( روی رشـد اندام هـای مختلـف ژنوتیپ هـای Triticum aes tivum تحـت سـطوح

در چنیـن  کـه  بـود  ایـن  آمـده  بـه دسـت  نتیجـه  قرارگرفـت.  بررسـی  مـورد  شـوری 
پراکسـیداز،  کاتـالاز،  ماننـد  آنتی اکسـیدانی  خـواص  بـا  سـلولی  آنزیم هـای  شـرایطی، 
 آسـکوربات پراکسـیداز و تولیدات فتوسـنتزی، اسـیدهای آمینه، پرولین در انـدام هوایی و

ریشه افزایش یافتند )نسار و همکاران، 201۳(.
)OH( و )O2(، هیدورکسـیل  رادیکال هـاي سوپراکسـید  تولیـد  افزایـش  بـا   شـوري 
 پراکسـید هیـدروژن )H2O2( از طریـق ROS موجـب تنـش اکسـیداتیو می شـود. همان طور

از  گیاهـان  حفاظـت  مکانیسـم های  پاکسـازها1  می شـود،  بیش تـر   ROS تجمـع  کـه 
 آسـیب های ناشـی از شـوری را آغـاز می کننـد )آل- قـرآن و همـکاران، 201۳؛ حیـات و
 همـکاران، 2014(. گیاهـان دارای یـک سـازوکار دفاعـی آنتی اکسـیدانی شـامل یون هـا
 )عسـگری و همکاران، 2012(، آنزیم های آنتی اکسـیدانی و شـرایط هموسـتازی اسـمزی
 هسـتند که در شـرایط شـوری برای غلبه بر تنش اکسیداتیو ناشـی از ROS، فعال می گردند.

هموسـتازی یونـی تحـت تنش شـوری بـرای حفـظ شـرایط فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی 
 گیـاه اسـت، زیـرا تعـادل یونـی، غلظـت یون هـای ضـروری را سـریع تر از یون های سـمی

تنظیـم می کنـد )گوپـا و هوانـگ، 2014؛ حاجی بلنـد، 2012(. گیاهـان دارای پتانسـیل 
خاصـی بـرای بـه حداکثر رسـاندن غلظـت محلـول سـازگار اسـمزی در سـطح سـلول 
بـه  یونـی مربـوط  ایـن محلول هـای سـازگار اسـمزی می تواننـد هموسـتازی  هسـتند. 
 غلظـت آب را تعدیـل کننـد و در نهایـت منجـر بـه کاهـش تأثیـر غلظت هـای یونـی

1. Scavengers
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بر پروتئوم سـلولی از جمله آنزیم ها، مجموعه های پروتئینی و پروتئین های غشـایی و دیگر 
 پروتئین های مورد نیاز در اسـتحکام سـلول در شـرایط تنش شوند )ما و همکاران، 2012(.

 SOD پراکسـیداز(،  )آسـکوربات   APX مثـال  بـرای  آنتی اکسـیدان  آنزیم هـای  نقـش 
)سوپراکسـید دیسـموتاز( و POD )پراکسـیداز( در کاهش تنش اکسـیداتیو/ احیاء آسـیب 

در طـول تنـش شـوری بـا اهمیـت می باشـد.
سـلول  آنتی اکسـیدانی  سیسـتم  فعالیت هـای  شـور،  شـرایط  در  ای  مطالعـه  در 
 ماننـد SOD )سـوپر اکسـید دیسـموتاز( و CAT )کاتـالاز( در ارقـام حسـاس در مقایسـه
 با مقاوم کم تر بود و APX تفاوت قابل توجهی بین شـرایط شـوری و شـاهد وجود نداشـت.

در شـرایط تنش شـوري، MSI )شـاخص پایـداري غشـاء( دو رقم مورد آزمایـش به مقدار 
زیـاد تحـت تأثیـر قـرار گرفـت. محتـوای پراکسـید هیـدروژن )H2O2( ارقـام حسـاس بـه 
شـوری بیش تـر از شـاهد بـود. ارقـام متحمـل بـه شـوری در شـرایط شـور سـطوح +K و 
نسـبت +Na، مقـدار آب نسـبی، عملکـرد و کلروفیـل بیش تـری داشـتند و ارقـام حسـاس 
به دلیـل  مطالعـه  ایـن  در  بودنـد.  پنجه زنـی  مرحلـه  در   Na+ مقـدار  بیش تریـن  دارای 
پراکسیداسـیون کـم لیپیـد، تغییـرات کم تـر در پایداری غشـای سـلول، به دلیـل اجتناب 
از +Na و فعال سـازی آنزیم هـای آنتی اکسـیدان انجـام گرفـت )رائـو و همـکاران، 201۳(.

تحمـل شـوری در گیاهـان بـه توانایـی آن هـا بـرای تغییـر اسـمزی به منظـور کاهش 
پتانسـیل آب خـاک و همچنیـن حفـظ سـطوح درون سـلولی ROS تحت کنترل بسـتگی 
دارد. هـر دو مکانیسـم بسـته بـه تجمـع اسـمولیت های طبیعـی پذیرفتـه می شـوند. در 
یـک مطالعـه، تجمـع NaCl خارجـی بـا پویایـی در +Na بـرگ مرتبـط بـود. ایـن تجمـع 
بـود. زمانـی کـه تیمـار NaCl  200 میلی مـولار  در برگ هـای پیـر و جـوان بیش تـر 

اسـتفاده شـد، سـه یون معدنی )-K+ ،lC و +Na( در برگ های پیر به طور جداگانه 70/4% و 
67/7% از پتانسـیل اسـمزی بـرگ و دانه گندم را موجب شـدند، در حالـی که در برگ های 
جـوان و شـاهد آن هـا بـه صـورت جداگانـه 46/۸% و 4۳/۹% بـود. پیشـنهاد شده اسـت که 
 شـوری افزایـش اسـمولیت های طبیعـی مربـوط بـه تحریـک تحمـل تنـش اکسـیداتیو

در دانـه و برگ هـای گنـدم را تسـریع می بخشـد و تأییدی بر یک سیسـتم تحمل متقابل1 
بیـن ایـن دو تنش ارائه می کنـد )پونیران- هارتلی و همـکارن، 2014(.

1. Cross‐tolerance
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 به منظـور ممانعـت از غلبه ROS درون سـلولی، گیاهـان دارای چارچوب های حفاظتی
را   ROS سـطوح  تـا  می کنـد  کمـک  آن هـا  بـه  کـه  هسـتند  سـلولی  آنتی اکسـیدانی 
مدیریـت کننـد. گیاهـان از ترکیبـات مختلفـی بـرای حفاظـت خـود از اثـرات شـوری 
 اسـتفاده می کننـد )ژانـگ وای و همـکاران، 2012(. گیاهـان بـه شـوری بیـش از حـد
 بـا افزایـش سـطوح اسـمزی از جمله پرولیـن و قنـد واکنش نشـان می دهنـد )گورمانی و

همکاران، 201۳(.
هورمون هـای گیاهـی اثـرات ویـژه ای بـر تقسـیم و توسـعه سـلولی گیاهـان دارنـد. 
 کاهـش رشـد تحـت تنـش شـوری نشـان دهنده سـطوح هورمونـی نامنظم درون سـلولی

است )اقبال و اشرف، 201۳(.

4-1- تحمل طبیعی گندم و دفاع در برابر شوری
 گنـدم دارای سـازوکارهای خاصـی اسـت کـه بـرای مقابله با اثرات سـوء تنـش اولیه و

ثانویـه شـوری بـا تولید اسـمولیت ها و آنتی اکسـیدان ها کمک می کند )احمـد و همکاران، 
 2010آ؛ احمد و همکاران، 2010ب؛ اشـرف و فولاد، 2007؛ دوی و پراسـاد، 1۹۹۸؛ فویر و

همـکاران، 1۹۹4(. آنزیم هـای آنتی اکسـیدان اصلی عبارتند از پراکسـیداز، سـوپر اکسـید 
 دیسموتاز، کاتالاز و گلوتاتین ردوکتاز که به گیاهان برای مقاومت در برابر تنش های محیطی
 مختلـف کمـک می کننـد. این آنزیم ها به صـورت مرتبط باهم فعال هسـتند، به عنوان مثال

سوپراکسـید دیسـموتاز آنیون هـای سوپراکسـید را بـه H2O2 تبدیـل می کنـد )آلسـچر و 
همـکاران، 2002(. سـپس، کاتـالاز بـا تبدیـل H2O2 به اکسـیژن مولکولـی و آب، به عنوان 
خـط دفاعـی دوم در مقابـل تنش هـای مختلـف قـرار گرفتـه اسـت. بـا توجه به پتانسـیل 
 آن هـا در حـذف رادیکال هـای آزاد، تجزیـه و تحلیل میزان آنتی اکسـیدان هـای آنزیمی و

غیر آنزیمـی بـرای تعییـن اثربخشـی سـازوکارهای دفـاع اکسـیداتیو در گیاهـان اسـتفاده 
می شـوند )جیبلـن و همـکاران، 2002(.

در  شـده  تولیـد  زیسـت توده ی  بـه  توجـه  بـا  شـوري  تنـش  تحمـل  کلـي  به طـور 
 شـرایط شـور در مقایسـه بـا رشـد در شـرایط کنترل شـده در یـک دوره زمانـي مناسـب
 ارزیابی مي شـود )مانس، 2002(. سـطوح تحمل در گیاهان نیز بسته به پتانسیل ژنتیکی و
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بـه گیـاه متحمـل  یـک  متفاوت انـد.  بسـیار  فیزیولوژیکـی  و  بیوشـیمیایی   ویژگی هـای 
 شـوری شورپسـند1 به محض قرار گرفتن ناگهانی در معرض شـوری غالب یا شوک شوری،

راهبردهـای متنوعـی را ایجـاد می کنـد کـه می تواند بسـته بـه مراحل نموی و حساسـیت 
گیاهـان منجـر بـه خوپذیری تدریجی شـود. در مقابل، سـازوکار تحمل توسـط تعامل بین 
محیـط و گونه هـای گیاهـی تعییـن می شـود. برخـی از گونه هـای گیاهـی ممکـن اسـت 
حساسـیت در مرحلـه خـاص2 نشـان دهنـد و در مرحلـه جوانه زنـی حساسـیت بیش تری 
نسـبت به شـوری داشـته باشـند، در حالـی که برخـی دیگر ممکن اسـت در مرحله زایشـی 
حسـاس تر باشـند )محمـودزاده و همـکاران، 201۳(. تکامـل نیـز در ایـن زمینـه مهم اسـت 
و سـازوکارهای متعـددی در گیاهـان بـرای دفـاع در برابر تنش شـوری ایجاد شـده اسـت.

1-4-1- سازوکارهای تحمل شوری در گندم
شـوری در گیاهان توسط ترکیبات مختلفی تقلیل می یابد )مس، 1۹۸6(. گلیکوفیت ها 
حساسـیت بیش تـری نسـبت بـه سـطوح بـالای غلظت هـای نمـک دارنـد. در حالـی کـه 
گونه های شورپسـند بسـیار متحمل به شـوری هسـتند و حتی در سـطوح شـوری بیش از 
آب دریـا نیـز می تواننـد زنده بمانند و رشـد خـود را حفظ کنند. با این وجـود، این گیاهان 
نمی تواننـد بیـش از 25  درصد از سـطوح نمـک را بدون کاهش عملکرد و اختال در رشـد 
تحمل کنند. تحمل شـوري بالا در هالوفیت ها به تنظیمات ریخت شناسـی و مورفولوژیکی 
خـاص یـا تکنیک هـای اجتنـاب از تنش وابسـته اسـت )مانـس و گرینـوی، 1۹۸0(. با این 
حال، هالوفیت ها در میان 250000 نوع گیاه اسـتثنایی هسـتند )فاورز و فاورز، 2005(. 
 گیاهـان از نظـر تحمـل به تنش شـوری بـه دو طبقه گروه بندی شـده اسـت: نگهدارندگان 
نمـک و اجتناب کننـدگان از نمـک۳. نگهدارنـدگان نمـک یا گـروه تجمع دهنـده، یون های 
اسـمزی مـواد  واسـطه ی  تحمـل  در  نمـک  اندام هوایـی، جایـی کـه  بـه   )Na+(  سـدیم 
 در واکوئـل مـورد اسـتفاده قرار می گیرد، منتقل می شـوند و به دنبـال آن اجتناب کنندگان

1. Halophytic

2. S tage-specific sensitivity

3. Salt includes and salt excluders
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 Na+ از نمـک در شـرایط شـور ایـن یون هـا را بـا اسـتفاده از ممانعـت از جـذب یون هـای
بـه شـوري به طـور کلـي پاسـخ گیـاه   تعدیـل می کننـد )میـان و همـکاران، 2011آ(. 
 در سـه دسـته طبقه بندي می شـود: )1( تحمل تنش اسـمزی، )2( حذف +Na از برگ ها و

)۳( تحمل در سطح بافت )مانز و تستر، 200۸(.
گونه هـای هالوفیتـی سیسـتم هایی ماننـد جداسـازی کارآمـد +Na در واکوئـل کـه 
 سـدیم سیتوپاسـمی را در سـطح کمـی حفـظ می کننـد و از +Na به عنـوان یـک مـاده
 اسـمزی بـرای نگهـداری آمـاس و رشـد سـلول اسـتفاده می کننـد. بـر ایـن اسـاس جذب

+Na بیش تـر می توانـد منجر به رشـد سـریع شورپسـندها شـود )بلوم والـد، 2000(. تغییر 

تحمـل شـوری در گلیکوفیت هـا ماننـد برنـج و گنـدم دوروم بـا اصـاح ارقـام بـا سـازکار 
سـدیم کـم در اندام هوایـی یـا نسـبت بـالای +K+/Na بـه دسـت آمـده اسـت )مانـس و 

همـکاران، 2012؛ تامسـون و همـکاران، 2010(.
 گیاهـان بـه سـه روش اسـتاندارد بـرای تحمل شـوری اسـتفاده می کنند )راجنـدرام و
 همـکاران، 200۹(: تغییـر اسـمزی، تأییـد مناسـبی بـرای جـذب +Na از طریق ریشـه ها و

 ،Na+ محـدود کـردن ورود آن بـه درون بافـت حسـاس و تحمـل بافـت اسـت )ترکیـب
جداسـازی +Na(. این سیسـتم ها توسـط مسـیرهای فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی یکپارچه 
کنتـرل می شـوند )ژائـو و همـکاران، 2012(. تغییـر اسـمزی شـامل ترکیـب و تجمـع 
محلول هـای کامـل داخـل سیتوپاسـم می باشـد. محلول هـای سـازگار، ذرات کوچک تـر 
قابـل حـل در آب هسـتند کـه شـامل ترکیبـات حـاوی نیتـروژن به عنـوان مثـال بتائین، 
 اسـیدهای آمینـه، قندهـای طبیعـی اضافـی، پولیول هـا و اسـیدها  می باشـند )چـن و
 همکاران، 2007(. توانایی محلول های سـازگار به حفظ تعادل اسـمزی محدود نمی شـود،

بلکه محلول های سـازگار آب دوسـت ممکن اسـت پتانسـیل انتقال آب در سـطح پروتئین 
پیش برنـده بـه سـمت چاپرون هـای بـا وزن اتمـی کم تـر را داشـته باشـند )کاریلـو و 
همـکاران، 2011(. به عـاوه، ایـن محلول ها با پاکسـازیROS توانایی حفظ سـاختار سـلولی 

را نیـز دارند )هاسـگاوا و همـکاران، 2000(.
مقادیـر بـالای +Na  و -Cl برای تمام سـلول های گیاهی کشـنده اسـت. توانایی گیاهان 
بـرای حفـظ نسـبت بـالای +K+/Na در سـیتوزول یـک عامـل مهـم در مقاومت به شـوری 
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K+/Na+ گیـاه اسـت. ژن هـا و ناقلیـن مختلفـی کـه گیاهـان بـرای حفـظ نسـبت بـالای 
 استفاده می کنند )جمیل و همکاران، 2011( عبارتند از:

 1- آنتی پورترهـای +Na+/H در غشـای پاسـمایی +Na را از سـیتوزول به عنـوان
)SOS 1 ،2 ،3( )SOS( سـه پروتئین .)خارج می کنند )ژو، 2001 SOS محل اصلی مسـیر 

 Na+ یـک بخـش سـازمان دهی شـده در ارتبـاط بـا ناقلیـن ذرات بـرای حفـظ مقادیر کـم
 سیتوپاسـمی تحـت تنـش شـوری را به وضوح نشـان می دهند )لـو و همـکاران، 2014(.

ژو )200۳( پیشـنهاد کـرد کـه مجموعـه ی پروتئیـن کینـاز متشـکل از پروتئیـن متصـل 
بـه کلسـیم )SOS3( و پروتئیـن کینـاز سـرین/ تریونیـن )SOS2( به وسـیله تنش ناشـی 
از پیام هـای کلسـیم بـه واسـطه ی شـوری فعـال می شـود. در نتیجـه، ناقلیـن ذرات مانند 
غشـای پاسـمایی +Na+/H و آنتی پورترهـای SOS1 همان طـور که در شـکل 1-1 نشـان 

داده شده اسـت، توسـط پروتئیـن کینازهـا فسـفریله می شـوند.
ایـن  انـرژی  تأمین کننـدگان  و   )NHXs(  Na+/H+ واکوئلـی  آنتی پورترهـای   -2
 NHXهـا )ماننـد پمپ هـای+HVA/68 : H و Hvp1( )بلوم والد و همـکاران، 2000؛ لیگابا و

+Na در واکوئل هـا هسـتند و  کاتسـوهارا، 2010(. پروتئین هـای NHX جـدا کننـده ی 
 ترکیـب مؤثـری برای جلوگیری از اثرات مضر +Na در سـیتوزول فراهم و تعادل اسـمزی را

حفـظ می کننـد )گلن و همـکاران، 1۹۹۹(. بنابراین، -Cl احتمالاً به وسـیله ناقلین آنیونی، 
به عنـوان مثـال، پروتئین هـای CLC بـه واکوئل منتقل می شـود )تیکل و تیرمـان، 2010؛ 

زیفارلی و پوسچ، 2010(.
 3- ناقلیـن +K بـا تمایـل زیـاد و کـم )HKT(. خانـواده HKT شـامل دو کاس
 اسـت کـه به عنـوان ناقلیـن خاص +Na و یا همچنین ناقلین +Na و +K هسـتند )هائوسـر و
 هـوری، 2010، شـابالا و همـکاران، HKT21 .)2010 بـا بهبـود جـذب +Na و سـطوح

بالاتـر +Na در آونـد آبکـش )هـادی نمـک( نشـان داد که با تحمـل زیاد به شـوری مرتبط 
است )میان و همکاران، 2011آ(. محققان متعددی پیشنهاد کردند که اجتناب از +Na  در 
انـدام هوایی در ارتباط با تحمل شـوری اسـت و ژن های زیرخانـواده HKT1 به عنوان مثال 
 HKT1;4 و HKT1;5 نقـش دارنـد )جیمز و همـکاران، 2011؛ مانس و همکاران، 2012(.

شـابالا و همکاران )2010(  نشـان دادند که هر دو سـازوکار اجتناب از جذب نمک و مقابله 
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 بـا نمـک جذب شـده برای تحمـل نمک ضروری هسـتند. از آنجایی که رشـد و تحمل بذر 
 با خواص شورپسندی و گلیکوفیتی گیاه حاصل از آن مرتبط است لذا مطالعه بذر یک مدل

مناسـب را بـرای ارزیابی گیاهان گلیکوفیت و شورپسـند فراهم می کنـد )میان و همکاران، 
2011ب(.

 

شکل 1-1- مسیر SOS نشان دهنده آنتی پورترهای +Na+/H در لایه های پاسما که +Na را از سیتوزول 
خارج می کنند.

2-4-1- سازوکارهای معمولی برای افزایش تحمل تنش شوری
ابـزار و روش هـای مختلفـی بـرای  بهبـود تحمـل شـوري و تولیـد محصـول بیش تـر 
توسـط بسـیاری از محققـان در سراسـر جهـان طراحـی شـده اند. شـایع ترین سـازوکار 
بـرای افزایـش القـای تحمـل شـوری در گیاهـان، پیـش تیمـار1 بـذر اسـت کـه نیـاز بـه 
انـرژی کم تـری دارد و در کاهـش اثـرات مضـر شـوري بـر گیاهـان بسـیار موفـق اسـت 
)فرچـا و همـکاران، 2012؛ هـو و همـکاران، 201۳(. افزایـش سـرعت و میـزان جوانه زني 
 در بـذور تیمـار شـده تحـت تنـش شـوري گـزارش شده اسـت. روش پیـش تیمـار قبل از
 کاشـت بـا تنظیـم کننده هـای مختلـف رشـد، محافظـان اسـمزی و میکروارگانیسـم های

1. Seed priming
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به دلیـل  آب،  و همچنیـن  همـکاران، 201۳(  و  )رامـادوس  هالوتولرنـت1  پاتوژنـی  غیـر 
ایجـاد کمـک بـه جوانه زنـی، حمایـت از توسـعه ی تحمـل شـوري در گیاهـان در سـطح 
و  CaCl2 بـا  ابتـدا  در  بـذوری کـه  و همـکاران، 2014(.  )کیـو  اثبـات کـرد  را   مزرعـه 

پـس از آن بـا KCl و NaCl تیمـار شـدند، در کاهـش اثـرات نامطلـوب شـوری در گنـدم 
 مؤثـر بودنـد، زیـرا این گیاهـان سـطوح هورمون هـای گیاهی مختلـف را تغییـر می دهند.
 صفـات فیزیولوژیکـی گیاهـان نیـز پـس از پیـش تیمـار بـذر در سـطح آزمایشـگاهی و

مزرعـه ای بهبـود نشـان دادنـد. ایـن روش همچنین بروز کامل سـازوکار تحمل شـوری در 
گیاهـان را نشـان می دهد )کانتلیـف، 200۳(.

برخـی از سـازوکارهای دیگـر مـورد اسـتفاده برای بـه حداقل رسـاندن اثرات القا شـده 
توسـط شـوري روی گیاهـان، به ویژه در گنـدم، در مناطقی که بارندگـی کمی رخ می دهد، 
شـامل حـذف نمک هـای اضافـی از سـطح خـاک یـا برداشـت قسـمت های هوایـی حاوی 
 نمک های انباشـته شـده و اسـتفاده از روش هایی بهبود احیای خاک شـور است )باسیلیو و

همکاران، 2004(.

5-1- کاربردهای بیوتکنولوژی برای اصلاح تنش شوری در گندم
پیشـرفت در بیوتکنولـوژی کشـاورزی بـرای غلبـه بـر مشـکات متعـدد مربـوط بـه 
گیاهـان از جمله شـوری مورد اسـتفاده قـرار می گیرد. به حداقل رسـاندن هزینـه تولید از 
طریـق حـذف نهاده هایـی ماننـد نیاز بـه آفت کش هـا و مواد غذایـی در اقلیم هـای مختلف 
از اهـداف اصلـی بیوتکنولـوژی کشـاورزی هسـتند. هـدف اصلـی، افزایش کیفیـت گیاه از 
طریـق تولیـد نژادهایی اسـت که بـا حداقل نهاده عملکـرد بهتری دارنـد، همچنین بتوانند 
تنـاوب گیاهی مناسـبی بـرای حفظ منابع طبیعی داشـته باشـند و نیز محصـولات غذایی 
بیش تـری را کـه بـرای ذخیـره طولانـی مـدت یـا انتقال مناسـب هسـتند و بـرای مصرف 

کننـده هزینه هـای خریـد پایینـی دارند را تولیـد کنند.
پـس از سـال ها مطالعات فشـرده، امـروزه بیوتکنولـوژی کشـاورزی تولید تجـاری گیاهان 
 تراریختـه را ممکـن سـاخته اسـت. در سـال 1۹۹0، تخمیـن زده شـد کـه 40 میلیـون هکتار

1. Halotolerant
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از اراضـی بـرای رشـد 20 گونـه مهـم از جملـه ذرت، کلـزا، سـویا و پنبـه مـورد اسـتفاده 
قـرار گرفتـه اسـت )ISAAA، 1999(. امـا به دلیـل انتقـاد و مخالفـت گسـترده در آغـاز 
 قـرن بیسـت و یکـم، کشـت و تجاری سـازی گنـدم تراریختـه مـورد پذیـرش واقـع نشـد.
 بـا ایـن وجـود، در سـال NAWG 2009 )انجمـن ملـی تولیدکننـدگان گندم1( نشـان داد

کـه 76  درصـد از تولیدکنندگان از کشـت گنـدم تراریخته برای مقاصد تجـاری در مقیاس 
بزرگ حمایـت می کنند.

در طـی دهه هـای گذشـته روش هـای متنوعـی بـرای افزایـش مقاومـت به شـوری در 
محصـولات گیاهـی اسـتفاده شده اسـت )مونـز و همـکاران، 2006(. هیبریدهـای جدیـد 
متحمـل بـه شـوری در توتـون )هـو و همـکاران، 2012(، برنـج و گندم در مناطق وسـیع 
پاکسـتان، هنـد و فیلیپیـن اسـتفاده شـدند )بنیت و خـوش، 200۳(. غربـال قابل توجهی 
)افزایـش تـا حـدود 5000( از توده هـای گندم معمولی در اسـترالیا و 400 کیسـه مخلوط 
گنـدم ایرانـی در کالیفرنیـا بـرای تحمـل شـوری، لاین هایی را شناسـایی نمود کـه بذوری 
در شـرایط غلظـت زیـاد نمـک )نصـف آب دریـا( تولید کردنـد. تاکنون هیچ رقـم جدیدی 

از ایـن لاین هـای متحمـل ایجاد نشده اسـت )مونـز و همـکاران، 2006(.
بـرای غلبـه بـر مشـکات ناشـی از تنش شـوری می تـوان دو نـوع روش متفـاوت را به 
کار گرفـت. خـاک تحـت تأثیـر شـوری قابـل مدیریـت اسـت و می تـوان آن را از طریـق 
تغییـر یـا تبدیل زیر کشـت برد. از سـوی دیگر روش هـای بیوتکنولوژیکـی جدید به منظور 
 بهره برداری از ژرم پاسـم برای ایجاد ارقام متحمل به شـوری اسـتفاده شـده اند )فرشادفر و

همکاران، 200۸(. 
در میـان ژرم پاسـماهای مرسـوم، یـک رقـم/ نـژاد هنـدی بـه نـام خارچیـا 265 از 
نظـر تنـش شـوری مـورد آزمایـش قـرار گرفـت و مشـخص شـد کـه تا سـطح خاصـی از 
نمـک مقـاوم بـود )مجیـب- کازی و همـکاران، 200۸( و ایـن امـر اصـاح کننـدگان را 
قـادر بـه انتخـاب ایـن ارقـام بـرای کشـت نمـود. مثال هـا/ نژادهـای متعـددی از گنـدم با 
 پتانسـیل تحمـل شـوری از مناطـق مختلـف پاکسـتان، ایـران و نپـال گـزارش شـده اند
 )مارتیـن و همـکاران، 1۹۹4(. عـاوه بـر ایـن، چندین رقـم دیگر گندم ماننـد KRL1-4 و

1. National Association of Wheat Growers

2. Kharchia 65
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KRL 19 )هنـد(، LU26 S و SARC-1 )پاکسـتان( و Sakha 8 )مصـر( نیـز به عنـوان ارقـام 

متحمـل بـه شـوری مورد توجه قـرار گرفتنـد )مونز و همـکاران، 2006(.
ژن هـای متعـددی کنترل کننـده ویژگی هـای دخیـل در تحمـل شـوری هسـتند. این 
ژن هـا در تمـام طـول دوره رشـد گیـاه به طـور متنوع ارتبـاط دارنـد و متأثـر از متغیرهای 
اکولوژیکـی متعـددی هسـتند )روی و همـکاران، 2011(. محققـان حوزه کشـاورزی برای 
یافتـن روش هـای معتبرتـر از  نشـانگرهای مولکولـی یـا روش تراریخت اسـتفاده می کنند 

.)200۸ )ارزانی، 
اغلـب ژن هایـی کـه ممکـن اسـت بـه تحمل شـوری کمـک کننـد، حتـی در گیاهان 
مـدل ماننـد Arabidopsis و برنـج همچنـان به صـورت ناشـناخته باقـی مانده انـد. بـه 
تغییـر  انجـام  نتیجـه،  اسـت؛ در  ویژگـی چندژنـی  یـک  ترتیـب، تحمـل شـوری  ایـن 
 گسـترده متمرکـز بـر جایگزینـی یـک تـک ژن محتمـل بـه نظـر نمی رسـد )کولمـر و 
 همـکاران، 2005(. شـواهد مختلفـی در مورد ویژگی هـای جدید مناسـب و امیدوار کننده

بـرای تحمـل شـوری از طریـق روش مرسـوم انتخـاب در شـرایط تنـش و یـا تمرکـز 
 بـرای بررسـی های نقشـه یابی QTL امکان پذیـر اسـت )هلنـد، 2007(. در حـال حاضـر،

ژن هـای  دیگـر  تشـخیص  بـرای  مؤثـر  روشـی   ارتباطـی  نقشـه یابی  می رسـد  به نظـر 
مؤثـر در ایجـاد نظـم تغییـرات بـرای تحمـل شـوری در ارقـام، نژادهـا و خویشـاوندان 
محصـولات باشـد. پیـش از ایـن، اسـاس مولکولـی خصوصیاتـی کـه بـه تحمـل شـوری 
 کمـک می کننـد تعییـن شده اسـت: انتخـاب با کمک نشـانگر )مونـز و همـکاران، 2012(.

ایـن امـر ممکـن اسـت به منظـور بهره منـدی از ویژگی هـا و ژن هـای جدید یا بـرای ایجاد 
سـازگاری ارثـی مورد اسـتفاده قـرار گیرد که می تواند محصولات مهندسـی ژنتیکی شـده 

بـا ژن هـای جدید سـطوح بالایی از تحمل شـوری را نشـان دهند.
روش مناسـب بـرای غربـال جمعیت هـای گسـترده نقشـه یابی و تهیه اطاعـات دقیق 
در مـورد ویژگی هـا به منظـور شناسـایی خصوصیـات و ژن ها برای کمک به تحمل شـوری 
بسـیار حیاتـی اسـت )رمضانی و همـکاران، 201۳(. ایـن امر درک در مـورد نزدیکی/دوری 
متغیـر وراثت پذیـر بـرای صفـات تحمـل، نحـوه وراثـت آن ها و دامنـه همـکاری ژنوتیپ و 

محیطـی را فراهم می سـازد.
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وراثـت  فـرض  دادن  نشـان  به منظـور  1-5-1- تعییـن فنوتیـپ گیـاه 
ویژگی هـای پیچیـده مانند تحمل شـوری، مهم اسـت که اطاعات نشـانگر ژنوتیپی 
بـه اطاعـات مرتبـط بـه تعیین فنوتیپ کمـک کند. تعییـن دقیق فنوتیـپ، پایه ای 
بـرای شناسـایی و ارائـه ژن های جدید برای تحمل شـوري در گیاهـان تولید کننده 
اسـت )مونـز و همـکاران، 2006(. بـه تازگـی، پیشـرفت در شناسـایی نشـانگرهای 
DNA و پیشـرفت های توالی یابـی ژنـوم، تعییـن ژنوتیـپ سـریع گیاهـان متعـدد را 

بـه راحتـی فراهـم نمـوده اسـت. روش های سـریع بـرای بررسـی ژنوتیپ هـای زیاد 
به منظـور دسـتیابی کامل به پیشـرفت سـریع سیسـتم های بیوتکنولوژیکـی و برای 

تقویـت بررسـی وراثت پذیـری ویژگی هـای پیچیـده، ضـرورت دارد.
انتخـاب مرسـوم بـرای انجـام کشـت و تولیـد تحـت شـرایط مزرعـه ای شـور از طریق 
اختـالات  باعـث  اقلیمـی  شـرایط  و  خـاک  غیریکنواختـی  مثـاً  طبیعـی  متغیرهـای 
و  مونـز  1۹۹۸؛  همـکاران،  و  ایسـا  2005؛  همـکاران،  و  )چـن  می شـود  مختلفـی 
و می کننـد  کمـک  شـوری  تحمـل  بـه  فیزیولوژیکـی  خصوصیـات   .)2006  همـکاران، 
 ژن هایـی کـه ایـن ویژگی هـا را تحـت تأثیر قـرار می دهنـد می تواننـد به طـور معقول تری

تحـت شـرایط طبیعـی تشـخیص داده شـوند )کویـن و همـکاران، 200۸(. سیسـتم های 
غربالگـری مؤثـری کـه اخیـراًً بـرای ارزیابـی پاسـخ بذور گیاه به شـوری اسـتفاده شـدند، 
روی  یـا  و جیمـز، 200۳(  مونـز  همـکاران، 2005؛  و  )چـن  هیدروپونیـک  محیـط  در 
شـن و همچنیـن بـر بسـترهای بـر مبنـای خـاک )مونـز و همـکاران، 2002؛ توکلـی و 
همـکاران، 2010ب( مـورد بررسـی قـرار گرفتنـد. محتـوای  )-Na+(Cl انـدام هوایـی و 
میـزان +K+/Na به عنـوان ویژگی هـای قابـل اطمینـان بـرای تعییـن تحمـل شـوری در 
 محصـولات توصیـه می شـوند )مونـز و تسـتر، 200۸؛ مونـز و همـکاران، 2002؛ تسـتر و

کـه  می کننـد  اسـتفاده  ویژگی هایـی  از  وراثت پذیـری  تحقیقـات   .)200۳ داونپـورت، 
تحـت تأثیـر همگنـی ذرات، QTLهـای مشـخص شـده توسـط ناقلیـن +Na و +K کـه 
تحمـل شـوری در برنـج )بونیـا و همـکاران، 2002؛ رن و همـکاران، 2005( و گنـدم 
مطالعـات   .( می دهنـد   تشـخیص  را  می کننـد  تسـهیل  را  همـکاران، 2012(  و  مونـز 
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مقایسـه ای در جـو، بـا وجـود اینکـه جودوسـر متحمل تریـن گیـاه بـه شـوری اسـت، 
 هنـوز ژن هـای تحمـل شـوری را آشـکار نکرده انـد. شـابالا و همـکاران )2010( و میـان و

همـکاران )2011آ( نشـان دادنـد که هر دوی جداسـازی و مقابله بـا ذرات در تحمل نمک 
در دانه هـا کمـک می کنند. ممکن اسـت بـرای فراهم کـردن ارزیابی مراحـل مختلف تنش 
شـوری در تمـام چرخـه زندگـی جـو، سـازوکارهای غربالگری دقیـق و مناسـب بیش تری 
نیـاز باشـد. همچنیـن، ایـن فرآیندهـا بایـد امکان بررسـی سـنتز و اثـرات مشـارکتی بین 
خصوصیـات مختلـف و خطـر ترکیب بـا -Cl چون -Cl یک "دشـمن نادیده گرفته شـده"1 
بـرای تحقیقـات تحمـل شـوری اسـت را فراهـم کننـد )مونـز و تسـتر، 200۸؛ تیـکل و 

.)2010 تیرمان، 

QTL 2-5-1- نقشه یابی
نقشـه یابی QTL یـک ابـزار کلیـدی در مطالعـه سـاختار ژنتیکـی بـرای مهندسـی 
خصوصیـات پیچیـده در گیاهان اسـت )کرسـی، 1۹۹۸(. بیش تر ویژگی هـای مهم زراعی، 
به عنـوان مثـال عملکـرد، کیفیـت دانـه و تحمـل تنش های زنـده و غیرزنده از نـوع صفات 
کمـی هسـتند )آزادی و همـکاران، 2014(. تغییـرات ژنتیکی بر مناطـق ژنومی مختلف با 
ژن هـای مؤثـر بـر ویژگی ها، میزان تأثیرگذاری و تضاد نسـبی، اثرات غالبیت و همپوشـانی 
امـکان پذیـر اسـت )هولاند، 2007(. شناسـایی QTL های مهـم زراعی و ژن هـای مربوطه 
درک مـا از پیچیدگـی صفـات را به طـور قابـل توجهـی گسـترش داده اسـت )سـالوی و 

.)2005 توبروزا، 
از  اساسـاً  می کننـد،  ایجـاد  را  متفـاوت  ویژگی هـای  کـه  QTL هـای  در  پیشـرفت 
طریـق انتخـاب بـه کمـک نشـانگر )کـولارد و ماکیـل، 200۸( و گـردآوری چندیـن آلـل 
 مناسـب در یـک ژنوتیـپ بـه به نـژادی کمـک خواهـد کـرد )یانـگ و همـکاران، 2012(.

یـک  بـر  متمرکـز   QTL )معمولـی(  والـدی  دو  جمعیـت  از  اسـتفاده  بـا  نقشـه یابی 
جمعیـت در حـال تفـرق حاصـل از دو ژنوتیـپ والـدی هموزیگـوت روش کاربـردی بـرای 
 بررسـی ژنتیکـی تحمـل شـوری در برنـج )لـی و همـکاران، 2006(، گنـدم )گنـک و

1. Overlooked adversary
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رمزکننـده  مـکان  چندیـن  اسـت.   )200۹ همـکاران،  و  )ژو  جـو  و   )2010 همـکاران، 
ناقلیـن HKT ذرات یافـت شـدند کـه همگـی ماننـد جایـگاه Kna1 در گنـدم معمولـی 
 )دوبکووسـکی و همـکاران، 1۹۹6( وNax1  بـه عـاوۀ Nax2 در گنـدم دوروم )مونـز و

 QTL همـکاران، 2012( تحمـل شـوری را افزایـش دادنـد. در عیـن حـال، نقشـه یابی
بـا اسـتفاده از جمعیت هـای دو والـدی بـه علـت داشـتن محدودیت هایـی ماننـد تنـوع 
کـم آللـی موجـود در خزانـه ژنـی بـرای هـر جایـگاه ژنـی، عـدم خلـوص بـرای برخـی از 
گارسـیا،  )راک  هسـتند  محدودیت هایـی  دارای  ضعیـف  تعییـن  قـدرت  و  خصوصیـات 
ژنومـی  مناطـق  والـدی  دو  جمعیت هـای  از  اسـتفاده  بـا   QTL نقشـه یابی   .)200۳
)cm( خصوصیـات مرتبـط را بـا دقـت در محـدوده طبیعـی از 10 تـا ۳0 سـانتی مورگان 

مشـخص می کنـد )برنـاردو، 200۸(. ایـن چنیـن مکان هـای کروموزومـی می تواننـد تـا 
 چنـد هـزار ژن را جـای دهنـد )اینگوارسـون و همـکاران، 2010(، بنابراین اثبات می شـود

کـه QTLهـای مؤثـر کلون شـده  توسـط بیـش از یـک ژن تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد 
)مـکای و پـاول، 2007(. تحقیقـات بیش تـری بـرای تعیین نیازهـای نقشـه یابی به منظور 

غلبـه بـر کاربـرد تنـوع وراثتـی بـرای تحمل شـوری ضروری اسـت.

3-5-1- نقشه یابی ارتباطی
نقشـه یابی ارتباطـی نوعـی نقشـه یابی عدم تعادل لینکاژی اسـت که بعنوان سیسـتمی 
بـرای نقشـه یابی QTLهـا نیـز شـناخته می شـودو ایـن روش عدم تعـادل پیوسـتگی را با 
ارتبـاط فنوتیـپ )صفـات قابـل درک( به ژنوتیپ ها تفسـیر می کنـد. به تازگی، نقشـه یابی 
وراثت پذیـری  در  درگیـر  ژنـی  مکان هـای  تشـخیص  بـرای  روشـی  به عنـوان  ارتباطـی 
صفـات پیچیـده در ژنتیـک مـورد حمایت قرار گرفته اسـت. این روش شـامل نشـانگرهای 
متمایـز مرتبـط بـا فنوتیپ های مـورد نظر در میـان گروهی از افراد غیر خویشـاوند اسـت 
)پریتچـارد و همـکاران، 2000(. نقشـه یابی ارتباطـی به تازگـی در ژنتیـک گیاهـی ارائـه 
شـده )کلـوت و همـکاران، 2012( و نویـدی بـرای اسـتفاده از ظرفیـت دقیق نشـانگرهای 

مولکولـی جدیـد و پیشـرفت توالی یابی نشـان داده اسـت )ژو و همـکاران، 200۸(.
 نقشـه یابی ارتباطـی بسـتگی بـه ویژگی هـای محلـی مربـوط به عـدم تعـادل لینکاژی
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اسـتفاده  امـر  ایـن  پـاول، 2007(.  و  )مـکای  دارد  طبیعـی  ژرم پاسـم های  تجمـع  در 
گونـه  یـک  طولانـی  تکاملـی  تاریـخ  طـول  در  کـه  نوترکیبـی  حـوادث  تمـام  از  پویـا 
ضعیـف  پیوسـتگی  موانـع  و  می سـازد  فراهـم  را  اسـت  پیوسـته  وقـوع  بـه  گیاهـی 
والـدی دو  از جمعیت هـای  اسـتفاده  بـا   QTL نقشـه یابی  مطالعـات  در  آنچـه   هماننـد 

یافـت می شـود را ممکـن می سـازد )نوردبـورگ و تـاوار، 2002(. عـاوه بر این، نقشـه یابی 
ارتباطـی بـا تمـام انـواع آلل هـای واقعـی QTLهـا که صفـت مـورد مطالعه را تحـت تأثیر 
قـرار می دهنـد در ارتبـاط اسـت و زمانـی کـه بـا یـک جمعیـت نقشـه یابی مناسـب انجام 

شـود بـه مقـدار چشـمگیری نتایج مطالعـه را تحـت تأثیر قـرار می دهد )شـکل 2-1(.
در نقشـه یابی ارتباطـی، عـدم تعـادل پیوسـتگی )LD( عامـل مهمی اسـت. LD جزئی 
 LD بـرای ارتبـاط غیـر تصادفی بین آلل هـای مکان های چندشـکل متمایز اسـت. تخریب
در میـان نشـانگرهای مجـاور، ضخامـت نشـانگر و طرح آزمایشـی مـورد نیاز بـرای اجرای 
نقشـه یابی ارتباطـی را به طـور مؤثـری تعییـن می کند. پیوسـتگی، انتخاب، تغییر شـکل و 
طبقه بنـدی، همگـی بـر سـطح LD اثـر  گذارنـد.  عاوه بـر ایـن، LD به چارچـوب ارتباط 
بسـتگی دارد و از ایـن رو در میـان جمعیت هـا از گونـه ای بـه گونـه ی دیگر متفاوت اسـت 

)روسـتوکس و همکاران، 2006(.
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شکل 2-1- نمایش شماتیک نقشه یابی ارتباطی.

یـک گـروه نقشـه یابی ارتباطـی بـه علـت وابسـتگی های خویشـاوندی قـادر اسـت تـا 
بـه طـور مسـتقیم تاریـخ تکاملـی را بـه نمایـش بگـذارد و ممکـن اسـت انـواع مشـخصی 
از سـاختار را نشـان دهـد )پریتچـارد و همـکاران، 2000(. ایـن مسـاله ممکـن اسـت 
وابسـتگی  های کیفـی نشـانگر تقلبـی را نشـان دهـد )ژائـو و همـکاران، 2007(. بـه ایـن 
ایـن روش بـرای داشـتن پیش نیازهـا و روش هـای آمـاری مناسـب به منظـور  ترتیـب، 
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ایـن   .)2006 همـکاران،  و  )پاترسـون  اسـت  ضـروری  پیچیدگی هایـی  چنیـن  کشـف 
اسـت و نقشـه یابی  بـه قطعـه  وابسـته  اجـزای   روش مشـخص ترین شـیوه جمـع آوری 

داده هـا را در مدل هـای قابـل اندازه گیـری تلفیـق می کنـد کـه در ایـن مدل هـا نشـانگرها 
درون زیـر مجموعه  هـای آشـنا کشـف شـده اند )بالدینـگ و همـکاران، 2006(.

از سـایر روش هـای مهـم بـرای کنتـرل سـاختار جمعیـت می تـوان بـه اسـتفاده از 
مدل هـای ترکیبـی بـرای اثبات تضـاد در روابـط ژنتیکی بیـن نمایندگان قطعـه )ماتریس 
خویشـاوندی( اشـاره کـرد )مالوسـتی و همـکاران، 2007(. در ارزیابـی سـاختار جمعیـت 
روش محاسـباتی مهـم اسـت. پترسـون و همـکاران )2006( با اسـتفاده از تجزیه و تحلیل 
مولفه هـای اصلـيPCA( 1( بـراي بررسـی پیوسـتگی های نامرتبـط، روشـي را ارائـه دادند 
کـه ایـن روش سـریع و سـاده بوده و بـه خوبی با مجموعه هـای اطاعاتی بـزرگ کار می کند.

4-5-1- روش پروتئومیکس
پروتئومیکـس پیشـرفته ترین روش بـرای طبقه بندی پروتئین های متنوع اسـت که در 
سـاختارهای منحصـر به فرد و یا تغییر شـکل یافته گنجانده شـده اند )مالکـی و همکاران، 
2014(. ژن هـای خـاص یـا خانواده هـای ژنـی ممکن اسـت چندین نـوع پروتئیـن را برای 
کنتـرل ویژگی هـای خـاص تنظیـم کننـد. پیشـرفت در پروتئومیکـس بـرای طبقه بنـدی 
اطاعـات روی بخش هایـی کـه ویژگی هـای ذاتـی پیچیـده را مدیریـت می کنند اسـتفاده 
شده اسـت )کاپریوتـی و همـکاران، 2014(. پنـگ و همکاران )200۹( تشـخیص دادند که 
از ژل الکتروفـورز دو بعـدی و طیف سـنجی جرمـی2 می تـوان برای تهیه پروفیـل پروتئین 
ارقـام گنـدم شـانرونگ ۳۳ و جینـان 4177 اسـتفاده کـرد. نتیجه گیـري نشـان داد کـه به 
ترتیـب 6 و ۳4 پروتئیـن در برگ هـا )مالکـی و همـکاران، 2014( و ریشـه ها بـه شـکل 

متفاوتی حفظ شـدند.
می تـوان چندیـن پروتئین انحصاری محافظت شـده را به وسـیله ظرفیت های آن ها در 

1. Principal component analysis

2. Mass spectroscopy

3. Shanrong 3

4. Jinan 177
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مطالعه متابولومیک یا سـایر شـاخص ها برای ارتباط تاقی متقابل در سیسـتم های تحمل 
شـوری در گیاهـان تفسـیر کرد. این موضـوع در مـورد گیاهچه های گندم نیـز زمان تیمار 
بـا اسـید سالیسـیلیک )0/5 میلی مولار( و کلریدسـدیم NaCl )250 میلی مـولار( به مدت 
۳ روز مورد اسـتفاده قرار گرفت. در تجزیه و تحلیل هر دوی اسـید سالیسـیلیک و شـوری، 
MALDITOF/TOF-MS ۳۹ پروتئیـن توسـط الکتروفـورز دو بعدی نشـان داده شـدند و 

بـرای کنترل ۳۸ پروتئین اسـتفاده شـد )کانـگ و همکاران، 2012(. این تحقیق پیشـنهاد 
 کـرد کـه پروتئین های مرتبط در سـلول های گوناگون نیز همزمان بـا روش های متابولیکی

مانند متابولیسم، حفاظت تنش، انتقال پیام و فتوسنتز مورد بررسی قرار گیرند.

5-5-1- تحمل شوری- ژن های مرتبط
افزایـش تحمل شـوری توسـط ژن هـای کنترل می شـود که می تـوان آن ها را به شـرح 

زیر در سـه دسـته تقسـیم بندی کرد:

جدول 1-1- ژن های تحمل شوری در گندم

منابعژن هاطبقه ژنردیف

ژن های کد کننده 1
 K+کانال های

 AKT1 ،AKT2 ،KATI )کدکننـده کانال هـای درونـی
 تـک منفـذی نـوع )SKOR ،(Shaker )کانـال خارجـی

 ،)KCO کانـال دو منفـذی نوع( KCOI ،(Shaker نـوع
CPA  ،KEA ماننـد  پتاسـیم  یـون   آنتی پورترهـای 

)آنتی پورتـر KVIf(، انتقـال دهنـده یـون پتاسـیم مانند 
HKTI و KUPI-A  ،HAKI-IO

مسر و همکاران، 2002

آنتی پروترهای 2
Na+

ماننـد  پروتئینـی  پمپ هـای  و   SOS I و   NHXI-5
و  H+-ATPase کننـده  کـد   AVPI و   AllA2 

 Nax ،ژن هـای بـرای خـروج یـون سـدیم ،H+-PPase 
Nax 2 1 و

مسر و همکاران، 2002؛ 
مونس و جیمس، 200۳

ژن خانواده ۳
HKT

 HKT7(HKT1:4)، HKT8 (HKT1;5)، TmHKT7
 ،(TmHKT1;4-A2)، TmHKT8(TmHKT1;5-A)

T. monococcum منشـأ گرفته از

هانگ و همکاران، 
2006؛ بیرت و 
همکاران، 2007

ژن خانواده 4
HKT

 AtHKT1;1،TaHKT8(TaHKT1;5-D(
)T. aes tivum بیرت و همکاران، 2007)منشأ گرفته از
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1-5-5-1- ژن ها برای جذب و انتقال نمک
 مطالعـات زیـادی در سـطح جهانـی برای بررسـی فرآیندها و درک کنـش متقابل بین 
ژنـوم و پروتئـوم در سـلول گیاهـی کـه در طی تنش شـوری رخ می دهد، انجام شده اسـت 
)هیرایاما و شینوزاکی، 2010(. یکی از این فرآیندها، فاز اولیه بیان ژن یعنی رونویسی است 
کـه یـک پروسـه مهمی باشـد، زیرا تولید یـک پروتئین قـوی، یک ویژگـی امیدبخش برای 
 تولید پروتئین بهتر اسـت و فعالیت های سـلولی را تثبیت می کند )چو و هالیدی، 2011(.

تنـش شـوری الگوهـای بیـان ژن و ژنـوم را تحت تأثیـر قرار می دهـد، در نتیجـه منجر به 
یـک پروتئوم متفاوت می شـود )ناکاشـیما و همـکاران، 2000۹(.

محققـان سـازمان تحقیقات علمی و صنعتی مشـترک المنافـع )CSIRO( دو ژن گندم 
Triticum monococcum را از یک خویشاوند قدیمی گندم Nax2 و Nax1 متحمل به شوری 
 جدا کرده اند. هر دو ژن مسـئول محدودکردن عبور سـدیم سـمی از ریشـه به اندام هوایی
Nax2 بودند، بنابراین باعث مهار سدیم سمی تجمع یافته می شوند. در یک مطالعه که ژن 

را در آزمایشـات میدانـی ارزیابـی کردنـد، واریتـه بـا ژن Nax2 25  درصد عملکـرد بیش تر 
از واریتـه بـدون Nax2 تحـت شـرایط محیط شـور نشـان داد )جیمز و همـکاران، 2006(.

پروتئین هایی که در داخل دو لایه لیپید غشـا سـلول ریشـه قرار می گیرند، در کنترل 
 Na+ از خـاک و در انتقال آن ها در کل اندام گیـاه دخالت دارند. یون Na+ جـذب یون هـای
ممکن اسـت توسـط یـون ناقل +K و کانال مسـتقیماً تنظیم شـوند، زیرا آن هـا کاماً برای 
یون هـای پتاسـیم انتخابـی نیسـتند چراکه سـلول را برای یون های سـدیم با هموسـتازی 
شـدید یـون پتاسـیم بافـر می کنـد )مونـس، 2005(. کانال هـای انتخابـی یـون در انتقال 
یون هـا به صـورت غیـر فعـال و براسـاس شـیب الکتروشـیمیایی قـرار دارنـد. کانال هـای 
را می دهنـد )دمنیدچیـک و همـکاران، 2002(.  Na+/K+ انتقـال  اجـازه  انتخابـی   غیـر 

انتقـال فعـال ذرات از طریـق سـیمپورترها1 و آنتی پورترهـا2 رخ می دهـد. انتقـال یـک 
 محلول  ترکیبی۳ )عموماً +H( در شـرایط اختاف پتانسـیل الکتروشـیمیایی اتفاق می افتد.

1. Symporters

2. Antiporters

3. Conjugated
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ژن هـای متعـددی به طور قابل ماحظه ای هموسـتازی +Na یا +K در گیاهان عالی را حفظ 
 می کننـد در حالی کـه احتمالاً برای کنترل ژنتیکی امیدوار کننده باشـند )مونس، 2005(.
 AKTI، مانند K+ بـرای کانال های یون KATI و AKT2  ،AKTI ژن هـای مختلفـی مانند 
 KCOI ،)بـا یـک منفـذ منفـرد shaker کـه بـرای کانـال داخلـی نـوع( KATI ،AKT2

)کانـال دو منفـذه خانـواده KCO(: آنتی پورتـر +K ماننـد KEA ،SKOR )کانـال بیرونـی 
 نـوع shaker(، CPA )آنتی پروتـر KVIf(، انتقـال دهنـده +K ماننـد KUPI4 ،HAKI IO و

HKTI ،SOS I؛ آنتی پروتـر +Na ماننـد NHXI-5 و پروتـون پمپ هـای ماننـد AVPI برای 

H+-ATPase کدگـذاری می کننـد. AIIA2 به عاوه H+-PPase )مسـر و همکاران، 2002( 

می تواننـد برای افزایش تحمل شـوری اسـتفاده شـوند.

2-5-5-1- ژن ها برای عملکرد اسمزی
ترکیباتـی کـه اثـرات حفاظتـی اسـمزی را تعییـن می کننـد بـه چهار دسـته تقسـیم 
می شـوند : 1- ترکیبـات شـامل نیتـروژن مانند گایسـین بتائیـن و پرولیـن؛ 2- قندها از 
 جملـه سـوکروز و رافینـوز؛ ۳- الکل هـای راسـت زنجیری پلـی هیدریک ماننـد مانتیول و
 سـوربیتول و 4- الکل هـای حلقـه ای پلـی هیدریـک ماننـد، میواینوزیتـول1، پینیتـول2 و
 اونونیتول۳. ژن های متعددی شناسـایی شـده اند که ترکیبات اسـمزی مهم را کد می کنند
 مانند ژن P5CS پرولین )هونگ و همکاران، mtID ،)2000 مانتیول، otsA و S6PDH سوربیتول
 )گاو و همکاران، 2001(، codA گایسین بتائین، ots8 تتراهالوز )گونگ و همکاران، 2002( و

imtl مایواینیزیتـول را کـد می کننـد. ایـن ژن هـا به طـور عمـده در تولیـد گیاهـان زراعی 

مـدل بـا ارزش4 اقتصـادی زیـاد و هم چنیـن سـایر گیاهان نیازمنـد به دسـتکاری به دنبال 
آزمایشـات مزرعـه بـرای تولیـد ارقام با تجاری سـازی آسـان، مقـرون به صرفـه و عملکرد 

بـالا هسـتند )یاماگوچی و بلوموالـد، 2005(.
 

1. Myoinositol

2. Pinitol

3. Ononitol

4. Cash Crop
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3-5-5-1- ژن ها برای رشد سلول
برخـی از ژن هـا شناسـایی شـده اند کـه نقـش مهمـی در رشـد گیـاه ماننـد رشـد 
ریشـه های جدیـد و یـا برگ ها ایفا می کنند و یا ممکن اسـت در مسـیرهای بیوشـیمیایی 
متابولیسـم مانند فتوسـنتز باشـند. هنگامی که چنین ژن هایی به خوبی شناسـایی شـوند، 
می تواند منجر به بهبود تقسـیم سـلولی، سـرعت رشـد و سـایر صفات در شـرایط محیطی 
متنـوع شـود. به طور مشـابه میزان فتوسـنتز، بسـته شـدن روزنه هـا و یا اندازه سـلول های 
مزوفیل، مسـیرهای پیامرسـانی )چوی و همکاران، 2014؛ اسـچمیدت و همکاران، 2014( 
 هرومون هـا، پروتئین هـا و آنزیم های مختلـف )کهریزی و همـکاران، 2012( مانند کیناز و

فسـفاتاز بـه راحتـی از طریـق ارزیابی دقیـق از چنین ژن هـای مطالعه و تنظیم می شـوند 
)چـاوز و همـکاران، 200۳(. پیشـنهاد شـده اسـت که چنیـن ژن هایی به طـور همزمان در 
تنـش کمبـود آب نیز آزمایش شـوند. برخـی دیگر از فاکتورهـا ماننـد CBFs )فاکتورهای 
متصـل تکـرار C( و ABFs )فاکتورهـای اتصـال ABRE( در افزایش تحمل برای تنش های 

مختلـف محیطـی را ثابت کرده اسـت )اوزتور و همـکاران، 2002(.

Na+ 4-5-5-1- ژن ها برای کاهش تجمع
 محصـولات زراعـی غـات ماننـد گنـدم دوروم )کویـن و همـکاران، 2010؛ مونـس و

جیمز، 200۳(، برنج )هاک و همکاران، 2010(، ارزن مرواریدی )کریشنامورتی و همکاران، 
2007(، یونجه، )کاسترولونا و همکاران، 2014( و سایر غات )شاروکوو و همکاران، 2010( 
همگـی دارای الگـوی تحمـل شـوری بـا دفـع از برگ هـای گیـاه هسـتند. از سـوی دیگر، 
اجـداد گنـدم وحشـی ماننـد Triticum tauschii )اسـکچتمن و همـکاران، 1۹۹1(، گندم 
 دوروم )پاسـتا( )Triticum turgidum( گنـدم علفـی بلنـد1 )کولمـر و همـکاران، 2006( و

گونه هـای جـو به دلیـل کـم بـودن پتانسـیل دفـع +Na بیش تر به تنش شـوری نسـبت به 
Triticum aes tivum )گندم نان( حسـاس هسـتند )مونـس و جیمز، 200۳(.

به منظـور دسـتیابی بـه گنـدم دوروم متحمل بـه شـوری، ژنوتیپ هـای دوروم یا گندم 
 مرتبط با دوروم از سراسـر جهان جمع آوری شـد. مطالعات اولیه نشان داد که ژنوتیپ 14۹

در میـان ژنوتیپ هـای جمـع آوری شـده به طـور خاصـی دارای ویژگی هـای بـرای اجتناب 

1. Tall wheat grass
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از +Na اسـت. پـس از بررسـی های دقیـق مشـخص شـد کـه دو ژن Nax1 و Nax2 از 
 لایـن 14۹ هـر دو مسـئول خـروج +Na هسـتند )جیمـز و همـکاران، 2011(. تجزیـه و 
تحلیـل QTL نشـان داد کـه Nax1 روی کرومـوزوم 2A واقـع شده اسـت کـه بـا نقشـه یا 
بـدون نقشـه برداری به عنوان یون +Na ناقـل  HKT1:4( HKT7( ژن خانواده HKT از بقیه 
HKT8 (HKT1:5) 5 باA بر کروموزوم Nax2 .)2006 ،تمیـز داده شـد )هانگ و همـکاران 

واقـع اسـت )بیـرت و همـکاران، 2007(. در حـال حاضـر گنـدم ژن هـای Nax را بـروز 
 نمی دهـد امـا هـر دو ژن Nax1 و Nax2 همـراه بـا هـم بـه لایـن 14۹ بعـد از تاقـی

Triticum monococcum (C68 101) بـا گنـدم دوروم بـا قصد تبـادل ژن های مقاومت به 

 زنـگ منتقـل شـد )جیمـز و همـکاران، 2006(. بعـد از آن، ایـن ژن هـا به ترتیـب به عنوان
Triticum monococcum در TmHKT7 (TmHKT; 4-A2) و TnHKT8 (TmHKT; 5-A) 

نامگذاری شدند.
ایـن ژن هـا در گندم دروم در جداسـازی یون سـدیم از آوند چوبی نقـش ایفا می کنند، 
لـذا برگ هـا ممکـن اسـت مقـدار کم تـری یون هـای سـدیم دریافـت کننـد )جیمـز و 
همـکاران، 2006(. به طـور خاصـی، Nax1 یون هـای سـدیم را از ریشـه ها و قسـمت های 
تحتانـی برگ هـا و آونـد چوبـی خـارج می کنـد، در حالی کـه Nax2 همـان نقـش در آوند 
  K+/Na+فنوتیپی برای خروج یون سـدیم دارد و انتخاب Nax2 .چوبـی ریشـه ایفا می کنـد 
را در Triticum aes tivum )گنـدم نـان( افزایش می دهد، در حالی که Nax1 با غلظت یون 
سـدیم در غاف آوندی در اتباط اسـت )دوارک و همکاران، 2004(. نشـان داده شده اسـت 
Tahkt8 (Tahkt1:5-D) به خصـوص Kna1 همولـوگ Nax2 ،Triticum aes tivum کـه در 
 اسـت )بیـرت و همـکاران، 2007(. ژن خانـواده HKT نیز در جذب و انتقال یون سـدیم و

پتاسـیم از آپوپاسـت غشـای پاسـمایی کـد گـذاری می کند )هاوسـر و هـوری، 2010(. 
ایـن امـر بـرای هموسـتازی سـلول در ارتبـاط بـا یـون سـدیم و یون پتاسـیم بسـیار مهم 
اسـت و اگـر بـه بافت آونـدی، به ویژه خط پارانشـیم درون آونـد چوبی منتقل شـود، آن ها 
یون هـای سـدیم را از مسـیر تعـرق بازیابـی می کننـد، بنابرایـن برگ هـا را از یون هـای 
سـدیم محافظـت می کننـد )هاوسـر و هـوری، 2010؛ مونـس و تسـتر، 200۸(. مشـخص 
شـده اسـت اگـر ژن های دخیـل بیش تر بیان شـوند انتقال یون سـدیم بـه برگ ها کاهش 
می یابـد و لـذا تحمـل نمـک در Arabidopsis افزایـش می یابد )مولر و همـکاران، 200۹(. 
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ایـن ژن هـای Nax بـا Triticum monococcum، جـد گنـدم دیپلوئید همراه هسـتند، در 
حالی کـه آن هـا از ارقـام گنـدم امـروز حذف شـده اند )هانـگ و همـکاران، 200۸(.

ایـن ژن هـا بـا تاقـی معمـول گنـدم تتراپلوئیـد بـه گنـدم نـان آورده شـدند به عنوان 
مثـال، گنـدم هگزاپلوئیـد و نسـل F1 حاصـل از آن، به عنـوان مثـال پنتاپلوئیـد دوبـاره به 
 Nax گنـدم نـان بـک کـراس شـد.  نتـاج گنـدم هگزاپلوئیـد حـاوی یـک یـا هـر دو ژن
به عنـوان چهـار رقـم اسـترالیایی گنـدم انتخـاب شـدند. ژن هـای نزدیـک ژن  Nax بـرای 
 NaCl افزایـش دفـع یون سـدیم ارزیابی و هم چنین تـوان فتوسـنتزی در 150 میلی مولار

مـورد بررسـی قرار گرفتنـد )کولمـار و همـکاران، 2005(.

6-5-1- نشانگرهای مولکولی
نشـانگرهای مولکولـی عمدتـاً بـه ارزیابـی چندشـکلی در آرایـش DNA )یعنـی لغـو، 
جایگزینـی، تقویـت یـا الگوهـای پایـه( مرتبـط هسـتند. نشـان گرهای مولکولـی یکـی از 
مؤثرتریـن ابزارهـا بـرای ارزیابـی ژنوم هـا اسـت و اجـازه تعییـن رابطـه ویژگی هـای قابـل 
تـوارث بـا تنـوع ژنومـی مرتبـط بـا آن را می دهـد )جـدول 1-2( سیسـتم  نشـانگرهای 
کـه به طـور گسـترده ای بـرای ارزیابـی تنـوع ژنتیکی در گنـدم اسـتفاده شـده اند عبارتند 
 از: SNPهـا )چندشـکلی های تـک نوکلئوتیـد1(، SSRهـا )تکـرار توالـی سـادهISSR ،)2ها 
 RFLP ،)4چندشـکلی طولی قطعه تکثیر شـده( AFLP ،)۳نواحـی بیـن تکرار توالی سـاده(
)چندشـکلی طولـی قطعـه بـرش یافتـه شـده5(، RAPD )چندشـکلی DNA تصادفـی6 
تکثیریافتـه(، ES tهـا )توالی نشـانمند بیان شـده7(، و تکنولوژی ریزآرایـه۸. همه روش های 

1. Single nucleotide polymorphism

2. simple sequence repeat

3. Inter-simple sequence repeat

4. amplified fragment length polymorphism

5. Res triction fragment length polymorphism

6. Random amplified polymorphism DNA

7. Expressed sequence tags

8. Microarray
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ویژگی هـای  بررسـی  از جملـه  متنـوع  کاربـرد  بـرای  می تواننـد  مولکولـی  نشـانگرهای 
ژرم پاسـت، تشـخیص تـوارث1، شناسـایی کـردن ترانسـفورم ها2، بررسـی ارتبـاط ژنـوم، 
 انتخاب به کمک مارکر )MAS( و جداسـازی فیلوژنی مورد اسـتفاده قرار گیرند )میشـرا و

همکاران، 2014(.

جدول 1-2- مزایا و معایب برخی از نشانگرهای DNA که به طور معمول استفاده می شوند

مارکر ردیف
منابعمعایبمزایامولکولی

1RFLP قدرتمنـد، قابل اعتمـاد، قابل
انتقـال در بیـن جمعیت ها

زمـان بـر، پـر زحمـت، گـران، 
مقـدار زیـادی DNA نیاز دارد، 

چندشـکلی محـدود

بکمن و سوللر، 
1۹۸6؛ کوچکرن، 

1۹۹1

2RAPD
سریع و ساده، ارزان، تکثیر 
چند لوکس با یک آغازگر 

امکان پذیر است

عمومـاً  کـم،  تکرارپذیـری 
انتقـال  غیرقابـل 

پنر، 1۹۹6؛ ویلیامس 
و همکاران، 1۹۹0

۳SSR

مقدار کمـی DNA نیاز دارد، 
از لحـاظ فنـی سـاده اسـت، 
اعتمـاد  قابـل  و  قدرتمنـد 
بیـن  انتقـال  قابـل  اسـت، 

هـا  جمعیت 

تولیـد  بـرای  زیـاد  کار  و  زمـان 
آغازگرهـا نیاز دارد، معمـولاً نیاز 

دارد  PAGE بـه 

مک کوچ و همکاران، 
1۹۹7؛ رودکر و 
همکاران، 1۹۹5

4AFLP چنـد لوکسـی، تولیـد مقـدار
زیـاد چندشـکلی

مقـدار زیـادی DNA نیاز دارد، 
متدلـوژی پیچیده،

ووس و همکاران، 
1۹۹5

5SNP
مقایسـه های فـراوان،   تعـداد 
جهـش نـرخ  آسـان،   مقدماتـی 

کم، آسان برای تایپ

بـرای جداسـازی گـران اسـت، 
یـک  اطاعـات  کـم  محتـوای 
توجهـی  قابـل  میـزان   ،SNP
ناهمگنـی در میـان جایگاه هـا

1. Hereditary Diagnos tics

2. Transformants
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1-6-5-1- چندشکلی های تک نوکلئوتیدی
 چندشـکلی تـک نوکئوتیـدی )SNPهـا( تغییـر یـک بـاز یـا اضافه شـدگی کوچک یا 
انسـان، ژنـوم  توالی یابـی  در  اسـت.   DNA همولوگ هـای  بخش هـای  در   پایان دهی هـا 
  ۳0-10 میلیـون SNP شناسـایی شده اسـت و منبـع عظیمـی از چندشـکلی )کولیـس و
 همـکاران، 1۹۹۸( در محل هـای1 کد کننده و غیرکدکننده بود )ارتس و همکاران، 2002(.

در میـان مارکرهـا، SNPهـا نسـبت بـه دیگـر نشـانگرهای دارای چهارچـوب، به دلیـل 
ماهیـت متوالـی و پیوسـته آن ها، ماهیـت همبارزی و اتصـالات موقعیتی با پیشـرفت های 
مورفولوژیکـی بیش تـر مـورد توجـه هسـتند )لیندبلد-تـوه و همـکاران، 2000(. ژنوم های 
 گیاهـان عالـی هم چون جو )کانازین و همکاران، 2002(، سـویا )چوی و همکاران، 2007(،

ذرت )تنالیـون و همـکاران، 2001(، آفتاب گـردان )لـی و همـکاران، 2005(، چغندرقنـد 
)اسـچنیدر و همـکاران، 2002(، چـاودار )وارشـنی و همـکاران، 2007( و پنبـه )احمـد و 
همـکاران، 2007؛ لـو و همـکاران، 2005؛ شـاهین و همـکاران، 2006( بـرای شناسـایی و 
مشـخص کـردن SNP مـورد مطالعـه قـرار گرفتنـد. از آن جا کـه SNPها ندرتاً چندشـکل 
هسـتند، هـر ژن بایـد حـاوی SNPهـای کمـی حتـی در میـان سـویه ها باشـد )چـو و 
 همـکاران، 1۹۹۹(. ژن MT-shsp یـک ژن حیاتی اسـت که برای محافظت در برابر شـوک

دمای بالا به کار می رود. MT-shsp، NADH را برای یوبی کینون اوکسـیدوردوکتاز زنجیره 
 انتقـال الکتـرون در تنـش دمـا در گیاهـان تضمیـن می کند )هرمـن و همـکاران، 1۹۹4(.

نشـانگرهای SNP، کـه با اطاعـات QTL برای ویژگی فنوتیپی همراه می شـوند، می توانند 
آرایـش اصاحـی دیگـری هم چـون پـس زمینـه ژن واسـطه ای را به جـای تعیین نشـانگر 
 کمکـی فراهـم کنند )لونـگ و وایتاکـر، 2001(. پیشـرفت های ژنتیکی در گیاهـان زراعی

با دسترسـی به ابزارها و اطاعات با ارزش ژنتیکی که به سـرعت در حال توسـعه هسـتند 
 از جملـه نقشـه های ژنتیکی بـا تراکم بالا بهبود خواهند یافـت )لاکاپ و همکاران، 2005(.

ژنوم هـای پلی پولوئیـد بسـیار مفیدتـر از دیپلوئیـد بـرای انجـام تحقیقـات خواهـد بـود. 
و  )آدمـس  پولوئیـدی جابجـا می شـوند  پلـی  ژنوم هـای  SNP در  آلل هـای  از  قسـمتی 

.)200۳ همـکاران، 

1. Locales
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2-6-5-1- توالی های ساده تکراری )ریزماهواره ها(
توالی هـای سـاده تکـراری )SSRهـا(، کـه ریزماهـواره نیـز نامیـده می شـوند، تکـرار 
نوکلئوتیدهـای 1 تـا 6 تایـی DNA هسـتند که ویژگی محتـوای ژنتیکی بـرای انتخاب به 
کمـک نشـانگر برای شناسـایی حـذف، اضافه کـردن، تکرار کـردن ژن ها و تغییـرات ژن ها 
را فراهـم می کنند )سـهگال و همـکاران، SSR .)2012ها در مقایسـه با دیگر نشـانگرهای 
مولکولـی کـه برای شناسـایی میزان چندشـکلی اسـتفاده می شـوند، مهم تر هسـتند، چرا 
کـه SSRهـا مشـارکت بیش تری در وراثت نشـان می دهند. شناسـایی سـاده SSRها یکی 
دیگر از ویژگی های مفید آن ها را نشـان می دهد. در گندم، مطالعات بسـیاری با اسـتفاده از 
 SSRها برای بهبود ژرم پاسم گندم )بورنر و همکاران، 2000؛ هوانگ و همکاران، 2002( و

 ارزیابی تنوع ژنتیکی )هامر و همکاران، 2000( انجام شده اسـت. آزمایشـی توسـط اسام و
 بگوم )2012( میزان تنوع ژنتیکی در میان 12 رقم گندم با کمک چهار SSR تعیین شـد.
 آن ها 10 آلل را که در هر لوکوس دارای میانگین 2/5 یا دامنه 2 تا 4 بودند را گزارش کردند.

در میـان ایـن ارقـام گندم گروه بندی شـده در دسـته های مختلـف، مقدار فاصلـه ژنتیکی 
 بین Gouran و Akbar و همچنین بین  Gourab  و BAW-1064  ، 0/46۹6 به دست آمد،
 در حالی کـه گـروه Balaka و Aghrani و همچنینTriticale و BAW-1036 فاصله ژنتیکی

کم تـری داشـتند. تنـوع ژنتیکـی، تعـداد آلـل، انـدازه و نـوع تکرارهـا همبسـتگی مثبـت 
داشـتند، ایـن امر نشـان دهنده این اسـت که بـرای یافتن تنـوع ژنتیکی بیش تـر، می توان 
از حداکثـر تعـداد SSRهـا بهـره گرفـت )اسـام و بگـوم، 2012(. در مطالعـه دیگـری 
 نشـانگرهای SSR متعددی به کار گرفته شـدند و نتایج مشـابهی را نشـان دادند )سونگ و

همکاران، 2005(.
تجزیـه تحلیل هـای ژنومـی با اسـتفاده از SSRها، آینـده امیدوارکننده ای بـرای مقابله 
بـا مشـکات طبیعـی مانند تنش های غیرزیسـتی، به ویژه تنش شـوری نشـان داده اسـت. 
در شناسـایی چندشـکلی، تنـوع آللی نیز می تواند شناسـایی شـود، به-طوری کـه در طول 
تنـش شـوری می توانـد ما را به شناسـایی اثرات تنش شـوری بـر محتوای ژنتیکـی بر پایه 
چندشـکلی هدایـت نمایـد. تغییـرات ژنتیکـی ناشـی از تنش شـوری و شناسـایی ژن های 
متحمـل بـه شـوری احتمـالاً در مهندسـی ژنتیکـی برای توسـعه ارقـام متحمـل به تنش 

اسـتفاده شوند. 
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3-6-5-1- توالی های تکراری ساده درونی
/SSR ها( تکنیکی اسـت کـه آغازگرهایISSR( نواحـی بیـن توالی های تکراری سـاده

 ریزماهواره دوگانه همراه با واکنش زنجیره ی پلی مراز که نشانگرهای دارای چند مکان ژنی1  
کـه حـاوی مزایـای SSRهـا و AFLP و هم چنیـن RAPD اسـت، را حاصـل می کنـد 
)ردی و همـکاران، 2002(. در مقایسـه بـا دیگـران، نشـانگرهای ISSR بسـیار چندشـکل 
 هسـتند و در تجزیـه تحلیـل فیلوژنیـک، تنـوع ژنتیکی، نقشـه ژنوم، نشـاندار کـردن ژن و
 هم چنین تکامل بیولوژی اسـتفاده می شـوند. همانند دیگر نشـانگرهای مولکولی، ISSRها

در ارزیابـی تنـوع ژنتیکـی و نقشـه ژن و هم چنیـن مطالعـات اصاحی اسـتفاده می شـوند 
)گوپتا و وارشـنی، 2000؛ اسـتاب و همـکاران، 1۹۹6(.

کاربـرد ISSRهـا محدودیت های عمـده ی موجود در مطالعات اصـاح گیاهان از لحاظ 
هزینـه، قابلیـت تکثیـر و تخصص مـورد نیاز در مقایسـه بـا RAPD و AFLP را به حداقل 
می رسـاند )گادویـن و همـکاران، 1۹۹7(. ایـن اطاعـات در تجزیـه و تحلیـل فیلوژنیـک، 
نقشـه ی ژن/ژنـوم، نشـاندار کـردن2 ژن و مطالعـات تکاملـی مرتبـط بـه آن ها بـکار گرفته 
می شـوند. ISSR در SSR یـا تکرارهـای ریزماهـواره ای،  تعـداد متغیـر تکرارهـای متوالـی 
)VNTR۳هـا( یـا تکرارهـای متوالـی کوتـاه )S tR4هـا( نهفته اسـت )تاوتز و رنـز، 1۹۸4(.

در  عظیـم  ژنوم هـای  ایـن  معمـولاً  و  اسـت  عظیمـی  ژنـوم  دارای  گنـدم  اگرچـه 
مطالعـات مبتنـی بـر ژنـوم مشـکل ایجـاد می کننـد، امـا ایـن ISSRهـا می توانـد راه حل 
امیدوارکننـده ای بـرای مطالعـات مقاومت به شـوری در گندم باشـد. ISSRهـا کاربردهای 
هماننـد SSRهـا دارنـد، امـا مزایایـی آن هم چون نشـاندار کـردن ژن، باعث می شـود ابزار 
پیشـرفته تری بـرای تجزیـه تحلیل های بیش تر باشـند. بـرای به دسـت آوردن اطاعات در 
 مـورد ژن ویـژه تحت تنش شـوری، ISSR ابزار خوبی  هسـتند. هنگامی که ژن نقشـه یابی

می شـود، پـس از آن بـا تکنولـوژی نشـاندار کـردن بـرای تجزیـه و تحلیـل ژن طـی تنش 

1. Multi‐Locus

2. Tagging

3. variable number of tandem repeats

4. Short tandem repeats
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شـوری قـرار می گیـرد، لـذا کشـف ژن هـای تحمـل شـوری یـا ژن هـای مربـوط بـه آن، 
مکانیسـم های سـلولی در طـول دوره تنـش مشـخص خواهنـد کـرد.

4-6-5-1- چندشکلی طولی قطعه تکثیر شده
  چندشـکلی طولـی قطعه تکثیر شـده )AFLP( به عنـوان ابزار دقیق برای شناسـایی و

تخمیـن تنـوع ژنتیکـی در ژرمپاسـم های گیاهـی بـه کار گرفتـه می شـود )مارتـوس و 
همـکاران، 2005(. مطالعـات تنـوع ژنتیکی گیاهـان زراعی همچون گندم نشـان داد که با 
گذشـت زمان، شـیوه های مانند اهلی سـازی و دیگر تکنیک های اصاحی باعث کاهش در 
 محتوای ژنتیکی ژرم پاسـم می شـود، بنابراین، بازسـازی کامل ژنوم نادیده گرفته می شود

)دونینی و همکاران، 2000(. در مطالعه مارتوس و همکاران )2005(، ارتباط فیلوژنیک در 
 24 رقم گندم )دوروم( ایتالیا و اسـپانیا بررسـی شد. از نتایج حاصل از AFLP مشخص شد

کـه ارقـام قدیمـی اسـپانیا شـباهت ژنتیکـی زیـادی بـا واریته هـای ایتالیایی جمـع آوری 
شـده داشـتند. عـاوه بر ایـن، تغییر ژنتیکـی نیز از قرن گذشـته در میان همـه روش های 
 اصاحـی اسـتفاده شـد. مطالعـه مشـابه دیگـری روی تغییـرات فصلـی در ارقـام گنـدم

 AFLP زمسـتانه و بهـاره را مـورد اسـتفاده قرار گرفت )تیـرکا، 2002(. این تجزیـه تحلیل
بـا اسـتفاده از آنزیـم Ps tI انجـام شـده و در 111 قطعـه خـود را نشـان داده اسـت. نتایـج 
نشـان داد تفاوت هـای بیش تـر در ارقـام گندم بهاره نسـبت به ارقام زمسـتانه وجـود دارد.

چندشـکلی ژنتیکـی را می تـوان بـرای شناسـایی و مطالعـه فیلوژنـی1 در توده هـای 
بومـی و سـازگار با شـرایط محیطی اسـتفاده کرد )بوزینـی و همـکاران، 1۹۹۸(. هم چنین 
چندشـکلی را می تـوان بـر اسـاس ویژگی هـای فیزیولوژیکـی و مورفولوژیکی بـرآورد کرد. 
پتانسـیل ژنتیکـی و تجزیـه تحلیـل فرسـایش ژنتیکـی می توانـد از طریـق ویژگی هـای 
مولکولـی حاصـل شـود کـه ایـن امـر زمینـه ژنتیکـی در میـان ارقـام را محـدود می کنـد 
)گوپتـا و همـکاران، 1۹۹۹(. لـذا AFLP تحقیقـات ژنتیکی برای گیاهان در شـرایط تنش 
را حمایـت می کنـد. واکنش هـای ژنتیکی گیاهان بـه تنش )مخلوفی و همـکاران، 2014(، 
به ویـژه گنـدم در شـوری، می توانـد بـا مزیت هایی همچون نقشـه ژن و فعالیت هـای آن از 

1. Phylogeny
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 راه نشـانگرهای AFLP با کارایی بالا با اسـتفاده از PCR بهتر قابل فهم گردد )مانیفسـتو و
همکاران، 2001(.

5-6-5-1- چندشکلی طولی قطعه برش یافته
 چندشـکلی طولـی قطعـه بـرش یافتـه )RFLP( معمـولاً در گیاهـان و جانـوران، ابزار 
قدرتمنـدی بـرای توسـعه نقشـه ژنتیکـی اسـت. نقشـه های ژنتیکـی محصـولات زراعـی 
بسـیاری از جملـه برنـج، ذرت، جـو، چـاودار و گوجه فرنگـی توسـعه یافته انـد )بونیربلـه و 
همـکاران، 1۹۸۸؛ گرانـر و همـکاران، 1۹۹1؛ هلنتجاریس و همـکاران، 1۹۸6؛ مک کوچ و 
همـکاران، 1۹۸۸؛ وانـگ و همـکاران، 1۹۹1(. تجزیـه تحلیل RFLP حاصل از نقشـه های 
ژنتیکـی براسـاس فاصلـه بیـن دو نشـانگر اسـت، امـا مشـاهده شده اسـت کـه فواصـل در 
نقشـه ژنتیکـی از نقشـه های فیزیکـی متفاوت اسـت. به همیـن دلیل  ممکن اسـت دو ژن 
کـه بـرای مثـال، در نقشـه ژنتیکـی نزدیـک بـه هم هسـتند در نقشـه فیزیکـی دور از هم 
باشـند و یا برعکس آن اتفاق افتد. مشـکات این چنینی در اسـتفاده از تکنیک پیشـرفته 

همچـون RFLP و هیبریداسـیون رخ می دهـد )ورنـر و همـکاران، 1۹۹2(.
مطالعـه ای توسـط شـاه و همـکاران )2000( بـرای بررسـی چندشـکلی در دو واریتـه 
گنـدم، Cheyenne و Wichita، براسـاس کروموزوم هـای 3A آن هـا انجـام شـد. بـرای این 
منظـور، نویسـندگان S tS ،40 RAPD ،52 RFLP 77 و SSR 10 بـر کروموزوم هـای گروه 
۳ گنـدم را مـورد اسـتفاده قرار دادند. چندشـکلی های شناسـایی شـده شـامل ۳/۹  درصد 
S tS، 60  درصـد SSR و 20  درصـد RAPD بودنـد، در حالی کـه بیش تریـن چندشـکلی 

 RFLP شناسـایی شـد. ایـن امـر نشـان می دهـد کـه RFLP 7۸/۸  درصـد بـود کـه از راه
ابزار بسـیار مناسـب در مطالعات چندشـکلی اسـت. بنابرایـن، RFLP نیـز می تواند یکی از 

ابزارهـای مفیـد و امیدبخـش در ارزیابی هـای تنش باشـد.

6-6-5-1-  چندشکلی DNA تکثیریافته تصادفی
 چندشـکلی DNA تکثیریافتـه تصادفی )RAPD( از آغازگرهـای تصادفی برای تعیین 
تنـوع ژنتیکـی اسـتفاده می کنـد. تنـوع ژنتیکـی ارقـام گنـدم بـه طـور گسـترده بررسـی 
شـده اسـت. بیبـی و همـکاران )200۹( تنـوع ژنتیکـی 12 هیبریـد گنـدم را بـا اسـتفاده 
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از نشـانگرهای RAPD مطالعـه کردنـد. در ایـن تحقیـق، 14 آغازگـر بـرای تکثیـر 102 
مـکان ژنـی اسـتفاده شـد و ۸۹/2  درصد )۹1  مکان ژنی( چندشـکلی نشـان داده شـد، در 
حالی کـه 10/۸  درصـد )11 مـکان ژنـی( مونومورفیـک باقـی ماندنـد و انـدازه قطعات بین 

bp 142 و kb 3/5 بـود.

 RAPD استفاده از آغازگرهایی با توالی دل خواه در RFLP و RAPD تفاوت عمده بین
 اسـت. لذا، هر دوی RAPD و RFLP در مطالعه اثرات شـرایط تنش در گیاهان امید بخش

هسـتند. گنـدم تحـت تنـش شـوری می توانـد بـا اسـتفاده از RFLP و RAPD ارزیابـی 
 شـود و بـا اسـتفاده از ایـن تکنیک هاتجزیـه و تحلیـل تنوع ژنتیکـی بهتر انجام می شـود و

بنابراین نتایج آن می تواند در کاهش تنش شوری در گندم بسیار مفید باشد.

7-6-5-1- توالی نشانمند از ردیف
توالـی نشـانمند از ردیـف )ES tهـا( قطعـات کوچکـی از cDNA هسـتند کـه بـرای 
نشـانمند کردن ژن های اسـتفاده می شـوند. ممکن اسـت یـک ES t ناشـناخته توالی یابی 
می شـود کـه منجـر بـه توالـی بلنـد 700-200 جفت بـاز می شـود و برای جسـت و جوی 
بـرای ژن هـای مشـابه در میـان پایـگاه داده پروتئومیکـس و ژنومیـک اسـتفاده می شـود 
)آدمـس و همـکاران، ES t .)1۹۹1هـا می تواننـد برای جسـت و جو بـرای توالی ژن خاص 
یـا موتیف هـا، یـا به طـور مشـابه، توالی هـای ژن مشـابه در ارگانیسـم های دیگـر بـه کار 
گرفتـه شـوند. بـا ایـن حـال، تجزیـه تحلیـل براسـاس ES t گندم محـدود شده اسـت زیرا 
فقـط ES t 9 بـرای گنـدم در مـی 2000 در دسـترس بـود، بـا ایـن وجـود اخیراًً بـه مقدار 

زیـادی افزایـش یافته اسـت )لازو و همـکاران، 2004(.
در آزمایشی که توسط لازو و همکاران )2004( انجام شده است، نقشه با مقیاس بزرگ 
 ژنـوم گنـدم هگزاپلوئیـد ).Triticum aes tivum L( براسـاس روش حذف بین1 انجام شـد.

نقشـه کروموزومـی بین براسـاس ES t، هفـت همولوگ کروموزوم از گندم را نشـان داد. در 
 تطابـق کلـی آن ها، توالـی ES t، پردازش و نام گذاری و هم چنین مونتـاژ، عاوه بر ES tهای
 مونتـاژ نشـده بـرای انتخـاب موتیف هـای متنـوع در ژن هـا مـورد اسـتفاده قـرار گرفـت.

1. Bin
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آن هـا اطاعـات هیبریداسـیون سـادرن1 را بـه پایـگاه داده ژنـوم گنـدم ارسـال کردنـد. 
یافته هـای مشـابه نیـز می توانـد در شناسـایی ژن و مشـابهت یافته ها در میـان ارقام گندم 
هم چـون ژن هـای تحمـل شـوری و خیلـی از تنش هـای غیرزیسـتی و هم چنیـن تنـش 

زیسـتی مـورد اسـتفاده قـرار گیرد.

8-6-5-1- تکنولوژی ریز آرایه
توسـعه های اخیـر در علـم بیولـوژی بـرای حـل کـردن مشـکات متنـوع بـر ابزارها و 
تنکولوژی هـای پیشـرفته تر متمرکـز شـده اند یکـی از آن ها تکنولـوژی ریز آرایه اسـت که 
پویایـی بیـان ژن را حـل می کنـد. بـا اسـتفاده از ایـن تکنولـوژی، ویژگی هـای متنـوع یـا 
صفـات حیاتـی کشـاورزی در گیاهـان می تواند کنترل شـود. اگرچه، اسـتفاده قاطع از این 
تکنولـوژی می توانـد منجـر بـه فهم بهتر ژنوم شـود )کـورام و همـکاران، 200۸(. در گندم 
تحـت تنـش شـوری، چنیـن تکنولوژی هایـی می توانـد به عنوان الگـوی بیـان ژن ها تحت 
 تنـش شـوری بـا جزئیات بسـیار زیاد مطالعه شـود. الگوهـای بیان در طول تنش شـوری و

هم چنیـن دیگـر تنش هـا می تواند به کشـف ژن هایی کمـک کند که در تحمل شـوری در 
 گندم نقش دارند. به دلیل پتانسـیل آن، تکنولوژی ریزآرایه گزینه بسـیار ممتاز برای یافتن

راه حل های بیولوژیکی برای تنش زیستی و هم چنین غیرزیستی در گیاهان است.

6-1- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
تنش هـای محیطـی رشـد، توسـعه و عملکـرد گیـاه را تهدیـد می کند و ایـن تهدیدات 
بـرای گنـدم نگرانـی مهمـی به حسـاب می آیـد چرا کـه گندم قسـمت اصلی رژیـم روزانه 
 انسـان در سراسـر جهان اسـت. با رشـد جمعیت، افزایش تولید گندم برای برآورده کردن

نیازهـای جهـان الزامـی اسـت، امـا تنش هـای زیسـتی و غیرزیسـتی عملکرد ایـن گیاه را 
 محـدود می کننـد. با این حال، در میان تنش ها، شـوری یکی از عوامل مهمی باشـد چرا که

در زمین هـای تحـت آبیـاری و بـدون آبیـاری گسـترده اسـت. شـوری بیش از حـد اثرات 
فاجعـه بـار بـر تولید گنـدم دارد. جوامـع علمی جهان در حـال بررسـی جنبه های مختلف 

1. southern hybridization
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بـرای تـاش در حـل کـردن ایـن مسـئله هسـتند. دامنـه ایـن فعالیت هـا از شـیوه های 
اصاحـی متـداول تا تکنیک های بیوتکنولوژی مدرن براسـاس مطالعات مولکولی را شـامل 
 می شـود. شـیوه های اصاحی متداول هم چون هیبریداسـیون و اسـتفاده از مواد شیمیایی
 محافظتی تا حدودی مفید هستند، اما به دلیل کمبود دانش کامل در مورد مقدار فرآیندهای

مولکولی در سلول های که تحت شرایط سخت محیطی رخ می دهد، محدود است.
 از این رو، برای شناخت مکانیسم ها سلولی که در گندم تحت شرایط نمکی رخ می دهد،

امیـد در یافتـن یـک راه حـل جامـع بـرای مقابلـه بـا چنیـن مشـکات حیاتـی اسـت. 
بیوتکنولـوژی بـرای هـر دو جنبـه امیـدوار کننـده اسـت.

الـف- بـا آخریـن ابزارها و تکنیک هـا، مطالعات دقیـق می تواند بـرای درک فرآیندهای 
درون سـلول در شـرایط مختلـف انجـام شـود؛ و ب- پتانسـیل یکپارچـه بیوتکنولـوژی 
می توانـد بـرای مقابلـه با چنین مشـکلی بـا تغییر محتویـات ژنتیکی یا الگوهـای بیان و یا 
بهینه سـازی مسـیرهای بیوشـیمیایی و هم چنیـن مسـیرهای مولکولی از جهـات مختلف 

مورد اسـتفاده قـرار گیرد.
بـا وجـود این مزایا، برخـی از محدودیت هـا در کاربرد بیوتکنولوژی وجـود دارد، اگرچه 
آینـده امیدوارکننـده اسـت. بیش تـر اسـتراتژی های بیوتکنولـوژی که برای تحمل شـوری 
 مـورد اسـتفاده قـرار می گیرنـد براسـاس مکانیسـم های اجتنـاب هسـتند. اما، بـا توجه به

اهـداف، تاش هـای آینـده در جهـت بهینه سـازی بالقوه و یـا هدایت گیاهان در مسـیری 
خواهـد بـود که یک گیاه قادر باشـد به طور مناسـب از نمک های موجود بـرای بازگرداندن 
خـاک سـدیمی و شـور بـه خـاک طبیعـی اسـتفاده کنـد. بنابرایـن، برنامه هـاي کاربردي 
بیوتکنولـوژی در گنـدم ممکن اسـت راه حل هایي براي اصاح تحمل تنش شـوری باشـد.
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فصل 2:
سویا تحت تنش غیر زیستی: رویکرد پروتئومومیک





1-2- مقدمه
 سویا یک لگوم گرمسیر است که به طور گسترده ای در مناطق مختلف جهان رشد می کند.

ایـن محصـول حـدود 50 درصـد لگوم هـا و 6۸ درصـد کل محصـولات زراعـی در سراسـر 
جهـان را تأمیـن می کنـد )میرانصـاری، 201۳(. در میـان گیاهان زراعی لگومینوز1، سـویا 
یـک منبـع پروتئینـی مهـم بعـد از بادام زمینـی2 در نظـر گرفته می شـود و حـاوی حدود 
مـاده خشـک  براسـاس  روغـن  درصـد  و 20-22  دانه هـا  در  پروتئیـن  درصـد   40-42
می باشـد )گریـس و بالدونـی، 201۳(. عـاوه بـر این، مشـخص شده اسـت که منبع سـالم 
روغـن اسـت و حـدود 56 درصـد کل روغـن تولیدی در سراسـر جهان را تشـکیل می دهد 

)ویلسـون، 200۸(.
سـویا شـامل دو گونه، سویا کشت شـونده )Glycine max( و سـویای یک ساله وحشی 
 )Glycine soja( می باشـد )پاتان و سـلپر، 200۸(. سویا در چین حدود 1500-1100 سال

قبل از میاد کشـف شـد و کشـت آن در قرن 16 و 17 در اروپا انجام شـد. در سـال 1765 
 در آمریـکای شـمالی رشـد کـرد و پس از آن در اواسـط دهه 1۹00 به آمریـکای مرکزی و

جنوبـی منتقـل شـد )پاتـان و سـلپر، 200۸(. در حـال حاضـر ایـالات متحـده، برزیـل و 
آرژانتیـن بزرگ تریـن کشـورهای تولیـد کننـده سـویا هسـتند.

سـویا یـک گیـاه زراعـی لگومینـوز محسـوب می شـود، کشـت آن بـا افزایـش ترکیب 
نیتـروژن در ریزوسـفر۳ از طریـق تثبیـت نیتـروژن بـا باکتـری خانـواده Rhizobium و 
Bradyrhizobium japonicum باعـث بهبـود پروفیـل خـاک می شـود. سـویا، با کمک در 

تأمیـن پروتئیـن بالا در طیور، آبزیان و مزارع خوک باعث تحول در بازار جهانی شده اسـت. 
عـاوه بـر ایـن، سـهم آن در افزودنی هـای غذایـی ماننـد کنسـانتره سـویا و ایزوله هـای 
 پروتئینـی بـرای گوشـت، غذاهـای لبنـی و نـوزادان بـا عـدم تحمـل لاکتـوز قابـل توجـه

اسـت. سـویا به عنـوان  منبـع اصلی محصولات بـا ارزش بالا ماننـد ویتأمین هـا، لیکتئین4، 

1. Leguminous

2. Groundnut

3. Rhizosphere

4. Lecithin
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مـواد پاک کننـده1 و آنتی اکسـیدان ها اسـتفاده می شـود )ویلسـون، 200۸(. محصـولات 
 روغـن سـویا شـامل روغن های پخت و پز، روغن هـای ترد کننده، روغن های سـرخ کردنی و

مارگاریـن اسـت. سـویا همچنیـن در تولیـد لباس، پاسـتیک، لـوازم آرایشـی، بیودیزل و 
مـواردی ماننـد جوهـر، رزیـن و حال هـا اسـتفاده می شـود )ویلسـون، 200۸(.

تنش هـای غیر زیسـتی مانند خشـکی، سـیابی، غرقابی، شـوری بالا، دماهای شـدید، 
کمبـود مـواد غذایـی و فلزات سـنگین منجر به کاهـش تولید و عملکـرد محصولات زراعی 
بـه کم تـر از 60 درصـد می شـود )حکیـم و همـکاران، 2012 الـف؛ ماسـدو، 2012(. ایـن 
شـرایط نامطلـوب منجـر بـه تغییـرات در متابولیسـم گیـاه، رشـد و توسـعه می شـود کـه 
در نهایـت منجـر بـه پیـری و مـرگ گیـاه می شـود )احمـد و همـکاران، 2012؛ حکیـم و 
همـکاران، 2012 الـف(. کیفیـت و تولیـد سـویا به طور چشـمگیری تحت تأثیـر تنش های 
مختلـف زیسـتی قـرار می گیـرد و درک کامـل عملکـرد گیاهـی، بیوشـیمی و تنظیـم ژن 
بـرای ایجـاد گیاهـی با مقاومـت مناسـب در برابر تنش مهم اسـت. از آن جایـی که ضریب 
یکپارچه سـازی2 یـا تغییـر پروتئین اثر متعاقب تنش اسـت، خالص سـازی کامـل پروتئین 
یـک پیـش نیـاز بـرای شناسـایی پروتئین دخیـل در واکنـش به تنـش در گیاهان اسـت. 
مطالعـات پروتئومومیـک۳ هم چنین می توانند، بینش های مختلف مسـیرهای پیام رسـانی 
را ارائـه دهنـد. در حـال حاضـر، پیشـرفت هایی تحقیقـات پروتئومیکسـی در تعـدادی از 
گیاهـان زراعـی لگومینـوزه ماننـد M. truncatula، عـدس و لوبیـا و همچنیـن سـویا برای 

تشـخیص پروتئین هـای ناشـی از پاسـخ بـه تنش هـای مختلف اسـتفاده می شـود.
در ایـن فصـل، یـک توضیـح مختصـر در مـورد رویکـرد پروتئومیکس داده می شـود و 
سـپس جنبه هـای تحقیـق پروتئومیکـس در مورد سـویا مـورد بحث قـرار می گیرد. بخش 
سـوم تجزیـه پروتئومیکـس سـویا را تحـت تأثیـر تنش هـای مختلـف غیـر زیسـتی مانند 
 خشـکی، غرقابـی، شـوری، درجـه حرارت بـالا و پایین، سـمیت اوزون، اشـعه ماورابنفش و

فلزات سـنگین )آلومینیوم و کادمیوم( را به طور خاصه ارائه می کند. توضیح تصویری بیان 

1. Nutraceutical

2. Defragmentation

3. Proteomic
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 پروتئیـن در سـویا تحـت تنش های مختلـف غیر زیسـتی و تحقیق عملـی از پروتئین های
ناشـی از تنـش بـه مـا کمـک می کنـد تـا مکانیـزم پیچیـده ای کـه در پاسـخ تنـش ایـن 

محصـول بـه وجـود آمـده اسـت را شناسـایی کنیـم.

2-2- رویکرد پروتئومیکس
پروتئومیکـس یـک ابـزار عالـی در زمینه علوم گیاهی اسـت و فیزیولوژیسـت ها را قادر 
 بـه توضیـح پاسـخ های تنـش رخ داده در گیاه می کند. این امر یک شـناخت بین رشـته ای

بـرای تفسـیر یـک مجموعـه فراگیـر از پروتئین هـا در یـک محـدوده مشـخص از زمـان و 
شـرایط اسـت )حکیم و همکاران، 2012 الف و ب(. از این رو پیشـرفت های پروتئومیکس 
می توانـد توضیحـات دقیـق کل پروتئین هـا را در کل ارگانیـزم ارائـه دهـد کـه می توانـد 
در درک جامـع از جنبه هـای سـاختاری، توسـعه و عملکـردی ارگانیـزم خـاص کمک کند 
 )بیندسچدلر و کرامر، 2011؛ بیوسورت و همکاران، 2010؛ حکیم و همکاران، 2012 الف(.

عـاوه بـر ایـن، پیشـرفت های پروتئومیکـس منجـر بـه شناسـایی پروتئین هـای جدیـد، 
قابلیـت کاربـردی آن هـا و هم چنیـن ایجـاد سیسـتم های کنترلی اسـت که بیـان آن ها را 
 مدیریـت می کنـد. امـروزه، تکنیک هـای پروتئومیکـس بـه فیزیولوژیسـت های گیاهان در 
حل هر گونه مشکل ابهام انگیز در مورد فرآیندهای فیزیولوژیکی مختلف در گیاهان کمک 
 می کنـد. بـا اسـتفاده از پروتئومیکس، ممکن اسـت مشـخص شـود کـه کـدام پروتئین ها
 تحت تنش تولید می شـوند و از این رو چگونه گیاهان ممکن اسـت تحت تنش پاسخ دهند.
 پیشرفت در تحقیقات پروتئومیکس منجر به کاربرد جهانی وسیع در علوم گیاهی، از محدوده

جوانه زدن بذر تا توسعه میوه و پر شدن دانه می شود )حکیم و همکاران، 2012 ب(.
توسـعه و ادغـام چهار ابزار مهم پژوهشـگران را با منابع دقیق بـرای طبقه بندی و تمایز 
پروتئین ها فراهم آورده اسـت. مکانیسـم اولیه برای پروتئومیکس ها، پایگاه داده ای است که 
 شامل پروتئین، ES t و یک پایگاه داده توالی ژنوم است که به طور مشترک یک رکورد جامع
 از تمام پروتئین های بیان شده در یک ارگانیزم تولید می کند. ابزار دوم در پروتئومیکس ها

طیـف سـنجی جرمیMS( 1( اسـت کـه می تواند تجزیـه و تحلیـل سـازگار بیومولکول ها، 

1. mass spectrometry



۸0
برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش

 به ویژه پروتئین ها و پپتید های را تسهیل کند. MS سه طبقه از تحقیقات را فراهم می کند،
 که همه آن ها در پروتئومیکس بسیار ارزشمند است، که در همان ابتدا ابعاد دقیق مولکول

پروتئین هـا بـه انـدازه 100 کیلـو دالتـون و یـا حتـی بیش تـر فراهـم می کنـد. بنابرایـن 
تحقیقـات مربوطـه بـه MS یـک جایگزیـن بـرای الکتروفـورز ژل پلی آکریامید سـولفات 
دودسـیل سـدیمSDS-PAGE( 1( بـرای تخمیـن جـرم مولکولـی اسـت. این امـر می تواند 
اندازه گیـری توده هـای پپتیـد حاصل از هضـم پروتئولیتیک را نیز فراهم کنـد که می تواند 

شناسـایی قطعـی پروتئیـن هدف را تسـهیل کند )استوسـاندت و همـکاران، 200۹(.
سـومین ابـزار بـرای پروتئومیکس هـا، مجموعـه ای از نـرم افـزار اسـت کـه می توانـد 
 داده هـای MS را بـا دنباله هـای پروتئینـی خـاص در پایـگاه داده یا کاتالـوگ تطبیق دهد
 )جورین-نـووو و همکاران، 200۹؛ ماسـدو، 2012(. با وجـود این که داده های MS می تواند

پیونـد پروتئیـن را حـل کنند، تفسـیر آن به واسـطه تولید طیف های عظیم نسـبتاً دشـوار 
 اسـت. این نرم افزار می تواند با اسـتفاده از الگوریتم های متفاوتی از داده های تفسـیر شـده

MS به منظور بررسی حجم زیادی از داده های را تطبیق دهد.

 گام چهارم در پروتئومیکس، تکنولوژی آنالیز تجزیه پروتئینی می باشد که دو پروتئومیکس
را در اختیـار دارد. اولاً می توانـد بـه ساده سـازی مجموعـه پروتئیـن پیچیده منجر شـود و 
آن هـا را بـه پروتئین هـای فـردی یـا پپتیدهای کوچک حـل کند. دومـاً این امـر می تواند 
 2D-SDS-PAGE بـه تجزیـه و تحلیـل نسـبی پروتئین هـای هـدف اجـازه دهـد. اگرچـه
به طـور کلی برای جداسـازی پروتئین اسـتفاده شده اسـت، دیگر تکنیک هـای متحد مانند 
،)CE( ۳الکتروفوز مویرگی ،)HPLC( 21، کروماتوگرافی مایع با کارایی بالاD-SDS-PAGE 

 فوکوس کردن ایزوالکتریکIEF( 4( و کروماتوگرافی جذبی نیز می تواند برای پروتئومیکس ها
تحلیلـی اسـتفاده شـوند )کارپنیتـر و همـکاران، 2000؛ ماسـدو، 2012؛ روسـیگنول و 
همـکاران، 2006؛ وونـگ و گاگنـی، 2012(. در واقـع، روش هـای دو بعـدی به عنوان مثال 

1. Sodium dodecyl sulphate polyacrylamide gel electrophoresis

2. High-performance liquid chromatography

3. Capillary electrophoresis

4. Isoelectric focusing
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 کروماتوگرافـی مایع تبادل یونـی )LC( در ترکیب با )HPLC )RP فاز معکوس، گام مهمی
 بـرای تعییـن مجموعه هـای پپتید اسـت. ترکیبی از این چهار ابزار اسـت که بـه تکنولوژی

پروتئومیکس کمک می کند )چندنا و همکاران، 2012؛ منابه، 1۹۹۹؛ روحده و همکاران، 1۹۹۸(.

3-2- پروتئومیکس ها برای سویا
انتخـاب روش پروتئومیکـس در گیاهان توسـط یـک مجموعه خـاص از پروتئین ها که 
از انـواع مختلفـی از گونه هـای گیاهـی، بافت و اندام یا اندامک سـلولی اسـتخراج می شـود 
بسـتگی می شـود. از آنجایی که پروتئین دیواره سـلولی و غشاء واکوئل و پاستیدهای گیاه 
سـویا نسـبت به گیاهان دیگر سـخت اسـت، اسـتخراج پروتئین دشوارتر اسـت. سویا منبع 
 غنـی از پروتئیـن اسـت، متابولیت های ثانویـه مانند ترکیبـات فنولیک، فـاون گلیکوزید1

)کامپفـرول2 و کورسـتین گلیکوزیـد۳(، اسـیدهای آلـی و ترپن ها4، اسـتخراج را مشـکل تر 
می کننـد و مانـع از اسـتخراج کارآمـد پروتئیـن و هم چنین بهبـود تصویر دقیـق پروتئین 

در DE-2 می شـود )دویـدی و کایاسـتثا، 201۳؛ نوری و همـکاران، 2011(.
به طـور معمـول در پروتئومیکـس، پروتئین هـا عمدتـاً بـا جدایـی از طریـق تکنیـک 
DE-2 بـا IEF به عنـوان بعـد اول و SDS-PAGE به عنـوان مرحلـه بعـدی مـورد ارزیابـی 

 قـرار می گیرنـد. آنالیـز بهتـر در جداسـازی پروتئیـن بـا ایجـاد شـبیه سـازی های ثابـت
 IPGs( pH( برای جنبه اصلی به دسـت آمده اسـت )دویدی و کایاسـتثا، 201۳(. در نتیجه

 پروتئین های استخراج شده می توانند به وسیله توالی یا اسپکترومتری جرمی شناخته شوند.
پروتئومیکـس عـاری از ژل، پروتئومیکـس تفنـگ سـاچمه ای5 و پروتئومیکـس مبتنـی بر 
LC/MS یـا MS را می تـوان بـرای ارزیابی هـای پرتـوان در زمینـه پروتئـوم اسـتفاده کرد. 

ایـن پیشـرفت براسـاس پراکندگـی LC از مخلـوط پپتیـد وابسـته بـه تجزیـه و تحلیـل 

1. Flavone glycosides

2. Kaempferol

3. Quercetin glycoside

4. Terpenes

5. Shotgun proteomic
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اسـپکتروفتومتری تـوده دو طرفـه حاصل شده اسـت )دویـدی و کایاسـتثا، 201۳؛ نوری و 
همـکاران، 2011(.

تکنولـوژی شناسـایی پروتئیـن چندزمینـه ای )MudPIT( جـدا کردن براسـاس تبادل 
کاتیونـی قـوی سـتون فـاز برگشـت را کامل می کنـد و تحقیـق MS/MS را بـرای جدایی 
رقابتـی مخلوط هـای پپتید پیچیده تسـهیل می کند. تکنیک بدون ژل1 به دلیل شناسـایی 
دقیـق مقادیـر نـادر و دارای وزن مولکولـی یـا مقـدار pI بـالا، و پروتئین هـای آب دوسـت 
که نمی تواند با اسـتفاده از تکنیک های براسـاس ژل شناسـایی شـوند، بسـیار پیشـرفته تر 
اسـت. بـرای شناسـایی پروتئیـن غشـای پاسـمایی سـویا تحت تنـش غیر زنـده، ترکیب 
پروتئومیکس هـای براسـاس ژل و پروتئومیکـس بـدون ژل مـورد اسـتفاده قـرار می گیـرد 
)دویـدی و کایاسـتثا، 201۳؛ نـوری و همـکاران، 2011(. تکنیک هـای تشـخیص پروتئین 

را می تـوان در یـک طیـف وسـیعی از موجـودات زنـده ازجمله سـویا بـه کار برد.
تشـخیص پروتئین هـا معمـولاً بـا اسـتفاده از یـک پایـگاه داده برنامه هـای تحقیقاتـی 
ماننـد MASCOT یـا SEQUES t اجـرا می شـود )دیـوی و کایاسـثا، 201۳؛ نـوری و 
همـکاران، 2011(. سـویا دارای یـک بعـد ژنومـی پیش بینی شـده Mbp1115 اسـت، کـه 
به طـور قابـل توجهـی بزرگ تـر از سـایر محصـولات زراعـی ماننـد برنـج )Mbp 490( یـا 
سـورگوم )Mbp 818( اسـت. توالـی ژنـوم Mbp 1100 در کل ژنـوم سـویا وجـود 464۳0 
ژن کـد کننـده پروتئیـن را ممکـن می کند، که 70 درصـد بیش تر از Arabidopsis اسـت 
)نـوری و همـکاران، 2011(. پایـگاه داده ژنوم سـویا شـامل 7577۸ توالـی و 254۳1۸46 
بقایـا کـه از منابـع پروژه ژنوم سـویا در موسسـه ژنـوم DOE Joint سـاخته می شـود؛ این 
رکـورد در www.phytozome.net قابـل دسـتیابی اسـت. حتـی اگر داده هـای توالی ژنوم 
تقریبـاً تمـام شـده باشـند، هیـچ مجموعـه ای از ژنـوم اضافـی وجود نـدارد چرا کـه نتایج 
 حاصـل از الگوریتـم محاسـباتی مدلینـگ2 ژن کم هسـتند. عاوه بر این، تکثیر ژنوم سـویا

نشـان می دهـد کـه تقریبـاً 75 درصـد ژن ها به عنـوان کپـی چندمنظوره موجود هسـتند، 
 کـه حتـی موانـع بیش تـری را در تحقیقـات ایجـاد می کننـد. پایـگاه داده پروتئـوم سـویا

1. Gel free

2. Modelling
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  (http://proteom.dc.affrc.go.jp/Soybean) داده های از جمله نقشه های DE-2 و تحقیقات
عملـی پروتئین های سـویا موجود هسـتند. با ایـن وجود، مقدار قابل توجهـی از پروتئین ها 
بـا توابـع بلنـد، محدودیت هایی بـرای ابزار محاسـبه ی زیست شناسـی ایجـاد می کنند که 
نیـاز بـه تجزیـه و تحلیـل عمیق و زیـاد دارد. پروتئومیکس سـلولی در تشـخیص تغییر در 

بیـان پروتئیـن تحت شـرایط و تیمارهای مختلف کمـک می کنند.

4-2- پروتئومیکس سویا تحت شرایط تنش های غیرزیستی
تنش هـای غیرزیسـتی ماننـد خشـکی، شـوری، دمـا و فلـزات سـنگین بـه شـدت بـر 
عملکـرد سـویا از طریـق فرایندهـای مختلـف فیزیولوژیکـی و ژنتیکـی تأثیـر می گذارنـد. 
پیشـرفت های فیزیولـوژی گیاهـی، ژنتیـک و ژنومیک درک ما از پاسـخ گیـاه به تنش های 
غیرزیسـتی و مکانیسـم تحمـل را افزایـش داده اسـت. ایـن بخـش در مـورد مطالعـات 

پروتئومیکس هـای سـویا کـه در معـرض تنش هـای غیـر زنـده بـوده بحـث می کنـد.

1-4-2- پروتئومیکس سویای رشد یافته تحت تنش خشکی
 با از دست دادن آب در اتمسفر و خاک خشکی حاصل می شود )ورنا و همکاران، 201۳( و
 یکی از تنش های غیرزیستی مهمی است که به طور چشم گیری رشد و عملکرد محصولات

زراعـی را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد. تنش خشـکی کارایی سـویا را درکل مرحله توسـعه 
گیـاه از جوانه زنـی تـا گل دهـی نزدیـک بـه 40 درصـد کاهـش می دهـد، بنابرایـن قدرت 
یـا کیفیـت فیزیولوژیکـی بـذور را تحـت تأثیر قـرار می دهد )دویـدی و کایاسـثا، 201۳(.
 کاهش نسـبت اندام هوایی به ریشـه معمولاً تحت تنش خشـکی مشـخص شـده است،

به طوری کـه رشـد ریشـه نسـبت به رشـد انـدام هوایـی کم تـر تأثیـر می پذیـرد )فرانکو و 
 همـکاران، 2011؛ کوماتسـو و حسـین، 201۳(. عـاوه بر این، طول و مورفولوژی ریشـه و
 جـذب آب و مـواد غذایـی از خـاک بـه نوبـه خـود مقاومـت بـه خشـکی را تحـت تأثیـر

قـرار می دهنـد )نـوروزی و همـکاران، 200۸؛ نوری و همـکاران، 2011(. بررسـی پروتئوم 
)CBB( 2 رنگ آمیزی شده با کوماسی برلیانت بلو-DE ریشه های سویا با استفاده از ژل های 
 در فاز گیاهچه ای تحت تنش خشکی توسط لاراینزر و همکاران )2007( بررسی شده است.
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ایـن پژوهشـگران اختاف قابل توجهـی در لکه 45 پروتئین مشـاهده کردند که از ژل های 
DE-2 رنـگ آمیـزی شـده با CBB متمایـز بود. در میان همـه لکه هـا، 5 پروتئین افزایش 

بیـان و 21 پروتئیـن کاهـش بیـان داشـتند، در حالی کـه دو پروتئین جدید تحت شـرایط 
تنـش خشـکی القا شـده بـود. زمانی که گیاهـان در معرض تنش خشـکی بـرای چهار روز 

آبیـاری شـدند مقدار پروتئین به مقدار شـاهد رسـید )لاراینزر و همـکاران؛ 2007(.
 پلی اتیلن گایکول )PEG(، ماده اسمزی با جرم مولکولی بالا، برای مطالعه تنش خشکی

در سـویا به طـور گسـترده ای مـورد اسـتفاده قـرار می گیرد )حسـین و کوماتسـو، 2014(. 
نـوری و همـکاران )2012( کاهـش 10 درصد در بیان پروتئین کالنکسـین1 در ریشـه های 
 سویای 14 روزه در معرض تیمار PEG را نشان دادند، که بعد از آن با افزایش شدت تنش،

کاهـش بیش تـری دیـده شـد. کالنکسـین یـک پروتئیـن چاپـرون مولکولـی ER موضعی 
اسـت، کـه در تاخـوردن و کنتـرل کیفیـت پروتئین هـا دخیـل اسـت. ایـن پروتئیـن بـا 
پروتئین هـای محلـول مسـیر ترشـحی سـلول مرتبـط اسـت کـه بـه تاخـوردن و کنتـرل 
کیفیـت گلیکوپروتئین هـای تولیـد شـده کمـک می کنـد )بروکمیـر و ویلیامـز، 2006؛ 
حسـین و کوماتسـو، 2014(. نـوری و همـکاران )2012( پیشـنهاد کردند که کانکسـین با 
 پروتئیـن کانژوگه شـوک حرارتـی 70 کیلودالتونی در ارتباط اسـت و احتمالاً به عنوان یک

چاپرون مولکولی تنش اسمزی ناشی از PEG تجمع می یابد )حسین و کوماتسو، 2014(.
تنـش خشـکی منجـر بـه کاهـش میـزان فتوسـنتز در گیاه سـویا شده اسـت. ایـن امر 
 ممکـن اسـت به دلیـل کاهـش در فعالیـت روبیسـکو و فتوسیسـتم II باشـد کـه منجـر به
 کاهـش قابـل توجـه جـذب دی اکسـید کربـن بـه سـمت صفـر می شـود )هاشـیگوچی و
 همکاران، 2010؛ حسـین و کوماتسـو، 2014؛ ریباس-کربو و همکاران، 2005(. متابولیسم
 قنـد معمـولاً بعد از تنش خشـکی بر فتوسـنتز غلبـه می کند. آلام و همـکاران )2010 ب(
 کاهش بیان2 پیروفسفوریاز گلوکز-UDP و 2،۳-بیوفسفوگلیسرات مستقل از فسفوگلیسرات موتاز

در ریشـه گیـاه سـویا کـه تحـت تنـش چهـار روزه آب بـود نشـان داده شـد. با ایـن حال، 
مقـدار هـر دو آنزیـم زمانی کـه آبیـاری مجـدد انجـام گردیـد، احیـا شـد. کاهـش در بیان 

1. Calnexin

2. Downreglation



فصل 2: سویا تحت تنش غیر زیستی: رویکرد پروتئومومیک
۸5

آنزیم هـای گلیکولیـت تحـت تنش اسـمزی شـاید راهبردی بـرای تقویت قندهـا به عنوان 
منبـع انـرژی بـرای تکمیـل رشـد پس از  تنش خشـکی باشـد.

 محمـدی و همـکاران )2012 الـف و ب( تغییـرات در مقدار پروتئین در گیاهچه سـویا
 تحت تنش خشـکی و تنش اسـمزی ناشی از PEG را با استفاده از رویکرد پروتئومی خاص
 اندام تجزیه تحلیل کردند. آن ها دریافتند که ریشه نسبت به دو اندام دیگر )هیپوکوتیل و برگ ها(

بـا پروتئین هـای ۳2، 1۳ و 12 متغییـر در واکنـش بـه تنـش خشـکی، تیمـار PEG و 
ترکیـب هـر دو تیمـار، بـه ترتیـب، به تنش خشـکی بسـیار حسـاس تر اسـت. در برگ ها، 
میـزان پروتئین هـای مربـوط بـه متابولیسـم افزایـش یافـت، در حالی کـه تولیـد انـرژی 
 پروتئین هـای مربـوط بـه سـنتز پروتئیـن افت پیدا کـرد. یافته ها نشـان دادند که هر سـه

پروتئیـن به طـور کلـی در برگ هـا، هیپوکوتیل هـا و ریشـه های گیاهچـه سـویای تحـت 
تنـش خشـکی تفسـیر شـده اند. بیـان1 ایزوفـرم B اکتیـن و پروتئیـن 70 شـوک دمایـی2  
افزایـش یافـت، در حالی کـه متیونیـن تحت تنش خشـکی بـدون در نظرگرفتن نـوع اندام 
کاهـش افـت پیـدا کـرد. تنـش خشـکی کاهـش بیـان mRNA را القـا می کنـد و مقـدار 
متیونیـن سـینتاز را در برگ هـا، هیپوکوتیل-هـا و ریشـه ها کاهـش می دهد. بـا این حال،  
تحـت تیمارهـای گرمـا و شـوری متیونیـن سـینتاز بـدون تغییـر می ماند واین امـر دلالت 
بـر تأثیـر تنـش خشـکی ناشـی از PEG بـر متیونیـن سـینتاز دارد )محمدی و همـکاران، 

2012 الـف و ب(.
یافته هـا نشـان می دهـد کـه فراوانـی کـم متیونیـن سـینتاز ممکـن اسـت مسـئول 
رشـد ضعیـف گیاهچه هـای سـویا در معـرض تنـش خشـکی باشـد )حسـین و همـکاران، 
201۳؛ کوماتسـو و حسـین، 201۳(. نـوری و کوماتسـو )2010( پروتئین هـای پاسـمای 
گیاهچه هـای سـویا آسـیب دیـده توسـط تنـش اسـمزی را بـا بکار گرفتـن روش هـای 
پروتئومیکـس مبتنـی بر ژل و LC-MS/MS تجزیـه و تحلیل کردند. آن ها افزایش بیان در 
پروتئیـن calnexin و جریان یون متضمن سـه همولوگ عملکـردی H+-ATPase به عنوان 
پروتئین هـای ناقـل را دریافتنـد. یافته هـا نشـان می دهـد کـه هیپراسـموتیک۳ محیطـی، 

1. Upreglution

2. heat shock protein

3. Hyperosmotic
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 افزایـش بیـان پروتئیـن H+-ATPase متصـل بـه غشـا را افزایـش می دهـد و بعـد از آن
منجر به تقویت calnexin در غشای پاسمایی می شود )حسین و همکاران، 201۳(.

تعـدادی از پروتئین هـای جدیـد دخیـل در متابولیسـم سـلولی، ماننـد پروتئین هـای 
 دخیـل در مکانیسـم دفاعـی، پروتئاز را طـی تحقیقات پروتئومیکس گیاهچه هـای دو روزه
 سـویای تحت تنش خشـکی یافتند. آن ها القا مثبت بازدارنده های پروتئاز در گیاهچه های

سـویا، کـه دلالـت بـر واکنش دفاعـی آن ها به تنـش خشـکی دارد را پیدا کردنـد. گیاهان 
در معـرض تنـش خشـکی پروتئازهـای کمـی از واکوئل هـای تحـت تأثیـر تنـش ترشـح 
می کننـد کـه ایـن به طـور مسـتقیم ناشـی از بیـان بازدارنده های پروتئـاز واکوئلی اسـت، 
بنابرایـن اثـرات مضـر تنـش بـر پروتئین های سـلولی را سـرکوب می کنند. تنش خشـکی 
بیـان کوآنزیـم AO- متیل ترانسـفراز1 را کـه بـا احتمال در طویل شـدن ریشـه برای حفظ 
رشـد ریشـه و لیگنینـی شـدن آن کمـک می کند را کاهـش می دهد )حسـین و همکاران، 

201۳؛ نـوری و همـکاران، 2011؛ تورچی و همـکاران، 200۹(.
ریشـه سـویا در معـرض تنـش خشـکی، کاهـش بیـان آنزیـم اس-آدنوزیل متیونیـن 
سـینتاز2 را نشـان داد )آلام و همـکاران، 2010 ب(. کاهـش بیـان اس-آدنوزیل متیونیـن 
سـینتاز در خشـکی با کاهـش فعالیت فتوسـنتزی، ویژگـی معمول تنش های غیرزیسـتی 
همـراه اسـت )نـوری و همـکاران، 2011(. تحـت شـرایط خشـکی در گیاهچه های سـویا، 
 آنزیم سوپراکسـید دیسـموتاز )SOD( افزایش بیان نشـان داد )تورچی و همکاران، 200۹(.
 با تجزیه تحلیل پروتئومیکس ریشه سویا، مشاهده شد که دهیدرین۳ و فریتین تحت تنش

خشـکی تجمع می یابد )آلام و همکاران، 2010 ب(. پروتئین تأخیر جنین زایی4 با فراوانی 
بـالا)LEA(، به ویـژه دهیدرین هـا، تحمـل تنـش غیرزیسـتی را بـا محـدود کـردن اثـرات 
 مخـرب گونه هـای اکسـیژن فعـال )ROS( افزایـش می دهد )حسـین و همـکاران، 201۳؛

مـوالا و همـکاران، 2006؛ نـوری و همـکاران، 2011(. فریتیـن بـه شـدت رادیکال هـای 
هیدروکسـی سـمی را کاهـش می دهـد )نـوری و همـکاران، 2011(.

1. O-methyltransferase

2. S-adennosylmethionine synthase

3. Dehydrin

4. late embryogenesis-abundant
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2-4-2- پروتئومیکس سویا تحت تنش سیلاب/غرقابی
پـس از تنـش خشـکی، تنـش غرقابـی دومیـن عامـل مضـر بـر توسـعه محصـولات 
زراعـی بـه ویـژه سـویا اسـت کـه به دلیـل آب اضافـی خـاک رخ می دهـد )بویـر، 1۹۸2(. 
سـالانه تقریبـاً دو میلیـون هکتـار تحت تأثیـر تنش غرقابی قـرار می گیرنـد و آن منجر به 
 کاهـش 25 درصـدی تولیـد می شـود )حکیـم و همـکاران، 2012 الف(. غرقابی با سـیاب
 شروع شده و منجر به کاهش عملکرد محصولات می شود )هاشیگوچی و همکاران، 2010(.

ایـن کاهـش عملکـرد به طـور مسـتقیم بـا محدودیت هـای روزنـه ای و فتوسـنتز همـراه 
اسـت کـه باعـث کاهـش جـذب کربـن می شـود )حسـین و کوماتسـو، 2014؛ میلکـه و 
همـکاران، 200۳(. تغییـرات درون دسـتگاه فتوسـنتزی تحـت تنـش غرقابی، بـرای مثال 
ریبولوز-1،5-بیـس فسـفات کربوکسیاز/اوکسـیژناز )RuBisCO( و پروتئین هـای مرتبـط 
ممکـن اسـت فعالیـت فتوسـنتزی را محـدود کنـد )حسـین و کوماتسـو، 2014؛ میـان و 
همـکاران، 200۸(. اولیـن قسـمت سـلول کـه بـه تنـش سـیاب واکنـش نشـان می دهد، 
دیـواره سـلولی می باشـد کـه در نتیجـه این امـر، پروتئین هـا در دیـواره سـلولی در انتقال 
پیـام ، سـازمان دهی، دسـتگاه متابولیکـی و گسـترش سـلول در واکنـش به تنـش غرقابی 
درگیـر می شـوند )حکیـم و همـکاران، 2012 الف(. بقولات از جمله سـویا اغلـب اوقات به 
سـیاب حسـاس هستند )حسـین و همکاران، 201۳، نوری و همکاران، 2011(. تحقیقات 
پروتئومیکـس یـک ابـزار عالی بـرای شـناخت پروتئین ها و شـبکه های دخیـل در واکنش 
 بـه تنـش سـیاب هسـتند. تحقیقـات پروتئومیکـس در سـویا در معـرض تنـش سـیاب

بیش تـر بـر مراحـل اولیـه رشـد گیـاه متمرکز شده اسـت، زیـرا تنش کوتـاه در ایـن زمان 
می توانـد آسـیب قابـل ماحضه ای اعمـال کند )نـوری و همـکاران، 2011(.

 برای بررسی سیستم واکنش در سویا در معرض تنش سیاب، کوماتسو و همکاران )2010(
 پروتئین های دیواره سلولی ریشه و هیپوکوتیل سویا را که برای دو روز در معرض تنش سیاب

 2-DE بودنـد را خالـص سـازی کردنـد. پروتئین هـای خالص شـده پـس از رنگ آمیزی بـا
جـدا شـدند، و در لیپوکسـی ژناز1 )پیش سـازهای پروتئینی شـبیه جرمین، پیش سـازهای 
گلیکوپروتئین(، سوپراکسـید دیسـموتاز Cu-Zn و پروتئین اکسـیداز آمینه کاهش نشـان 

1. Lipoxygenases
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 دادند. هم چنین گزارش شده اسـت که تنش سـیاب از طریق کاهش بیوسنتز جاسمونات و
 آنزیم هـای از بیـن برنـده گونه هـای اکسـیژن فعـال )ROS( از سـخت شـدن ریشـه ها
 ممانعت می کند. غشای پاسمایی به دلیل مرز اصلی سیتوپاسم سلولی و فضای خارج سلول

نقش قابل توجهی در ارتباطات سلولی ایفا می کند )حسین و کوماتسو، 2014(.
کوماتسـو و همـکاران )200۹ الف( کل پروتئین ها با غشـای پاسـمایی یـک روزه را با 
اسـتفاده از تکنیک هـای با ژل و بدون ژل بعد از تنش سـیاب نشـان دادنـد. آن ها افزایش 
بیـان پروتئین هـای دیـواره سـلولی، پروتئیـن 70 کیلودالتونـی مرتبط با شـوک حرارتی و 
SOD را مشـخص کردنـد. افزایـش قابـل توجه پروتئیـن 70 کیلودالتونی مرتبط با شـوک 

حرارتـی پروتئین هـای دفاعـی تحـت تنش سـیاب ایجاد شـد. افزایـش قابـل توجهی در 
میـزان SOD نشـان دهنده نقـش مهـم سیسـتم آنتی اکسـیدان در محافظـت سـلول ها از 
صدمـه اکسـیداتیو ناشـی از تنـش سـیاب اسـت. عـاوه بـر این، پیشـنهاد شده اسـت که 
تنظیـم H+ATPase غشـای پاسـمایی و محافظـت از هموسـتازی یـون ممکـن اسـت بـا 
همـکاری بیـن پروتئین هـای پیامرسـانی، برای مثـال پروتئین کینـاز 14-۳-۳-، سـرین/

ثرونیـن و پروتئیـن خانـواده band 7 به دسـت آید )کوماتسـو و همـکاران، 200۹ الف(.
ریشـه اولیـن انـدام گیـاه اسـت کـه تنـش غرقابـی را دریافـت می کنـد. بنابرایـن،  
 پروتئومیکس ریشـه برای تفسـیر واکنش گیاه تحت شـرایط سـیل مهم اسـت )حسـین و

کوماتسـو، 2014(. کوماتسـو و همـکاران )200۹ ب(، در جداسـازی پروتئـوم سـلول از 
 ریشـه های دو روزه سـویا و هیپوکوتیل هایی که در معرض 12 سـاعت تنش سیاب بودند،

ژن هـا و پروتئین هـای القاشـده را تشـخیص دادنـد. بیـان ژن هـای  مهـم شـامل ژن هـای 
کـه در انحـال دیواره سـلولی، بیوسـنتز اتیلن، تخمیر الکل و مکانیسـم های دفـاع پاتوژن 
درگیـر هسـتند بیـان شـدند. پروتئومیکـس در ریشـه گیـاه سـویا کـه بـه مدت یـک روز 
 غرقـاب شـده بـود  نشـان می دهـد کـه پروتئین هـای مربـوط بـه گلیکولیـز، بـرای مثـال
 UDP- گلوکز پیروفسفوریاز1، فروکتوز-بیس فسفات آلدولاز2 و نوکلئوتید دی فسفات کیناز۳،

1. UDP-glucose pyrophosphorylase

2. Fructose-bisphosphate aldolase

3. Nucleoside diphosphate kinase
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بـه شـدت تحـت تأثیر قرار می گیرند )هاشـیگوچی و همـکاران، 200۹(. نانجـو و همکاران 
 )2010( تفاوت در تنظیم زیرمجموعه های 20S پروتئوزوم1 در سویا  غرقاب را نشان دادند.
 بیان متعادل هر زیر واحد 20S پروتئوزوم تحت تنش سیابی ممکن است بعداً سطح بیان و

فعالیت زیر واحد 26S را تحت تأثیر قرار دهد و واکنش گیاه به غرقابی را تغییر می دهد.
 اسـتراتژی سـویا تحت تنش سـیابی در گیاهچه های ۳ هفته ای که در معرض سیاب

بـرای ۳ تـا 7 روز قـرار گرفتـه بودنـد، تغییـر می کنـد )آلام و همـکاران، 2010 الـف(. 
یافته هـای ایـن پژوهـش نشـان داد که مقـدار آنزیم هـای گلیکولتیک و مسـیرهای تخمیر 
 بیش ترین تأثیر را داشـته اند )کوماتسـو و حسین، 201۳(. ماتسـیوس و همکاران )2011( 
 نشـان دادند که پروتئین های اساسـی در واکنش به تنش، گلیکولیز، هموسـتازی ردوکس

دخیل هستند و پردازش پروتئین در نواحی خاصی از ریشه مثل رأس آن با شدت بیش تری 
 انجام می شـود )حسـین و کوماتسـو، 2014(. نانجو و همکاران )2012( پروتئومیکس های
 کمی بر پایه MS بدون ژل و روش های پروتئومیکس های فسـفر برای بررسـی پروفیل های
 مقایسـه ای موجود پروتئین نوک ریشـه سـویا که در معرض تنش سـیابی قرار گرفته بود
 اسـتفاده کردنـد. آن ها نتیجه گرفتند که: 1- افزایـش در پروتئین های مربوط به گلیکولیز،
 تخمیر، متابولیسـم دیواره سـلولی و متابولیسـم نوکلئیک، 2- تجمع پروتئین هایی از جمله

پروتئیـن متصـل بـه سـاکروز، فسـفاتدیل اینوزیتول-4-فسـفات 5-کینـاز، اکتین هـا و 
توبولین های-آلفـا2 به ویـژه در بخـش نـوک ریشـه، ۳-کاهـش رقابـت پروتئین هـای اصلی 
دخیـل در متابولیسـم آمینواسـید و مشـارکت سـلول، 4- افزایـش رو بـه رشـد سـاکاروز 
 به دلیل جمع شـدن پروتئین های متصل به سـاکاروز در نوک ریشـه سـویای غرقاب شـده

وجود دارد )نانجو و همکاران، 2012(. پیوسـتگی ارتباط پروتئولیز و تنش غرقابی در نوک 
 ریشـه با اسـتفاده از روش های پروتئومیکس ایجاد می شـود )یاناگاوا و کوماتسـو، 2012(.

نتایـج نشـان داد کـه فرآیندهـای پروتئولیـک مربـوط بـه یوبیکوتین/پروتئـازوم۳ کـه در 
ریشـه ها رخ می دهـد منجـر بـه تخریـب سـلول های نـوک ریشـه و مـرگ سـلول های 

کاهـک ریشـه می شـود )یانـاگاوا و کوماتسـو، 2012(.

1. Proteasome

2. Alpha-Tubulins

3. Ubiquitin/proteasomes
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 کوماتسـو و همـکاران )201۳ الـف( تحقیق پروتئومیکس روی رقـم موتانت متحمل به
غرقـاب که افزایش رشـد ریشـه در شـرایط غرقاب  نشـان می دهد انجام دادنـد. همچنین، 
پروتئـوم مربـوط بـه مسـیر تخمیر را بررسـی کردنـد که که شـامل دسـته های متنوعی از 
ژن ها مثل الکل دهیدروژناز )ADHها( و ایزوآنزیم های پیروات دکربوکسـیاز اسـت. آن ها 
 گـزارش داده انـد کـه پروتئین هـای مرتبـط بـا دیـواره سـلولی هنـگام بروز تنش سـیابی

تغییـری نمی کننـد و و این گونـه زنده مانـدن سـلول های نـوک ریشـه را شـرایط تنـش 
 حفظ می کنند. از این رو، رشـد سـریع بعد از دوره تنش را پشـتیبانی می کند )کوماتسـو و

همـکاران، 201۳ الـف(. در بر رتیکولوم آندوپاسـمیک )ER( بخش نوک ریشـه سـویا که 
 تحـت تأثیـر تنش غرقـاب قرار داشـت، بیان پروتئین 5 متصـل به لومینـال1 افزایش یافت

کـه در تحمـل تنـش، متابولیسـم هومـورن، سـنتز دیـواره سـلولی و تعمیـر DNA دخیل 
می باشـد )کوماتسـو و همـکاران، 2012 ب(. عـاوه بـر ایـن، کاهش بیان متیل ترانسـفراز 
 PMT2 و پروتئیـن 2 آرابینوگالاکتـان2 تحـت تنـش سـیاب مشـاهده شـد )کوماتسـو و

 همکاران، 2012 ب(. اوه و همکاران )2014( افزایش در پروتئین پلی-ADP-ریبوسیلیشن۳ و
کاهش در متابولیسـم RNA از طریق تحقیقات پروتئومیکس هسـته ای نوک ریشـه سـویا 

مبتـا به تنش سـیابی را گـزارش کردند.
تجزیـه تحلیـل پروتئـوم بـرگ سـویا نشـان داد کـه اکثریـت پروتئین های احیا شـده 
در متابولیسـم اولیه/ثانویـه و تولیـد انـرژی دخیـل هسـتند )دونللـی و همـکاران، 2005(. 
ایـن یافته هـا بـا تجزیـه و تحلیل جدیـد پروتئومیکـس اندام خـاص بر پایه ژل که توسـط 
خاتـون و همـکاران )2012( نشـان داده شـده بودنـد، پروفیل هـای پروتئیـن در ریشـه ها، 
 هیپوکوتیل هـا و برگ هـا در گیاه زراعی سـویا یک هفته ای تحت تنش غرقابیبا اسـتفاده از 
 تکنیک پروتئومیکس بر پایه ژل همخوانی دارند. در میان 577 لکه پروتئینی شناسایی شده
 در برگ هـا، 24-26 لکـه در طول تنش سـیاب به طور معنی داری کاهـش یافتند. اگرچه،

پروتئین هـای سیتوپاسـمیک و کلروپاسـمیک کاهـش یافتنـد و بعـد از آن در برگ هـا 

1. Luminal

2. Arabiogalactan

3. Poly-ADP-Ribosylation
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افزایـش یافتنـد، در حالی کـه تمـام پروتئین هـای درگیـر در مکانیسـم بیماری/دفاعـی 
کاهـش یافتنـد )خاتـون و همکاران، 2012(. تعـداد کمی از پروتئین هـای مربوط به انرژی 
در برگ هـا در مقایسـه بـا ریشـه ها و هیپوکوتیل هـا وجـود دارنـد. در میـان پروتئین های 
مربـوط به متابولیسـم سـلول، ایزوفـاون ردوکتاز1، نقـش مهمی در برابر تنش اکسـیداتیو 
شناسـایی شده اسـت. ایزوفاون ردوکتاز در بیوسنتز آلکالوئیدها که در مکانیسم مقاومت به 
 تنش سهیم هستند دخیل هستند )کاجیکاوا و همکاران، 200۹؛ کوماتسو و حسین، 201۳(.

 )CAT ،SOD( کاهـش ایزوفـاون ردوکتاز و پروتئین هـای اضافی مرتبط به بیماری/دفـاع
در ریشـه ها و برگ هـای گیاهـان مبتـا بـه غرقـاب در برابـر گیاهچه هـای شـاهد نشـان 
می دهـد کـه تنـش غرقابـی به طـور مجـزا واکنـش دفاعـی در گیـاه سـویا غرقاب شـده را 
سـرکوب می کنـد )خاتـون و همـکاران، 2012(. عاوه بـر این، نویسـندگان نتیجه گرفتند 
کـه صدمـه در رشـد گیاه ناشـی از کاهش پروتئین هـای متصل به کلروفیـل a-b و کاهش 

بیـان پروتئین ROS اسـت )خاتون و همـکاران، 2012(.
تنـش زیسـتی منجـر به آسـیب زنجیـره الکترونـی میتوکنـدری می شـود، و آن باعث 
تشـکیل ROS می شـود. میتوکنـدری محـل اصلی مطالعه زیرسـلولی پروتئومیکس اسـت 
)حسـین و کوماتسـو، 2014(. مطالعـات همـراه پروتئومیکـس و تکنیک هـای متابولیکـی 
بـرای تفسـیر عملکـرد  به طـور موفقیت آمیـزی توسـط کوماتسـو و همـکاران )2011( 
میتوکنـدری سـویای تحـت تنـش غرقاب مورد اسـتفاده قـرار گرفت. نویسـندگان افزایش 
 در پروتئین هـا و متابولیت هـای مرتبط با TCA و شـنت بوتیـرات آمینو-گاماGABA( 2( و

سوسیانات-سـمی آلدئید دهیدروژنـاز۳ را ثبـت کرده انـد. بـه عبارتـی دیگـر، پروتئین ها به 
کمپلکس هـا IV ،III و V زنجیـره انتقـال الکتـرون متصـل می شـوند و فراوانـی ناقل  های 
 NADH داخلـی غشـا در واکنـش بـه تنش غرقابـی را یافتند که  آن  ناشـی از تولیـد زیاد

اسـت )کوماتسـو و همکاران، 2011(.
تنـش غرقابـی بـا بیان پروتئیـن از جمله SOD و سـیتوزولیک آسـکوروبیک اکسـیداز 

1. Isoflavone reductase

2. gamma-amino butyrate

3. Succinate-semialdehyde dehydrogenase
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)cAPX( ROS، را کاهـش می دهد )حسـین و کوماتسـو، 2014(. همچنین، فعالیت آنزیم 

APX، بیـان ژن cAPX 2 و میـزان پروتئیـن cAPX در فراینـد غربالگـری پروتئومیکـس 

 شـش رقـم متنـوع سـویا تحت تنش سـیابی به طـور قابل توجهـی کاهش یافتند )شـی و
همـکاران، 200۸(. ایـن مشـاهدات نشـان می دهـد کـه محصـول ژن APX 2 در واکنـش 

سـویا بـه تنش ناشـی از سـیاب نقـش مهمـی ایفا می کنـد )شـی و همـکاران، 200۸(.
نقشـی که با کاربرد فیتوهورمون آبسـزیک اسـید )ABA( در  کاهش تنش غرقابی ایفا 
می شـود توسـط کوماتسـو و همـکاران )201۳ ب( در مطالعـه پروتئومیکس بـدون ژل در 
گیاهچه های سـویا مورد بررسـی قرار گرفت. تیمار ABA تحت تنش غرقابی باعث افزایش 
 فراوانـی پروتئین هـای هسـته ای از جملـه هیسـتون دیکتیـاز1 و U2 ریبونوکلئوپروتئین2

هسـته ای کوچـک می شـود؛ در مقابـل، پروتئین هـای ۳5 هسـته ای از جملـه پروتئیـن 5 
تقسـیم سـلولی، پروتئیـن زینـک فینگـر۳، ایمپورتیـن آلفـا4، عامـل بازسـازی کروماتین و 
 ترانسدیوسـین کاهـش یافتند5. عاوه بر این، کاهش شـدت بیـان mRNA پروتئین های 5

چرخـه تقسـیم سـلول، پروتئیـن زینـک فینگـر C2H2SERRATE، پروتئیـن خانـواده 
زینـک فینگـر CCCH، و ترانسدیوسـین تحـت مکمـل ABA ثبـت شـدند. نتیجـه گرفته 
شـد کـه ABA نقـش مهمـی در بهبـود تحمـل تنـش غرقابـی از طریـق مدیریـت تبدیل 
انـرژی دارد کـه ایـن امـر از طریق مسـیر گلیکولیتیـک6 و تنظیم روتئین هـای چرخه پنج 
تقسـیم سـلولی، پروتئین هـای زینـک فینگر و ترانسدیوسـین انجام می شـود )کوماتسـو و 

همکاران، 201۳ ب(.

1. his tone deacetylase

2. Ribonucleoprotein

3. Zinc finger

4. Importin alpha

5. Transducin

6. Glycolytic Scheme
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3-4-2- پروتئومیکس های سویای رشد یافته تحت شوری
شـوری یک مشـکل عمده زیسـت محیطی محسـوب می شـود، که کارایـی محصولات 
 زراعـی را در سراسـر جهـان محـدود می کند. شـوری سـطح وسـیعی از زمین را هر سـاله

تحـت تأثیـر قـرار می دهـد و مناطـق متأثـر از شـوری روز بـه روز افزایـش می یابنـد 
)ورنـا و همـکاران، 201۳(. شـوری رشـد رویشـی در نتیجـه کمبـود آب و سـمیت یونـی 
کاهـش می دهـد )سـای کاچـوت و همـکاران، 201۳(. تنـش شـوری موجب تغییـرات در 
فعالیت هـای بیوسـنتزی ضـروری و هم چنیـن فتوسـنتز و تنفـس نـوری، سـنتز قنـد و 
آمینواسـید می شـود )سـای کاچـوت و همـکاران، 201۳(. سـویا محصـول زراعـی نسـبتاً 
حسـاس بـه نمـک و شـوری اسـت، ایـن امـر به دلیـل اثـرات سـرکوب ژن اسـت، از این رو 

بیـان پروتئیـن کاهـش می یابـد )کاو و همـکاران، 2006؛ نـوری و همـکاران، 2011(.
تنـش شـوری در ابتـدا منجـر بـه افزایـش فراوانـی پروتئیـن دخیـل در دریافـت پیام 
می شـود )ژو و همـکاران، 201۳(، کـه ایـن امـر شـامل غشـای پاسـمایی یـا گیرنده های 
سیتوپاسـم، پروتئیـن ++Ca پیامرسـانی/اتصال، فعال سـازی پروتئین های-فسـفر متصـل 

آبشـار کینـاز و گیرنده هـای اتیلـن می شـود )گـوش و سـو، 2014(.
 تنش شوری منجر به القا برخی از ژن ها در سویا می شود )سبحانیان و همکاران، 2010(

همان طـور کـه لیائـو و همـکاران )200۳( فسـفاتاز تحت تنش شـوری را کـه نقش مهمی 
 در تولیـد ROS یا پاکسـازی آن دارد را شناسـایی کردند. مقـدار زیاد پروتئین های LEA و

پروتئین هـای مرتبـط بـه بیماری زائـی در ریشـه های سـویا تحت تنش شـوری شناسـایی 
شـد )اونیـش و همکاران، 2006(. عـاوه بر این، همولوگ پروتئین متصل به اوکسـیترول1 

بـا واکنش تنش شـوری و پیرشـدن کوتیلدون سـویا القا شـد )لی و همـکاران، 200۸(.
در مقایسـه بـا گیاهـان وحشـی، سـویای تراریختـه، به دلیـل بیـان بیـش از حـد ژن 
 همولـوگ پروتئیـن متصل به عامل واکنش گـر دهیدراسـیون )GmDREB2(، که به عنوان
 فعـال کننده رونویسـی ضروری اسـت در بهبود مقاومت به شـوری زیاد نقـش دارد )چن و
 همـکاران، 2007(، محتـوای پرولین بیش تری تحت تنش شـوری انباشـته می کند )چن و

همکاران، 2007(.

1. Oxys terol



۹4
برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش

اولیـن مطالعـه پروتئومیکـس روی سـویای در معـرض تنـش شـوری توسـط آقایـی و 
همـکاران )200۹( انجـام شـد. کاربـرد NaCl 100 میلی مولار روی گیاهچه های سـه روزه 
انجـام شـد و پروتئیـن آن ها را با اسـتفاده از تکنیـن پروتئومیکس اسـتخراج کردند. آن ها 
 نتیجه گرفتند که LEA در مکانیسم سازگاری گیاهان در برابر تنش شوری در مرحله اولیه

گیاهچـه دخیـل اسـت. سـبحانیان و همـکاران )2010( تحقیقـات پروتئومیکـس روی 
گیاهچه هـای سـویای هفـت روزه را با اسـتفاده از برگ هـا، هیپوکوتیل و ریشـه برای ایجاد 
 پروتئین هـای واکنشـی بـه تنش در فاز رویشـی از طریـق DE-2، توالی دهنـده پروتئین و
 MS بـه کار گرفتنـد. آن ها گزارش کردند که کاهش بیان پروتئین های مرتبط با فتوسـنتز

))RuBisCO( پروتئین چاپرون فعال کننده ریبولوز-1،5-بیس فسـفات کربوکسیاز/اکسیژناز( 
به دلیـل کاهـش انـرژی درون گیـاه اسـت، امـا همچنیـن آن هـا فراوانـی کالریتیکولیـن، 
 پروتئین چاپرون متصل به کلسـیم، به عنوان عنصر اصلی در حفظ هموسـتازی کلسـیم، و
 تاشدگی پروتئین در شبکه آندوپاسمی را مشاهده کردند. کاهش زیرواحد 50S ریبوزومی،

بـا فعالیـت پپتیدیل-ترانسـفراز کـه در تشـکیل بانـد پپتیـد دخیـل اسـت انجام می شـود 
 )کوماتسـو و حسـین، 201۳؛ کوتوسـو و همـکاران، 1۹76(، ایـن امر نشـان دهنده اثر مضر

NaCl بر بیوسـنتز پروتئین سـویا دارد و منجر به کاهش رشـد در شـرایط شـوری شـود. 

کاهـش بیـان پروتئین هـای مرتبـط بـا متابولیسـم هم چـون هیـدرولاز کـه در تخریـب 
 کلروکاتکول اثر دارد مشـاهده شده اسـت )باسکو و همکاران، 1۹۹5(، این امر حاکی از این

است که این متابولیت های ثانویه به طور معنی داری تحت تنش شوری تجزیه نمی شوند.
تنـش شـوری باعث کاهش بیـان O-متیـل ترانسـفراز کافئویل-کوآنزیم 1A می شـود، 
 ۳A 2 به سـیناپویل-کوآنزیمA بدیـن معنـی کـه منجر به القـای تبدیـل کافئویل-کوآنزیـم
می شـود )گریمینـگ و ماتـرن، 1۹۹7؛ نـوری و همـکاران، 2011(. از آن جایـی کـه ایـن 
آنزیـم بیش تـر ترکیبـات انتقالی که در لیگنینی شـدن دیواره سـلولی مشـارکت می کنند 
را معیـن می کنـد، کاهـش بیـان آن برای مختـل کردن لیگنینی شـدن دیواره سـلولی که 

1. Caffeoyl-CoA O-methyltransferase

2. Caffeoyl-CoA

3. Sinapoyl-CoA
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 منجر به کاهش متعاقب در گیاهچه های در حال رشـد در تنش شـوری می شـود. حکیم و
 همـکاران )2012 الف( تجزیـه و تحلیل پروتئومیکس ژنوتیپ Pusa-37 )متحمل به نمک(

سـویا بـه تنـش شـوری در 150 میلی مولار NaCl را بررسـی کـرد و پروتئین هـای دخیل 
در واکنش هـای بیوشـیمیایی مختلـف مانند سـنتز پروتئین )12 درصـد(، تنظیم ردوکس 
)1۹ درصـد(، متابولیسـم اولیـه و ثانویـه )25 درصـد(، یـا فرآیندهـای مرتبـط بـه دفـاع و 
بیمـاری )۳2 درصـد(را مشـاهده کـرد. در مجمـوع 17۳ لکه پروتئینی شناسـایی شـد که 
بیـش از 40 پروتئیـن به طـور مختلـف بـا تنش شـوری بیان شـدند و 16 پروتئینـا به طور 

سـاختاری تجزیه و تحلیـل گردیدند.

4-4-2- پروتئومیکس  سویا تحت تنش دمای/گرمای بالا
تنـش گرمـا به عنـوان نوسـان دما به سـطح  بحرانـی بالا تعریف می شـود کـه می تواند 
آسـیب حتمی به رشـد و توسـعه گیاه وارد کند )حسـین و همکاران، 201۳(. تنش دمای 
بـالا باعـث تغییـرات مورفولوژیکـی، آناتومیکـی، متابولیکـی و آنزیمـی  می شـود )وارایـچ و 
همـکاران، 2012(. تغییـرات مورفولوژیکـی تنـش دمـای بـالا در گیاهـان شـامل ممانعت 
رشـد ریشـه و انـدام هوایـی، آفتـاب سـوختگی سـاقه، برگ ها و شـاخه ها، سـوخته شـدن 
شـاخه ها و برگ هـا، پیـری و ریـزش بـرگ و کاهـش کارایـی گیـاه می شـود )وارایـچ و 
 همـکاران، 2012(. گیاهانـی کـه در معرض 5 درجه سـانتی گراد دمای بالای دمای طبیعی

قـرار می گیرنـد ممانعـت در تولیـد برخـی پروتئین هـای طبیعـی و همچنیـن افزایـش 
بیـان گروهـی پروتئین هـای خاصـی کـه پروتئین هـای شـوک حرارتـی نامیده می شـوند 
یـا چاپرونی هـای کـه بـه تحمـل گرمـا کمـک می کننـد، را نشـان می دهنـد )حکیـم و 
همـکاران، 2012 الـف؛ حسـین و همـکاران، 201۳؛ جینکینـز و همـکاران، 1۹۹7(. دمای 
مطلـوب بـرای رشـد سـویا ۳0-25 درجـه سـانتی گراد اسـت )میرانصـاری، 201۳(، پـس 
سـویا نسـبت بـه سـایر گیاهـان بقولات بسـیار مناسـب دمای بـالا در نظر گرفته می شـود 
)حسـین و همـکاران، 201۳؛ اورتیـز و کاردمیـل، 2001؛ نوری و همـکاران، 2011(. تنش 
گرمـا تغییـرات قابل توجهی در متابولیسـم اسـیدهای چرب در بذر سـویا القـا می کند، که 
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 ایـن امـر باعث افزایش غلظت اسـیدهای چرب اشـباع شـده مانند اولئیک1، اسـتئاریک2، و
 پالمتیک۳ اسـید می شـود، در حالی که اسیدهای لینولئیک4 و لینولنیک5 کاهش می یابند و

این امر منجر به اختال در حیات دانه می شود )رن و همکاران، 200۹(.
انجـام آزمایشـات پروتئومیکـس در بـذر سـویا کـه در معـرض دمـای بـالا قـرار دارد 
توجـه محققیقـن را بـه خـود جلب نموده اسـت. رن و همـکاران )200۹( تجزیـه و تحلیل 
گیاهچه هـای سـویای در معـرض دمـای طبیعـی و بـالا در اتاقک رشـد را مطالعـه کردند. 
آن هـا 20 پروتئیـن واکنشـی بـه تنـش گرمـا را بـا اسـتفاده از تکنیـک 2D-DIGE را 
 شناسـایی کردند. افزایش انباشـته شـدن HSP22 در بذرهای سـویا در دمای بالا ثبت شد،
 در نتیجـه نقـش HSP در تحمل گرما را مشـخص کردند. آشـان و همـکاران )2010 الف(

بـرای اولیـن بار رویکردهای دفاعی بافت را نشـان دادند و اسـتراتژی های متنوع سـازگاری 
بـه گرمـا در واکنـش پروتئومیکس ریشـه ها، سـاقه ها و برگ های گیاهچه های سـویا را در 
دمـای 40 درجه سـانتی گراد به مدت 6، 12 یا 24 سـاعت شناسـایی کردنـد. این محققان 
 کاهـش بیـان پروتئین هـای مرتبـط بـا فتوسـنتز، متابولیت هـای ثانویـه و سـنتز پروتئین

را نشـان دادنـد. افزایش بیـان اکثریت پروتئین های دفاع آنتی اکسـیدانی و هم چنین مقدار 
 افزایـش یافتـه )SOD )Cu-Zn و APX1 سـیتوزولیک در برگ های سـویا تحت تنش گرما

مشاهده شد و این آنزیم ها نقش دفاعی در برابر ROS ناشی از تنش گرما ایفا می کنند.

5-4-2- پروتئومیکس  سویا رشد یافته تحت تنش دمای کم/سرما
 تنش دمای کم/سرما )10-0 درجه سانتی گراد( یک تنش طبیعی است که رشد گیاهان

را محـدود می کنـد )عبـدال لاتـف و چاوکسـینگ، 2011(. در اغلـب گونه هـای گیاهـی، 
 دمـای کـم فرآیندهای مختلف فیزیولوژیکی هم چون 1- سـیالیت غشـاها؛ 2- جذب آب و 

1. Oleic

2. S tearic

3. Palmitic

4. Linoleic

5. Linolenic
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 مواد غذایی؛ ۳- تغییرات ساختاری پروتئین ها و اسیدهای هسته ای )نوری و همکاران، 2011(؛
4- تغییـر در فیزیولـوژی سـلولی بـا کاهـش میـزان فرآیندهـای متابولیکـی یـا تجدیـد 
چهارچـوب بیـان ژن )چینوسـامی و همـکاران، 2007(؛ 5- تولیـد رادیکال هـای آزاد، را 
 تحـت تأثیـر قرار می دهد )عبدال لاتف و چاوکسـینگ، 2011؛ نوری و همـکاران، 2011(.
 سویا به طور نسبی به تنش سرما حساس تر است )چسبروگ، 1۹۹0؛ نوری و همکاران، 2011(.

ایـن حساسـیت بـه دمـای کـم باعـث اثـرات نامطلوبـی بـر متابولیسـم پروتئین و سـلول 
می شـود )نـوری و همـکاران، 2011؛ روبرتـس و کـی، 1۹۹1(.

تحقیقـات زیـادی بـر جنبـه پروتئومیکـس تنـش سـرما انجـام نشده اسـت. تورچـی و 
همـکاران )200۹( گیاهچه هـای سـویا دو روزه را در معـرض دمـای پاییـن قـرار دادند که 
منجـر بـه القـا پروتئین مربوط بـه پاتوژن )PR1( شـد و باعث ممانعـت PR10 و کافئویل-

کوآنزیـم O-3 A-متیل ترانسـفراز شـد. عاوه بر ایـن، پروتئین های نـوع PR1، برای مثال، 
 پروتئین های شـبیه به چیتینازها1 و ثاومتین2 که فعالیت های ضد یخ زدگی نشان می دهند
 در تـک لپه ای هـای زمسـتانه هم چـون جـو، گنـدم و علفی ها تولیـد می شـوند )گریفیت و
 یاش، 2004(. چنگ و همکاران )2010( پروتئومیکس بذور سویا را تحت تنش سرما )4 درجه سانتی گراد(

بررسـی کردنـد. آن هـا یـک گـروه از 40 لکـه پروتئین مشـاهده کردنـد، کـه 25 پروتئین 
القـا و 15 پروتئیـن سـرکوب شـدند. ایـن پروتئین هـا در فرآیندهای متابولیکـی متعددی، 
 از جملـه تقسیم/رشـد سـلولی، دفـاع سـلولی، ذخیـره انرژی، سـنتز پروتئین، رونویسـی و

نقـل و انتقـال نقـش ایفـا می کننـد. چنـگ و همـکاران )2010( گـزارش کردنـد کـه 
پروتئین هـای مربـوط بـه تنـش، بـرای مثـال LEA و GS t24، احتمالاً نقـش مهمی برای 
مقابله با تنش دمای کم ایفا می کنند. عاوه بر این، افزایش در محتوای فسـفوانول پیروات 
کربوکسـیاز و مالات دهیدروژناز، که در چرخه تریکربوکسـیلیک اسـید۳ دخیل هسـتند، 
 بـا تحمـل سـرمای بـذور در دوره جوانه زنـی مرتبط هسـتند )نـوری و همـکاران، 2011(.

کارکـرد پروتئیـن LEA در میـان گونه هـای مختلـف گیاهی به شـرایط محیطی نامسـاعد 

1. Chitinases

2. Thaumatin

3. Tricarboxylic acid
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ازجملـه تنـش اسـمزی، خشـکیدگی یـا سـرما مرتبط اسـت )نـوری و همـکاران، 2011(. 
مطالعـات قبلـی القـا پروتئین هـای LEA در سـویای تحت تنش شـوری را نشـان داده اند 

)آقایـی و همکاران، 200۹؛ سـولاگز و همـکاران، 2002(.
رویکرد پروتئومیکس توسط سویگونسکا و ویدنر )201۳( برای تجزیه و تحلیل اثر تنش 
 سـرما به تنهایی )10+ درجه سـانتی گراد/ H2O(، تنش اسـمزی )25+ درجه سـانتی گراد/
  0/2- مگاپاسکال( و عاوه بر آن در اثر تجمعی تنش سرما و اسمزی )10+ درجه سانتی گراد/
 0/2- مگاپاسکال( به کار برده شد. مطالعه از طریق LC/nano ESI-MS اختاف قابل توجه
 در حجم 5۹ پروتئین در نمونه های تیمارشده و شاهد نشان داد. پروتئین های شناسایی شده

بـه گروه هـای عملکـردی مختلـف از جملـه ۹ پروتئیـن دخیـل در مقاومت به تنـش گیاه، 
۸ پروتئیـن مسـئول ذخیـره و 10 پروتئین مربوط به متابولیسـم کربوهیـدرات طبقه بندی 
شـدند. عـاوه بـر ایـن، پروتئین هـای متعـددی بـه نقـل و انتقـال الکتـرون، مسـیرهای 
متابولیکـی متنـوع، متابولیسـم اولیـه و ثانویه مرتبط بودند )سویگوسـکا و ویدنـر، 201۳(.

6-4-2- پروتئومیکس سویا تحت تنش اوزون
اوزون یکی از سـموم عمده آلاینده جوی اسـت که از از واکنش های فیتوشـیمیایی در 
 میـان کربـن مونواکسـید، نیتـروژن اکسـیداز و ترکیبات آلی فـرار تولید می شـود )کوی و

همـکاران، 201۳(. در دهه هـای اخیـر افزایـش قابـل توجهـی در مقـدار غلظـت O3 وجود 
 داشـته اسـت و به نظر می رسـد این افزایش در سـال های آتی ادامه داشـته باشـد )کوی و

همـکاران، 201۳(. اوزن حتـی در مقـدار کـم ۳0 نانولیتـر در لیتـر بسـیار مضـر شـناخته 
شده اسـت )کارلسـون و همـکاران، 1۹۹5(. افزایـش مـداوم مقـدار O3 می توانـد منجـر به 
اثـرات زیـان آور بـر متابولیسـم گیاه، از جملـه کارایی رشـد و عملکرد اقتصادی کشـاورزی 

شـود )کـوی و همـکاران، 201۳؛ فنـگ و همکاران، 2011؛ شـی و همـکاران، 200۹(.
آشـان و همکاران )2010 ب( برای نشـان دادن مکانیسـم واکنش سـویا به O3، تجزیه 
تحلیـل پروتئـوم مقایسـه ای سـویای در معـرض مقـدار ppm 120 اوزن بـرای سـه روز را 
انجـام دادنـد. قـرار گرفتن در معرض تنـش اوزن تنها منجر به سـرکوب همه پروتئین های 
درگیـر در جـذب اولیه کربن و چرخه کالوین نمی شـود بلکه  باعث سـرکوب پروتئین های 
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 زیـادی مربـوط به فتوسیسـتم I/II و نقل و انتقال الکترون می شـود. عاوه بر این، آشـان و
 همکاران )2010 ب( نشـان داد که محتوای نشاسـته به طور معنی داری کاهش یافته اسـت
 در حالی که سـاکاروز در برگ های تیمار شـده با تنش اوزن افزایش یافته اسـت. برگ های

کـه در معـرض اوزن قـرار گرفته انـد به دلیـل H2O2 بـالا و انباشـته شـدن سـوپر اکسـید 
 لکه هـای آبی تیره و قهوه ای تیره نشـان می دهند )آشـان و همـکاران، 2010 ب(. عاوه بر

ایـن نشـان داده شده اسـت کـه مقـدار سـاکاروز وقتـی افزایـش می یابـد سیسـتم دفاعـی 
آنتی اکسـیداتیو و پیامرسـانی ROS تنظیـم تحمل بـه قرار گرفتن کوتاه مـدت تحت اوزن 

را القـا می کنـد )حسـین و همـکاران، 201۳؛ نوری و همـکاران، 2011(.
 اخیراًً، گالانت و همکاران )2012( تحقیقات پروتئومیکس بافت های برگ و ریشه سویا

اصـاح شـده یافتـه در معرض SoyFACE در مقـدار O3 کم مطالعه کردنـد و دریافتند که 
افزایـش بیـان و یا اکسیداسـیون پروتئین شـبیه کلروفیاز، کلروفیـل a/پروتئین متصل به 
بتـا، پروتئیـن مربـوط بـه RuBisCO، پروتئین هـای متصـل بـه RuBisCO، زیرواحدهای 
کوچـک و بـزرگ RuBisCO، فعال کننده RuBisCO و فردوکسـین ردوکتاز ممکن اسـت 
بـرای حفـظ میـزان فتوسـنتز طبیعـی قبـل از پیـری ناشـی از تنـش اوزون کمـک کنند. 
هم چنیـن بیـان زیـاد ژن مربوط بـه مراحل احیـاء و بازسـازی چرخه کالویـن، گلیکولیز و 
چرخـه اسـید سـیتریک نیـز مشـاهده شده اسـت )گالانـت و همـکاران، 2012(. همه این 
تغییرات و اکسیداسـیون پروتئین القاء شـده توسـط اوزن بخشـی از مکانیسم سازگاری در 

برابر آسـیب تنش اکسـیداتیو هسـتند.

7-4-2- پروتئومیکس  سویا تحت تنش فرابنفش
UV-B جـوی ترکیـب مهمی اسـت کـه اقلیم جهانی را تحـت تأثیر قـرار می دهد و اثر 

نامسـاعد بر متابولیسـم و کارایی گیاه دارد )حکیم و همکاران، 2012 الف(. سـو و همکاران 
)200۸( و نـوری و همـکاران )2011( تغییـر زیـاد در قابلیت ژنوتیپ های سـویا در پاسـخ 
 بـه اشـعه UV-B را، به دلیـل اختـاف در بیوسـنتز فاوونوئیـد به عنـوان محصـول اصلـی
UV-B بالا، شرح دادند. سو و همکاران )200۸( اثرات اشعه UV برای واکنش با اشعه های 

خورشـیدی در تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم در برگ هـای سـویا، کـه اختـاف در بیوسـنتز 
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فاوونوئیـد از طریـق تجزیـه و تحلیـل DE-2 را نشـان می دادنـد، بررسـی کردنـد. آن هـا 
نتیجـه گرفتنـد: الف- مقـدار زیـاد فاونوئیدهای برگی سـویا را از تنـش UV-B محافظت 
می کننـد؛ ب- افزایـش در همه پروتئین های واکنشـی وابسـته به فتوسیسـتم )PS( تحت 
تیمـار UV-B وجـود دارد؛ ج- کاهـش در زیرواحـد کوچـک RuBisCO، فسفوگلیسـرات 
و   RuBisCO کننـده  فعـال   ،RuBisCO کوچـک  زیرواحـد  فسـفوریبولوکیناز،  کینـاز، 
گلیسرآلدئید-۳-فسـفات دهیدروژنـاز )GAPDH( توسـط اشـعه های UV-B وجـود دارد؛ 
د- متابولیسـم، بیوسـنتز پروتئیـن، ذخیـره انـرژی، رونویسـی، پروتئین هـای وابسـته بـه 
متابولیسـم ثانویـه بیماری/دفـاع کـه اغلـب توسـط اشـعه های UV-B تحـت تأثیـر قـرار 
می گیرنـد؛ ه- ممانعـت در فعالیـت آنزیم مربوط بـه فرآیندهای متابولیکـی عمده از جمله 
فتوسـنتز، زنجیـره انتقـال الکتـرون کـه باعـث تولیـد ROS می شـود و منجـر بـه آسـیب 

اکسـیداتیو بـه سـلول های سـویای مبتـا بـه UV می شـود.

8-4-2- پرتئومیکس سویاتحت تنش عناصر سنگین
بیوسـفر بشـدت بـه افزایـش فلزات سـنگین کـه منجر بـه کاهش عملکـرد محصولات 
زراعـی می شـود و ثبـات کل اکوسیسـتم را تحـت تأثیـر قرار می دهد، آسـیب پذیر اسـت 
)گراگ و سینگا، 2012(. 50 عنصر با وزن ویژه بیش از پنج گرم در میلی لیتر وجود دارند 
کـه به نوبه خود فلزات سـنگین هسـتند )گوتر و پایزکوسـی، 2006(. منابـع عمده آلودگی 
فلزات سـنگین شـامل کودهـای فسـفاته، نیروگاه های سـوخت زغال سـنگ، کارخانه های 
 سیمان سـازی، کارخانه هـای تصفیـه زینـک و رنـگ )حکیـم و همـکاران، 2012 الـف(

می باشـند. انسـان ها و حیوانـات فلـزات سـنگین را بـا مصـرف محصـولات زراعـی کـه در 
 خـاک آلـوده به فلزات رشـد کرده انـد، دریافت می کننـد )حکیم و همـکاران، 2012 الف(.

افزایـش پیوسـته فلـزات سـنگین در بافت هـای گیاهـی باعـث اثـرات زیـان آور، از جملـه 
اختـال در فعالیـت آنزیمـی، تغییـر فرآیندهـای عمـده متابولیکـی و غیـر فعـال کـردن 
سیسـتم پاکسـازی ROS می شـود )درزویـکا و همـکاران، 2012(. گیاهـان بـه سـمیت 
فلـزات سـنگین بـه روش هـای متفاوتی از جمله تقسـیم و تسـهیم یون های فلـزات، کات 
شـدن، عـدم متحرک سـازی و دفع واکنش نشـان می دهند )احسـان و همـکاران، 200۸؛ 
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حکیـم و همـکاران، 2012 الـف(. تشـکیل متالوتیونین هـا1 )MTهـا( و فیتوکاتین هـای 
لیگانـد متصـل بـه پپتید فلـز )PCها( یـک روش در گیاهانی اسـت که این تنش سـمی را 

تحمـل می کنـد )حکیـم و همـکاران، 2012 الـف(.
 )Al( گیاهچه هـای یـک هفتـه ای سـویا در معـرض آلومینیوم )ژن و همـکاران )2007
)50 میکرومـولار AlCl3( بررسـی و القـا سیسـتئین سـینتاز )CS( و 2GSH را در پروتئـوم 
آن ها مشـاهده کردند. سـمیت آلومینیوم سـه چاپرون مولکولی مانند پروتئین های شـبیه 
 HSP70 در سـویا را نیـز القـا می کنـد. این پروتئین هـا فعالیت LMW-HSP و یـک DnaJ

آدنوزیـن تری-فسـفات )ATPase( را در تاخوردگـی پروتئیـن تنظیـم می کننـد، کـه ایـن 
امـر منجـر بـه تجدید سـاخت پروتئین و بعـد از آن حافظ هموسـتازی سـلولی خواهد بود 
 PR-10 حسـین و همـکاران، 201۳(. عـاوه بـر این، میزان رونویسـی و ترجمـه پروتئین(
در گیـاه سـویا رشـد یافتـه در محیـط کشـت دارای آلومینیـوم بیش تـر بیـان شـدند )ژن 
و همـکاران، 2007(. ایـن پروتئین هـا نشـان داده انـد کـه نقـش مهمـی در تحمـل فلزات 

سـنگین ایفـا می کننـد )ادروا و همکاران، 2005؛ حسـین و همـکاران، 201۳(.
بـرای شـناخت مکانیسـم هایی که تحمـل آلومینیـوم و سـمیت را هدف قـرار داده اند، 
دورسـا و همـکاران )2011( تحقیقـات پروتئومیکـس ژنوتیپ هـای سـویای متحمـل بـه 
آلومینیـوم )PI 416937( و حسـاس به آلومینیـوم )Young( در تیمارهایی که 6، 51 و 72 
سـاعت در معـرض آلومینیـوم بودنـد را از طریق توالـی۳ بلند D-DIGE-2، اسـپکترومتری 
جرمـی4 و ابزارهـای بیوانفورماتیـک بررسـی کردنـد. تجزیـه و تحلیل مقایسـه ای پروتئوم 
شناسـایی شـده از ایـن مطالعـه نقـش کلیـدی دو آنزیـم دخیـل در آنتی اکسیداسـیون، 
سـیمیت زدایی و بیوسـنتز اسـیدهای آلـی را در تحمل سـویا بـه آلومینیوم روشـن کردند. 
دورسـا و همـکاران )2011( نتایـج نشـان داد کـه پروتئین هـا و آنزیـم هـای مرتبـط بـه 
تحمـل آلومینیـوم  در PI 416937 )متحمـل بـه آلومینیـوم( القـا می شـوند؛ در مقابـل، 
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پروتئین هـای مربـوط به پاسـخ به تنش در Young )حسـاس به آلومینیوم( القا می شـوند. 
 به طـور ویـژه آلومینیـوم بیـان مـالات دهیدروژنـاز1، آنـولاز2، مـالات اکسـیدوردوکتاز۳ و 
پیـروات دهیدروژنـاز4 را در PI 416937 افزایـش می دهـد، در حالی کـه YOUNG هیـچ 
 تغییـری ایجـاد نکرد. این محققـان نتیجه گرفتند که بیان بیش از حد آنزیم های بی شـمار

تراریختـه می توانـد رویکـرد مهندسـی ژنتیـک بـرای افزایـش تعـداد گیاهـان متحمـل به 
باشـند. آلومینیوم 

 سوبکویاک و دکرت )2006( تحقیقات پروتئومیکس در سلول های سویا تحت غلظت های
مختلف کادمیوم )Cd( کشت شده در محیط سوسپانسیون را بررسی کرده و تجزیه تحلیل 
 SAM22 پروتئومیکـس را در زمان هـای مختلـف نیز انجـام دادند. این محققیقـن پروتئین
 ناشـی از تنش را با اسـتفاده از تکنیک پروتئومیکس باند SDS-PAGE شناسـایی کردند و

آن  را به عنـوان پروتئیـن PR-10 که در تیمار کادمیـوم افزایش می یابد، طبقه بندی کردند. 
افزایـش بیـان مجموعـه گلوتاتیون-اس-ترانسـفراز نیز بـا غلظت های کادمیـوم متغییر بود 
بسـیار  زنوبیوتیک هـای5   پیش ماده هـای  سـمیت زدایی  اسـت  ممکـن  آنزیم هـا  ایـن  و 
 متنـوع را همراه با فلزات سـنگین تسـهیل کنند )فـروا، 200۳؛ نوری و همـکاران، 2011(.
 مکانیسـم دفاعی سویا در برابر سـمیت کادمیوم با تحریک مثبت آنزیم های آنتی اکسیدانی

به عنوان  مثال SOD (Cu-Zn) به دست می آید.
تجزیـه و تحلیـل مقایسـه ای پروتئومیکس سـویای انباشـت کننده کم و زیـاد کادمیوم 
در معـرض تنـش کادمیـوم توسـط حسـین و همـکاران )2012( انجـام شـد. نویسـندگان 
مـوارد زیـر را اظهـار کرنـد: الـف- افزایـش در بیـان پروتئین های مربـوط به دفاع ناشـی از 
 کادمیـوم هم چـون آنزیم های آنتی اکسـیدانی؛ ب- افزایش فراوانـی پروتئین های مربوط به
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،LSU فعال کننده روبیسکو، زیرواحدهای آلفا و بتای پروتئین متصل به ،II و I فتوسیستم 
اکسـیدوردوکتاز وابسته به NAD(P)H، و اکسـیژن تقویت کننده و افزایش دهنده پروتئین 
 یـک و دو؛ ج- آنزیم هـای گلیکولیـت کـه به طـور مثبتـی تحریـک می شـوند منجـر بـه
 گردش بیش تر پروتئین های مانندفسفوگلیسرات موتاز )PGM(، گلوکز-6-فسفات ایزومراز

 ،)G3PDH( گلیسرآلدئید-۳-فسـفات دهیدروژناز ،)TPI( تریـوز فسـفات ایزومراز ،)G6PI(
 HSP70 بیـش از دو برابر شـدن  فراوانـی پروتئین ،)PK( و پیـروات کینـاز ،)ENO( انـولاز
در برگ هـای رقـم Harosoy می شـود، در حالی کـه بـا افزایـش تجمـع کادمیـوم در رقـم 

Fukuyutaka  آنزیم هـای عنـوان شـده کاهـش بیان نشـان داد.

5-2- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
در شـرایط تغییـر اقلیـم، کارایی محصولات زراعی مهم ترین بخش آسـیب پذیر اسـت، 
زیـرا گیاهان در معرض تنش های مختلف غیرزیسـتی قرار دارنـد. هم چنین، افزایش تقاضا 
بـرای تأمیـن غـذای جمعیـت در حـال رشـد جهـان نیاز بـه بهبود جـدی کارایـی گیاهان 
 دارد. تحقیقـات اخیـر ایده هایـی را کـه می تواننـد سـطح تحمل محصـولات را تحت تنش

غیرزیسـتی افزایـش دهنـد مـورد آزمـون قـرار می دهـد. در ایـن زمینـه، محققـان نیـاز 
شناسـایی دقیـق مکانیسـم های تحمـل تنش در گیاهـان در مراحل مختلف نمو مهم اسـت.

سـویا یـک گزینه مناسـب برای تحقیقـات پروتئومیکـس اسـت. پروتئومیکس تکنیک  
بسـیار مهمـی برای مطالعه همبسـتگی بین بیـان ژن و پروفیل پروتئین گیاه اسـت. عامل 
اصلـی پـروژه توالـی ژنـوم سـویا بـرای پیشـبرد بهبـود در پروتئومیکس ها  بـود. این فصل 
واکنـش سـویا به تنش غیرزیسـتی متنوع را نشـان می دهد و درک بهتـر پروتئومیکس در 

سـازگاری بـا تنش را تکمیـل می کند.
پیشـرفت در نقشـه پروتئـوم سـویا منجـر بـه ارزیابـی سـریع ارقـام سـویا، موتانت ها و 
لاین هـای تراریختـه خواهـد شـد. عـاوه بـر ایـن، ممکـن اسـت تحقیـق روی فیزیولوژی 
سـویا، نقشـه منابـع پروتئـوم پیچیـده و بـا جزئیـات بیش تـر را مشـخص کنـد. اطاعـات 
 به دسـت آمـده از پروتئومیکس سـویا در تعیین نقـش پروتئین های گیـاه کمک می کند و
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همسانه سـازی ژن هـای هـدف را در آینده تسـهیل خواهـد کرد. تشـخیص ژن های جدید، 
بیـان سـاختارها در واکنـش بـه تنـش و مطالعه دقیـق مکانیسـم های سـازگاری می تواند 
 رویکردهای باارزشـی برای بهبود مناسـب واریته های سویای متحمل به تنش را فراهم کند.
 اطاعات دقیق در مورد بیان پروتئین های مارکری جدید ناشی از تنش می تواند ما را برای

توسعه گیاه سویا مهندسی شده متحمل به تنش به طور ژنتیکی قادر خواهد ساخت .
ارتباطـات  هم چـون  موضوعاتـی  پوشـش دادن  بـرای  بیش تـر  پیشـرفته  تحقیقـات 
بـا  بایـد  پروتئین-لیگانـد لازم اسـت و تحقیقـات چنـد رشـته ای  پروتئین-پروتئیـن و 
متابولیک هـا بـرای معین کردن مسـیرهای برهمکنشـی بیـن پروتئین هـا و متابولیت های 
دخیـل در مکانیسـم های تحمـل تنـش غیرزیسـتی به طـور هماهنـگ پیـش رود. برنامـه 
ریـزی تحقیقـات پروتئومیکس در راسـتای تقویـت روش های آنالیزی آن ضروری اسـت تا 
بـر محدودیت هـای مربـوط به مشـکات تجزیـه تحلیلی آن غلیه شـود. تحمل زیاد سـویا 
بـه تنش هـای غیرزیسـتی مختلـف می توانـد با تحقیقـات پروتئومیکس بررسـی شـود که 
ایـن امـر بـرای  درک برهمکنـش متقابـل بیـن شـبکه های پیامرسـانی تنش غیرزیسـتی 

مختلـف به مـا کمـک کند.
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فصل 3:
تجزیه و تحلیل پروتئومیکس محصولات غذایی 
تحت تنش های غیر زنده در شرایط تغییر اقلیم

3





1-3- مقدمه

1-1-3- تغییر اقلیم
تغییـر در الگوهـای آب و هوایـی در یـک دوره طولانـی "تغییر اقلیم" نامیده می شـود. 
عواملـی بـه نـام فشـارهای اقلیمـی یا سـازوکارهاي فشـار1 باعـث تغییر اقلیمی مي شـوند. 
سـازوکارهای فشـار داخلـی عبارتنـد از تغییـرات منظـم در سیسـتم اقلیـم جهانـی مانند 
اتمسـفر، هیدروسـفر2، کریوسفر۳، لیتوسـفر4، بیوسفر5 و تعامات آن ها. سـازوکارهای فشار 
خارجـی عبارتنـد از تغییـرات در مـدار زمیـن، صفحـات تکتونیکـی، تغییـرات در عملکرد 
 .)2007 ،IPCC( خورشـیدی، رخدادهـای آتشفشـانی و عوامـل مربـوط بـه تکامـل انسـان
فعالیت هـای ناشـی از پیشـرفت انسـان ماننـد احتـراق سـوخت فسـیلی، الگـوی کاربـری 
 زمیـن و کشـاورزی موجـب افزایـش در تولیـد و رهاسـازی گازهای گلخانـه ای )GHGs( و

ایجـاد تغییـرات در شـرایط اقلیمـی می شـوند. تغییـر اقلیمـی ناگزیـر باعـث تغییراتی در 
 فراوانـی، تغییرپذیـری، وسـعت و شـدت فضایـی، الگـو و دورۀ وقایع شـدید آب و هوایی و

انسـانی  اقلیمـی بـر سیسـتم های طبیعـی و  اقلیمـی می شـود )IPCC، 2012(. تغییـر 
برگشـت ناپذیرند بـوده و نتایـج قابل توجهی خواهند داشـت. گزارش منتشـر شـده کمیته 
بیـن المللـی تغییـر اقلیـمIPCC( 6( در سـال 201۳ اظهار داشـت که "اثر ناشـی از تکامل 
 انسـان بـر تغییرات مشـخص چرخۀ آب و هوایی جهانـی، افزایش درجه حرارت اتمسـفر و

اقیانوس هـا، ذوب شـدن بـرف و یخ در مناطـق قطبی و افزایش سـطوح آب دریا و تنوع در 
 سـایر شـرایط اقلیمی به حد هشدار دهنده رسیده است. اخیراًً تورنتون و همکاران )2014(
 اثرات احتمالی تغییرات ناشـی از پیشـرفت انسان بر تغییر اقلیم و در نتیجه بر سیستم های

اکولوژیکی و غذایی را بررسی کردند.

1. Climate forcings or forcing mechanisms

2. Hydrosphere 

3. Cryosphere

4. Lithosphere

5. Biosphere 

6. International Panel on Climate Change
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2-1-3- اثرات تغییر اقلیم بر کشاورزی
در سـطح جهانـی، تغییـر اقلیـم ممکن اسـت تأثیـر قابل توجهـی بـر بخش هایی نظیر 
 CO2 آب، کشـاورزی و امنیـت غذایی داشـته باشـد. افزایش متوسـط دما، افزایـش غلظت
 اتمسـفری،O3 تروپوسـفری، فراوانی وقایع خشکسالی ها و سـیاب )بخش مربوط به آب( و

کاهـش کیفیـت خـاک بـر بخـش کشـاورزی تأثیـر می گـذارد و پیش بینـی می شـود کـه 
در آینـده موجـب بـه خطـر افتـادن امنیت غذایـی شـود )آینسـورث و همـکاران، 200۸؛ 
ویلـر و وون بـراون، 201۳(. به عنـوان مثـال، از بیـن رفتـن ۳0 درصد از محصـول ذرت در 
آفریقـای جنوبـی تـا سـال 20۳0 توسـط لوبـل و دیگـران )200۸( پیش بینی شده اسـت. 
خسـارات پیش بینی شـده بـرای بسـیاری از محصولات اساسـی منطقه مانند برنـج، ارزن و 
ذرت می توانـد به عنـوان نتیجـه ای از تغییـر اقلیـم در جنوب و شـرق آسـیا تا 10% باشـد. 
برعکـس، افزایـش عملکـرد غـات و محصـولات دانه ای فصل سـرد به ویـژه در عرض های 
میانـی و بـالا، پیـش بینـی شده اسـت. در اروپـا، کشـت محصـولات زراعـی ماننـد ذرت، 
 آفتابگردان و سـویا نیز ممکن اسـت در شـمال و ارتفاعات بالاتر امکان پذیر باشـد )اولسن و

همکاران، 2007(.
پیش بینـی می شـود کـه تـا سـال 2050 به دلیـل افزایـش پیش بینـی شـده جمعیـت 
جهـان تـا ۹ میلیـارد نفـر، تقاضـا بـرای محصولات کشـاورزی بـه میـزان 110-70 درصد 
افزایـش یابـد )دویودی و همـکاران، 201۳(. همچنین به دلیل اسـتانداردهای زندگی بهتر، 
تغییـر عـادت غذایی از محصولات گیاهی به رژیم غذایی مبتنی بر گوشـت و افزایش تقاضا 
برای تولید سـوخت های زیسـتی1 و محصولات زیسـتی2 نیز مشـاهده می شـود )آوناری و 
همـکاران، 201۳(. مناسـب بودن زمین برای کشـاورزی به شـدت تحت تأثیـر رویدادهای 
 تغییـر اقلیـم و تخریـب توسـط انسـان اسـت. تقاضـا بـرای مـواد غذایـی، فیبر، خـوراک و
 انرژی زیسـتی۳ موجب افزایش فشار بر زمین های کشاورزی می شود، این اراضی 40 درصد
 از سـطح زمین را اشـغال می کنند )زابل و همکاران، 2014(. در مطالعه ای توسـط بورنی و

1. Biofuels

2. Bio‐ based  products

3. Bioenergy
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همـکاران )2010(، نیـاز بـه بیـش از 1700 میلیـون هکتـار زمیـن بیش تر بـرای کشـاورزی برآورد 
. شد

 عملکـرد کشـاورزی به طـور قابل ماحظـه ای تحت تأثیـر تنش های غیرزنده قـرار دارد
کـه شـامل تغییـر در ترکیبـات اتمسـفری )افزایـش سـطوح O3 ،CO2(، درجـه حـرارت 
)سـرما، خنکـی، یخزدگـی، گرمـا(، نـور، تأمیـن آب )خشـکی، سـیاب/ غرقـاب(، کیفیت 
خـاک و تعامـات عناصر اسـت. تنش هـای غیرزنـده به صـورت جداگانه یـا ترکیبی باعث 
تغییـرات در مورفولـوژی، فیزیولوژی و متابولیسـم می شـوند که در نتیجه رشـد و عملکرد 
گیـاه را متأثـر می سـازد )جوگایـاه و همـکاران، 201۳(. پیشـرفت قابـل توجهـی در درک 
تعامـات گیـاه- تحـت تنش غیرزنده در سـطوح فیزیولوژیکـی، بیوشـیمیایی و مولکولی و 
همچنیـن بینش هایـی در مـورد ایـن مطالعات بـرای افزایـش عملکرد محصـولات صورت 

گرفتـه اسـت )بیلـی- سـرس و همـکاران، 2012؛ بیتا و گراتـس، 201۳(.

3-1-3- تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکس1 واکنش محصـولات غذایی 
بـه تنش هـای غیرزنده 

بیـان ژن در گیاهـان می توانـد در پاسـخ بـه تنش هـای غیرزنـده از طریـق کاهـش 
یـا افزایـش تدریجـی، مهـار یـا القـای ژن هـای پاسـخگو بـه تنـش تغییـر کنـد کـه ایـن 
امـر منجـر بـه تغییـر سـطوح پروتئین هـا و متابولیت ها می شـود. شـبکه های رونویسـی2، 
پروتئومیکـس و متابولیکـی مربـوط بـه درک و پاسـخ بـه تنـش می تواننـد بـا اسـتفاده از 
ابزارهـای "اومیـک۳" جدیـد مـورد مطالعه قـرار گیرنـد. روش هـای پروتئومیکـس به دلیل 
عـدم وجـود همبسـتگی بیـن سـطوح بیـان mRNA و فراوانـی پروتئین هـای حاصلـه از 
آن هـا، انتخـاب اصلـی بـرای تجزیـه و تحلیل عملکـرد مناطق ترجمه شـده ی ژنوم اسـت. 
عـاوه بـر ایـن، اغلـب پروتئین هـا در معـرض تغییـرات پـس ترجمـه ایPTMs( 4( ماننـد 

1. Proteomic

2. Transcriptional

3. Omic

4. Posttranslational
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فسفوریاسـیون1، گلیکوزیاسـیون2 و برش پپتیدهای پیام۳ که عمدتاً برای تعریف عملکرد 
پروتئین هـا مهـم هسـتند، قـرار می گیرنـد. تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم از طریـق داده های 
 توالـی ژنـوم4 تأییـد می شـود و بیوانفورماتیـک5، ابزارجدیـد قدرتمنـدی برای شناسـایی و
بینش هایـی پروتئومیکـس  فراهـم می سـازد. همچنیـن  نویـن  پروتئین هـای   تشـخیص 
 در مورد تغییرات زمانی در فراوانی نسبی پروتئین در شرایط محیطی نامساعد ارائه می دهد

)حسین و کوماتسو، 2014(.
"پروتئـوم" بـه مجموعـۀ پروتئیـن یـک ژنـوم اشـاره دارد. یـک پروتئـوم، کل  واژۀ 
مجموعـه ی پروتئین هـای موجـود در یـک انـدام، سـلول، بافت یـا موجود زنـده را در یک 
زمـان و شـرایط خاص نشـان می دهـد )ویلکینز و همـکاران، 1۹۹6(. اخیـراًً، جورین- نووو 
)2014(، روش هـا، تکنیک هـا و پروتکل هایـی از طـرح آزمایشـی بـرای تجزیـه و تحلیـل 
داده هـا و رونـد کارهـای متوالی مرتبط به تحقیقـات پروتئومیکس گیاهی را مورد بررسـی 
قـرار داد. روش هـا، دسـتاوردها و محدودیت هـای فعلـی پروتئومیکس مورد اسـتفاده برای 
گونه هـای گیاهـی مـدل توسـط واندرسـچورن و همـکاران )201۳( بررسـی شـد. اخیـراًٌ، 
زمانـی کـه تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکس گیاهانی که کم تر بررسـی شـده اند6 انجام شـد، 

خاصـه ای از مشـکات پیـش رو نیز منتشـر گردیـد )کارپنتیر و آمریـکا، 2014(.
پروتئومیکـس اساسـاً بـرای تجزیـه و تحلیل هـای نسـبی پروتئوم هـای مختلـف در 
زیست شناسـی تنـش مـورد اسـتفاده قـرار می گیـرد. معمـولاً پروتئوم های گیاهـان بدون 
تنـش )شـاهد( بـا پروتئوم هـای گیاهـان در معرض تنـش مقایسـه می شـود. پروتئوم های 
دو ژنوتیـپ یـا گونـه ی گیاهـی مختلـف بـا سـطوح تحمـل متفـاوت بـه یک عامـل تنش 
معیـن نیـز مقایسـه شـدند )چامپاجـن و بوتـری، 201۳(. بررسـی های مختلفـی در مورد 
 پاسـخ های پروتئوم هـای گیـاه به تنش هـای غیرزنده مختلف منتشـر شده اسـت )حکیم و
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همـکاران، 2012؛ کوماتسـو و حسـین، 201۳؛ نانجـو و همکاران، 2011آ(. هاشـیگوچی و 
همـکاران )2010( کاربـرد روش هـای پروتئومیکـس در گیاهـان زراعـی در زمینه ی تغییر 

اقلیـم را مورد بررسـی قـرار دادند. 
در ایـن فصـل بینش هـای پروتئومیکـس در محصـولات غذایـی اصلـی در پاسـخ بـه 
عوامـل تغییـر اقلیـم ماننـد افزایش سـطوح O3 ،CO2 تروپوسـفری، دماهای شـدید )تنش 
گرما و سـرما( و تأمین آب )خشـکی و سـیاب( برای کشـف سـازوکارهای تشخیص تنش 

غیرزنـده و تحمـل به طـور خاصـه بیان می شـود.

2-3- ترکیب گازهای گلخانه ای اتمسفری 
گازهـای گلخانـه ای اصلـی عبارتنـد از بخار آب )حـدود 70 درصد(، دی اکسـید کربن 
)26-۹ درصـد(، متـان )۹-4 درصـد( و ازن )7-۳ درصد( که باعث اثر گلخانه ای می شـوند 
 )استافورد، 2007(. افزایش در سطوح گازهای گلخانه ای اتمسفری، عامل اصلی تغییر اقلیم و
 گرم شـدن کره زمین اسـت. در میان گازهای گلخانه ای، سـطوح بالای CO2 اتمسـفری و

O3 تروپوسفری اثرات بسیار قوی و مستقیمی بر فتوسنتز و عملکرد محصول دارند.

1-2-3- اثر CO2 بالا
در حـال حاضر سـطح دی اکسـید کربـن اتمسـفری 40۳/70 پی پی ام )ژوئـن 2015؛ 
/http://co2now.org( گـزارش شده اسـت کـه انتظـار مـی رود تـا سـال 2050 بـه حداقل 

550 پی پـی ام افزایـش یابـد )IPCC، 2007(. طیـف گسـترده ای از گونه هـای گیاهـی از 
 طریـق کاهـش هدایـت روزنـه ای و افزایش میزان فتوسـنتز در شـرایط مختلف به سـطوح 
بالای CO2 پاسـخ می دهند. گیاهان از آنزیم کلیدی روبیسـکو1 برای تثبیت کربن اسـتفاده 
)RUBP( 2و ریوبولوز بیس فسـفات CO2 ،می کننـد. ایـن آنزیم دارای دو نوع فعالیت اسـت 

را بـه محصـول C3 یعنی ۳- فسفوگلیسـراتPGA( ۳( تبدیل می کنـد. در معمول ترین فرم 

1. Rubisco

2. Ribulose bisphosphate (RUBP)

3. 3‐ phosphoglycerate (PGA)
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آن )فتوسـنتز C3( دی اکسـید کربـن بـه برگ هـا وارد می شـود و تنهـا زمانی کـه گیاهان 
 C3 در معـرض نـور قـرار می گیرنـد، جـذب و تحلیـل می شـود. جایگزینـی برای فتوسـنتز
ماننـد C4 و CAM در بسـیاری از گیاهـان رخ می دهـد. در مسـیر C4، گیاهـان CO2 را در 
سـلول های مزوفیـل به صـورت یـک اسـید C4 تثبیـت می کننـد و ایـن CO2 تثبیت شـده 
 بـه سـلول های غـاف آونـدی که از نظـر آناتومیکی متنوع هسـتند )جایی کـه CO2 آزاد و

توسـط روبیسـکو تثبیـت می گـردد( منتقـل می شـوند. گیاهـان CAM، CO2 را در شـب 
به صـورت اسـیدهای آلـی تثبیـت می کنند کـه متعاقباً در طـول روز برای تحویـل CO2 به 
 روبیسـکو دکربوکسیله1 می شود. سـطوح بالای CO2 که به روبیسکو تحویل داده می شوند،

تأثیـر مسـتقیمی بـر میـزان فتوسـنتز در گونه هـای C3 نسـبت بـه گونه هـای C4 دارنـد 
)آینسـوورث و روجـرز، 2007(.

افزایـش میـزان فتوسـنتز در گیاهـان C3 در پاسـخ بـه سـطوح بـالای CO2 ناشـی از 
دو ویژگـی روبیسـکو اسـت. )آ( سـطوح بـالای CO2 باعـث افزایـش فعالیـت کاتالیـزوری2  
روبیسـکو و در نتیجـه فتوسـنتز خالـص می شـود. )ب( سـطوح بـالای CO2 باعـث مهـار 
 واکنـش اکسیژناسـیون۳ تنفـس نـوری4 مي شـود کـه شـامل جـذب وابسـته به نـور O2 و
 تکامـل CO2 در فتوسـنتز در گیاهـان C3 اسـت. بـا توجـه به رقابت مسـتقیم بیـن CO2 و
 O2 بـرای RUBP، غلظت هـای بـالای CO2 بیش تـر مسـاعد کربوکسیاسـیون نسـبت بـه

اکسیژناسـیون اسـت )اینسـورث و روجـرز، 2007(. سـطوح بـالای CO2 پیش بینی شـده 
می توانـد پیامدهـای قابـل توجهـی بـرای فتوسـنتز داشـته باشـد. ارزیابی هـای نظـری 
افزایـش تقریبـاً 40 درصـدی فتوسـنتز خالص در گیاهان C3 در پاسـخ به افزایش سـطوح 
CO2  اتمسـفری تـا 550 پی پـی ام را نشـان می دهـد )لانـگ و همـکاران، 2004(. مسـیر 

  C3 ماننـد ذرت، ارزن، سـورگوم و نیشـکر متفـاوت از گیاهـان C4 فتوسـنتزی در گیاهـان
اسـت. گیاهـان C4 دارای سـازوکار متراکم سـازی CO2 هسـتند کـه به طـور مؤثری تنفس 

1. Decarboxylated

2. Catalytic activity

3. Oxygenation reaction
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 نـوری را از بیـن می بـرد. بنابراین ایـن گیاهان این افزایش فتوسـنتز را تجربـه نمی کنند و
ممکـن اسـت در مقایسـه بـا گیاهـان C3 در معـرض ناسـازگاری انتخابـی قـرار گیرند )ون 

کامـرر و فوربانـک، 200۳(. 
همچنیـن سـطوح بـالای CO2 اتمسـفری می توانـد تأثیـر مهمی بر مصرف آب توسـط 
گیاهان داشـته باشـد. افزایش در سـطوح اتمسـفری CO2، بسـته شـدن روزنه را تسـریع 
می کنـد و میـزان مصـرف آب را کاهش می دهد. در نتیجه محصولات ممکن اسـت مصرف 
آب کارآمدتـری داشـته باشـند و در غلظت هـای بـالای CO2 عملکـرد را اندکـی افزایـش 
 دهنـد. سـطوح بـالای CO2 بـر بیـان ژن هـای آغـازش گلدهـی نیـز اثر گذارنـد )لانـگ و

همکاران، 2004(. 
بـرای بررسـی پاسـخ گیـاه برنج به سـطوح بـالای CO2، تجزیه و تحلیـل پروتئومیکس 
 انجـام شـد. گیاهچه هـای برنـج 10 روزه در معـرض 760 پی پـی ام، 1140 پی پـی ام و

1520 پی پـی ام CO2 بـه تدریـج رشـد یافتنـد. پنجـاه و هفـت لکـۀ پروتئینـی یافت شـد 
کـه حـاوی پروتئین های متنوع فراوان دخیل در فتوسـنتز، متابولیسـم کربن و مسـیرهای 
انـرژی بودنـد. هنگامـی کـه گیاهـان در معرض سـطوح بـالای CO2  قرار گرفتند، سـطوح 
بیـان آسـکوربات پراکسـیداز و چاپرون هـای مولکولـی1 نیـز افزایـش یافـت )بخـاری و 
همـکاران، 2007(. تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم بـرگ سـویا تحـت تأثیـر CO2 بـالا، کاهش 
تولیـد گونه هـای فعـال اکسـیژن )ROS( را بـه علـت کاهش در متابولیسـم تنفـس نوری 
نشـان داد )کیـو و همـکاران، 200۸(. مطالعـۀ پروتئومیکـس بـا هـدف تعیین اثـر افزایش 
غلظت هـای CO2 بـر پروتئـوم دانـه گنـدم و ویژگی هـای رئولوژیکالـی2 یا کیفـی )از قبیل 
خاصیـت ارتجاعـي، ویسـکوزیته و کشـش پذیـری( آرد انجـام شـد )فرنانـدو و همـکاران، 
2015(. غلظت هـای بـالای CO2، کل غلظـت پروتئیـن دانـه را کاهـش داد. یافته های این 
مطالعـه نشـان می دهـد کـه CO2 بـالا تأثیـر عمـده ای بـر غلظـت پروتئین گلوتـن، حجم 
نـان و مقاومـت خمیـر دارد )فرنانـدو و همـکاران، 2015(. دیدگاه هـای پروتئومیکـس در 
مـورد پاسـخ های گیاه بـه CO2 بالا بسـیار محدود هسـتند. مطالعات بیش تری لازم اسـت 

1. Molecular chaperones

2. Rheological
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تـا بتـوان ژن هـا و پروتئین های جدیدی را کشـف کرد که می توانند سـازوکارهای توسـعه 
گیاهـان در پاسـخ به سـطوح بـالای CO2 را توضیـح دهند.

O3-3-2-2  تروپوسفری بالا
O3 تروپوسـفری به عنـوان یـک گاز گلخانـه ای در نظر گرفته می شـود و یک آلاینده ی 

ثانویـه ی هـوا و دارای اهمیـت جهانـی اسـت. وجـود ده درصـد ازن در تروپوسـفر گزارش 
 ،)CO( شده اسـت کـه عمدتـاً توسـط واکنش هـای فوتوشـیمیایی بیـن مونوکسـید کربـن
متـان )CH4(، اکسـید نیتـروژن )NOx= NO+ NO2( و ترکیبـات آلـی فـرار غیـر متـان 
)NMVOCs( تولیـد می شـود.O3 تروپوسـفری می توانـد از یـک مـکان بـه مـکان دیگر با 
فواصـل قابـل ماحظـه ای جـا به جـا شـود )پراتـر و همـکاران، 2001(. برآوردهـای دقیق 
نشـان می دهـد کـه سـطوح O3 تروپوسـفری از حـدود ppb 10 قبـل از انقـاب صنعتـی1 
تـا سـطح فعلـی تقریبـاً ppb 60 در طـول ماه هـای تابسـتان افزایـش یابـد و پیش بینـی 
بـا   .)2007 ،IPCC( افزایـش 20 درصـدی خواهـد داشـت  تـا سـال 2050  شده اسـت 
اسـتفاده ی بیش از حد از سـوخت های فسیلی و افزایش انتشـار اکسید نیتروژن به اتمسفر 
 سـطح O3 تروپوسـفری افزایـش می یابـد. افزایـش مـداوم دمـا و غلظت هـای هیدروکربـن

بـالا در اتمسـفر پاییـن باعث افزایش بیش تر سـطح O3 تروپوسـفری می شـود )فورسـتر و 
 .)2007 همکاران، 

به طـور کلـی، سـطوح بـالای O3 تروپوسـفری بـر عملکرد گیـاه تأثیر منفـی می گذارد. 
O3 از طریـق روزنه هـا وارد برگ هـا می شـود و از طریـق تولیـد ROS منجـر بـه تنـش 

اکسـیداتیو می شـود. تنـش اکسـیداتیو بـه نوبـه خود منجـر به کاهـش فتوسـنتز خالص، 
سـرکوب رشـد گیـاه و تجمـع زیسـت تـوده می شـود )اینسـورث و همـکاران، 2012(. در 
مطالعـه ای توسـط اونـاری و دیگـران )2011(، کاهـش 2 تـا 15 درصدی عملکـرد جهانی 
 محصولات مهم به دلیل قرار گرفتن در معرض سـطوح بالای O3 تروپوسـفری گزارش شـد.

روش هـای پروتئومیکـس بـرای مطالعۀ اثرات منفـی O3 تروپوسـفری در محصولات غذایی 
مختلف مورد اسـتفاده قـرار گرفته اند )جـدول 1-۳(. 

1. Industrial Revolution
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جدول ۳-1- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیکس پاسخ های گیاه به گازهای اتمسفری.

مطالعه/
اندام/گیاه نویسنده

مدت تیمار بافت
تنش

روش 
پروتئومیکس

APID

CO2

بخاری و 
همکاران، 

2007
برگبرنج

 ،1140 ،750
 1520
پی پی ام

24 ساعت
2D‐MALDI‐TOF/

TOF575۹

کیو و 
همکاران، 

200۸
برگسویا

 200
میکرومول بر 

مول2-

 11-14
هفته

2D‐MALDI‐TOF۳11۹

فرناندو و 
همکاران، 

2015
550~ دانهگندم

میکرومول2-
DIGE‐MALDI‐

TOF‐MS۳۳

O3

آگاروال و 
همکاران، 

2002
برگبرنج

 2D‐amino acid
sequencing5652

فانگ و 
همکاران، 

200۸

 120 ،۸0 ،40
۹6 ساعتپی پی بی

 2D‐MALDI‐TOF,
sequencing201۹

چو و 
همکاران، 

200۸
24nESI‐LC‐MS/MS2۸21 ساعت0/2 پی پی ام

تورس و 
همکاران، 

2007
72 ساعت0/2 پی پی امبرگذرت

 2D‐MALDI‐TOF
MS, Q‐TOF MS2510

سارکار و 
همکاران، 

2010
برگگندم

 2D‐MALDI‐TOF
MS۳۸

تورس و 
همکاران، 

2007
0/2 برگلوبیا

72 ساعتپی پی ام
 2D‐MALDI‐TOF
MS, Q‐TOF MS12۹
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مطالعه/
اندام/گیاه نویسنده

مدت تیمار بافت
تنش

روش 
پروتئومیکس

APID

آهاسان و 
همکاران، 

2010
برگ/ سویا

کلروپاست
 120

72 ساعتپی پی بی
 2D/‐MALDI‐TOF

MS۳220

گالانت و 
همکاران، 

2012
۳7، 5۸، 116 برگ

پی پی بی

 Thiolabelling,
mass spectrome-
 try and targeted
enzyme assays

۳522

خان و 
همکاران، 

201۳
11 روز

2DE‐MALDI‐
TOF‐MS66

AP، ظاهراً متفاوت بیان شده اند؛ ID، پروتئین های شناسایی شده.

 ابزار پروتئومیکس برای بررسـی اثر ازن بر گیاهچه های برنج مورد اسـتفاده قرار گرفت
)آگاروال و همـکاران، 2002(. در گیاهچه هـای تحت تأثیر ازن در مقایسـه با شـاهد تقریباً 
52 پروتئیـن متفـاوت بیـان شـدند. تجمع روبیسـکو، پروتئین هـای کاس 5 و 10 مرتبط 
بـا پاتوژنسـیسPR( 1( و پروتئین هـای سوپراکسـید دیسـموتاز2 )SOD( مرتبـط بـا تنش 
 اکسـیداتیو، آسـکوربات پراکسـیدازAPX( ۳(، کال رتیکولین4، پروتئین متصل به کلسیم5  و

پروتئاز CLP وابسته به ATP 6 در پاسخ به قرار گرفتن در معرض ازن شدیداً کاهش یافتند 
 )آگاروال و همـکاران، 2002(. در گیاهچه هـای برنـج تحت تنش ازن بـالا )120 پی پی بی(

نیـز تجمـع پروتئین هـا توسـط فانـگ و همـکاران )200۸( مـورد مطالعـه قـرار گرفـت. 

1. Pathogenesis- related (PR) class 5 and 10 proteins

2. Superoxide dismutase

3. Ascorbate peroxidase

4. Calreticulin

5. Calcium- binding protein

6. ATP- dependent CLP protease

ادامه جدول ۳-1- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیکس پاسخ های گیاه به گازهای اتمسفری.
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تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکـس، فراوانی متفـاوت 20 پروتئیـن در گیاهچه های تحت تأثیر 
ازن در مقایسـه بـا شـاهد را نشـان داد. فراوانـی پروتئین هایـی مانند روبیسـکو، روبیسـکو 
 اکتیـواز1 و پروتئین هـای تقویـت کنندۀ تکامل اکسـیژنOEE( 2( کاهش یافـت. در مقابل، 
پروتئین هایـی ماننـد SOD ،GST و پروتئین هـای PR با قرار گرفتـن در معرض O3 به طور 
قابـل ماحظـه ای افزایـش یافتنـد )فانـگ و همـکاران، 200۸(. بـرای بازتـاب پاسـخ های 
مولکولـی برگ هـای در معرض سـطوح بالای ازن با اسـتفاده از روش زیست شناسـی جامع 
شـامل ترنسـکریپتومیکس، پروتئومیکـس و متابولومیکـس، برگ هـای گیاهچه هـای برنج 
)رقـم Nipponbore( قـرار گرفتـه در معـرض 0/2 پی پـی ام O3 به مدت 24 سـاعت، مورد 
مطالعـه قـرار گرفتنـد )چـو و همـکاران، 200۸(. تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکـس، فراوانی 
 متفاوت 2۳ پروتئین )21 پروتئین غیر اختصاصی۳( در برگ های در معرض O3 را نشان داد.

ایـن پروتئین هـای شناسـایی شـده در پـردازش و پیامرسـانی، فتوسـنتز و دفـاع سـلولی 
نقـش دارنـد. ایـن مطالعـه اثـر O3 بـر سـطوح تغییـر ژن هـا، پروتئین هـا و متابولیت هـای 

دخیـل در فرآیندهـای چندگانـه سـلولی را نشـان داد )چـو و همـکاران، 200۸(. 
سـارکار و همـکاران )2010( مطالعـه ای بـرای بررسـی اثـر افزایـش O3 بـر صفـات 
مورفولوژیکـی، فیزیولوژیکـی و بیوشـیمیایی در دو رقـم گنـدم با عملکرد بـالا و پس از آن 
تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم برگ، طراحی کردنـد. این مطالعه در مجمـوع ۳۸ لکۀ پروتئینی  
بسـیار متنـوع را در هـر دو رقـم گندم  نشـان داد. سـطوح بیـان پروتئین های فتوسـنتزی 
 ماننـد روبیسـکو و روبیسـکو اکتیـواز و پروتئین هـای مربـوط به متابولیسـم انـرژی4 مانند 
آلـدولاز5، فسفوگلیسـرات کینـاز6 و ATP سـنتاز7 کاهـش یافتنـد. در مقابـل، فراوانـی 
پروتئین هـای مربـوط بـه تنش/ دفـاع ماننـد پروتئین متصل بـه هارپین۸ و پروتئین شـبه 

1. Rubisco activase

2. Oxygenevolving enhancer

3. Non‐ redundant proteins

4. Proteins related to energy metabolism

5. Aldolase

6. Phosphoglycerate kinase

7. ATP synthase

8. Harpin‐ binding protein
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ژرمیـن1 بیش تـر بودنـد )سـارکار و همـکاران، 2010(. 
(Phaseolus vulgaris L. cv. IDIAP-3) و لوبیای )Zea mays L. c.v. Guarare 8128( برگ های ذرت 
 در معرض 0/2 پی پی ام O3 با استفاده از تجزیه و تحلیل پروتئوم مورد بررسی قرار گرفتند

)تـورس و همـکاران، 2007(. در برگ هـای ذرت، سـطوح پروتئین هـای مربـوط بـه تنش 
اکسـیداتیو ماننـد کاتـالاز )CAT( و اسـکوربات پراکسـیداز APX  افزایش یافـت، در حالی 
کـه فراوانـی سـوپر اکسـید دیـس موتـاز SOD کاهش یافـت. به طـور مشـابه در برگ های 
لوبیـا، سـطوح بیـان دو پروتئیـن SOD نیز کاهش یافـت، در حالی که در معـرض O3 بالا، 
 نارینژنین- O -7  متیل ترانسـفرازNOMT( 2(، پروتئین شـوک حرارتی کوچک )sHSP( و

APX افزایـش یافتنـد. بـا این حـال، فراوانـی پروتئین 2 مربـوط به پاتـوژنPR-2( ۳( تنها 

در برگ هـای لوبیـا افزایـش یافـت کـه نشـان می دهـد کـه ایـن پروتئین هـا می تواننـد 
به عنـوان نشـان گری بالقـوه برای تشـخیص پاسـخ به O3 بالا اسـتفاده شـوند. ایـن مطالعه 
دیدگاه هایـی در مـورد پروتئین هـای مرتبـط بـه تنـش اکسـیداتیو و متابولیسـم ثانویه در 

معـرض O3 بـالا را ارائـه داد )تورس و همـکاران، 2007(. 
 O3 برای مقایسـه پروتئوم برگ ها و کلروپاسـت های گیاهچه های سویای تیمار شده با
 )120 پی پی بی برای ۳ روز(، یک روش پروتئومیکس استفاده شد )آهسان و همکاران، 2010(.
 تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکس، بیان متفاوت مجموعـه ای از 20 و ۳2 پروتئین )به ترتیب(
 برگ و کلروپاسـت در معرض O3 را نشـان داد. فراوانی پروتئین های دخیل در فتوسـنتز و

جـذب و تحلیـل کربـن پس از قرار گرفتن در معرض O3 کاهش یافت، در حالی که سـطوح 
پروتئین هـای مرتبـط بـا دفـاع آنتی اکسـیدانی و متابولیسـم کربـن افزایـش یافـت. ایـن 
 مطالعـه سـرکوب فتوسـنتز، تخصیـص ضعیف کربـن و تخریب نشاسـته را نشـان می دهد
 که احتمالاً برای تغذیۀ چرخۀ TCA در پاسـخ به سـطوح بالای O3 رخ می دهد )آهسـان و

همکاران، 2010(. 
 در مطالعه ای دیگر، بافت برگ سویا در معرض سه غلظت مختلف O3 )۳7، 5۸ و 116 پی پی بی(

1. Germin‐ like protein

2. Naringenin‐ 7‐ O methyltransferase (NOMT

3. Pathogen‐ related protein 2 (PR‐2)
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قـرار گرفـت )گالانـت و همـکاران، 2012(. تجزیه و تحلیـل پروتئوم برگ هـای در معرض 
O3، افزایـش تـا پنـج برابـری فراوانـی ۳5 پروتئیـن را نشـان می دهـد، 22 پروتئین درجه 

اکسیداسـیون تـا پنـج برابـر بالاتر را نشـان دادنـد، در حالی کـه 22 پروتئیـن در فراوانی و 
اکسیداسـیون بالاتـر بودنـد. ایـن پروتئین ها مربوط به فتوسـنتز، متابولیسـم کربن، سـنتز 
اسـیدآمینه، بیوسـنتز ایزوپرنوئیـد1 و فاونوئیـد2، پیامرسـانی، هوموسـتازی۳ و مسـیرهای 
آنتی اکسـیدانی بودنـد. ایـن مطالعـه اطاعاتـی در مـورد وضعیـت فراوانی و اکسیداسـیون 
پروتئین هـای حسـاس بـه ردوکـس متعـدد4 با قـرار گرفتـن در معـرض O3 را ارائـه نمود 

)گالانت و همـکاران، 2012(. 
 تجزیه و تحلیل پروتئومیکس، در برگ های5 رقم حسـاس ناکاسـناری6 سـه پروتئین و
 در رقـم متحمـل انـری7 شـش پروتئین را در پاسـخ بـه تنش ازن شناسـایی کـرد )خان و

همـکاران، 201۳(. پروتئین هـای بـا فراوانـی بیش تر همچـون فسفوگلیسـرات کیناز۸، آلدو 
 کتوردوکتـاز۹، گلوتأمیـن سـینتاز10، روبیسـکو اکتیـواز، زیر واحـد آلفای ATP سـینتاز11 و

زیـر واحـد بتـای ATP سـینتاز12 نیـز شناسـایی شـدند. ایـن یافته هـا ایفـای نقـش مهـم 
پیامرسـانی ATP در دسـتیابی به تحمل نسـبت به تنش ازن و حفاظت از آسـیب در ارقام 

سـویا را نشـان دادند.

1. Isoprenoid

2. Flavonoid

3. Homeostasis

4. Multiple redox‐ sensitive proteins

5. Unfoliate leaves

6. Nakasennari

7. Tolerant cv. Enrei

8. Phosphoglycerate kinase

9. Aldo/ ketoreductase

10. Glutamine synthetase

11. ATP synthase alpha subunit

12. ATP synthase beta subunit
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3-3- درجه حرارت
افزایـش انتشـار CO2 و دیگـر گازهـای گلخانـه ای از دهـۀ 1۸00 تاکنـون منجـر بـه 
افزایـش 0/76 درجـه سـانتی گراد دمـای سـطح جهـان شده اسـت. پیش بینـی شده اسـت 
 .)2007،IPCC( کـه ایـن دمـا تا سـال 2050 تا 1/۸-1/۳ درجـه سـانتی گراد افزایش یابـد
به طـور کلـی رشـد و نمـو گیاهـان توسـط اقلیم هـای گرم تـر تسـریع می شـود. درجـه 
حرارت هـای بـالا همچنیـن باعـث ظهـور زودتـر گل و مجموعـۀ میوه /بـذر در گیاهـان 
مختلـف می شـوند. همچنیـن ناتوانـی تولیـد مثـل و کاهـش شـدید عملکـرد محصـولات 
مختلـف به دلیـل افزایش دمـای حداکثر گزارش شده اسـت )بیتا و گراتـس، 201۳(. درجه 
 حرارت هـای بـالا موجـب کاهش عملکرد معادل بـا 5 میلیارد دلار بـرای محصولات غذایی
 مهم شده است. در ذرت، خشکی در ترکیب با درجه حرارت بالا )بیش از ۳0 درجه سانتی گراد(

عملکـرد محصـول را 1/7 درصـد کاهـش داد )لوبل و همـکاران، 200۸(. بویر و وسـتگیت 
)2004(، افـت عملکـرد 5 تـا 10 درصـدی برنـج در اسـترالیا را گـزارش دادند کـه برابر با 
44 میلیـون دلار اسـت. تغییـر دمـا نیـز بر کیفیـت تولید محصـولات مختلف مؤثر اسـت. 
به عنـوان مثـال، محتـوای پروتئیـن دانـه گنـدم تحت تأثیر شـدت درجـه حـرارت بالا در 
طـول پر شـدن دانه قـرار می گیرد )هورکمن و همـکاران، 200۹(. تغییـر در وقایع اقلیمی 
و فراوانـی رویدادهـای شـدید تـا بـه حال تأثیـر قابل توجهی بـر توزیع و رخـداد علف های 

هـرز و آفـات و بیماری هـای دام و گیاه نشـان داده اسـت )تورنتون و همـکاران، 2014(.
 گیاهـان تعـدادی مکانیسـم های سـازگاری بـرای زنـده مانـدن در نوسـانات دمایـی از

جملـه اجتنـاب از تنش کوتاه مدت تا خوپذیری طولانی مدت را توسـعه داده اند. سـازوکار 
خوپذیری می تواند شـامل تغییر جهت گیری برگ، سـرد شـدن تعرقی یا تغییر در ترکیب 
لیپیـدی غشـاء باشـد. درک این سـازوکارها، راه هایی بـرای اصاح یا مهندسـی محصولات 
بـا افزایـش تحمل گرمـا1 را باز می کنـد. از ابزارهای مختلف سیسـتم های زیست شناسـی، 
 روش پروتئومیکـس بـرای رمزگشـایی سـازوکارهای مولکولـی بسـیار مفیـد اسـت و درک

جدید از تحمل تنش دمایی را افزایش می دهد )نیلسون و همکاران، 2010(.

1. Thermotolerance
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1-3-3- تنش سرما
 گیاهان مناطق معتدل میزان مشـخصی از تحمل سـرما را نشان می دهند، در حالی که

گیاهان مناطق گرمسـیری و نیمه گرمسـیری حسـاس به سرما هسـتند و به طور کلی فاقد 
 ظرفیـت خوپذیـری بـه سـرما می باشـند )رنائـوت و همـکاران، 2004(. گیاهان بر اسـاس

توانایی زنده ماندن در دماهای سـرد به سـه دسـته تقسیم می شـوند: )1( حساس به سرما؛ 
 )2( متحمل/مقـاوم بـه سـرما؛ و )۳( متحمل بـه یخزدگی )هالگرین و اوکوایسـت، 1۹۹0(.

تاکـور و نایـار )2010( گیاهـان حسـاس بـه سـرما را آن هایـی معرفـی کردنـد کـه زمانی 
کـه در معـرض دمـای پایین تـر از دمـای مطلـوب قـرار می گیرنـد اختـالات متابولیکـی 
نشـان می دهنـد، در حالـی کـه گیاهـان متحمـل به سـرما، دمـای کم تر از دمـای مطلوب 
)دماهـای غیـر از یخزدگـی( را تحمل می کنند. گیاهـان متحمل به یخزدگـی توانایی زنده 

مانـدن در شـرایط انجمـاد را دارند. 
 سـرما باعث کاهش سـرعت مسیرهای متابولیکی به ویژه فرآیندهای متابولیسم انرژی و

اکسـیداتیو می شـود، همچنیـن باعث تخریب غشـاء و اختـال در تفکیک پذیری سـلولی1 
 می گـردد. متابولیسـم نامتعـادل انـرژی باعـث کاهـش سـرعت واکنش هـای کاتالیز شـده
 توسط آنزیم و افزایش تشکیل ROS درون سلولی می شود که منجر به ایجاد تنش اکسیداتیو

می گـردد. تنـش سـرما بـا از دسـت دادن آب سـلول و احتمـال بالقـوۀ عـدم تاخوردگـی 
پروتئیـن همـراه اسـت کـه منجـر بـه پروتئین هـای غیـر کاربـردی می شـود. تنش سـرما 
همچنیـن تجمـع چاپرون هـا )ماننـد HSPs( و چاپرونین هـا2 را افزایـش می دهـد. تنـش 
سـرما بـر رشـد و عملکـرد محصـولات حسـاس بـه سـرما تأثیـر منفـی می گـذارد )اپل و 
هیـرت، 2004(. ابزارهـای پروتئومیکس با موفقیت برای شناسـایی پروتئین های پاسـخگو 

بـه سـرما در گیاهـان غذایـی مـورد اسـتفاده قـرار گرفته اند )جـدول 2-۳(. 

 

1. Cell compartmentalization

2. Chaperonins
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ش دمای پایین.
جدول ۳-2- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پاسخ های گیاه به تن

شماره 
مطالعه

ماده گیاهی
ت/ رقم

باف
تیمار

ش
رو

U
Ps

ID
منبع

1
O

ryza sativa

D
oongara/ ک

بسا
12 درجه سانتی گراد/ 4 روز

2‐D
E M

A
LD

I‐TO
F

70
1۸

ایمین و همکاران )2004(
گ گیاهچه/ 

بر
Japonica

5،10،15 درجه سانتی گراد/ 
1 روز

 2‐D
E M

A
LD

I‐TO
F,

ESI‐M
S/M

S
60

41
کیو و همکاران )2005(

گ گیاهچه/ 
بر

N
ipponbore

6 درجه سانتی گراد/
ت، 1 روز

 6 ساع
-2-D

E M
A

LD
I

TO
F/ TO

F
۹6

۸5
یان و همکاران )2006(

N
ipponbore /گ

بر
5 درجه سانتی گراد/ 2 روز

 2-D
E M

A
LD

I-TO
F,

ESI-M
S/M

S
۳۹

۳4
هاشیموتو و کوماتسو 

)2007(
ریشه گیاهچه/ 

 D
ongin

10 درجه سانتی گراد/
 1، 2 روز

2-D
E M

A
LD

I-TO
F,

ESI-M
S/M

S
۳7

27
لی و همکاران )200۹(

گ ها
بر

5،10 درجه سانتی گراد/
ت، 1، 1/5، ۳ روز

 12 ساع
2-D

E M
A

LD
I-TO

F,
ESI-M

S/M
S

۳0
14

لی و همکاران )2007(

2
Triticum

 aes-
tivum

گ/ 
بر

M
ironovskaya 808

2 درجه سانتی گراد/ 21 روز
N

ano LC-LC-M
S/

M
S (Q

-TO
F)

40)C(
۳۳ )T(

40)C(
۳۳ )T(

س و همکاران 
ویتماوا

)2007آ(

گ ها
بر

5- درجه سانتی گراد
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

75
52)U(
1۸ )D(

هان و همکاران )201۳(

Shixin 828 (T)
Shiluan 02-1 (S)

گ ها
بر

-
-

-
-

ژو و همکاران )201۳(

ت
گ/ کوهدش

بر
20 یا 4 درجه سانتی گراد

-
-

-
رینالدوسی و همکاران 

)2011(

۳
Triticum urartu L.

گیاهچه
2- درجه سانتی گراد/

ت
 12 ساع

-
450

۳4
قره چاهی و همکاران 

)2014(
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ش دمای پایین.
ادامه جدول ۳-2- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پاسخ های گیاه به تن

شماره 
مطالعه

ماده گیاهی
ت/ رقم

باف
تیمار

ش
رو

U
Ps

ID
منبع

4
Glycine max

Z 222 /بذر
4 درجه سانتی گراد/ 1 روز

2-D
E M

A
LD

I-TO
F

40
۳7

گ و همکاران )2010(
چن

ریشه
10 درجه سانتی گراد

N
ano LC-ESI-M

S
5۹

-
سویگونسکا و همکاران )201۳(

G
uiliqing /گ

بر
N

annong
5 درجه سانتی گراد/ 

ت
12 و 24 ساع

2D
E M

A
LD

I-TO
F/

TO
F M

S
57

57
تیان و همکاران )2014(

5
Pisum sativum

گ/ 
میتوکندری بر

G
reen fest

4 درجه سانتی گراد/ 1/5 روز
LC-M

S/M
S

۳۳
۳2

تیلور و همکاران )2005(

گ/ 
ریشه، ساقه، بر

Terese
 Cham

pagne

۸-6 درجه سانتی گراد/ 4 روز
10/2 درجه سانتی گراد/ 

11 روز
H

PLC‐ESI-M
S/M

S-
260

6۸
ت و همکاران )2011(

دومون

ریشه
10 درجه سانتی گراد/ ۸ روز

20 درجه سانتی گراد/ 24 ساعت
2D

E M
A

LD
I-TO

F‐
M

S
-

-
ک و همکاران 

بادووی
)201۳(

6
 Phaseolus

vulgaris
ریشه

10 درجه سانتی گراد/ 24 ساعت
25 درجه سانتی گراد/ 24 ساعت

2D
E M

A
LD

I-TO
F‐

M
S

-
-

ک و ویدنر )2014(
بادووی

7
Prunus persica

  Canadian/پوسته
harm

ony
5 درجه سانتی گراد/ 0، 21، 

۳5 روز
2-D

E M
A

LD
I-TO

F/
TO

F
114

67
رناوت و همکاران )200۸(

۸
M

usa paradisi-
.aca L

گیاهچه ها
۸ درجه سانتی گراد/ 0، 6، 

ت
24 ساع

iTRA
Q

 analysis
۳477

۸0۹
گ و همکاران )2012(

یان

۹
Straw

berry

ت بالا/ 
باف

Jonsok (T)
Frida (S)

0، 2 و 24 روز
Label-free (LF)

Proteom
ics

6۳ )D
E2(

1۳5 )LF(
-

کوهلر و همکاران )2012(

گ های تراریخته و 
بر

غیر تراریخته
2D

E M
A

LD
I-TO

F‐
M

S
21

۸
گو و همکاران )201۳(

ش یافته.
U: پروتئین های افزای

Ps پروتئین های شناسایی شده؛ :ID
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اثـر تنـش سـرما بر پروتئوم با اسـتفاده از بسـاک  )ایمیـن و همـکاران، 2004(، پهنای 
بـرگ گیاهچـه )کـوی و همـکاران، 2005(، غـاف بـرگ )هاشـیموتو و کوماتسـو، 2007؛ 
کوماتسـو و همـکاران، 200۹آ؛ لـی و همـکاران، 2007(، برگ )یان و همـکاران، 2006( و 
ریشـه )لـی و همـکاران، 200۹( برنـج مورد مطالعه قـرار گرفت. مطالعۀ ایمیـن و همکاران 
)2004( دیدگاه هـای اساسـی در مـورد اثر سـرما در طـول مرحلۀ اولیۀ نمو میکروسـپور را 
ارائـه داد و علـت نابـاروری گیاهـان پایه ی پـدری به دلیل نمـو نابالغ دانه های گرده ناشـی 
 از سـرما را توضیـح داد )ایمیـن و همـکاران، 2004(. از 60 لکـه ی افزایـش یافته، 41 عدد
 مربـوط بـه پروتئین هـای پاسـخگو بـه سـرما یافـت شـدند )کیـو و همـکاران، 2005(.
 مطالعه یان و همکاران )2006( کاهش بیان ۳1 لکۀ پروتئینی و افزایش فراوانی 65 پروتئین

را مشـخص نمـود. فراوانـی پروتئین هـای مرتبـط بـا متابولیسـم انـرژی افزایـش یافـت، 
در حالی کـه پروتئین هـای مربـوط بـه دفـاع بـه میـزان کم تـری در پهنـک بـرگ  تجمـع 
یافتنـد )هاشـیموتو و کوماتسـو، 2007(. همچنیـن کوماتسـو و همـکاران )200۹آ( بیـان 
متفـاوت پروتئیـن کال رتیکولیـن1 در غاف هـای بـرگ در معـرض سـرما را ذکـر کردنـد. 
کال رتیکولیـن پروتئیـن مهمی اسـت که می تواند سـطح بیـان دیگر پروتئین هـا را کنترل 
کنـد )کوماتسـو و همـکاران، 200۹آ(. سـطح بیـان 12 پروتئیـن از قبیـل تیوردوکسـین 
پراکسـیداز2، پروتئینـاز سـیتئین۳، شـبه پروتئیـن انگشـتی روی RING 4، پروتئین هـای 
شـبه فیبریلین قابل تحریک توسـط خشـکی5 و پروتئین های فراوان در اواخر جنین زایی6  

)LEA( افزایـش یافتنـد )لـی و همـکاران، 2007(. 
تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم ریشـه های برنـج در معـرض سـرما، تغییـر در فراوانـی 27 
پروتئیـن را نشـان داد. پروتئین های شناسـایی شـده، فسـفوریاز گلوکونـات دهیدروژناز7، 

1. Calreticulin protein

2. Thioredoxin peroxidase

3. Cysteine proteinase

4. RING zinc finger proteinlike

5. Drought- inducible fibrillin‐ like proteins

6. Late embryogenesis abundant (LEA) proteins

7. Phosphorylase gluconate dehydrogenase
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اسـتیل ترانسـفراز1، فروکتوکینـاز2، ایزوسـیترات دهیدروژنـاز خـاص NADP ۳، پروتئیـن 
 متصـل به عامل حسـاس بـه N- اتیل مالیمیـد )NSF( محلول  احتمالی آلفـاPrMC3 ،4 و

گلی اکسـالاز5 بودنـد )لـی و همـکاران، 200۹(. طبقه بنـدی عملکـردی ایـن پروتئین های 
پاسـخگو بـه سـرما دخالـت آن هـا در فرآینـد پیامرسـانی، بیوسـنتز و پـردازش پروتئیـن، 
متابولیسـم های کربن، نیتروژن، گوگرد و انرژی و هوموسـتازی رداکس را نشـان داد. سطح 
بیـان پروتئین هـای فتوسـنتزی عمدتـاً تحـت تأثیر تنش سـرما قرار دارد که ممکن اسـت 
 کاهـش در فتوسـنتز خالـص و تولیـد محصـول را توضیح دهد )یـان و همـکاران، 2006(.

پـس از قـرار گرفتـن در معـرض سـرما، سـطح بیـان پروتئین های مربـوط به تولیـد انرژی 
افزایـش یافـت، در حالـی کـه در اثـر تنـش سـرمای بلنـد مـدت، پروتئین هـای مرتبط با 

دفـاع ناپدید می شـوند )هاشـیموتو و کوماتسـو، 2007(. 
تجزیـه و تحلیـل پروتئوم در گندم )Triticum aestivum( با اسـتفاده از برگ های ارقام 
مختلف مانند Mironovskaya 808 و Bezostaya 1 )ویتاواس و همکاران، 2007آ(، گندم 
 بهـاره ایرانی )رقم کوهدشـت( )هـان و همکاران، 201۳؛ رینالولدسـی و همکاران، 2011(،
 Shixin 828 و Shiluan 02-1 )ژو و همـکاران، 201۳( انجـام شـد. مطالعـه ی ویتامواس و

همـکاران )2007( تجمـع متفاوت پروتئین هـای WCS120،WCS66 و WCS40 را در دو 
رقم مختلف مورد آزمایش نشـان داد. در شـرایط تنش خشـکی تقریباً 70 لکۀ پروتئینی با 
 موفقیت شناسایی شدند که 52 لکه از آن ها افزایش یافته و 1۸ لکه کاهش یافتند )هان و
،Shiluan 02-1 در مقایسـه بـا برگ هـای Shixin 828 همـکاران، 201۳(. در برگ هـای 

پروتئین های مربوط به آنتی اکسـیدان ها به میزان بیش تری تجمع یافتند. در مقابل، سـطح 
 بیان پروتئین های دخیل در متابولیسم کربوهیدرات در Shiluan 02-1 بالاتر بود و با تجمع
مشاهده شده  در قندهای محلول در Shiluan 02-1 همبستگی داشت )ژو و همکاران، 201۳(. 

1. Acetyl transferase

2. Fructokinase

3. NADP specific isocitrate dehydrogenase

4. Putative alpha‐ soluble N‐ ethylmaleimide‐ sensitive factor (NSF) attachment protein

5. Glyoxalase
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 فراوانی پروتئین هایی مانند دهیدروآسـکوربات ردوکتاز، آسکوربات پراکسیداز، زیرواحد
 پروتئوزوم1، پروتئیناز سیتسـتین و گلوتامات سـمی آلدئید آمینوموتـاز2 پس از قرار گرفتن
 در معرض دمای پایین بالاتر بود. در مقابل، بسـیاری از پروتئین های مرتبط با فتوسـنتز و

آنزیم هـای تولیـد انـرژی ماننـد ایزوسـیترات دهیدروژنـاز۳ و مالات دهیدروژنـاز4 فراوانـی 
بیـان  افزایـش  نمونه هـا  )رینالولدسـی و همـکاران، 2011(. مقایسـۀ  کم تـری داشـتند 
پروتئین هایـی ماننـد چوپـر چاپرون هـا5 و مـالات دهیدروژنـاز را نشـان داد )ویتامـواس و 
همـکاران، 2007آ(. مطالعـۀ هـان و همـکاران )201۳( افزایش تجمـع پروتئین هایی مانند 
پروتئیـن COR مربـوط بـه LEA، پروتئیـن انگشـتی روی Cu/Zn،6 C2H2 سوپراکسـید 
 دیسـموتاز و دو آسـکوربات پراکسـیداز پس از قرار گرفتن در معرض تنش یخزدگی بهاره
 را نشان داد. پروتئین های پاسخگو به سرما در گندم در درک و انتقال پیام، سنتز و پردازش

پروتئیـن، تنـش/ دفـاع/ سـمیت زدایی، فتوسـنتز و مسـیرهای متابولیسـم کربوهیـدرات 
 دخیـل بودنـد. افزایـش بیـان پروتئین های مربـوط به فتوسـنتز و هوموسـتازی ردوکس و
 ROS، نقش های آن ها در پاسـخ گندم زمسـتانه به تنش شـدید دمای پایین را نشـان داد

)ژو و همکاران، 201۳(. 
مقاطع پروتئینی در گندم دیپلوئید وحشـی (.Triticum urartu L) در پاسـخ به سـرما 
بررسـی شـدند )قره چاهـی و همـکاران، 2014(. حـدود 450 لکـه ی پروتئینـی روی تمام 
 ژل ها تشـخیص داده شـدند؛ از این ها، در معرض سـرما به ترتیب 25 افزایش بیان و ۹ لکه

کاهش بیان یافتند. پروتئین های شناسـایی شـده، پروتئین مرتبط با پاتوژنسیس7، اگزالات 
 اکسـیداز۸، پروتئیـن مرتبـط با LEA/RAB پاسـخگو به سـرما۹، پروتئیـن تقویت کننده ی

1. Proteasome subunit

2. Glutamate semialdehyde aminomutase

3. Isocitrate dehydrogenase

4. Malate dehydrogenase

5. Chaperones chopper

6. C2H2 zinc finger protein

7. Pathogenesis‐ related protein

8. Oxalate oxidase

9. Cold‐ responsive LEA/RAB‐ related protein
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 تکامل اکسیژن و پروتئین COR بودند. عملکردهای پیشنهادی پروتئین های شناسایی شده
بیش تـر مربـوط بـه خوپذیـری بـه سـرما، تنـش اکسـیداتیو و فتوسـنتز بـود )قره چاهی و 

همـکاران، 2014(. 
روش هـای پروتئومیکـس به منظـور بررسـی واکنـش حبوبـات مختلـف ماننـد سـویا 
)چـن و همـکاران، 2010؛ سویگونسـکا و ویدنـر، 201۳؛ تیـان و همـکاران، 2014(، نخود 
)بادوویک و همکاران، 201۳؛ دومونت و همکاران، 2011؛ تیلور و همکاران، 2005( و لوبیا 
)بادوویـک و ویدنـر، 2014( مـورد اسـتفاده قـرار گرفتند. اثر تنش سـرما بر پروتئوم سـویا 
 با اسـتفاده از بذور جوانه زده )رقم Z22( )چنگ و همکاران، 2010(، ریشـه )سویگونسـکا و
 ویدنر، 201۳( و برگ )تیان و همکاران، 2014( مورد بررسـی قرار گرفت. مطالعۀ چنگ و

همـکاران )2010( دیدگاه هـای پروتئومیکس ارزشـمندی از قبیـل: )1( افزایش بیان الکل 
دهیدروژنـازI 1و RAB21 بـرای کاهـش اثر آنوکسـیا2 به عنوان نتیجه ی جذب آب۳ توسـط 
بـذر؛ )2( افزایـش فراوانـی پروتئین هـای ضـد تنـش ماننـد LEA و GST24 بـرای مقابله 
بـا تنـش درجـه حـرارت پاییـن؛ و )۳( تجمـع بـالای آنزیم هـای چرخـه ی TCA بـرای 
تولیـد انـرژی به منظـور حمایـت از جوانه زنـی بـذر در طـول تنـش سـرما را ارائـه دادنـد. 
مطالعـه ی سویگونسـکا و ویدنـر )201۳( بیـان متفـاوت مجمـوع 5۹ لکـه ی پروتئینی در 
 پاسـخ به ترکیبی از تنش های سـرما و اسـمزی را نشـان داد. پروتئین های شناسـایی شده

در متابولیسـم کربوهیـدرات، دفـاع گیـاه و سرنوشـت و ذخیره سـازی پروتئیـن دخالـت 
داشـتند. تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکـس، دلایـل تحمـل سـرما در رقـم Guliqing سـویا 
 ،ROS را میـزان بـالای فتوسـنتز، تجمـع کم تـر Nannong در مقایسـه بـا رقـم حسـاس
پروتئولیـز4 کم تـر پروتئیـن، کاهـش انـرژی، تجمـع بیش تـر پروتئین هـای متصـل بـه 
پلی آمیـن5، بیوسـنتز لیپیـد و پروتئیـن و بازیابی کارآمـد متابولیت های حـاوی گوگرد در 
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شـرایط تنـش سـرما بیـان کردنـد )تیـان و همـکاران، 2014(. 
مطالعاتـی به منظـور تعییـن پاسـخ پروتئـوم میتوکندریایـی بـرگ نخود بـه تنش های 
 غیرزنده مانند سـرما، خشـکی و علف کش )پاراکوات( انجام شـد )تیلور و همکاران، 2005(.
 دومونـت و همـکاران )2011( از پروتئومیکس برای مطالعه خوپذیری به سـرما در برگ ها،

 Terese متحمـل به سـرما( در مقابـل( Champagne سـاقه و ریشـه های لاین هـای نخـود
 )حسـاس به سـرما( استفاده کردند. بادوویک و ویدنر )2014( اثر تنش سرمای بلند مدت و
 کوتـاه مـدت و همچنیـن بهبود پـس از تنش را بـر پروتئوم های ریشـه ی نخـود جوانه زده

مورد بررسی قرار دادند. تیلور و همکاران )2005( مجموعه ای از ۳۳ پروتئین را در پاسخ به 
ترکیبی از تنش ها شناسایی کردند. از این تعداد، 2۹ پروتئین مانند گایسین دکربوکسیاز 
)GDC(1، زیر واحد سـرین هیدروکسیل متیل ترانسفراز )SHMT(2، زیر واحدهای پیچیدۀ 
 فسفوریاسـیون اکسـیداتیو۳، آنزیم های چرخه ی TCA و HSP هـای )HSP22 ،HSP70 و

HSP90(، احتمـالاً بـا منشـاء میتوکندریایـی هسـتند. دومونـت و همـکاران )2011( ۳5 

پروتئیـن در برگ هـا، 1۸ عـدد در سـاقه و 15 عـدد در ریشـه شناسـایی کردنـد. 
 تجزیه و تحلیل پروتئوم های میتوکندریایی، فراوانی متفاوت آنزیم های مهم ماتریکس4

پس از قرار گرفتن در معرض سـرما را نشـان داد. در گیاهان تحت تنش، فعالیت زنجیره انتقال 
 الکترون5 متأثر شد. این تغییرات در فراوانی پروتئین های مربوط به تنفس غیر فسفوریاسیونی6،
 تفکیـک و اصـاح اکسـیداتیو قطعـات لیپوئیک اسـید7 مشـهود بـود. تنش سـرما بیش از
 دیگـر تنش های غیرزنده به ویژه تنش خشـکی آسـیب رسـاند )تیلور و همـکاران، 2005(.

رقـم متحمـل Champagne به دلیل توانایـی تغییر در جهت دهی متابولیسـم انرژی، حفظ 
فتوسـنتز و مکانیسـم دفاعـی نسـبت بـه رقـم Terese به سـرما مقاوم تـر بـود )دومونت و 

1. Glycine decarboxylase (GDC)

2. Serine hydroxyl methyl transferase (SHMT) subunits
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6. Non -phosphorylating respiration

7. Uncoupling and oxidative modification of lipoic acid moieties
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همـکاران، 2011(. تغییـر در فراوانـی پروتئین های دخیل در متابولیسـم، حفاظت در برابر 
تنـش، تنظیـم چرخـه سـلولی، حفـظ سـاختار سـلولی و سـنتز هورمـون نیز پـس از قرار 

گرفتـن در معـرض تنش سـرما بیـان شـده اند )بادوویک و همـکاران، 2014(.
 بادوویک و ویدنر )2014( پروتئوم های ریشه ی (.Phaseolus vulgaris L) گیاهچه های
 لوبیای جوانه زده را در شرایط سرمای پایدار بلند مدت )10 درجه سانتی گراد برای 16 روز(
 در مقایسـه با سـرمای سـریع کوتاه مدت در طول جوانه زنی )10 درجه سـانتی گراد برای

24 سـاعت(، همچنیـن پـس از بازیابـی )25 درجه سـانتی گراد برای 24 سـاعت( مقایسـه 
کردنـد. سـرمای مـداوم باعـث تغییـر در تجمـع پروتئین هـای مربوط به پاسـخ بـه تنش، 
تولیـد انـرژی، ترجمه1، انتقـال وزیکول2، متابولیسـم ثانویـه۳ و تجزیه پروتئین شـد. تنش 
سـرمای شـدید کوتـاه مـدت موجـب تغییـرات گـذرا در تجمـع پروتئین هایی شـد که در 
 تولیـد انـرژی، تعمیر DNA، پـردازش و انتقـال RNA دخیل بودند. همچنیـن قرار گرفتن
 کوتاه مدت در معرض تنش سرما باعث افزایش بیان پروتئین های ضد تنش و سازوکارهایی

بـرای حفاظـت از تنـش اکسـیداتیو شـد. بهبـودی پـس از تنـش سـرما منجـر بـه تجمع 
پروتئین هـای دخیـل در افزایـش مسـیرهای انتقـال پیـام وابسـته به کلسـیم، متابولیسـم 

ثانویـه و تقسـیم و گسـترش سـلول شـد )بادوویـک و ویدنـر، 2014(. 
تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکـس بـرای مطالعـه ی پاسـخ به تنـش سـرما در محصولات 
میـوه ای ماننـد هلـو )رنائوت و همـکاران، 200۸(، موز سـبز4 )یانگ و همـکاران، 2012( و 
توت فرنگـی )گـوت و همـکاران، 201۳؛ کوهلر و همکاران، 2012( اسـتفاده شـد. تجزیه و 
تحلیـل پروتئـوم پوسـت هلـو 57 پروتئین بـا فراوانی های متفـاوت دخیل در سـازماندهی 
 اسکلت سـلولی5، متابولیسـم های انرژی و کربوهیدرات و سـازوکار دفاع، پس از قرار گرفتن
 در معرض دمای پایین )5 درجه سانتی گراد( و دوره نوری6 کوتاه )رنائوت و همکاران، 200۸(
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2. Vesicle transport

3. Secondary metabolism

4. Plantain

5. Cytoskeleton organization

6. Photoperiod
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را نشـان داد. در گیاهچه های موز سـبز ).Musa paradisiaca L( پاسخ های زمانی به تنش 
سـرما )۸ درجه سـانتی گراد( برای سـه مدت زمان )0، 6، 24 سـاعت( با اسـتفاده از روش 
 پروتئومیکـس مبتنـی بـر iTRAQ مـورد مطالعـه قرار گرفـت )یانگ و همـکاران، 2012(.

ایـن سـه تیمار بیان هـای متفاوتـی از ۸0۹ پروتئیـن دخیـل در متابولیسـم کربوهیدرات، 
اکسیداسـیون اسـید چـرب بتـا1 و کاهـش اکسیداسـیون را نشـان دادنـد. کاهـش تولید و 
قابلیـت پاکسـازیROS 2 و کاهـش پراکسیداسـیون لیپیـد۳ در موز سـبز به تحمل سـرما 

نسـبت داده شـد )یانگ و همـکاران، 2012(. 
 (Fragaria × ananasa) 4تجزیه و تحلیل مقایسه ای پروتئومیکس توت فرنگی اکتاپلوئید 
با اسـتفاده از تاج های رقم متحمل به سـرمای Jonsok در مقابل رقم حسـاس به سـرمای 
Frida انجـام شـد )کوهلـر و همـکاران، 2012(. اخیـراًً، گـو و همـکاران )201۳( پروتئـوم 

بـرگ توت فرنگی هـای تراریختـهrd29A: RDdreB1B1( 5( را بـا توت فرنگی هـای غیـر 
 تراریختـه پـس از قـرار گرفتـن در معـرض شـرایط دمـای پایین مقایسـه کردنـد. تجزیه و
 تحلیل DE -2 و پروتئومیکس کمی به ترتیب تجمع متفاوت 6۳ و 1۳5 لکه را نشـان داد.
Jonsok پروتئین های بیوسنتز فاونوئید6 تجمع یافتند، در حالی که در رقم ،Frida در رقم 
 پروتئین هـای مربـوط به آنتی اکسیداسـیون7، سـمیت زدایی و مقاومت به بیماری انباشـته
 شـدند. افزایش ظرفیت تحمل سـرما در رقم Jonsok در مقایسـه با رقم Frida ممکن است

بـه علت سـطوح پایدارتـر پروتئین ها باشـد که باعث تحمـل تنش فیزیولوژیکی۸ می شـود 
)کوهلر و همکاران، 2012(. مطالعه ی گو و همکاران )201۳( بیان متفاوت Cu/Zn سوپراکسید 
 دیسـموتاز سیتوپاسـمی )Cu/Zn-SOD(، زیرواحـد بـزرگ روبیسـکو، روبیسـکو اکتیواز،

1. Fatty acid beta‐oxidation

2. Scavenging

3. Lipid peroxidation

4. Octtaploid

5. Transgenic

6. Flavonoid

7. Antioxidatio

8. Physiological stress
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 عامل A5 آغازگر ترجمه یوکاریوتی )elF5A(1 و پروتئین A-14 فراوان در اواخر جنین زایی
 )LEA 14-A( در توت فرنگی هـای غیـر تراریخت و rd29A:RdreB1B1 تراریخت را پس از

قرار گرفتن در معرض تنش سرما نشان داد.

2-3-3- تنش گرما
  درجـه حرارت هـای بـالا مراحل رویشـی و زایشـی گیاهان را تحت تأثیر قـرار می دهد.

بـا ایـن حـال، ایـن اثـر بـا مرحلـۀ نمـوی، گونـه و ژنوتیـپ تغییـر می یابـد )بارنابـاس و 
 همـکاران، 200۸(. تنـش گرمـا باعث کاهش در رشـد انـدام هوایی و ریشـه، ریزش برگ و

پیـری2، آسـیب بـه میـوه و در نتیجـه کاهـش تولیـد می شـود )ولنویـدر و گانتـاردت- 
جـورج، 2005(. پـس از قـرار گرفتـن در معـرض تنـش گرما، گیاهـان عالـی تغییراتی در 
سـازمان دهی و متابولیسـم سـلولی متحمل می شـوند تا بقـاء خود را تضمیـن کنند. تغییر 
در سـازمان دهی سـلولی نیز با کاهش سـاخت پروتئین های طبیعی و افزایش سـطح بیان 
 خانـواده بـزرگ HSP هـا تکمیل می شـود. پنـج زیرخانـوادۀ متمایـز HSP هـا )HSPهای
 کوچک )HSP90،HSP70 ،HSP60 ،(sHSPs و HSP110( شـناخته شـده اند که بر اساس

وزن مولکولـی طبقه بنـدی شـده اند. بـا قرارگرفتـن در معـرض تنـش گرمـای بلنـد مدت، 
عوامـل آغازگـر ترجمـه یوکاریوتـی )eIF5A-3، eIF4F( انباشـته می شـوند کـه منجـر به 
مـرگ سـلولی برنامه ریـزی شـدهPCD( ۳( می گـردد )بیتـا و گراتـس، 201۳(. مطالعـات 
اثـر تنـش گرمایی بـر پروتئوم هـای گونه هـای مختلف محصـولات غذایی در جـدول ۳-۳ 

شـده اند. فهرست 
 

1. Eukaryotic translation initiation factor 5A (elF5A)

2. Leaf abscission and senescence

3. Programmed cell death (PCD)
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ش گرما.
س پاسخ های گیاه به تن

جدول ۳-۳- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
شماره 
مطالعه

ماده گیاهی
ت/ رقم

باف
تیمار

ش
رو

U
Ps

ID
منبع

1
 Triticum
aestivum

Fang, W/ دانه
yuna

40 درجه سانتی گراد/ ۳ روز
2‐D

E M
A

LD
I‐TO

F
4۸

7
س و همکاران، 2002

سکیا

Thesee/ دانه
۳4 درجه سانتی گراد/ چند روز

 2‐D
E M

A
LD

I‐TO
F,

LC‐M
S/M

S
4۳

42
مجول و همکاران، 2004

دانه
۳۸ درجه سانتی گراد/ 4 روز

 2‐D
E M

A
LD

I‐TO
F,

LC‐M
S/M

S
۳۸

۳۸
مجول و همکاران، 201۳

2
O

ryza sativa

گ
بر

42 درجه سانتی گراد/ 
ت، 1 روز

12 ساع
2‐D

E M
A

LD
I‐TO

F
7۳

4۸
لی و همکاران )2007(

 /N
22 (T)، G

harib (S)
گ پرچم و سنبلچه ها

بر
22 و 2۸ درجه سانتی گراد

شی و همکاران، 201۳

H/ دانه
T، H

S lines
 2D

E M
A

LD
I‐TO

F/
TO

F‐M
S

27
25

لیائو و همکاران، 2014

۳
ذرت

ریشه
22

22
لیو و همکاران، 201۳

4
 H

ordeum
vulgare

اندام هوایی
ت

40 درسانتی گراد/ 2 ساع
2‐D

E M
A

LD
I‐ O

F/
TO

F,
Q

‐TRA
P LC‐M

S/M
S

14
14

سول و همکاران، 2004

5
سویا

گ و همکاران، 2012
وان

6
ب زمینی

سی
 Laura (H

T)، Listea
 /(M

H
T)، A

garia (H
S0)

گ ها
بر

40 درجه سانتی گراد/ 
ت

1۸ساع
 ID

E/im
m

uno
blotting

2
2

ک و همکاران، 2012
ساوی

7
گوجه فرنگی

پریکارپ میوه
42-۳7 درجه سانتی گراد/ 

1 روز
 2D

E/N
‐term

inal
sequencing

12000
12

ایواهاشی و هوسودا، 2000

۸
 Raphanus
sativus L.

گیاهچه
40 درجه سانتی گراد/ 

ت
0،12،24 ساع

2‐D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
11

11
گ و همکاران، 201۳

ژان

U: پروتئین های تنظیم شده.
Ps پروتئین های شناسایی شده؛ :ID
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  اثـر درجـه حـرارت بـالا در طـول توسـعۀ گندمـه1 بـر کیفیـت برنـج دو رقـم برنـج:
 )TNG67( Tainung 67 و )نـوع هنـدی متحمـل بـه گرمـا( )TN1( Taichung Native 1

 )نـوع ژاپنـی حسـاس بـه گرما( با اسـتفاده از یک روش پروتئومیکس مقایسـه شـد )لین و
همـکاران، 2005(. تنـش گرمـا موجـب افزایـش فراوانی sHSP هـای بـا وزن مولکولی کم 
 در مقایسـه بـا HSP هـای بـا وزن مولکولـی بـالا شـد. سـطح بیـان آنزیـم گلیسـرآلدئید
  ۳- فسفات دهیدروژناز مسیر گلیکولیتیک2 در رقم TNG67 حساس به گرما افزایش یافت،

در حالي کـه تجمـع پروتئین هـای ذخیـره ای پرولامیـن۳ در رقـم TN1 متحمـل بـه گرما 
بیش تـر افزایـش یافـت )لیـن و همـکاران، 2005(. همچنیـن اثـر دمـاي بـالا بـر پروتئوم 
بـرگ رقـم Dongjin برنـج ژاپنـي مـورد بررسـي قـرار گرفـت )لـی و همـکاران، 2007(. 
از 7۳ پروتئیـن بـا فراوانـی متفـاوت، 1۸ مـورد کاهـش بیـان و 47 مـورد افزایـش بیـان 
یافتنـد و تنهـا هشـت مـورد پـس از قـرار گرفتـن در معـرض گرمـا مشـاهده شـدند. اکثر 
پروتئین هـای شناسـایی شـده در تولید انرژی، فتوسـنتز، پایـداری و تاخوردگـی پروتئین، 
زیسـت سـاخت دیـواره سـلولی، متابولیسـم شـوک گرمایـی و هوموسـتازی رداکس عمل 
 می کننـد )لـی و همـکاران، 2007؛ لیائو و همکاران، 2014؛ ژو و همکاران، 2011(. شـی و

همـکاران )201۳( اثـر دمـاي بـالای شـبانه )HNT( بـر عملکـرد و کیفیـت دانـه دو رقـم 
برنـج، Gharib )حسـاس( و N22 )بسـیار متحمـل( را توسـط تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم 
 بـرگ پرچـم و سـنبلچه در 100 درصـد گلدهـي و 12 روز پـس از گلدهـی مورد بررسـی
 قرار دادند. ساخت پروتئین های پیامرسانی کلسیم،HSP ها، تغییرات پروتئین و سازوکارهای

ترمیـم در طـول مراحـل اولیه ی پر شـدن دانه در رقم N22 نسـبت به رقم Gharib پاسـخ 
آن بـه HNT را نشـان داد. حفـظ سـطح کارآمـدی پروتئـوم و افزایـش انتقـال تولیـدات 
فتوسـنتزی منجـر بـه افزایـش سـرعت پـر شـدن دانـه در رقم برنج متحمل شـد )شـی و 

 .)201۳ همکاران، 

1. Caryopsis

2. Glycolytic pathway enzyme glyceraldehyde‐ 3‐ phosphate dehydrogenase

3. Storage proteins prolamines increased
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 ابزارهای پروتئومیکس برای مطالعه ی اثر تنش گرما بر ترکیب پروتئین گندم هگزاپلوئید1
 در طول پر شدن دانه استفاده شدند )مجول و همکاران، 200۳، 2004، 201۳؛ سکیاس و

همـکاران، 2002؛ یانـگ و همـکاران، 2011(. مطالعـه ی سـکیاس و همـکاران )2002( 
افزایـش تجمـع sHSP هـا در رقـم Fang )متحمل( در مقایسـه با رقم Wyuna )حسـاس( 
را نشـان داد. سـطح بیـان ۳6 پروتئیـن اندوسـپرمی افزایش بیـان و یـک پروتئین کاهش 
بیـان یافـت )مجـول و همـکاران، 200۳(. تنـش گرمـا از طریـق انباشـت HSPهـا، بـه 
خصوص خانواده HSP70 ،HSP90 و sHSP و پروتئین ها و آنزیم های متابولیسـم سـلولی، 
سـازوکارهای شـوک گرمایـی را القـاء نمـود. ایـن مطالعـه همچنیـن کاهش تجمـع آنزیم 
 کلیدی گلوکز 1- فسـفات آدنیل ترانسـفراز2 دخیل در سنتز نشاسته را نشان داد )مجول و

همـکاران، 2004(. اخیـراًً مجـول و همـکاران )201۳( تأثیـر منفی شـوک گرمـا بر تجمع 
 پروتئین های ذخیره ای گلوتن و گلیادین ها۳ را مشـاهده کردند. بیان متفاوت پروتئین های

ذخیـره ای دیگـر، آلبومین4، پروتئین هـای گلوبولین5 و چندین آنزیم دخیل در متابولیسـم 
 کربوهیـدرات، ردوکـس و لیپیـد پس از قرار گرفتن در معرض شـوک گرمایی نیز ذکر شـد

)مجـول و همـکاران، 201۳(. اثـر ترکیبـی کمبـود آب و درجـه حـرارت بـالا در طـول 
رشـد رویشـی )سـنبلچه های انتهایـی( و رشـد زایشـی )گلدهـی( در گنـدم مورد بررسـی 
قرار گرفـت )یانـگ و همـکاران، 2011(. ترکیـب تنش هـا بـر ترکیـب تمـام بخش هـای 
پروتئین هـای ذخیـره ای تأثیـر گذاشـت. دیگر پروتئین های شناسـایی شـده در مکانیسـم 
شـوک حرارتی )HSPهـا و پروتئین ۳-۳-14(، ذخیره سـازی )بازدارنده هـای آلفا- آمیاز/ 
تریپسـین6( و پروتئین هـای تنـش )LEA( نیـز پـس از قرار گرفتـن در معـرض دمـای بالا 

)یانـگ و همـکاران، 2011( درگیـر می شـوند.
 تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم اثـر تنـش گرمـا بـا اسـتفاده از اندام هـای هوایـی )سـول و

1. Hexaploid wheat

2. Glucose‐ 1‐ phosphate adenyltransferase

3. Gluten and gliadins

4. Albumin

5. Globulin

6. Alpha -amylase/ trypsin inhibitors
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 همکاران، 2004(، ریشه )لیو و همکاران، 201۳( و برگ های جو )رولینس و همکاران، 201۳(
انجـام شـد. سـول و همـکاران )2004( تجمـع بیش تـر sHSP هـا و S- آدنوزیل متیونیـن 
Jubilant نوع بهاره متحمل( در مقایسه با رقم( Mandolina 1 را در رقم)SAM-S( سینتاز 

  Jubilant ها به طور خاص در رقـم sHSP نـوع بهاره حسـاس( مشـاهده کردنـد. دو نـوع از(
تجمـع یافتنـد )سـول و همکاران، 2004(. از ۹۹ پروتئینی که انباشـته شـدند، 14 عدد در 
ارقـام Syrian Arta و Australian Keel جـو در پاسـخ بـه ترکیبی از تنش های خشـکی و 
گرمـا مجـدداً بیـان شـدند )رولینس و همـکاران، 201۳(. پروتئین های شناسـایی شـده با 
فتوسـنتز، متابولیسـم انرژی، سـمیت زدایی، زیسـت سـاخت پروتئین و کیفیت در ارتباط 
هسـتند )رولینـس و همـکاران، 201۳(. در مطالعه ای روی ذرت کـه تأثیر تنظیم ABA را 
در طـول مواجهـه بـا ترکیـب خشـکی و گرما بررسـی نمود، نتایج مشـابهی به دسـت آمد 

)لیو و همـکاران، 201۳(. 
مقایسـۀ سـطح پروتئـوم به منظـور بررسـي سـازوکار زوال پیش از برداشـت بـذر ارقام 
سـویای حسـاس تحـت تنش دمـای بالا و رطوبـت انجام شـد )وانگ و همـکاران، 2012(. 
سـی و یـک گونـه پروتئین بـا فراوانی متفاوت شناسـایی شـدند. از این تعـداد، 1۳ نوع در 
پاسـخ های سـلولی و فرآیندهای متابولیک شـامل انتقال پیام، تنظیم رونویسـی، بیوسـنتز 
پروتئیـن، تاخوردگـی و تجمـع، چرخه سـلولی، نجـات و دفاع، فتوسـنتز، متابولیسـم های 
کربوهیـدرات، انـرژی، نیتـروژن، لیپیـد و بیوسـنتز متابولیـت ثانویه دخیل بودنـد )وانگ و 

.)2012 همکاران، 
تغییـر در پروتئین هـای پریـکارپ2 میـوه گوجه فرنگـی در شـرایط تنـش گرما توسـط 
پروتئومیکـس مـورد بررسـی قـرار گرفـت )ایواشـی و هوسـودا، 2000(. مجموعـه ای از  
12000 پروتئین در شـرایط شـاهد شناسـایی شـد و فراوانی 27 درصد از این پروتئین ها 
 بـا قـرار گرفتـن در معرض تنش گرما تحت تأثیر قرار گرفت. پروتئین های شناسـایی شـده

شـامل HSPهـا، آنزیم هـای آنتی اکسـیدان و پروتئین هـای مربـوط بـه دیـواره سـلولی 
بودنـد )ایواشـی و هوسـودا، 2000(. تجمـع مشـابهی از پروتئین هـای خانـواده HSP و 

1. S- adenosylmethionine synthetase

2. Pericarp
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 عوامـل رونویسـی بالادسـت آن هـا منجـر به تحمـل حـرارت در گوجه فرنگی شـد )یانگ و
همـکاران، 2006(. همبسـتگی بین تحمـل گرما و تجمـع sHSP )HSP18 و HSP21( در 
ژنوتیپ هـای متحمـل بـه گرمـا )Laura(، نسـبتاً حسـاس )Liseta( و حسـاس بـه گرمای 
 )Agria( سیب زمینی با استفاده از برگ ها توسط ساویک و همکاران )2012( مورد بررسی
 قرار گرفـت. تجمـع HSP18 و HSP21 در ژنوتیـپ Laura نسـبت بـه ژنوتیـپ Liseta و

Agria بالاتر بود )سـاویک و همکاران، 2012(. به طور مشـابه، افزایش تجمع پروتئین های 

مرتبط با انتقال پیام، مکانیسـم شـوک حرارتی، متابولیسـم انرژی و هوموسـتازی رداکس 
در تربچۀ در معرض گرما نیز مشـاهده شـد )ژانگ و همکاران، 201۳(.

3-3-3- تنش آب
 خواص فیزیکی و شیمیایی آب آن را وسیله ای ضروری برای حیات تبدیل نموده است.
 سیتوپاسم سلول ها حاوی بیش از ۸0 درصد آب است که در آن واکنش های بیوشیمیایی

مهم و مسـیرهای متابولیکی رخ می دهند. ویژگی های هیدرولیک1 آب گسـترش سـلول را 
تحریـک می کند و بنیانی سـاختاری به سـلول ها می بخشـد. از نظر عملـی، تولید محصول 
در سراسـر جهان با تنش آب محدود می شـود. تنش آب ممکن اسـت از طریق کمبود آب 
 )شـناخته شـده به عنـوان  خشـکی( یـا آب بیش از حد )شـناخته شـده به عنـوان  غرقاب(

افزایـش یابـد. گونه هـای گیاهی بـا توجه به محیط های مطلوب و حساسـیت آن ها نسـبت 
 بـه دسترسـی بـه آب، بسـیار متغیـر هسـتند. گرم شـدن جهانـی، تبخیـر و کل بـارش و

همچنیـن تغییـرات فضایـی رخـداد بـاران ماننـد باران هـای سـنگین در ارتفاعـات بـالا و 
بارش هـای کـم در مناطـق گرمسـیری را متأثـر نمـوده اسـت. در مناطقی بـا بارندگی کم، 
افزایـش شـدت رخـداد بـارش و همچنیـن افزایـش زمـان بیـن وقـوع بـارش پیش بینـی 
می شـود، بنابرایـن بـه ترتیـب افزایـش خطـر سـیل و خشـکی تـوأم، افزایـش می یابـد 
)IPCC، 2007(. رخـداد خشـکي و بـارش شـدید موجـب نا امنـی شـدید مـواد غذایـي و 
کمبـود خـوراک در مناطق خشـک مي شـود که مي تواند بـر کاهش جمعیت انسـان و دام 

اثـر بگـذارد )اولسـن و همـکاران، 2007(.

1. Hydraulic
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4-3-3- تنش خشکی 
انتظـار مـی رود خشکسـالی ها در آفریقـا، جنـوب شـرق آسـیا، خاورمیانـه، اسـترالیا، 
بخـش اعظـم آمریـکا و جنـوب اروپـا بیش تـر و شـدیدتر شـود. اثـرات منفی خشکسـالی 
به دلیـل تقاضـای بیش تـر بـرای آب و محدودیـت آب نیـز تشـدید می شـود )دای، 2011؛ 
میشـرا و سـینگ، 2011(. چهارمیـن گـزارش ارزیابـی IPCC نیـز تأثیـر تنش خشـکی بر 
امنیـت غذایـی را در زمینـه تغییـرات اقلیمـی هماننـد انفجـار جمعیـت توصیـف می کند 

 .)2007  ،IPCC(
از دسـت دادن آب سـلولی ناشـی از کمبـود آب، محدودیتی عمـده در عملکرد گیاهان 
اسـت. تنـش خشـکی باعـث جلوگیـری از قابلیـت فتوسـنتز و افزایـش تنفـس شـده و در 
نتیجـه رشـد سـلولی را محـدود می کنـد. سـازگاری گیاه با خشـکی یک ویژگـی چندگانه 
اسـت که شـامل تغییر در مورفولوژی، فیزیولوژی، بیوشـیمی و متابولیسـم می شـود. اثرات 
خشـکی طولانـی مـدت بـر کل گیـاه در سـطوح فیزیولوژیکـی، بیوشـیمیایی و مولکولـی 
 مـورد مطالعـه قـرار گرفته اسـت. پروتئین هایی که نقـش کلیدی در تحمل تنش خشـکی
 دارند، در کنترل پیامرسانی، تنظیم رونویسی، حفاظت از ماکرومولکول ها، سمیت زدایی سلولی و
 تنظیم سایر فرآیندهای سلولی ایفای نقش می کنند )تستر و لانگرید، 2010(. در حال حاضر

فناوری هـای پروتئومیکـس برای شناسـایی سـازوکارهای مرتبط با تنش خشـکی و تحمل 
خشـکی در چندیـن محصـول غذایی مورد اسـتفاده قرار می گیرنـد )جدول 4-۳(. 
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ش خشکی
س پاسخ های محصولات غذایی به تن

جدول ۳-4- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک

شماره 
مطالعه

گیاه
ت

رقم و باف
س

ش پروتئومیک
رو

ID
منبع

1
O

ryza sativa L

گ ها
 ،,cv.CT9993, cv. IR2266بر

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
42

سالکده و همکاران، 2002آ

زمین های کم ارتفاع بارانی در 
مقابل زمین های بلند/  غاف

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
12

علی و کوماتسو، 2006

پروتئوم 
LC‐ESI‐M

S/M
S

109
چودهاری و همکاران، 200۹ 

غشای بیرونی
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

100
پاندی و همکاران، 2010

پدانکل )بالاترین میان گره(
2D

E PA
G

E analysis
۳1

موتوراجان و همکاران، 2011

گیاهچه ها
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

60
شو و همکاران، 2011

cv. IR64
N

anoLC‐M
S/M

S
۹00

میرزایی و همکاران، 2012

cv. IR64
LC‐M

S‐M
S

93
جایسوال و همکاران، 201۳

سنبلچه ها
iTRA

Q
 analysis

-
گ و همکاران، 2014

دون

Teres  M
eses  A

ntigo گ ها، 
بر

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
408

رابلو و همکاران، 2014
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شماره 
مطالعه

گیاه
ت

رقم و باف
س

ش پروتئومیک
رو

ID
منبع

2
Triticum

 aestivum
 L

دانه
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/TO
F

57
حاج حیدری و همکاران، 2007

 China 108, Yem
on 78, N

orin 61,
K/ دانه

antou 107
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/M
S

140
کمال و همکاران، 2010

دانه
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/M
S

135
بازرگانی و همکاران 2011

K
ukri (s), Excalibur (r), RA

C875 (r)
2D

E nano‐LC‐M
S/M

S
159

فورد و همکاران، 2011

گ 
,cv. Jinan 177/ ریشه و بر

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
 (R) 93،
(L) 65

گ و همکاران، 200۹
پن

Vinjett,/ سنبلچه انتهایی
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

گ و همکاران، 2011
یان

N
ingchun 4, Chinese Spring

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
28

جی و همکاران، 2012

دانه
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐TO
F‐M

S
68

K,/ دانه
auz (r), Janz (s)

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
122

گ و همکاران، 2012
جیان

گیاهچه ها
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/M
S

82
گ و همکاران، 2012

کان

ت
کلروپاس

2D
E M

A
LD

I‐TO
F/TO

F‐M
S

20
کمال و همکاران، 201۳

س از باروری
ک گذاری و پ

قبل از تخم
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/TO
F‐M

S
136

کوین و همکاران، 2014

گ
K,/ بر

TC86211
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/TO
F‐M

S
23

گ و همکاران، 2014
ژان

H
anxuan10 &

 N
ingchun 47

2D
E M

A
LD

I‐TO
F/TO

F‐M
S

277 و 173
گ و همکاران، 2014

ژان ش خشکی
س پاسخ های محصولات غذایی به تن

ادامه جدول ۳-4- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
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شماره 
مطالعه

گیاه
ت

رقم و باف
س

ش پروتئومیک
رو

ID
منبع

۳
 Triticum

 turgidum
 ssp.

durum

گیاهچه ها
2D

E M
A

LD
I‐TO

F/TO
F‐M

S
36

کاروسو و همکاران، 200۹

گ در مقابل نوع 
ت سبز کم رن

گ ها، موتان
بر

وحشی
-

-
پرماتی و همکاران، 2014

4
 Triticum

 turgidum
 ssp.

 dicoccoides and Triticum
turgidum

گ
TR39477, TTD,/ بر

22, K
iziltan

2D
E M

A
LD

I‐TO
F/TO

F‐M
S

75
ک و همکاران، 201۳

بودا

5
H

ordeum
 vulgare

G,/ ریشه ها 
olden Prom

ise, Basrah
گ ها

و بر
D

IG
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
24 )L(، 
45 )R( 

س، 
وندلبو- نلسون و موری

2012

گ ها
G/ بر

olden Prom
ise

2D
E LC‐M

S‐M
S

45
قبولی و همکاران، 201۳

G
enotype 004186 (s)

G,/ اندام های هوایی
enotype 004223 )r(

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
-

کائوسار و همکاران، 201۳

گ ها
A,/ بر

rta, K
eel

2D
‐D

IG
E/M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
99

س و همکاران، 201۳
رولین

6
Zea m

ays L

ش
شیرۀ آوند آبک

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
31

الاورز و همکاران، 200۸

گ
بر

2D
E peptide m

ass
  fingerprinting

58
هو و همکاران، 200۹

گ
بر

iTRA
Q

 analysis
بنسووا و همکاران، 2012

ریشه
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

22
لیو و همکاران، 201۳

B73 &
 Lo964 دانه های

iTRA
Q

 analysis
30 و 70

گ و همکاران، 2014
یان ش خشکی

س پاسخ های محصولات غذایی به تن
ادامه جدول ۳-4- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
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ش خشکی
س پاسخ های محصولات غذایی به تن

ادامه جدول ۳-4- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
شماره 
مطالعه

گیاه
ت

رقم و باف
س

ش پروتئومیک
رو

ID
منبع

7
Sorghum

 bicolor
گ های 114۳4 & 114۳1

بر
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

-
جدمووسکای و همکاران، 2014

۸
A

rachis hypogea
گ

پروتئین های بر
1‐ and 2‐D

E M
A

LD
I‐

TO
FM

S/ Q
‐TO

F M
S/M

S
49

کوتاپالی و همکاران، 200۹

دانه
 Label‐free quantitative

proteom
ics

93
کوتاپالی و همکاران، 201۳

۹

Cicer arientinum
 L

ICCV/ هسته
‐2

LC‐M
S/M

S
75

سوبا و همکاران، 201۳آ

گیاهچه ها
 2D

E Pro‐Q
 D

iam
ond dye/

LC‐M
S/M

S
91

سوبا و همکاران، 201۳ب

JG/ غشای بیرونی
‐62

134
بهوشان و همکاران، 2011

10
G

lycine m
ax

گ، هیپوکوتیل، ریشه
بر

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
21 (l),31(H)

 23(r)
محمدی و همکاران، 2012ب

ریشه
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

28
علم و همکاران، 2010

11
Phaseolus vulgaris L

Tiber (T)
LC‐M

S/M
S

58 )T(
ک و همکاران، 201۳

زادرازنی

Starozagorski cern )s(
64 )S(

12
Pisum

 sativum
محور جنینی

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
139

گ و همکاران، 2012
وان

1۳
Vigna radiata (L) W

ilczek
ریشه

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
26

سنگوپتا و همکاران، 2011

14
Beta vulgaris L

G
enotype 7112 and genotype 7219

LC‐M
S/M

S
79

حاجی حیدری و همکاران، 
2005



152
برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش

شماره 
مطالعه

گیاه
ت

رقم و باف
س

ش پروتئومیک
رو

ID
منبع

15
Brassica napus L

RG
S‐003 (s), SLM

‐003 (r)
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐M
S

35 )s(،
32 )r( 

محمدی و همکاران، 2012ب

16
Solanum

 tuberosum
N

inlang 182
2D

E M
A

LD
I‐TO

F‐TO
F/M

S
12

گ و همکاران، 201۳
ژان

17
M

usa spp
گ ها

بر
2‐D

IG
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
18

ونهوو و همکاران، 2012

1۸
Vitis vinifera L

cv. Chardonnay and cv.
 Cabernet Sauvignon/

س اندام هوایی
رأ

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐TO

F
191

ت و همکاران، 2007
وینسن

ت(
ت و گوش

ت های دانه )پوس
باف

2D
E PA

G
E

90
ت و همکاران، 200۹

گریمپل

س اندام هوایی
رأ

N
ano‐LC‐M

S/M
S

472
کرامر و همکاران، 201۳

1۹
W

ild w
aterm

elon
ریشه

LC‐M
S/M

S
96

یوشیمورا و همکاران، 200۸

20
H

elianthus annuus L
Peredovick گیاهچه های

2D
E M

A
LD

I‐TO
F‐M

S
46

فولدا و همکاران، 2011

ID، پروتئین های شناسایی شده.

ش خشکی
س پاسخ های محصولات غذایی به تن

ادامه جدول ۳-4- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
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 یـک روش پروتئومیکـس بـرای مطالعـه اثـر خشـکی روی برنـج بـا اسـتفاده از بـرگ 
)علـی و کوماتسـو، 2006؛ ربلـو و همـکاران، 2014، سـالکده و همـکاران، 2002 آ، ب(، 
سـاقه چه )موتوراجـان و همـکاران، 2011(، سـنبلچه ها )دانگ و همکاران، 2014(، ریشـه 
)میرزایـی و همـکاران، 2012(، گیاهچه هـا )شـو و همـکاران، 2011( و اندام هایـی ماننـد 
هسـته سـلول )چودهاری و همـکاران، 200۹؛ جایسـوال و همـکاران، 201۳( و ماتریکس 
 خـارج سـلولی )پانـدی و همـکاران، 2010( و فسـفوپروتئوم1 )کـی و همـکاران، 200۹( 
،2)ADF( به کار گرفته شد. تفاوت بیان چهار پروتئین شامل فاکتور دپلی مریزاسیون اکتین 
 همولـوگ S‐ like RNase، ایزوفـاون ردوکتاز۳ و فعال سـازی روبیسـکو توسـط سـالکده و
ADF توسـط تنـش خشـکی بیـان  به طـور مشـابه،  بیـان شـد.   همـکاران )2002 ب( 

تحریک می شـود )علی و کوماتسـو، 2006(. پروتئین های مرتبط با فتوسـنتز در گونه های 
حسـاس و متحمـل برنـج آپلنـد بـدون تغییـر بودند. تفـاوت بیـان پروتئین هـای مرتبط با 
 متابولیسم انرژی و سیستم های آنتی اکسیدانی در پاسخ به شرایط کمبود آب مشاهده شد

)رابلو و همکاران، 2014(. 
تجزیـه و تحلیـل فسـفوپروتئوم، فراوانی بیش تـر دو پروتئیـن LEA  و SOD و فراوانی 
 کم تـر پروتئیـن Rieske Fe-S کلروپاسـتی در شـرایط تنش خشـکی را نشـان داد )کی و

همـکاران، 200۹(. نتایج مطالعه انجام شـده توسـط موتوراجان و همـکاران )2011( نقش 
 آنتاگونیسمABA-GA 4 در عدم موفقیت رشد پانیکول و بي ثباتي سنبلچه تحت تنش خشکي

را توضیح داد. پروتئین های مربوط به ترجمه، تاخوردگی پروتئین5 و متابولیسم کربوهیدرات، در 
گیاهچه های برنج تحت تنش خشکی بیان های متفاوتی نشان دادند )شو و همکاران، 2011(. 
 quantitative label- free shotgun proteomics تجزیه و تحلیل پروتئوم ریشه با استفاده از 
 منجر به تشخیص 14۸7 پروتئین غیر اختصاصی و نزدیک به ۹00 پروتئین شناسایی شده

1. Phosphoproteome

2. Actin depolymerizing factor (ADF)

3. Isoflavone reductase

4. Antagonism

5. Protein folding
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 در هر تیمار شد )میرزایی و همکاران، 2012(. آنالیز پروتئوم سنبلچه های تحت تنش خشکی،
 فعالیت پایین مخزن با فراوانی پایین تر ADP- گلوکز پیروفسفوریاز1، آنزیم منشعب کنندۀ

نشاسته و پولولاناز2، نشاسته سنتاز متصل به گرانول  را نشان داد )دونگ و همکاران، 2014(. 
تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم برنج توسـط چودهـاری و همـکاران )200۹( بیـان متفاوت 
 پروتئین هـای دخیـل در پیامرسـانی، تخریـب پروتئیـن، بازسـازی کروماتیـن، نجـات و

دفـاع سـلولی را نشـان داد. مطالعـه مقایسـه ای پروتئومیکـس، ۹۳ پروتئیـن پاسـخگو بـه 
کمبود آب و همکاری شـدید بین پروتئین های مختلف پاسـخگو به خشـکی را نشـان داد 
 )جایسـوال و همـکاران، 201۳(. در مطالعـۀ دیگـر، مجموعـه ای متفـاوت از 100 پروتئین
 ماتریکس خارج سلولی دخیل در پیامرسانی سلول، دفاع و نجات سلول، تغییر دیواره سلولی،

چاپرون های مولکولی و متابولیسم کربوهیدرات مشاهده شد )پاندی و همکاران، 2010(. 
تغییـرات پروتئوم گندم ناشـی از خشـکی با اسـتفاده از دانه )جی و همـکاران، 2012؛ 
 حاج حیدری و همکاران، 2005؛ جیانگ و همکاران، 2012؛ کمال و همکاران، 2010؛ یانگ و
 همـکاران، 2011(، سـاقه )بازرگانـی و همـکاران، 2011(، برگ )پنگ و همـکاران، 200۹؛
 ژانگ و همکاران، 2014(، تخمدان ها )کین و همکاران، 2014( و کلروپاسـت ها )کمال و
 همکاران، 2012( انجام شـد. مطالعۀ حاج حیـدری و همکاران )2005( تجمع 57 پروتئین
 متفاوت را شناسایی کرد که اکثر آن ها به عنوان اهداف تیورودوکسینTrx(  ۳( شناخته شدند،

در نتیجـه بیـن تنـش اکسـیداتیو و خشـکی ارتبـاط ایجـاد می کننـد. تجزیـه و تحلیـل 
مقایسـه ای پروتئـوم دو رقـم گندم بهـاره )Ningchun 4  و Chinese Spring( درپاسـخ به 
تنـش خشـکی )جـی و همـکاران، 2012(، تجمـع متفـاوت ۹0 پروتئیـن بـا شـش الگوی 
بیـان متفـاوت مربوط به فتوسـنتز، متابولیسـم های کربوهیـدرات، نیتـروژن، پروتئین های 
دفـاع و نجـات در برابـر تنـش و ذخیره سـازی را نشـان داد )جـی و همـکاران، 2012(. در 
 Kauz مجمـوع 122 پروتئیـن پاسـخگو بـه خشـکی در زمان نمـو دانـه در دو رقم گنـدم
)مقـاوم( و Janz )حسـاس( شناسـایی شـدند )جیانـگ و همـکاران، 2012(. سـطوح بیان 

1. ADP- glucose pyrophosphorylase

2. Pullulanase

3. Thioredoxin
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 Janz بالاتـر از Kauz سـاکارز سـینتاز1 و پیش سـاز تریتیسـین2 )عملکـرد ذخیـره ای( در
بـود، کـه بیانگـر مقاومت بـه خشـکی بالاتر Kauz بـود )جیانـگ و همـکاران، 2012(.

تنظیم اسـمزی و یونی، تحمل تنش خشـکی/ شـوری را در رقم Shanrong 3 گندم در 
 مقایسـه با لاین والدینی آن )رقم Jinan 17( افزایش داد )پنگ و همکاران، 200۹(. سـه رقم

Excalibur ،Kukri و RAC 875 تغییـرات ثابتـی در افزایـش فراوانـی پروتئین های دخیل 

در متابولیسـم رداکـس و فتوسـنتز نشـان دادند )فورد و همـکاران، 2011(. بیـان متفاوت 
پروتئین هـای مرتبـط با انتقال پیام، فتوسـنتز، متابولیسـم کربوهیـدرات، پروتئین و انرژی 
 نیز مشـاهده شـد. تمـام پروتئین ها ممکن اسـت در بازسـازی مجدد هموسـتازی سـلولی

تحت تنش خشکی، همکاری داشته باشند )کانگ و همکاران، 2012؛ ژانگ و همکاران، 2014(. 
الگوهـای بیـان پروتئیـن در کلروپاسـت های گنـدم تحـت تنـش آبی توسـط کمال و 
همـکاران )201۳( مـورد مطالعـه قـرار گرفـت و تجمـع متفاوتـی از 20 پروتئین را نشـان 
 داد. سـطوح خانـواده حامـل/ کانـال کلریـد۳، زیرواحدهـای کوچـک و بـزرگ روبیسـکو و
بالاتـر بـود. در مقابـل، فراوانـی کمپلکـس سـیتوکروم b6-f 4 و زیرواحـد  H+-ATPase 

ATP b  سـنتاز متصـل به غشـاء5، پایین تر بـود. در مجموع از 1۳6 لکـۀ پروتئینی متفاوت 

بیـان شـده، ۸۸ پروتئیـن در تخمدان هـای گنـدم در حـال نمـو قبـل و بعـد از لقـاح و در 
پاسـخ به کمبود آب شناسـایی شـدند )کین و همـکاران، 2014(. ایـن مطالعه دیدگاه های 
جدیـدی در مـورد اسـتفاده از سـازوکارهای بیوشـیمیایی در تحمل کمبـود آب ارائه نمود 
 )کیـن و همـکاران، 2014(. مقایسـه مقاطـع پروتئـوم بـرگ کامـل دو گونه گنـدم خودرو 
(TTD22 و Triticum turgidum  ssp. dicoccoides TR 39477)  emmer و یـک گنـدم 

 دوروم جدید )Triticum turgidum ssp. durum cv. Kiziltan( )بوداک و همکاران، 201۳(،
تغییر در فراوانی 75 پروتئین را نشـان داد. سـطح بیان پروتئین های پاسـخگو به خشـکی 

1. Sucrose synthase

2. Triticin precursor

3. Chloride carrier/channel family

4. Cytochrome  b6-f complex

5. Membrane- bound ATP synthase subunit b
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در ژنوتیپ هـای خـودرو در مقایسـه با نسـل جدید آن هـا بیش تر بـود. در مطالعه دیگری، 
اجـزای متابولیسـم فتوسیسـتم1 و عـدم تعـادل متابولیکـی در پاسـخ به تنش خشـکی در 

گنـدم دوروم جهـش یافته و سـبز کم رنگ2 مشـاهده شـد )پرماتی و همـکاران، 2014(. 
جـو بـه خوبی بـا تنش های غیرزنده از جمله خشـکی، سـازگار شده اسـت. بنابراین، در 
 سراسـر جهان در محیط های حاشـیه ای و در مناطق خشک از نظر بارندگی کشت می شود

)بائـوم و همـکاران، 2007(. روش هـای پروتئومیکـس بـرای بررسـی اثر خشـکی بـر جو با 
استفاده از ریشه ها و برگ های Golden promise )از انگلستان( و Basrah )از عراق( )وندلبو- 
 نلسـون و موریس، 2012(، برگ های رقم Golden promise )قبولی و همکاران، 201۳( و
 ارقامـی از رقـم سـوریه ای Arta و رقـم اسـترالیایی Keel )رولینـس و همـکاران، 201۳( و

اندام هـای هوایـی )کائوسـار و همـکاران، 201۳( مـورد اسـتفاده قـرار گرفتنـد. مطالعـه 
 وندلبـو- نلسـون و موریـس )2012( 24 پروتئین بـرگ و 45 پروتئین ریشـه را در دو رقم
 شناسـایی کرد. رقم Basrah تجمع بیش تر پروتئین های تنظیم کننده سیستم اکسیداتیو و

تاخوردگی پروتئین را نشان داد. در مقابل، پروتئین های مرتبط با فتوسنتز کاهش داشتند. 
 همچنیـن پیش بینـی می شـود کـه تحمـل خشـکی بالاتـر در رقـم Basrah ممکن اسـت

به دلیـل تنظیـم دقیق تـر هوموسـتازی ROS باشـد )وندلبـو- نلسـون و موریـس، 2012(. 
تجزیـه و تحلیـل پروتئومیکـس بـرگ، 45 پروتئین با تجمـع متفاوت مرتبط با فتوسـنتز، 
 ROS، انتقال پیام و پاسخ های دفاعی گیاهی را شناسایی کرد )قبولی و همکاران، 201۳(.

مطالعـه پروتئومیکـس کاوسـار و همـکاران )201۳( و رولینـس و همـکاران )201۳( بیان 
متفـاوت پروتئین هـای مرتبط با متابولیسـم کلروپاسـت، فتوسـنتز، سـنتز اسـید آمینه و 

متابولیسـم انرژی را نشـان داد. 
یـک روش پروتئومیکـس بـرای بررسـی پاسـخ ذرت بـه تنـش خشـکی بـا اسـتفاده از 
 شـیره آونـد آبکـش )آلاورز و همکاران، 200۸(، برگ ها )بنسـووا و همـکاران، 2010؛ هو و
 همـکاران، 200۹، 2011( و ریشـه )لـو و همـکاران، 201۳( بـه کار گرفتـه شـد. هـو و
 همـکاران )200۹( بـا تجزیه و تحلیل پروتئوم پس از قرار گرفتن در معرض تنش خشـکی

5۸ پروتئیـن را شناسـایی کـرد. سـه لکـه ی القاء شـده توسـط خشـکی، توالی مشـابهی با 
پروتئین 96A8سـیتوکروم، سـینامیل الکل دهیدروژناز و S- آدنوزین- L- متیونین سـنتاز 
نشـان دادنـد )هـو و همـکاران، 200۹(. در مطالعـه دیگـری، هـو و همـکاران )2011( 

1. Photosystem

2. Pale- green
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مجموعه ای شـامل 450 لکه ی پروتئینی را شناسـایی کردند که در 22 مورد سـطوح بیان 
 آن هـا در پاسـخ بـه ABA یا خشـکی به طور قابـل توجهی تغییـر نشـان داد. پروتئین های

شناسایی شده در عملکرد تنظیمی، متابولیسم انرژی و هموستازی رداکس دخیلند. خشکي 
 موجـب افزایـش فراوانـي پروتئین هـاي حفاظتي و مرتبط بـا تنش )عمدتـاً دهیدرین ها1 و

چاپرون هـا( در دو ژنوتیـپ Zea mays شـد )بنسـووا و همـکاران، 2010(. مطالعـه لیـو و 
 همکاران )201۳(، حضور 22 پروتئین عمده متعلق به شـش دسـته عملکردی را نشان داد
 کـه به طـور قابل توجهی تحت شـرایط ترکیب تنش خشـکی و گرما افزایـش یافتند )لیو و

همکاران، 201۳(.
 لایـن حسـاس B73 و لاین متحمـل Lo964 ذرت، بیان متفـاوت پروتئین های دخیل 
در هوموسـتازی رداکـس، تنظیـم هورمونـی، نجـات و دفاع سـلولی و بیوسـنتز پروتئین را 
نشـان دادنـد. سـطوح بیـان پروتئین هـا به طـور کلـی در لایـن حسـاس نسـبت بـه لایـن 
متحمـل بیش تـر بـود )یانـگ و همـکاران، 2014(. مطالعـۀ مقایسـه ای انجـام شـده برای 
تعییـن پاسـخ بـه تنش خشـکی و بازیابـی پـس از آن در پروتئـوم bicolor Sorghum، در 
نمونه هـای حسـاس و متحمـل خشـکی، تغییـر در مقاطـع پروتئینی مرتبط با متابولیسـم 

انـرژی و چاپرون هـا را نشـان داد )جدموسـکی و همـکاران، 2014(. 
 روش هـای پروتئومیکـس برای بررسـی اثر پاسـخ به تنش خشـکی در حبوبات مختلف
 مانند نخود، نخود سبز، بادام زمینی، vigna و سویا مورد استفاده قرار گرفت )جدول 4-۳(.

اثـر تنش خشـکی بـر پروتئوم محـور جنینـی دانـه نخود فرنگـی )Pisum sativum L( در 
طـول جوانه زنـی مـورد مطالعه قرار گرفت )وانـگ و همکاران، 2012(. بیـان متفاوت هفت 
 - TGP-1،2 )SBP( 65 پروتئیـن ماننـد خانـواده پروتئینـی بیوتیـن دانـه حـاوی پروتئیـن 
 چاپرونین )cpn( 60 ۳، آلفا- 1 توبولین4 ، پروتئین P54، ویسیلین5، پپتیدهای 2-۳ ضد میکروبی

شـبه ویسـیلین6 و کانویسیلین7 مشاهده شـد. پروتئین های مرتبط با ثبات ساختار سلولی، 

1. Dehydrins

2. Seed biotin containing protein (SBP)

3. TCP‐1/chaperonin (cpn)

4. Tubulin alpha‐1
5. Vicilin
6. Vicilin- like antimicrobial peptides 2‐3
7. Convicilin
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ترکیـب پروتئیـن و دفـاع پاتوژنـی، نقش مهمـی در تحمـل از دسـت دادن آب ایفا کردند 
 )وانـگ و همـکاران، 2012(. تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم بـرگ بیـان متفـاوت 67 پروتئین

در نخود سبز )Lathyrus sativus L( را نشان داد )وو و همکاران، 2011(. تغییر در پروتئوم 
 نخود ).Cicer arietinum L( پس از مواجهه با خشـکی توسـط پاندی و همکاران )200۸(

مـورد مطالعـه قـرار گرفـت. این مطالعه بـرای اولین بار، بینشـی در مورد شـبکۀ پیچیده و 
بسـیار سـازمان یافتۀ هسـته ای کـه در طول فرآیندهـای سـلولی و فیزیولوژیکی نقش های 
مختلـف تنظیمـی و عملکـردی ایفا می کننـد را فراهم نمـود )پاندی و همـکاران، 200۸(. 
در مطالعـه ی بعـدی، پروتئوم هـای دو رقـم نخـود، ICCV-2  )حسـاس( و JG-62 )مقاوم( 
سـایر  و   ROS بـا سیسـتم  مرتبـط  پروتئین هـای  متفـاوت  بیـان  کـه  شـدند  مقایسـه 
عملکردهـای مختلـف سـلولی را نشـان داد )سـوبا و همـکاران، 201۳ آ(. مطالعـات بعدی، 
پروتئین هـای دخیـل در اصـاح دیواره سـلولی را به فهرسـتی از اهداف بالقـوه برای بهبود 

محصـول اضافـه نمودند )بهوشـان و همـکاران، 2011(.
بـا مطالعـه تفـاوت فسـفوپروتئوم، ۹1 فسـفوپروتئین احتمالـی مرتبـط بـا فتوسـنتز و 
تنفـس نـوری، چاپرون هـای مولکولـی، دفـاع و نجـات سـلولی و انتقـال یونـی در نخـود 
شناسـایی شـد )سـوبا و همـکاران، 201۳ ب( کـه دخالـت فسفوریاسـیون در پاسـخ های 
خشـکی را نشـان داد. همچنین این مطالعه تنظیم متفاوت پروتئین های غشـاء پاسـمایی 
CaDREPP1 و DREPP )تنظیم پروتئین غشـای پاسـمایی در حال توسـعه( را نشـان داد.

اثـر تنـش خشـکی بـر پروتئـوم ریشـه در Wilczek Vigna radiate (L) مورد بررسـی 
قـرار گرفـت )سـنگوپتا و همـکاران، 2011(. کمبـود آب طولانـی مـدت موجـب کاهـش 
پروتئین هـای مرتبط با اسـکلت سـلولی شـد. سـطح گلیکوپروتئین هایی1 ماننـد لکتین ها 
 که در همزیستی لگوم- ریزوبیوم ها دخیل هستند، در طول هر دو تیمار خشکی بلند مدت و
 کوتاه مدت افزایش یافت که نشـان دهندۀ نقش احتمالی آن ها در پاسـخ به تنش خشـکی
 Cu/Zn،اسـت. افزایش بیان پروتئین های مرتبط با تنش اکسـیداتیو مانند آلدئید ردوکتاز 

سوپراکسـید دیسـموتاز و اکسـیدوردوکتاز2 نیز عنوان شـد )سـنگوپتا و همکاران، 2011(. 

1. Glycoproteins

2. Oxidoreductase
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 Starzagorski cern متحمـل( و( Tiber پروتئـوم بـرگ ارقـام لوبیـای معمولـی از جملـه
 )حسـاس( و شـاهد تحـت تنش خشـکی بیان متفاوتـی از پروتئین های دخیل در سـنتز و

تجزیـه پروتئیـن، تنـش و دفاع، فتوسـنتز و متابولیسـم انـرژی را نشـان داد )زادرازینک و 
 .)201۳ همکاران، 

بـرای مطالعـۀ اثـر تنـش خشـکی بـر ریشـه )علـم و همـکاران، 2010 ب( و برگ ها و 
هیپوکوتیل هـای )محمـدی و همکاران، 2012آ( سـویا، مطالعات مقایسـه ای پروتئومیکس 
اسـتفاده شـدند. مطالعـۀ علـم و همـکاران )2010ب( دخالـت پروتئین ها در انتقـال پیام، 
دفـاع سـلولی و مـرگ برنامه ریـزی شـدۀ سـلول، تغییـر دیـواره سـلولی، دفـاع و نجـات، 
متابولیسـم  کربوهیـدرات و نیتـروژن بـرای سـازگاری گیاه سـویا به خشـکی را نشـان داد. 
ریشـه بـا تغییـر در تجمـع ۳2 پروتئیـن در پاسـخ بـه خشـکی به عنـوان مهم تریـن انـدام 

پاسـخگو به خشـکی شـناخته شـد )محمـدی و همـکاران، 2012 آ(. 
کلـزا (.Brassica napus L) یکـی از منابـع اصلـی روغـن گیاهـی اسـت. ایـن گونه در 
طول رشـد رویشـی اولیه حسـاس به خشـکی اسـت. پروتئوم ریشـۀ یک لاین متحمل به 
خشـکی )SLM-003(، یـک لایـن حسـاس بـه خشـکی )RGS-003( و هیبریـد F1 آن ها 
مقایسـه شـدند )محمـدی و همـکاران، 2012 ب(. سـطوح بیـان HSP70  و پروتئین های 
بتـا- 2 توبولیـن1 در گیاهـان حسـاس بـه خشـکی و گیاهـان هیبریـد F1 در مقایسـه بـا 
 PAF1 لایـن متحمـل بـه خشـکی کاهـش نشـان داد، در حالی که سـطح بیـان زیرواحـد 
 پروتئوزوم220S و پروتئین محرک جاسمونات۳ در هیبریدهای F1 و لاین متحمل به خشکی

افزایـش داشـت. ایـن مطالعـه نقـش V-type H+-ATPase،HSP90 ،EF-2 و پروتئیـن 
متصـل بـه کاتیـون در ارتباط با غشـای پاسـمایی را در تحمل خشـکی کلزا کشـف کرد. 
  7219-P رقم 7112 و )Beta vulgaris L( تجزیه و تحلیل پروتئوم برگ در چغندر قند 
 پـس از قرار گرفتن در معرض تنش خشـکی انجام شـد )حاج حیـدری و همکاران، 2005(.

ایـن مطالعـه نشـان داد کـه پروتئین هـای دخیـل در انتقـال پیـام، فعالیت هـای چاپرونی، 

1. Tubulin beta- 2 proteins

2. 20S proteasome subunit PAF1

3. Jasmonate
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هوموسـتازی رداکـس و تنـش اکسـیداتیو یـک نقـش دارنـد. به طـور مشـابه، اثـر تنـش 
خشـکی بـر پروتئـوم بـرگ دو ژنوتیـپ مختلـف آفتابگـردان مـورد بررسـی قـرار گرفـت 
 -۳ گلیسـرآلدئید-  و  فسفوگلیسـرات کیناز1  فراوانـی   .)200۸ همـکاران،  و  )کاسـتیلجو 
فسـفات دهیدروژنـاز2 در دو ژنوتیـپ متفـاوت بـود. سـطوح بیـان آنزیم هـای مرتبـط بـا 
فتوسـنتز و متابولیسـم کربوهیـدرات در ژنوتیـپ حسـاس در مقایسـه بـا ژنوتیپ متحمل 
 کم تـر بـود. ایـن مطالعـه جلوگیـری از متابولیسـم انـرژی در گونـه حسـاس و بازسـازی 
 متابولیسـم طبیعـی در ژنوتیـپ متحمـل تحـت تنش خشـکی را نشـان داد )کاسـتیلجو و
Peredovick رقم Helianthus annuus L همکاران، 200۸(. مطالعه مقایسه  ای پروتئوم برگ 

توسـط فولـدا و همـکاران )2011( در پاسـخ به تنش خشـکی، افزایش بیـان پروتئین های 
 ذخیـره ای گیـاه، کافوییل- O -COA3- متیل ترنسـفراز۳، پروتئین متصل به RNA غنی از

گایسین4، فروکتوکیناز۳ 5 و Cu-Zn سوپراکسید مرتبط با متابولیسم کربن را نشان داد.
،Cabernet Sauvignonو Chardonnay مطالعه پروتئومیکس رأس اندام هوایی دو رقم انگور 

تغییر تجمع 1۹1 پروتئین دخیل در فتوسنتز، سنتز پروتئین و سرنوشت پروتئین را نشان 
داد )وینسـنت و همکاران، 2007(. اسـتفاده از یک روش پروتئومیکس با تفنگ هسـته ای6 
در انگـور نیـز تغییـر در فراوانـی پروتئین هـای دخیـل در ترجمـه، هوموسـتازی رداکـس، 
 دفـاع و نجـات، متابولیسـم های انرژی و اسـتروئید7 را نشـان داد )کرامر و همـکاران، 201۳(.

برای درک پاسـخ هندوانه وحشـی ).Citrullus lanatus sp( به تنش خشکی پروتئوم ریشه 
آن مقایسـه شـد )یوشـیمورا و همـکاران، 200۸(. پروتئین هـای دخیل در مورفوژنسـیس 
 ریشـه، متابولیسـم کربـن و نیتـروژن در مراحـل اولیـۀ تنـش خشـکی افزایـش یافتنـد.

پروتئین هـای مرتبـط بـا سـنتز لیگنیـن و چاپرون هـای مولکولی اغلـب در مرحلـۀ بعد از 
تنـش خشـکی القاء شـدند. پروتئوم ریشـه برای سـازوکارهای بقـاء، اجتناب از خشـکی تا 

1. Phosphoglycerate kinase

2. Glyceraldehyde- 3- phosphate dehydrogenase

3. Caffeoyl- COA 3‐O‐methyltransferase

4. Glycine- rich RNA binding protein

5. Fructokinase 3

6. Shotgun proteomics approach

7. Steroid



فصل 3: تحلیل پروتئومی محصولات غذایی تحت تنش¬های غیر زیستی در شرایط تغییر اقلیم
161

 تحمـل خشـکی در طـول پیشـرفت تنش خشـکی، موقتاً برنامه ریزی شـدند )یوشـیمورا و
همـکاران، 200۸(. پروتئـوم بـرگ مـوز رقـم )ABB( توسـط وانهـوو و همـکاران )2012( 
 مشخص شد و مجموعاً 2600 لکه تشخیص داده شد. در گیاهان شاهد فراوانی 1۸ پروتئین

در مقایسـه بـا گیاهان تیمار شـده به طـور قابل توجهـی بیش تر بـود. 24 پروتئین متفاوت 
شناسـایی شـدند. پروتئین هـای مرتبط بـا تنفـس، هوموسـتازیای NAD/NADH و تنش 
اکسـیداتیو نقش مهمی در پاسـخ به تنش خشـکی ایفا کردند )ونهوو و همکاران، 2012(.

5-3-3- تنش غرقاب 
آب اضافی که زمین را می پوشـاند به عنوان سـیاب تعریف می شـود و آب های سـیاب 
 می توانند راکد، تازه یا شـور باشـند. سیاب معمولاً پس از باران های سنگین طی یک دوره

کوتـاه مـدت یا پـس از بارندگی های طولانـی رخ می دهد. رخداد سـیاب همچنین ممکن 
اسـت ناشـی از جریان های جزر و مدی در مناطق سـاحلی یا جریان فصلی آب سـطحی در 
ارتفاعات کم باشـد. طی شـش دهه ی گذشـته چرخه های هیدرولوژیکی مشـکل سـیاب 
 در بسـیاری از نقـاط جهـان را تشـدید کرده انـد )IPCC، 2013(. زمین هـای کشـاورزی

اغلب غیر قابل اسـتفاده می شـوند و کاشـت یا برداشـت محصولات کشـاورزی به دلیل آب 
گرفتگی هـا ناممکـن می گردد. به طور مسـتقیم، سـیاب باعـث کمبود غذا بـرای حیوانات 
 مزرعـه و انسـان ها می شـود. در سراسـر جهـان، سـیاب منجـر بـه کاهـش 25 درصـدی

در عملکرد محصولات کشاورزی می شود )والیودان و نگوین، 200۸(. از این رو سیاب اثرات 
 قابل توجه اقتصادی در بسـیاری از کشـورها دارد. در سال 2010، حدود 4/45 میلیارد دلار

از محصـولات گنـدم، پنبـه و برنج در پاکسـتان از دسـت رفتند )ارشـاد و شـافی، 2010(. 
بیـش از ۳5 درصـد از مـزارع برنـج مناطق آسـیا و آفریقا به طور جدی تحت تأثیر سـیاب 

قـرار گرفتند )بایلی- سـرس و همـکاران، 2012(.
از لحـاظ گیـاه، سـیاب به عنـوان غـرق شـدن تمام یـا بخشـی از گیـاه در آب تعریف 
 می شـود. غرقاب1 زمانی که سیسـتم ریشـه یا تمام بافت هوایی زیر آب است مورد استفاده

قـرار می گیـرد. سـیاب/ غرقـاب به شـدت بر انتشـار گازها به ویژه دسترسـی به اکسـیژن 
مؤثـر اسـت )سـائوتر، 201۳(. بـه همیـن دلیـل ریشـه های گیاهـان غرقاب شـده به مدت 

1. Waterlogging
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 طولانـی نمی توانند تنفس کنند و مسـیر متابولیکی دیگری را بـرای تولید مجدد +NAD و
تولیـد ATP اتخـاذ می کنند. عـاوه بر این، سـیاب منجر به افزایش تولیـد ROS، کاهش 
pH سیتوپاسـمی و تولیـد متابولیت هـای سـمی در شـرایط بی هوازی یا هایپوکسـی1 نیز 

می شـود. پوسـته ی ریشـه همچنیـن می توانـد آیرانشـیم گیاهی2 را بـرای تولید اکسـیژن 
مـورد نیـاز ریشـه ها از طریق اندام هوایـی گیاه فراهم کند )ووسـنک و همـکاران، 2006(.

 گونه هـای متحمـل بـه غرقـاب دو راهبـرد بقـا را توسـعه داده انـد: )1( به طـور کلـی 
متابولیسـم سـلولی و رشـد در روش "سـکون در اکسـیژن کـم۳" محـدود شده اسـت. ایـن 
گونه هـا به طـور منظـم بـرای تحمـل سـیاب های عمیـق کوتـاه مدت سـازگار می شـوند؛ 
)2( فـرار از وضعیـت کمـی اکسـیژن از طریـق طویل شـدن سـریع سـاقه های زیـر آب و 
ظهـور برگ هـا از زیر آب های کم عمق سـیل برای انجام فتوسـنتز. هر دو سـازوکار شـامل 
انتقـال پیـام در واکنش بـه غلظت های بالای اتیلن، اکسـیژن محدود و ذخایر انرژی اسـت 
 )بیلی- سـرس و همکاران، 2012(. روش های پروتئومیکس برای درک بهتر تنش سـیاب

/ غرقاب در برنج، گندم، ذرت، گوجه فرنگی و سویا به کار گرفته شده اند )جدول 5-۳(. 

1. Anoxic or hypoxic

2. Lysigenous aerenchyma

3. Low‐ oxygen quiescence



فصل 3: تحلیل پروتئومی محصولات غذایی تحت تنش¬های غیر زیستی در شرایط تغییر اقلیم
16۳

ش غرقاب.
س پاسخ های گیاه به تن

جدول ۳-5- خاصه ای از تجزیه و تحلیل پروتئومیک
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کوماتسو و همکاران، 201۳ب
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برای مقایسـه بیان متفاوت پروتئین ها در نیام های سـاقه1 برنج رشـد یافته در شـرایط 
 بی هـوازی و هـوازی، یـک روش پروتئومیکـس به کار برده شـد. ۳1 لکه شناسـایی شـد و
 سـطح بیـان 2۳ پروتئیـن مورد تجزیـه و تحلیل قرار گرفت. پروتئین های شناسـایی شـده

بـا متابولیسـم رداکـس و پاسـخ بـه تنش مرتبـط بودند )سـادیک و همـکاران، 2011(. اثر 
 غرقاب بر پروتئین های دیواره سـلولی ریشـه گندمCWPs( 2( )کونگ و همکاران، 2010( و

پروتئین های آیرانشـیم های ریشـه های بذری۳ گیاهچه ها توسـط روش هـای پروتئومیکس 
مـورد بررسـی قـرار گرفـت )هاکـو و همـکاران، 2011(. بـه ترتیـب 1۸ و 15 پروتئیـن بـا 
فراوانـی بـالا در پاسـخ بـه تنش غرقابـی توسـط پروتئومیکس مبتنـی بـر ژل و روش های 
مبتنـی بـر LC-MS / MS یافـت شـدند. فراوانـی پروتئین هـای مرتبـط بـا گلیکولیـز و 
سـاختار و تغییر دیواره سـلولی در پاسـخ به غرقـاب کاهش یافت. در مقابـل، پروتئین های 
 پاسـخ بـه بیماری و دفاع افزایـش یافت. هر دو روش پروتئومیکس، کاهـش فراوانی بتا- ۳،

1- گلوکانـاز4، متیونیـن سـینتاز5 و بتـا- گلوکوزیـداز6 را نشـان دادنـد کـه نشـان می دهد 
کـه بـرای جلوگیـری از مصرف انرژی، رشـد محدود سـلول های ریشـه ضروری اسـت. این 
 مطالعه نقش مهم CWPs در تحمل تنش غرقاب را نشـان داد )کونگ و همکاران، 2010(.

مطالعـه ی هاکـو و همـکاران )2011( افزایـش بیـان پروتئین هـا در متابولیسـم انـرژی، 
هوموسـتازی رداکـس، واکنـش دفاعـی و عملکـرد دیـواره سـلولی را نشـان داد. 

بـرای بررسـی واکنـش گوجه فرنگـی بـه غرقـاب، روش هـای مقایسـه ای پروتئومیکس 
بـا اسـتفاده از ریشـه ها )آهسـان و همـکاران، 2007ب( و برگ هـا )آهسـان و همـکاران، 
 2007ب( مـورد اسـتفاده قـرار گرفـت. در ۳۳ مورد از 52 لکه ی متفاوت رنگ آمیزی شـدۀ
 ریشه، پروتئین های دخیل در ساخت پروتئین، فتوسنتز، مقاومت به بیماری، پاسخ دفاعی و
 متابولیسم انرژی شناسایی شدند. در مطالعۀ برگ ها توسط آهسان و همکاران )2007ب(، افزایش

1. Coleoptiles

2. Wheat root cell wall proteins

3. Aerenchymatous seminal roots

4. Beta-1,3‐ glucanases

5. Methionine synthase

6. Beta‐glucosidase
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فراوانـی 16 پروتئیـن و کاهـش سـطح 1۳ پروتئیـن در پاسـخ بـه غرقـاب گـزارش شـد. 
ایـن مطالعه تجمع متفـاوت فنیل-آلانین آمونیالیـاز1، گلوتامیـل tRNA ردوکتاز2، فاونون 
 ATPase ۳- هیدروکسـیاز۳، ۳- بتـا- هیدروکسـیاز4، سـیتیئن پروتئاز5، زیرواحـد آلفای
میتوکندریایـی6، پروتئیـن 2 شـبه NIMI و 7DWARF1 را نشـان داد که مربوط به سـنتز 
 متابولیـت ثانویه، مرگ سـلولی برنامه ریزی شـده، بیوسـنتز هورمون، سـازوکارهای تنش و
 دفـاع بودند. برای شناسـایی پروتئین های PCD مرتبط با تنـش غرقاب در برگ های ذرت،
 یک روش پروتئومیکس با تجزیه و تحلیل فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی ترکیب شـد )چن و

همـکاران، 2014(. از ۳2 لکـۀ پروتئینـی بیـان شـده به طـور متفـاوت، 2۸ پروتئیـن بـا 
 موفقیـت شناسـایی شـدند. پروتئین های در ارتباط بـا فتوسـنتز، PCD، فیتوهورمون ها۸ و

پلی آمین هـا۹ و متابولیسـم انـرژی شناسـایی شـدند. به عنوا پاسـخ به غرقاب، سـطح بیان 
TCTP )پروتئیـن تومـور کنتـرل شـده از طریق ترجمـه10( از PCD افزایـش یافت )چن و 

.)2014 همکاران، 
غرقاب باعث کاهش قابل توجهی در رشـد و عملکرد محصولات مختلف از جمله سـویا 
می شـود. سـهم مطالعـات پروتئومیکـس در تجزیه و تحلیـل تنش غرقاب در سـویا به طور 
گسـترده ای توسـط کوماتسـو و همـکاران )2012آ، 201۳آ، 2014( بررسـی شده اسـت. 
مطالعاتـی روی گیاهچه هـا )کوماتسـو و همـکاران، 201۳ب؛ نانجـو و همـکاران، 201۳(، 
ریشـه )علـم و همـکاران، 2010آ؛ خان و همکاران، 2014؛ کوماتسـو و همکاران، 201۳ج؛ 

1. Phenylalanine ammonia lyase

2. Glutamyl‐ tRNA reductase

3. Flavanone 3‐ hydroxylase

4. 3‐ beta‐ hydroxylase

5. Cysteine protease

6. Mitochondrial ATPase alpha subunit

7. NIMI‐ like protein‐ 2 and DWARF1

8. Phytohormones

9. Polyamines

10. Translationally controlled tumoir protein
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نانجـو و همـکاران، 2012، 2014؛ اوه و همـکاران، 2014؛ شـی و همـکاران، 200۸؛ ین و 
همـکاران، 2014(، هیپوکوتیل هـا )هاشـیگوچی و همکاران، 200۹؛ کوماتسـو و همکاران، 
 200۹ب، 2010آ؛ نانجو و همکاران، 2010(، لپه ها )کمال و همکاران، 2014؛ کوماتسـو و

همکاران، 201۳ج( و برگ های سویا )خاتون و همکاران، 2012آ( انجام شده است. مطالعات 
 پروتئوم زیر سـلولی روی غشـای پاسـما )کوماتسـو و همـکاران، 200۹آ(، دیواره سـلولی
 )کوماتسو و همکاران، 2010ب(، میتوکندری )کوماتسو و همکاران، 2011(، شبکه آندوپاسمی

)کوماتسـو و همـکاران، 2012ب( و هسـته )کوماتسـو و همـکاران، 201۳د، 2014( انجام 
شده اسـت. مطالعـات پروتئومیکـس اغلـب در ارقـام Enrei ،Asgari، نوع وحشـی و گاهی 

بـر نـوع جهش یافته انجـام شـده اند )جـدول ۳-5 را ماحظـه کنید(. 
مطالعـه ی کوماتسـو و همـکاران )200۹ج(، بیان متفـاوت ۳4 پروتئیـن در گیاهچه ها 
 پس از 12 سـاعت تنش غرقاب را نشـان داد. در تحقیقی دیگر، فراوانی بالای پروتئین های
 مربوط به متابولیسم انرژی و کاهش بیان پروتئین های مربوط به مقصد/ مخزن مشاهده شد.

کاهـش بیـان پروتئین هـا در گیاهچه هـای رشـد یافتـه تحت تنـش غرقاب اشـاره بر عدم 
تاخوردگـی پروتئین هـا به دلیـل محرومیـت اکسـیژن دارد )خاتون و همـکاران، 2012ب(. 
نـوک ریشـه ی گیاهان نوع وحشـی از غرقاب آسـیب دید، اما مقطع هـای پروتئوم های رقم 
 جهش یافته در مقایسـه با گیاهان وحشـی تغییری نداشـت )کوماتسـو و همکاران، 201۳(.

سـطح بیـان پروتئیـن مرتبط با دیواره سـلولی، متابولیـت ثانویه، سـنتز و تخریب پروتئین 
در گیاهـان نـوع وحشـی تغییـر یافت. در مقابـل، فراوانـی پروتئین های مرتبط بـا تخمیر1، 
به عنـوان مثـال الکل دهیدروژنـاز در شـرایط تنـش غرقـاب در نـوع جهش یافتـه بالاتر بود 
کـه نشـان دهنده فعال سـازی متابولیسـم تخمیـر بـرای افزایـش تحمـل غرقـاب در سـویا 

اسـت )علـم و همکاران، 2010ب؛ کوماتسـو و همـکاران، 201۳ب(. 
فراوانـی پروتئین هـای دخیل در سیسـتم دفـاع و تغییر دیواره سـلولی در طول غرقاب 
افزایـش یافـت. افزایـش بیـان پروتئین هـای مشـابه زیر واحـد فسـفاتازA 2 پروتئین مرگ 
سـلولی ریشـه و کاهـش بیـان پروتئین هـای مربـوط به سـنتز دیـوارۀ سـلولی هیپوکوتیل 
ماننـد پروتئین هـای شـبه پروتئین مرتبط با سـنتز سـلولز و سـینامیل الـکل دهیدروژناز2  

1. Fermentation

2. Cinnamyl- alcohol dehydrogenase
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عنـوان شـد )نانجـو و همـکاران، 201۳(. بیـن تحمـل غرقـاب و فراوانـی پروتئین هـای 
 مربـوط بـه اتصـال/ پردازش RNA در سـویا همبسـتگی منفی مشـاهده شـد، در حالی که

بـا پروتئین هـای نشـان دهنده ی تنـش در سـویاهای تیمـار نشـده همبسـتگی مثبـت 
مشـاهده شـد )نانجـو و همـکاران، 2014(.

شـی و همـکاران )200۸( گـزارش دادنـد کـه APX سـیتوزولی در ریشـه های سـویا 
در طـول تنـش غرقـاب به طـور قابـل توجهی کاهـش یافت. در عـوض، ROS توانسـت در 
 رویدادهای پیامرسـانی مرتبط با کاهش مشـاهده شـده در رشـد در گیاهان غرقاب شـده،

دخالـت کند )شـی و همکاران، 200۸(. مطالعه ی علـم و همکاران )2010ب( بیان متفاوت 
 24 پروتئیـن را نشـان داد کـه 14 مـورد آن افزایش یافته، پنج مـورد کاهش و تنها 5 مورد

 ،RNA در پاسـخ بـه غرقـاب القاء شـدند. پروتئین هـای شناسایی شـده مربوط به پـردازش
انتقـال پیـام، هوموسـتازی رداکـس، مرگ سـلولی برنامه ریزی شـده، گلیکولیـز، تخمیر و 
متابولیسـم انـرژی بودنـد. بقـای گیـاه در شـرایط غرقاب ممکن اسـت تحت تأثیـر تنظیم 

PCD و مدیریـت مصـرف کربوهیدرات باشـد )علم و همـکاران، 2010ب(. 

تجزیـه و تحلیـل  پروتئـوم توسـط نانجـو و همـکاران )2012(، تغییـر در وضعیـت 
فسفوریاسـیون 16 پروتئینی که در سـاخت پروتئین، نگهداری سـاختار دیواره سـلولی و 
 متابولیسم انرژی دخیل هستند را نشان داد. این مطالعه نشان داد که پاسخ به تنش غرقاب

بـا تعدیـل بیـان هـر دو پروتئیـن و حالـت فسفوریاسـیون تنظیـم می شـود )نانجـو و 
همـکاران، 2012(. به طـور مشـابه، مطالعـۀ صلواتـی و همـکاران )2012( بیـان متفـاوت 
70 پروتئیـن دخیـل در مقصـد پروتئین/ذخیره سـازی و فرآیندهـای متابولیـک مختلـف 
را نشـان داد. پروتئین هـای مرتبـط بـا انتقـال یـون در پاسـخ بـه تنـش غرقـاب فراوانـی 
کم تـری داشـتند. هفـت پروتئین دخیـل در سـنتز S- آدنوزیل متیونیـن )SAM( و اصاح 
دیـواره سـلولی در ریشـه های گیاهچه هـا پـس از یـک روز غرقاب شناسـایی شـد. فراوانی 
بیش تـر پروتئین هـای دخیـل در سـازماندهی مجـدد اسکلت سـلولی، گسـترش سـلول و 
PCD بـر نقـش آن هـا در فرآینـد بازسـازی پـس از غرقـاب در گیاهچه هـای سـویا دلالت 

دارد )صلواتـی و همـکاران، 2012(. 
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اوه و همـکاران )2014( پیشـنهاد کردنـد کـه اسـید جیبرلیـک )GA3( بـر فراوانـی 
پروتئین هـای مرتبـط بـا چرخـه سـلولی، سـنتز و تخریـب پروتئیـن و متابولیسـم ثانویـه 
سـویا در شـرایط تنش غرقاب مؤثر اسـت. در تحقیقی دیگر، در مجموع 115 پروتئین در 
نوک ریشـه ها شناسـایی شـد. این مطالعه کاهش بیان HSP70 و سـیترات لیاز1 و افزایش 
بیـان کارتی کولیـن در مرحلـۀ اولیـه غرقـاب را نشـان داد. همچنیـن نقـش انتقـال پیام 
مربـوط بـه کلسـیم در پاسـخ های اولیه به غرقـاب را نشـان داد )یین و همـکاران، 2014(. 
مطالعـۀ خـان و همـکاران )2014( شـواهدی از ایفـای نقـش قابـل توجه پراکسـیدازها در 
بازیابـی پـس از غرقـاب در ریشـه های سـویا بـه وسـیله پاکسـازی رادیکال هـای کشـنده 
را ارائـه نمـود. فعالیـت آنزیمـی پراکسـیداز در طـول مرحلـه بازیابـی به طور قابـل توجهی 

افزایـش یافـت، امـا در شـرایط تنـش غرقاب کاهـش یافت. 
افزایـش بیـان آنزیم هـای گلیکولتیـک2 مختلـف و پروتئین هـای مربـوط بـه نگهداری 
 هوموستازی رداکس در طول تنش غرقاب در ریشه ها و هیپوکوتیل های سویا مشاهده شد

)هاشـیگوچی و همکاران، 200۹(. در مطالعۀ کوماتسـو و همکاران )2010آ(، 11 پروتئین 
مربـوط به مقصد/ ذخیره سـازی و متابولیسـم انرژی در شـرایط غرقاب افزایـش یافتند، در 
حالـی کـه فراوانـی سـه پروتئین مرتبـط با بیمـاری/ دفاع کاهش یافت. سـطح بیـان الکل 
 دهیدروژنـاز غالبـاً بـا جایگزینـی نیتروژن در مقایسـه با غرقـاب افزایش یافت )کوماتسـو و

همکاران، 2010آ(. سـطح بیان آنزیم های گلیکولیز و تخمیر، HSPها، سـنتز و تاخوردگی 
پروتئیـن در طـول تنش غرقاب تغییر یافـت )نانجو و همکاران، 2010(. در مجموع سـطح 
بیـان 7۳ و 2۸ پروتئیـن بـه ترتیـب در ریشـه و لپـه در پاسـخ به تنش غرقـاب تغییر کرد. 
ایـن مطالعـه نقـش HSP70 و کلسـیم در پاسـخ بـه تنـش غرقـاب در لپـه را نشـان داد 
)کوماتسـو و همـکاران، 201۳ج(. مطالعـه کمـال و همـکاران )2014( اختـاف در تجمـع 

146 پروتئین را نشـان داد. 
سـطح بیان پروتئین های اسـتقرار یافته در سیتوپاسـم و پروتئین های کلروپاستی در 
برگ هـا در پاسـخ بـه تنش غرقـاب کاهش یافت )خاتـون و همـکاران، 2012آ(. در مطالعه 

1. Citrate lyase

2. Glycolytic



فصل 3: تحلیل پروتئومی محصولات غذایی تحت تنش¬های غیر زیستی در شرایط تغییر اقلیم
171

دیگـری، خاتـون و همـکاران )2012ج( اثـرات تنـش غرقاب بـر تعامات همزیسـتی اولیه 
 بین ریشـه های سـویا و باکتری خاکزی Bradyrhizobium japonicum را بررسـی کردند.
 پروتئین های شناسـایی شـده با سـنتز پروتئین، بیماری/ دفاع و متابولیسم انرژی در پاسخ
 بـه تنـش غرقاب مرتبط بودنـد. تلقیح با B. japonicum منجر به افزایش تعداد ریشـه های

مویی در گیاهچه های سویای غرقاب شده در طول تمایز همزیستی اولیه می شود. 
کوماتسـو و همکاران )200۹ب( عملکرد پروتئوم غشـای پاسـمایی سـویا را در پاسـخ 
 بـه تنـش غرقـاب بررسـی کردند. ایـن مطالعـه دیدگاه هـای زیـر را ارائـه داد: )1( افزایش

 ROS بیـان پروتئین هـای مرتبـط با دیواره سـلولی؛ )2( افزایش بیان پروتئین های پاکسـاز
برای محافظت از سـلول ها از آسـیب اکسـیداتیو؛ )۳( افزایش بیان HSPها برای محافظت 
 پروتئین هـا از دناتـوره شـدن1 و تجزیـه2؛ و )4( هوموسـتازی یـون توسـط پروتئین هـای

مرتبط با پیامرسـانی )کوماتسـو و همکاران، 200۹ب(. شـانزده CWPs در پاسـخ به تنش 
غرقاب شناسـایی شـدند. از این ها، یک سوپراکسید دیسموتازCu-Zn( ۳(، دو لیپوکسیژناز4، 
سـه پیش مـاده گلیکوپروتئیـن 2۸/۳1 کیلودالتونـی سـاقه5 و چهـار پیش مـاده پروتئینی 

شـبه ژرمین6 کاهش یافتند )کوماتسـو و همـکاران، 2010ب(. 
 روش هـای پروتئومیکـس و متابولیک بـرای ارزیابی عملکرد میتوکندری در ریشـه ها و

هیپوکوتیل های سـویا تحت تنش غرقاب مورد اسـتفاده قرار گرفتند )کوماتسو و همکاران، 
 2011(. تجزیـه و تحلیـل پروتئـوم میتوکنـدری توسـط کوماتسـو و همـکاران )2011(

افزایـش فراوانـی پروتئین هـای مربـوط به انتقـال گامـا- آمینوبوتیرات7 و چرخـه TCA را 
نشـان داد. در مقابـل، پروتئین هـای مربـوط بـه زنجیـره انتقـال الکتـرون و پروتئین هـای 
حامـل غشـاء درونـی، فراوانـی کم تـری داشـتند )کوماتسـو و همـکاران، 2011(. تجزیه و 

1. Denaturation

2. Degradation

3. Superoxide dismutase (Cu- Zn)

4. Lipoxygenases

5. Stem 28/31 kDa glycoprotein precursors

6. Germin- like protein precursors

7. Gamma -amino butyrate shunt
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تحلیـل پروتئـوم جامـع یـک بخش غنی شـدۀ شـبکه اندوپاسـمی در نوک ریشـۀ سـویا، 
افزایـش بیـان 117 پروتئیـن و کاهـش بیـان 21 پروتئیـن در پاسـخ بـه تنـش غرقـاب را 
 نشـان داد. پروتئین های شناسایی شـده مربوط به بیوسـنتز و تخریب پروتئین، متابولیسـم
 هورمـون، تعمیـر دیـواره سـلولی و DNA بودنـد. ایـن مطالعـه عملکـرد سـنتز پروتئین و

گلیکوزیلـه شـدن در ER در نـوک ریشـه های سـویا در پاسـخ بـه غرقـاب را نشـان داد 
و همـکاران، 2012ب(.  )کوماتسـو 

کاربـرد ABA در سـویای غرقاب شـده موجـب افزایـش تجمـع ۳4 پروتئین هسـته ای 
ماننـد پروتئین های هسـته ای کوچک 1U2، ریبونوکلئوپروتئین2 و هیسـتون دی آسـتیاز۳  
شـد. در مقابـل، فراوانـی ۳5 پروتئیـن هسـته ای پـس از تیمـار ABA کاهـش یافـت. 
ABA بـرای کنتـرل صرفه جویـی در انـرژی از طریـق سیسـتم tje glycolytic، تنظیـم بر 

پروتئین هـای انگشـتی روی و 5 پروتئیـن چرخـۀ تقسـیم سـلولی به منظور کسـب تحمل 
غرقـاب در سـویا شـناخته شده اسـت )کوماتسـو و همـکاران، 201۳د(. در تحقیقی دیگر، 
سـطح بیـان بتـا- سـاتنین4، پروتئیـن حـاوی عامـل فشرده سـازی دامنـه 5PW1، زنجیره 
سـنگین کالاتریـن6، اپسـیلون 7COP-2 و پروتئیـن کینـاز RACK1( C1(۸ کاهـش یافت 

)کوماتسـو و همـکاران، 2014(.

1. U2 small nuclear proteins

2. Ribonucleo protein

3. Histone deacetylase

4. Beta- catenin

5. Splicing factor PW1 domain- containing protein

6. Calathrin heavy chain

7. Epsilon2- COP

8. Protein kinase C1 (RACK1)
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4-3- نتیجه گیری و دیدگاه های آینده 
 در این بررسی خاصه ای از مطالعات در مورد اثر سطوح بالای CO2 و O3، تغییرات دما
 )گرمـا، سـرما و یخزدگی( و وقوع بارش )خشـکی و سـیاب( بر پروتئـوم محصولات غذایی
 مختلف خاصه شده اسـت. اطاعاتی در مورد روش های اسـتفاده شدۀ اخیر و دستاوردهای

پروتئومیکـس ارائـه گردیـد. اکثـر مطالعـات پروتئومیکـس کـه تاکنـون منتشـر شـده اند، 
مقایسه ای و توصیفی هستند و اخیراًً مطالعات متعددی از پروتئوم های زیر سلولی نیز انجام 
 شده اسـت. تعـداد محدودی از گونه های مختلف از محصـولات، مورد مطالعه قرار گرفته اند.

ایـن مطالعـات در مقایسـه با روش هـای مبتنی بر ژل نسـبت به روش های بـدون ژل برای 
 تجزیـه و تحلیـل پروتئوم های محصولات غذایی بیش تر اسـتفاده می شـوند. پروتئومیکس،

بـه شناسـایی و مشـخص نمـودن پروتئین مناسـب، کمـک کرده اسـت. تأکیـد بیش تر بر 
مطالعـۀ پروتئین هـای تنظیمـی بـا فراوانـی کـم دخیـل در پیامرسـانی تنـش، کانال های 
غشـایی/ ویزیکولـی، انتقـال دهنده هـا و متابولیت هـا در تأمیـن انـرژی ضـروری اسـت. 
آزمایش های بعدی پروتئومیکس در زیست شناسـی تنش نیازمند سـازوکارهای آزمایشـی 
مناسـب، اعتبارسـنجی داده هـا، تفسـیر و سیاسـت های خاص مربـوط به انتشـار اطاعات 
اسـت. در نهایـت، پیش بینـی می کنیـم کـه جهت گیری هـای آینـده ی پروتئومیکس گیاه 

می توانـد بـه سـمت بهبود محصـول در شـرایط تغییـر اقلیم توسـعه یابد.
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1-4- مقدمه
گیاهـان، موجـودات زنده محصور شـده ای هسـتند و نمی تواننـد از تنش های محیطی 
)زنـده و غیرزنـده( فـرار کننـد کـه ایـن موضـوع بـر چرخـه حیـات و تولیـد مثـل آن هـا 
تأثیـر منفـی می گـذارد. بنابراین، گیاهان سـازوکارهای سـازگاری مختلفی را بـرای مقابله 
بـا چنیـن تنش هایـی توسـعه داده انـد. گیاهـان عائـم محیطـی را احسـاس کـرده و بـه 
تنش هـای مختلـف پاسـخی مناسـب می دهنـد )اوسـکاب و همـکاران، 201۳(. تنش های 
غیرزنـده از جملـه خشـکی، شـوری، تغییـر دمـا و فلـزات سـمی بـه شـدت بـر عملکـرد 
 محصـولات اثـر می گذارنـد )تریـودی و همـکاران، 201۳(. بنابرایـن، نیـاز بـه شناسـایی و

درک مکانیسـم های دخیـل در توسـعه سـازگاری گیاهـان به تغییر شـرایط محیطی وجود 
دارد. تحمـل تنـش شـامل تعامـل فرآیندهـای بیولوژیکـی مختلـف تنظیم شـده توسـط 
ترکیبـات مولکولـی مختلـف و بیـان تعداد زیـادی از ژن ها اسـت )ما و همـکاران، 2012(.

پیشـرفت های تکنولـوژی اخیـر در زمینـه ژنومیکـس گیاهـی، به خصـوص روش های 
تعییـن نقشـه بیـان ژن، تـاش بـرای کشـف سـازوکارهای مولکولـی گیـاه در واکنـش به 
تنش هـای محیطی را تسـریع نموده اسـت. در گذشـته نه چنـدان دور، مطالعات متعددی 
بـرای بررسـی اثـرات فیزیولوژیکـی و مولکولی تنش های محیطـی انجام شده اسـت. با این 
حـال، مطالعـات مبتنـی بـر اومیکـس1 در شناسـایی مولکول هـا، پروتئین ها و رونوشـت ها 
تحـت تنش هـای مختلـف زنـده و غیرزنـده، بـه درک تنـش و پاسـخ بـه آن هـا کمـک 
کـرده  اسـت )نـات و همـکاران، 2012(. ایـن اطاعات از طریـق مطالعات یکپارچه شـامل 
 ترانسـکریپتئومکیس، پروتئومیکـس و متابولومیکـس بـه دسـت آمـده اسـت کـه منجر به

درک اجـزاء سـلولی و عوامـل نظارتـی دخیـل در پاسـخ  بـه تنش می شـود )شـکل 1-4(. 
کشـف سـازوکارهای مولکولـی پیچیـده و شـبکه های مقاومـت/ تحمـل در گیاهـان تحت 
تنش هـای مختلـف، سـبب افزایـش توسـعه ارقـام جدیـد بـا تحمـل بیش تـر در مقابـل 

تنش هـای غیرزنـده می شـود.
 در این فصل، سهم مطالعات مبتنی بر ترانسکریپتئوم برای شناسایی ژن های پاسخ دهنده

بـه تنـش و سـازوکارهای تحمـل/ سـازگاری در برنـج به عنوان  یـک گیاه زراعـی و مهم از 
نظـر کشـاورزی، مورد بررسـی قـرار گرفته اسـت. برنـج )Oryza sativa( به عنـوان گونه ای 

1. Omics   
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از علف هـای هـرز وحشـی سـازگار بـه آب و هـوای بارانی و مرطوب محسـوب می شـود. از 
طریـق مجموعـه ای از رویدادهـای درونی، انتخاب طبیعـی و فرآیندهـای اصاحی، تکامل 
 از اجـداد وحشـی بـه برنـج کنونـی انجام شده اسـت )آتـول و همـکاران، 2014؛ وائوچان و

همـکاران، 200۸(. دو گونـه متمایـز از O. sativa )japonica و indica( وجـود دارد کـه 
همـراه بـا چندیـن زیرجمعیـت کم تـر متـداول، مـورد توجـه قـرار می گیرنـد )اسـوینی و 
 امکـووچ، 2007(. در میـان گیاهـان مختلـف، O. glaberrima اغلـب سـازگاری جالبـی با
 شرایط محیطی نامطلوب نشان می دهد )نابهولز و همکاران، 2014(. بزرگ ترین کشورهای

تولیـد کننـده برنـج، بنگادش، چین، هنـد، اندونزی، تایلنـد و ویتنام، بیش از سـه چهارم 
تولیـد برنـج جهـان را دارا هسـتند. بـا توجـه به میـزان بالای سـوء تغذیه و افزایـش تقاضا 
بـرای امنیـت غذایـی، توسـعه انـواع برنج به منظـور بهبود تحمـل تنش بـرای تغذیه هرچه 
بیش تـر جمعیـت، به ویـژه در مناطـق در حال توسـعه در جهان ضروری اسـت. بـه تازگی، 
گروه هـای مختلفـی بـه مطالعه تغییرات مـدل در ترانسـکریپتوم، پروتئوم و تـا حدودی در 
 متابولـوم برنـج پرداخته اند تا پاسـخ های مولکولی تحت تنش های غیرزنده را کشـف کنند.
 ایـن مطالعـات نشـان می دهند که ژن هـا و مولکول های دخیل در پیامرسـانی و نیز اجزای
 عملکردی نقش مهمی در سازگاری به محیط تنش زا ایفا می کنند )شکل 4-1(. به طور کلی،

گیاهـان برای دسـتیابی بـه تحمل و سـازگاری به تنش هـای مختلف غیرزنـده، ترکیبی از 
ژن هـای مرتبـط با فرآیندهـای مختلف را مورد اسـتفاده قـرار می دهند.

 

عوامل تنظیمی

عوامل رونویسی

فیتوهورمون ها

هموستازی یون

اجزای سلولی

آنزیم های سمیت زا

سیستم آنتی اکسیدانت

محافظت کننده های اسمزی

ناقلین

تنش های 
غیرزیستی

شکل 4-1- ترکیبات سلولی و عوامل تنظیم کننده پاسخ به تنش در گیاهان
 این اطاعات از طریق مطالعات یکپارچه شامل تغییرات مدل  ترانسکریپتوم، پروتئوم و متابولوم در پاسخ به 

تنش های مختلف غیرزنده به دست آمده است.
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ژن های بیوسنتز تنظیم اسمزی با نقش تحمل خشکی _
ژن های وابسته به هوموستئازی گونه های فعال اکسیژن )ROS( در تنش اکسیداتیو _
ژن های مربوط به سازوکار سمیت زدایی در تنش فلزات سنگین _
 عوامل رونویسی دخیل در تنش؛ تنظیم کننده های سراسری تنش های غیرزنده _

طبقه ها و مکانیسـم های ذکر شـده در بالا، در مطالعات ترانسـکریپتوم انجام شده روی 
برنـج تحـت تنش های مختلف غیرزنده شناسـایی شده اسـت )توداکا و همـکاران، 2012(. 
در ایـن فصـل، مـروری کلـی بـر مقـالات مرتبط بـا تجزیـه و تحلیـل ترانسـکریپتئومیک 
انجـام شـده در برنـج ارائه می شـود تا پاسـخ گیـاه به تنش هـای محیطی بهتر درک شـود. 
در زیـر، اطاعـات مربـوط بـه تغییـرات مـدل ترانسـکریپتومیک در برنج تحـت تنش های 

غیرزنـده مختلف ارائه شده اسـت.

2-4- تنش خشکی
 مطالعـات کاهـش قابل توجه عملکرد برنج تحت تنش خشـکی حتی در مناطق زراعی 
و اقلیمـی مناسـب را نشـان می دهنـد )لنـکا و همکاران، 2010(. شـرایط خشـکی اغلب با 
 تنـش شـوری بـالا همـراه اسـت و بـر سـطح )بیـش از یـک دهـم( زمین های قابل کشـت
 در جهـان تأثیـر می گـذارد. این امر باعث کاهش قابل توجهـی در عملکرد و تولید محصول

در سـطح جهانـی می شـود )ناکاشـیما و همـکاران، 2014(. بـرای بهبـود تحمـل تنـش و 
سـازگاری ارقـام برنـج با محیط خشـک، نیاز به کشـف سـازوکارهای مولکولـی و ترکیبات 
 مرتبط اسـت. مطالعات نشـان می دهد که تنش خشـکی شـدید روی فنولوژی، بیوشیمی و
 فیزیولـوژی گیـاه از جمله سـرعت رشـد، میزان فتوسـنتز، هدایت روزنه ای و پتانسـیل آب

اثر گذار اسـت. تنش خشـکی پتانسـیل آب گیاه را کاهش می دهد و قرار گرفتن در معرض 
تابـش طولانـی، سـبب تجمع اسـید آبسـیزیک شـده و در نهایـت منجر به بسـتن روزنه ها 
می شـود )اوامی و کومـار، 201۳(. عاوه بر تغییرات مورفولوژیکـی و فیزیولوژیکی، چندین 
مسـیر پیامرسـانی نیز در سـطح سـلولی شناسـایی شـده اند. برخی از این مسـیرها تحت 
تنـش خشـکی با آبسـیزیک اسـید، سالیسـیلیک اسـید، متیـل جاسـمونات، پلی آمین ها، 
اینوزیتـول و اسـمولیت های تنظیـم می شـوند )اوسـکاب و همـکاران، 201۳(. تجزیـه و 
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تحلیـل ترانسـکریپتوم گونه هـای گیاهـی مختلـف تحـت تنـش خشـکی یا بدون شـرایط 
تنـش، بـرای شناسـایی ژن هـای احتمالـی دخیـل در پاسـخ های تنـش و سـازگاری در 
گیاهان اسـتفاده شـده اسـت )جانسـون و همکاران، 2014(. در گذشـته، مطالعات ژنتیکی 
بـرای شناسـایی موقعیـت صفـات کمـی )QTLs(1 به منظور کنتـرل پاسـخ های مربوط به 
تنـش خشـکی در برنج انجام گرفته اسـت )کتـو و همکاران، 200۸؛ لانسـراس و همکاران، 
2004(. بـا ایـن حـال، زمینه هـای ژنتیکی هتروژنوس2 در مقایسـه ژرم پاسـم ها، ارتباطی 
بیـن تنـوع در سـطح ژنتیـک و فنوتیپ های متحمـل به خشـکی ایجاد نمی کند. مقایسـه 
لاین هـای حسـاس بـه خشـکی هـم ممکـن اسـت در درک بهتـر پاسـخ به تنش خشـکی 
مفیـد باشـد. بـرای از بین بـردن اختافات پس زمینـه ژنتیکی در بین ژنوتیپ هـا، تجزیه و 
 تحلیـل ژنـوم برنج در لاین های شـبه ایزوژنیک )NIL(۳ در خصـوص صفات فیزیولوژیکی و

عملکـرد تحـت تنـش خشـکی انجـام شـده اسـت. تحت تنـش خشـکی شـدید، در تعداد 
زیادی از ژن های ریشـه های NIL متحمل در مقایسـه با NIL های حسـاس بیان متفاوتی 
مشـاهده شـد. درNIL های متحمل، گرچه ژن های دخیل در رشـد سـلول کاهش یافتند، 
 ولـی ژن هـای مربـوط به فرآیندهای مختلف مانند بیوسـنتز هورمون، متابولیسـم پرولین و

کربوهیـدرات و آنزیم هـای پاکسـاز ROS افزایـش یافتنـد )مومنـی و همـکاران، 2011(. 
باوجـود، پایـه ژنتیکـی مشـترک، تغییرات قابـل توجهی در نقشـه بیان هـر دو NIL تحت 

تنش خشـکی مشـاهده شد.
تجزیـه و تحلیـل ترانسـکریپتوم بافت هـای مختلـف گیاهچـه برنـج )بـرگ و ریشـه( 
در معـرض کمبـود آب نشـان داد کـه برنـج عمومـاً از طریـق تغییـر بیـان ژن هایـی کـه 
در فرآیندهـای مختلـف بیولوژیکـی و متابولیسـم سـلولی دخیـل هسـتند بـه کمبـود آب 
پاسـخ می دهـد )مینه تـو و همـکاران، 201۳(. تجزیـه و تحلیل مقایسـه ای ترانسـکریپتوم 
در ژنوتیپ هـای برنـج هنـدی تحـت تنـش خشـکی نشـان داد کـه هـر دو ژنوتیـپ برنـج 
متحمـل و حسـاس خشـکی افزایـش و کاهـش بیـان ژن هـای پاسـخ دهنده بـه تنـش که 

1. Identify  quantitative trait loci (QTLs)

2. Heterogeneous

3. Near isogenic lines (NIL)
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به عنـوان ترکیبـات تنظیم کننـده مهمـی برای تنظیـم ژن عمـل می کنند را نشـان دادند. 
در پاسـخ بـه تنـش خشـکی، ژن هایـی کـه در مسـیر فنیـل پروپانوئیـد1، تثبیـت کربن و 
گلیکولیـز/ گلیکوژنسـیس2 تولیـد می شـوند، افزایـش یافتنـد، در حالی کـه آن هایـی کـه 
در متابولیسـم نشاسـته و سـاکارز تولیـد می شـوند در هـر دو رقـم کاهـش یافتنـد )لنکا و 
همـکاران، 2011(.  اخیـراً، یـک شـبکه ترانسـکریپتومی متصـل به تنش خشـکی و فلزات 
سـنگین در برنج مورد بررسـی قرار گرفت و نشـان داد که مسـیرهای پیام تنش خشـکی 
بـا قرارگرفتـن در معـرض کادمیـوم فعـال می شـوند )اونـو و همـکاران، 2014(. عـاوه بر 
ایـن، ارتبـاط بیـن متابولیت هـای پاسـخگو بـه سـرما و کـم آبـی، هورمون هـای گیاهی و 
رونویسـی ژن، در برنـج مـورد مطالعـه قـرار گرفـت )مارویامـا و همـکاران، 2014(. گیـاه 
 برنـج کـه در معـرض دمـای کـم یـا کم آبـی قـرار گرفتنـد، تغییراتـی در نقشـه های بیان 
 ژن های دخیل در متابولیسم نشاسته و ساکارز و همچنین چرخه گلی اکسیات، نشان دادند.

ایـن تغییـرات در بیـان ژن ممکـن اسـت بـه تجمع مولکول های زیسـتی شـامل سـاکارز، 
فروکتـوز و گلوکـز منجـر شـود. در ایـن مطالعـه، دخالـت چرخـه گلی اکسـیات در برنـج 
تحـت تنش خشـکی نیز مشـاهده شـد. اثر تجمعـی تنش سـرما و کم آبی نشـان می دهد 
کـه رابطـه معکوسـی بیـن پیام هـای ABA و پیامرسـانی CK وجـود دارد )ماریویامـا و 

همـکاران، 2014(.
تجزیـه و تحلیـل بیـان ژنـوم در کاج لوبلولـی۳ تحـت تنـش خشـکی، الگـوی بیـان 
مختلـف ژن هـای مرتبط با پروتئین های شـوک گرمایی و بیوسـنتز فاونوئید را نشـان داد 
)واتکینسـون و همـکاران، 200۳(. بـه همین ترتیب، مطالعات ترانسـکریپتوم به شناسـایی 
پاسـخ های مولکولـی بیـان ژن رایـج در میـان گونه هـای مختلـف گیاهی، کمـک می کند. 
شناسـایی تغییـرات مولکولـی رخ داده در سـطح بیان ژن در سـلول گیاهی بـه علت تنش 
خشـکی، دانـش مـا را در مـورد انتخـاب ژن هـای نماینـده برای تلفیـق در گیاهـان جهت 

بهبـود عملکرد گیـاه افزایـش خواهد داد.

1. Phenylpropanoid

2. Glycolysis/ gluconeogenesis

3. Loblolly  pine
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4-3- تنش شوری
شـوری عملکـرد و کیفیـت محصـولات اقتصـادی مهـم، از جملـه برنـج را تحـت تأثیر 
قـرار می دهـد. تنـش شـوری در ترکیـب با تنش خشـکی اتفـاق می افتـد و گیاهـان را در 
هـر دو سـطح فیزیولوژیکـی و مولکولـی تحـت تأثیـر قـرار می دهـد. در برنج، شـوري زیاد 
باعث کاهش رشـد، سـفید شـدن1 انـدام هوایی و تغییـر در فعالیت هاي متابولیـک، به ویژه 
در رشـد و نمـو اولیـه مي شـود )ماکووئـی و همـکاران، 2014(. اثرات زیان آور شـوری بالا، 
آسـیب غشـاء، تنـش اسـمزی و پراکسیداسـیون چربـی به دلیـل تنـش یونـی، تغییـر در 
فعالیـت آنزیـم و تولیـد و تجمـع ROS اسـت )کومـار و همـکاران، 201۳آ(. ایـن تغییرات 
می توانند باعث حساسـیت و همچنین افزایش تحمل تنش شـوری شـود )توتجا، 2007(. 
مطالعـات نشـان می دهـد کـه افزایـش فعالیت کانال هـای دوطرفـه خـروج +2Na منجر به 
 ROS تحمل شـوری می شـود )موننز و تسـتر، 200۸، کیـو و همکاران، 2002(، امـا تولید

باعـث تنـش اکسـیداتیو می شـود ) موننز و تسـتر، 200۸؛ ژئـو، 2002(. 
درک جزئیـات مربـوط به مکانیسـم های پیچیـده ی دخیل در تحمل گیاهـان به تنش 
شـوری بالا، پیش شـرطی برای توسـعه محصولات متحمل به شـوری اسـت. نقشـه برداری 
از بیـان پهنـای ژنـوم برنـج تحـت تنـش شـوری در ایجـاد درک جامعـی از پاسـخ برنج به 
تنـش شـوری کمـک کرده اسـت. تجزیه و تحلیـل مقایسـه ای ترانسـکریپتوم ژنوتیپ های 
برنـج تحـت تنـش شـوری نشـان داد که ترکیـب دیـواره سـلولی و فرآیندهـای مرتبط به 
بیوسـنتز از مکانیسـم های سـازگاری عمومی در طی تنش شـوري هسـتند. تنش شـوري 
موجـب بیـان ژن هـاي مرتبـط با مسـیر فنیـل پروپانوئید در گونه هاي حسـاس نسـبت به 
ارقـام متحمـل مي شـود )والیا و همکاران، 2005(. چندین ژن پاسـخگو به تنش شـوری از 
جملـه آن هایـی که در سـمیت زدایی، ژن های مربوط به انتقال و حفاظت سـلولی هسـتند، 
از طریـق مسـیرهای مختلـف گزارش شـده اند. عـاوه بر ایـن مطالعات، ژن هـای متعددی 
کـه موجـب تحمل تنش شـوری می شـوند نیز شناسـایی شـده اند و ژنومیکـس عملکردی 
ژن هـای مرتبـط بـا ناقلیـن، مولکول هـای پیامرسـانی و محافظان اسـمزی۳ مورد بررسـی 

1. Bleaching

2. Na+ extrusion antiporters

3. Osmoprotectants
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قـرار گرفتـه  اسـت )کومـار و همـکاران، 201۳آ(. مطالعـات، نقش اساسـی مجموعـه ای از 
ژن ها در تحمل شـوری در گیاهان را نشـان دادند. در پاسـخ به تنش شـوری، مدل سـازی 
مقایسـه ای ترانسـکریپتوم در گیاهـان مختلـف ماننـد Arabidopsis و برنج نشـان داد که 
تحـت شـوری و خشـکی زیـر مجموعه هـای پاسـخگو بـه تنـش شـوری و خشـکی، تعداد 
بیش تـری از ژن هـای بیـان شـده در برنـج را در مقایسـه بـا Arabidopsis نشـان دادنـد. 
به طـور قابـل توجهـی، تحت شـرایط تنش شـوری، تجزیـه و تحلیـل مقایسـه ای بیان ژن 
جـو و برنـج، چشـم اندازی در مـورد پویایی هـای رونویسـی بسـیار متفـاوت و تغییـرات 
فیزیولوژیکـی رخ داده در هـر دو گیـاه زراعـی متعلـق به خانواده مشـابه )گرامینـه( را ارائه 
 داده اسـت. در مرحله اولیه، مدل سـازی محتوای سـدیم و پتانسـیل آب برگ در پاسـخ به

تنـش شـوری نشـان داد کـه ایـن دو گیـاه زراعـی مهـم اقتصـادی مجموعه هـای مختلف 
 ژن هـا را تنظیـم کردند که واگرایی آن ها در پاسـخ های بیولوژیکی را نشـان می دهد )اودا و

همکاران، 2006؛ والیا و همکاران، 200۹(.
بـه تازگـی نسـل های جدیـد روش هـای توالـی یابی1 بـرای شناسـایی مبنـای ژنتیکی 
تحمـل تنـش شـوری و خشـکی در ارقـام نزدیـک برنـج مـورد اسـتفاده قرار گرفته اسـت 
)جیـن و همـکاران، 2014(. در ایـن تحقیـق از ارقـام برنـج مانند IR64 )حسـاس به تنش 
خشـکی و شـوري(، Nagina 22 )متحمـل بـه خشـکی( و Pokkali )متحمـل به شـوري( 
اسـتفاده شـد و منابـع ژنومیک در مقیاس گسـترده ای بررسـی شـدند. این امـر تعدادی از 
نوکلئوتیدهـای جایگزیـن  و الحـاق شـده/ حـذف شـده در این ارقـام را در مقایسـه با ارقام 
 2DNA برنـج شناسـایی کـرد. جالب توجه اسـت که حضور چندشـکلی های Nipponbare

نیـز در ژن های بیان شـده تحت تنش شـوری گزارش شده اسـت. اخیـراًً در تحقیقی دیگر، 
،)Porteresia coarctata( از طریـق نقشـه برداری ترانسـکریپتوم برنـج شورپسـند وحشـی 

تعـدادی از ژن هـای پاسـخگو بـه تنـش شـوری و غرقـاب۳ و عوامـل رونویسـی شناسـایی 
شـدند )گارگ و همـکاران، 2014(. تجزیه و تحلیل مقایسـه ای بیان بیـش از 15000 ژن، 

1. Next- generation sequencing

2. DNA polymorphisms

3. Submergence
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شـامل اعضـای مختلـف خانواده هـای ژنی رونویسـی پاسـخگو بـه تنش شـوری و/ یا تنش 
غرقابـی را شناسـایی کرد.

4-4- تنش دمایی
4-4-1- دمای پایین

دمـای پاییـن را می تـوان بـه سـرما )0 تـا 15 درجـه سـانتی گراد( و تنـش یخ زدگـی 
)کم تـر از صفـر درجـه سـانتی گراد( طبقه بنـدی کـرد کـه بـر عملکـرد محصـول تأثیـر 
می گـذارد. در گیاهـان، قـرار گرفتـن طولانـی مـدت در معرض دمـای پایین باعـث تغییر 
متابولیسـم و آسـیب بـه مولکول هـای زیسـتی می شـود. دمـای پاییـن باعـث تغییـرات 
مورفولوژیکـی، فیزیولوژیکـی و بیوشـیمیایی از جملـه تجمع آنتوسـیانین، کاهش سـرعت 
رشـد، از بیـن رفتـن کلروفیـل1 و نکـروز می شـود )بهانـدری و نییـار، 2014(. در برنـج، 
پاسـخ بـه تنـش دمـای پاییـن در پیـام رسـانی ABA دخیـل اسـت و متابولیسـم قنـد را 
تعدیـل می کنـد )اولیـور و همـکاران، 2005، 2007(. همچنیـن مطالعات نشـان می دهند 
 ،CBF/DREB کـه شـبکه های تنظیم کننده ی پیچیده از جمله مسـیر پاسـخ وابسـته بـه
در تحمـل تنـش دمـای پاییـن نقـش دارند )چیننوسـامی و همـکاران، 2007(. بـا این که 
اطاعات زیادی در دسـترس نیسـت، فرض بر این اسـت که تغییر در سـطح ترانسکریپتوم، 
زمینـه ای بـرای درک تنـش سـرما در برنـج اسـت و ممکـن اسـت در شناسـایی ژن هـای 
 مرتبـط بـا درک دمای پایین و درک مکانیسـم های شناسـایی و کنترلـی آن ها کمک کند. 
مطالعـات قبلـی با اسـتفاده از تجزیه و تحلیل ریزآرایـه ای2، القای مجموعـه ای از ژن ها در 
 برنج japonica متحمل به سرما و یک شبکه تنظیم کننده ی "پاسخ اولیه'' را پیشنهاد داد

)چنـگ و همـکاران، 2007(. مطالعـات نشـان می دهد کـه ترکیبات کنترلـی مانند عوامل 
رونویسـی bZIP، ERF و R2R3-MYB در پاسـخ اولیـه بـه تنـش سـرما دخیـل هسـتند 
)یـون و همـکاران، 2010(. بـا این حـال، ژن های تنظیم کننده ی پاسـخ به تنش سـرمای 
دیرهنـگام، متنـوع و دارای طیـف وسـیعی از سـازگاری های عملکـردی در مقابـل تنـش 

طولانـی مـدت هسـتند )ژانگ و همـکاران، 2012(. 

1. Chlorosis
2. Microarray
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اخیـراً، تغییـرات ایجاد شـده در دمای پایین در برنج در مرحلـه چکمه ای1 مورد مطالعه 
قـرار گرفـت. تغییـر طـول کل ژنـوم در فعالیت هـای رونویسـی نشـان دهندۀ بی ثباتـی در 
پنـج نـژاد برنـج در معـرض دمـای پایین بـود. تجزیـه و تحلیل بیـان طول ژنوم نشـان داد 
کـه درجـه بی ثباتـی در میـان گونه های مختلـف متفاوت اسـت و با درجه ناپایـداری گرده 
هماهنگی نشـان داد )ایشـیگورو و همکاران، 2014(. در نژادهای حسـاس به دمای پایین 
برنـج در مقایسـه با نژادهای متحمـل، درجه ی بالاتری از تنظیم در ترانسـکریپتوم رخ داد. 
 تجزیـه و تحلیـل دقیـق نشـان می دهد که بیـان طول کل ژنـوم با تغییر دما ممکن اسـت 
 با پویایی کروماتین همراه باشد. این مطالعه همچنین نشان داد که تحت تنش دمای پایین

در برنـج حـدود ۹/6 درصـد از توالی هـای تکـراری دارای فعالیـت رونویسـی تعدیل شـده، 
وجـود دارد )ایشـیگورو و همـکاران، 2014(. 

تجزیـه و تحلیـل رونویسـی در برنج در پاسـخ به دمـای غیرمعمول و تنش اکسـیداتیو، 
تعـداد ژن هـای تنظیم شـده در طـول ترکیب تنش نسـبت به تنـش منفـرد را افزایش داد 
)میتـال و همـکاران، 2012آ و ب(. ایـن مطالعـه تنـوع عوامل رونویسـی با بیـان متفاوت و 
همچنیـن تنـوع کینازهـا در پاسـخ بـه تیمار تنش سـرما را شناسـایی کرد. عـاوه بر این، 
طـی دمـای پاییـن، ژن هـای مرتبط بـا پیامرسـانی کلسـیم، پاکسـازهای گونه هـای فعال 
اکسـیژن و واکنش هـای متابولیکـی مختلـف بـه صـورت متنوعـی بیـان شـدند. تجزیـه و 
تحلیـل نقشـه های بیـان ژن ارقـام متحمل و حسـاس بـه سـرما هماهنگی بـالای افزایش 
بیـان ژن هـای مختلـف مرتبـط بـا مسـیرهای تنظیمـی، عوامـل رونویسـی و انتقـال پیام 
در واکنش هـای اولیـه بـه تنـش سـرما را نشـان داد بیـان ژن هـای مـورد مطالعـه در رقم 

متحمـل افزایـش یافـت امـا در رقم حسـاس کاهـش یافت.

2-4-4- دمای بالا 
 گرمایـش جهانی و عوامل مختلف دیگر به شـدت محیـط را تحت تأثیر قرار می دهند و
 در طول قرن بیستم دمای سالانه به طور متوسط 0/5 درجه سانتی گراد افزایش یافته است.

ایـن افزایـش مـداوم دمـا به دلیـل تغییـر در فرآیندهـای سـلولی و فیزیولوژیکی بـر تولید 

1. Booting  stage
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محصـول مؤثـر هسـتند. مطالعـات مختلفی بـرای درک اثر تنـش گرما در برنـج در مراحل 
مختلف رشـد و نمو انجام شده اسـت )گامولا و همکاران، 2011؛ جانگ و همکاران، 2012؛ 
 زو و همـکاران، 2011(. مطالعـات مختلـف نشـان می دهنـد کـه گرده افشـانی و پر شـدن

دانـه برنـج توسـط افزایش دمـا تحت تأثیر قـرار می گیـرد )جاگادیش و همـکاران، 2010؛ 
لیـن و همـکاران، 2010( و منجـر بـه کاهـش عملکـرد می شـود. بـا توجه به ایـن دلایل، 
نیـاز بـه شناسـایی ژن هـای پاسـخگو بـه تنـش و درک شـبکه های ژنـی کنترل کننـده ی  
دریافـت و درک دمـا بـا اسـتفاده از ابزارهـای مبتنـی بـر ژنتیـک و ژنومیـک وجـود دارد. 
ایـن امـر را می تـوان از طریـق مقایسـه تغییـرات ترانسـکریپتوم در گیاهـان در معـرض 
دمـای نامناسـب نیـز بررسـی کـرد. از طریـق مطالعـات مختلف، نقـش ژن هـای پروتئین 
شـوک گرمایـی )HSPهـا( و عوامـل شـوک گرمایـی )HSFs( در پاسـخ بـه تنـش گرمـا 
در گیاهـان از جملـه برنـج مشـخص شده اسـت. عمدتـاً بیـان ژن هـای HSP وHSF ها در 
 تمـام سـلول ها وجـود دارد و آن هـا اجـزای جدایی ناپذیـر پاسـخ بـه تنـش گرما هسـتند. 
گزارش هایی وجود دارد که نشـان می دهند کهHSF ها با آغازگرهای ژن های HSP تداخل 
می کننـد و بیـان آن هـا را بـرای مبارزه بـا تنش گرمایـی از طریق تعدیل پروتئـوم افزایش 
 می دهنـد )لـی و همـکاران، 2007(. تغییـر در بیان تعـداد قابل توجهی از اعضـای خانواده

ژن HSP در شـرایط تنـش گرمـا در برنـج گـزارش شده اسـت )هـو و همـکاران، 200۹؛ 
سـارکار و همـکاران، 201۳(. 

افزایـش دمـا از طریـق ممانعـت از رسـوب مواد ذخیـره ای باعث جلوگیری از پر شـدن 
دانـه برنـج در طـول مرحله شـیری اولیه می شـود )جاگادیـش و همـکاران، 2010؛ لین و 
همـکاران، 2010(. بـا ایـن حـال، مکانیسـم های مولکولـی در ایـن فرآیند هنوز شناسـایی 
نشـده اند. ایـن چنیـن به نظر می رسـد کـه متابولیت ها و رونوشـت های مختلـف موجود در 
طـول پر شـدن دانـه برنج در شـرایط تنش گرما ممکن اسـت ایـن فرآینـد را تعیین کنند. 
به عـاوه، القـای تجمـع اسـید آمینـه نیـز نقش های مهمـی در دماهـای بالا ایفـا می کنند 
)یاماکاوا و هکتا، 2010(. بررسـی مقایسـه ای ارقام برنج برای پاسـخ به دما نشـان می دهد 
کـه افزایـش دمـا منجـر بـه تعدیـل بیـان ژن در کاریوپسـیس برنج می شـود کـه عملکرد 
انتقـال پیـام و متابولیسـم سـلولی را تحت تأثیـر قرار می دهـد )لیائو و همـکاران، 2012(. 
بـه تازگـی، مکانیسـم های مولکولـی دخیل در ایجاد تحمل و سـازگاری برنج بـه دمای بالا 
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بـا اسـتفاده از ارقـام برنـج متحمـل و حسـاس بـه گرما )مشـابه از نظـر ژنتیکـی( از طریق 
روش پروتئومیکـس مـورد مطالعـه قـرار گرفـت. در دماهای بـالا، تغییر در سـطحHSP ها، 
پروتئین هـای دخیـل در مسـیرهای مختلـف و همچنیـن عوامـل رونویسـی، تغییراتـی در 

فرآیندهـای مختلـف بیولوژیکـی نمو دانه نشـان دادنـد )لیائو و همـکاران، 2014(. 
در برنـج، بـرگ پرچـم یکـی از اندام هـای اصلـی فتوسـنتز در طـول مرحلـه زایشـی 
اسـت. اخیـراًً تجزیـه و تحلیـل بیـان ژن )در یـک دوره زمانـی( با اسـتفاده از بـرگ پرچم 
برنـج، دخالـتHSP هـا و ژن هـای مربوط بـه گلیکولیـز و یوبی-کوئیتیـن- پروتئـازوم1 را 
تحـت تنش گرمـا نشـان داد )ژانـگ و همـکاران، 201۳(. ژن هـای پاسـخ دهنده بـه گرمـا 
کـه در انتقـال، تنظیـم رونویسـی، متابولیسـم رونویسـی، اتصـال پروتئیـن، پاسـخ های 
آنتی اکسـیدانی و تنـش دخیـل هسـتند در در دمـای بـالا، افزایـش یافتنـد، در حالـی که 
 ژن های دخیل در چرخه TCA و واکنش نوری ممانعت شـدند )ژانگ و همکاران، 201۳(.

عـاوه بـر این، تجزیه و تحلیل نقشـه ی ریزآرایـه ای طول کل ژنوم شـبکه ی بیان همزمان 
در برنـج، ژن هـای مرتبـط بـا پاسـخ پیامرسـانی و تنـش را شناسـایی کردنـد )سـارکار و 
همـکاران، 201۳(. مجموعـه ژن هـای حفاظت شـده برنـج در میـان تنش هـای غیرزنده ی 
 مختلـف، نقش هـای مهمـی را از طریق مولکول های پیامرسـانی در پاسـخ اولیـه به تنش و
 هوموسـتازی پروتئیـن، سـمیت زدایی ROS و برنامه ریـزی متابولیکـی در طـول پاسـخ به
 تنـش گرمـا ایفـا کردنـد. در مرحلـه پانیکولـی برنـج بیـان متفاوتـی از ژن هـای مرتبـط با

تنظیـم رونویسـی، انتقـال، هوموسـتازی سـلولی و پاسـخ بـه تنـش رخ داد. همچنیـن 
هوموسـتازی ROS و تداخـل پیچیـده در پاسـخ بـه تنـش گرمـا در برنـج مهـم هسـتند 

)ژانـگ و همـکاران، 2012(.

5-4- فلزات سنگین 
سـمیت فلـزات سـنگین برای گیاه یک مشـکل عمـده در سراسـر جهان اسـت. فلزات 
 سـنگین از سـنگ ها خـارج می شـوند کـه این امـر به طور طبیعـی در محیـط رخ می دهد.

عـاوه بـر ایـن، فعالیت هـای انسـانی نیـز بـه سـطح فلـزات سـنگین و آلودگـی محیـط 
 می افزایند )کومار و همکاران، 2015(. در سـال های گذشـته تأیید شـد که فلزات سـنگین

1. Ubiquitin-proteasome
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 نه تنها موجب آسـیب شـدید به گیاهان می شوند بلکه به دلیل ورود آن ها به زنجیره غذایی
باعـث آسـیب های شـدید بـه سـامت انسـان خواهنـد شـد )ژائـو و همـکاران، 2010(. از 
ایـن رو، درک جـذب، انتقـال، سـمیت زدایی و انتقال فلزات سـنگین، مکانیسـم سـمیت و 
درک فلـز و تنظیـم پاسـخ سـلول در شـرایط تنـش فلزات سـنگین در گیاهان مهم اسـت. 
روش هـای اومیکـس نشـان دهنده ی نقشـه ی جامعـی از ژن هـا هسـتند کـه جنبه هـای 
 عملکـردی و اکولوژیکـی تنـش فلـزات سـنگین روی گیاهـان را تعییـن می کننـد )دبی و
 همکاران، 2014؛ کومار و همکاران، 2015(. تجزیه و تحلیل ترانسکریپتوم روی گونه های گیاهی

مختلـف، پویایـی تغییـر در بیـان ژن و کمـک به رسـم شـبکه های پیامرسـانی پیچیده در 
ارتبـاط بـا نقشـه های بیـان ژن را نشـان داد. قـرار گرفتـن کوتـاه مـدت و بلنـد مـدت در 
معـرض فلـزات سـنگین بـر بیـان ژن مؤثر اسـت تا ایـن که با گذشـت زمـان خوپذیری به 

تنـش را فراهـم نماید. 
مطالعات متعدد بر گیاهان مختلف، تغییر در بیوسـنتز اسـیدآمینه، چرخه آسـکوربات- 
گلوتاتیـون1، وضعیـت مـواد معدنی، تجمع پرولین و سیسـتم آنتی اکسـیدانی گیاهان را در 
 شـرایط تنـش فلزات سـنگین بیـان کردنـد )دویـودی و همـکاران، 2010آ، ب؛ کویینت و

همـکاران، 2012؛ تریپاتـی و همکاران، 2012(. ایزوزیم های2 با فعالیت زیاد SOD )سـوپر 
 اکسـید دیسموتاز(، APX )آسکوربات پراکسیداز(، پراکسـیداز و GR )گلوتاتیون ردوکتاز(،

عوامل تعیین کننده در مبارزه با تنش اکسـیداتیو ناشـی از سـمیت فلزات هستند )شری و 
همـکاران، 200۹(. به عنـوان یک مکانیسـم دفاعی، گیاهان سـازوکارهای مختلفی از قبیل 
 سیسـتم جریـان مؤثر، جداسـازی و رنگ آمیزی درون سـلول ها از طریـق کات کننده های
 فلزات مانند پپتیدهای غنی از سیستئین۳،  کات کننده های گیاهی و GSH را اتخاذ می کنند
 که به سمیت فلزات مقاوم شوند )تریپاتی و همکاران، 2007(. بیش تر مطالعات نقش پپتیدهای

غنی از تیول4 در سمیت زدایی As از طریق انتقال به واکوئل ها را نشان می دهند. 

1. Ascorbate- glutathione cycle

2. Isozymes

3. Cys- rich peptides

4. Thiol- rich peptides
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مسـیرهای متابولیک شـامل بیوسـنتز فاونوئیـد، انتقال وزیکـول1 و تکامـل حیات2 از 
 اجزای سـلولی درگیر در مسـیر پیام رسـانی عنصر مس هسـتند. در شـرایط تنش مس و
 کادمیم، مسـیرهای اتصال پروتئین تانخورده و اسیمیاسـیون سـولفات در ریشه های برنج

تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد )لیـن و همـکاران، 201۳(. از طریـق تجزیـه و تحلیـل بیـان 
تمـام طول ژنوم، مشـاهده شـد که تعـداد ژن های مرتبط بـا انتقال، هورمون هـای گیاهی، 
مسـیرهای پیامرسـانی و دفـاع، از جملـه HSPهـا، متالوتیونین هـا۳، جـذب و متابولیسـم 
سـولفات، ناقلین سـولفات، گلوتاتیون S- ترانسـفراز )GSTs(4، ناقلین متصل به گلوتاتیون، 
پروتئین هـای مقـاوم در برابـر مـواد شـیمیایی5، ناقلین خروج مـواد شـیمیایی6 و ترکیبات 
سـمی )MATE( و ناقـل فلـزات NRAMP1 ممکـن اسـت بـه پاسـخ های خـاص گیاهان 
نسـبت بـه فلزات کمـک کنند )چاکرابارتـی و همـکاران، 200۹؛ دبی و همـکاران، 2010؛ 
گوتـام و همـکاران، 2012؛ لیـن و همـکاران، 201۳؛ نورتـون و همـکاران، 200۸؛ اوگـو و 
 همکاران، 2014(. مدل سـازی بیوشـیمیایی رونویسـی تمام طول ژنوم ریشـه برنج پس از

قـرار گرفتـن در معـرض Pb ،As )V( ،Cd و Cr (VI)، پاسـخ های متـداول و خاصـی بـه 
فلـزات مختلـف را نشـان داد. پاسـخ متفاوتی برای سیسـتم های آنزیمی آنتی اکسـیدانی و 
بیـان متفاوتـی برای ژن ها در پاسـخ بـه تنش هـای )V( Pb،Cd ،As و )Cr)VI، همچنین 
واکنـش ویـژه ای بـه فلـزات سـنگین بـرای برنج مشـاهده شـد. بـه وضـوح، جـدا از تعداد 
زیـادی از ژن هـای رایـج، برخـی از ژن هـای خـاص نیـز در پاسـخ بـه فلزات سـنگین بیان 
متفاوتـی را نشـان دادنـد. درک مـا از نظـر فرآیندهـای بیولوژیکـی مختلـف و شـبکه های 
مسـئول تشـخیص، تجمع و سـمیت زدایی فلزات سـنگین خاص در برنج در حال توسـعه  

1. Vesicle trafficking

2. Biogenesis

3. Metallothionines

4. Glutathione S- transferases (GSTs)

5. Multidrug resistance proteins

6. Multidrug and toxic compound extrusion transporter (MATE)
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اسـت )دبـی و همـکاران، 2014(. همچنیـن، مطالعـه ی توالی هـای سـیس1 در پروموتور2 
ژن هـای می توانـد بیـان تعدیـل شـده ی ژن هـا را در پاسـخ بـه یـک تنش فلزات سـنگین 

داد.  نشان 
تنـش Cd و As، ژن OsHIR1 حـاوی فعالیـت لیـگاز E3 کـه متعلـق بـه سیسـتم 
پروتئـازوم 26S یوبی کوئیتیـن۳ اسـت را القـا کـرده و بیـان ناهمگـون OsHIR1 تحمل در 
برابـر تنـش را ایجـاد می کند )لیم و همکاران، 2014(. این امر نشـان می دهد که دسـتگاه 
پروتئوزومـی4 نقـش مهمـی طـی تنـش فلزات سـنگین ایفـا می کنـد. مطالعه بـر تعدادی 
 As از ژن هـای برنـج مربـوط بـه پاسـخ بـه تنـش اکسـیداتیو بـا قرار گرفتـن در معـرض
تغییـر بیـان بـدون تغییـر قابل توجه در بیـان PCS و ACR را نشـان داد )رای و همکاران، 
2011(. بـا ایـن حـال، مطالعـه ی دقیـق بـا اسـتفاده از گونه هـای مختلـفAs، مدلسـازی 
 As در شـبکه های متابولیکـی را نشـان می دهـد کـه بـه نظـر می رسـد خـاص گونه هـای
باشـد. تجزیـه و تحلیـل بیـان تمام طـول ژنـوم گیاهچه های برنـج، بیان متفـاوت ژن های 
 )V( و As )III( منجـر بـه تغییـرات در فرآیندهـای مولکولـی مختلف در پاسـخ بـه تنـش
As را نشـان داد )چاکرابارتـی و همـکاران، As )V( .)200۹ عمدتـاً بـر دیـواره سـلولی، 

متابولیت هـای اولیـه و ثانویـه تأثیـر می گـذارد، در حالـی کـه )As )III عمدتـاً فرآیندهای 
هورمونـی و پیامرسـانی را تعدیـل می کنـد. سـطح مدل سـازی در بیـان ژن همچنین بین 
ژرم پاسـم های مختلـف برنـج در پاسـخ بـه تنـش As، متفاوت اسـت )کومـار و همکاران، 
201۳ج؛ رای و همـکاران، 2011؛ تولـی و همـکاران، 2010(. مطالعـه ای بـا اسـتفاده از 
ژرم پاسـم های مختلـف برنـج بـا حساسـیت متفـاوت نسـبت به As نشـان داد که مسـیر 
اسیمیاسـیون سـولفات و آنزیم های دفاع آنتی اکسـیدانی نقش های مهمی در پاسـخ های 
متفـاوت در ژنوتیپ هـای مختلـف ایفـا می کننـد )رای و همـکاران، 2011؛ تریپاتـی و 
همـکاران، 2012(. ایـن امـر همچنین از طریق مشـاهده ی بیـان متفـاوت در خانواده ژنی 
ناقـل سـولفات برنج در شـرایط تنش As در مقابـل ژنوتیپ های واکنش پذیـر به As تأیید 

1. Cis- action

2. Promoters

3. Ubiquitin

4. Proteosomal machinery
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)OsSul4;1 و OsSul1;1( تغییـرات مربوط بـه دو عضـو .)شـد )کومـار و همـکاران، 2011 
ارتبـاط متنـاوب As مشـاهده شـد.  برنـج در شـرایط تنـش   در ژنوتیپ هـای مختلـف 
 OsSul1;1 در طول پاسخ به تنش As در ارقام مختلف برنج، نقش تنظیمات پس از رونویسی

ژن ها در شرایط تنش فلزات سنگین را نشان می دهد )کومار و همکاران، 2011(. 
اخیـراًً تاش هایـی برای توسـعه ی گیاهان تراریختـه از طریق روش هـای بیوتکنولوژی 
به منظـور مبـارزه بـا تنـش فلـزات سـنگین و بـرای افزایـش عملکـرد و تولیـد گیـاه در 
خاک هـای آلـوده صـورت گرفتـه اسـت )کومـار و همـکاران، 2015(. ژن هـای دخیـل در 
مکانیسـم های جذب و سـمیت زدایی فلزات، اهداف مهمی برای مهندسـی ژنتیک گیاهان 
به منظـور بقـا در حضـور یون های فلزی بوده اسـت. اهداف اصلی مورد اسـتفاده بخشـی از 
 مکانیسـم دخیـل در جلوگیـری از جـذب فلزات سـنگین توسـط ریشـه ها، کات کنندگی
 توسـط پپتیدهای فعال تیول غنی از سیسـتئین1 و تفکیک بندی2 درون سـلولی )شـوکا و

همـکاران، 2012( و همچنیـن خروج از ریشـه ها هسـتند )ژو و همـکاران، 2007(. دخالت 
ناقـل مسـتقر در غشـای پاسـمایی )OsNRAMP1(، تحمـل نسـبت بـه تنـش As را از 
طریـق تجمـع بیش تـر As موجب شـد )تیـواری و همـکاران، 2014آ(. OsNRAMP1 در 
 بارگیـری آونـد آبکـش بـرای انتقـال )As )III از ریشـه بـه سـاقه کمک می کند. عـاوه بر
 این، مشـخص شـد که یکی از پروتئین های خارج کننده ی ترکیبات سمی و مواد شیمیایی
 )MATE( از برنـج ممکـن اسـت در واکنـش اختصاصی به )V( As دخیل باشـد )تیواری و

همـکاران، 2014ب(. بیـان زیـر خانـوادۀ GST کاس lambda در برنـج بیـان متفـاوت 
ایـن خانـوادۀ ژنـی در ژنوتیپ هـای حسـاس و متحمـل در شـرایط تنـش را نشـان داد 
)کومـار و همـکاران، 201۳ب، ج(. یـک مطالعـه نشـان داد کـه بیـان متفـاوت یـک عضـو 
)OsGSTL2(، تحمـل تنش هـای غیـر زنده مختلف از جمله As و سـایر فلزات سـنگین را 
موجـب شـد )کومار و همـکاران، 201۳ج(. دخالت miRNAهـای مختلف تنظیم کننده ی 
بیـان ژن هـای دخیـل در فرآیندهـای مختلـف در شـرایط قـرار گرفتـن در معـرض فلزات 

سـنگین به اثبـات شده اسـت )شـارما و همـکاران، 2014(.

1. Cysteine - rich thiolreactive peptides

2. Compartmentalization
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6-4- ژن های پاسخ دهنده به تنش های رایج 
بـرای شناسـایی ژن هـای همپوشـان پیچیـده ای کـه بـه تنش هـای مختلـف محیطی 
پاسـخ می دهنـد، نقشـه ترانسـکریپتوم مناسـب اسـت. ایـن تجزیـه و تحلیـل اطاعاتـی 
بـرای ژن هـای منحصـر بـه فـردی را ارائـه می دهـد که به طـور ویـژه به تنش هـای خاص 
پاسـخ می دهنـد. در برنـج، ژن هـای مختلف در مسـیرهای متابولیک اصلی مانند بیوسـنتز 
اسـیدآمینه و هورمـون، بیوسـنتز متابولیت ثانویه، متابولیسـم کربوهیدرات و سـاختارهای 
دیـواره سـلولی را تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد، تحـت تنش های مختلـف تغییـر می کنند. 
مطالعـه ی ترانسـکریپتوم در گیاهـان، ژن هـا/ مسـیرهای مختلف مهمی را کـه در مقاومت 
بـه تنش هـای محیطی نقـش دارند را تجزیه و تحلیـل می کند. تجزیـه و تحلیل بیان تمام 
طـول ژنـوم در واکنـش بـه تنش هـای غیر زنـده مختلـف، فرآیندهـای القاء شـده از تنش 
 جدیـد کـه به شـدت با ژن های پاسـخ دهنده به تنش مرتبط هسـتند را تشـخیص می دهد
 )ربانی و همکاران، 200۳(. این امر نشـان می دهد که شـبکه های پیچیده ی تنظیم کننده،

درک و اثـر چندگانـه در پاسـخ بـه تنش هـا را کنتـرل می کننـد )شـکل 4-2(. مطالعـات 
مولکولـی و ژنومـی وجـود ژن هـای القـاء شـده در تنش هـای مختلف کـه دارای نقش های 
متنـوع ماننـد عوامـل رونویسـی، پروتئین کینازها و پروتئین فسـفاتازها هسـتند را نشـان 
داده اسـت )دبـی و همـکاران، HSP .)2014هـا خانواده ی بزرگـی از چاپرون های مولکولی 
 بـا نقـش کلیدی در تاخوردگی و اجتماع پروتئین ها، انتقال و ترشـح درون سـلولی آن ها و
 همچنین در تجزیه پروتئین های تانخورده و کوتاه شـده هسـتند. HSFها فعال کننده های

رونویسـی HSP هـا و جزیـی از مسـیر انتقـال پیـام هسـتند )فـون کوکـول دورینـگ و 
همـکاران، 2007(. مطالعـات مختلـف نشـان داده انـد کـه HSP هـا و HSF هـا ترکیبـات 
 تنظیم کننـده ای بـرای پاسـخ به تنش های غیر زنـده مختلف و همچنین دارای پاسـخ های

همپوشـانی تحـت شـرایط تنش هـای مختلف هسـتند )هـو و همـکاران، 200۹(. فرض بر 
ایـن اسـت که ایـن ژن های رایج، عوامـل اصلی دخیـل در انتقال و تداخـل پیام های تنش 
هسـتند. بنابرایـن شناسـایی و دسـتکاری یکـی از ایـن ژن هـا می توانـد تحمـل تنش های 

مختلف را بهبود بخشـد. 
بـر اسـاس دیدگاه بیوشـیمیایی، در پاسـخ به شـرایط تنـش مختلف، ROS به سـرعت 
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تولیـد می شـود. ROS منجـر بـه مجموعـه ای از رویدادهـا ماننـد فعال سـازی پروتئیـن، 
اکسیداسـیون لیپیـد و فعال سـازی بیش تـر بیـان ژن های پاسـخ دهنده به تنش می شـود. 
ROS به عنـوان مولکـول پیـام ثانویـه عمـل می کند و سیسـتم آنزیمی پاکسـاز  ROS که 

نقـش مهمـی در حفـظ هوموسـتئازی سـلولی ایفـا می کنـد را فعـال می سـازد. مطالعـات 
 انجـام شـده روی تنش های مختلف نقش سیسـتم آنتی اکسـیدانی در مبـارزه با تنش زنده

در گیاهـان را روشـن نموده اسـت. انجام تجزیـه و تحلیل ترانسـکریپتوم و تجزیه و تحلیل 
عملکـردی روی برنـج، نقش ژن های دخیل در پاکسـازی ROS و پیامرسـانی در پاسـخ به 
تنـش گرمـا )ژانـگ و همکاران، 2012(، تنش سـرما )بونـکارر و همکاران، 2011( و سـایر 
تنش هـای محیطـی مختلـف را  نشـان داد. دسـتکاری ژنتیکی ژن های دخیل در سیسـتم 
پاکسـازی ROS، سـنتز گایسـین بتائین و متابولیسـم لیپیـد، تحمل تنش هـای غیرزنده 

مختلف را نشـان داد. 
مشـارکت ژن هـا و مسـیرهای رایـج )شـکل 4-2( از طریق روش ژنومیکـس عملکردی 
نیـز نشـان داده شده اسـت. اخیراًً در برنـج، بیان بیش از حد OsCPK4 )عضـوی از خانواده 
ژن پروتئیـن کینـاز وابسـته بـه کلسـیم1(، تحمل تنش خشـکی و شـوری بـالا را از طریق 
 بروز افزایش پتانسـیل حفظ آب و کاهش پراکسیداسـیون لیپید غشـاء2 و نشت الکترولیت۳

موجب شـد )کامپو و همکاران، 2014(. در مقایسـه با گیاهان غیرتراریخته، ژن های مرتبط 
 بـا متابولیسـم لیپیـد و تنش اکسـیداتیو در ریشـه های لاین هـای تراریخت بیـان کننده ی

OsCPK4 افزایـش یافت. بنابراین فرض بر این اسـت کـه OsCPK4  در برنج به عنوان یک 

تنظیم کننده مثبت تنش خشـکی و شـوری عمل می کند و غشـاهای سـلولی از خسـارات 
4GSTاکسـیداتیو ناشـی از تنـش را محافظـت می کنـد. به طـور مشـابه، بیـان نامتجانـس 
 پاسخ دهنده به As از برنج )OsGSTL2( در Arabidopsis، تحمل تنش های غیرزنده مختلف

را ایجاد کرد )کومار و همکاران، 201۳ج( که مشـارکت آن در مکانیسـم های پاسـخ دهنده 
به تنـش رایج را نشـان می دهد.

1. Calciumdependent protein kinase gene family

2. Lipid peroxidation

3. Electrolyte leakage

4. Heterologous
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شکل 4-2- آبشار پیام رسانی و عوامل تنظیم کنندگی رایج، مدل سازی فرآیندهای بیولوژیکی مختلف 
دخیل در پاسخ به تنش و تحمل در گیاهان.

1-6-4- عوامل رونویسی 
هـر گیـاه دارای راه هـای منحصـر به فردی برای پاسـخ بـه تغییرات محیطـی نامطلوب 
اسـت و این پاسـخ ها توسـط ژن های خاص گیاه کنترل می شـوند. بررسـی های گسترده ی 
ترانسـکریپتوم و تجزیـه و تحلیـل بیـان نشـان می دهـد که برخـی از ژن های خـاص گیاه، 
ERF /)APETALA 2( AP2 ،NAC از جمله )خانواده های ژن عامل رونویسی )شکل 4-۳ 

 ARF با یک انگشت( و DNA اتصال( Dof ،WRKY ،)عامل اتصال عنصر پاسخگو به اتیلن(
 )عامل پاسـخ به اکسـین( را می سازند )سانتوس و همکاران، 2011؛ یو و همکاران، 2014(.

عوامـل رونویسـی بسـته بـه ویژگی هـای سـاختاری آن هـا، محـل دامنـه1 یـا وجـود یـک 
EREBP /AP2 2، یک منطقه ی انگشتی روی یا یک دامنۀ)bZIP( منطقۀ پایه/ لوسین زیپر 

1. Homeodomain

2. Leucine zipper (bZIP)
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طبقه بنـدی شـده اند )شـیمیزو و همـکاران، 2005(. ایـن عوامـل رونویسـی مهم تریـن 
مولفه هـای تنظیمـی کنتـرل بیـان چندیـن ژن درونـی در گیاهـان هسـتند. 

شکل 4-۳- خانواده های مختلف ژن عامل رونویسی تنظیم کننده ی بیان ژن های هدف دخیل در تحمل 
و/ یا سازگاری به تنش های مختلف در گیاهان. برخی از این عوامل رونویسی با یکدیگر تداخل دارند و 

ترانسکریپتوم پاسخ به تنش های مختلف گیاهان را تغییر می دهند.

SIMILAR TO RCD ONE )SRO( یکی از این خانواده های دخیل در نمو گیاه و شرایط تنش 
اسـت. تجزیـه و تحلیل بیان ژن هـایSRO، وجود ژن OsSRO1c اصلی پاسـخگو به تنش 
 که به سـمت پایین عامل رونویسـی پاسـخگو به تنش SNAC1 عمل می کند را نشـان داد.

بیـان اعضـای خانـواده NAC توسـط تنش هـای غیرزنـده مختلـف القـاء می شـود و ایـن 
خانـواده به عنـوان فعال کننـده ی رونویسـی عمـل می کننـد کـه تحمـل تنـش را از طریق 
افزایـش بیـان OsLEA3 القـاء شـده توسـط تنـش، افزایش می دهنـد. همچنیـن، گیاهان 
 تراریخته بیان کننده ی OsNAC5، در مقایسـه با گیاهان وحشـی نسـبت به تنش شـوری

تحمـل نشـان دادنـد )تاکاسـاکی و همـکاران، 2010(. مطالعـات همچنیـن نشـان داد که 
فرآیندهـای گیاهـی متعـددی توسـط اعضـای خانـواده عامـل رونویسـی MYB تنظیـم 
می شـوند کـه آن هـا بیـان ژن هـای پاسـخگو بـه تنش هـای مختلـف را کنتـرل می کنند. 
 در طـول تنـش دمـای بالا، OsMYB55 متابولیسـم اسـید آمینـه را تعدیل نموده و رشـد 
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رویشی و عملکرد دانه را افزایش می دهد )ال- کرامی و همکاران، 2012(. گیاهان تراریخته 
 بیـش بیان کننده هـای OsMYBS3 افزایـش قابـل توجـه تحمـل نسـبت بـه تنش سـرما
 را نشـان دادند. جالب توجه اسـت که هورمون گیاهی ABA بیان OsMYBS3 را سـرکوب

می کند، در حالی که تنش شوری باعث بیان آن می شود )سو و همکاران، 2010(. در طول 
،Arabidopsis چرخه سـلولی را تنظیم می کند و بیان آن در OsMYB3R-2 ،تنش سـرما 
 تحمـل تنـش سـرما را موجـب می شـود. در شـرایط تنش هـای غیرزنـده مختلـف بیـان
 OsMYB3R-2 القـاء می شـود )دای و همکاران، 2007؛ مـا و همکاران، 200۹(. تنش های

،Arabidopsis را تنظیم می کنند و بیان بیش از حد آن در OsMYB4 زنده و غیرزنده تولید 
تحمـل نسـبت بـه تنش هـای زنـده و غیرزنـده را موجـب شـد )آگاروال و جهـا، 2010؛ 

سـانتوس و همـکاران، 2011(.
 به طور مشابه، اعضای مختلف خانواده ژن عامل رونویسی WRKY، به عنوان تنظیم کننده

 WRKY رشـد و نمو گیاه در شـرایط طبیعی و تنش شـناخته شـده اند. عوامل رونویسـی
منحصـر بـه قلمـرو گیاهـی هسـتند و آن ها بر اسـاس دامنه WRKY به سـه گـروه اصلی 
تقسـیم می شـوند )سـانتوس و همـکاران، 2011(. در لاین هـای برنـج دارای قرابت از نظر 
منشـاء ژنتیکـی1، تجزیـه و تحلیل بیـان تمام طول ژنـوم خانواده ژن WRKY در شـرایط 
شـاهد، خشـکی و تیمـار بـا هورمـون، فعال سـازی متفـاوت ژن را نشـان داد )نوروزامـان و 
همـکاران، 2014(. در مقایسـه بـا لاین های حسـاس به خشـکی، تعداد زیـادی از ژن های 
OsWRKY در لایـن متحمل به خشـکی فعال شـدند. OsiSAP1 )یک پروتئین انگشـتی 

روی A20/AN1(، تنظیم کنندگـی مثبـت تحمـل تنـش کـم آبـی در برنـج را نشـان داد، 
 زیـرا در شـرایط کمبـود آب در مراحـل مختلف رشـد و نمو تحمل را موجب شـد. تجزیه و

تحلیـل ترانسـکریپتوم لاین هـای تراریخـت بیـش بیان کننـده ی OsiSAP1 تغییـر بیـان 
تعـداد زیـادی از ژن هـای درونـی ماننـد انتقـال دهنـدگان، ژن هـای دخیل در مسـیرهای 
مختلـف بیولوژیکـی، رشـد و نمـو، اجـزای پیامرسـانی و عوامل رونویسـی را نشـان داد. در 
برنـج تراریخـت در مقایسـه بـا نـوع وحشـی حـدود 150 ژن بـا بیـان بیـش از دو برابـری 
یافـت شـدند کـه 4۳ مورد از آن هـا به عنوان  بخشـی از فرآیندهای پاسـخ دهنده به تنش 

1. Near  isogenic
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شـناخته شـدند. بررسـی عوامـل رونویسـی ممکـن اسـت نشـانه های مهمـی برای کشـف 
مکانیسـم های مولکولـی و بیوشـیمیایی در پاسـخ بـه تنش های غیـر زنده مختلـف را ارائه 

دهد )دانسـانا و همـکاران، 2014(.
 عوامل رونویسی خانواده روی1 نقش مهمی در رشد و تکامل گیاهان در طول تنش های زنده و
2)OsTZF1( CCCH دو سـویه ی )Zinc finger( غیرزنده ایفا می کنند. پروتئین انگشـت روی 
 به عنـوان یـک تنظیم کننـده ی منفـی عمل می کنـد، زیرا باعـث تأخیر پیری می شـود و با

تنظیـم ژن هـای مرتبـط بـا تنـش، تحمل تنـش در برنـج را موجـب می گـردد. تنش های 
OsTZF1 مختلف مانند خشـکی، شـوری و پراکسـید هیدروژن و هورمون های گیاهی بیان 
 را تحریک می کنند )جان و همکاران، 201۳(. ژن های مختلف دخیل در هوموستئازی ROS و
 هوموسـتئازی مـواد در گیاهـان بیـش بیان کننده ی OsTZF1 نسـبت به گیاهان وحشـی
 افزایـش یافتنـد. توداکا و همکاران )2012( گزارش دادند که در برنج، پروتئین شـبه عامل
،۳)phy( دارای اثر متقابل با فیتوکـروم )PIF( رونویسـی هلیکـس- حلقه- هلیکـس اصلـی 

به عنـوان یـک تنظیم کننـده رشـد بینابینـی عمـل می کنـد و در شـرایط تنـش خشـکی 
کاهـش می یابـد. عوامل رونویسـی خانـواده PIF، فرآیندهای مختلف نمـوی را در گیاهانی 
 نظیـر جوانه زنـی بـذر، رشـد گیاهچـه و سرنوشـت سـلولی تنظیـم می کننـد )لیـوار و

همکاران، 2011(.
 عوامل رونویسی بر پایه لوسین زیپر )bZIP(4 بر طیفی از فرآیندهای سلولی در گیاهان
 مانند رشد و جوانه زنی بذر )آلونسو و همکاران، 200۹( و همچنین فرآیندهای تولید مثلی و

تغیـرات مورفولوژیکـی بـه علـت نـور5 )آب و همـکاران، 2005( اثـر گذارند. عـاوه بر این، 
 ایـن عوامـل رونویسـی القـای تحمل تنش شـوری و خشـکی )ژانگ و همـکاران، 200۸( و

مقاومت در برابر حساسـیت به اسـید آبسیزیک در برنج را نشـان می دهند. تجزیه و تحلیل 

1. Zinc finger family transcription factors

2. CCCH‐tandem zinc finger protein (OsTZF1)

3. Phytochrome (phy)‐interacting basic helix‐loop‐helix transcription factor (PIF)‐like protein

4. Basic leucine zipper (bZIP) transcription factors

5. Photomorphogenesis
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 ماهیـت و بیـان کل طـول ژنـوم خانـواده عامـل رونویسـی bZIP در برنج، وجـود ۸۹ عضو
 از خانواده bZIP در IR64 را نشـان داد )نیجهاوان و همکاران، 200۸(. در سـال های اخیر

چندیـن عامـل رونویسـی bZIP پاسـخگو بـه تنـش به طـور کاربـردی مشـخص شـدند. 
 عامـل متصـل بـه OsBZ8( ABRE(، ایجـاد تحمـل در برابـر تنـش شـوری در برنـج را 
 نشـان داد )موخرجی و همکاران، 2006(. ماهیت و بیان تمام طول ژنوم در برنج 26 عامل
 رونویسی bZIP از جمله OsbZIP16 که واکنش به تنش خشکی نشان داد را مشخص کرد.
 یک مطالعه نشـان داد که OsbZIP16 به عنوان یک تنظیم کننده مثبت در تحمل خشـکی

در برنج عمل می کند )چن و همکاران، 2012(. 
اعضای خانواده ژن AP2/EREBP شـامل تعدادی از ژن های تنظیم کننده هسـتند که 
فرآیندهـای مربـوط بـه چرخه رشـد گیـاه و همچنین پاسـخ به تنـش غیر زنـده را تنظیم 
 می کننـد )شـارونی و همـکاران، 2012(. اعضـای ایـن خانـواده شـامل دامنـه متصـل بـه

DNA بسـیار حفاظت شـده ی AP2/ERF هسـتند کـه بـرای اولیـن بـار در ژن همسـان1 

 APETALA2  و پروتئین های متصل به عنصر پاسخگو به اتیلن )EREBPs(2 توصیف شدند

)کیزیـس و همـکاران، 2001(. ایـن خانـواده ی ژنـی سـپس بـه چهـار زیرخانواده تقسـیم 
 شـدند: RAV ،AP2، پروتئین متصل به عنصر پاسـخگو به از دسـت دادن آب )DREB(۳  و

عامـل متصـل به عنصر پاسـخگو بـه اتیلـن )ERF(4 )شـارونی و همـکاران، 2012(. از این 
 زیـر خانواده هـا، زیر خانواده های DREB،RAV و ERF عمدتاً پاسـخگو به تنش هسـتند و

به طـور همزمـان در برابـر تنش هـای غیرزنـده مختلـف موجـب پایداری می شـوند. نقشـه 
 بیـان تمـام طول ژنوم خانواده AP2/EREBP در شـرایط تنش خشـکی در ارقام متحمل و

حسـاس بـه خشـکی بیان متفاوتـی از ژن هـا را نشـان داد )شـارونی و همـکاران، 2012(. 
 بنابراین، به نظر می رسـد که اعضای خانواده های مختلف ژن عامل رونویسـی )شـکل ۳-4

را ماحظـه کنیـد( بـا یکدیگـر تداخـل می کننـد و ترانسـکریپتوم را برای ایجـاد تحمل و/ 
یـا خوپذیـری به تنش هـای مختلـف تعدیـل می کنند.

1. Homeotic

2. Ethylene -responsive element binding proteins (EREBPs)

3. Dehydration -responsive element binding protein (DREB)

4. Ethylene-responsive element binding factor (ERF)
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7-4- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده 
گیاهـان مهـم اقتصادی مانند برنج، گندم و دیگر محصولات غذایی که در سـطح جهان 
 به عنوان غذاهای اصلی اسـتفاده می شـوند، در مراحل مهم رشـد خود به شـدت تحت تأثیر

چالش هـای محیطـی قـرار می گیرنـد. درک جامع از پاسـخ بـه تنش های محیطـی نیاز به 
دیـد کلـی از مجموعـه ی مکانیسـم های دخیـل دارد. روش در سـطح سیسـتم1 "از جملـه 
مطالعـه ی "اومیکـس2"، شـرط ضـروری برای تشـخیص شـبکه های مختلـف در مقیاس- 
 ژنـوم۳ هسـتند که برای ایجاد تحمل طولانی مـدت در برابر تنش های غیرزنده مورد نیازند.
 در گذشـته، تجزیه ژنوم در سـطح ترانسـکریپتوم به شناسایی مسیرهای معمول پیامرسانی

تنظیم شـده کمـک کـرد و ژن های دخیل در ایجاد تحمل گیاهان را کشـف نمود. مطالعات 
 یکپارچه ی "اومیکس"، ژن های بی شماری که از طریق محرک های محیطی القاء شده اند و

پروتئین هایی که منجربه مقاومت در برابر شـرایط نامطلوب را کشـف کردند. این مطالعات 
بـه شناسـایی ژن هـای رایـج و همچنیـن ژن هـای منحصـر به فرد پاسـخگو بـه تنش های 
خـاص کمـک می کنـد. همچنیـن مطالعـات نشـان داد کـه هماهنگ سـازی پروتئین های 
تنظیم کننده و عملکرد آن ها در شـبکه های پیامرسـانی، پاسـخ به تنش غیر زنده را کنترل 
 می کنـد. مطالعـه ی جامـع شـبکه های پیامرسـانی و ژن های شناسایی شـده ممکن اسـت

در طراحـی سـازوکارهایی بـرای مهندسـی گیاهـان زراعـی بـا تحمـل بالاتر بـه تنش های 
مختلـف کمـک کند.

تقدیر و تشکر
 نویسـندگان از حمایـت مالـی شـورای تحقیقات علمـی و صنعتـی )CSIR(4، دهلی نو،

هنـد، در قالـب پـروژه شـبکه ای )BSC-0107( سپاسـگزاری می کننـد. SK بـا مسـرت از 
 DST-INSPIRE 5، دولـت هنـد، دهلـی نـو بـرای جایـزه)DST( وزارت علـوم و فنـاوری

اسـتادان دانشـگاه، قدردانـی می کنـد.

1. Systems‐wide

2. Omics

3. Genome‐scale networks

4. Council of Scientific and Industrial Research (CSIR)
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فصل 5:
گوگرد، نقش در کاهش تنش محیطی در گیاهان زراعی





1-5- مقدمه
 گوگـرد )S( نهمیـن ریزمغذی ضروری و حداقل فراوانـی در گیاهان را دارد )تکچراکز و

تی، 201۳(، و بعد از کربن، اکسیژن، هیدروژن، نیتروژن، پتاسیم، کلسیم، منیزیم و فسفر 
قـرار می گیـرد )سـایتو، 2004(. بیش از ۹0 درصـد کل گوگرد در اغلـب گیاهان به صورت 
سیسـتئینCys( 1( و متیونیـن2 )Met( وجـود دارد که عمدتاً بـه پروتئین های مهم متصل 
 هسـتند )جیوانیلی، 1۹۹0؛ کیتاشـیبا و نصـرالله، 2014؛ ورینس و همـکاران، 2014؛ وو و
 مسـینگ، 2014(. مابقـی در اولیگوپپتیدهـا۳ )گلوتاتیـون و فیتوکاتین هـا4(، ویتأمین ها و

کوفاکتورهـا )بیوتیـن، تیامیـن، S ،CoA-آلدنوسـیل-متیونین5، اسـید لیپوئیـک6(، و انواع 
 محصولات ثانویه یافت می شـوند )گلوکوزینولات ها7 و سولفوکسـید های سیسـتئین آلیل۸(
 )پیواتو و همکاران، 2014؛ سایتو، 2004(. گوگرد هم چنین در تشکیل باندهای سولفهیدریل۹ و
 دی سولفید، که برای ثبات ساختارهای پروتئینی مهم هستند و گروه های تیول مراکز فعال
 در خیلـی از آنزیم هـا را تشـکیل می دهند )آللـر و مییر، 201۳؛ سـایتو، 2000؛ زاگورچو و

همکاران، 201۳(.
گوگرد در 1-0/1 درصد )براسـاس وزن خشـک( برای رشـد و توسـعه گیاهان )جعفر و 
همـکاران، 2012( مـورد نیاز اسـت. تحت شـرایط کمبـود عرضه گوگرد، کاهـش بیوماس، 
هم چنیـن سـطوح پروتئین هـا، کلروفیل هـا و RNA کل، نشـان گری بـرای کاهـش کل 
فعالیت هـای متابولیت هـا خواهـد بـود )نیکیفـروا و همـکاران، 2005(. در حالی که کمبود 

1. Cysteine

2. Methionine

3. Olihopeptides

4. Phytochelatins

5. S-adenosyl-Met

6. Lipoic acid

7. Glucosinolates

8. Allyl Cys sulphoxides

9. Sulfhydryl
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شـدید منجـر بـه کاهـش عملکردهـا، کمبـود متوسـط دارای اثـرات منفـی بـر کیفیـت 
 محصـول )زاو و همـکاران، 1۹۹۹؛ زوبر و همـکاران، 201۳( و کوددهی با گوگرد عملکرد و

فعالیت فتوسنتزی را افزایش خواهد داد )منیر و همکاران، 2014(.
گیاهـان به طـور مداوم با شـرایط محیطـی تنش زا مانند شـوری خاک، خشـکی، گرما، 
سـرما، غرقابـی یـا آلودگـی فلـزات سـنگین مواجـه می شـوند. گوگـرد نـه تنها در رشـد و 
توسـعه گیاهـان عالـی، بلکـه در تحمـل تنـش نقـش بحرانـی ایفـا می کنـد. در حقیقـت، 
ظرفیـت گیاهـان بـرای زنـده مانـدن در محیـط آلـوده تـا یـک اندازه بـه کارآمدی مسـیر 
 آسیمیاسـیون سـولفات احیا شده آن ها وابسته اسـت )گیل و توتجا، 2011(. هدف از این

بررسی ارائه به روز اطاعات  در مورد دخالت گوگرد در کاهش تنش غیرزیستی است.

2-5- آسمیلاسیون گوگرد و ترکیبات گوگردی بسیار مهم در گیاهان
 گیاهـان عمدتـاً گوگـرد را به صورت سـولفات دریافت می کنند که بسـیار اکسـیداتیو و

در نتیجـه فـرم پایـدار گوگـرد در خـاک اسـت. انتقـال دهنده هـای یـون که به طـور ویژه 
انتقـال سـولفات را در عـرض غشـا تسـهیل می کننـد در همـه جـای گیاهـان زنـده یافت 
می شـوند )تاکاشـی و همکاران، 2012(. سـولفات هم چنین در درجه اول در شـیره گیاهی 
آونـد چـوب و آبکـش یافت می شـود، از ایـن رو انتقال گوگرد در سراسـر گیاهـان عمدتاً از 
طریـق سـولفات غیرمتابولیزه شده اسـت )سـایتو، 2004(. به عـاوه، گیاهان نیـز گوگرد را 
درشـکل سـولفید دی اکسـید و هیدروژن سـولفید از هـوا دریافت می کننـد. SO2 می تواند 
از طریـق روزنه هـای برگ هـای گیاهـان به سیتوپاسـم انتشـار یابند، جایی که به سـرعت 
هیدراتـه و به یون های سـولفیت و یون های بی سـولفیت تفکیک می شـوند. سـولفیت های 
زائـد می تواننـد توسـط سـولفیت اکسـیداز در پراکسـی زوم به سـولفات ها اکسـیده شـوند 
 )بریچکوا و همکاران، 201۳( یا به گوگرد آلی غیرسـمی در پاسـتیدها آسمیاسیون شوند

)زائـو و یـی، 2014(. قـدم اول در آسمیاسـیون گوگـرد شـامل فعال سـازی سـولفات بـه 
آدنوزیـن ˊ5-فسفوسـولفات )APS(1 و پیروفسـفات2 غیرآلـی اسـت. ایـن واکنـش توسـط 

1. Adenosine 5-́phosphosulphate

2. Pyrophosphate
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ATP سـولفوریازATPS( 1( کاتالیـز می شـود. بعـد از آن، APS توسـط APS ردوکتـاز بـه 

سـولفیت احیا می شـود. سـپس، سولفیت توسط سـولفیت ردوکتاز وابسـته به فردوکسین2  
بـه سـولفید احیـا می شـود. احیـا سـولفات بـه سـولفید یـک ATP و ۸ الکترون نیـاز دارد 
)سـایتو، 2004(. یـک نقطـه نسـبتاً جزئـی در ایـن مسـیر فسفوریاسـیون۳ از APS بـه 
ˊ3-فسفوآدنوزین-ˊ5-فسفوسـولفات )PAPS(4 اسـت، کـه توسـط APS کینـاز، کـه بـرای 

سـولفاته شـدن5 محـدود شده اسـت، کاتالیـز می شـود )شـکل 1-5 (.

 

شکل 5-1- مسیر متابولیسم گوگرد در گیاهان

1. Sulphurylase

2. Ferredoxin-dependent sulphite reductase

3. Phosphorylation

4. 3-́phosphoadenosine-5-́phosphosulphate

5. Sulphation
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در نهایـت، سـولفید به آمینو اسـید سـکلتون1، او-استیل-ال-سـرین )OAS(2 توسـط 
او-استیل-ال-سـرین )تیـول( لایـز۳ )OAS-TL، هم چنیـن به عنـوان سیسـتئین سـنتاز 
 شـناخته می شـود( اضافه شده، که تشکیل سیسـتئین بدهد )زاگروچو و همکاران، 201۳(.

ایـن آنزیـم در کمبـود گوگـرد انباشـته شـده، از ایـن رو ممکـن اسـت به عنـوان یـک پیام 
وضعیـت گوگرد عمـل کند )اوکاما و همکاران، 2002(. سیسـتئین بیش تـر به پروتئین ها، 
کوآنزیم هـا و GSH ملحـق می شـود، و به دلیـل وجـود اس-آدنوزیل متیونیـن سـینتاز4 
)SAM( می توانـد بـه متیونیـن ضـروری و بـه اس-آدنوزیل متیونیـن بیش ترتبدیـل شـود 

)گیل و توتجـا، 2011(.
متیونین دارای یک نقش کلیدی در آغاز ترجمه mRNA اسـت. اس- آدنوزیل میتونین 
اولیـن دهنـده بیولوژیکی گروه متیل در سـنتز دیواره سـلولی، متابولیت های ثانویه، سـنتز 
کلروفیـل، تکثیـر DNA )امیـر، 2010؛ ماتیتیاهـو و همـکاران، 201۳(، اتیلن، گایسـین 
بتائیـن5 )خـان و همـکاران، 2012(، نیکوتیامیـن6 و پلی آمیـن اسـت )سـاتر و همـکاران، 
201۳(. متیونیـن یکـی از آمینواسـیدهای کلیـدی در رشـد گیاهـان تحـت تنـش اسـت 
)پاولیـکاوا و همـکاران، 2014؛ زمنـوا و همـکاران، 2014(. مخزن اصلی گوگرد احیا شـده 
غیرپروتئینـی در گیاهـان نشـان دهنده گلوتاتیون اسـت )ال-گاما-گلوتامیل-سیسـتئینیل 
اول، مرحلـه  در  می شـود.  انجـام  مرحلـه   2 در   GSH بیوسـنتز   .)GSH  گایسـین7، 
از ال-گلوتامات و ال-سیسـتئین، گاما-گلوتامیل سیسـتئین سـنتز می شـود، توسـط گاما-

گلوتامیل-سیسـتئین سـنتتاز )gamma-ECS( کاتالیز می شـود. در مرحله دوم، که توسط 
GSH سـنتتاز کاتالیز می شـود، گایسـین به مکان C-ترمینال۸ گاما-گلوتامیل سیسـتئین 

1. Amino acid skeleton

2. O-acetyl-L-serine

3. O-acetyl-L-serine (thiol) lyase

4. S-adenosylmethionine syntase

5. Glycine betaine

6. Nicotianamine

7. L-gamma-glutamyl-cysteinylglycine

8. C-terminal
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اضافـه می شـود تـا GSH حاصل شـود )گیـل و همـکاران، 201۳؛ هل و برگمـان، 1۹۹0؛ 
 gamma-ECS مـی و همـکاران، 1۹۹۸؛ زاگورچـو و همـکاران، 201۳(. افزایـش فعالیـت
 شـاید نتیجه تغییرات رونویسـی و بعد از رونویسـی باشـد )می و همکاران، 1۹۹۸(. تاکنون 
 تنها چند مورد گزارش شده اسـت که فلزات سـنگین )سـانگ و همکاران، 200۹؛ زیانگ و

اولیویـر، 1۹۹۸(، تنـش نـور، خشـکی و پاتوژن ها )نوکتـور و همـکاران، 2012(موجب القا 
رونوشـت های GSH1 یـا GSH2 شده اسـت..

GSH می توانـد به طـور مسـتقیم بـا گونه هـای فعـال اکسـیژن یـا بـا سوبسـتراهای 

 اکسیده شده واکنش دهد، و آن ها را احیا کند. هم چنین در کنترل مستقیم و غیرمستقیم
گونه هـای فعـال اکسـیژن از طریـق چرخـه آسـکوروبات-گلوتاتیون، جایی کـه در حـذف 
H2O2 سـمی شـرکت می کنـد، درگیـر اسـت )فویـر و نوکتـار، 2005؛ لیـر و همـکاران، 

 201۳؛ روجـرز، 2012(. قـرار گرفتن در معرض فلزات مضر سـنگین )کادمیوم، آلومینیوم،
آرسـنیک، سـرب، مس، زینک، نیکل و منیزیم( دارای اثراتی برای بیوسـنتز متابولیت های 
گیاه )مانند گلوتاتیون و آسکوروبات( است و فعالیت آنزیم های گیاهی چرخه آسکوروبات-
 گلوتاتیـون1 را تغییـر می دهـد )بیلیـن و همـکاران، 201۳؛ سـیتر و همـکاران، 201۳(.

GSH می توانـد در تخریـب H2O2 در واکنـش کاتالالیـز شـده توسـط GSH پراکسـیداز 

کمـک کند )سـزالایی و همـکاران، 200۹(. در آخـر و مهم تر، GSH مسـئولی برای حذف 
زنوبیوتیک هایـی2 هم چـون سوبسـترای GSH اس-ترانسـفراز اسـت )مونـس، 200۳( و 

به عنـوان یـک مولکـول پیـام عمـل می کنـد )چالاپاتـی راو و ردی، 200۸(.
یـک راه مهـم بـرای اجتناب از سـمیت فلزات سـنگین کات کردن۳ این فلزات توسـط 

لیگاندهـای4 بـا میل ترکیبی بالا اسـت. 
لیگاندهـا شـامل آمینواسـیدها، اسـیدهای آلـی و دو گـروه بسـیار مرتبـط بـه گوگرد: 

هسـتند.  )MTs( متالوتیونین هـا6  )PCs(و  فیتوکاتین هـا5 

1. Ascorbate-glutathione

2. Xenobiotics

3. Chelation

4. Ligands

5. Phytochelatins

6. Metallothioneins
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 n=2-11 که ،)gamma-GluCys(n-Gly یـک خانواده از پپتیدها با سـاختار کلـی PCs

هسـتند )هـال، PCs .)2002 مجموعه هـای فلـزات سـنگین پایـدار تشـکیل می دهند که 
 متعاقباً به واکوئل ها منتقل می شوند )برونتی و همکاران، 2011؛ سیتر و همکاران، 201۳(.

آن هـا توسـط PC سـنتتاز )گاما-گلوتامیل سیسـتئین دی پپتیدیـل ترانس-پپتیـداز1( بـه 
شـرح زیر سـنتز می شـوند:

 [Glu(-Cys)]n-Gly+[Glu(-Cys)]n-Gly→[Glu(-Cys)]n+1-Gly+[Glu(-Cys)]n-1-Gly

که ...n=1،2،3 )گریل و همکاران، 1۹۸۹(
بیـان ژن هـای PR نیـز بـه لحـاظ مسـیرهای متابولیکـی آن ها مـورد تجزیـه و تحلیل 
قـرار گرفته انـد و ثبت شده اسـت که مسـیرهای بیوسـنتز PC و سالسـیلیک اسـید به طور 

مسـتقیم بـه یکدیگر متصل هسـتند )احمـد و همـکاران، 2014(.
 MTs پروتئین هـای غنـی از سیسـتئین با تعدادی از آمینواسـیدهای متغییر بین 45 و

 ۸7 هستند. آن ها توسط 2 یا ۳ عدد دمین غنی از سیستئین، که توسط مناطق طولانی و
 MTs .)2011 ،حدفاصـل متغییـر جدا شـده اند، مشـخص می شـوند )حسـین و همـکاران
 گیاهی بر طبق ترتیب پسـماندهای سیسـتئین آن ها، به سه دسـته تقسیم بندی می شوند.

دسـته اول پروتئین های شـامل 2 دومین غنی از سیسـتئین کوچک تر و یک منطقه بدون 
سیسـتئین اسـت. اغلب MTs گیاه متعلق به دسته اول هستند. در دسته دوم، پسماندهای 
سیسـتئین MTs در سـه دومین غنی از سیسـتئین جداشـده توسـط 15-10پسـماندهای 
آمینواسـید گروه بنـدی می شـوند. دسـته سـوم متشـکل از فیتوکاتین هـا اسـت )کوبت و 
گولدسـبروگ، 2002؛ فوسـو-کانکو و مولابا-بافوبیاندی، 2014؛ گوتوم و همکاران، 2012؛ 
لانـه و همـکاران، 1۹۸7(. ترتیـب دمین های غنی از سیسـتئین با توانایـی اتصال پروتئین 

به فلز در ارتباط اسـت )روسـنس و همـکاران، 2005(.
 جدای از نقش کات کردن، MTs در تنظیم رشـد سـلول، تکثیر، ترمیم آسیب DNA و
 دهنده روی نقش بزرگی را ایفا می کند )شریان و کنگ، 2006(. وجود تعداد زیادی از پسماندهای

سیستئین به MTs خواص آنتی-اکسیدانی نیز می دهد )حسنین و همکاران، 2011(.
برخی از مسیرهای بسیار مهم متابولیسم در گیاهان در شکل 5-1 شرح داده شده اند.

1. gamma-glutamylcysteine dipeptidyl trans-peptidase
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3-5-فلزات سنگین
 اگرچه فلزات سـنگین توسـط عناصر با وزن مخصوص بالاتر از پنج نشان داده می شوند،

اصطـاح فلـزات سـنگین گاهـی اوقات بـرای گـروه گسـترده ای از فلـزات و متالوئیدهایی 
کـه بـرای ارگانیسـم های زنـده سـمی هسـتند ماننـد کادمیـوم )Cd(، مـس )Cu(، آهـن 
)As( یا آرسـنیک )Pb( سـرب ،)Co( کبالت،)Ni( نیکل ،)Zn( زینـک ،)Mn( منگنـز ،)Fe( 
 استفاده می شود )حسین و کوماتسو، 201۳(. از زمان انقاب صنعتی در اوایل دهه 1۸00،

فعالیت هـای صنعتـی و کشـاورزی به طـور چشـم گیری افزایـش یافـت و تولیـد و متعاقبـاً 
انتشـار فلـزات را افزایـش داد )جوزفکـزاک و همـکاران، 2012(، که این امر مشـکل جدی 
زیسـت محیطـی ایجـاد کـرد. بـرای محدود کـردن اثـرات فلزات سـنگین، اسـتراتژی های 
 کارآمـد ماننـد گیاه پالایـی1 مورد نیاز اسـت )گوپتا و همـکاران، 201۳(. در زیر تعداد کمی

از فلزات سنگین بحث شده اند.

1-3-5- کادمیوم
کادمیـوم )Cd( به طـور معمـول از فرآیندهـای صنعتـی و شـیوه های زراعـی بـه درون 
خاک هـای زراعـی آزاد می شـود )وانگـر، 1۹۹۳(، و رتبـه 7 را در میـان 20 سـم برتر دارد 
)یانـگ و همـکاران، 2004(. کادمیـوم فلز غیر ضروری و به شـدت سـمی اسـت، که به طور 
 قابـل توجهـی حتـی در غلظت هـای کم بـه متابولسـیم کلی گیاه آسـیب می زنـد )وایت و

براون، 2010(.
به نظر می رسـد در طول تنش کادمیوم متابولیسـم سیسـتئین بسـیار مهم باشـد. برای 
مثـال، محتـوای سیسـتئین و عمدتاً گاما-گلوتامیل سیسـتئین در سـنبل آبی2 و سـالوینا۳  
افزایـش می یابـد )اولیویـر و همـکاران، 200۹(. بیـان بیش از حد O-استیل سـرین )تیول( 
لایـز سیتوسـولیک )OAS-TL(4 در Arabidopsisthaliana نشـان می دهـد کـه تحمـل 

1. Phytoremediation

2. Water hyacinth

3. Salvinia

4. Cytosolic O-acetyserine (thiol) lyase



2۳4
برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش

کادمیـوم با افزایش بیوسـنتز سیسـتئین و تجمـع کادمیوم در برگ هـای مویچه ای مرتبط 
اسـت. پیشـنهاد شده اسـت که مهندسـی مسـیر بیوسـنتز سیسـتئین در گیاهان، همراه با 
 تغییر تعدادی از مویچه های برگی، شـاید پتانسـیل برای تحمل و تجمع فلز داشـته باشـد
 )دمینگوز-سـولیس و همـکاران، 2004(. به طـور مشـابه، گیاهـان تراریختـه تنباکـو کـه
 OAS-TL را در سیتوسـول و کلروپاسـت ها بیش از حد بیان می کنند به طور قابل توجهی

بیش تر از گیاهان نوع وحشـی متحمل تر هسـتند )کاواشـیما و همـکاران، 2004(. فعالیت 
ATP سـولفوریاز )ATPS( و سـرین استیل ترانسـفراز )SAT( بالاتـر بـوده و بـه سـمیت 

کادمیـوم در Sedumalfredii بیـش انباشـت کننده1 کادمیـوم هنگامی که بـا اکوتیپ غیر-
بیـش انباشـت کننده مقایسـه می شـود، کمک می کند )گـو و همـکاران، 200۹(.

کادمیـوم PCs را القـا می کنـد. بـرای مثـال، انباشـته شـدن PC ناشـی از کادمیـوم در 
ریشـه های هـر دو ژنوتیـپ حسـاس و مقـام بـه کادمیـوم  کـه در نـوع متحمل نسـبت به 
حسـاس بالاتر بود، مشاهده شـد )کای و همکاران، 2011(. زمانی-که گیاه بادام زمینی2 در 
 معـرض 10 میکرومـول کادمیـوم قرار گرفتند، محتوای GSH برگ و ریشـه کاهش یافت و

 PC شـد. این نتیجه نشـان می دهد که سـنتز PCs ریشـه قـادر به سـنتز انـواع مختلفی از
می توانـد از اختـال فلـز بـر تعـادل ردوکس سـلولی ممانعت کند، و از آسـیب اکسـیداتیو 
بـه ماکرومولکول هـا اجتنـاب کنـد )بیانوسـی و همـکاران، 2012(. بـرای افزایـش مقـدار 
 PC و افزایـش تحمـل فلـزات سـنگین، ژن هـای PC synthase از A. thaliana )هـا و

همـکاران، 1۹۹۹؛ جوزفکـزاک و همـکاران، 2014؛ کوهنلنـز و همـکاران، 2014(، گنـدم 
Schizosaccharomyces pombe ،Caenorhabditis elegans ،)1۹۹۹ ،کلمنز و همکاران( 
 )کامنز و همکاران، 2001؛ ها و همکاران، 1۹۹۹(، Allium sativum )ژانگ و همکاران، 2005( و
 Brassica juncea )هسـیس و همـکاران، 200۳( در گونه هـای مختلـف گیاهـی بیـش از

 حـد بیـان شـدند )برونتـی و همـکاران، 2011(. به طـور مشـابه، بیـان بیـش از حـد ژن
  ArabidopsisPCsynthase1 (AtPCS1) در Escherichiacoli )ساوگ-مارل و همکاران، 200۳( و

در Saccharomycescerevisiae )واتامانییـوک و همـکاران، 1۹۹۹( منجـر بـه افزایـش 
 تحمـل و انباشـته شـدن بـه کادمیـوم شـد. بیـان بیـش از حـد PCsynthase گنـدم در

1. Hyperaccumulator

2. Peanut
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Nicotianaglauca یـا Phragmitesaustralis تـا حـد زیـادی انباشـته شـدن و تحمـل 

 کادمیـوم را افزایـش داد )گیسـبرت و همـکاران، 200۳؛ مارتینز و همـکاران، 2006؛ ژاو و
همـکاران، 2014(. اگرچـه، ارتباط بین PC سـنتتاز و تحمل کادمیوم کاماً واضح نیسـت. 
 AtPCS1 بـرای مثـال، در غلظت هـای نسـبتاکًم کادمیوم، تحمل تنـش گیاهچه هایی کـه
را بیـش از حـد بیـان می کنند نسـبت به نوع وحشـی کم تر بـود، امـا در غلظت های بالای 
کادمیـوم، گیاهچه هـای کـه AtPCS1 را بیـش از حـد بیـان می کننـد در مقایسـه بـا نوع 
وحشـی آن هـا متحمل تر بودند و GSH تیمار شـده تحمل آن هـا را افزایش نداد. بر عکس، 
گیاهچه هـای تنباکـو کـه AtPCS1 را بیـش از حد بیـان می کردند در غلظت هـای کم در 
مقایسـه بـا نـوع وحشـی متحمل تـر به کادمیـوم بودنـد، و در غلظت هـای بـالای کادمیوم 
A.thaliana حسـاس تر بودنـد )برونتتـی و همـکاران، 2011(. در مقابـل، گیـاه تراریختـه 

کـه AtPCS1 را بیـش از حـد بیـان می کننـد نسـبت به تنـش کادمیوم حساسـیت بالایی 
نشـان دادند )لی و همـکاران، 200۳(.

گـزارش شده اسـت کـه MT در تحمـل کادمیـوم نیـز نقـش ایفـا می کند. رفتـار گیاه 
 تنباکـوی کـد کننده انتقال ژن برای خوشـه پلی هیسـتیدین1، ترکیب شـده با MT مخمر،

مقاومـت بهتـری به کادمیوم نسـبت به تنباکوی وحشـی نشـان داد )پاولیـکاوا و همکاران، 
2004(. به طـور مشـابه، اکوتیپ بیان کننده MT نـوع Brassicajuncea 2 در گیاهچه های 

A.thaliana تحمـل کادمیوم را افزایش دادنـد )ژیانگ و همکاران، 2006(.

 کاربـرد خارجـی ترکیبـات گوگـردی نیز تحمـل کادمیـوم را تحت تأثیر قـرار می دهد.
 کاربـرد خارجـی GSH  به طور معنی داری توقف رشـد ناشـی از کادمیـوم را  کاهش داده و

به طـور قابـل توجهـی جـذب کادمیوم در هـر دو رقم برنج حسـاس به کادمیـوم و متحمل 
 )Triticumaestivum( گیاه گنـدم .)بـه کادمیوم، را کاهش داد )سـای و همـکاران، 2010
تیمـار شـده بـا کادمیـوم همراه بـا گوگـرد فعالیت بیش تـر در آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی 
نشـان دادنـد و مقـدار هـر دو کلروفیـل a و b را افزایـش دانـد، و مقـدار مالون دی آلدئیـد2 

انباشـته شـده را کم کردنـد )جعفر و همـکاران، 2012(.

1. Polyhistidine

2. Malondialdehyde
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2-3-5- آرسنیک
آرسـنیک )As( به دلیـل سـمیت آن به عنـوان یـک سـرطان زا1 توجـه بیش تـری را 
به خـود جلـب کـرده اسـت )ترپاتـی و همـکاران، 2007(. دو فـرم غیرآلـی آرسـنیک، 
آرسـناتAsV( 2( و آرسـنیت۳ )AsIII(، به راحتـی توسـط سـلول های ریشـه گیـاه جـذب 
می شـوند. بـه محـض این کـه سـلول، AsV توانسـت بـه سـرعت بـه AsIII تبدیـل شـود، 

سـمی تر از دو شـکل اسـت.
به نظـر می رسـد کـه در معـرض AsV و AsIII قـرار گرفتـن شـاید منجـر بـه کاهـش 
 OAS-TL در گیاهان حسـاس به آرسـنیک شـود. از بین رفتـن پروتئین OAS-TL بیـان
از انـدام هوایـی ذرت کـه در معـرض آرسـنیک قـرار گرفته بـود )رکوجو و تنـا، 2005(، و 
 فعالیت OAS-TL در رقم حسـاس به آرسـنیک B. juncea نیز سـرکوب شد )سریواستاو و

همـکاران، 200۹(. در مطابقـت، در معـرض AsIII قـرار گرفتـن خزانه هـای سیسـتئین 
سـلولی را کاهـش می دهـد )سـونگ و همـکاران، 200۹(.

 تقاضـای بـالا بـرای جـذب گوگـرد گیـاه تیمـار شـده بـا AsV در ریشـه های برنـج
 مشـاهده شـد، به طوری که افزایش بیان ژن های ناقل سولفات پنج برابر افزایش بیان داشت

)نورتـون و همـکاران، 200۸(. به طـور مشـابه، حداقـل یـک انتقـال دهنـده سـولفات در 
Arabidopsis  بیش تـر بیـان4 شـد )سـونگ و همـکاران، 200۹(. مشـخص نیسـت که آیا 

AsV و AsIII به طـور مسـاوی بیـان انتقال دهنده هـا را تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد، امـا 

 کم تـر از یـک ژن انتقال دهنده توسـط هـر دوی AsV و AsIII القا می شـود )چاکرابارتی و
همکاران، 200۹؛ فیننیگان و چن، 2012(.

Lemnagibba تقاضای بیش تر برای جذب گوگرد در گیاه آب زی حسـاس به آرسـنیک 
نیـز اثبـات شده اسـت، که این امر افزایش در جذب سـولفات و فعالیـت ATPS تحت تیمار 
آرسـینک را نشـان داد )لیو و همکاران، 2014(. مقدار گروه های  SH-تحت تیمار آرسنیک 

1. Carcinogen

2. Arsenate

3. Arsenite

4. Upregulated
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Adiantumcapillus-veneris و در Pterisvittata در هر دوی بیش انباشت کننده1 آرسنیک 
حسـاس بـه آرسـنیک افزایـش یافـت. گوگـرد دارای نقش هـای مختلف در ایـن گونه های 
،P.vittata احیـا و متناسـب شـد امـا در -SH بـا ،A. capillus-veneris گیاهـی دارد. در 

گـروه SH احتمـالاً به عنـوان یک دهنده الکتـرون برای احیا AsV به AsIII مورد اسـتفاده 
 قـرار گرفتنـد،  لـذا، گروه SH- کم تری برای احیا AsIII مورد اسـتفاده قـرار گرفتند )لی و

همکاران، 200۹(.
در ریشـه های برنـج، تحت تنش آرسـنیک، D-2-الکتروفورز جفت شـده بـا آنالیزهای 
 OAS-TL و SAM نشـان دهنده افزایـش بیـان آنزیم های مرتبـط با گوگرد هم چـون MS

بـود. آنالیـز مقـدار GSH و فعالیـت آنزیمی GSH ردوکتاز نشـان داد که فعالیت واکنشـی 
آن هـا در یـک طـرز عمـل وابسـته به مقدار اسـت تـا آرسـنیک و GSH نقـش مرکزی در 
محافظـت سـلول ها در برابـر تنـش آرسـنیک ایفـا کننـد )احسـان و همـکاران، 200۸(. 
آنالیـز رونویسـی برنـج متحمـل و حسـاس بـه آرسـنیک نشـان داد کـه تعداد بسـیاری از 
واکنش هـای ژن هـا در سـنتز GSH، متابولیسـم، و نقـل و انتقـال درگیـر هسـتند کـه 
نشـان می دهـد کـه جفـت شـدن شـدن GSH و متیاسـیون2 آرسـنات شـاید مهم تریـن 

واکنش هـای بیوشـیمیایی برای سـمیت آرسـنیک باشـد )نورتـون و همـکاران، 200۸(.
 ایفا نقش مرکزی با اتصال AsIII به گروه های سولفوهیدریل در GSH در سمیت زدایی

آرسـنیک نشـان دهنده اهمیـت بحرانـی متابولیسـم گوگـرد در تعییـن زنده مانـی گیاه در 
gamma-ECS خاک های آلوده به آرسنیک است )فینگن و چن، 2012(. بیان بیش از حد 
 منجر به افزایش تجمع آرسنیک و تحمل در A. thaliana می شود )دانخر و همکاران، 2002(.
 به همین ترتیب، گیاه صنوبر شرقی۳ بیان کننده gamma-ECS، نسبت به گیاه کنترل شده

در محیط رشـد آزمایشـگاهی افزایش رشـد را در سـطوح مختلف آرسـنیک نشـان دادند 
)لبانـس و همـکاران، L. gibba .)2011 آبـزی متحمـل به آرسـنیک، غلظت هـای بالایی 
از ترکیبـات محتـوی گوگـرد ماننـد GSH و تیول هـای غیرپروتئینـی، را تولیـد می کند، و 

1. hyperaccumulator

2. Methylation

3. Cottonwood
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فعالیـت آنزیمـی بیش تـری از gamma-ECS، گلوتاتیون اس- ترانسـفراز و GSH ردوکتاز 
نشـان می دهد )لـی و همـکاران، 2014(.

پیچیـده شـدن آرسـنیک )III( بـا PCs مکانسـیم مهـم دیگـری اسـت کـه توسـط 
گیاهـان بـرای سـمیت زدایی آرسـنیک بـه کار گرفته می شـود )لیـو و همـکارات، 2010(. 
پیچشـیدگی PC  بـا آرسـنیک در برگ هـای برنـج جابه جاشـدن آرسـنیک از برگ هـا بـه 
دانه هـا را کاهـش می دهـد )دوان و همـکاران، 2011(. در سـیزاب1، 74 درصـد تجمـع 
آرسـنیک در گیـاه بـا PCs همراه شـد. بعـد از کاربـرد L-بوتیونین سولفوکسـیمین2 )یک 
باز دارنده اختصاصی gamma-ECS(، سـنتز PCs و تشـکیل کمپلکـس AsIII-PC هر دو 
سـرکوب شـدند، کـه ایـن امر نشـان دهنده نقش مهـم PCs در سـمیت زدایی آرسـنیک و 
عدم انباشـته شـدن آرسـنیک اسـت )ژانگ و همکاران، MT .)2012ها در تنش آرسـنیک 
OsMT-I-IIa، Os- 2012( نشـان دادند کـه )نیـز نقـش مهمی دارنـد. گوتام و همـکاران 

MT-I-IIc و OsMT-I-IId شـاید نقش بسـیار بحرانی برای سـمیت زدایی AsV در برنج 

ایفـا کنند.
در کلـزای تیمار شـده با آرسـنیک، کاربرد خارجـی گوگرد به طور معنـی داری عملکرد 
دانـه و بیومـاس را افزایـش داد )ژونـگ و همـکاران، 2011(. افزایـش غلظـت گوگـرد در 
برگ هـای Myracrodruomurundeuva، همـراه بـا مقـدار زیاد فسـفر، فعالیـت آنزیم های 
GSH آنتی اکسـیدانی آسـکروبات پراکسیداز و گلوتاتیون پراکسـیداز را با تحریک بیوسنتز 

 GSH افزایـش می دهـد )گومـز و همـکاران، 2014(. به عـاوه، کاربـرد خارجی سـولفات و
به طـور معنـی داری دریافـت آرسـنیک را در P. vittata افزایـش می دهـد و GSH نیـز 

جابه جایـی آرسـنیک را افزایـش می دهـد )وی و همـکاران، 2010(.

3-3-5- روی
عنصـر روی )Zn(، اگرچـه یـک ریزمغـذی ضـروری گیـاه اسـت مقادیر زیاد آن سـمی 
نیـز اسـت. زمانی کـه ظرفیـت بافرینـگ سـلول بیـش از حد شـد، عنصـر روی بـه تیول ها 

1. Duckweed

2. L-buthionine sulphoximine
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یـا دیگـر گروه هـای عملکـردی کـه یافت می شـوند، متصل می شـود کـه این امـر عملکرد 
پروتئین هـا را مختـل می کنـد. یون هـای روی می تواننـد دیگـر یون هـای فلـز ضـروری را 

از مـکان اتصال شـان نیـز تغییر دهنـد )کرامر و کلمنـز، 2005(.
 موتانت Arabidopsis دارای کمبود PC حساسیت بیش از حد به روی نشان می دهد و

نویسـندگان به این نتیجه رسـیدند که سـنتز PC برای سـمیت زدایی روی ضروری اسـت 
 )تنستدت و همکاران، 200۹(. به عبارت دیگر، در Bacillariophyta دریایی، اختاف واضحی
در بیان ژن برای PCsynthase بین سـلول های شـاهد و دارای روی مشـاهد نشـد )نگوین-

دروچـه و همـکاران، 2012(، گیـاه Arabidopsis تراریختـه کـه AtPCS1 را بیـش از حد 
بیـان می کنند حساسـیت بسـیار بالایی به روی نشـان دادنـد )لی و همـکاران، 200۳(.

 در برنج، دسته اول MTها، به خصوص Os11g47809( OsMT1a(، شناسایی شده اند و
 پیشـنهاد شده اسـت که دسـته اول MTها، در هموسـتئازی روی نقش مؤثری ایفا می کند

)یانـگ و همـکاران، 200۹(. مقادیـر GSH در یـک عمـل مرتبط با غلظـت در اندام هوایی 
Hibiscusesculentus کاهـش می یابد )یوسـف و عزوز، 201۳(.

فعالیـت  کلروفیـل،  غلظـت  و  می دهـد  کاهـش  را  روی  سـمیت  گوگـرد  ذرت،  در 
سوپراکسـید دیسـموتاز و گایکـول پراکسـیداز را افزایـش می دهـد )سـوی و ژاو، 2011(. 
پاولیکـوا و همـکاران )2014( اثـر خـاک آلـوده به عنصـر روی را بر محتـوی متیونین گیاه 

تنباکـو تأکیـد کردند.

4-3-5- مس
مـس )Cu( یـک ریزمغـذی ضـروری برای رشـد و توسـعه گیاه اسـت و ایـن عنصر در 
زنجیره هـای انتقـال الکتـرون، دسـتگاه جابه جایی پروتئین1، سـنجش اتیلـن، محافظت از 
تنـش اکسـیداتیو و سـنتز فاکتور مولیبدن درگیر اسـت )یرولا، 200۹(. مـس زمانی که در 
غلظت هـای کمـی بالاتـر از سـطح مطلـوب باشـد می توانـد به شـدت برای گیاهان سـمی 
باشـد )کامبـرول و همـکاران، 201۳(. مس بیش از انـدازه، با سـاختن رادیکال های آزاد از 

1. Protein trafficking machinery
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 طریـق واکنش هـای هبر-ویز1 و فنتون2 باعث تنش اکسـیداتیو می شـود، از ایـن رو قادر به
مختل ساختن بسیاری از فرآیندهای فیزیولوژیکی است )مسکیمیک، 1۹۹7(.

Scenedesmusbijugatus با افزایش یافتن تنش مس در GSH کاهش مستمر در محتوای 
-GSH اس-ترانسـفراز و GSH ،gamma-ECS رخ می دهـد، در حالی-کـه فعالیت هـای
GSH پراکسـیداز افزایش می یابد. پیشـنهاد شده اسـت که مس تعادل بین سنتز و استفاده 

 PCs را به دلیـل نقـش آنتی اکسـیدانی خـود یا عمـل کردن به عنـوان پیش ماده در سـنتز
تغییـر می دهـد )ناگالاکشـمی و پراسـاد، 2001(. اگرچـه، مطالعـات دیگر نشـان می دهند 
کـه نقش هـای GSH و PCs در طـول کاهـش دادن تنـش مـس بحـث انگیـز هسـتند. 
 گیـاه A. thaliana کـه PC synthase را بیـش از حـد بیـان می کننـد بـه تنـش مـس
 متحمـل نیسـتند و این نشـان دهنده آن اسـت کـه فیتوکات کـردن در طـول تنش مس،
ایـن، موتانت هـای بـر   فاکتـور محافظتـی اصلـی نیسـت )لـی و کنـگ، 2005(. عـاه 

 Schizosaccharomycespombe دارای کمبـود PCS نسـبت بـه سـلول های نوع وحشـی 
کمـی بیش تـر حسـاس بـه مـس بودنـد )کلمنـز و همـکاران، 1۹۹۹(. بـه عبـارت دیگـر، 
گیـاه موتانـت Arabidopsis، کـه در AtPCS12 دارای نقـص بودنـد، افزایـش دو برابـری 
در حساسـیت بـه مس نشـان دادنـد )هـا و همـکاران، 1۹۹۹(. برخی مطالعـات فرضیه ای 
کـه ژن هـا MT در تحمـل مـس در گیاهـان درگیـر هسـتند را تأییـد می کننـد. بـرای 
 A. thaliana به سـطح تحمـل مـس در اکوتیپ هـای MT 2 مثـال، سـطح بیـان ژن نـوع
مرتبـط بـود )مورفـی و تایـز، 1۹۹5(، در حالی که بیـان MT2b نشـان داد که تحمل مس 
در ژنوتیپ هـای متحمـل Silenevulgaris جـدا اسـت )وان هـوف و همـکاران، 2001(. 
موتانت هـای Arabidopsis دارای کمبـود GSH در مقایسـه بـا نـوع وحشـی مقاومت بهتر 
بـه تنـش مس نشـان دادند، این امـر احتمالاً به دلیـل غلظت های بالای سیسـتئین در این 
موتانـت باشـد )لـی و کنـگ، 2005(. تحـت تنش مـس، کاربـرد H2S خارجـی جوانه زنی 
گنـدم را بهبـود بخشـید، فعالیت هـای آمیـاز و اسـترازها را افزایش داد، فعالیـت برخی از 
آنزیم های آنتی اکسـیدانی را افزایش داد، آسـیب به یکپارچگی غشای پاسمایی را در نوک 

1. Haber-Weiss

2. Fenton
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 ریشـه کاهـش داد، و انباشـته شـدن مالون دی آلدئیـد و هیـدروژن پراکسـید را کاهش داد
)ژانگ و همکاران، 200۸(.

5-3-5- جیوه
جیـوه )Hg( یـک عنصـر غیرضـروری بسـیار سـمی اسـت و پراکندگـی آن در محیـط 
به دلیـل ویژگـی پایـدار آن یـک مشـکل جـدی زیسـت محیطـی در نظـر گرفته می شـود 
)لـی و همـکاران، 2010(. جیـوه ممکن اسـت به عنوان  یک کمپلکس جیوه-تیوسـولفات1  
 beta-HgS جیـوه بـه شـکل مشـابه بـه ،B.juncea در گیاهـان جـذب و منتقـل شـود. در
بـه گوگـرد متصـل می شـوند، در حالی کـه قسـمت باقی مانده در شـکل مشـابه بـه جیوه-

سیسـتئین و جیوه-دیکسـتئین وجـود خواهند داشـت )وانگ و همـکاران، 2012(.
 انباشـته شـدن PCs در گیاهان مختلف که در معرض آلودگی جیوه قرار گرفته بودند،

 PCs مطالعه شـد )سـوبرینو-پاتا و همکاران، 200۹، 201۳(. تحت تنش جیوه، تشـکیل
در بـرگ نـوع وحشـی A. thaliana و در آلـل gamma-ECS موتانـت rax1-1 اتفـاق افتاد 
 gamma-ECS کـه بـرای بیـان ژن A. thaliana سـوبرینو-پاتا و همـکاران، 2014(. در(
مهندسـی شـده بـود، مقـدار GSH ،gamma-glutamylcysteine و PCs 20-۳ برابـر در 
مقایسـه بـا گیاهـان نـوع وحشـی بالاتـر بـود )لـی و همـکاران، 2005(. تنـش القـا شـده 
 در انگـور از طریـق آبیـاری بـا آب هـای آلـوده بـه جیـوه منجر بـه تشـکیل کمپلکس های

Hg-PC3 ،Hg-PC2 و Hg-PC4 شد )اسپیسو و همکاران، 2014(.

4-5- شوری
 شـوری به طـور جدی حاصلخیـزی خاک را تحت تأثیر قرار می دهـد و تا اواخر قرن 21
 شـاید منجـر بـه از دسـت رفتن بیـش از 50 درصد زمین هـای حاصلخیز شـود )منچاندا و

گارگ، 200۸(. شوری فرآیندهای گیاهی را در سطوح فیزیولوژیکی، بیوشیمیایی و مولکولی 
 تحـت تأثیـر قـرار می دهد و عملکـرد گیـاه را کاهش می دهد )خـان و همـکاران، 2014(.

1. Hg-thiosulphate
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 شـوری خاک باعث سمیت یونی، تنش اسمزی، کمبود مواد مغذی، افزایش گونه های فعال
 K+ اکسـیژن و تنش اکسـیداتیو در گیاهان می شـود. سـمیت یونی نتیجه جایگزین شـدن

با +Na در واکنش های بیوشـیمیایی اسـت )تسـتر و دوانپروت، 200۳(.
 واکنـش گیاهـان بـه تنش شـوری از طریق افزایـش در فعالیت آنزیم آنتی اکسـیدانی و

سـنتز اسـمولیت های مختلـف برای حفـظ هموسـتازی یونی همچـون، پرولیـن، مانیتول، 
پنیتـول، اونیتول و سـوربیتول در سیتووسـل اسـت )پروچازکوا و همـکاران، 201۳(. حفظ 
وضعیـت ردوکـس سـلول ها از طریـق افزایش متابولیسـم گوگـرد و تولیـد ترکیبات حاوی 
گوگـرد از اهمیت اساسـی برخوردار اسـت )خان و همـکاران، 2014(. افزایـش تقاضا برای 
سـنتز GSH آنزیم هـای آسمیاسـیون گوگـرد را فعـال می کنـد و کاربرد گوگـرد خارجی 
شـاید تحمل شـوری را بهبود بخشـد )نظر و همکاران، 2011(. برای مثال، آسمیاسـیون 
 گوگرد، بیان شده به عنوان  فعالیت ATP-S، تحت تنش شوری در B. napus تا 2۸0 درصد

افزایش می یابد )رویز و بلوم والد، 2002(.
 شوری منجر به افزایش در مقدار سیستئین سلول می شود )لیانگ و همکاران، 200۹(.
 عاوه بر این، فعالیت سـرین استیل ترانسـفراز )SAT(، که در سـنتز سیسـتئین یک عامل

محـدود کننـده اسـت، تحت شـوری افزایـش می یابـد )رویـز وبلوم والد، 2002(. پیشـنهاد 
شده اسـت که شـوری رونویسـی و ترجمه، ژن هـای OAS-TL را به دلیـل تقاضای بیش تر 
 سیستئین یا دیگر ترکیبات حاوی گوگرد برای مقابله با سطوح نمک بالا را القا کند )رومرو و
 همـکاران، 2001(. افزایـش فعالیـت OAS-TL در B. napus )رویـز و بلوم والـد، 2002(،

Phragmitesaustralis و Typhalatifolia گزارش شده اسـت )فدیوک و همکاران، 2005(. 

 بیان ژن کدکننده OAS-TL Atcys-3A سیتوسولیک به عنوان  یک مکانسیم تحمل شوری
در Arabidopsis بیان شد )بارروسو و همکاران، 1۹۹۹(.

سیسـتئین می توانـد به متیونین و بعـد از آن از طریق SAM بـه اس-آدنوزیل متیونین 
تبدیـل شـود. ارتبـاط بیـن افزایش فعالیـت SAM و تحمل شـوری در گوجه فرنگی شـرح 
داده شـده اند )سـانچز-اگوایو و همـکاران، 2004(. سـنتز GSH در طـول تنـش شـوری با 
تحمـل شـوری همبسـتگی دارد و سـنتز GSH وابسـته به عرضـه و آسمیاسـیون گوگرد 
 اسـت )نـزار و همـکاران، 2011(. مقـدار GSH مطابق با افزایش فعالیـت gamma-ECS و
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 GSHS در B. napus افزایـش یافـت )رویـز وبلوم والـد، 2002(. بـه همیـن ترتیـب، در

 GSH و gamma-ECS ،GSHS شـوری منجـر بـه افزایـش فعالیـت در ،Candida utilis

 GSH ردوکتاز شـد )لیانگ و همکاران، 200۹(. سـینگا-پاریک و همکاران )200۳( نقش
 را در سـمیت زدایی کتوآلدئیدهـای واکنش گر مانند متیل گلی اوکسـال که برای مهندسـی

تحمل تنش شوری در گیاهان هدف بالقوه در نظر گرفته می شود را گزارش کردند.
 مشخص شد که MTs نقش مهمی در محافظت و سازگارکردن گیاهان علیه فلزات سنگین

ایفـا می کننـد. گزارش شده اسـت که ژن MT برنـج )OsMT1e-P( به فرم رونویسی شـده 
در واکنـش به تنش شـوری القا می شـود )کومار و همـکاران، 2012(.

در مـورد درگیـری GSH اس-ترانسـفراز در واکنـش بـه شـوری اطاعـات محـدودی 
 وجـود دارد. گیاهچه هـای تنباکـو، گیاهـان نابالـغ، کـه ژن هـای GSH اس-ترانسـفراز را
 بیـش از حـد بیـان می کننـد بـه تنـش شـوری بسـیار متحمل تـر بودنـد )روکسـاس و

 U17 اس-ترانسـفراز  گلوتاتیـون  نـاک اوت  موتانت هـای  مقابـل،  در   .)2000 همـکاران، 
آرابیدوپسـیس )AtGSTU17( در مقایسـه بـا انـواع وحشـی نسـبت به شـوری متحمل تر 
بودنـد. ایـن گیاهان مقادیر زیادی از GSH را انباشـته می کردند و پیشـنهاد شده اسـت که 
 AtGSTU17 در واکنش هـای سـازگاری به عنـوان یـک ترکیـب منفـی مسـیرهای انتقال

پیام واسطه تنش نقش دارد )چن و همکاران، 2012(.

5-5- خشکی
خشـکی یکی از مهم ترین فاکتورهای زیسـت محیطی اسـت که از فتوسـنتز جلوگیری 
 می کنـد و رشـد و بـاروری گیاهـان را کاهـش می دهـد. خشـکی یکـی از عوامـل اصلـی

از دسـت رفتـن محصـولات زراعی در سرتاسـر جهان و کاهش بیـش از 50 درصد میانگین 
عملکـرد محصولات زراعی عمده اسـت.

در طـول تنـش خشـکی، آبسـزیک اسـید )ABA( بیـان ژن هـای مرتبـط بـه تنـش 
خشـکی را کنتـرل می کنـد، تشـکیل گونه هـای فعال اکسـیژن را القـا می کنـد و عهده دار 
بسـته شـدن روزنه ها اسـت. اتصال بین متابولیسـم گوگرد و آبسـیزیک اسـید شـرح داده 
شده اسـت: سـولفات تنها متابولیت حمل شـده در آوند چوبی که انتقال آبسـیزیک اسـید 
از ریشـه به اندام هوایی را دنبال می کند و بسـته شـدن روزنه ناشـی از آبسـیزیک اسـید را 
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در برگ هـای ذرت تنظیـم می کنـد )ارنسـت و همـکاران، 2010(. به عاوه، سـولفات تنها 
ریزمغـذی اسـت کـه در شـیره آونـد چوبـی در طول تنـش خشـکی افزایش می یابـد. این 
 افزایش ممکن اسـت تقاضای بیش تر سـولفات در برگ ها را در طول خشـکی نشـان دهد
 که می تواند توسـط عملکرد تنظیمی سـولفات در پیامرسـانی آبسـیزیک اسـید انجام شود

)ارنسـت و همـکاران، 2010(، یـا ممکـن اسـت یـک پیـش رو بـرای سـنتز GSH باشـد 
)نوکتـور و همـکاران، 2011(. محافظت گیاهان در برابر آسـیب از دسـت دادن آب، سـنتز 
 تنظیم کننده های اسـمزی1 اسـت. یکی از آن ها کلونیل-O-سـولفات2 حاوی گوگرد اسـت.
 سنتز کلونیل-O-سولفات توسط سولفور تراسفراز که ˊ3-فسفوآدنوزین-ˊ5-فسفوسولفات و

کلونیـل را به عنـوان پیش مـاده آن هـا اسـتفاده می کنـد، کاتالیـز می شـود )حاجیهـارا و 
 همکاران، 2012(. برای مثال، این متابولیت در Plumbaginaceae در طول تنش خشـکی

به عنوان یک جایگزین برای گایسین بتائین انباشته می شد )حنسون و همکاران، 1۹۹4(.
پلی آمین هـا آمین هـای آلیفاتیـک کوچکی هسـتند کـه در واکنش های تنش خشـکی 
مشـارکت می کننـد )شـاو و همـکاران، 2012(. سـه پلی آمیـن عمـده گیـاه پوتریسـین۳، 
اسـپریمیدین4 و اسـپرمین5 هسـتند، کـه به طـور متوالی در یک مسـیر بیوسـنتزی سـنتز 
می شـوند، که از طریق SAM بسـیار مرتبط با گوگرد اسـت. اسـپریمیدین با اضافه شـدن 
یک گروه آمینوپروفیل به پوتریسـین توسـط پوتریسـین سـنتاز سنتز می شـود و اسپرمین 
با اضافه شـدن یک گروه آمینوپروفیل6 به اسـپریمیدین از طریق اسـپرمین سـنتاز سـنتز 
 SAM می شـود )فریدودیـن و همـکاران، 201۳؛ هانفری و همـکاران، 2001(. هر دو آنزیم
را به عنـوان گـروه آمینوپروفیـل دهنده مورد اسـتفاده قـرار می دهند، که منتج به تشـکیل 
متیل تیوآدنوزیـن می شـود، کـه ایـن مـاده یک بازدارنده قوی اسـپریمیدین سـنتاز اسـت. 

1. Osmoprotectants

2. Choline-O-sulphate

3. Putrescine

4. Spermidine

5. Spermine

6. Aminopropyl
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از ایـن رو متیل-تیوآدنوزیـن1 فـوراً توسـط چرخه یانگ تخریب می شـود، کـه نصفه گوگرد 
را در SAM بازیابـی می کنـد )چن و همـکاران، 201۳(.

در تنباکـو، اکوتیـپ بیـان کننده ژن OsMT1e-P ،MT، تحمل تنش خشـکی را بهبود 
 OsMT1a می بخشـد )کومـار و همکاران، 2012( به طور مشـابه، پیشـنهاد شده اسـت کـه
در برنـج )یانـگ و همـکاران، 200۹(، CaDSR6 )ژن از Capsicumannuum در گیـاه 
تراریخته آرابیدوپسـیس؛ کیـم و همـکاران، 2014( و TaAQp7 )پروتئین های آکواپورین2  
از گنـدم در تنباکـوی تراریختـه؛ ژاو و همـکاران، 2012( در تحمل خشـکی نقش اساسـی 

می کنند. ایفـا 
 گیاه تنباکویی که ژن GsGST گلوتاتیون اس-ترانسفراز از Glycinsoja را بیش از حد

بیـان می کننـد، تحمـل دهیدراسـیون بهتـری نشـان دادنـد )جـی و همـکاران، 2010(. 
 U17 بـا ژن نـاک اوت موتانـت بـرای گلوتاتیـون اس-ترانسـفراز Arabidopsis ،در مقابـل
 (AtGSTU17) در مقایسـه با گیاهان نوع وحشـی نسبت به تنش خشکی متحمل تر بودند.

این گیاهان مقادیر زیادی از GSH و ABA را انباشته می کنند )چن و همکاران، 2012(.

6-5- هیدروژن سولفید
گاز هیـدروژن سـولفید )H2S( در طـول متابولیسـم ال-سیسـتئین۳ توسـط آنزیم های 
سیسـتاتیونین بتا-سـنتاز4 و سیسـتاتیونین گاما-لایـز5 سـاخته می شـوند. شـواهد نشـان 
می دهنـد کـه H2S اثـرات معنـی داری در فیزیولـوژی و پاتولـوژی سـلولی دارنـد )شـن و 

همـکاران، 201۳(.
در برگ های Viciafaba، اثر تنش خشـکیبا افزایش مقدار H2S بیش تر شـده و فعالیت

D-/L-سیسـتئین دسـلوف-هیدراز6، آنزیـم کلیدی بیوسـنتز H2S، منجر به بسـته شـدن 

1. Methylthioadenosine

2. Aquaporin

3. L-cysteine

4. Cystathionine beta-synthase

5. Cystathionine gamma-lyase

6. D-/L-cysteine desulfhydrase
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روزنـه می شـود )هـو و همکاران، 2011(. پیش تیمار با H2S دهنده سـدیم هیدروسـولفید 
 )NaHS( به طور معنی داری، درصد زنده مانی گیاهچه های ذرت و سـلول های کشـت شـده

تنباکـو را تحـت تنـش گرمـا و توانایـی رشـد مجـدد بعـد از تنـش گرمـا را بـا کاهـش 
 سـلول های حیاتی و انباشـته کردن مالون دی آلدئید، افزایش داد )لـی و همکاران، 2012(.

NaHS اثـر بازدارندگـی تنـش مس بـر جوانه-زنی بذر گنـدم را در یک طـرز عمل مرتبط 

NaHS بـا مقـدار کاهـش داد )ژانـگ و همـکاران، 200۸(. پیـش تیمار کـردن ریشـه ها با
 تحمل هر دو تنش شـوری و غیریونی اسـمزی گیاه توت فرنگی را ارتقا داد. این گیاهان در
 مقایسـه با گیاهان بدون پیش تیمار NaHS، فلئورسـانس کلروفیل برگی، هدایت روزنه ای،
 محتوای نسبی آب برگ، مقادیر پراکسیداسیون لیپید بیش تر و تنش اکسیداتیو و نیتروساتیو1

کم تر نشان دادند )کریستو و همکاران، 201۳(.
 هم چنیـن H2S بـه تنظیـم آسـکوروبات و هموسـتازی ردوکـس GSH در گیاهـان
 پیش تیمار شده NaHS کمک می کند، الگوی بیان ژن های درگیر در سنتز هر دوی GSH و
 آسکروبات به افزایش سطوح GSH و آسکوروبات تحت تنش خشکی کمک می کند )شان و
 همکاران، 2011(. به عاوه، پیش تیمار کردن بذور گندم با NaHS فعالیت ال-گالاکتونو-4،
 1-لاکتـون دهیدروژنـاز، آنزیـم کاتالیزکننـده مرحلـه آخـر بیوسـنتز آسـکوروبات اسـید،

 H2S را افزایـش می دهـد )شـان و همـکاران، 2012(. مطالعـات اندکی نیز نشـان دادند که
مشـابه بـا سـایر مولکول هـای گازی هم چـون NO و CO به عنـوان یـک مولکـول پیـام در 
گیاهـان تحت تنش اکسـیداتیو عمـل می کند، )فانـگ و همکاران، 2014؛ یـو و همکاران، 

2014؛ ژانـگ و همکاران، 200۸(.

1. Nitrosative
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7-5- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
در ایـن فصـل، اطاعاتـی در مورد نقش مهم گوگرد در کاهش تنش ارائه شـد. آشـکار 
شده اسـت کـه گوگـرد نقـش مهمـی در کاهـش اثـرات تنـش گیاهان ایفـا می کنـد. برای 
درک متابولیسـم گوگـرد و نقـش آن در کاهـش تنش هـای غیرزنـده، لازم اسـت کـه همه 
 مسـیرهای بیوشـیمیایی و ژن هـای مرتبـط به متابولیسـم گوگرد معلوم شـوند. بـه عاوه،
 گونه های سـولفور واکنش گر مورد عاقه در بیولوژیسـت های گیاهی می باشد. مولکول های
 حاوی گوگرد جایی که اتم های گوگرد در بالاترین وضعیت اکسیداسیون قرار دارند و پیامد

بیوشـیمیایی کامـل ایـن گونه هـا بایـد تعریـف شـود. بـرای مثـال، بـه نظـر می رسـد کـه 
گونه هـای سـولفور واکنش گر نقشـی به شـدت مهـم در هموسـتازی فلز دارنـد. به-عاوه، 
توانایـی ترکیبـات حـاوی گوگـرد بـرای عمل کـردن به عنـوان  مولکول هـای پیـام نبایـد 
فرامـوش شـود. البتـه آبیـو کیمـورا )1۹۹6( پیشـنهاد کردنـد کـه احتمـالاً H2S هماننـد 
معـادل گونه هـای واکنش گـر اکسـیژن و واکنش گـر نیتـروژن، یک فرسـتنده پیـام گاز در 
بافـت مغـزی باشـد. ایـن امر دلالت بر ایـن دارد که تحقیقـات آینده در گیاهان با سـومین 
عضـو خانـواده گونه های واکنش گـر برخورد خواهد کرد. اسـتفاده از ˊاومیک هـا1ˋ از جمله 

پروتئومیکس هـا2 و متابولومیک هـا۳، بـرای پیشـرفت در ایـن زمینـه ضـرورت دارند.

1. Omics

2. Proteomics

3. Metabolomics
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فصل 6:
پرولین و گلایسین بتائین تحمل تنش اکسیداتیو 

ناشی از کادمیوم را در گیاهان متعادل می کنند: 
مکانیسم های بیولوژیکی و مولکولی 





1-6- مقدمه
 کادمیوم )Cd(، یکی از فلزات سـنگین سـمی اسـت و به عنوان مشـکل زیست محیطی
 عمده در سراسر جهان در نظر گرفته می شود. کادمیوم به طور مداوم از فعالیت های طبیعی و
 ناشـی از انسـان هم چـون معدن، فوران های آتشفشـانی، عدم مدیریـت زباله های صنعتی و

 اسـتفاده بیـش از حد از کودهای فسـفات به خاک اضافه می شـود )گرنـت، 2011؛ پارمر و 
همکاران، 201۳؛ سباستین و وارا پراساد، 2014(. به دلیل تحرک بسیار زیاد آن در سیستم 
 گیاه-خـاک، کادمیـوم جـذب شـده از خاک به قسـمت های بـالای گیاه منتقل می شـود و
 در قسـمت های خوراکـی انباشـته می شـود )ردجـالا و همـکاران، 200۹؛ اوراگوچـی و

فوجیـورا، 2012(. سـمیت کادمیـوم در انسـان ها منجـر بـه بیماری هـا زیـادی می شـود، 
 از جملـه، بیماری هـای کشـنده عمـده هم چـون بیماری هـای قلبـی، بیماری هـای کلیـه،

سـرطان و دیابـت )بازبینی شـده در برنهوفـت، 201۳(. آلودگی های کادمیـوم مزارع برنج، 
همـراه بـا کمبودهـای مـواد غذایـی، منجـر بـه اختـال کلیـوی و بیماری های اسـتخوانی 
 )بیماری Itai Itai( در جمعیت ژاپن می شود )اوگاوا و همکاران، 2004(. گیاهان کشت شده

در خاک هـای آلـوده بـه کادمیوم اختـال ردوکس سـلولی محیطی را نشـان می دهند که 
 )MG( 1و متیل گلی اوکسـال )ROS( منجـر بـه افزایـش تولیـد گونه هـای اکسـیژن فعـال
 می شود )حسین و همکاران، 200۹؛ اوجدا و همکاران، 201۳؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014؛

شـرما و دیتـز، 200۹؛ سـایتر و همـکاران، 201۳؛ ژاو و همـکاران، 2012(. افزایش بیش از 
 حـد MG و ROS به اجزا سـلولی و سـاختارها آسـیب می رسـاند )برای مثال بـه پروتئین،

لیپید و DNA( و باعث تغییرات برگشـت ناپذیر در متابولیسـم می شـود، که این امر باعث 
 مـرگ گیـاه می شـود. گیاهان دفاع هـای آنتی اکسـیدانی مؤثر )شـامل ترکیبـات آنزیمی و
 غیرآنزیمی( و سیسـتم منحصر به فرد گلی اوکسـالاز2 )شـامل دو آنزیم، گلی اوکسالاز یک و

گلی اوکسـالاز دو( کـه بـرای سـمیت زدایی ROS و MG ایفـای نقـش می کننـد را برای به 
ROS حداقل رسـاندن صدمه اکسـیداتیو اسـتفاده می کنند. به عاوه، پیامرسـانی ناشـی از 

مقاومـت بـه تنش هـای غیرزیسـتی مختلـف را از طریق تعدیـل بیان ژن های واکنشـی به 
تنـش افزایـش می دهد.

1. Methylglyoxal

2. Glyoxalase
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بیش تـر تحقیقـات دربـاره سـمیت کادمیـوم بـا اسـتفاده از بیـش انباشـت کننده ها1، 
انباشـت کننده ها، ژنوتیپ هـای حسـاس بـه کادمیوم و متحمـل به کادمیـوم و رویکردهای 
مهندسـی ژنتیـک انجـام شـده اند کـه بـرای شناسـایی سـطوح ترکیـب کننده و ناشـی از 
 آنتی اکسـیدان های غیرآنزیمـی و آنزیمـی کلیدی که می توانند با حساسـیت به کادمیوم و
 تحمـل مرتبـط باشـند )کویپـرس و همـکاران، 2010؛ گالگـو و همـکاران، 2012؛ سـان و
 همکاران، 2007(. نتایج قابل توجه به دست آمده ارتباط نزدیک گلی اوکسالاز و سیستم های
 دفاع آنتی آکسـیدانی با تحمل کادمیوم نشـان می دهند. گیاهانی که ظرفیت های سمیت زدایی

ROS و MG کم تری دارند برای سـموم زیسـتی کادمیوم مناسـب تر هسـتند )بازبینی شده 

در حسین و همکاران، 2021 الف(.
گیاهـان تنـش اکسـیداتیو ناشـی از کادمیـوم و مکانیسـم های خـاص را بـرای حفـظ 
هموسـتازی سلولی، رشـد و توسعه تشـخیص می دهند )گالگو و همکاران، 2012(. تنظیم 
متابولیـک از طریـق انباشـت شـدن پرولیـن و گایسـین بتائیـن اسـتراتژی فیزیولوژیکـی 
اصلـی سازگارشـده توسـط گیاهـان عالی برای بررسـی اثـرات زیان آور ROS و MG اسـت 
 )اصغـر و همـکاران، 201۳؛ دهیر و همکاران، 2012؛ حسـین و همکاران، 201۳؛ اسـام و
 همـکاران، 200۹ الـف، 200۹ ب؛ خـان و همکاران، 2015؛ شـرما و دیتـز، 2006؛ وانگ و

همـکاران، 201۳(. مهم تـر از همـه، پرولیـن تنهـا فرونشـانگر مؤثـر ROS نیسـت بلکـه 
 پرولیـن مهم تریـن ترکیب پیامرسـانی ردوکس نیز اسـت )اشـرف و فـولاد، 2007؛ رجب و

همـکاران، 2014؛ سـیگنورلی و همـکاران، 2014(. در کنـار ایـن، پرولیـن نیـز به عنـوان 
ذخیـره نیتـروژن و کربـن بـه کار گرفتـه می شـود، چاپـرون مولکولـی، و پیـام بـرای دیگر 
 واکنش های سـازگاری )حسـین و همکاران، 2014 الف، وربروجن و هرمنز، 200۸، یانگ و
 همـکاران، 2012( نیـز اسـت. پرولیـن نیـز نقـش دفاعـی مهمـی در تنش فلزات سـنگین
 ایفا می کند. تحقیقات نشـان داده اند که پرولین یون های فلزات سنگین در سلول های گیاه
 را کات می کند و یک کمپلکس کادمیوم-پرولین غیرسـمی را تشـکیل می دهد )شـرما و
 همـکاران، 1۹۹۸(. وانگ و همـکاران )201۳( دریافتند که محتوای پرولین برگ های ذرت

تحت تنش کادمیوم افزایش می یابد. اصغر و همکاران )201۳( دریافتند که تحمل کادمیوم 

1. Hyperaccumulator
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 در واریته هـای خـردل ).Brassica juncea L( بـه انباشـته کـردن پرولین و آسمیاسـیون
نیتـروژن وابسـته اسـت. واریته متحمـل Alankar بیش تریـن محتوای پرولیـن و نیتروژن، 
بیش تریـن فعالیـت نیتـرات ردوکتـازNR( 1( را دارد و می توانـد به طـور مؤثرتـری تنـش 
 اکسیداتیو ناشی از کادمیوم را در مقایسه با رقم با تحمل نسبی پایین SS2 را کنترل کند.
 انباشـته شـدن پرولین آزاد در سلول های گیاه یک نشـانگر محافظتی سلول های گیاه است
 که در معرض تنش های غیرزیسـتی قرار می گیرد. مشـخص شـده اسـت که کاهش اثرات

تنـش در محتـوای آب سـلولی موجـب تجمـع پرولیـن می شـود )آن و همـکاران، 201۳؛ 
اسـچت و همـکاران، 1۹۹7(.

هم چـون پرولیـن، محافظـت کننده های اسـمزی گایسـین بتائین در تنـش کادمیوم 
افزایـش می یابنـد و عملکـرد آن هـا برای حفظ اجـزای سـلولی و سـاختارها در برابر اثرات 
 مضر تنش اکسـیداتیو اسـت )چن و مورتا، 2011(. مشـاهده شده است که گایسین بتائین

بـرای تثبیـت سـاختار کمپلکـس پروتئین هـا و آنزیم ها، و محافظت دسـتگاه فتوسـنتزی، 
 سـلول های گیاه را از طریق سیسـتم های سمیت زدایی MG و ROS تنظیم می کند )چن و

مورتـا، 2011؛ کـروز و همـکاران، 201۳؛ هوکـو و همـکاران، 200۸؛ حسـین و همـکاران، 
2010؛ اسـام و همـکاران، 200۹ الـف؛ یانـگ و همـکاران، 2007(. گایسـین بتائیـن، 
 ربیولـوز 1 و 5 بیـس فسـفات کربوکسـیاز/ اوکسـیژناز )RuBisCO( را بـا ممانعت فعالیت
 RuBisCO در تیاکوئید و ممانعت از غیرفعال سازی آن با گرما، محافظت می کند )آلاخوردیو و

 همـکاران، 200۸(. اخیـراً، در گیـاه آبـزی .Salvia natus L، دهیـر و همـکاران )2012(
دریافتند که مقدار گایسین بتائین در واکنش به تنش فلزات سنگین افزایش می یابد.

 اگرچـه عملکرد چندگانـه بتائین و پرولین در تعدیل تحمل کادمیوم به خوبی شـناخته
شده اسـت، مکانیسـم های فیزیولوژیکـی و بیولوژیکـی دقیـق پرولیـن یا گایسـین بتائین 
ناشـی از تحمـل تنـش کادمیوم هنوز موضوع تحقیقات بسـیاری اسـت. مطالعات متعددی 
نشـان دادنـد کـه افزایش مقدار پرولین سـلولی یا گایسـین بتائین، چه بـا کاربرد خارجی 
 یـا بـا اسـتفاده از رویکرد ترانسـژنیک، می تواند بیان ژن های مختلف تحمـل تنش از جمله

1. Nitrate reductase
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بیـان ژن هـای مرتبـط با پاک سـازیROS 1 و MG را تعدیل کنـد )کاو و همکاران، 201۳؛ 
دومـن و همـکاران، 2011؛ حیـات و همکاران، 201۳؛ هوکو و همکاران، 200۸؛ حسـین و 
 همکاران، 2010؛ اسام و همکاران، 200۹ الف و ب؛ سریچورنادولسیل و همکاران، 2002(.
 فصـل حاضـر متابولیسـم ROS و MG را در گیاهان تحت تنـش کادمیوم و نقش پرولین و

گایسین بتائین در افزایش تحمل کادمیوم را بحث می کند.

 2-6- علائم سـمیت کادمیوم در سـلول های گیاه و واکنش های
فیزیولوژیکی سلولی

عائـم سـمیت کادمیـوم در بسـیاری از گونه هـای گیاهـی و تحـت شـرایط مختلـف 
 محیـط زیسـت مطالعـه شده اسـت. تنـش کادمیوم باعـث القا کلروز برگ و سـاقه )سـی و
 همـکاران، 200۹؛ ویهوگـر، 2014؛ ژانـگ و همـکاران، 201۳( نکـروز بـرگ )پیترینـی و

همکاران، 2010( و قهوه ای شـدن ریشـه ها می شـود )میشـرا و همکاران، 2006(. کادمیوم 
 می تواند عدم تعادل مواد غذایی را نیز باعث شود )لاربی و همکاران، 2002؛ ویهوگر، 2014( و
 می توانـد بسـیاری از فرآیندهـای فیزیولوژیکـی و بیولوژیکـی هم چون تنفس، فتوسـنتز و
 آسمیاسـیون نیتـروژن، فعال سـازی آنزیم هـای کلیدی و تعـادل آب را مختل کند )چن و

همـکاران، 2007؛ هیدجـی و همکاران، 2010؛ پارمر و همکاران، 201۳؛ وانگ و همکاران، 
2014؛ ژانگ و همکاران، 201۳(.

 گزارش شده اسـت که تنش کادمیوم سـاختار2 کلروپاسـت ها، تعرق و هدایت روزنه ای
 را تغییر می دهد )فلکساس و مدرانو ، 2002؛ جانوسکایتینه، 2014؛ سوزا و همکاران، 2011؛

وانـگ و همـکاران، 2014(، کـه ایـن امـر منجـر بـه کاهـش غلظـت CO2 خـارج سـلولی 
می شـود )جانوسـکایتینه، 2014؛ وسـیلو و همـکاران، 2002(. تنـش کادمیـوم آنزیم های 
درگیـر در تثبیـت CO2 را غیـر فعـال می کنـد، در نتیجه باعث کاهش فتوسـنتز می شـود. 
بسـته شـدن زودهنـگام روزنه هـا و کاهـش در رنگدانه هـای فتوسـنتزی به عنـوان نتیجـه 
 تنـش کادمیـوم به خوبی ثبت شده اسـت )کروپـا، 1۹۸۸؛ پارمر و همکاران، 201۳؛ سـوزا و

همکاران، 2005(.

1. Scavenging

2. Ultrastructure
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تأخیـر در رشـد گیاهـان ناشـی از تنـش کادمیـوم به دلیـل ممانعت از توسـعه سـلولی 
بـا واسـطه گری اتصـال عرضـی بیش تـر پکتین هـا در وسـط لامـا اسـت )پوسـچنریدر و 
همـکاران، 1۹۸۹(. اگرچـه، ممانعـت از رشـد ناشـی از کادمیـوم نیـز بـه انباشـته شـدن 
 بیش تـر محصـولات ذخیره ای در مصرف رشـد سـلول و طویل شـدن مرتبط اسـت )مویا و
 همکاران، 1۹۹5؛ ورنا و دوبی، 2001(. به عاوه، کاهش فتوسـنتز و اثرات تنش اکسـیداتیو

بـر فرآیندهـای فیزیولوژیکـی هم چـون متابولیسـم اکسـین یـا حامل هـای اکسـین نیز به 
کاهـش رشـد کمـک می کنـد )پرسـاد، 1۹۹5(. تنش اکسـیداتیو اکثـراً به عنوان اثـر اولیه 
کادمیـوم بحـث می شـوند، حتـی بـا وجـود این کـه کادمیـوم مسـتقیماً قـادر بـه سـاخت 
رادیکال هـا نیسـت )کلمنـس، 2006؛ پرز-چـاکا و همـکاران، 2014(. کادمیـوم با دخالت 
در فرآیندهـای فیزیولوژیکی و سیسـتم های دفاعی آنتی اکسـیدانی باعث تنش اکسـیداتیو 
می شـود )سـایپرس و همـکاران، 2010؛ گراتـو و همـکاران، 2005؛ حسـین و همـکاران، 
2010؛ پرز-چـاکا و همـکاران، 2014؛ سـیتار و همکاران، 201۳( )ایـن موضوع با جزئیات 

بیش تـر بعـداً توضیـح داده خواهد شـد(.
درون سـلول های گیـاه، غشـای پاسـمایی اولیـن سـاختاری اسـت کـه تحـت تأثیـر 
کادمیـوم قـرار می گیـرد. کربونیلـه شـدن1 پروتئیـن و اتصـال عرضـی پروتئیـن تیول هـا 
 )بلکادهـی و همـکاران، 2014؛ رومرو-پروتاس و همکاران، 2002( تخریب غشـای لیپیدی

 ناشـی از رادیکال هـای آزاد )کویپـرس و همـکاران، 2010؛ پوپـوا و همـکاران، 200۹(، 
نشـت یونـی )یانونـه و همـکاران، 2010( و غیرفعال سـازی پروتئین های غشـایی هم چون 
H-ATPases )فودور و همکاران، 1۹۹5( برخی از مکانیسم هایی هستند که احتمالاً در صدمه 
 به غشا پاسمایی ناشی از کادمیوم درگیر باشند. کادمیوم نیز باعث اختالات کروموزومی2

می شـود، مانـع از تقسـیم سـلول می شـود و می توانـد چرخـه سـلولی را در بسـیاری از 
گونه هـای گیاهـی مختل کند )اسـام و همـکاران، 2014؛ بناویدس و همـکاران، 2005(.

کادمیـوم جـذب آب و هم چنیـن جـذب و انتقـال مـواد غذایـی ضروری مثل پتاسـیم، 
 کلسیم، فسفر را محدود می کند )داس و همکاران، 1۹۹7؛ سباستیان و ورا پراساد، 2014(.

1. Carbonylation

2. Chromosomal aberrations
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کادمیـوم جـذب و انتقـال ریشـه بـه انـدام هوایـی نیتـرات را کاهـش می دهـد، ایـن امـر 
 به دلیـل ممانعـت از فعالیـت نیتـرات ردوکتاز اسـت )هرنانـدز و همـکاران، 1۹۹6؛ ارفان و 
 همکاران، 2014(. دلیل سمیت سلولی کادمیوم شباهت شیمیایی کادمیوم با یون های فعال

از نظر عملکردی اسـت که در جایگاه های فعال بسـیاری از آنزیم ها و ترکیبات پیامرسـان 
به ویـژه عنصـر روی و هم چنین کلسـیم و آهن یافت می شـوند )گالگو و همـکاران، 2012؛ 

روث و همکاران، 2006؛ ویهوگر، 2014(.
تنـش کادمیـوم تولیـد ROS و MG را افزایـش می دهد )حسـین و همـکاران، 200۹؛ 
 MG اوجـدا و همـکاران، 201۳؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014(. انباشـته شـدن بیش از حد
در سـلول های گیاهـی تولیـد ROS را با مختل کـرده و فرآیندهـای فیزیولوژیکی هم چون 
ROS فتوسـنتز )سـایتو و همکاران، 2011( را  با غیرفعال سـازی سیسـتم های پاک کننده 
 کاهش می دهد )هوک و همکاران، 2010، 2012 الف؛ رومرو-پورتاس و همکاران، 2004(.
 تنش اکسیداتیو ناشی از ROS باعث پراکسیداسیون لیپید، بهم ریختگی غشا1، نشت یونی،
تخریـب DNA و در نهایـت مـرگ گیـاه می شـود )حسـین و همـکاران، 2010؛ رومـرو-

پورتـاس و همـکاران، 2002؛ سـیتار و همـکاران، 201۳(.

3-6- مکانیسم های تحمل کادمیوم در گیاهان
 گیاهان عالی استراتژی های مولکولی و فیزیولوژیکی هماهنگ را برای تنظیم جذب آب،

متحرک سـازی و غلظـت خارج سـلولی یون های کادمیـوم، و برای محافظت از سـلول ها از 
صدمـه ناشـی از کادمیـوم به کار می گیرند. برای شناسـایی مکانیسـم های اصلـی مرتبط با 
 تحمل کادمیوم، مکانیسـم های تجمع و سـازگاری، رویکردهای بیولوژیکی، فیزیولوژیکی و
 مولکولـی را تحـت تأثیر قرار می دهند )اصغر و همـکاران، 2015؛ گالگو و همکاران، 2012؛
 حسـین و همـکاران، 2012 الف(. مکانیسـم های مختلف توسـط گونه هـای مختلف گیاهی
 بـرای تحمـل کادمیوم مـازاد به کار گرفته می شـوند که غالب اوقات بیش از یک مکانیسـم

در یک گونه گیاهی یافت می شود )گالگو و همکاران، 2012؛ لین و ارتس، 2012(. گیاهان 
 هـردو مکانیسـم  سـازگاری و سـاختاری را بـرای تحمل یون هـای کادمیوم دارا می باشـند

)لین و آرتس، 2012(.

1. Disorganization
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 گیاهان متحمل به فلزات سـنگین از مکانیسـم هایی هم چون حذف در غشاء پاسمایی،
 غیرمتحـرک کردن، محدود کردن جذب و انتقال فلزات، سـنتز انتقال دهنده های مخصوص
 فلزات سـنگین، کات شـدن و عدم تحرک فلزات توسـط لیگاندها )فیتوکاتین ها، PCها و

متالوتیونئینMT ،1ها(، تغییر ROS و سیسـتم های سـمیت زدا MG، تحریک القاء پروتئین 
 تنـش، سـنتز پرولیـن و گایسـین بتائیـن، و افزایـش مقـدار پلی آمین ها، بـا مولکول های

پیامرسـانی هم چـون سالیسـیلیک اسـید، جاسـمونیک اسـید2، نیتریـک اکسـید۳ و اتیلن 
 درگیر در هماهنگی این واکنش ها استفاده می کنند )بازبینی شده در اصغر و همکاران، 2015؛
 گالگو و همکاران، 2012؛ حسـین و همکاران، 2012 الف؛ سـیتار و همکاران، 201۳؛ زو و
 وانـگ، 201۳(. عـاوه بـر این، تغییـر مسـیرهای متابولیکـی حیاتی، هم چون فتوسـنتز و
 تنفـس، کارایـی گیاهان را برای جبران تقاضای انرژی زیاد در سـلول های آلوده به کادمیوم

کاهش می دهد )حسین و کوماتسو، 201۳(.
 گیاهانـی کـه در غلظـت بـالای کادمیـوم می تواننـد رشـد و توسـعه یابنـد، به عنـوان
 بیش انباشت کننده ها معروف هستند و این گیاهان حتی زمانی که در معرض تیمار خارجی
 کـم کادمیـوم هسـتند کادمیوم را در بافت های خود انباشـته می کننـد و اغلب کادمیوم در
 اندام هوایی تجمع می یابند می شـوند. در بیش انباشـت کننده ها، مقدار زیاد بیان ساختاری
 انتقال دهنده ها در غشای پاسمایی معمول است، همانطور که در مورد بیش انباشت کننده های

عنصر روی و کادمیوم مشاهده شده است )دالکورسو و همکاران، 201۳؛ لومبی و همکاران، 
Thlaspi caerulescens 2001؛ پنسـه و همـکاران، 2000(. تحمـل فلـزات سـنگین در 
 بـا انباشـته شـدن کم فلـزات در واکوئل های ریشـه، انتقال زیاد از ریشـه به انـدام هوایی و
 افزایش جذب سلول های برگ، آشکار می شود )لاسات و همکاران، 2000؛ ویوهوگر، 2014(.

اخیـراً، سـو وانـگ )201۳( گـزارش کردنـد کـه تحمل کادمیـوم در گیاه فسـکیو بـا جایگیری 
کم تـر کادمیـوم در اسـتوانه آونـدی ریشـه ها، بـا انتقال کم تـر کادمیوم بـه برگ هـا مرتبط بود. 
Phagmitesaustralis ،مکانیسم های بیوشیمیایی تحمل کادمیوم نیز در گیاه بیش انباشت کننده 

1. Metallothionein

2. Jasmonic acid

3. Nitric oxide
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 مطالعه شده اسـت. ریشـه های گیاهان تیمار شـده با کادمیوم افزایش در محتوای GSH و
AsA را نشـان دادنـد و افزایـش فعالیت هـای آنزیم هـای سـمیت زدای ROS در گیاهـان 

تحـت تنـش کادمیـوم نشـان از تغییر مناسـب GSH و AsA اسـت و آنزیم های بازسـازی، 
 حداقـل در قسـمتی، ممکـن اسـت بـرای تحمل فلـزات سـنگین در Phagmites مسـئول 

)یاننیللی و همکاران، 2002(.

4-6- تولید ROS ناشی از کادمیوم در سلول های گیاه
 اگرچه کادمیوم تنش اکسـیداتیو را القا می کند، اما در واکنش های فنتون1 و هبر-ویز2

شـرکت نمی کنـد. گمـان مـی رود کـه کادمیـوم بـا بازدارندگـی فرآیندهـای فیزیولوژیکی 
 فتوسنتز و تنفس و از طریق بازدارندگی سیستم های دفاعی آنتی اکسیدانی تنش اکسیداتیو

را القـا می کنـد )بلکادهـی و همـکاران، 201۳؛ سـویپرس و همـکاران، 2010؛ گراتـاو و 
همـکاران، 2005؛ حسـین و همـکاران، 2012 الف(. گزارش شده اسـت که کادمیوم اضافی 
II را از مرکـز واکنـش اکسـید کننـده آب فتوسیسـتم Mn2+ و Ca2+ می توانـد یون هـای 

حـذف کنـد و از عملکـرد فتوسیسـتم II جلوگیـری کند و دسـت نهایت منجـر به اختال 
انتقـال الکتـرون شـود )آتـال و همـکاران، 1۹۹1؛ باسزینسـکی و همـکاران، 1۹۸0؛ فالر و 
همـکاران، 2005؛ کرانتـو و همـکاران، 200۸؛ موهانتـی و موهانتـی، 1۹۸۸(. در قسـمت 
احیـا فتوسیسـتم ماننـد فـاز کربوکسـیله شـدن فتوسـنتز، جریـان الکتـرون به وسـیله 
کادمیوم جلوگیری می شـود )سـیدلکا و باسزینسـکی، 1۹۹۳(،. ریبولوز 1،5-بیس فسفات 
کربوکسـیاز )RuBPC( و فسـفو اینـول پیـروات کربوکسـیاز۳ )PEPC( هدف هـای اولیـه 
فلزات سـنگین هسـتند. مشـخص شده اسـت که یون های کادمیوم از فعالیت RUBPC با 
حـذف یون هـای منیزیـم، یکی از مهم تریـن کوفاکتورهـای واکنش های کربوکسیاسـیون 
جلوگیـری می کننـد حـذف یون هـای منیزیـم می توانـد فعالیـت روبیسـکو را به دنبـال 
واکنش های اکسیژناسـیون4 تغییر دهد )کرانتو و همکاران، 200۸؛ سـیدلکا و باسزینسکی، 

1. Fenton

2. Haber-Weiss

3. Phosphoenol pyruvate carboxylase

4. Oxygenation
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1۹۹۳؛ سـیدلکا و همـکاران، 1۹۹۸( و منجـر بـه تولیـد گلیکولیـت1 شـود کـه توسـط 
 گلیکولات اکسـیداز )GO(، تشـکیل دهنده H2O2 در پراکسـی زوم می شـود )تاکاهاشـی و

 -O2˙ در پراکسـی زوم ها شـامل فعالیت هـای ROS مورتـا، 200۸(. منبـع اضافـی تولیـد
تولید کننده ژانتین اکسـیدازXO( 2(، فاوین اکسـیدازها۳، و بتا-اکسیداسـیون4 می باشـد 
)کورپاس و همکاران، 2001؛ دل ریو و همکاران، 2006؛ محمدی و همکاران، 2010(. تنش 
 کادمیـوم نیـز تحـرک پراکسـیمال5 را افزایـش می دهد که بـا افزایش ROS مرتبط اسـت

)رودریگز-سـرانو و همـکاران، 200۹(. رومرو-پورتـاس و همکاران )2004( انباشـته شـدن 
سـریع H2O2 را تحـت تنـش کادمیـوم در پراکسـی زوم های برگ گـزارش کردند.

زنجیـره انتقـال الکتـرون )ETC( میتوکنـدری در گیاهـان مثـل حیوانـات، به عنـوان  
مهم تریـن مـکان سـمیت کادمیـوم در نظر گرفتـه می شـود. مکان هایی کـه به خوبی برای 
سـنتز ROS شـناخته شـده اند کمپلکس هـای یـک و سـه در ETC میتوکندری هسـتند، 
O2- سـنتز شـده و بعداً به H2O2 تبدیل می شـود )کونن و همـکاران، 2011؛  درحالی کـه̇ 
 وانلربگ، 201۳(. در میتوکندری، وقوع ردوکس فعال یا غیرفعال کاتیون های فلزات سنگین
 می توانـد بـه شـروع و بـه تأخیـر انداختن تنش اکسـیداتیو کمـک کنـد )رومرو-پروتاس و

 ROS همـکاران، 2004؛ وانـگ و همـکاران، 2004(. افزایـش بیان ناشـی از کادمیوم تولید
درون سـلول های ریشـه به طـور عمـده از ETC میتوکنـدری ناشـی می شـود )هینـو و 
همـکاران، 200۸(. اسـمیری و همـکاران )2010( دریافتنـد کـه کادمیـوم اضافی می تواند 
 عملکرد میتوکندری را با تغییر تعادل ردوکس اندامک مختل کند. بی و همکاران )200۹(

 گـزارش کردنـد که سـنتز ROS در میتوکنـدری، در ترکیب با تغییر توزیـع میتوکندری و 
الگوهـای تحـرک در Arabidopsis در معرض کادمیوم قبل از تولید ROS در کلروپاسـت 

انجام می شـود. 

1. Glycolate

2. Xanthine oxidase

3. Flavin oxidase

4. Beta-oxidation

5. Peroxisomal
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 آنزیم هـای آپوپاسـتیک1 مانند پراکسـیدازهای دیـواره سـلولی و NADPH متصل به
O2- و H2O2 در آپوپاسـت هسـتند )محمدی و همکاران،  غشـا پاسـما منبع اولیه تولید̇ 
 NADPH 2010؛ ویـن و همکاران، 2012(. هم چنین یافت شده اسـت کـه کادمیوم تولید 
اکسـیداز و انباشـته شـدن بیش تـر ROS را تحریـک می کنـد )هینـو و همـکاران، 200۸؛ 
پرز-چـاکا و همـکاران، 2014؛ رومرو-پروتـاز و همـکاران، 2004(. گارنیـر و همـکاران 
)2006( نشـان دادند که NADPH اکسـیدازها در تشـکیل H2O2 ناشی از کادمیوم دخیل 
هسـتند. NADPH اکسـیداز و القـا ROS وابسـته به پراکسـیداز دیواره سـلولی نیـز اخیراً 
در واکنـش بـه کادمیـوم و مـس گـزارش شـده اند )پرز-چـاکا و همـکاران، 2014؛ رمانز و 

همـکاران، 2010؛ ویـن و همـکاران، 2012(.
 انباشته شدن زیاد ROS در اندامک ها معمولاً توسط سیستم های دفاعی آنتی اکسیدانی

سـمیت زدایی می شـود. بـا این حـال، ممکـن اسـت H2O2 بـه دورن سـیتوزول یـا دیگـر 
اجـزای سـلول نشـت کند.

شکل 6-1- تولید ROS ناشی از کادمیوم در اندامک های مختلف سلول های گیاه و پیام رسانی ناشی از 
ROS در بیان ژن دفاعی. 

1. Apoplastic
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 جدای از اثرات مضر، H2O2 می تواند به عنوان یک پیام )شکل 6-1( در واکنش های تنشی
 عمل کند و بیان و فعالیت ژن ها را تنظیم کند )چمیلوسکا-باک و همکاران، 2014؛ حسین و
 فوجیتـا، 2010، 2012، 201۳؛ حسـین و همـکاران، 2011 الـف و ب، 201۳ الـف و ب؛
 شرما و دیتز، 200۹؛ سوزوکی و همکاران، 2011(. سته و همکاران )2012( بیان کردند که

H2O2 یکـی از مولکول هـای پیامرسـانی اولیـه فعـال کننـده انتقـال پیـام در واکنـش بـه 

اسـت. کادمیوم 

5-6- سمیت زدایی ROS تحت تنش کادمیوم
 ROS آنتی آکسـیدانی سـمیت زدایی  گیاهـان سیسـتم های  تکامـل،  دوره  در طـول 
هماهنـگ را بـرای حفـظ مقدار ROS ثابـت را توسـعه داده اند و این سیسـتم های دفاعی، 
 موجود در اجزا درون سلولی مختلف، برای جلوگیری از انباشته شدن ROS تحت تنش های

مختلف از جمله تنش کادمیوم بکار می رود )شکل 2-6(.

شکل 6-2- سیستم های سمیت زدایی گونه های اکسیژن فعال در گیاهان
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،)SOD( سوپراکسـید دیسـموتاز ،)CAT( آنتی اکسـیدان های آنزیمـی هم چون کاتالاز 
آسـکوروبات پراکسـیداز )APX(، مونودهیدروآسـکروبات ردوکتـاز1)MDHAR(، دهیروآسـکوروبات 
ردوکتـازDHAR( 2(، گلوتاتیـون ردوکتـاز۳ )GR(، گلوتاتیـون اس-ترانسـفراز4 )GST( و 
،)GSH( و آنتی اکسیدان های غیرآنزیمی هم چون گلوتاتیون )GPX( گلوتاتیون پراکسـیداز 

سیسـتم های  عمـده  ترکیبـات  کارتنوئیدهـا  و  توکوفـرول   ،)AsA( اسـید  آسـکوروبیک 
 .)2004 همـکاران،  و  میتلـر  2010؛  توتجـا،  و  )گیـل  هسـتند   ROS سـمیت زدایی 
سوپراکسـید )˙O2-( به سـرعت توسـط SOD به H2O2، و بعد از آن با مصرف AsAتوسـط 
APXبـه آب، یـا توسـط CAT کـه به صـورت مسـتقیم H2O2 را بـه آب تبدیل می شـوند. 

 ،ROS توسـط AsA یـا اکسیداسـیون مسـتقیم ،APX توسـط عمـل AsA اکسیداسـیون
 )DHA( و دهیدروآسکوروبات )MDHA( منجر به انباشـته شـدن مونودهیدروآسـکوروبات
 AsA بـه ،NADPH بـا اسـتفاده از ،MDHAR بعـد از آن از طریـق MDHA .می شـود
تبدیـل می شـود و DHAR بـا مصـرف GSHDHR را بـه AsA تبدیل می کنـد. گلوتاتیون 
دی سـولفید )GSSG( توسـط GR، با مصـرف NADPH به GSH تبدیل می شـود. احیای 
GST و GPX بـا اسـتفاده از گلوتاتیـون H2O2 و پراکسـیداز آلـی از جملـه پراکسـیداز 

لیپیـد، تولیـد آب یـا الکل هـا را کاتالیـز می کنـد. GSH و AsA نیـز به عنوان پاکسـازهای 
 مسـتقیم ROS در واکنش هـای غیرآنزیمـی عمـل می کننـد. هماهنگی بیـن فعالیت های 
 آنزیم های آنتی اکسـیدانی و آنتی اکسـیدان های غیرآنزیمی، در اجزا درون سـلولی مختلف،

O2- و H2O2 برای انجام عملکردهای پیامرسـانی  بایـد بـرای فراهم کردن سـطح مطلـوب̇ 
حفـظ شـوند )میتلـر، 2002؛ پتـرو و وان بروسـگم، 2012(. تعـادل بیـن تولیـد ROS و 
سـمیت زدایی در سـلول های گیـاه بـه ROS اجـازه ایفـای عملکـرد پیامرسـانی و تنظیـم 
شـبکه بزرگـی از ژن هـا را می دهد )میتلـر و همـکاران، 200۸؛ میتلر و همـکاران، 2004؛ 

پتـرو و وان بروسـگم، 2012؛ سـاندیالیو و همـکاران، 2012(.

1. Monodehydroascorbate reductase

2. Dehydroascorbate reductase

3. Glutathione reductase

4. Glutathion S-transferase
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6-6- تغییر فعالیت های آنزیم آنتی اکسیدان در واکنش به تنش کادمیوم
هم چـون مکانیسـم های بالقـوه تحمـل تنـش کادمیـوم، نقـش سیسـتم های دفاعـی 
 آنزیمی و غیرآنزیمی آنتی اکسـیدان در برخی از گزارشـات اخیر بازبینی شده است )انجوم و
 همـکاران، 2012؛ بیلیـن و همـکاران، 201۳؛ گالگـو و همـکاران، 2012؛ جوزفـزاک و

همکاران، 2012؛ موراتو و همکاران، 2012؛ شرما و دیتز، 2006(. با استفاده از ژنوتیپ های 
 متحمل به کادمیوم و حسـاس به کادمیوم، انباشـت کننده کادمیوم و بیش انباشـت کننده

کادمیـوم و رویکردهـای ترانسـژنیک، اکنـون به خوبـی معیـن شده اسـت کـه فعالیت های 
زیـاد مقـدار آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی و آنتی اکسـیدانی غیرآنزیمـی، چه سـاختاری و یا 
 القـا شـده، بـه تحمل تنش کادمیوم مربوط هسـتند )انجـوم و همکاران، 2012؛ حسـین و
 همکاران، 2010، 2012 الف؛ شـرما و دیتز، 200۹(. مشـخص شده است که تنش کادمیوم

 آسـیب اکسـیداتیو را در تعداد زیادی از گونه های گیاهی، در غلظت های متغییر کادمیوم، 
 اندام هـای مختلـف یـا در سـلول های کشـت شـده القـا می کنـد و ارتبـاط قـوی بیـن 
تحمل تنش کادمیوم و سیسـتم های سـمیت زدایی ROS و MG وجود دارد )سـویپرس و 
همکاران، 2010؛ گالگو و همکاران، 2012؛ حسـین و همکاران، 2010؛ اسـام و همکاران، 
 200۹ الف و ب؛ محمد و همکاران، 2012؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014؛ شینگا-پاریک و

همـکاران، 2006؛ سـیتار و همکاران، 201۳؛ ترن و پوپـوا، 201۳(. در ادامه در مورد تغییر 
فعالیت هـای آنزیـم آنتی اکسـیدانی و مقـدار آنتی اکسـیدان های غیرآنزیمـی در گونه هـای 

مختلـف گیاهـی واکنش دهنده به تنش کادمیوم اشـاره شـده اسـت.

)SOD( 1-6-6- سوپراکسید دیسموتاز
در سـلول های گیاهـی و جانـوری، SOD اولیـن خـط دفاعـی در برابر ROS القا شـده 
توسـط تنش هـای زیسـت محیطـی از جملـه تنش کادمیـوم می باشـد. فعالیت ایـن آنزیم 
مسـتقیماً مقـدار ˙O2- و H2O2، دو پیش مـاده بسـیار مهـم واکنـش هبر-ویـس را تغییـر 
می دهـد. ˙O2- تولیـد شـده در بافت هـای گیاهـی معمـولاً توسـط عمـل SOD، کـه بعداً 
توسـط کاتـالاز و /یـا پراکسـیدازها بـه آب منتقـل می شـوند، بـه H2O2 تبدیـل می شـود. 
 ،Cu/ZnSOD یا FeSOD، MnSOD  می توانـد به عنـوان SOD ،بسـته بـه کوفاکتور فلزی 
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 در اندامک های مختلف درون سلولی طبقه بندی شود. مارتینز-دومینگویز و همکاران )2010(
 افزایـش تدریجـی فعالیـت SOD در Spartinadensiflora در معـرض تنـش کادمیـوم را

نشان دادند. افزایش فعالیت SOD تحت تنش کادمیوم نیز توسط احمد و همکاران )201۳( 
Thyphaangustifolia در گوجه فرنگـی و توسـط باه و همـکاران )2011( در گیاهچه هـای 
)Nicotinatabacum L.( نشان دادند که گیاه تنباکو )نشان داده شد. مارتینز و همکاران )2011 
 رشد یافته در شرایط هیدروپونیک با مقادیر مختلف کادمیوم )100، 50، 25، 10و 0 میلی مولار(

فعالیـت بیش تـر SOD در برگ هـای پیرتـر نشـان می-دهنـد، در حالی کـه در برگ هـای 
جوان تـر فعالیـت SOD کاهـش می یابـد. اگرچـه، اسـمیت و همـکاران )200۸( فعالیـت 
Arabidopsis در واکنـش به مقدار کم و زیاد تنش کادمیـوم در گیاهچه های SOD کم تـر 
 را دریافتند. کاهش فعالیت SOD و اثرات سمیت کادمیوم در Pisum sativum مرتبط بود

)سـاندلیو و همـکاران، 2001(. سـاندلیو و همـکاران )2001( نشـان دادنـد که رشـد گیاه 
نخـود در معـرض 50 میلی مـولار کادمیـوم فعالیـت MnSOD، FeSOD و CuZnSOD را 
بـه ترتیـب در 60، ۸0 و۹0 درصـد کاهـش داد. به نظر می رسـد که این تفـاوت ها به دلیل 
اختـاف در گونه هـای گیاهـی آزمایـش شـده، غلظت هـای کادمیـوم اسـتفاده شـده و نیز 
طـول دوره تیمـار کادمیـوم باشـد. تغییرات مشـابهی در بیان ژن SOD در سـویا مشـاهده 
شـد )پرز-چاکا و همـکاران، 2014(. کادمیوم افزایش بیان ژن هـای FeSOD، MnSOD و 
Cu/ZnSOD در گیاهچه هـای چندسـاله چاودار1 را باعث شـد. افزایش بیـان ژن SOD در 

دیگـر گیاهـان تحت تنش کادمیوم نیز مشـاهده شـد )احمد و همـکاران، 201۳؛ پاولک و 
همـکاران، 200۹(. تجزیـه تحلیـل پروتئوم ریشـه B. juncea در معـرض کادمیوم افزایش 

بیـان FeSOD و کاهـش بیان Cu/ZnSOD را نشـان داد )آلوارز و همـکاران، 200۹(.

)APX( 2-6-6- آسکوروبات پراکسیداز
آسـکوروبات پراکسـیداز آنزیم اصلی مسـیر آسـکوروبات-گلوتاتیون اسـت که به عنوان  
 APX را بـه آب تبدیل می کند. افزایـش فعالیت H2O2 ،AsA دهنـده الکتـرون یـا مصـرف
تحـت تنـش کادمیـوم در بسـیاری از گونه هـای گیاهـی گـزارش شده اسـت. بـرای مثال، 

1. Rye grass
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افزایـش بیـان فعالیـت APX تحـت تنـش کادمیـوم در گیاهچه هـای کلزا1 مشـاهده شـد 
)حسـنوزامن و همکاران، 2012(. افزایـش فعالیت های APX تحت تنش کادمیوم در دیگر 
 گونه هـای گیاهـی نیـز گـزارش شـد )احمد و همـکاران، 201۳؛ چـاو و همـکاران، 2010؛
فیدالگـو و همـکاران، 2011؛ هسـو و کاو، 2007 الف؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014؛ رومرو-

پوتـراس و همـکاران، 2007(. مارتینز-دومینوگوز و همـکاران )2010( افزایش تدریجی در 
 فعالیـت APX در واکنـش بـه تنـش کادمیـوم در Spartinadensiflora را گـزارش کردند.
 اگرچـه، اسـمیت و همـکاران )200۸( گـزارش کردنـد که تحـت تنش مقدار کـم کادمیوم

)1 میکرومولار(، افزایش دو برابری در فعالیت APX مشـاهده می شـود، در حالی که فعالیت 
APX در مقـدار بالاتـر کادمیوم )10 میکرومـولار( کاهش می یباد که با کاهش در محتوای 

Arabidopsishalleri ارتبـاط دارد. مطالعـات دقیق تـر در گیاه بیـش انباشـت کننده AsA 

در مقایسـه بـا گیاهـان غیرانباشـت کننده نشـان داد کـه APX و پراکسـیدازهادر گیاهـان 
بیـش انباشـت کننده بیش تـر بیـان می شـوند )پیانـگ و همـکاران، 2006(. عـاوه بر این، 
گیاهـان تراریختـه فـوق بیان کننـده ژن APX در جـو )HvAPX1( بـه تنـش کادمیـوم 
بسـیار متحمل تـر یافـت شـدند )سـو و همـکاران، 200۸(. ایـن امـر اهمیـت APX بـرای 

سـمیت زدایی H2O2 ناشـی از کادمیـوم را بیش تـر مشـخص می کنـد.

)MDHAR( 3-6-6- مونودهیدروآسکوروبات ردوکتاز
اکسیداسـیون AsA توسـط ROS یا توسـط APX در طول سـمیت زدایی H2O2 تولید 
MDHA می کنـد کـه می توانـد بـه سـرعت بـه DHA ناسـازگار شـود. گیاهـان می توانند 

AsA را از MDHA با عمل MDHAR وابسـته به NADPH یا از طریق تسـهیم نامتناسب 

 غیرآنزیمـی MDHA بـه AsA بازیافـت کننـد، و در نتیجـه وضعیت آسـکوروبات ردوکس
را کنترل کنند.

نقـش MDHAR در تغییـر تنـش کادمیـوم هنـوز ناشـناخته اسـت. در مطالعـه ای 
کاهـش وابسـته بـه دوز در فعالیـت MDHAR در گیـاه کلزا که در معـرض تنش کادمیوم 
بودنـد مشـاهده شـد )حسـنوزامن و همـکاران، 2012(، در حالی کـه افزایش بیـان فعالیت 

1. Rapeseed
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 MDHAR در گیـاه خـردل در معـرض 10 میکرومولار کادمیوم یافت شـد )مارکووسـکا و

-20( Cd2+ نشان دادند که در مقدار کم غلظت )همکاران، 200۹(. بونو و همکاران )2014
 Cd2+ افزایـش می یابـد. در حالی که در دوزهـای بالاتر MDHAR 0 میکرومـولار(، فعالیـت 
 )50 میکرومـولار( فعالیـت کم تـر افزایـش یافتـه یـا کاهـش می یابـد. مارتینز-دومینگوز و
Spartinadensiflora را تحت تنش کادمیوم در MDHR همکاران )2010( افزایش فعالیت 

گـزارش کردنـد، در حالی کـه مطالعـات پروتئومیکـس اخیـر افزایـش فراوانـی پروتئیـن 
 MDAHR در واکنش به تنش کادمیوم را نشـان دادند )آلوارز و همکاران، 200۹؛ سـاری و

 Arabidopsis همـکاران، 2006(. در مقابـل، تجزیـه تحلیـل پروتئومیکـس انـدام هوایـی
کاهش بیان MDHAR را در واکنش به کادمیوم، عنصر روی و میکروارگانیسم های کوچک 
ریزوسـفر را نشـان داد )فاریناتـی و همـکاران، 200۹(. فراوانـی کـم MDHAR در گیاهان 
تحـت تنـش می توانـد تقسـیم نامناسـب MDHA بـه AsA را بـه منظـور حفـظ وضعیت 
 تعـادل رداکـس سـلولی )حسـین و همـکاران، 2010( نشـان دهـد و همچنیـن می توانـد

غیرفعال سازی فعالیت MDHAR به دلیل دسترسی محدود NADPH را نشان دهد.

)DHAR( 4-6-6- دهیدروآسکوروبات ردوکتاز
دهیدروآسـکوروبات ردوکتاز یک ترکیب مهم چرخه آسـکوروبات-گلوتاتیون و مسـئول 
بازیافـت آسـکوروبات اسـت. در طـول سـمیت زدایی H2O2 توسـط MDHA ،APX کـه از 
اکسیداسـیون AsA تولیـد می شـود می توانـد توسـط MDHAR احیـا شـود یـا به طـور 
خودبخـودی بـه AsA و DHA تبدیل می شـوند. DHA بعداً توسـط DHAR در واکنشـی 
نیازمنـد بـه GSH بـه AsA احیـا  شـود )چـن و همـکاران، 200۳(. اگر DHA بـا فعالیت 
DHAR بـه AsA احیـا نشـود، بـه 2،۳-دیکتوگلونیـک اسـید تبدیـل می شـود. بازیافـت 

سـریع بـرای حفـظ ظرفیـت سـمیت زدایی AsA بسـیار مهـم اسـت. فعالیـت DHAR به 
 سـلول های گیـاه اجـازه بازیافت DHA، حفظ مقـدار AsA، حداقل کـردن تخریب AsA و

کمـک بـه تنظیـم وضعیت ردوکس سـلولی کمـک می کند. افزایـش فعالیـت DHAR در 
 گیاه خردل در معرض 10 میکرومولار کادمیوم یافت شـد )مارکوسـکا و همکاران، 200۹(،
امـا فعالیـت DHAR در مقادیـر بیش تـر کادمیـوم کاهـش می یابـد. در مقابـل، مارتینـز-
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دومینگـوز و همـکاران )2010( افزایـش فعالیـت DHAR در واکنـش بـه همـه مقادیـر 
کادمیـوم در Spartinadensiflora را نشـان دادنـد. افزایـش باثبـات در فعالیت DHAR در 
ژنوتیپ هـای جـو1 با درجه تحمل کادمیـوم متفاوت که در معـرض 5 میکرومولار کادمیوم 
 به مدت 15، 10، 5، 1 و 25 روز قرار گرفته بودند مشـاهده شـد )چن و همکاران، 2010(.

ریشـه ها و برگ هـای گیـاه گندم کـه در معـرض غلظت های مختلـف کادمیـوم )40، 20، 
10 میکرومـولار( قـرار گرفتـه بودنـد، افزایـش فعالیـت DHAR را نشـان دادنـد؛ اگرچـه، 
 افزایـش متعاقـب در مقدار آسـکوروبات برای متوقـف کردن افزایش اکسیداسـیون لیپید و

پروتئیـن کافـی نبود )پارادیسـو و همـکاران، 200۸(. بـا این حال، در مطالعـه اخیر کاهش 
 فعالیت DHAR در گیاهچه های Brassicanapus و lensculinaris تیمار شـده با کادمیوم

مشـاهده شـد )حسـنوزامن و همـکاران، 2012؛ تالوکـدر، 2012(. برخـاف نتایـج بـالا، 
 ریشه های تیمار شده با کادمیوم Populus x canescens )50 میکرومولار( افزایش فعالیت

DHAR را در تیمـار 15 سـاعت ، بـا افزایـش بیش تـر در فعالیـت بـه تنـش طولانی مدت 

 کادمیوم نشان داد )اسچوزندوبل و همکاران، 2002(. افزایش DHAR در گیاهان تراریخته
نیـز منجـر بـه وضعیـت ردوکس بـا ثبات تر AsA تحـت تنش کادمیـوم می شـود، که این 

امـر حاکـی از عملکرد بسـیار مؤثرتر چرخه آسـکوروبات-گلوتاتیون و حذف ROS اسـت.

)GR( 5-6-6- گلوتاتیون ردوکتاز
گلوتاتیـون ردوکتـاز بـرای عمل چرخـه AsA-GSH ضروری اسـت که برای بازسـازی 
GSH از GSSG، بـا اسـتفاده از NADPH عمـل می کنـد. ایـن آنزیـم نقـش مهمـی در 

حفـظ مخـازن AsA و GSH و نسـبت باثبـات GSH/GSSG ایفا می کنـد، که برای تعیین 
مقاومـت گیـاه بـه تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی مهم تـر از محتوای واقعی GSH اسـت 
 )حسـین و همـکاران، 2012 ب؛ پرز-چـاکا و همکاران، 2014؛ وانـگ و همکاران، 2010(.
 در مطالعه اخیر افزایش در فعالیت GR تحت تنش کادمیوم 0/5 میلی مولار مشـاهده شـد،
 در حالی کـه فعالیـت GR در کادمیـوم 1 میلی مـولار بدون تغییر باقی ماند )حسـنوزامن و
 همکاران، 2012(. فعالیت GR برای افزایش واکنش به تنش کادمیوم در دیگر گیاهان نیز

1. Barley
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 یافت شد )احمد و همکاران، 201۳؛ انجوم و همکاران، 2014؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014(.
مارتینز-دومنیگـوز و همـکاران )2010( افزایـش دز فعالیـت GR تحت تنـش کادمیوم در 
Spartinadensiflora گـزارش کردنـد. عـاوه بر این، ارقام ماش1، متفاوت در حساسـیت به 

کادمیوم، القا فعالیت GR را در سـطوح مختلف نشـان دادند. در مقایسـه با شـاهدها، رقم 
 متحمـل بـه کادمیـوم )Pusa( افزایـش نزدیک به دو برابـری در فعالیت GR را نشـان داد،
 در حالی که رقم حسـاس )PS 16( فقط افزایش یک و نیم برابری در فعالیت GR را داشـت

)انجـوم و همـکاران، 2011(. افزایـش فعالیـت GR در B. juncea در واکنـش بـه تنـش 
کادمیـوم در رقـم متحمـل و رقم حسـاس به کادمیوم SS2 نیز مشـاهده شـد. بـا این حال، 
در حالی کـه فعالیـت GR در هـر دو رقم افزایش یافت، افزایـش بیش تر در ژنوتیپ متحمل 
مشـاهده شـد )اقبـال و همـکاران، 2010(. سـمانه و همـکاران )2007( افزایـش فعالیـت 
 GR در گیاهچه هـای Arabidopsisthaliana تحـت تنـش کادمیـوم را گـزارش کردنـد

)1 و 10 میکرومـولار، 7 روز(. عـاوه بـر این، خـردل هندی تراریخته با بیـان زیاد ژن های 
GR تحمـل بیش تـر به کادمیوم نشـان دادند )پیلون-اسـمیتس و همکاران، 2000(.

بـا وجـود این کـه افزایش در فعالیت GR در گیاهان تحت تنش کادمیوم در بسـیاری از 
گونه هـای گیاهی مشـاهده شـد، کاهـش فعالیـت GR در واکنش به تنش شـدید کادمیوم 
 Brassicanapus نیـز دیده شـده اسـت )بازبینـی شـده در انجـوم و همـکاران، 2012(. در
تغییرات مرتبط با مقدار فعالیت GR توسـط نوایری و همکاران )200۹( گزارش شـد. آنها 
 افزایـش فعالیـت GR تـا 10 میکرومـولار کادمیـوم و کاهش فعالیت GR بعـد از 15 روز از
 تیمار کادمیوم را گزارش کردند. آروند و پراساد )2005( کاهش فعالیت GR را تحت شرایط

تنـش کادمیـوم در Ceratophyllumdemersum مشـاهده کردند، اما تیمـار با عنصر روی 
منجـر بـه افزایـش فعالیـت GR شـد. به نظر می-رسـد کـه فعالیـت زیـاد GR در گیاهان 
 GSH و محتـوای بیش تر GSH/GSSG در معـرض کادمیـوم بـه حفظ نسـبت های بالاتـر
کمـک می کنـد. GSH اضافـی می توانـد برای سـنتز مراکـز واکنش یا برای حفـظ عملکرد 
 شایسته GPX ،GST ،DHAR و GIY I، در متابولیسم ROS و MG استفاده شود )انجوم و

همـکاران، 2011؛ حسـین و فوجیتـا، 200۹، 2010، 2012؛ حسـین و همـکاران، 200۹، 
2010، 2011 الـف و ب؛ 2012 الـف و ب؛ 201۳ الـف و ب(.

1. Mung bean
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)GST( 6-6-6- گلوتاتیون اس-ترانسفراز
گلوتاتیـون اس-ترانسـفرازها یـک گـروه مهـم از آنزیم هـای دخیـل در تحمـل تنـش 
هسـتند )فوجیتـا و حسـین، 200۳(. اگرچـه GST به دلیـل نقـش خـود در سـمیت زدایی 
زنوبیوتیک هـا به خوبـی شـناخته شده اسـت، GST نیز در حـذف مولکول هایی که توسـط 
ROS صدمـه دیده انـد نقش ایفا می کنـد. GSTها در ترکیب با GSH اغلب اوقات ترکیبات 

سـمی آب گریـز را کاتالیـز می کنـد و بـرای تشـکیل فرآورده هـا کـه می توانـد از سـلول ها 
 خـارج شـوند و یـا در واکوئـل ذخیـره شـده یا تغیـر یابنـد )دالتـون و همـکاران، 200۹(.

در بسـیاری از مطالعـات اخیـر مشـاهده شده اسـت کـه افزایـش فعالیـت GST در گیاهان 
تحـت تنـش کادمیـوم رخ می دهد )احمـد و همـکاران، 201۳؛ انجوم و همـکاران، 2014؛ 
حسـنوزامن و همـکاران، 2012؛ حسـین و همـکاران، 2012 ب؛ پرز-چـاکا و همـکاران، 
جـو در  آن  فعالیـت  افزایـش  ایـن،  بـر  عـاوه   .)2010 همـکاران،  و  روحمـن   2014؛ 

)Hordeumvulgare cv. Jubilant( تیمـار شـده بـا کادمیـوم یـا بـا دیگـر فلزات سـنگین 
)سـرب، مـس، جیـوه، کبالت و زینک( مشـاهده شـده اسـت. افزایش فعالیـت GST تحت 
تنـش کادمیـوم در برنـج )هـو و همـکاران، 200۹(، نـوک ریشـه های جـو )هالوسـکوا و 
همـکاران، 200۹(، گوجه فرنگـی )گراتـو و همـکاران، 200۸(، Brassicanapus )نوایـری و 
 همکاران، 200۹( و Arabidopsis )سمانه و همکاران، 2007؛ اسمیت و همکاران، 200۸(

یافـت شـد. در Brassicanapus افزایـش وابسـته بـه دوز و زمـان در فعالیـت GST نیـز 
 گزارش شـد )سزولوسـی و همـکاران، 200۹(. ارتباط بین مقـدار کادمیوم، فعالیت GSH و
 GST توسـط ژانـگ و یانـگ )200۸( نیـز مشـاهده شـد و آن ها بیـان کردند کـه GSH و

GST می توانند به عنوان نشـانگرهای زیسـتی برای تحمل کادمیوم اسـتفاده شوند. گیاهان 

 تراریختـه کـه ژن GST را بیـش از حد بیان می کنند در مقایسـه با گیاهـان غیر تراریخته
افزایـش تحمـل تنـش کادمیوم نشـان دادنـد. گیاهانی که پراکسیداسـیون لیپیـد کم تری 
 ،GST ،SOD نشـان می دهنـد،دارای فعالیت هـای ROS در تنـش ناشـی از کادمیـوم و

APX ،GPX و CAT در واکنـش بـه تنـش کادمیوم هسـتند.
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)GPX( 7-6-6- گلوتاتیون پراکسیداز
گلوتاتیون پراکسـیداز یک آنزیم مهم برای سـمیت زدایی ROS در اندامک های سـلول 
 گیاهـی اسـت. عملکـرد عمده ایـن آنزیم کنتـرل مقـدار H2O2، هیدروپراکسـیدازهای آلی

)ROOHهـا( و پراکسـیداز لیپیـد اسـت کـه بـا اسـتفاده از GSH و/یـا دیگـر معادل هـای 
احیـا کننـده بـه آب و الـکل احیـا می کنـد )فویـر و نوکتـور، 2011(. ژن GPX گیـاه 
شـبیه بـه پراکسـیدازهای گلوتاتیـون هیدروکسـید فسـفولیپید1 حیوانـی )PHGPXهـا( 
 هسـتند، کـه نسـبت بـه H2O2 تمایـل بالایـی بـرای پراکسـیداز های لیپیـد دارد. زلینوا و
 همکاران )201۳( افزایش فعالیت GPX در سلول های نوک ریشه های جو تحت تنش کادمیوم

تنـش زای  عوامـل  معـرض  در  کـه   Alliumcepa مشـابه،  به طـور  کردنـد.  مشـخص  را 
فلـزات سـنگین متنوعـی از جملـه، کادمیوم قرار داشـت، افزایـش معنـی داری در فعالیت 
 GPX نشـان داد )فاطیمـا و احمـد، 2005(. افزایـش وابسـته بـه دوز فعالیـت GPX در

 Hordeumvulgare cv. Jubilant زمانی کـه در معـرض تنش هـای کادمیـوم، جیوه، مس، 
زینک، کبالت و سـرب قرار داشـت، مشاهده شـد )هالوسکوا و همکاران، 200۹(. در مطالعه 
 اخیر مشـاهده شـد که فعالیت GPX در گیاهان تحت مقدار کم کادمیوم )0/5 میلی مولار(

افزایـش یافتـه اسـت، در حالی که فعالیت GPX زمانی که گیاهـان در معرض مقدار بیش تر 
کادمیـوم )1 میلی مـولار( قرار داشـتند، کاهـش می  یابد که این امر با افزایش صدمه ناشـی 
 از ROS همراه می باشد )حسنوزامن و همکاران، 2012(. افزایش فعالیت GPX  در واکنش

به تنش کادمیوم در B. campestris نیز گزارش شده است )انجوم و همکاران، 2014(.
کاهـش بیـان فعالیـت GPX در واکنـش بـه مقـدار زیـاد کادمیـوم احتمـالاً به دلیـل 
انباشـته شـدن سـریع H2O2 باشـد کـه این امـر منجر بـه اختـال فرآیندهـای متابولیکی 
 GSH در دسـترس بـرای آنزیم هـای متابولیکـی GSH اصلـی یـا به دلیـل مقـدار محـدود
اسـت. کاهـش بیـان فعالیـت GPX در Ceratophyllimdemersum تحـت تنش کادمیوم 
)10 میکرومـولار، 7 روز( نیـز مشـاهده شـد، در حالی کـه فعالیـت GPX به دنبـال مقـدار 
اضافـی عنصر روی تحت شـرایط تنش کادمیـوم افزایش یافت )آراویند و پراسـاد، 2005(. 
افزایـش فعالیـت GPX نشـان دهنده نقـص محافظتی برای آنزیم اسـت که ایـن امر صدمه 

1. Phospholipid hydroperoxide glutathione peroxide
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اکسـیداتیو ناشـی از کادمیـوم را محـدود می کند؛ اگرچـه، تغییـرات در GPX طی واکنش 
بـه تنـش کادمیـوم بـه گونه و مـدت زمان تنش وابسـته اسـت.

)CAT( 8-6-6- کاتالاز
 کاتالاز یک اوکسـی ردوکتاز اسـت که H2O2 را پاکسـازی می کند و آن را به اکسـیژن و

تجزیـه  در  درگیـر  مهـم  آنزیم هـای  از  یکـی  مـاده  ایـن  و  می کنـد  تبدیـل  آب 
در  مختلـف  گیاهـی  گونه هـای  در  کاتـالاز  فعالیـت  در  تغییـرات  پراکسیدازهاسـت. 
بـه واکنـش  در  کاتـالاز  فعالیـت  در  کاهـش  شده اسـت.  گـزارش  کادمیـوم   معـرض 

تنـش کادمیـوم در کلـزا Brassicajuncea ،(Brassicanapus) )مارکوسـکا و همـکاران، 
Brassicanapus 200۹؛ محمد و همکاران، 2012(، سویا )پرز-چاکا و همکاران، 2014(، و 

)منگ و همکاران، 200۹( مشاهده شده است. احمد و همکاران )201۳( کاهش فعالیت کاتالاز 
 در بافت هـای برگـی گیاهچه هـای گوجه فرنگی در واکنـش به کادمیوم را مشـاهده کردند.

این کاهش ها در فعالیت کاتالاز احتمالاً به دلیل غیرفعال کردن یا بازدارندگی کاتالاز باشد، 
 زیـرا کادمیـوم به عنوان  یک بازدارنده آنزیم شـناخته شده اسـت )داس و همکاران، 1۹۹7؛
 حسـین و همکاران، 2010(. برخاف نتایج بالا، سـمانه و همکاران )2007( افزایش فعالیت
 کاتـالاز تحـت تنش کادمیـوم در Arabidopsis را مشـاهده کردند، در حالی که اسـمیت و
 همـکاران )200۸( افزایـش شـدید فعالیت کاتالاز در بافت های برگـی تحت تنش کادمیوم

را گـزارش دادنـد. مارتینز-دومینگـوز و همـکاران )2010( در واکنـش بـه تنـش کادمیوم 
در Spartinadensiflora افزایـش فعالیـت کاتـالاز را مشـاهده کردنـد، در حالی که فعالیت 
POD کاهـش یافـت، این امر نشـان دهنده این اسـت کـه کاتالاز نقش بسـیار مهم در دفاع 

 آنتی اکسـیدانی ایفـا می کنـد. در Sedumalfredii اکوتیـپ بیـش انباشـت کننده کادمیوم،
کاهـش فعالیـت کاتـالاز در بافت هـای ریشـه وجـود داشـت، در حالی کـه افزایـش فعالیت 
کاتـالاز در برگ هـا نیـز مشـاهده شـد. یلمـاز و پارلـک )2011( نشـان دادنـد کـه تحمـل 
 Gronlandiadensa بـه تنـش کادمیـوم به دلیـل فعالیت بـالای کاتالاز خوب بـود. تجزیه و

تحلیـل ترانسـکریپت نشـان داد کـه ژن هـای کاتالاز پراکسـیمال ریشـه و برگ هـر دو در 
واکنـش بـه تنـش کادمیـوم افزایش بیـان یافتند )اسـمیت و همـکاران، 200۸(.
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)GSH( 9-6-6- گلوتاتیون
گلوتاتیـون )GSH( یکـی از تریپپتیدهـای1 فـراوان و به شـدت پراکنده در سـلول های 
گیاه اسـت. GSH از سـه آمینواسید )گلوتامات، سیستئین، گایسین( که از طریق مسیری 
 شامل دو مرحله ساختاری کاتالیز شده توسط گاما-سیستئین سینتازgamma-ECS( 2( و
 گلوتاتیون سینتازGSH-S( ۳( سنتز می شود. گلوتاتیون یکی از آنتی اکسیدان های غیرآنزیمی

عمده درگیر با خنثی سازی ROS و رادیکال های آزاد است )فویر و نوکتور، 2005(.
 ROS نقش حیاتی در سمیت زدایی GSH مطالعات بسیاری روی گیاهان نشان داد که
 تولید شده در گیاهان تحت تنش ایفا می کند )بازبینی شده در انجوم و همکاران، 2011(.

افزایش سـنتز GSH برای انتقال پیام و دفاع در برابر ROS و MG که از طریق مسـیرهای 
چندگانـه واکنشـی بـه تنـش در نقـاط کنتـرل چندگانـه، شـامل فعـال سـازی ژن هـای 
 کدکننـده آنزیم هـای مربـوط بـه متابولیسـم AsA و GSH می شـود بسـیار مهـم اسـت

)حسـین و فوجیتـا، 2012؛ جین و همکاران، 200۸؛ سـینگا-پاریک و همکاران، 2006(. 
 گلوتاتیون پروتئین ها را از دناتوره شدن ناشی از اکسیداسیون ناشی از ROS گروه های پروتئین
 تیول محافظت می کند. GSH نیز به طور مستقیم در محافظت غشاها با حفظ آلفا-توکوفرول4 و

زئانتین5 احیا  شده نقش ایفا می کند.
اخیـراً عملکردهـای مختلفـی از GSH در تحمـل فلـزات سـنگین گزارش شـده  اسـت 
)حسـین و همـکاران، 2012 الـف( و اکنون به خوبی روشـن شده اسـت کـه GSH به عنوان  
اولیـن خـط دفاعـی واکنشـی در برابـر تنش کادمیوم، GSH سـنتز شـده گیاهـان و مراکز 
واکنـش بـرای تشـکیل کمپلکس هـای Cd-SH و بـرای تقلیـل یون هـای آزاد کادمیوم در 
 سیتوپاسم است )گریل و همکاران، 1۹۸5؛ گاو و همکاران، 200۸؛ خان وهمکاران، 2015؛

 GPX و GST ،به عنـوان پیش ماده بـرای دو آنزیم مهم GSH .)2006 ،میشـرا و همـکاران
 عمـل می کنـد، هـر دو بـرای سـمیت زدایی ROS و دیگـر ترکیبات سـمی دخیل هسـتند

1. Tripeptides

2. gamma-glutamylcysteine synthetase

3. Glutathione synthetase

4. Alpha-tocopherol

5. Zeaxanthin
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 )انجوم و همکاران، 2014؛ فویر و نوکتور، GSH .)2005 نیز در انتقال و ذخیره سـولفور و
سـنتز مراکز واکنش نقش دارند )بلوم و همکاران، 2007(. همچنین ثابت شـده اسـت که 
 GSH در سـمیت زدایی MG، یـک ترکیـب سـمی گیاهی که در مقادیر زیاد تحت شـرایط

تنـش زیسـت محیطـی انباشـته می شـود، شـرکت می کنـد )هوکـو و همـکاران، 2010؛ 
حسـین و فوجیتا، 200۹؛ حسـین و همکاران، 200۹، 2012 الف(. GSH ردوکس سـلولی 
 تحـت شـرایط تنـش زیسـت محیطـی را باعـث می شـود. همـراه بـا شـکل اکسـید شـده

)GSH ،(GSSG به عنـوان ردوکـس دوگانـه حیاتی برای نگهداشـتن هموسـتازی سـلولی 

عمـل می کنـد و نقش  کلیدی در سیسـتم های پیامرسـانی متنوع در گیاهـان ایفا می کند 
.)2006 )نوکتور، 

اغلـب اوقات مقدار گلوتاتیـون در واکنش به افزایش مقدار ROS، با مقدار GSH به طور 
سـاختاری در گیاهـان سـازگار شـده به شـرایط پرتنـش افزایـش می یابد، یا بـرای جبران 
 کاهـش در دیگـر آنتی اکسـیدان ها افزایـش می یابـد )مـرس، 1۹۹6؛ مای و لیـور، 1۹۹۳(.
 افزایـش مقدار GSH، کـه باعث افزایش ظرفیت سـمیت زدایی ROS، تحت تنش کادمیوم
 در Brassicacampestris ،Brassicajuncea )انجوم و همکاران، 200۸؛ قدیر و همکاران، 2004( و

Pisumsativum )متوالـی و همـکاران، 200۳( شده اسـت. افزایش سـریع مقـدار GSH در 

 )Hg2+ و Pb2+ ،Cd2+( برگ هـا، سـاقه ها و ریشـه ها گیاهـان در معـرض فلـزات سـنگین
توسـط هوانـگ و همـکاران )2010( گـزارش شده اسـت، در حالی کـه محمـد و همـکاران 
)2012( نشـان دادنـد کـه بـا افزایـش تنـش در Brassicajuncea تیمار شـده بـا کادمیوم 
مقـدار GSH بالاتـر و سـنتز مراکـز واکنـش بیش تـر می شـود. افزایـش مقـدار GSH در 
 گیاهچه هـای گوجه فرنگـی و برنـج تحـت تنش کادمیـوم )احمد و همـکاران، 201۳؛ هو و

 GSH همـکاران، 200۹؛ سـو و همـکاران، 200۹( و بیـان ژن هـای مرتبـط بـا متابولیسـم
 واکنشـی به تنش فلزات سـنگین را مشـخص کردند )زیانگ و اولیویر، 1۹۹۸(.  سـمانه و
 همـکاران )2007( مشـاهده کردنـد کـه GSH احیـا شـده در برگ هـای گیاهچه هـای

Arabidopsis تیمـار شـده با کادمیوم کاهش یافتنـد، در حالی که محتوای GSSG افزایش 

یافـت. تیمـار کوتـاه مدت بـا کادمیوم بـرای افزایـش مقدار GSH نشـان داد کـه زمانی که 
 غلظـت کادمیـوم و طـول دوره تیمـار افزایـش می یابـد، مقـدار آن کاهـش پیـدا می کنـد
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)انجـوم و همـکاران، 2014؛ بونـو و همکاران، 2014؛ اسـچوتزندوبل و همـکاران، 2002(، 
 کاهش هـای ایـن چنینـی عمدتـاً به سـنتز مراکـز واکنش نسـبت داده می شـوند )گریل و

همـکاران، 1۹۸5(. اگرچـه، تهی سـازی مخـازن GSH نیـز بـه افزایـش اسـتفاده GSH در 
طـول بازسـازی AsA از DHA، یـا به دلیـل برهمکنش مسـتقیم GSH با کادمیوم نسـبت 
داده می شـود )پیترینـی و همـکاران، 200۳(. کاهـش مقـدار GSH کـه سـرانجام باعـث 
 ضعیف شـدن متابولیسـم ROS و دفاع  در برابر کادمیوم می شـود در ژنوتیپ های حسـاس
 نخود یافت شده است )متوالی و همکاران، 2005(. مطالعات روی گیاهان بیش انباشت کننده
 کادمیـوم اهمیـت GSH و آنزیم هـای متابولیـزه کننده آن ها را برای تحمـل کادمیوم تأیید
 ،Phragmitesaustralis ،Arabidopsis می کننـد. گیاهـان بیـش انباشـت کننده هم چـون 
Thlaspicaerulescens و Sedumalfredi همـه محتـوای بیش تر GSH و مقدار فعالیت های 

متابولیـزه کننـده GSH بیش تـر را تحـت تنـش کادمیوم نشـان دادنـد )بازبینی شـده در 
 حسـین و همکاران، 2012 الف(. گیاهان ترانسـژنیک که ژن بیوسـنتز کننده GSH را فوق

بیـان می کننـد نیـز تحمل کادمیـوم بالاتـر را به دلیل افزایـش قابلیت برای انباشـته کردن 
کادمیـوم را نشـان دادند )گیو و همـکاران، 200۸؛ ژو و همکاران، 1۹۹۹(.

)AsA( 10-6-6- آسکوربات
 در میـان آنتی اکسـیدان های محلـول در آب گیاهـان، آسـکوربات فراوان تریـن اسـت و
 به عنوان بافر عمده ردوکس، کوفاکتور برای آنزیم ها، تنظیم کننده تقسـیم و رشـد سلولی و
 مولکول پیامرسانی به کار گرفته می شود )گالیه، APX .)201۳ یکی از مهم ترین آنزیم های

چرخـه سـمیت زدایی AsA-GSH اسـت و از آسـکوربات به عنـوان پیـش مـاده اسـتفاده 
 AsA ایـن،  بـر  اسـادا، 1۹۸1(. عـاوه  و  ناکانـو  )دالتـون و همـکاران، 1۹۸6؛  می کنـد 
،-˙O2 و ·OH( را خنثـی کنـد. بنابراین 

1O2( ROS می توانـد مسـتقیماً اشـکال متنوعـی از
بـرای سـلول های گیـاه حفظ مقـدار زیـادی از AsA بـرای مقابله بـا اثرات زیـان آور تنش 
اکسـیداتیو و هم چنیـن بـرای تنظیـم فرآیندهـای فیزیولوژیکـی مختلـف ضـروری اسـت 

)آتـار و همـکاران، 200۸؛ سـمینوف، 2000(.
مقـدار AsA در گیاهـان به طـور قابـل ماحضه ای تحـت تنش کادمیوم متغییر اسـت. 
 در مطالعـه اخیـر در گیـاه کلـزا، کاهـش مقـدار AsA در تنـش کادمیـوم مشـاهده شـد
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Arabidopsis برای گیاهچه های برنج و AsA حسنوزامن و همکاران، 2012( و افت مشابه( 
 در معرض کادمیوم نیز گزارش شـده اسـت )چاو و همکاران، 2010؛ هسو و کاو، 2007 ب؛

کنـون و همـکاران، 201۳(. لیـو و همـکاران )2007( نشـان دادنـد که محتـوای AsA در 
گیـاه Bechmerianivea تحـت تنـش مقـدار کـم کادمیـوم افزایـش یافـت، در حالی کـه 
محتـوای AsA تحـت تنـش مقـدار زیاد کادمیـوم کاهش یافت. به طور مشـابه، قـرار دادن 
گیاهچه هـای Arabidopsis در معـرض تنـش کوتـاه مدت )24 سـاعت( باعـث افزایش در 
مقدار AsA در بافت های ریشـه شـد )اسـمیت و همکاران، 200۹(، در حالی که قرار دادن 
 یـک هفتـه ای Certophyllumdemersum در معـرض تنـش کادمیـوم منجـر بـه کاهـش

AsA شـد )آرونـد و پرسـاد، 2005(. عاوه بـر این، گیاهچه هـای Arabidopsis در معرض 

تنـش کادمیـوم کاهـش بیـان AsA را نشـان دادنـد )اسـمیت و همـکاران، 200۹(. ایـن 
نتایـج نشـان می دهـد کـه افزایـش AsA می توانـد به عنـوان آنتی اکسـیدان عمـل کند یا 
بـه عنـوان کوفاکتـور APX برای سـمیت زدایی ROS ناشـی از کادمیوم ایفـای نقش کند.

پیش تیمـار کـردن گیاهـان بـا AsA پیـش مـاده ال-گالاکتونو-گاما-لاکتـون می تواند 
بـا افزایـش قابلیـت سـلول های گیاه بـرای تولیـد AsA و با افزایـش بیان ژن هـای مرتبط 
 بـا تحمـل کادمیوم سـمیت کادمیـوم را کاهش دهد )چـاو و همکاران، 2010؛ پارادیسـو و
 همکاران، 200۸؛ ژو و همکاران، 2005(. تحت شـرایط تنش شـدید، سـنتز AsA می تواند

بـا کاتابولیسـم شـدید )سـونگ و همـکاران، 2005( جلوگیری شـود. همچنیـن این امکان 
وجـود دارد که نرخ بازسـازی AsA بـرای حفظ مقدار AsA کافی نباشـد )چاو و همکاران، 
 AsA 2010؛ اسـچوتزندوبل و همکاران، 2001، 2002(. بنابراین، از دسـت رفتن محتوای
تحـت تنـش شـدید کادمیـوم بـه احتمال زیـاد به دلیـل تجزیه بیش تر نسـبت به سـنتز و 

اکسیداسـیون AsA به DHA باشد.
بحـث بـالا به وضـوح نشـان می دهـد کـه سیسـتم های آنتی اکسـیدانی القـا شـده بـا 
تنـش کادمیـوم بـه گونه هـای گیاهـی، فـاز رشـد گیاهـان، طـول دوره تنـش کادمیـوم و 
غلظـت کادمیـوم وابسـته اسـت، عـاوه بـر این برای شـرایط زیسـت محیطـی خارجی که 
می توانـد منجـر بـه تغییـر سیسـتم های سـمیت زدایی و پاکسـازی ROS )دالکورسـو و 

همـکاران، 200۸؛ حسـین و همـکاران، 2012 الـف( و بیـان ژن دفاعـی شـود.
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7-6- فعالیت های متیل گلی اوکسال و گلی اوکسالاز تحت تنش کادمیوم
متیل گلی اوکسـال، ترکیـب بـه شـدت جهـش زا و سـمی گیاهـی، کـه به طـور کلی در 
سـلول ها در واکنـش بـه تنش هـای زیسـت محیطـی ازجملـه کادمیوم انباشـته می شـود 
 )بانـو و همـکاران، 2010؛ حسـین و همـکاران، 200۹؛ کاور و همـکاران، 2014؛ اوجـدا و

 MG همـکاران، 201۳؛ اوپادهیایـا و همـکاران، 2011؛ یـاداو و همکاران، 2005(. سـمیت
عمدتـاً به دلیـل توانایـی آن بـرای تشـکیل ترکیـب اضافـی یـا ارتباطـات متقابـل بـا دیگر 
مولکول هـای زیسـتی و کاهـش فعالیـت بیولوژیکـی آن هـا و جلوگیـری از متابولیسـم 
آنتی اکسـیدان ها اسـت )هوک و همـکاران، 2010، 2012 الف؛ کالاپـوس، 200۸(. افزایش 
معنـی دار در مقـدار MG در گیاهچه هـای کـدو تنبـل در معـرض تنـش کادمیـوم )یـک 
میلی مـولار CdCl2(، در 24 سـاعت از تیمـار کادمیوم مشـاهده شـد )حسـین و همکاران، 
200۹(. اوجـدا و همـکاران )201۳( دریافتنـد کـه مقـدار گلی اوکسـال و MG هـر دو در 
گیاهـان تحـت تنـش سـلنیوم و فلزات سـنگین افزایـش می یابنـد. یافته های آن هـا نتایج 
 گروه هـای تحقیقاتـی دیگـر را تأییـد می کنـد به طوری کـه مقـدار MG تحـت تنش هـای
 فلـزات سـنگین افزایـش یافتند. GSH به عنوان کوفاکتور گلی اوکسـالاز که عمدتاً مسـئول

سـمیت-زدایی MG اسـت، عمـل می کنـد، پـس کاهـش کادمیـوم، به دلیـل سـنتز مراکز 
 واکنـش می توانـد به طور منفی سـمیت-زدایی MG را تحت تأثیر قـرار دهد. گیاه تنباکوی

تراریختـه بیـان کننـده بیـش از حد آنزیم های مسـیر گلی اوکسـالاز فقط زمانی که نسـبت 
GSH/GSSG مطلـوب باشـد در مقایسـه بـا گیاهـان نـوع وحشـی مقاومـت بیش تـر بـه 

تنش هـای غیرزیسـتی نشـان می دهنـد )سـینگا-پاریک و همـکاران، 2006(.
سـایتو و همـکاران )2011( نشـان دادنـد که MG، از تریـوز فسـفات ها، در طول دوره 
فتوسـنتز در کلروپاسـت ها انباشـته می شـوند و اگر سـمی زدایی نشـود این MG به طور 
مؤثـر باعـث افزایـش مقـدار -·O2 می شـود کـه می توانـد منجـر بـه صدمـه اکسـیدتیو به 
ماکرومولکول هـای و یـا تقلیل فعالیت فتوسـنتز شـود )شـکل 6-۳(. متیل گلی اوکسـال نه 
تنهـا به طـور مسـتقیم از عملکردهـای فیزیولوژیکـی  جلوگیـری می کنـد، بلکـه می تواند 
 به طور مسـتقیم از طریق تغییرات سـنتز ABA، در Arabidopsis جلوگیری کند )هوک و

همـکاران، 2012 ب و ج(. بنابرایـن، به منظور بقادر شـرایط تنـش، گیاهان باید فرآیندهای 
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 سـمیت زدایی MG برای اجتناب از صدمه سـلولی و حفظ فرآیندهای فیزیولوژیکی ضروری
هم چون فتوسنتز را بیش تر بیان کنند )هوک و همکاران، 2012 ب و ج(.

 شکل 6-۳- افزایش تولید سوپراکسید )-·O2( ناشی از متیل گلی اوکسال
در کلروپاست. تغییر یافته از سایتو و همکاران )2010(

 سیسـتم گلی اوکسـاز سیسـتم عمده سـمیت زدایی در سـلول های زنده است و شامل
دو آنزیـم، گلی اوکسـالاز I (Gly I) و گلی اوکسـالاز II (Gly II) اسـت. متیل گلی اوکسـالاز 
 به طور غیرآنزیمی با GSH احیا شـده واکنش می دهد و همی تیواسـتیل را تشکیل می دهد

کـه منجـر بـه کاهـش مقـدار GSH می شـود. گلی اوکسـالاز I تبدیـل همی تیواسـتیل به 
اس-دی-لاکتوگلوتاتیـون را کاتالیـز می کنـد کـه بـا Gly II بـه دی-لاکتیـک هیدرولیـز 
می شـود و GSH دوبـاره سـاخته می شـود )شـکل 6-4؛ ثورنالـی، 1۹۹0(. مطالعـات اخیر 
 افزایـش در فعالیـت Gly I در گیاهچه های کدوتنبل و مـاش در معرض کادمیوم و افزایش

تنش اکسـیداتیو را گزارش کردند )حسـین و همکاران، 200۹، 2010(. در مقابل، کاهش 
 معنـی دار فعالیـت Gly I در واکنـش بـه تنش کادمیوم در گیاهچه های کلزا مشـاهده شـد
 )حسـنوزامن و همـکاران، 2012(. مطالعـات پروتئومیکـس اخیـر افزایش مقـدار پروتئین
 Gly I در گیاهان تحت تنش کادمیوم و مس را دریافتند )احسان و همکاران، 2007 الف(.
 افزایش مقدار پروتئین Gly I نیز در بافت اندام هوایی گیاه Arabidopsishalleri تیمار شده

بـا کادمیـوم و عنصر روی را مشـاهده کردند )فریناتی و همـکاران، 200۹(. افزایش فعالیت 
 Gly I نیز در واکنش به تنش شـوری، خشـکی، گرما و یخ زدگی نیز مشـاهده شـده اسـت

 )حسین و فوجیتا، 200۹؛ حسین و همکاران، 200۹، 201۳ الف وب؛ کور و همکاران، 2014( و
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 افزایش مقدار mRNA Gly I در گیاهان تحت تنش های مختلف از جمله عنصر روی اضافی
 )اسپارتو و همکاران، 1۹۹5؛ حسین و همکاران، 200۹؛ لین و همکاران، 2010؛ سینگا-پاریک و

همکاران، 2006( مشـخص شـده اسـت. رقم متحمل به شـوری برنج Pokkali، در مقایسه 
بـا رقـم حسـاس IR64، فعالیـت بیش تـر Gly I در واکنش به تنش شـوری را نشـان دادند 
)ال-شـابروی و همـکاران، 2010(. ممکـن اسـت افزایـش مقدار Gly I برای سـمیت زدایی 
 MG انباشـته شـده در گیاهان در واکنش به تنش ها، از جمله تنش کادمیوم ضروری باشد.

جـدای از ایـن امـر، در مـورد این کـه چگونـه ژن هـای Gly I تنظیـم می شـوند، اطاعـات 
کمی وجـود دارد.

 

.MG شکل 6-4- سیستم گلی اوکسالاز منحصربه فرد در گیاهان مسئولی برای سمیت زدایی 
اقتباس شده از ثرونالی )1۹۹0(.

 گلی اوکسالاز II، آنزیم دوم مسیر گلی اوکسالاز، مسئول تبدیل اس-دی-لاکتوگلوتاتیون1
 بـه دی-لاکتـات2 و بازسـازی GSH اسـت. گزارش شده اسـت که مرکز فلزی دوهسـته ای۳ 
Fe-Zn برای فعالیت Gly II مهم اسـت )گوش و همکاران، 2014(. آشـکار شده اسـت که 
هـر دوی ایـن فلـزات با جایگاه ثابت انتقـال، اتصال به پیش ماده و مرکـز هیدرولیز مرتبط 
هسـتند. به نظر می رسـد که تغییر در جئومتری4 و یا الکترواسـتاتیک5 مرکز دوهسـته ای 
اثـرات عمیقـی بـر فعالیـت Gly II دارد )یـاداو و همـکاران، 200۸؛ ژانـگ و همـکاران، 

1. S-D-lactoylglutathione

2. D-lactate

3. Binuclear

4. Geometry

5. Electrostatics
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 2001(. اگرچـه افزایـش در فعالیـت Gly II اثـرات عمیقـی بـر تحمل تنش  غیرزیسـتی،
از طریـق نسـبت GSH/GSSG دارد، کاهـش فعالیـت Gly II در گیـاه Vignaradiate و 
پینـه پیـاز در واکنـش بـه تنش کادمیوم مشـاهده شده اسـت )حسـین و فوجیتـا، 200۹؛ 
 حسـین و همـکاران، 2010( و در گیاهچه هـای کلـزا کاهـش فعالیـت Gly II تحـت دو 
سـطح مختلـف تنش کادمیوم نیز مشـاهده شـد )حسـنوزامن و همـکاران، 2012(. ممکن 
 اسـت فعالیـت کاتالیکی Gly II به دلیـل برهمکنش مرکز دو هسـته ای Fe-Zn با کادمیوم 
کاهـش یابـد. عـاوه بـر ایـن، گیاهـان تراریختـه بیـان کننـده بیـش از حـد آنزیم هـای 
مسـیر گلی اوکسـالاز بـا فعالیت هـای بیش تـر Gly I و Gly II، در مقایسـه بـا گیاهـان 
غیرتراریختـه، تحـت تنش عنصـر روی مقدار کم تر پراکسیداسـیون لیپیـد و MG و مقدار 
بیش تـر سـنتز GSH و PC هـا دارنـد. ممکـن اسـت کـه افزایـش مقـدار MG و SLG در 
Gly II و Gly I گیاهـان به طـور ژنتیکی مهندسـی شـده بـرای بیان بیش از حـد ژن هـای 
 به طور مؤثرتری سـمیت زدایی کنند، از ایـن رو افزایش مقدار GSH در گیاهان تحت تنش،

اجـازه سـنتز PC هـای بیش تـر را خواهـد داد و از ایـن رو تحمـل تنـش فلزات سـنگین را 
بهبـود خواهد بخشـید )سـینگا-پاریک، 2006(.

 8-6- القا هماهنگ سیسـتم های سـیمت زدایی MG و ROS در
القای تحمل تنش فلزات سنگین از جمله تنش کادمیوم

تحمـل تنـش فلـزات سـنگین یـک رفتـار چندژنی اسـت کـه از طریق عمـل هم زمان 
ژن هـای چندگانـه از مسـیرهای متابولیکـی مختلف به دسـت می آیـد )گالگـو و همکاران، 
2012؛ حسـین و همـکاران، 2010، 2011 الـف؛ مصطفـی و فوجیتـا، 201۳؛ مصطفـی و 
همـکاران، 2014(. بسـیاری از مطالعـات اخیـر نشـان داده انـد کـه افزایش بیـان هم زمان 
سیسـتم های ROS و MGدر واقع تحمل گیاهان به عوامل تنش زای مختلف غیرزیسـتی از 
 جمله کادمیوم را افزایش می دهد )حسنوزامن وهمکاران، 2012؛ هوک و همکاران، 200۸؛
 حسین و فوجیتا، 2010؛ حسین و همکاران، 2010، 2011 ب، 201۳ الف و ب، 2014 ب؛

مصطفی و فوجیتا، 201۳(. چون این دو سیستم سمیت زدا با مولکول تنظیم کننده رداکس 
 چندعملکـردی، GSH بهـم متصل هسـتند )شـکل 6-5(. مطالعه اخیـر روی گیاهچه های

کلـزا تحـت تنـش کادمیوم صدمه شـدید ناشـی از ROS را نشـان داد، اما کاربرد سـلنیوم 
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 MG و ROS می توانـد تحمـل کادمیـوم را از طریـق تغییـر سیسـتم های سـمیت زدایی
بهبـود بخشـد )حسـنوزامن و همـکاران، 2012(. مصطفـی و فوجیتـا )201۳( نیـز نشـان 
دادنـد کـه سالسـیلیک اسـید تنـش اکسـیداتیو ناشـی از مـس را در گیاهچه هـای برنـج 
به دلیـل افزایـش بیان هماهنگ سیسـتم های سـمیت زدایی MG و ROS القـا می کند، در 
حالی کـه ویـرورس و همکاران )201۳( نشـان دادند کـه گیاه گوجه فرنگـی تراریخته بیان 
)Gly II و Gly I( MG کننده بیش از حد آنزیم های سیسـتم گلی اوکسـالاز سـمیت زدایی 
 به دلیل بهبود ظرفیت آنتی اکسـیدانی و افزایش ظرفیت سـمیت زدایی MG، اجازه رشـد و

توسـعه طبیعی گیاهان را می دهد. اپادهایل و همکاران )2011( گزارش کردند که گیاهان 
مهندسـی ژنتیکی شـده بیان کننده بیش از حد ژن های بیوسـنتزی آسـکوروبات از طریق 
تغییـر سیسـتم-های گلی اوکسـالاز سـمیت زدایی MG، تحمل تنش اکسـیداتیو ناشـی از 
 نمـک را افزایـش می دهنـد. واریتـه برنـج Pokkali محتمـل بـه شـوری نیز در مقایسـه با
 واریتـه حسـاس )IR64( به دلیـل افزایـش بیـان هم زمان هر دو سیسـتم آنتی اکسـیدان و
 گلی اوکسالاز تحمل تنش اکسیداتیو بیش تر را نشان داد )ال-شاباورای و همکاران، 2010(.
 پیش تیمار با شـوک گرما و سـرما، با افزایش  سیسـتم های دفاعی گلی اوکسـالاز با تحمل

تنش شوری در گیاهچه های خردل مرتبط بود )حسین و همکاران، 201۳ الف و ب(.
 براسـاس یافته های بالا، ما می توانیم نتیجه بگیریم که تغییر هر دو سیسـتم سـمیت زدا

نقش حیاتی در القا تحمل تنش فلزات و زیست محیطی در گیاهان ایفا می کند.

 

شکل 6-5- عمل های هماهنگ سیستم های آنتی اکسیدان و سیستم گلی اوکسالاز در سمیت زدایی ROS و 
MG برای تحمل تنش اکسیداتیو ناشی از کادمیوم. تغییریافته از حسین و همکاران )2011 الف(.
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9-6- پیش تیمار پرولین و بتائین و تحمل تنش کادمیوم در ارتباط 
MG و ROS با سمیت زدایی

پرولیـن بـرای افزایـش تحمـل گیاه بـه تنش اکسـیداتیو از طریق پاکسـازی مسـتقیم 
برخـی از گونه هـای ROS )بـرای مثـال، اکسـیژن یگانـه و رادیکال هـای هیدروکسـیل( با 
محافظـت آنزیم هـای سـمیت زدایی ROS از غیرفعال سـازی و فعالیت هـای تنظیمـی، بـا 
تنظیم کردن هموسـتازی ردوکس )ماتیسـیک و همکاران، 2002( و با نقش پیامرسانی که 
 بیـان ژن هـای مرتبـط با تنـش را تنظیم می کندعمل می کنـد )خدر و همـکاران، 200۳(.

عـاوه بـر ایـن، کاربـرد گایسـین بتائیـن در گیاهان یـا تولید گیاهـان تراریخته با سـنتز 
 مقـدار زیاد گایسـین بتائین مشـخص کرده اسـت کـه بیان ژن های تحمـل تنش از جمله
 در مسـیرهای سـمیت زدایی ROS و MG را فراهـم می کنـد )بازبینی شـده توسـط چن و

موراتـا، 2011(. کاربـرد بتائیـن یـا پرولین تحمل تنـش کادمیوم را از طریـق افزایش بیان 
 سیسـتم های دفاعی آنتی اکسیدانی از جمله سیسـتم دفاعی گلی اوکسالاز بهبود می بخشد

)کاو و همـکاران، 201۳؛ دومـن و همـکاران، 2011؛ حیـات و همکاران، 201۳؛ حسـین و 
همـکاران، 2010؛ اسـام و همـکاران، 200۹ الـف و ب؛ رشـید و همـکاران، 2014، سـو و 

.)200۹ همکاران، 
نقش هـای گایسـین بتائیـن و پرولیـن خارجی تحمل تنش توسـط اسـام و همکاران 
 )200۹ الف( مطالعه شـد. در تنباکوی کشـت شده سـلول های BY-2 تحت تنش کادمیوم
 )100 میکرومـولار(، مقـدار پرولیـن افزایش یافـت، با این حال کاهـش در فعالیت SOD و
)POX( مشـاهده شـد، در حالی که مقدار پراکسیداسـیون لیپید و فعالیت پراکسیداز CAT 

به طـور معنـی داری افزایـش یافـت. اضافه کردن پرولین به محیط کشـت منجـر به کاهش 
پراکسیداسـیون لیپید شـد، که با مقدار MDA کم تر مشخص شد، در حالی که فعالیت های 
 SOD و CAT افزایـش یافـت. در مقابـل، گایسـین بتائیـن باعث کاهش پراکسیداسـیون

ناشی از ROS، افزایش فعالیت CAT و انباشته شدن کم تر کادمیوم می شود. از این رو کاربرد 
 گایسـین بتائیـن یـا پرولین، بـه ترتیب محتوای گایسـین بتائین و پرولین خارج سـلولی
 را افزایش می دهد، اجزا سلولی را از صدمه اکسیداتیو محافظت می کند و فعالیت آنزیم های

آنتی اکسیدانی را تعدیل می کند )اسام و همکاران، 200۹ ب(.
 مجموعـه ای از آزمایشـات اخیـر نیز نشـان دادند که کاربرد خارجی گایسـین بتائین و
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 پرولیـن تحمل تنش غیرزیسـتی از جمله تحمل کادمیوم در گیـاه ماش را افزایش می دهد
)حسین و همکاران، 2010، 2011 الف، 2014 الف و ب(. تنش کادمیوم )1 میلی مولار( کوتاه 
مدت )24 ساعت( منجر به افزایش قابل توجه در هیدروژن پراکسید و مقدار پراکسیداسیون 
 لیپیـد در بافـت برگـی مـاش، در مقایسـه بـا گیاهان شـاهد شـد )شـکل 6-6 تـا 10-6(.

غیرفعال سـازی یـا افزایـش بیان غیرکافی آنزیم هـای سـمیت زدایی ROS و MG هم چون 
GSH و AsA و محتوای Gly II و Gly I ،CAT ،GST ،GPX ،DHAR ،MDHAR ،APX 

در گیاهچه هـای در معـرض تنش کادمیوم یافت شـد. کاربرد 5 میلی مولار بتائین و پرولین 
 به طـور مطلوبـی فعالیت های آنزیم سـمیت زدایی ROS و MG، وضعیت رداکس گلوتاتیون

را تعدیل کرد و گیاهان را به صدمه اکسیداتیو ناشی از تنش متحمل تر کرد.

 

شکل 6-6- ساختن H2O2 ناشی از پرولین و گایسین بتائین )الف( و پراکسیداسیون لیپید )ب( 

بافت هـای برگـی مـاش تحـت شـرایط تنـش کادمیـوم. گیاهچه هـای شـش روزه با 1 
 ،Cd بـرای 24 سـاعت با یـا بدون پرولین یـا بتائیـن. تیمارهای CdCl2 میلی مـولار تنـش
 Cd+P و Cd+B نشـان دهنده 1 میلی مـولار CdCl2، 1 میلی-مـولار CdCl2+5 میلی مولار

 SE± 5 میلی مـولار بتائیـن به ترتیب. هر مقـدار میانگین+CdCl2 پرولیـن و 1 میلی مـولار
از آزمایش غیرمستقل.

حیـات و همـکاران )201۳( اثـرات پرولین خارجی را بر فعالیت فتوسـنتزی، آنزیم های 
آنتی اکسـیدانی و عملکـرد نخـود ).Cicerarietinum L( تحـت دوزهای مختلـف کادمیوم 
 )100، 50، 25، 0 میلی گـرم در هـر کیلوگـرم خاک( مطالعه کردند. ۳0 روز بعد از کشـت

)DAS(، 20 میلی مـول پرولیـن برگ هـا اسـپری شـد. ۹0 روز بعد از کشـت بـرای تعیین 
پارامترهـای مختلـف رشـد، فیزیولوژیکـی و بیوشـیمیایی از گیاهچـه نمونه بـرداری شـد. 
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محلـول پاشـی پرولیـن، منجربـه کاهـش اثـرات نامطـوب ایجـاد شـده توسـط کادمیوم و 
افزایـش رشـد گیـاه شـد. فعالیـت کربونیک آنهیـدراز1 در گیاهان Cd-Fed اسـپری شـده 
بـا پرولیـن بیش تـر از گیاهـان شـاهد بـود. اضافـه کـردن پرولیـن خارجـی بـرای افزایش 
عملکردهـای فتوسـنتزی و عملکـرد گیاهـان تحـت تنـش کادمیـوم و فعالیـت  آنزیم های 
 آنتی اکسـیدانی CAT ،SOD و POX، نیز مشـاهده شـد. نتیجه گیری شدکه کاربرد برگی

پرولین در گیاهان تحت تیمار با کادمیوم، اثرات منفی تنش کادمیوم را کاهش می دهد.
 

شکل 6-7- تغییر محتوای AsA )الف(، GSH )ب(، GSSG )ج( و نسبت GSH/GSSG )د( توسط پرولین و 
بتائین خارجی تحت شرایط تنش کادمیوم. دیگر جزئیات همانند شکل 6-6.

دومـن و همـکاران )2011( اثـرات کاربـرد خارجـی گایسـین بتائیـن بـر واکنش های 
 علـف پنجـه مرغـی ).Lemmagibba L( در معرض کادمیـوم را مطالعه کردند. پنجه مرغی

در معـرض غلظت هـای مختلـف کادمیـوم )0/5، 1 و ۳ میلی مـولار( بـرای شـش روز در 
حضـور یـا غیـاب گایسـین بتائیـن )2، 1، 0/5، 0 و 5 میلی مـولار( قرار گرفتنـد. تیمار با 

1. Carbonic anhydrase
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گایسـین بتائیـن اثـر معنـی داری بر انباشـته شـدن کادمیوم نداشـت، اما به طـور مهمی، 
گایسـین بتائیـن اثـر معنـی داری بر انباشـته شـدن پرولین خارجـی، فعالیت هـای آنزیم 
سـمیت زدایی ROS، مقـدار پراکسیداسـیون لیپید و فعالیت فتوسـنتزی داشـت. محققان 
نتیجـه گرفتنـد که گایسـین بتائین نقش دفاعـی در گیاهان تحت تنـش کادمیوم، مقدار 

هـر دوی ROS و MG را کاهـش می دهنـد.
 نقـش  مفیـد پرولیـن توسـط سـو و همـکاران )200۹( در انـدام هوایـی و بافـت پینـه

Solanumnigrum )یک بیش انباشـت کننده کادمیوم( مطالعه شـد. پیش تیمار با پرولین 

خارجی تحمل کادمیوم را با کاهش مقدار ROS و محافظت یکپارچگی غشـا سـلول کالوز 
در معـرض کادمیـوم، بهبـود می بخشـد. انباشـته شـدن کادمیـوم در انـدام هوایـی و بافت 
 پینـه S. nigrum و افزایـش ناشـی از پرولیـن در تحمـل کادمیـوم با افزایـش فعالیت های

CAT و SOD، و هم-چنین افزایش در محتوای GSH سلول های کالوز همبستگی داشت.

 

شکل 6-۸- تغییر فهالیت های آنزیم های چرخه گلوتاتیون آسکوروبات )APX )الف(، MDHAR )ب(، 
DHAR )ج( و GR )د(( توسط پرولین و بتائین تحت شرایط تنش کادمیوم. دیگر جزئیات مانند شکل 6-6.
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شکل 6-۹- تغییر فعالیت های GSH )الف(، GPX )ب( و CAT )ج( توسط پرولین و بتائین خارجی تحت 
شرایط تنش کادمیوم. دیگر جزئیات مانند شکل 6-6.

شکل 6-10- تغییر فعالیت های آنزیم ها مسیر گلی اوکسالاز )Gly I )الف( و Gly II )ب(( توسط پرولین و 
بتائین خارجی تحت شرایط تنش کادمیوم. دیگر جزئیات مانند شکل 6-6.
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 کاو و همکاران )201۳( نشـان دادند که کاربرد خارجی بتائین تحمل تنش اکسـیداتیو
را در گیاهچه هـای برنـج در معـرض کادمیـوم القـا می کنـد. گیاهچه های برنج تیمار شـده 
بـا 100 میکرومـول بتائیـن کـه بعـد از آن بـرای 5 روز در معـرض کادمیوم قـرار گرفتند، 
طـول ریشـه ، وزن تـر و خشـک ، محتـوای کلروفیـل بیش تـر داشـتند و صدمـه ناشـی از 
ROS را کم تـر کردنـد، مقـدار MDA کاهـش و فعالیـت SOD در بافـت سـاقه بیش تر در 

مقایسـه بـا گیاهان شـاهد تیمار نشـده با گایسـین بتائین داشـتند.
 نقش های عملکردی تحمل تنش کادمیوم ناشی از پرولین نیز توسط سیریپورنادولسیل و همکاران
Chlamydomonasreinhardtii ،2002(، با استفاده از میکروآلگا به طور ژنتیکی تغییریافته( 

مطالعـه شـدند. آلـگا بیـان کننده بیش از حـد ژن بیوسـنتز پرولیـن )P5CS( زمانی که در 
معـرض کادمیـوم )100 میکرومـولار( قـرار می گیرد ۸0 درصـد مقدار پرولین آزاد و رشـد 
بیش تـر را در مقایسـه بـا آلـگا نوع وحشـی غیرتراریخته نشـان می دهد. آلـگا تولید کننده 
بیـش از حـد پرولیـن نسـبت به گیاهـان شـاهد نسـبت GSH/GSSG مطلوب تـر و مقدار 

پراکسیداسـیون لیپیـد کم تـر را حفـظ می کنند.
از نتایـج بـالا، بـه نظـر می رسـد کـه کاربـرد خارجـی پرولیـن و گایسـین بتائیـن یـا 
سـاختن گیاهـان تراریختـه بیـان کننـده بیـش از حـد ژن هـا بیوسـنتز کننـده می توانـد 
ظرفیـت سـمیت زدایی MG و ROS گیاهـان را تعدیـل کنـد و بـه شـدت به ایـن گیاهان 
بـرای غلبـه بـر فشـار اکسـیدتیو ناشـی از قـرار گرفتـن در معـرض کادمیـوم کمـک کند.

10-6- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
آلودگی کادمیوم در خاک به دلیل پتانسـیل سـمیت آن و بقا در محیط زیسـت نگرانی 
عمده جهانی اسـت. سـمیت کادمیوم و اختال رداکس سـلولی منجر به تنش اکسـیداتیو 
به طـور وسـیعی در طـول چند دهه گذشـته مطالعه شده اسـت و تحقیقـات کنونی ارتباط 
پویـا بیـن سـمیت کادمیـوم، هموسـتازی رداکـس و ظرفیت هـای سـمیت زدایی ROS و 
MG را نشـان می دهـد. توسـعه ابزارهـای ژنتیکی در طـول دو دهه گذشـته اکنون تحمل 

تنـش کادمیـوم را از طریـق تغییـر بیـان ژن هـای مرتبـط بـا متابولیسـم آنتی اکسـیدان و 
MG در گیاهـان بهبود بخشـیده اسـت. اگرچه، گزارشـات کمی بر جنبه هـای مولکولی که 
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 چگونـه کادمیـوم وضعیـت ردوکس و AsA، محتـوای GSH و NADPH سـلول های گیاه
 را تحت تأثیر قرار می دهدپرداخته اسـت )سـیتار و همکاران، 201۳(. یافته های تحقیقات
 نشـان می دهـد کـه آنتی اکسـیدان ها نقـش قابـل توجهـی در کاهـش اثرات سـمی فلزات
 ایفـا می کنـد و گیاهانـی که دفاع های آنتی اکسـیدانی بیش تـر را بروز می دهنـد می توانند

بهتـر بـا تنش اکسـیداتیو ناشـی از فلزات کنـار بیایند )گراتـو و همـکاران، 200۸، 200۹؛ 
عرفـان و همـکاران، 2014؛ میشـرا و دوبـی، 2006؛ پرز-چـاکا و همـکاران، 2014(. هدف 
اولیـه اصـاح کننده گیاهـان و بیولوژیسـت های مولکولی برای بررسـی دقیـق فرآیندهای 
مرتبط با سـمیت زدایی ROS و MG در ارتباط با متابولیسـم AsA و GSH، و مسـیرهای 
پیامرسـانی ROS در گیاهـان، بـرای شناسـایی هدف هـای مفیـد بـرای افزایـش قابلیـت 
گیاهـان زراعـی بـرای رشـد در خاک هـای آلـوده بـه کادمیـوم و کاهـش ورود کادمیوم به 

زنجیـره غذایی اسـت.
گمان می رود که نقش های مفید چندگانه گایسـین بتائین و پرولین خارجی و داخلی 
در مقـدار کادمیـوم متغییر به خوبی شـناخته شده اسـت، عملکردهای تنظیمی گایسـین 
بتائیـن و پرولیـن بـا توجـه بـه کاهـش تحمـل تنـش کادمیـوم نیاز بـه مطالعه بـرای فهم 
اهمیت نسـبی این دو اسـمولیت در تنظیم جذب، انتقال و ممانعت کادمیوم در سـلول های 
گیـاه دارد. کادمیـوم در خـاک از طریـق مسـیرهای سیم پاسـت و آپوپاسـت بـه درون 
 ریشـه های گیاه وارد می شـود )بنزارتـی و همکاران، 201۳؛ وربرگگـن و همکاران، 200۹(.

معلـوم شده اسـت کـه جـذب یـون سـدیم توسـط گیاهچه هـای برنـج به دلیـل سـرکوب 
 جریان آپوپاسـتی یون سـدیم توسـط پرولین و بتائین خارجی کاهش می یابد )سـبحان و
 همکاران، 200۹(، بنابراین مطالعه این که پرولین و بتائین هر نقشـی در جریان آپوپاسـتی

یون های کادمیوم ایفا می کند، اشتباه است.
هنـوز سـوالات بسـیاری در مـورد این کـه چگونـه گیاهـان بـا کادمیـوم کنـار می آیند 
وجـود دارد. بـرای مثـال، چگونـه سـلول های گیـاه تغییـرات در مقـدار کادمیـوم را حـس 
می کننـد و بیـان ژن های واکنشـی بـه کادمیـوم را تنظیم می کننـد، هورمون هـای درگیر 
 در پیامرسـانی مرتبـط بـا انتقـال پیـام ناشـی از کادمیوم؟ نقش هـای پیامرسـانی ROS و

به ویـژه H2O2 به خوبـی مسـتند شده اسـت امـا نقـش پیامرسـانی MG نیـاز بـه بررسـی 
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بیش تـر دارد. اگرچـه مطالعـات اخیـر نشـان دادنـد کـه تنظیـم مقـدار MG ممکن اسـت 
سـازگاری گیـاه را به تنش های مختلـف با محدود کردن اتـاف آب از طریق تعرق افزایش 
می دهـد و ممکـن اسـت انتقـال دهنـده مهمـی در مقاومـت سـلول بـه پاتوژن هـا باشـد 
)هـوک و همـکاران، 2012 ج(. چنیـن مطالعاتـی بر گیاهان تحت شـرایط تنـش کادمیوم 
تاکنـون انجـام نشده اسـت. بنابرایـن، مطالعـات عمقـی روی پرولیـن و گایسـین بتائیـن 
ناشـی از سـمیت زدایی ROS و MG و عملکردهای پیامرسـانی آن ها با اسـتفاده از گیاهان 
حسـاس یـا متحمـل بـه کادمیـوم، انباشـت کننده یـا بیـش انباشـت کننده می تواند نقش 
بسـیار دقیـق بتائیـن و پرولین در تحمل کادمیوم را آشـکار کند. عاوه بـر این، تحقیق در 
مـورد این کـه چگونـه محصـولات زراعی در مقایسـه بـا محصـولات زراعی نوع وحشـی، با 
ترکیبات تغییر یافته سیسـتم های سـمیت زدایی گلی اوکسـالاز و ROS را با درجه متنوعی 
از حساسـیت بـه کادمیـوم اجـرا می کننـد، توسـعه ارقـام متحمـل کادمیـوم و هم چنیـن 
گیاهانـی کـه می تواننـد بـرای گیاه پالایـی1 مکان هـای آلـوده بـه فلزات سـنگین اسـتفاده 
 شـوند، را ممکـن می کنند. مکانیسـم های تنظیمی اساسـی مرتبط با تحمـل تنش کادمیوم

با واسطه گایسین بتائین و پرولین نیز یک چالش برای آینده باقی می ماند.

1. Phytoremediation
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بوجام ویدیا واردهینی 

فصل 7:
افزایش رشد و عملکرد سبزیجات و میوه ها با استفاده 

از براسینواستروئیدها  تحت تنش های غیرزنده





1-7- مقدمه
تنش هـای محیطـی ناشـی از عواملـی از جملـه گرمایـش جهانـی و تغییـرات اقلیمی، 
به عنـوان  دلایلـی بـرای کاهـش رشـد و عملکـرد گیاه شـناخته شـده اند. محیـط از زمان 
شـروع صنعتی شـدن همـواره تغییـر یافتـه اسـت. آلودگی منتشـر شـده در هـوا، جمعیت 
بیـش از حـد، جنگل زدایـی و غیـره منجـر بـه تغییرات شـدید در سراسـر جهـان از جمله 
زمین لـرزه1، سـونامی2، زمیـن لغزه هـا۳، گردبادهـا4 و سـیل ها می شـود. گرمایـش جهانی، 
انتشـار CO2، بارندگـی نامنظـم5، امـواج گرمایی6 و غیـره، به صورت هـای مختلفی موجب 
تنش هـای محیطـی بـر گیاهان می شـوند. تنش هـای محیطی شـامل تنش هـای غیرزنده 
از جملـه آب )خشـکی/ غرقـاب(، دمـا )گرمـا، سـرما و انجمـاد(، شـوری، فلـزات سـنگین، 
نـور )قـوی/ ضعیـف(، مـواد شـیمیایی دگرآسـیب7، اشـعه )UV-A/UV-B(، علف کش ها، 
 آفت کش هـا، آلاینده هـای آلـی و غیره و تنش های زنده متشـکل از باکتري هـا، ویروس ها،

بـذر، رشـد،  بـر جوانه زنـي طبیعـی  ایـن تنش هـا  و غیـره هسـتند.  نماتدهـا  قارچ هـا، 
متابولیسـم و گلدهـی، همچنیـن عملکـرد گیـاه اثـر گذارنـد. 

بـرای غلبـه بـر تأثیـر منفـی این تنش هـا و بهبود رشـد و عملکـرد گیاهان لازم اسـت 
 تحقیقات جامعی صورت گیرد. روش هایی مانند اصاح گیاهان، سـنتی و قدیمی هسـتند.
 گیاهان هنگامی که در شـرایط ترکیبی از تنش های مختلف قرار  می گیرند، پاسـخ خاص و
 منحصـر بـه فـردی را به تنـش فعـال می سـازند )ریزسـکای و همـکاران، 2002، 2004(.

محیط هـای در حـال تغییـر سـریع، تهدیـدی جـدی بـرای کشـاورزی در سراسـر جهـان 
هسـتند. افزایـش تقاضـا برای میوه ها، سـبزیجات و سـایر محصولات باغبانی نیز به شـدت 

1. Brassinosteroids

2. Earthquakes

3. Tsunamis

4. Landslides

5. Cyclones

6. Erratic rainfall

7. Heat waves
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تحـت تأثیـر افزایش جمعیـت و پایین بـودن بهره وری قـرار دارد. 
اثبـات شده اسـت بـا وجود این کـه غات و دانه هـا غذاهای اصلی را تشـکیل می دهند، 
ولـی میوه هـا و سـبزیجات نقـش حیاتـی در رژیم غذایی طبیعـی ایفا می کننـد، زیرا آن ها 
تأمین کننـده ویتأمین هـا و مـواد معدنـی هسـتند. از ایـن رو مطالعـه ی رشـد و عملکـرد 
میوه هـا و سـبزیجاتی کـه می تواننـد با گرما، سـرما، خشـکی و سـایر شـرایط اقلیمی حاد 
مقابلـه کننـد مورد بررسـی قرار می گیرد. بـرای بهبود محصولات میوه ها و سـبزیجات نیاز 
بـه کاهـش اثـرات تنش های غیرزنـده وجـود دارد. روش های سـنتی برای اصـاح گیاهان 
 زراعـیِ دارایِ تحمـل بـالا به تنـش غیرزنده، تاکنون بـا موفقیت محدود همراه بوده اسـت.

ایـن مسـأله را می تـوان بـه عوامـل مختلفـی نسـبت داد: ایـن کـه تمرکـز بیش تـری بـر 
عملکـرد بـه جـای ویژگی هـای خـاص مثـا تحمـل بـه تنـش بـوده اسـت، مشـکاتی در 
اصـاح بـرای ویژگی هـای تحمل شـامل پیچیدگی های ژنوتیپـی و محیط اسـت و معرفی 
صفـات مـورد نظـر تنهـا می توانـد بیـن گونه های بـا ارتبـاط نزدیک انجام شـود )تسـتر و 
 باسـیک، 2005(. ایـن امر منجـر به تحقیق در زمینه های فیزیولوژیکـی، بیوتکنولوژیکی1 و

دیگر زمینه ها برای بهبود رشد و عملکرد گیاهان شد. 
تحقیقـات عملـی اثبـات کرده اسـت کـه تنظیم کننده های رشـد گیاه نقـش مهمی در 
 کاهـش تنـش )نیکل، 1۹۸2( ایفـا می کنند و تاش هایی بـرای کاهش تنش های محیطی

از طریـق کاربـرد و اسـتفاده از هورمون هـای گیاهی بـرای بهبود رشـد و عملکرد محصول 
صـورت گرفتـه اسـت )ویتـور، 1۹7۸(. این فصـل مطالعه ای در مـورد براسینواسـتروئیدها 
)BRs( می باشـد کـه افزایـش دهنـده ی رشـد بالقـوه و عملکـرد گیـاه و افزایـش توانایـی 
بـرای کاهـش تنش هـای محیطـی مختلف در رشـد و عملکرد سـبزیجات و میوه هسـتند.

2-7- تنش های محیطی 
تنش هـای محیطـی رشـد و نمو گیاهـان را تنظیم می کننـد. با تغییر شـرایط محیطی 
در سراسـر جهان، گیاهان از نظر رشـد و عملکرد بیش تر تحت تأثیر قرار می گیرند و تنش 
 عامـل مهمـی اسـت که باعث خسـارت به رشـد گیاه می شـود )کافی و همـکاران، 2000(.

1. Biotechnological
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تنش هـای غیرزنـده، بـه ویژه شـدت در دما، تابش فوتـون1 و تأمیـن آب و محلول های غیر 
آلـی2، اغلـب رشـد و تولیـد را محـدود می کنند )آرائـوس و همـکاران، 2002؛ بین رجب و 
همـکاران، 2014(. پاسـخ های گیاه به تنش های مختلف بسـیار پیچیده هسـتند و شـامل 
 تغییر در ترانسـکریپتوم۳، سـطوح سلولی و فیزیولوژیکی می باشـند. شواهد نشان می دهند

کـه گیاهـان بـه تنش هـای مختلـف پاسـخ متفاوتـی می دهنـد کـه شـامل فعـال کـردن 
 برنامـه مشـخصی از بیـان ژن مربـوط بـه شـرایط دقیـق محیطـی اسـت )آتکینسـون و
 اورویـن، 2012(. تنـش غیرزنـده مانند گرما، سـرما، خشـکی، شـوري و تنش مـواد غذایي

تأثیـر زیـادی بـر کشـاورزی جهانـي دارند و اشـاره شده اسـت کـه آن ها متوسـط عملکرد 
محصـولات گیاهـی را بیـش از 50 درصـد کاهـش می دهنـد )وانـگ و همـکاران، 200۳(. 
ژو )2001( بیـان کـرد کـه میـزان تحمـل به تنش هـای متفـاوت را می توان بـه تفاوت در 
واکنش پذیـری گیـاه از لحـاظ درک تنـش، انتقـال پیـام و برنامه های مناسـب بیـان ژن یا 
سـایر مسـیرهای متابولیـک جدید نسـبت داد کـه به گیاهـان متحمل محدود می باشـند.

3-7- براسینواستروئیدها
براسینواسـتروئیدها نـوع جدیـدی از فیتوهورمون هـای اسـتروئیدی پلی هیدروکسـی4 
بـا تأثیـر قابـل توجه بر بهبود رشـد هسـتند )باجـوز و پیوترووسـکا- نیکزیپـورک، 2014؛ 
 واردهینـی، 2011، 2012؛ واردهینی و همکاران، 200۸(. براسینواسـتروئیدها را میتچل و
 همـکاران )1۹70( کشـف کردنـد که بعدها از گـرده ی .Brassica napus L توسـط گروو و

همـکاران )1۹7۹( اسـتخراج شـد. براسینواسـتروئیدها را می تـوان بر اسـاس تعـداد کربن 
 موجود در ساختار آن ها به C28 ، C27 BRs یا C29 طبقه بندی کرد )واردهینی، 201۳آ، ب(.

هائوبریـک و آسـمن )2006( گـزارش دادنـد کـه 60 ترکیب مرتبط شناسـایی شده اسـت. 

1. Photon irradiance

2. Inorganicsolutes

3. Transcriptome

4. Polyhydroxy steroidal phytohormones
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 ،)BL( 1گـزارش دادنـد کـه براسـینولید )بـا ایـن حـال، واردهینـی و همـکاران )2006
سـه   ،۳)24-EpiBL( اپی براسـینولید   -24 و   2)28-HomoBL( هوموبراسـینولید   -2۸
 براسینواستروئید زیست فعال4 هستند که به طور گسترده در بیش تر مطالعات فیزیولوژیکی و
 آزمایشی مورد استفاده قرار می گیرند. براسینواستروئیدهای زیست فعال رایج مورد استفاده
 یعنی براسینولید، HomoBL ،24-EpiBL-28، کاستاسترونCS( 5( و 24- اپی کاستاسترون6
 )EpiCS-24( در شکل 7-1 نشان داده شده اند. براسینواستروئیدها در همه جای قلمرو گیاهی

وجـود دارنـد، زیـرا آن هـا تقریباً در تمام راسـته ها7 شـامل جلبک هـا، نهـان زادان آوندی۸، 
 بازدانـگان۹، دولپه هـا و تک لپه ها یافت می شـوند )باجوز، 200۹(. عاوه بر این، براسـینولید

در کشـت سوسپانسـیون سـلولیMarchantia polymorpha 10 )کیم و همـکاران، 2001( 
یافت شـد و تجمع پاکلیتاکسـل11 در کشت سوسپانسیون سـلولیTaxus chinensis را نیز 

بهبود بخشـید )زانگ و همـکاران، 2001(. 
رائـو و همـکاران )2002( اظهـار داشـتند کـه براسینواسـتروئیدها گـروه جدیـدی از 
هورمون هـای رشـد گیاهـی هسـتند کـه در بسـیاری از نقش هـای فیزیولوژیکـی شـامل 
رشـد، جوانه زنـی بـذر، تکثیـر از طریق ریشـه12، پیری و غیـره نقش دارند و گیاهـان را در 
مقابـل تنش هـای مختلف غیرزنده مقاوم می سـازند. براسینواسـتروئیدها در ابتدا براسـاس 

1. Brassinolide

2. 28-homobrassinolide

3. 24-epibrassinolide

4. Bioactive

5. Castasterone

6. Epicastasterone

7. Phyla

8. Pteridophytes

9. Gymnosperms

10. Suspension‐ cultured cells

11. Paclitaxel

12. Rhizogenesis
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فعالیت هـای بهبـود دهنـدۀ رشـدی خـود شـناخته شـدند، امـا مطالعـات فیزیولوژیکـی و 
ژنتیکی بعدی، عملکرد بیش تر براسینواسـتروئیدها در تنظیم طیف وسـیعی از فرآیندها از 
 جملـه روابط منبـع/ مخزن، جوانه زنی بذر، فتوسـنتز، پیری، ریخت زایی نـوری1، گلدهی و

پاسخ به تنش های مختلف غیر زنده و زنده را نشان داد )دنگ و همکاران، 2007(.

 

شکل 7-1- براسینواستروئیدهای زیست فعال.

دو و پوویـاه )2005( گـزارش دادنـد که براسینواسـتروئیدها هورمون های اسـتروئیدی 
خـاص گیـاه هسـتند کـه در تلفیق عوامـل محیطی، به ویژه نور، با رشـد و نمـو گیاه نقش 

1. Photomorphogenesis
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مهمـی دارنـد، امـا بیان کردند کـه نقش دقیـق تغییـرات براسینواسـتروئیدهای درونی در 
واکنـش بـه محرک هـای محیطی، هنـوز تا حد زیادی ناشـناخته اسـت. 

 عاوه بر این، براسینواستروئیدها با اجرای نقش های مختلف از جمله فعال سازی چرخه سلولی
در طـول جوانه زنـی بـذور .Brassica oleracea L )زادوورنـووا و همـکاران، 2005(، تغذیه 
 برگ )ژائو و همکاران، 201۳(، تنظیم آنزیم های چرخه کالوین )فدینا و همکاران، 200۸(،
 بستن روزنه در Solomon lycopersicon  )زیا و همکاران، 2014(، کنترل باز بودن روزنه و

 ABA همـراه بـا  Vicia faba جریـان پتاسـیم پروتوپاسـت های1 سـلول های محافـظ
و  )پوکوتیلـو   Brassica napus در  لیپیـد  پیامرسـانی  و همـکاران، 2006(،  )هائوبریـک 
Liriodendron tulipifera همکاران، 2014(، کاهش لیگنینی شدن2 در آوند آبکش ثانویه 
 )جین و همکاران، 2014(، کنترل سـلول های اپیدرمی ریشـه )چنگ و همکاران، 2014(،
 بهبود جوانه زنی گرده در Arabidopsis )ووگلر و همکاران، 2014(، تغییر محتوای لیکوپن۳

در میـوه گوجه فرنگـی )واردهینی و راو، 2002؛ ونگ و همکاران، 2007(، باززایی گیاه پنبه 
 از طریـق جنین زایی سـلول های غیرجنسـی4 )آیدیـن و همـکاران، 2006( و ریز تکثیری5

در بلوبری پر شاخ و برگ6 )کودریشوا و همکاران، 2012(، شناخته می شوند. 
اسـچنابل و همـکاران )2001( تحمـل تنـش القـاء شـده توسـط براسینواسـتروئیدها 
در گیاهـان را گـزارش نمودنـد. عـاوه بـر ایـن، باجـوز و حیـات )200۹( به وضـوح اثرات 
براسینواسـتروئیدها در پاسـخ های گیـاه بـه تنش های محیطـی را توضیح دادنـد. اطاعات 
مختلـف به طـور پیوسـته شـواهدی ارائـه دادنـد که تیمـار بیرونـی براسینواسـتروئیدها در 
شـرایط تنـش زا نسـبت به شـرایط مطلوب مؤثر بـوده اسـت )فوجیتا و همـکاران، 2006(. 
براسینواسـتروئیدها به دلیـل ویژگی هـای محافظتـی آن هـا در گیاهـان در برابـر تنش های 
 مختلفی از جمله درجه حرارت بالا )جانسزکو و همکاران، 2011؛ پرادهان و همکاران، 201۳؛

1. Protoplasts

2. Lignification

3. Lycopene

4. Somatic embryogenesis

5. Micropropagation

6. Highbush blueberry
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ژو و همـکاران، 2014(، درجـه حرارت پایین از نظر سـرما )دیوی و کریشـنا، 2010؛ لیو و 
 همکاران، 2011؛ وانگ و همکاران، 2014؛ زی و همکاران، 201۳( و انجماد )جانسـزکو و

همـکاران، 200۹؛ مـا و همـکاران، 200۸(، شـوری )عبـاس و همـکاران، 2010؛ شـارما و 
همـکاران، 201۳ب؛ تـالات و شـاوکی، 201۳(، نـور )کورپین و همـکاران، 2012؛ وانگ و 
 همـکاران، 2010(، آب از نظر خشـکی )انجم و همـکاران، 2011؛ ماهش، 201۳؛ زیانگ و

همکاران، 201۳( و غرقاب )لیانگ و لیانگ، 200۹؛ لو و همکاران، 2006(، فلزات سـنگین 
)آرورا و همـکاران، 2010؛ اشـرف و همـکاران، 2010؛ باجـوز، 2010؛ فیلـووا و همـکاران، 
201۳(، علف کـش )شـارما و همکاران، 201۳آ(، اکسـیداتیو )زیا و همـکاران، 200۹ب( و 
 آلاینده هـای آلـی )احمـد و همـکاران، 2012آ، ب( بیش تـر مورد بررسـی قـرار گرفته اند.

براسینواسـتروئیدها حتـی گیاهـان را از تنش هـای زنـده ی مختلـف محافظـت می کننـد 
 .)2014 همـکاران،  و  رن  2014؛  همـکاران،  و  بیترلیـچ  2014؛  همـکاران،  و  )بیبـی 
براسینواسـتروئیدها همچنیـن بـرای بهبـود برخـی از تنش هـای خـاص ماننـد خاک های 

شـنی تـازه احیـاء شـده )احمـد و شـالابی، 201۳( مـورد اسـتفاده قـرار می گیرنـد.

1-3-7- نقـش موتانت هـای بیوسـنتز کننده ی براسینواسـتروئید 
در سـبزیجات و میوه هـا 

موتانت های دارای کمبود بیوسـنتز براسینواسـتروئیدها، اهمیـت این تنظیم کننده های 
رشـد گیاهی برای رشـد و نمو گیاهان را به روشنی نشـان داده است. تحقیقات گسترده ای 
در مـورد نقـش موتانت هـای بیوسـنتز کننـده ی براسینواسـتروئید در سـبزیجات مختلف 
صـورت گرفتـه اسـت. یانگ و لـی )1۹۹۹( در مـورد موتانت هـای تراریخـت دارای کمبود 
 براسینواسـتروئید در طویـل شـدن سـلول و سـامان دهی سـلولی در طـول نمـو ریشـه و

سـاقه در Lactuca sativa، دیدگاهـی ارائـه دادنـد. کار بـا موتانت هـای بیوسـنتز کننده ی 
 براسینواستروئیدها در نخود پاکوتاه lkb )نومورا و یاکوتا، 1۹۹7؛ نومورا و همکاران، 1۹۹7(

نشـان داد که براسینواسـتروئیدها برای رشـد و نمو گیاه ضروری هسـتند. جاگر و همکاران 
)2007( مشـخصات دو ژن BR-C-6 اکسـیداز در نخـود را ثبت کردنـد. فوکوتا و همکاران 
 )2002( یـک موتانـت دارای کمبـود براسینواسـتروئید جدیـد از باقـا ).Vicia faba L( و
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 همچنیـن 'Rinrei'، یـک موتانـت پاکوتـاه دارای کمبود براسینواسـتروئید از باقا )فوکوتا و
 همکاران، 2004( را گزارش نمودند. عاوه بر این، فوکوتا و همکاران )2006( اظهار داشتند

کـه مشـاهده ی محدودیـت فیزیکـی کاهـش انـدازه دانـه در باقـای )Vicia faba( دارای 
کمبـود براسینواسـتروئید، وجـود براسینواسـتروئیدها بـرای رشـد و نمـو طبیعـی گیـاه را 
نشـان داد. یـی و همـکاران )1۹۹۹( گـزارش دادند که اکسـین و براسینواسـتروئید به طور 
 جداگانه بیان سـه عضو از خانواده ی ژن 1-آمینوسـیکلوپروپان- 1- کربوکسـیات سینتاز1

در لوبیـا ).Vigna radiata L( را تنظیـم می کننـد. پـارک )1۹۹۸( نقـش epiBL بر رشـد 
 هیپوکوتیـل موتانت diageotropica گوجه فرنگی را گزارش کرد. کوکا و همکاران )2000(
 نقش احتمالی ژن های DUMPY و CURL-3 گوجه فرنگی را گزارش و بر نقش براسینواستروئیدها

بـرای رشـد طبیعـی در گیاهان تاکیـد کردند. هوانگ و همـکاران )2006آ( گـزارش دادند 
کـه سـیتوکرومP450 CYP734A7 گوجه فرنگی در کاتابولیسـم براسینواسـتروئیدها عمل 
می کنـد و همچنیـن گـزارش کردنـد که بیان بیـش از حـد Arabidopsis DWARF4  در 

گوجه فرنگـی، شـاخه دهی و تعـداد میـوه را افزایـش داد )کوک و همـکاران، 200۳(. 
نقـش موتانت های بیوسـنتز کننـده ی براسینواسـتروئید در شـرایط تنش های مختلف 
غیرزنـده بـه روشـنی بر نقـش فیزیولوژیکی براسینواسـتروئیدها در سـبزیجات و میوه های 
رشـد یافتـه در شـرایط محیطـی مختلـف تأکیـد دارد. کیـم و همـکاران )2010( اظهـار 
داشـتند کـه فعال سـازی بنیـادی ژن هـای محـرک تنـش در موتانـت 1 غیـر حسـاس به 
 براسینواسـتروئیدbri1( 2( منجر به تحمل بیش تر به سـرما شـد. جین و همکاران )2012(

گزارش دادند که ژن مرکب ۳PL1 )یک ژن مارکر جدید با قابلیت انتخاب بصری4(، تحمل 
 تنش هـای غیرزنـده در گوجه فرنگـی تراریخـت را نشـان داد. مـازورا و همـکاران )2011(
 اظهار داشـتند که تحمل گرمایی القاء شـده توسط براسینواسـتروئیدها مستقل از محتوای

براسینواسـتروئید درونـی اسـت، اما تجزیه و تحلیل تنش اکسـیداتیو به واسـطه ی شـوک 

1. 1‐ aminocyclopropane‐1‐carboxylate synthase

2. BR‐ insensitive 1 (bri1) mutant

3. PL1 fusion gene

4. Novel visual selectable marker gene
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گرمایـی توسـط CAT،POD و SOD بـه سـطوح براسینواسـتروئیدها در گیاهچه هـای 
گوجه فرنگی با تغییر هموسـتازی براسینواسـتروئید موتانت دارای کمبود براسینواسـتروئید 
)پاکوتاهـی شـدید dx(، یـک آلـل curl3-abs موتانـت غیرحسـاس بـه براسینواسـتروئید 
)curl3 حساسـیت براسـینولید را تغییـر داد( و یـک لایـن پاکوتاه بیـش بیان کننده ی ژن 
 بیوسـنتز کنندۀ براسینواسـتروئید )35SD( وابسـته بود. با این حال، مطالعات انجام شـده

توسـط مونتویـا و همـکاران )2005( اظهـار داشـت کـه الگوهای بیـان پاکوتاهـی و تجمع 
براسینواسـتروئید در گوجه فرنگـی بـه وضـوح اهمیـت سـنتز براسینواسـتروئید در طـول 
و  در رشـد سـبزیجات  براسینواسـتروئیدها  نقـش  نتیجـه  در  داد،  نشـان  را  میـوه  نمـو 
میوه هـا را تعییـن می کنـد. لیـو و همـکاران )2014( گـزارش دادنـد که بیـان اکوتیپیک1 
فاکتـور رونویسـی BZR1-1D در پیـام رسـانی براسینواسـتروئیدها، تجمـع کاروتنوئید2 و 

ویژگی هـای کیفیـت میـوه در گوجه فرنگـی را افزایـش داد.

2-3-7- براسینواسـتروئیدها به عنـوان تقویت کننـده ی بالقوه ی 
رشـد و عملکرد سـبزیجات و میوه ها 

 براسینواسـتروئیدها به طور تجربی به عنوان تنظیم کننده های بالقوه رشـد تأیید شده اند
 کـه رشـد و عملکرد دانه هـای غذایی مختلف را افزایش و بهبود می بخشـند )براون و وایلد،
 1۹۸4؛ فرانکو و همکاران، 2002(. آن ها همچنین نقش بسـیار مثبتی در رشـد و عملکرد

سـبزیجات و میوه هایـی ماننـد لوبیـای بوتـه ای۳، فلفـل، کاهـو )فاریدودیـن و همـکاران، 
 2014؛ مـودت و همـکاران، 1۹۸۳، 1۹۸6(، گوجه فرنگی )نفـی و ال- خال، 2002؛ رائو و

واردهینـی، 2001(، پیـاز )هـوول و همـکاران، 2007(، تربچـه )واردهینـی و همـکاران، 
2011، 2012آ، ب(، پرتقـال )تاکاهاشـی و همـکاران، 1۹۸5( و انگـور )ایکیـکاوا و ژائـو، 
 1۹۹1؛ ژو و همکاران، 1۹۹4( ایفا می کنند. براسینواسـتروئیدها رشـد مریسـتم های رأسی
 در غده های سیب زمینی را تسریع می کنند )کورابلوا و همکاران، 1۹۹7(. رامراج و همکاران )2002(

1. Ectopic expression

2. Carotenoid

3. Bush bean



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
۳۳4

 گزارش دادند که HomoBL-28 رشد و عملکرد سیب زمینی را بهبود بخشید. براسینواستروئیدها
همچنیـن رشـد و عملکـرد سـویا )ناکاسـیکو و یوشـیدا، 1۹۸۹( و همچنیـن عملکـرد و 
هورمون هـای درونـی گیـاه باقـای سـبز1 را افزایـش دادنـد )هلمـی و همـکاران، 1۹۹7(. 
فـو و همـکاران )200۸( اعـام کردنـد که براسینواسـتروئیدها رشـد اولیه میـوه ی خیار را 
تسـریع می کننـد. براسینواسـتروئیدها میـزان فتوسـنتز و رشـد گیـاه را از طریـق افزایش 
فعال سـازی روبیسـکو و بیان ژن های فتوسـنتزی در  Cucumis sativus بهبود بخشـیدند 
)زیـا و همـکاران، 200۹آ(. آن هـا همچنیـن عملکـرد و ارزش تغذیـه ای تربچـه را بهبـود 

دادنـد )واردهینـی و همـکاران، 2012ب(. 
 عـاوه بـر ایـن، نقـش بهبـود دهنـده ی براسینواسـتروئیدها در سـبزیجات برگـی نیـز
 گزارش شده است، به طوری که براسینولید نه تنها محتوای اسیدنوکلئیک و هورمون های درونی
 در رأس ساقه ی کلم بروکلی افزایش داد )وانگ و یانگ، 200۸(، بلکه ویژگی های فیزیولوژیکی
 برگ های Brassica oleracea var. italica )وانگ و یانگ، 200۹( و فتوسنتز در برگ های

اسفناج را تنظیم نمود )روتووا و همکاران، 2014(.
 براسینواسـتروئیدهای مصنوعی، عملکرد غده های سـیب زمینی را افزایش دادند )نونز و
 همـکاران، 1۹۹5(. Biobras-16 )یـک شـبه براسینواسـتروئید(، رشـد و عملکـرد کاهـو

)آلفونسـو و نونـز، 1۹۹6؛ نونـز و همـکاران، 2004(، گوجه فرنگـی )آگوسـتین، 2001( و 
پیـاز )نونـز و همـکاران، 1۹۹۸( را افزایـش داد، در حالـی کـه Biobras-6 )یکـی دیگـر از 
شـبه براسینواسـتروئیدها(، عملکرد سـیر )نونز و همکاران، 1۹۹4(، پیـاز )نونز و همکاران، 
1۹۹۸( و گوجه فرنگـی )نونـز، 2000( را بالا برد. لیانگ و همـکاران )1۹۹۸( گزارش دادند 
که EpiBL-24 و DAA-6 )شـبه براسینواسـتروئید(، رشـد و عملکرد سـبزیجات برگی از 
جملـه اسـفناج را افزایـش دادند. اخیراً، سـرنا و همـکاران )2012( گزارش دادند که شـبه 
)Lactuca sativa L.( براسینواستروئید، عملکرد و عوامل کیفی کاهوی رشد یافته در مزرعه 

را افزایش داد و اوهکاوا و همکاران )1۹۹6( گزارش دادند که EpiBL-24 با NAA اثر هم افزایی2  
Lilium japonicum نشـان داده و نقش مهمی در شـکل گیری گلبرگ های باززایی شده ی 

ایفا نمود. 

1. Broad bean

2. Synergistic
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 براسینواسـتروئیدها رشـد رویشـی و زایشـی )پیپاتاناونگ و همکاران، 1۹۹6( و رسیدن 
 میوه توت فرنگی )چای و همکاران، 201۳( و همچنین رشد، وزن خشک و انتقال مواد غذایی

در انـدام هوایـی شـاه توت1 را افزایـش دادنـد )کونـو، 1۹۹7(. براسینواسـتروئیدها نـه تنها 
ریـزش را بـه تعویق انداختند، بلکه تعـداد میوه در مرکبات )ایواهـاری و همکاران، 1۹۹0( 
را افزایـش دادنـد و عملکـرد هندوانـه را بـالا بردنـد )ایکیـکاوا و ژائـو، 1۹۹1(. اسـچافر و 
همـکاران )2002( و پریـرا- نتـو )2006( گـزارش دادنـد کـه براسینواسـتروئیدها نقـش 
 مهمی در بهبود تکثیر درون شیشـه ای2 سـاقه ی زیرزمینی Malus prunifolia ایفا کردند.

پنـگ و همـکاران )2004( نیـز گـزارش دادنـد کـه براسـینولید خـواص فیزیولوژیکـی 
 پریـکارپ لیچـیLitchi chinensis cv. nuomoci( ۳( را بهبود داد. عاوه بر این، سـیمونز و

همـکاران )2006( گـزارش دادنـد کـه براسینواسـتروئیدها در رسـیدن دان هـای انگـور 
دخالـت دارنـد. 

 تحقیق در مورد براسینواستروئیدها به وضوح نشان داده است که نه تنها براسینواستروئیدها
 بلکـه شـبه ترکیبـات آن هـا نیـز رشـد و عملکـرد میـوه را بهبـود می بخشـند. مطالعـات

مقدماتی توسـط چیناموتا و همکاران )2000( توانایی بهبود دهندگی دو براسینواسـتروئید 
 مصنوعـی بـرای بهبود رشـد درون شیشـه ای یـوکا4، یام5 و آنانـاس را نشـان داد )بیبراچ و

همـکاران، 2000(. اورتـگا- رودس و همـکاران )200۳( اثـر براسینواسـتروئید مصنوعـی 
 )DAA-6( بـر رشـد اندام هـای هوایـی و ریشـه های نیشـکر را گـزارش دادنـد. رودریگز و

همـکاران )1۹۹۸( گـزارش دادند که Biobras-16 تکثیر درون شیشـه ای اندام هوایی موز 
را افزایـش داد. عـاوه بـر این، گونزالـز و گینـزا )1۹۹7( ثابت کردند که براسینواسـتروئید 

مصنوعی DAA-6 رشـد درون شیشـه ای گیاهچه های نیشـکر را افزایش داد. 
همچنیـن براسینواسـتروئیدها همراه با هورمون های گیاهی کاسـیک شـناخته شـده 

1. Mulberry

2. In vitro

3. Litchi pericarp

4. Yucca

5. Yam
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ماننـد اکسـین ها، جیبرلین هـا، سـیتوکنین ها و اتیلـن از طریـق افزایـش رشـد و عملکرد 
میوه هـا اثـرات هم افزایـی نشـان دادنـد. براسینواسـتروئیدها، اتیلـن، اسـید آبسـزیک و 
 ایندول- ۳- اسـتیک اسـید رسـیدگی میوه انبه را بهبود دادند )زاهاراه و همکاران، 2012(.

تامـب )2002( نشـان داد کـه اسـید جیبرلیـک در ترکیب بـا براسینواسـتروئیدها، اندازه، 
عملکـرد و کیفیـت دانـه انگورهـای بـدون بـذر تامسـون1 را افزایـش داد، در حالـی کـه 
واروسـاویتارانا و همـکاران )200۸( گزارش دادند که سـیتوکینین ها و براسینواسـتروئیدها 
همـراه بـا اسـید جیبرلیـک عملکـرد و کیفیـت انگورهای بـدون دانـه تامسـون را افزایش 
دادنـد. وانـگ و همـکاران )2004( گـزارش دادنـد که براسـینولید و GA4 عملکـرد پرتقال 

را افزایـش دادند.

 4-7- نقش براسینواسـتروئیدها بر رشـد و عملکرد سبزیجات و
میوه ها در شرایط تنش های محیطی مختلف 

 براسینواسـتروئیدها تنظیم کننده های رشـد گیاهی هسـتند که نقش مهمی در رشـد و
 عملکـرد سـبزیجات و میوه هـای مختلف ایفـا می کنند. افزایش مقاومت گیـاه به تنش های
 محیطی مختلف توسـط براسینواسـتروئیدها با نگاهی به یافته های موجود در مورد کاربرد

عملـی آن هـا در کشـاورزی مـورد ارزیابـی قـرار گرفـت )تاکماتسـو و همـکاران، 1۹۸6(. 
 آزمایشـات گلخانه ای و مزرعه ای نشـان دادند که براسینواسـتروئیدها به غلبه بر تنش های
 ناشی از دمای کم و زیاد، خشکی و مواد شیمیایی کشاورزی کمک می کنند )مندوا، 1۹۸۸(.

کامورو و تاکاتسـوتو )1۹۹۹( که توانایی براسینواسـتروئیدها برای افزایش مقاومت گیاهان 
 بـه تنش هـای محیطی مختلف را نشـان دادند، اظهار داشـتند که نقش براسینسـتروئیدها

در حفاظـت از گیاهـان در برابـر تنش های محیطی، موضوع پژوهشـی مهمی برای روشـن 
سـاختن شـیوه عمل براسینستروئیدها است و ممکن اسـت به استفاده از براسینستروئیدها 
 در تولیـد محصـولات کشـاورزی کمـک کنـد. تأییـد شده اسـت کـه براسینواسـتروئیدها
 در شرایط تنش زا مؤثرتر هستند. زیا و همکاران )200۹ب( بیان کردند که 'براسینواستروئیدها

باعث تحمل گیاه به طیف گسترده ای از تنش ها' می شوند.

1. Thompson
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1-4-7- تنش دمای بالا/ گرما
براسینواسـتروئیدها نقـش مهمـی در کاهش تنش هـای محیطی و حفاظـت از گیاهان 
در برابـر تنـش گرمـا ایفا می کننـد )کونفراریا و همکاران، 2007؛ سـاین و شـونو، 200۳(. 
مطالعـات در مـورد براسینواسـتروئیدها در اوایـل دهـه ی 1۹۹0 نشـان دادند که اسـتفاده 
از EpiBL-24، در کشـت سوسپانسـیون سـلولی علـف پشـمکی1 تحمـل تنـش دمـای بالا 
را به طـور قابـل توجهـی افزایـش داد و تجمـع پروتئین هـای پایـدار در گرمـای القاء شـده 
توسـط ABA را بـالا بـرد )ویلن و همـکاران، 1۹۹5(. دهوبهـادل و همـکاران )1۹۹۹( نیز 
 گـزارش دادند کـه EpiBL-24 تحمل حرارتی پایه گیاهچه های گوجه فرنگی را افزایش داد

کـه می توانـد از طریق حفاظت از دسـتگاه ترجمه ای و سـنتز پروتئین های شـوک گرمایی 
بعـد از تنـش گرما رخ دهد )دهوبهـادل و همـکاران، 2002(. براسینواسـتروئیدها ممانعت 
القـاء شـده بـر فتوسـنتز توسـط گرمـا را کاهـش، کارایـی کربوکسیاسـیون را افزایـش و 
سیسـتم های آنتی اکسـیدانی در Lycopersicon esculentum را بهبـود دادنـد )نوگـوس، 
200۸؛ اوگونـو و همـکاران، 200۸؛ هومـو، HomoBL .)200۸، کاهـش اثـر تنش گرما در 
 کشـت درون شیشـه ای مریسـتم های رأسـی اندام هوایی موز را نشـان داد )ناصر، 2004(.
 مازورا و همکاران )2002( گزارش دادند که براسینواستروئیدها تأثیر منفی دماهای مختلف
 را بهبود می بخشـند و فعالیت آنزیمی آنتی اکسـیدان را در گوجه فرنگی افزایش می دهند و

اثـرات فیزیولوژیکـی و مولکولـی EpiBL-24 تأییـد نمـود کـه براسینواسـتروئیدها نقـش 
مثبتـی در تحمـل حرارتـی گوجه فرنگـی ایفـا می کنند )سـاین و شـونو، 2005(. تجزیه و 
تحلیـل پروتئین هـای شـوک گرمایـی کوچـک )MT-sHSPs( در برگ هـای گوجه فرنگی 
با اسـتفاده از روش وسـترن بات2 نشـان داد که MT-sHSPها غالباً در گیاهان تیمار شـده 
بـا EpiBL-24 در دمـای 25 درجـه سـانتی گراد تجمـع نمی کننـد. بـا ایـن حـال، تیمـار 
 گیاهـان در دمـای ۳۸ درجـه سـانتی گراد موجـب تجمـع بسـیار بیش تـر MT-sHSPهـا
 در گیاهان تیمار شده با EpiBL نسبت به گیاهان تیمار نشده گردید )ساین و شونو، 2005(.

کاربـرد برگـی EpiBL-24، اثـرات ممانعتـی القاء شـده توسـط دمـای بالا بر فتوسـنتز در 

1. Brome grass

2. Western blotting



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
۳۳۸

 گیاهچه هـای دو رقـم خربـزه را کاهش داد )ژانگ و همکاران، 201۳(. عاوه بر این، سـام و
همـکاران )2001( گـزارش دادنـد کـه حتـی یـک شـبه براسینواسـتروئید باعـث کاهـش 
اثـرات منفـی تنش دمـای بـالا روی فراسـاختار بـرگ Lycopersicon esculentum شـد.

2-4-7- تنش دمای کم/ سرما 
مطالعـات نشـان داده اسـت کـه براسـینولید اثرات منفی تنـش سـرما در گوجه فرنگی 
را کاهـش )دهوبهـادل و همـکاران، 1۹۹۹( و رشـد گیاهچـه در خیـار را افزایـش می دهد. 
فاریدودیـن و همـکاران )2011( اعـام کردنـد کـه HomoBL-28 رشـد و فتوسـنتز در 
.Cucumis sativus L را از طریـق تقویـت سیسـتم آنتی اکسـیدانی در حضور تنش سـرما 

 بهبـود بخشـید. پیـش تیمـار بـا HomoBL-28 و EpiBL-28 نـه تنهـا رشـد و فتوسـنتز
 .Cucumis sativus L را با تقویت سیستم آنتی اکسیدانی در حضور تنش سرما افزایش داد،

بلکه بازیابی رشد بعدی را نیز بهبود بخشد )فاریدودین و همکاران، 2011؛ هو و همکاران، 
2010(. براسینواسـتروئیدها همچنین بازیابی دسـتگاه های فتوسـنتزی پس از تنش سرما 
در خیار را از طریق تعادل بخشـیدن به تفکیک الکترون، کربوکسیاسـیون و هوموستئازي 
 ردوکـس تسـریع بخشـیدند )جیانگ و همـکاران، 201۳(. اوهشـیرو و همـکاران )1۹۹7(

گـزارش دادنـد کـه EpiBL-24 باعـث شکسـتن خواب شـده و به طـور مؤثـری جوانه های 
Lilium japonicam را بازسـازی نمـود. وانـگ و همـکاران )2012آ( نیز گـزارش دادند که 

براسـینولید اثرات منفی آسـیب های سـرما بر فلفل زنگی سـبز1 در طول ذخیره سـازی را 
 TNZ303 کاهـش داد، بنابرایـن طـول عمـر آن را به طور مؤثـری افزایش داد. تیمار بـذر با
)مخلوطـی از اسـید جاسـمونیک و مشـتقات براسینواسـتروئید( موجـب بهبودی تشـکیل 
 برگ های تغییر شکل یافته در خیار تیمار شده با آب سرد شد )آسائو و همکاران، 2002(.

اقـدم و همـکاران )2012( گـزارش دادنـد کـه تیمـار پس از برداشـت در گوجـه فرنگی با 
 براسینواستروئیدها )0، ۳ و 6 میکرومولار(، میوه های ذخیره شده در دماي 1 درجه سانتی گراد

بـه مـدت 21 روز را از آسـیب سـرما حفاظـت نمـود و نه تنهـا محتوای کل فنـل و پرولین 
را افزایـش و مقـدار MDA  را کاهـش داد و یکپارچگـی غشـاء را حفـظ نمـود، همچنیـن 

1. Green bell pepper
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فعالیـت آنزیـم PAL را بـالا بـرد. یک مطالعـه ی پروتئومیکس نیـز اثرات بهبـود دهنده ی 
براسینواسـتروئیدها در شـرایط تنش سـرما بر اپیکوتیل های لوبیا1 را نشـان داد )هوانگ و 
 همکاران، 2006ب(. به تازگی، اقدام و محمدخانی )2014( افزایش تحمل تنش سـرما در

میوه گوجه فرنگی با استفاده از مکمل های پس از برداشت براسینولید را گزارش کردند. 
 واتاناب و همکاران )1۹۹۸( گزارش دادند که محلول پاشی Ts303 )یک شبه براسینولید(
 یـک هفتـه قبـل از گلدهـی، مجموعه ی میـوه را در درختان 15 سـاله خرمالـوی ژاپنی2 و

انگورهـای 12 سـاله افزایـش داد. آن ها همچنین گزارش دادند که شـبه براسـینولید باعث 
 کاهش از بین رفتن برگ ها و مجموعه ی میوه در درختان مرکبات رشـد یافته تحت تنش

خشکی شد.

3-4-7- تنش خشکی 
براسینواسـتروئیدها رشـد گیـاه گوجه فرنگـی در معـرض تنش کمبود آبـی را از طریق 
کاهـش غلظـت اسـید آبسـیزیک تحـت تأثیـر قـرار دادنـد )یـوان و همـکاران، 2010(. 
کاربـرد خارجـی براسینواسـتروئیدها نـه تنها تنش اکسـیداتیو ناشـی از خشـکی را کاهش 
 )بهنامنیـا و همـکاران، 200۹ آ( و محتـوای متابولیـت )بهنامنیا و همـکاران، 200۹ب( در
 .Lycopersiconesculentum L را افزایش داد، بلکه میزان فتوسنتز و محتوای آنتی اکسیدانی

.Glycine max L را نیز بالا برد )ژانگ و همکاران، 200۸(. پیش تیمار براسینواستروئیدها در 

 دانه های Phaseolus vulgaris تحمل شوری را در گیاهان افزایش داد )عبدالفتاح، 2007(.
عاوه بر این، براسینواسـتروئیدها سـطح اسـمولیت هایی مانند پرولین، گلوتاتیون و بتائین 
 در Phaseolus vulgaris تحت تنش شـوری را افزایش داد، در نتیجه توانایی شورپسـندی۳

آن ها را نشان داد )علی و عبدالفتاح، 2006(. براسینواستروئیدها باعث تحریک رشد، تولید گره، 
 محتوای هورمون های گیاهی و فعالیت نیتروژناز در لوبیای فرنگی4 در معرض تنش آبی شدند

1. Mung bean epicotyls

2. Japanese persimmon

3. Halotrophic 

4. French bean
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)اوپرتـی و مورتـی، EpiBL .)2004-24 باعـث افزایش ظرفیت فتوسـنتزی گیاه گل کلم1  
تحـت تنـش آبی نیز شـد )هنیلیکا و همـکاران، 2010(. پوسـتویتووا و همـکاران )2001( 
گـزارش دادنـد کـه EpiBL از طریق افزایش محتوای آمینواسـیدها و آمیدهـای آزاد باعث 
افزایـش مقاومـت به خشـکی گیاه خیار شـد. اخیـراً هـو و همـکاران )201۳( دریافتند که 
اسـتفاده از EpiBL-24 سـبب کاهش محدودیت فتوسـنتز القاء شـده توسـط خشـکی در  
Capsicum annuum و افزایـش رشـد آن شـد. امـا مطالعـات انجـام شـده توسـط جاگر و 

همـکاران )200۸( روی موتانت هـای براسینواسـتروئید نخـود شـامل lkb )موتانـت دارای 
کمبـود براسینواسـتروئید(، lka )موتانـت دارای براسینواسـتروئید( و WT )نـوع وحشـی( 
نشـان داد کـه سـطح براسینواسـتروئید درونـی به طـور معمول بخشـی از پاسـخ های گیاه 

بـه تنش آبی نیسـت. 
اسـچیلینگ و همـکاران )1۹۹1( اثـرات homoBL بـر چغندرقند تحت تنش خشـکی 
را مـورد بررسـی قـرار دادنـد و دریافتند که میزان ماده در نوک ریشـه، محتـوای و عملکرد 
سـاکارز افزایـش دادنـد. لی و همـکاران )2006( نیز گزارش دادند کـه BL طبیعی نه تنها 
مقاومـت بـه خشـکی را بالا بـرد، بلکه عملکرد میوه سـیب فوجی قرمز2 را نیـز افزایش داد. 
 DAA-6 )یک شـبه براسینواسـتروئید(، اثر افزایشی روی رشـد گیاه نیشکر باززایی شده از

کالوس در معرض تنش آبی را نشان داد )گونزالس و گیانزا، 1۹۹7(.

4-4-7- غرقاب/ آب ماندگی/ تنش بی هوازی 
لـو و همـکاران )2006( دریافتنـد که مکمل BL مقاومت سـویا به شـرایط آب ماندگی 
را افزایـش داد. کانـگ و همـکاران )2006( نشـان دادنـد کـه اسـتفاده از EpiBL-24 بـر 
ریشـه های خیـار، سیسـتم آنتی اکسـیدانی و همچنیـن فعالیـت آنزیـم تنفسـی بی هوازی 
در معـرض تنـش بی هـوازی را افزایـش داد. مطالعات بیش تر نیز نشـان داد که اسـتفاده از 
EpiBL-24 بـر ریشـه گیاهچه هـای خیـار ).Cucumis sativus L( نـه تنهـا باعث افزایش 

وضعیـت کربوهیـدرات شـد، بلکـه فعالیـت آنزیـم تخمیـری تحـت شـرایط بی هـوازی را 

1. Cauliflower

2. Red fuji apple
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 BL افزایـش داد )کانـگ و همـکاران، 200۹(. اخیـراً لـو و گئـو )201۳( گـزارش دادند که
اثـر منفـی تنـش بی هـوازی را کاهـش و فعالیـت ATPase و محتـوای یون هـای معدنی را 

در ریشـه گیاهچه هـای خیـار تحـت تأثیـر تنش بی هـوازی افزایـش داد.

5-4-7- نمک/ تنش شوری
اشـرف و همکاران )2010( اظهار داشـتند که براسینواستروئیدها از طریق کاهش اثرات 
منفی شـوری در فرآیندهای فیزیولوژیکی، بیوشـیمیایی و مولکولی، موجب تحمل شـوری 
در گیاهـان می شـوند. آمزالانـگ )2004( گـزارش داد کـه براسینواسـتروئیدها در عملکرد 
Sorghum bicolor تعدیـل کننـده1 و همچنین تسـریع نمو برای سـازگاری به شـوری در 

نقـش اساسـی دارنـد. شـهید و همـکاران )2011( گزارش دادنـد که EpiBL-24 رشـد را 
افزایش داده و اثرات زیان آور ناشی از تنش شوری در نخود ).Pisum sativum L( را کاهش 
داد و تیمـار بـا 5 میکرومولار EpiBL باعث سـمیت زدایی تنش ایجاد شـده توسـط کلرید 
سـدیم شـد و به طـور قابل توجهی سـبب بهبود رشـد، میزان عوامـل رنگدانـه ای، عملکرد 
 غـاف سـبز و پروتئیـن غـاف در .Phaseolus vulgaris L شـد )رادی، 2011(. حیـات و

همـکاران )2010ب( دریافتنـد کـه HomoBL-28 با افزایش میزان فتوسـنتز، فلورسـانس 
کلروفیـل و سیسـتم آنتی اکسـیدانی اثـر منفی تنـش شـوری در Vigna radiata را کاهش 
داد. شـانگ و همـکاران )2006( گزارش دادنـد که مکمل های بیرونی براسینواسـتروئیدی 
باعـث القـاء مقاومـت بـه شـوری در گیاهچه هـای خیـار ).Cucumis sativus L( شـد. 
همچنیـن EpiBL-24، فتوسـنتز، فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی و محتـوای پرولیـن 
 Cucumis sativus در شـرایط تنش شـوری را تنظیم کرد )فاریدودین و همکاران، 201۳(.

لـو و یانـگ )201۳( در مـورد اثـرات تخریبـی براسـینولید بـر گیاهچه هـای خیـار رشـد 
 یافتـه تحـت تنـش NaCl گـزارش دادند. تیمـار بذر و کاربـرد برگـی EpiBL-24 در کاهو
 ).Lactuca sativa L رقم Crispa( اثر منفی تنش شوری را با افزایش رشد، محتوای کلروفیل و
 مواد معدنی کاهش داد )اکینسی و همکاران، 2012(. ژانگ و همکاران )2007( نشان دادند

کـه پرایمینـگ بـذر بـا براسـینولید عوامـل فیزیولوژیکـی مختلـف گیاهچه هـا را از طریق 

1. Modulators
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)Medicago sativa L.( افزایـش درصد جوانه زني بذر و همچنین رشـد گیاهچه در یونجـه 
در معـرض تنـش شـوری بهبود بخشـید. براسینواسـتروئیدها به عنوان بهبـود دهنده اثرات 
 بازدارنـده ی تنـش شـوری در گیـاه فلفل شـناخته شـدند و رشـد سـاقه را افزایـش دادند

 24-EpiBL هومیلـی و همـکاران، 200۸(. دینـگ و همـکاران )2012( اعـام کردند کـه(
تنـش اکسـیداتیو ناشـی از شـوری در بادمجـان را بهبـود بخشـید. عـاوه بـر ایـن، در 
توت فرنگـی اثـرات نامطلوب تنش شـوری بر هدایـت روزنه ای، نفوذپذیری غشـاء، محتوای 

آب بـرگ و ترکیـب یونـی را کاهـش داد )کارلیـداگ و همـکاران، 2011(.

6-4-7- تنش فلزات سنگین 
واکنـش براسینواسـتروئیدها در معـرض تنـش فلزات سـنگین مختلف ماننـد کادمیوم 
)آنورادهـا و رائـو، 200۹؛ حیات و همکاران، 2011(، سـرب )آنورادها و رائو، 2007آ(، نیکل 
)علی و همکاران، 200۸آ(، روی )راماکریشنا و رائو، 2012( و مس )فاریدودین و همکاران، 
 201۳( مـورد مطالعـه قـرار گرفتـه اسـت. HomoBL-28 )شـرما و همـکاران، 2010( و
EpiBL-24 )آنورادها و رائو، 2007ب( رشد و فعالیت آنزیم های آنتی اکسیدانی را در گیاهچه

  .Raphanus sativus L تحت تنش کادمیوم تنظیم کردند. استفاده از دو شبه براسینواستروئید

)M 8-10( اثـرات مضـر کادمیـوم بر گیـاه گوجه فرنگی را بـا افزایش کارایی اسیمیاسـیون 
 فتوسـنتزی، فعالیت سیسـتم آنتی اکسـیدانی میوه هـا، عملکرد و کیفیت میـوه خنثی کرد

)حیـات و همـکاران، 2012(. کاربـرد بیرونـی براسینواسـتروئیدها یعنـی EpiBL-24 و 
HomoBL-28، فعالیـت دسـتگاه های فتوسـنتزی و سیسـتم های دفـاع آنتی اکسـیدانی را 

 در ارقـام گوجه فرنگـی )K-25 و Sarvodya( بهبـود بخشـید و همچنین اثـر مضر کادمیوم
بر این عوامل را کاهش داد )حسـن و همکاران، 2011(. عاوه بر این، براسینواسـتروئیدها 
از  Lycopersicon esculentum در مقابـل سـمیت کادمیـم اسـتفاده شـده از طریق روش 
شـات گان1 محافظـت کردنـد )حیـات و همـکاران، 2010آ(. رادی )2011( دریافـت کـه 
اسـتفاده از 5 میلی مولار EpiBL از طریق محلول پاشـی برگی سـبب سـمیت زدایی تنش 
ایجـاد شـده توسـط کادمیـوم شـد و به طور معنـی داری رشـد، میـزان عوامـل رنگدانه ای، 

1. Shotgun approach
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عملکـرد غاف سـبز و پروتئیـن غـاف در .Phaseolus vulgaris L را بهبود بخشـید. 
آنورادهـا و رائـو )2007آ( گـزارش دادند کـه EpiBL-24 باعث افزایش رشـد و فعالیت 
 آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی در گیاهچه هـای تربچـه در معرض سـمیت سـرب شـد. علی و

همـکاران )200۸ب( اظهـار داشـتند که براسینواسـتروئیدها اثر منفی تنـش آلومینیوم در 
 لوبیا )Vigna radiata L. Wilczek( را با افزایش سیسـتم آنتی اکسـیدانی بهبود بخشیدند.

دونـگ و همـکاران )200۸( بیـان کردند کـه براسینواسـتروئیدها ویژگی های فتوسـنتزی 
سـویای در معـرض تنـش آلومینیوم را بهبود دادند. EpiBL تنش القاء شـده توسـط کروم 
 )VI( را از طریق اثر بر سـطوح ایندول اسـتیک اسـید ۳، اسـید آبسـیزیک و پلی آمین ها و
28-HomoBL همچنین سیستم آنتی اکسیدانی تقلیل داد )چودهاری و همکاران، 2011( و 
تنش القاء شـده توسـط کروم را از طریق افزایش فعالیت سیسـتم دفاع آنتی اکسـیدانی در
 Raphanus sativus کاهـش داد )شـارما و همـکاران، 2011آ(. مطالعات بیش تر نشـان داد

کـه کاهـش تنـش کـروم در .Raphanus sativus L ممکـن اسـت به دلیـل دخالـت برخی 
از هورمون هـای گیاهـی و تغییـرات فیزیولوژیکـی مشـخص ناشـی از کاربـرد پلی آمیـن 
براسینواسـتروئید باشـد )چودهاری و همکاران، 2012(. یوسف و همکاران )2012، 2014( 
 گـزارش دادنـد کـه EpiBL-24، رشـد، گره زایی، سیسـتم آنتی اکسـیدانی و اسـمولیت ها

را در ارقـام متحمـل و حسـاس Vigna radiates در معـرض سـطوح مختلـف تنـش نیکل، 
تعدیل نمود. شـارما و همکاران )2011 ب( گزارش دادند که EpiBL-24 تنش را از طریق 
Raphanus sativus L.اصـاح نشـانگرهای تنش اکسـیداتیو ناشـی از یون هـای نیـکل در 
از فلـز روی در گیاهچه هـای تربچـه  تقلیـل داد. EpiBL-24 تنـش اکسـیداتیو ناشـی 
 ).Raphanus sativus L( را از طریق تقویت سیستم آنتی اکسیدانی کاهش داد )راماکریشنا و

رائـو، 2012(، کـه ممکن اسـت به دلیل حفـظ وضعیت ردوکس بالای AsA و GSH باشـد 
)راماکریشنا و رائو، 2012(. 

غلظت هـای سـمی فلـزات سـنگین مختلف همیشـه منجر به اثرات کشـنده بر رشـد و 
نمـو گیاه می شـود و براسینواسـتروئیدها همـواره در بهبود ایـن اثرات و احیـای گیاه برای 
 رشـد و نمـو طبیعی نقش مهمـی ایفا کرده اند. وانگ و همـکاران )2012 ب( گزارش دادند

که براسینواستروئیدها در واکنش خیار )Cucumis sativus( به کمبود آهن دخیل هستند.
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7-4-7- سایر انواع تنش 
 بـه جـز تنش هـای فـوق، براسینواسـتروئیدها هورمون هـای گیاهـی قـوی هسـتند که
 از سبزیجات و میوه ها در مقابل تنش های مختلف حفاظت می کنند. سواهیر و همکاران )200۸(

گزارش دادند که براسینواسـتروئیدها بر محتوای رنگدانه ای .Glycine max L )سـویا( رشد 
 یافته در تاریکی و نور تأثیر دارند، بنابراین توانایی فتوسـنتزی گیاهان را افزایش می دهند.
 مطالعات در مورد گیاهچه های گوجه فرنگی )Lycopersicon esculentum Mill( نشان داد
 کـه مکمـل بیرونـی EpiBL باعث افزایش خصوصیات فتوسـنتزی گیاهـان تحت تنش نور

 24-EpiBL ضعیف شـد )وانگ و همکاران، 2010(. یوان و همکاران )2012( دریافتند که
سـبب بهبود ویژگی های فتوسـنتزی، سیسـتم آنتی اکسـیدانی و فراسـاختار کلروپاسـت 
 در .Cucumis sativus L در معـرض تنـش Ca(NO3(2 شـد. کویـی و همـکاران )2011(
 اظهار داشتند که کاربرد براسینواستروئیدها و اسید نیتریک، تحمل تنش غیرزنده القاء شده

به واسطه ی پراکسید هیدروژن در خیار را بهبود بخشید. 
احمـد و همـکاران )2012ج، 201۳آ( گـزارش دادند که براسینواسـتروئیدها جوانه زنی 
بـذر و نمـو اولیـه ی گیاهچه هـای گوجه فرنگـی رشـد یافتـه تحـت تنـش فنانتریـن1 را 
بهبـود بخشـیدند. مطالعـات بیش تـر نشـان داد کـه براسینواسـتروئیدها از طریـق افزایش 
 سمیت زدایی در .Solanum lycopersicum L تحمل گیاه در برابر فنانترین را القاء نمودند

)احمـد و همـکاران، 2012آ( و متابولیسـم ثانویـه در گیاه گوجه فرنگـی )احمد و همکاران، 
201۳ب( را تنظیم کردند. همچنین براسینواستروئیدها میزان فنانترین و نیز سمیت هسته 
 میـوه2 در گیـاه گوجه فرنگـی را از طریـق افزایش میزان فتوسـنتر و فعالیت سـمیت زدایی

کاهش دادند )احمد و همکاران، 2012ب(. 
زیـا و همـکاران )2006( گـزارش دادنـد کـه پیـش تیمـار .Cucumis sativus L بـا 
 EpiBL-24 سـبب تقلیل اثر کاهشـی القاء شده توسط آفت کش ها در میزان فتوسنتز شد.

 مطالعات بیش تر نشـان داد که براسینواسـتروئیدها نقش مهمی در کاهش اثرات نامطلوب
 علف کش ها و آفت کش ها در گیاه خیار ایفا می کنند و این نشان می دهد که براسینواستروئیدها

1. Phenanthrene

2. Pyrene  phytotoxicity
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ممکـن اسـت به شـکل امیدوار کننـده ای دوسـت دار محیط و مواد مناسـبی بـرای کاربرد 
 گسـترده به منظور کاهش خطرات ناشـی از آفت کش ها برای انسـان و محیط باشـند )زیا و
 همکاران، 200۹ج(. پینول و سیمون )200۹( اثبات کردند که کاربرد EpiBL-24 از طریق

افزایـش فلورسـانس کلروفیـل و جذب و تحلیـل خالص CO2 فتوسـنتزی باعث کاهش اثر 
منفـی علف کش بازدارنده ی فتوسـنتز تربوترین1 در گیاه Vicia faba شـد.

5-7- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده 
براسینواسـتروئیدها تنظیم کننده های رشـد گیاهی هسـتند که به طور مؤثر و کارآمدی 
در سراسـر جهـان بـرای حفاظـت از گیاهـان در برابر تنش هـای مختلف محیطی اسـتفاده 
می شـوند. هاوبریـک و آسـمن )2006( اشـاره کردنـد کـه براسینواسـتروئیدها فرآیندهای 
 فیزیولوژیکـی مختلـف در طول تنش های مختلف را تنظیم می کنند. مطالعات انجام شـده

توسط کونفراریا و همکاران )2005( تأیید کرد که براسینواستروئیدها باعث افزایش تحمل 
 تنش در سـیب زمینی، افزایش رشـد و عملکرد چغندرقند )هرادسـکا و همکاران، 200۹(،

اصـاح ترکیـب بـذر در سـویا )جانسـزیکو و همـکاران، 200۹( و افزایـش مقاومـت در 
برگ هـای ریحـان2 )ونشـرر و همـکاران، 200۹( تحـت تنش هـای مختلـف شـدند. عاوه 
بـر این، کریشـنا و همـکاران )1۹۹7( گـزارش دادند کـه EpiBL-24 تحمـل حرارتی پایه 
در گیاهچه هـای گوجه فرنگـی را افزایـش داد و ژو و همـکاران )2010( گـزارش دادنـد که 
 براسینواسـتروئیدها در مـدت نگهداری پس از برداشـت، میوه های عنـاب۳ را از بیماری ها و

پیـری محافظـت کردنـد. زیـا و همـکاران )200۹ب( اظهـار داشـتند کـه گونه هـای فعال 
اکسـیژن در تحمـل تنـش ناشـی از براسینواسـتروئید در خیـار دخالـت دارند. 

اما کاربرد براسینواسـتروئیدها برای رشـد و عملکرد محصولات سـبزیجات و میوه های 
در معـرض تنش هـای محیطـی مختلف ضروری اسـت. اگرچـه براسینواسـتروئیدها به طور 
گسـترده ای در بهبـود رشـد و عملکـرد غـات و بـه عـاوه بـرای مبـارزه بـا تنش هـای 

1. Terbutryn    

2. Lemon basil

3. Jujube



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
۳46

محیطـی مختلـف اسـتفاده می شـوند، اسـتفاده از ایـن هورمون هـای گیاهـی قـوی بـرای 
محصـولات سـبزیجات و میوه هـا نیـز ضروری اسـت. 

 براسینواسـتروئیدها به سـرعت به عنوان تنظیم کننده های بالقوه رشـد گیاهان شناخته
شـدند. آن هـا به طور جـدی به عنوان ششـمین گـروه مهـم تحریک کننده ی رشـد گیاهی 
 شناخته شدند، چون آن ها اثرات مثبت مهمی بر رشد و متابولیسم گیاهان نشان می دهند.

مطالعـه بیش تـر گیاهـان در شـرایط تنـش زا نیز ضـروری اسـت. تحقیقات قبلـی در مورد 
نقـش براسینواسـتروئیدها در رشـد بسـیاری از غات مهـم مانند برنج، گنـدم، ذرت، جو و 
سـورگوم گسـترده بوده و نتایجی چشـم گیری داشـته اسـت. مطالعات روی گیاهان دیگر 
ماننـد خـردل، بادام زمینـی و غیره نیز گزارش شده اسـت. به کارگیری براسینواسـتروئیدها 
بـرای بهبـود سـبزیجات و میوه ها بایـد افزایش یابد و ایـن فصل نقش براسینواسـتروئیدها 
 در کاهـش تنش هـای مختلـف روی سـبزیجات و میوه هـا را ارائـه  می دهـد. عـاوه بر این،
 مطالعه ی براسینواستروئیدها به عنوان ابزارهای بیوتکنولوژی برای افزایش رشد، متابولیسم و
 عملکرد محصولات زراعی در معرض تنش های محیطی مختلف، در حال گسـترش اسـت.
 اظهار نظر قطعی ثبت شده توسط دیوی و کریشنا )200۹( بدین شکل که 'براسینواستروئیدها

به عنـوان  اهـداف بیوتکنولوژیکی مهم برای افزایش عملکرد محصـول و تحمل تنش 'راهی 
 بـرای تحقیقـات بیش تـر در مـورد اثـر براسینواسـتروئیدها بر رشـد و عملکـرد محصولات

مختلف از جمله سبزیجات و میوه ها هستند. 

تشکر و قدردانی
 بدین وسیله نویسنده از پروفسور اس. سیتا رام رئو، عضو گروه گیاه شناسی، دانشگاه عثمانی،

حیدرآباد، هند برای پیشنهادات سازنده خود در این فصل سپاسگزاری می کند.
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فصل 8:
مکانیسم های فیزیولوژیکی تحمل تنش شوری

در گیاهان





1-8- مقدمه
به طـور کلـی، تنش هـای محیطـی کمیـت و کیفیـت تولیـدات کشـاورزی جهانـی را 
 کاهـش می دهنـد. عـاه بـر ایـن، تنش هـای غیرزیسـتی عملکرد محصـولات زراعـی را تا

71 درصـد کاهـش می دهنـد )اشـرف و همـکاران، 200۸(. تخمیـن زده شده اسـت کـه 
 عملکرد بالقوه توسـط خشـکی تا 17 درصد، توسـط شـوری تا 20 درصد، توسط دمای بالا
 تـا 40 درصـد، توسـط دمـای پاییـن تـا 15 درصـد، و توسـط دیگر عوامـل تـا ۸ درصد از

دست می رود )اشرف و هریس، 2005(. در واقع، تقریباً ۳۸0 میلیون هکتار )یک سوم سطح 
 زیر کشـت( توسـط تنش شـوری توأم بـا غرقابی و قلیایی شـدن تحت تأثیر قـرار می گیرد

)قاسمی و همکاران، 1۹۹5(.
سیسـتم های تحـت آبیاری بالاخص، مسـتعد به شور شـدن هسـتند. نزدیـک به نصف 
سیسـتم های آبیـاری در حـال حاضـر در جهـان از طریـق شـور شـدن، قلیایـی شـدن یـا 
غرقابـی تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد )مونـس، 2002(. نزدیـک بـه 60 میلیـون هکتار در 
معـرض آبیاری بیش از حد هسـتند، در حالی که سـطح آب زیرزمینی بـالا اماح محلول را 
 بـه لایه هـای فوقانـی خـاک منتقل می کنند. تخمین زده شده اسـت که سـالانه، پیشـروی

شـور شـدن ناشـی از کشـاوورزی می توانـد زمیـن را به همـان اندازه کـه هر سـاله آبیاری 
 می شـود، کاهش دهد. به این ترتیب، فرآیند شـور شـدن می تواند منجر به از دسـت دادن
 تمام وسعت مزارع تولیدی شود )امام و همکاران، 201۳؛ پیراسته-آنوشه و همکاران، 2011(.

بنابرایـن شـوری خـاک محدودیـت محیطـی اصلی بـر تولید محصـول در سرتاسـر جهان 
اسـت. مشـکل نمـک در خـاک می توانـد توسـط اسـتفاده از آب بـا کیفیـت پاییـن بـرای 
آبیـاری و هم چنیـن زهکش هـای ضعیـف افزایـش یابـد. در خاک هـای رسـی، مدیریـت 
نامناسـب نمک هـا ممکن اسـت منجر به سـدیمی شـدن1 خاک شـود به طوری که سـدیم 
بـه رس بـا بـار منفـی متصـل شـود که ایـن امر باعـث ایجـاد خـاک نامطلوب بـرای تولید 

محصول شـود.
شـوری یـک عامـل محدودکننـده تولیـد محصـول در جهان اسـت. گزارش شده اسـت 
 کـه نزدیـک بـه 20 درصـد زمین های کشـاورزی حاوی نمـک در خاک هسـتند )مونس و

تسـتر، 200۸(. شـوری یـک شـرایط خـاک اسـت کـه از طریـق غلظـت بـالای نمک های 

1. Sodicity
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محلـول مشـخص می شـود. طبقه بندی خاک به عنوان خاک شـور زمانی اتفـاق می افتد که 
 NaCl از 4 دسـی زیمنس بـر متـر یا بیش تر باشـد، کـه تقریباً معـادل 40 میلی مولار ECe

.)USDA، 2008( اسـت، و یک فشـار اسـمزی در حـدود 0/2- مگاپاسـکال تولید می کنـد 
 بـا ایـن شـوری، مقـدار و عملکـرد اکثـر محصـولات به طـور معنـی داری کاهـش می یابند 
 )جدول ۸-1(. گلیکوفیت ها1، یعنی اکثر محصولات دانه ای و سـبزیجات، بسـیار مسـتعد به

تنش شوری خاک هستند حتی زمانی که ECe خاک 4 دسی زیمنس بر متر است.  

جدول ۸-1- آستانه تحمل گیاهان اصلی کشاورزی به شوری خاک، براساس حساسیت مرتب شده اند 
)مس، 1۹۹0؛ مس و هوفمن، 1۹۹7(

آستانهگیاه
)دسی زیمنس بر متر(

کاهش عملکرد
)دامنه درصد در دسی 

زیمنس بر متر(
Carrot (Daucuscarota)114
Bean (Phaseolusvulgaris)11۹
Eggplant (Solanummelongena)1/16/۹
Onion (Alliumcepa)1/216
Cowpea (Vignasinensis)1/۳14
Clover berseem (T. alexandrinum)1/55/7
Sweet potato (Ipomoea batatas)1/511
Clover (Trifolium spp.)1/512
Pepper (Capsicum annuum)1/514
Broad bean (Vicia faba)1/6۹/6
Corn (Zea mays), grain1/712
Corn (Zea mays), sweet1/712
Sugarcane (Saccharum officinarum)1/75/۹
Potato (Solanum tuberosum)1/712
Forage corn (Zea mays)1/۸7/4
Cabbage (Brassica oleracea)1/۸۹/7
Alfalfa (Medicagosativa)27/۳
Tomato (Lycopersiconesculentum)2/5۹/۹

1. Glycophytes
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آستانهگیاه
)دسی زیمنس بر متر(

کاهش عملکرد
)دامنه درصد در دسی 

زیمنس بر متر(
Sudangrass (Sorghumsudanense)2/۸¾
Vetch )Viciasativa(۳11
Rice, paddy (Oryzasativa)۳12
Peanut (Arachishypogaea)۳/22۹
Soybean (Glycinemax)520
Wheat (Triticumaestivum)67/1
Sorghum (Sorghumbicolor)6/۸16
Sugar beet (Betavulgaris)75/۹
Cotton (Gossypiumhirsutum)7/75/2
Barley (Hordeumvulgare) (forage)67/1
Barley (Hordeumvulgare) (grain)۸5

مقادیـر آسـتانه های مختلـف تحمـل و هم چنیـن دامنه هـا مختلف در عملکرد آسـتانه 
تحمـل، نشـان از تنـوع در مکانیسـم ها تحمـل نمـک در میـان گیاهـان دارد. تنـش بـه 
 شـرایطی اطـاق می شـود که بیش از حد طبیعـی به گیاه داده می شـود و گیاه به گونه ای
 بـا آن برخـورد می کند که به طور کامل از پتانسـیل ژنتیکی رشـد، توسـعه و تولید زایشـی
 کاهـش یابـد )هاله و اورکات، 1۹۸۹(. شـوری، تنش محیطی، غلظتـی از نمک های معدنی
 حل شده موجود در آب ها و خاک براساس واحد حجم یا وزن است )لاوچی و اسپستین، 1۹۹0(.

نیمـن و شـانون )1۹76( شـوری را به عنـوان وجـود غلظت هـای مـازاد نمک هـای محلول 
در محلـول خـاک تعریـف کرده اند.

خاک زمانی شـور در نظر گرفته می شـود که غلظت محلول در فاز آبی باعث کاهش در 
تولید محصول شـود. پس، شـوری خاک یک مفهوم وابسـته به گیاه اسـت زمانی که هدایت 
 الکتریکی عصاره اشـباع در دمای 25 درجه سـانتی-گراد فراتر از 4 دسـی زیمنس در متر و

درصـد ظرفیـت تبـادل کاتیونـی خـاک اشـغال شـده توسـط سـدیم کم تـر از 15 باشـد 
)لاوچـی و اسپسـتین، 1۹۹0(. از آن جـا کـه تنـش شـوری به طـور کمی به عنـوان غلظت 

جدول ۸-1- آستانه تحمل گیاهان اصلی کشاورزی به شوری خاک، براساس حساسیت مرتب شده اند 
)مس، 1۹۹0؛ مس و هوفمن، 1۹۹7(
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بیـان می شـود، مـرز مشـخصی بیـن تنـش شـوری و عـدم تنـش شـوری وجـود نـدارد. 
هیچ گونـه تمایـز مطلقـی بیـن تحمـل نمـک و حساسـیت بـه نمـک در میـان گیاهـان و 

هم چنیـن ژنوتیپ هـای درون یـک گونـه وجـود نـدارد )هالـه و اورکات، 1۹۸۹(.

2-8- اثر نامساعد شوری بر گیاهان
 گیاهانی که در خاک های شـور رشـد می کنند با محلول هـای خاکی که ترکیبات یونی

 Na+، متنـوع از خـود ارائـه می دهنـد، مواجـه می شـوند )اثـرات یونـی(: خـواص مختلـف
 ++HCO3- ،CO32- ،SO42- ،K+ ،Mg2+ ،Ca و -CL و دیگـر یون هـا و محـدوده وسـیعی در

غلظت هـای نمک هـای حل شـده )اثـر اسـمزی( و غلظت به دلیـل تغییـرات در منبع آب، 
زهکش، تبخیر تعرق، محلول در دسـترس، فشـار هیدرواسـتاتیک1 و غیره نوسـان می کند 
)لاوچـی و اسپسـتین، 1۹۹0(. زمانی کـه غظلـت نمـک حـل شـده در محلول هـای خاک 
افزایـش می یابـد، شـیب انـرژی آب کاهش می یابـد و حرکـت آب و مواد غذایـی از طریق 
غشـاهای ریشـه به درون گیاه بسـیار مشـکل می شـود، بنابراین، میزان جذب آب و اماح 
کاهـش می یابـد. مازادهـای داخلـی یون هـای به خصوص ممکن اسـت باعث صدمه غشـا، 
مداخلـه بـا تعـادل امـاح یـا باعـث تغییـرات غلظـت مـواد غذایـی شـود. برخـی از عائم 
صدمـه گیاهان ممکن اسـت خصوصاً در برگ ها تشـخیص داده شـوند )یعنـی تغییر رنگ، 

سـوختگی نوک، نکروز حاشـیه ای، شـادابی و غیره( )لاوچی و اسپسـتین، 1۹۹0(.

1-2-8- چگونه شوری گیاهان را تحت تأثیر قرار می دهد
شـوری خـاک از دو طریـق گیاهـان را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد: درصـد بالایـی از 
 نمـک در خـاک، کـه اسـتخراج آب را بـرای ریشـه ها سـخت تر می کند )تنش اسـمزی(، و

غلظت هـای زیـاد نمک های سـمی درون گیاه )سـمیت یونی(. نمک های خارج از ریشـه ها 
اثر نامسـاعد بر رشـد و متابولیسـم سـلول دارند؛ اگرچه، انباشـته شـدن نمک های سـمی 
 درون قبـل از این کـه یون هـا عملکرد گیـاه را تحت تأثیر قرار دهند بـا تاخیر اتفاق می افتد

1. Hydrostatic pressures
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)مونـس و تسـتر، 200۸(. گیاهـان رشـد یافتـه در محیط هـای شـور ممکـن اسـت 4 نوع 
تنـش را تجربـه کنند.

یکـی از اثـرات قابـل توجـه محتـوای نمـک زیـاد، کاهـش جـذب آب در گیـاه اسـت. 
آب از طریـق ریشـه ها تنهـا همـراه بـا شـیب اسـمزی بیـن خاک و گیـاه جذب می شـود. 
افزایـش محتـوای نمـک در محلـول خاک پتانسـیل اسـمزی را کاهش می دهـد )مونس و 
تسـتر، 200۸(. در نتیجـه، مقادیـر زیـاد نمـک در خاک ها منجر به تنش کمبـود آب برای 
گیـاه می شـود و هم چنیـن بـا دیگـر اثـرات مخـرب همـراه اسـت. نمک هـا ممکـن اسـت 
باعـث سـمیت یونی شـدید شـوند، چون کـه یون سـدیم به راحتـی در واکوئل ها جاسـازی 

نمی شـود )نـواز، 2007(.
برهمکنش هـای نمک هـا بـا مـواد غذایـی معدنـی ممکن اسـت منجـر به عـدم تعادل 
مـواد مغـذی و کمبـود عناصـر غذایـی شـود )نـواز، 2007(. شـوری تولیـد رادیکال هـای 
O2 )سـوپر اکسـید(، 

اکسـیژن فعال شـده )AOR( هم چـون H2O2 )هیدروژن پراکسـید(، -
1O2 )اکسـیژن یگانـه( و OH· )رادیـکال هیدروکسـیل(، در بافت هـای گیاهـان را افزایـش 

می دهـد کـه ایـن امـر منجـر بـه صدمه بـه غشـا سـلول و از این رو مرگ سـلول می شـود 
 )هرناندز و همکاران، 2001(. به طور خاصه، اشـرف و هریس )2004( اثرات تعیین کننده

تنـش شـوری بر رشـد محصـول را به 1- شـرایط تنش کمبـود آب، 2- عدم تعـادل یونی، 
۳- اثـر یـون ویـژه )تنش شـوری(، یـا 4- ترکیبی از ایـن عوامل طبقه بنـدی کرده اند.

2-2-8- حساسیت در مراحل رشد
تحمـل گیـاه بـه تنـش شـوری به طـور مـداوم در طـول فصـل رشـد تغییـر می کنند. 
اکثـر محصـولات زراعـی شـوری را در مرحلـه جوانه زنـی تحمـل می کننـد امـا مرحلـه 
ظهـور گیاهچـه و مراحـل اولیه  بسـیار مسـتعدتر به شـوری خاک هسـتند. اکثـر گیاهان 
زراعـی به طـور فزاینـده ای در طـول مراحل آخر رشـد متحمل می شـوند. در واقع، شـوری 
جوانه زنـی و ظهـور گیاهچـه را بـه تأخیـر می انـدازد. تأخیـر در ظهـور گیاهچه اگـر دیگر 
تنش هـا هم چـون خشـکی، نوسـانات دمـای بـالاو سـله بسـتن خاک در بسـتر بـذر وجود 
داشـته باشـند می توانـد مسـأله مهمـی باشـد. به دلیـل تبخیـر از سـطح خـاک، نمـک در 
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بسـتر بـذر غلیـظ می شـود و درصد ظهـور گیاهچـه کاهش خواهـد یافت. در این شـرایط، 
ریشـه های بسـیار کوچـک گیاهچـه در معـرض درجـه زیـادی از شـوری قـرار می گیرنـد 
کـه ایـن امـر منجر بـه از دسـت رفتن گیاهـان در طـول این مرحلـه بحرانی می شـود، در 
 نتیجـه تراکـم گیاه به زیر سـطح مطلـوب کاهش می یابـد و عملکردها به طـور معنی داری 

کاهش می یابند.
 مس و همکاران )1۹۸۳( نشـان دادند که ارقام ذرت به نسـبت متحمل به تنش شـوری

در جوانه زنـی بودنـد در حالی کـه مرحلـه ظهـور کامـاً حسـاس بـه شـوری خـاک بـود. 
آسـتانه تحمـل نمـک برای عملکـرد در مراحـل پنجه و دانه بسـیار بالاتر از رشـد گیاهچه 
بود. آن ها نتیجه گرفتند که ذرت در طول مرحله رشـد رویشـی به نمک متحمل نیسـت. 
همچنیـن، ارقـام سـورگوم در طول مرحله رویشـی بسـیار حسـاس بـه شـوری بودند و در 
طـول مرحله رسـیدگی کم تر حسـاس بودند. شـوری در طـول مرحله زایشـی نیز عملکرد 
بیولوژیکـی TX دوگانـه را کاهـش داد امـا اثـر آن بسـیار کم تـر از اثر در طـول مرحله اول 
بـود. از آن جایی کـه رشـد رویشـی در طـول مرحله اول رخ می دهد لذا اسـتدلال می شـود 
کـه شـوری زمانـی کـه در طـول مرحلـه دوم اعمال می شـود بـر عملکـرد بیولوژیکـی اثر 
کم تـری داشـته باشـد و زمانی کـه در طـول مرحلـه سـوم اعمـال می شـود، هیـچ اثـری 
 نداشـته باشـد )مـس و همکاران، 1۹۸6(. مـس و پوس )1۹۸۹ الـف( عملکرد های غاف و

دانـه را در گیـاه لوبیـای چشـم بلبلـی1 تحـت تنش در طول مراحل مختلف رشـد بررسـی 
کردنـد و گـزارش کردنـد کـه لوبیـای چشـم بلبلـی در طـول مرحلـه رویشـی متحمل به 
شـوری نبودنـد و زمانی کـه شـوری بعـد از مرحلـه رشـد رویشـی اعمال می شـد، متحمل 
می شـوند. ایـن امـر بـرای هـر دو مرحلـه رشـد رویشـی و عملکرد دانه درسـت بـود. آن ها 
هم چنیـن مشـاهده کردنـد که رشـد رویشـی به طـور معنی داری توسـط تنش شـوری در 
طـول همـه ایـن سـه مرحله کاهـش یافتنـد؛ اگرچـه، زمانی که تنـش در طـول دو مرحله 
آخـر اعمـال می شـد نسـبت بـه مرحلـه اول اثر کم تری داشـت. آزمایش مشـابهی توسـط 
ایـن محققـان انجـام شـد )مس و پـوس، 1۹۸۹ ب( که در آن نشـان داده شـده اسـت که 
حساسـیت گنـدم در مراحـل آخـر رشـد کاهـش می یابـد. پـس، آن هـا به کاهش شـوری 

1. Coepea
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در طـول جوانه زنـی و ظهـور گیاهچه نسـبت بـه دیگر مراحـل تأکید کردند. ایـن محققان 
در نهایـت پیشـنهاد کردنـد کـه آبیاری محصـولات گندم نـان و دورم بایـد در مراحل آخر 

رشـد با اسـتفاده از آب به نسـبت شـور انجام شـود.
شـوری منطقـه ریشـه نیز رشـد شناسـی1 گیـاه را تحـت تأثیر قـرار می دهـد. عملکرد 
دانـه از طریـق اجزایـی هم چـون وزن دانـه، تعـداد دانـه، و غیـره تعیین می شـود. هر یک 
از اجـزا عملکـرد به طـور معنـی داری در یـک مرحله رشـد خـاص تعیین می شـود. به نظر 
می رسـد اثـرات شـوری بـر آن دسـته از اجزایـی کـه در زمـان اعمـال تنـش توسـعه و یـا 
رشـد می کننـد، بیش تـر دیـده می شـود )شـکل ۸-1(. زمانی کـه گنـدم قبـل از مرحلـه 
آبسـتنی تحـت تنـش قرار بگیـرد، عملکرد دانه در مقایسـه با اعمال تنـش در فازهای آخر 
به طـور چشـم گیری کاهـش می یابـد. از اجـزا عملکرد تعداد سـنبله ها بسـیار تحـت تأثیر 
تنـش شـوری قـرار می گیـرد )مـس و گریـو، 1۹۹0(. اکثر غـات در طـول جوانه زنی بذر 
متحمـل هسـتند امـا رشـد آغازیـن گیاهچـه جوان مسـتعد به تنش شـوری اسـت )مس، 
1۹۹0( همان طـور کـه در شـکل ۸-2 نشـان داده شده اسـت بـذر گندم می توانـد معمولاً 
در محیط هـای شـور جوانـه بزنـد، امـا سـرعت جوانـه زنـی کاهـش می یابـد )فرانکویس و 
همـکاران، 1۹۸6؛ مـس، 1۹۹0؛ رنجبـر و همـکاران، 200۸(. تسـریع در رسـیدگی یـک 
واکنـش معمـول غـات رشـد یافتـه در شـرایط شـور اسـت. معمـولاً، گنـدم تحـت تنش 
شـوری بـرای برداشـت یـک الـی دو هفتـه زودتـر از گیاهـان بدون تنـش آماده می شـود. 
مـس و گریـو )1۹۹0( و گریـو و همـکاران )1۹۹4( گـزارش کردند که شـوری )140 مول 
در متـر مکعـب NaCl( رشـد مریسـتم انـدام هوایـی بـر سـاقه اصلـی را به مقـدار 1۸ روز 
تقویـت می کنـد و دوره سـاختارهای زایشـی را کاهـش می دهـد. نتایـج مشـابه توسـط 

رومـرو و مارانـون )1۹۹4( در شـبدر شـیرین گزارش شـد.

1. Ontogeny



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
۳7۸

 

 شکل ۸-1- اثر اعمال شوری در مراحل رشد مختلف بر اجزا عملکرد مختلف )MKW، میانگین وزن دانه، 
K/spike تداد دانه در هر سنبله؛ spike no، تعداد سنبله در هر مکان گندم( برگرفته شده از رنجبر )2010(.

شـوری نیـز از رشـد طبیعـی بـرگ و توسـعه پنجه دهی جلوگیـری می کنـد )مونس و 
تسـتر، 200۸(. گریـو و همـکاران )1۹۹۳( دریافتند که شـوری میزان آغـازه برگ ابتدایی 
را بـدون تحـت تأثیـر قـرار دادن ایـن فـاز رشـد، کاهـش می دهـد، که ایـن امـر منجر به 
برگ هـای کوچک تـر می شـود )شـکل ۸-۳(. تعـداد بـرگ نهایی کم تر در سـطوح شـوری 
بـالا مشـاهده شـد. در مقایسـه بـا گیاهان شـاهد، فواصـل فیلوکـورن1 برای گنـدم بهاره و 
رقـم دورم تحـت تنـش شـوری در 0/65- مگاپاسـکال بـه ترتیـب 12 درصـد و ۹ درصـد 
افزایـش یافـت )مـس و گریـو، 1۹۹0(. گریـو و همـکاران )1۹۹4( نیـز گـزارش کردند که 

1. Phyllochron
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تنـش شـوری در سـطوح متوسـط و بـالا به طور معنـی داری فواصـل فیلوکـورن را کاهش 
داد. همان طـور کـه قبـاً ذکر شـد، کاهـش در پنجه باور در هـر گیاه عامل اصلـی مؤثر بر 
عملکـرد گنـدم و دورم ).Triticum turgidum L( اسـت کـه  تحـت تنـش شـوری کاهش 

می یابـد )مـس و گریـوف، 1۹۹0(.
میـزان کاهـش رشـد و عملکـرد تابعـی مرتبط بـا افزایش تنش شـوری اسـت )مس و 
 همکاران، 1۹۹4(. اثر کاهش پنجه بر عملکرد نیز در مزرعه نشـان داده شـد )فرانکویس و

همـکاران، 1۹۹4(. طـول دوره پنجـه از طریـق شـوری تـا 4 روز بـه تأخیـر افتـاد )مس و 
 گریو، 1۹۹0(. شـوری زمان کاشـت تا برداشـت گندم را از طریق کاهش دوره مراحل رشـد

خـاص یعنی شـروع سـنبله، فاز آبسـتنی، ظهور سـنبله و گل دهـی را کاهـش داد )گریو و 
 همـکاران، 1۹۹4(. شـوری تعـداد دانه هـا و وزن دانـه را بـه نسـبت کم تـر از تعـداد پنجه 
تحـت تأثیـر قـرار داد )گریـو و همـکاران، 1۹۹۳(. اگرچه، اثر تنش شـوری بـر وزن دانه به 
 تیمارهای شوری و هم چنین شدت غلظت نمک مرتبط است )فرانکویس و همکاران، 1۹۹4(.

تنـش شـوری عملکـرد دانـه را از طریـق کاهـش تعـداد دانـه بیش تـر از وزن دانـه کاهش 
می دهـد، ایـن امـر نشـان دهنده ایـن اسـت کـه شـوری در طـول فـاز پنجه زنی سـنبلچه 

آغازیـن را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )مـس و پـوس، 1۹۸۹؛ مونـس و تسـتر، 200۸(.

 

شکل ۸-2- اثر تنش شوری اعمال شده در مراحل رشد مختلف بر عملکرد دانه گندم. برگرفته شده از 
رنجبر )2010(.
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شکل ۸-۳- اثر شوری مختلف منطقه ریشه بر تعداد برگ، پنجه دهی و ارتفاع گیاه و هم چنین رشد ریشه 
گیاه گندم.

گریـو و همـکاران )1۹۹۳( نشـان دادنـد کـه تنـش شـوری هیـچ اثـر معنـی داری بـر 
میـزان سـنبلچه های آغازیـن نـدارد و هم چنیـن در طـول ایـن مرحلـه کوتـاه بـود.

3-2-8- آستانه تحمل
کشـاورزان نیـاز به دانسـتن ایـن دارند کـه چگونه محصولات آن ها به شـرایط شـوری 
 واکنش نشـان خواهند داد. آسـتانه تحمل شـوری یک مفهوم تعریف شـده توسـط مس و

هوفمن )1۹77( برای  تفسـیر این مفهوم اسـت. براسـاس مفهوم آسـتانه، واکنش دوطرفه 
بـه شـوری وجـود دارد، بـا توجـه به این که در سـطوح شـوری کـم کاهش کمی در رشـد 
محصـول و عملکـرد وجـود دارد امـا بالاتـر از آسـتانه، عملکـرد محصـول بـا غظلـت نمک 

رابطه معکوسـی دارد )شـکل 4-۸(.
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شکل ۸-4- تابع واکنش خطی تکه ای مناسب برای داده عملکرد واقعی به دست آمده از رقم گندم کویر از 
رنجبر و بناکار )2011(.

برای سـطوح شـوری بیـش از نقطه آسـتانه برای محصول داده شـده، عملکـرد مرتبط 
)Yr( می توانـد بـا مـدل واکنـش خطی تخمین زده شـود )مـس و هوفمن(:

Yr=100-b(ECe-a(

 به طوری که نقطه آسـتانه در دسـی زیمنس بر متر، b شـیب کاهش عملکرد، بیان شـده
بـه صـورت درصـد در دسـی-زمینس بـر متـر، و ECe متوسـط هدایـت الکتریکـی عصاره 

خـاک اشـباع شـده گرفتـه شـده از منطقـه ریشـه محصول.
براسـاس تابـع بالا، مقدار آسـتانه متنـوع برای گیاهـان نتیجه گرفته شده اسـت. برخی 
تفاوت هـا در میـان ارقـام محصـول مرتبط به تحمل نمـک وجود دارد )جـدول ۸-2(. مس 
)1۹۹0( نشـان داد کـه آب وهـوای مختلـف و خـواص خـاک می توانـد منجـر بـه تغییـر 

مقـدار آسـتانه ارقام محصول شـوند.
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جدول ۸-2- تفاوت در ارقام گندم با در نظر گرفتن آستانه تحمل شوری.

رتبه بندی منابع
تحمل شوری

کاهش عملکرد در هر واحد 
افزایش در شوری فراتر از 

آستانه )درصد(

آستانه
)دسی زیمنس 

بر متر(
رقم

مس و هوفمن، 
1۹77

MT7/16 آمریکایی
)قدیم(

فرانکویس و 
همکاران، 1۹۸6

T۳۸/6 آمریکایی
)جدید(

استپوهن و وال، 
1۹۹7

MS12/۳-162/5کانادایی

رنجبر و بناکار، 
2011

MT4/55)ایرانی )کویر

رنجبر و بناکار، 
2011

MT¼4/6)ایرانی )روشن

وان گونوچتـن و هوفمـن )1۹۸4( نشـان دادنـد که مدل واکنش خطـی مس و هوفمن 
می توانـد از طریـق تابع سـیگوئیدی شـکل جایگزین شـود. به نظر می رسـد کـه مدل های 
غیرخطـی دقیق تـر واکنـش رشـد محصولات بـه تنش شـوری را توصیف کننـد. مدل وان 
گونوچتـن )1۹۸۳( واکنش هـای ذاتـی در عملکـرد محصـول )Ym( مرتبـط بـه حداکثـر 

عملکـرد )Yr( به طوری کـه نمـک هیـچ تأثیری بر عملکرد نداشـته باشـد:

C50
C1+ (

1
Yr=

(p

Ym
Y

Yr=

 به طوری که Y عملکرد مطلق، معادل با آن چه توسـط گیاه آزمایش شـده تولید می شود
،c ،زمانی کـه در معـرض محلول-های ریشـه کـه غلظت نمک آن هـا، یا هدایـت الکتریکی 

در طـول دوره رشـد ثابـت می مانـد. معادلـه ی بـالا واکنش هـای غیرخطـی را توصیـف 
 می کنـد به طوری که p یک ثابت تجربی و C50 سـطح نمـک در عملکرد در آن تا 50 درصد

کاهش یافته است.
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4-2-8- واکنش های گیاهان هالوفیت1 و گلیکوفیت به شوری
 گیاهان به طور معمول توسط اکوژیست ها به هالوفیت ها و گلیکوفیت ها دسته بندی می شوند.

اکثـر گیاهـان زراعـی، به جـز نارگیل2 و درخـت خرمـا، گلیکوفیت یا غیرهالوفیت هسـتند. 
هالوفیت هـا در خاک هـای شـور، در غلظت هـای بـالای نمک هـا رشـد می کننـد، چـه 
هالوفیت هـای اختیـاری بـا اجبـاری باشـند. بعضـی مواقـع دسـته بندی دقیق تـر بـرای 
آن هایـی که فقط شـوری متوسـط را تحمل می کنند کـه الیگوهالوفیت۳ نامیده می شـوند 
اسـتفاده می شـود. گلیکوفیت هـا نمی تواننـد در وجـود غلظت بـالای نمک ها رشـد کنند؛ 
اگرچـه، تعـداد کمـی از ژنوتیپ هـا برخـی از مکانیسـم های که توسـط آن ها پروتوپاسـم 

در معـرض غلظـت بـالای نمک قـرار نمی گیـرد را دارنـد )هالـه و ارکات، 1۹۸۹(.
در مقایسـه ای دیگـر، برگ هـای گیاهـان  مقادیر زیاد شـوری را بدون آسـیب رسـیدن 
نمی تواننـد حفـظ کننـد، اگرچـه، هالوفیت ها یون هـای نمـک را به طور خـاص در برگ ها 
بـرای تنظیـم پتانسـیل اسـمزی نمک هـا تجمـع می دهنـد )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(. 
 بنابراین، اسـتراتژی سازگاری هالوفیت ها و گلیکوفیت ها متفاوت است. برخی از هالوفیت ها

نمی تواننـد در شـرایط شـور بـدون اسـتفاده از یون هـای نمـک غلیـظ شـده بـرای تعادل 
مـواد اسـمزی موفق شـوند. بـا فقدان ایـن رویکرد سـازگاری، گلیکوفیت ها قـادر به تحمل 
شـرایط شـور کـه هالوفیت هـا در آن زنـده می ماننـد را نخواهنـد داشـت. درگلیکوفیـت یا 
هالوفیـت، فرآیندهـای بیوسـنتزی هم چـون فتوسـنتز و تنفـس به یـک اندازه بـه نمک ها 

حسـاس هسـتند )ولکمر و همـکاران، 1۹۹۸(.

1. Halophytic

2. CoCnut

3. Oligohalophytes
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3-8- عملکرد گیاه در شرایط شور

1-3-8- جوانه زنی، رشد و تولید
چارتزولاکیـس و کاپاکـی )2000( گـزارش کردنـد که شـوری بیـش از 50 میلی مول 
جوانه زنـی بـذر هیبریـد فلفـل ).Capsicumannuum L( را بـه تأخیر می انـدازد اما درصد 
جوانه زنـی نهایـی را کاهـش نمی دهـد. درصـد جوانه زنـی به طـور معنـی داری در 100 و 
150 میلی مـول NaCl در هـر دو هیبریـد کاهـش یافـت. در ایـن تحقیـق، رشـد گیاهچه 
 به طـور چشـم گیری با سـطح شـوری بیش از 10 میلی مـول NaCl کاهش یافـت. رنجبر و

همـکاران )200۸( در آزمایـش مشـابهی دریافتنـد کـه شـوری بـا تأخیـر در ظهـور بـذر 
نسـبت بـه بـذور جوانـه زده نهایـی گنـدم بیش تـر اثـر دارد

 کاهش رشـد گیاه شـایع ترین اثر شوری است. گیاهان ممکن است طبیعی به نظر رسند
امـا آن هـا ممکـن اسـت برگ های تیره تـر، ضخیم تـر و آبدارتر نسـبت به گیاهـان طبیعی 
داشـته باشـند. عائـم چشـمی، هم چون سـوختگی بـرگ، نکـروز و برگ ریـزی، در برخی 
 گونه هـا رخ می دهـد، بـه ویـژه در گیاهان چوبی، اگرچـه، این عائم در گیاهـان علفی نادر

هسـتند مگـر این کـه گیاهـان بـه شـدت تنـش ببیننـد. در نتیجه، تشـخیص گیـاه تحت 
تنـش شـوری در مزرعه بدون داشـتن یک گیـاه بدون تنش برای مقایسـه دشـوار خواهد بود.

چارتزولاکیس و کاپاکی )2000( دریافتند که ارتفاع گیاه، شـاخص سـطح برگ و ماده 
خشـک به طـور معنی داری در شـوری های بالاتر از 25 میلی مـول NaCl در هر دو هیبرید 
 فلفـل کاهـش می یابـد، اگرچـه، بـا افزایش شـوری خاک تـا 10/2 دسـی زیمنس بـر متر،

درصد روغن در بذر آفتاب گردان نسبتاً تحت تأثیر قرار نگرفت )فرانکویس، 1۹۹6(.
از آن جـا کـه عملکردهـای بیولوژیکـی و دانـه گیاهـان به طـور معنـی داری سـرکوب 
می شـود، تنـش شـوری اثـرات نامطلـوب بـر تولیـد اکثـر محصـولات زراعی جهانـی دارد 
)شـهباز و همـکاران، 2011(. تعییـن غلظـت نمک در خاک شـایع ترین راه برای شـناخت 
مشـکات شـوری اسـت. آسـتانه تحمـل نمـک گیـاه می توانـد بـا ترسـیم رشـد نسـبی 
به عنـوان عملکـرد مداوم سـطوح شـوری خاک محاسـبه شـود. عموماً، کاهـش عملکرد در 
 شـوری بـالا از یـک رابطـه سـیگموئیدی پیـروی می کنـد. در شـرایط نمک کـم، عملکرد 
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مسـتقل از شـوری خـاک اسـت و بـه آرامـی کاهـش می یابـد. در غلظت های حد واسـط، 
عملکـرد بـه میـزان بیش تـری، اما نسـبتاً ثابت کاهـش می یابـد. در نهایـت در غلظت های 
 بالا، عملکردها نزدیک به صفر شـروع به کاهش می کنند. دربرخی از گیاهان ممکن اسـت

قسـمت پایینـی منحـی سـیگموئیدی از بیـن بـرود چراکـه بـه مرحلـه تولیـد عملکـرد. 
نمی رسـند و از بیـن می رونـد. از طرفی عملکرد در سـطوح شـوری بالا بسـیار کم اسـت و 

ارزش تجـاری نـدارد.
فرانکویـس )1۹۹6( نشـان دادنـد که عملکرد نسـبی محصـول آفتاب گردان با شـوری 
خـاک بیـش از 4/۸ دسـی زیمنس بـر متـر تحت تأثیر قـرار نگرفـت. هر واحـد افزایش در 
شـوری بالاتر از این نقطه عملکرد را تا 5 درصد کاهش می دهد. براسـاس اطاعات مس و 
هوفمـن )1۹77(، آفتاب گـردان به عنوان متحمل متوسـط به نمک دسـته بندی می شـود. 
 عملکـرد کل میـوه فلفـل به طـور معنـی داری در 150 میلی مـول NaCl تـا ۹5 درصـد

کاهش یافت )چارتزولاکیس و کاپاکی، 2000(.

2-3-8- صفات بیوشیمیایی
صدمـه اکسـیداتیو تحـت تنـش شـوری به خوبـی شـناخته شده اسـت. این امر ناشـی 
از گونه هـای اکسـیژن فعـال )ROS( کـه بـرای بسـیاری از اجزا سـلولی از جمله غشـاهای 
لیپیـدی مضـر هسـتند به وجود می آید. تولید ROS در شـرایط شـوری افزایـش می یابد و 
مشـخص شده اسـت که ROS باعث صدمه غشـا و دلیل اصلی سـمیت سـلولی در شـرایط 
نمـک اسـت )کیـم و همـکاران، 2005(. گیاهانی که فعالیـت آنتی اکسـیدانی بالایی دارند 

بـه صدمه اکسـیداتیو ROS متحمل هسـتند.
به نظر می رسـد که در شـرایط شـوری، ROS سـطح فعالیت و بیان ژن های کدکننده 
آنزیم هـای سـمیت زدا را افزایـش می دهـد. گیاهـان تراریختـه بـا قابلیـت بیـان آنزیم های 
پاکسازی کننده ROS، برای مثال آسکوروبات پراکسیداز، سوپر اکسید دیسموتاز و گلوتاتیون 
 اس-ترانسـفراز/گلوتاتیون پراکسـیداز، تحمـل تنش اکسـیداتیو بیش تری نشـان می دهند.
 عموماً، فعال سـازی آنزیم های آنتی اکسـیدان در ریشـه و اندام هوایی به دلیل تنش شـوری
 افزایش می یابند، اگرچه در ریشه افزایش چشم گیرتر و پایدارتر بود )کیم و همکاران، 2005(
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 بـا این حـال آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی هم چـون فعالیت CAT شـدیداً افزایش پیـدا کرد.
اشـرف و هریـس )2004( دریافتنـد کـه در محیـط شـور، تفاوت هـای چشـم گیری در 
 مکانیسـم های آنزیم های آنتی اکسـیدان متحمل در برابر ROS وجود دارند، پس استفاده از
 آنتی اکسیدان به عنوان یک معیار قطعی برای تحمل تنش شوری مبهم است و آن ها نتیجه گیری

کردند که تحقیقات بیش تری برای اثبات صحت این مکانیسم مورد نیاز است.
 به طـور کلـی، گیاهـان از یون ها به جای بیوسـنتز اسـمولیت های آلی )پرولیـن، بتائین،

پلیول هـا1، الکل هـای قنـدی، قندهـای محلول( برای تنظیم اسـمزی در شـوری اسـتفاده 
می کننـد. گایسـین بتائیـن و ترهالوز2 به عنـوان محافظـت کننده های اسـمزی۳ با ترمیم 
سـاختارهای چهارگانه پروتئین ها و حفظ وضعیت غشـا ها عمل می کند. مانیتول4 به عنوان 
 یـک پاکسـاز کننده رادیکال آزاد عمـل می کند؛ اگرچه، پرولین یک مقصـد ذخیره ای برای

کربن و نیتروژن و رادیکال های آزاد پاک سازی شده است )چینوسامی و همکاران، 2005(.

3-3-8- فتوسنتز و رنگدانه ها
فتوسـنتز، به عنـوان فرآینـد فیزیولوژیکـی اساسـی و پیچیده، به شـدت در همه فازهای 
خـود با تنش شـوری تحت تأثیر قرار می گیرد. مکانیسـم فتوسـنتز اجـزا مختلفی هم چون 
رنگدانه هـای فتوسـنتزی و فتوسیسـتم ها، سیسـتم انتقـال الکتـرون و مسـیرهای احیـاء 
CO2 را درگیـر می کنـد؛ بنابرایـن، هـر گونـه صدمه تنش شـوری در هر سـطحی ظرفیت 

فتوسـنتزی گیاهـان را کاهـش می دهد )اشـرف و هریـس، 201۳(. در مطالعـات متعددی 
 نشـان داده شده اسـت که بازدارندگی ناشـی از نمک در فتوسـنتز با بسـته شـدن روزنه و

محدودیت هـای غیـر روزنـه ای بـا قـرار گرفتـن بلنـد مـدت در معـرض نمک همراه اسـت 
)شـهباز و همـکاران، 2011(.

شـهباز و همـکاران )2011( گـزارش کردنـد کـه تنـش شـوری به طـور چشـم گیری 

1. Polyols

2. Trehalose

3. Osmoprotectants

4. Mannitol



فصل 8: مکانیسم های فیزیولوژیکی تحمل تنش شوری در گیاهان
۳۸7

ویژگی های تبادل گازی مختلف هم چون میزان فتوسـنتز، کارایی اسـتفاده از آب )نسـبت 
میـزان فتوسـنتز بـه میزان تنفـس(، میزان تنفس، غلظـت CO2 داخلـی و هدایت روزنه ای 
NaCl را در همـه ارقـام آفتاب گـردان مـورد آزمایـش کاهـش داد. تنـش 150 میلی مـول 
 بر محتوای کلروفیل a و b و نسبت کلروفیل a/b اثر معنی داری نداشت؛ اگرچه، تنش شوری

به طـور چشـم گیری نسـبت Ci/Ca را افزایـش داد. ایـن محققان نتیجه گرفتنـد که تحمل 
نمـک در ارقـام متحمـل بـا بهبـود ویژگی هـای تبـادل گازی همـراه بـود. معمـولاً، تنـش 
شـوری نسـبت کلروفیـل a/b را افزایـش می دهـد، زیـرا در طـول فرآیند تجزیـه کلروفیل، 
کلروفیـل b شـاید بـه کلروفیـل a تبدیـل شـود کـه در نتیجـه منجر بـه افزایـش محتوای 

کلروفیـل a می شـود )اکاردت، 200۹؛ فانـگ و همـکاران، 1۹۹۸(.
در گیـاه جـو، میـزان فتوسـنتز خالـص )Pn( در شـرایط شـوری کـم یـا بدون شـوری 
در طـول آزمایـش افزایـش می یابـد در حالی کـه در تنـش شـوری متوسـط بـدون تغییـر 
 می مانـد و در سـطوح شـوری بـالا کاهـش می یابـد )۹ و 12 دسـی-زیمنس بر متـر(. لو و

همـکاران )2002( نشـان دادنـد کـه شـاخص محتـوای کلروفیـل )CCI( و کارتنوئیـد در 
گیاهـان در شـرایط تنـش بـدون تغییر نیسـت، اگرچه در چنیـن موردی CCI در شـرایط 
تنـش افزایـش می یابـد )بردمیـر، 2005؛ مجیدیان و همـکاران، 200۸؛ پیراسته-انوشـه و 
 امـام، 2012 الف(. از آنجا که شـوری عملکرد بیولوژیکی )رشـد و توسـعه گیـاه( را بیش از

جذب سـدیم تحت تأثیر قرار می دهد، در چنین موردی درصد نیتروژن در برگ ها افزایش 
 CCI می یابد و برگ ها تیره تر از شـرایط بدون نمک دیده می شـوند، بنابراین ممکن اسـت
 بیش از شـرایط طبیعی باشـد. پیراسته-انوشـه و همکاران )2014 ب( مشـاهده کردند که
)DAS( تا 14 روز بعد از کشت CCI تفاوت چشم گیری در میان تیمارهاری شوری در مورد 
 وجود ندارد. از 14 تا 42 روز بعد از کشـت، CCI در همه تیمارهای شـوری افزایش یافت.
 ایـن افزایـش در بالاترین تیمار شـوری بیش تر بود و بیش تریـن )14/5( و کم ترین )10/2(

CCIها به ترتیب در 12 و 0/67 دسی زیمنس بر متر یافت شد )جدول ۳-۸(.
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 جدول ۸-۳- اثر تیمارهای شوری بر شاخص محتوای کلروفیل )CCI( در گیاه جو
)پیراسته-آنوشه و همکاران، 2014(

شوری )دسی زیمنس تعداد روز بعد از کشت
بر متر(

704214
11/1e10/2de9/3a0/62

11/9d10/8d9/3a3

13c11/6c9/2a6

16/2b14ab9/4a9

19/4a14/5a9/1a12

براساس LSD )5 درصد( میانگین ها با حروف مشابه در هر ستون اختاف معنی داری ندارند

 اثر شوری بر تغییرات CCI در گیاهان ممکن است متفاوت باشد. جلیل و همکاران )200۸(
تنوع در واکنش های کلروفیل به سـطوح مختلف شـوری را مشـاهده کردند. آن ها مشاهده 
 کردنـد کـه در سـطوح تنـش شـوری حداقل، محتـوای کلروفیـل a و b و کل مقـدار کمی
 کاهش یافت و در محیط تنش شوری بالاتر کاهش در محتوای این رنگدانه ها بیش تر شد.

شـوری نسـبت کلروفیـل a بـه کلروفیـل b را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد. نتیجه گیـری 
می شـود کـه تخریـب رنگدانه های کلروفیـل و بی ثباتی کمپلکـس پروتئیـن رنگدانه دلیل 
اصلـی کاهـش محتـوای کلروفیـل در محیـط کشـت شـوری اسـت. ایـن امر نیـز می تواند 
به دلیـل دخالـت نمک هـا بـا سـنتز de novo پروتئین هـا، اجـزا سـاختاری کلروفیـل، تـا 
شکسـته شـدن کلروفیـل باشـد )جلیـل و همـکاران، 2007، 200۸(. بـه عبـارت دیگـر، 
گـزارش شده اسـت کـه در گونه هـای متحمل به نمک، محتـوای کلروفیـل افزایش می یابد 
 در حالی کـه در گونه هـای حسـاس بـه نمک محتـوای کلروفیـل کاهش می یابـد )حمادا و

نمی توانـد  کلروفیـل  محتـوای  بنابرایـن،  و همـکاران، 200۹(.  ال-انانـی، 1۹۹4؛ خـان 
به عنـوان یـک شـاخص کلـی بـرای تحمـل تنـش شـوریدر نظـر گرفتـه شـود و بایـد بـا 

شـاخص های دیگـر رشـدی بررسـی شـود.
اشـرف و هریـس )201۳( اسـتفاده از کارتنوئیدهـا را به عنـوان معیـار قابـل اعتمـاد 
بـرای تحمـل شـوری پیشـنهاد کردنـد. آن هـا هم چنیـن نشـان دادند کـه بهبود رشـد در 
گیاهـان تحـت شـوری به دلیـل نقـش قابل توجـه زئازانتیـن در کاهـش تنش اکسـیداتیو 

غشـاها  است.
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 میزان فتوسـنتر )A(، کارایی اسـتفاده از آب1 )WUE( به عنوان A/E محاسبه می شوند،
میـزان تنفـس )E(، غلظـت CO2 داخلـی )Ci( و هدایـت روزنـه ای )gs( ارقـام آفتاب گردان 
به طـور معنی داری در شـرایط شـور کاهـش یافتند )شـهباز و همـکاران، 2011(. محتوای 
کلروفیـل a و b و نسـبت آن هـا بـا NaCl 150 میلی مـول تحت تأثیر قـرار نگرفت؛ اگرچه، 
نسـبت Ci/Ca به طـور معنی داری افزایش یافت. شـهباز و همـکاران )201۳( نتیجه گرفتند 
کـه همبسـتگی بین صفـات تحمل شـوری در ارقـام متحمل بـا بهبود ویژگی هـای تبادل 

گازی وجود دارد.

4-3-8- رشد سلول و برگ
رشـد و توسـعه سـلول بـرگ بـه یون هـای نمک متحمـل نیسـتند، حتـی زمانی که در 
شـرایط طبیعـی فرآیندهـای تسـهیم و انتقـال به طـور مطلـوب عمل کننـد. ایـن نتایج از 
مصـرف انـرژی بـرای حفـظ شـیب های غلظـت در تسـهیم یون و سـنتز محلول هـای آلی 
بـرای تنظیـم پتانسـیل اسـمزی یون هـای نمـک در واکوئـل حاصـل می شـوند )ولکمـر و 
همـکاران، 1۹۹۸(. بارگیـری یون هـا در واکوئـل فرآینـد نیـاز بـه صـرف انـرژی اسـت که 

می توانـد در شـرایط بـدون تنـش بـرای فرآیندهای بیوسـنتزی بـه کار روند.
براسـاس مـدل طویـل شـدن سـلول، میـزان طویـل شـدن سـلول )r( بـا تغییـرات در 
 )Y( و آسـتانه دیـواره سـلول ،)P( فشـار تورژسـانس ،)ф( توسـعه پذیری دیـواره سـلولی
)لوکهـارت، ф :)1۹65 و Y ویژگی هـای فیزیکـی دیـواره سـلول هسـتند، امـا آسـتانه آن 
بـه مقدار فشـار تورژسانسـی که زیـر آن هیچ روندبرگشـت پذیر دیـواره سـلولی رخ ندهد، 

بسـتگی دارد. ایـن مفهـوم می توانـد بدیـن شـکل بیان شـود:
r=ф(P-Y)

بنابرایـن، رشـد سـلول می تواند بـا کاهش در P،ф، افزایـش در Y، یا بـا ترکیبی از این 
عوامـل، کاهـش یابـد. از آن جـا کـه غلظت نمک پتانسـیل اسـمزی خاک اطراف ریشـه ها 
را کاهـش می دهـد، بنابرایـن تنـش شـوری رشـد سـلول را از طریـق کاهـش تورژسـانس 
سـلول تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(. اگرچه، این نـوع کاهش 

1. Water use efficiency
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تورژسـانس سـلول دلیـل کاهـش میـزان طویـل شـدن بـرگ در گیاهانـی که بـرای مدت 
طولانـی محلول هـای شـور را تحمـل می کنند نیسـت. 

نشـان داده شده اسـت کـه کاهش رشـد سـلول می تواند بـدون هیچ تغییری در فشـار 
تورژسـانس سـلول رخ دهـد کـه ایـن امر نشـان دهنده آن اسـت که رشـد کـم گیاهان در 
شـرایط شـور در طولانـی مدت ممکن اسـت بـه عوامل دیگـری غیر از کاهش تورژسـانس 
سـلول مربـوط باشـد )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(. برای مثال، میزان رشـد بـرگ گیاهان 
 شـورزی زمانی که تورژسـانس برگ به طور مصنوعی با فشـاردادن1 سیسـتم ریشه بالا رفت

افزایش نیافت.
 به نظر می رسد که در تنش شوری، ریشه های گیاه پیام شیمیایی شبیه به تنظیم کننده

رشـد بـه انـدام هوایـی می فرسـتند و از رشـد انـدام هوایی جلوگیـری می کننـد )مونس و 
،ф یا کاهش مقدار Y تسـتر، 200۸(؛ اگرچه،  این که تنش شـوری از طریق افزایش مقدار 

رشـد سـلول را کاهـش دهـد مشـخص شده اسـت. کاهـش در ф بـرای ریشـه ها )نومـن و 
 همکاران، 1۹۹4( و برگ های )کرامر و بومن، 1۹۹1؛ نیومن، 1۹۹4( ذرت در محیط شـور

مشاهده شده است.
 تنـش شـوری می توانـد مقـدار Y بافت هـای ریشـه و بـرگ را افزایـش دهـد )کرامر و

بومـن، 1۹۹1؛ پریتچـارد و همـکاران، 1۹۹1(. نتایـج مشـابه توسـط نیومـن و همـکاران 
)1۹۹4( بـر ممانعـت رشـد سـلول های ریشـه ذرت در واکنـش بـه 100 مـول بـر متـر 
مکعـب NaCl گـزارش شده اسـت. قابلیت سـلول های ریشـه برای انباشـته کـردن نمک از 
سـلول های ریشـه بـه شـدت با میـزان رشـد همبسـتگی دارد. سـلول های بـرگ گیاه یک 
مخـزن ذخیـره سـازی بـرای جداسـازی نمـک در واکوئل ها فراهـم می کننـد. بنابراین، در 
 طول دوره رشـد، سـلول های برگ می توانند غلظت یون ها را در سیتوپاسـم تنظیم کنند.

بـه عبارتـی دیگـر، زمانی کـه رشـد مسـتقیماً توسـط نمـک در ناحیـه ریشـه جلوگیـری 
می شـود، قابلیـت آن بـرای تخصیـص انتقـال نمـک بـه انـدام هوایـی آسـیب می بینـد.

مشـاهده شده اسـت که در شـرایط تنش شـوری، تعادل تسـهیم یون های نمک سـلول 
ریشـه گیـاه و تخصیـص سـلول بـرگ مختـل می شـود، زیـرا فشـار بیش تـری بـر قابلیت 

1. Pressurizing
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جداسـازی واکوئـل اعمـال می شـود. بـه این معنـی، یون های نمک به سـمت سیتوپاسـم 
یـا بـه درون فضاهـای درون سـلولی حرکـت خواهنـد کرد. انباشـته شـدن یون های نمک 
در فضاهـای سـلول بـرای عملکـرد سـلول خطرنـاک اسـت. بـا انباشـته شـدن نمـک در 
سیتوپاسـم، عملکـرد سـلول به طـور مسـتقیم به دلیـل سـمیت یونـی بازداشـته خواهـد 
شـد. بـا تجمـع نمـک در فضاهـای درون سـلولی، به دلیـل نیروی محرکه توسـعه سـلول، 
 Y رشـد سـلول به طـور کامـل متوقـف خواهـد شـد و فشـار تورژسـانس بـه زیـر مقـدار
دیـواره سـلول سـقوط خواهد کـرد. در چنین مـواردی، محدودیت آب در سـلول های برگ 
 محلول های سـلولی را تا سـطحی که متابولیسـم سلول به طور برگشـت پذیری تحت تأقیر

قرار گیرد غلیظ می شود )ولکمر و همکاران، 1۹۹۸(.
عـاوه بـر ایـن، تفاوت هـا در حساسـیت بـه شـوری در میـان گیاهـان بـا تفاوت هایـی 
مرتبـط اسـت کـه بـا حداکثـر رسـاندن غلظـت یون هـای نمـک در واکوئل هـای بـرگ در 
ارتبـاط هسـتند. پـس، گیاهـان متحمـل بـه نمـک قـادر بـه جداسـازی مؤثـر نمک ها در 
برگ هایشـان هسـتند حتـی زمانی کـه میـزان یـون نمـک منتقـل شـده بـه سـلول برگ 
بیش تر شـده باشـد )پسـراکلی، 2014(. یون های نمک می توانند الگوهای رشـد و توسـعه 
سـلول گیـاه را تغییـر دهنـد. ریشـه گیاهی کـه به مـدت طولانـی در معرض شـوری قرار 
 گرفتـه باشـد به طور تدریجی انـدازه برگ را کاهـش می دهد )مونس و همـکاران، 1۹۸۸(.

به این معنی، میزان تقسـیم سـلول، و توسـعه و مدت توسـعه سـلول کاهش خواهد یافت. 
 در کل، اندازه نهایی سـلول های برگ اگر تقسـیم سـلولی توسـط تنش شـوری تحت تأثیر

قرار گرفته باشد، کاهش خواهد یافت )ولکمر و همکاران، 1۹۹۸(.

4-8- مکانیسم تحمل شوری
تحمـل شـوری قابلیـت یک گیاه برای رشـد و توسـعه چرخه حیاتی خـود در محیطی 
کـه حـاوی درصـد زیـادی از محلول هـای نمکی اسـت، می باشـد. تحمـل شـوری معمولاً 
به صـورت تولیـد عملکـرد نسـبی در مقایسـه بـا شـرایط بدون نمـک در طول فصل رشـد 
اندازه گیـری می شـود )مونـس، 2002(. تحمل نمـک می تواند به عنوان بقای گیـاه ارزیابی 
 شـود، امـا بـرای گونه هـای یکسـاله، مقـدار عملکـرد بیولوژیکـی کاربردی تـر خواهـد بود،

چرا که معمولاً به عملکرد دانه مرتبط است.
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تحمـل نمـک گیـاه در مراحـل مختلـف رشـد، متفـاوت خواهـد بـود. در میـان غات، 
جـو نسـبت بـه برنـج متحمل تـر اسـت. برخـی از لگوم هـا بسـیار حسـاس هسـتند، حتی 
 حسـاس تر از برنج. گندم نان به طور متوسـط و گندم دروم کم تر متحمل اسـت. یونجه1 و

 )Atriplex spp.( به طـور متوسـط متحمـل هسـتند، و هالوفیت هـای هم چون شـور Lucerne

به خوبـی در شـوری ها بیش تـر از آب دریـا رشـد می کننـد. تنـوع در تحمـل شـوری در 
گونه هـای دولپـه حتـی بیش تر از گونه های تک لپه اسـت )لوچی، 1۹۸4؛ مونس و تسـتر، 
 200۸(. نتایـج نشـان می دهنـد کـه در سـطح شـوری داده شـده، گونه هـای متحمـل بـه
 نمک هم چون چغندرقند ممکن است تنها 20 درصد کاهش در وزن خشک داشته باشند،

گونه هـای به طـور متوسـط متحمـل هم چـون پنبـه، ممکـن اسـت 60 درصـد کاهـش 
 داشـته باشـند و گونه هـای حسـاس هم چون سـویا ممکن اسـت از بین رونـد )گرین وی و

مونس، 1۹۸0(.
گیاهان مکانیسـم های بیوشـیمیایی و مولکولی بسـیاری برای غلبه بر شـوری اسـتفاده 
می کنند. مکانیسـم های تحمل نمک فرآیندهای با پیچیدگی بسـیار یا کم می تواند باشـند. 
به نظر می رسـد تغییر در مسـیرهای بیوشیمیایی شـامل تغییراتی است که برای محافظت 
 از مکانیسـم های اصلـی هم چـون فوسـنتز و تنفـس توسـط سـلول بـکار گرفته می شـوند

)بوتا و همکاران، 1۹۹4؛ پریدا و داس؛ 2005؛ والبوت و کولیس، 1۹۸5(. برخی از گیاهان 
بـرای کنـار آمـدن با تنش شـوری سـازگار شـده اند؛ اگرچـه، اکثریت این گیاهان حسـاس 
 بـه تنـش هسـتند و در شـرایط یون هـای نمـک زیـاد در ناحیه ریشـه زنـده نخواهند ماند

یا با کاهش تولید بیوماس زنده خواهند ماند )هاله و اورکات، 1۹۸۹(.

1-4-8- نقش واکوئل
در این جـا دو مکانیسـم اسـت کـه گیـاه بـرای ممانعـت از رسـیدن نمـک بـه بـرگ از 
 سیتوپاسـم از آن ها اسـتفاده می کند. یون های نمک می توانند در آپوپاست انباشته شوند

یـا بـه سـمت واکوئـل حرکـت کننـد. سـاخت یون هـای نمـک در آپوپاسـت منجـر بـه 
افزایـش در شـیب اسـمزی بیـن داخـل و بیـرون سـلول می شـود. بـرای تنظیـم تعـادل 

1. Alfalfa
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ترمودینامیـک1، آب درون سـلول بـه فضاهـای بیـن سـلولی منتشـر می شـود کـه این امر 
منجـر بـه از دسـت دادن آب شـدید سـلولی و احتمـالاً مـرگ سـلول می شـود. بنابرایـن، 
صفـات تحمـل تنـش با مقادیـر یون هـای نمک کـه در واکوئل انباشـته می شـوند، مرتبط 

هسـتند )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(.
یون هـای نمـک از طریـق غشـای سـلولی و سیتوپاسـم بـرای ورود بـه واکوئـل عبور 
می کننـد. مقـدار یون هـای نمـک کـه از غشـا سـلولی عبـور می کننـد نبایـد بیش تـر از 
مقـدار وارد شـده بـه واکوئـل باشـد تـا خطـر تنـش شـوری بـه حداقـل برسـد )ولکمـر و 
همـکاران، 1۹۹۸(. مقـدار جریـان نمک با ظرفیت ذخیره ریشـه و غلظـت نمک در محلول 
خـاک کنتـرل می شـود. بنابرایـن، گیاهـان متحمـل به نمـک نیاز بـه ظرفیت جداسـازی 
واکوئلـی فعـال بـرای انبـار کـردن مقادیر زیـاد یون های نمـک تحویـل داده شـده از آوند 

چوبـی بـه برگ دارنـد )لوچلـی و اسپسـتین، 1۹۹0(.

2-4-8- تنظیم اسمزی
جداسـازی یون هـای نمـک بین سیتوپاسـم و واکوئل شـیب اسـمزی قویـی در عرض 
غشـا واکوئلـی ایجـاد می کنـد. ایـن جریـان از طریـق افزایـش در سـنتز مولکول هـای 
شـیمیایی و بیوشـیمیایی در سیتوپاسـم تنظیم می شـود، و فرآیندی که به عنوان تنظیم 
اسـمزی شـناخته می شـود. تنظیم اسـمزی توسـط گیاهان به عنـوان مکانیسـم مهم برای 

غلبـه بر تنش شـوری اسـتفاده می شـود.
بتـا- بتائیـن،  پرولیـن  بتائیـن،  گایسـین  پرولیـن،  هم چـون  سـازگار  محلول هـای 

آلانین بتائین2، دی-سـوربیتول۳، دی-مانیتول4، سـوکروز، گلوکـز، فروکتوز، دی-پینیتول5، 

1. Thermodynamic

2. B-alaninebetaine

3. D- sorbitol

4. D- mannitol

5. D-pinitol
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ال-کوبراشـیتول1، میواینوزیتـول2، بی-دی متیل-سـولفونه۳ و پروپیونـات4 توسـط گیاهان 
در مکانیسـم های تنظیم اسـمزی استفاده می شـوند )لوچلی و اسپسـتین، 1۹۹0(. عموماً، 
اصطـاح محلول هـای سـازگار بـرای اشـاره به ایـن اسـمولیت های آلی اسـتفاه می شـوند 
 کـه به دلیـل سـازگاری احتمالـی آن ها با اجزاء سیتوپاسـمی و فرآیندهای سـلولی اسـت
 )مونس و تسـتر، 200۸(. برای مثال، سـنتز پرولین در گیاهان سـیب زمینی در محیط های

شـور تـا ۸0 برابـر افزایـش می یابـد. شـواهد ژنتیکـی اهمیـت گایسـین-بتائین در بهبود 
تحمل نمک در جو و ذرت نشـان داده شـده اند )ولکمر و همکاران، 1۹۹۸(. شـواهد مشـابه 
بـرای مانیتـول، یـک تنظیـم کننده اسـمزی مهـم در کرفـس5 نیز نشـان داده شده اسـت 

)تارسینسـکی و همکاران، 1۹۹۳(.
گیاهـان مقـدار قابـل توجهـی از کربـن را بـرای تولیـد پیش ماده هـای اسـمزی کافـی 
مصـرف می کننـد )صـرف انـرژی( و ایـن فرآینـد به طـور بالقـوه رشـد طبیعـی و توسـعه 
گیـاه را محـدود می کنـد )مونـس و تسـتر، 200۸(. گیاهـان هم چنیـن غلظت هـای بـالا 
یون هـای غیرآلـی بـرای تنظیم اسـمزی اسـتفاده می کنند )گریـن وی و مونـس، 1۹۸0(. 
هزینـه انـرژی ایـن رویکـرد بسـیار کم تر از سـنتز ترکیبات آلی در سـلول اسـت )مونس و 

تسـتر، 200۸؛ یـاو، 1۹۸۳(.
در سـلول های بـرگ، بـرای انباشـته یـک مـول از NaCl به عنـوان یـک اسـموتیکوم6، 
نزدیـک بـه 7 مـول ATP نیاز اسـت. در مقایسـه، مقـدار ATP مـورد نیاز برای سـنتز یک 
مـول از محلـول سـازگار آلـی به طـور چشـم گیری بالاتـر اسـت. نیـاز ATP برای سـنتز یا 
انباشـته شـدن محلول هـا بـرای یـون سـدیم ۳/5، بـرای مانیتـول ۳4، بـرای پرولیـن 41، 
بـرای گایسـین-بتائین 50 و به طـور تقریبـی بـرای سـاکارز 52 تخمیـن زده شده اسـت 
)مونـس و تسـتر، 200۸(. در کل، تولیـد اسـموتیکوم ممکن اسـت یک سـازگاری برای بقا 

1. L-quebrachitol

2. Myoinositol

3. B-dimethylsulphone

4. Propionate

5. Celery

6. Osmoticum
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 گیاهـان در محیط های شـور باشـد اما این مکانیسـم رشـد گیـاه را به دلیل سـمیت یون و
کمبود تحت تأثیر قرار می دهد )مونس و تستر، 200۸؛ ولکمر و همکاران، 1۹۹۸(.

3-4-8- ورود نمک در مقابل خروج
از آن جـا که غشـاهای سـلولی فرآیندهای انتخابـی برای جذب یون دارند، ورود سـدیم 
محـدود می شـود. بنابرایـن، مقـدار یـون نمـک در ریشـه ها و سـاقه های گیاهـان بعضـی 
اوقـات بیـش از برگ هـا می شـود. به دلیـل تفـاوت در انتخـاب انتقـال در غشـاها در میان 
گونه هـای گیاهـی، ممکـن اسـت آن هـا بـه ممانعت کننـده1 نمـک و غیر ممانعـت کننده 

نمک تقسـیم شـوند )هالـه و اورکات، 1۹۸۹(.
خـروج سـدیم از طریـق ریشـه ها بـرای جلوگیـری از غلظت هـای سـمی یـون سـدیم 
در برگ هـا رخ می دهـد. انباشـته شـدن یـون سـدیم و القـای اثـرات سـمی بعـد از روزها 
یـا هفته هـا، بسـته بـه گونـه ظاهـر می شـود و باعـث زودرس یـا پیـری برگ-هـای پیرتر 

می شـود )مونـس و تسـتر، 200۸(.
 گیاهان متحمل به نمک برخی از شـواهد خروج یون سـدیم از برگ را نشـان می دهند.

ایـن امـر خصوصـاً بـرای بسـیاری از گونه هـای گلیکوفیت شـامل گیاهان زراعـی هم چون 
 گنـدم و جـو، ذرت، نخـود و لوبیاها، و هم چنین برخی از هالوفیت ها صادق اسـت )ولکمر و

همکاران، 1۹۹۸(.
در اغلـب گونه هـا، به نظـر می رسـد یـون سـدیم قبـل از دز یـون کلر به غلظت سـمی 
می رسـد، بسـیاری از مطالعات بر مکانیسم های خروج یون سـدیم درون گیاه تمرکز دارند. 
 اگرچه، در برخی از گونه ها هم چون سـویا، یون کلر یون سـمی تر در نظر گرفته می شـود.

عمومـاً، گیاهـان مقادیـر بالایـی از یون سـدیم و کلر را که با اسـتفاده از برخـی از تغییرات 
آناتومیکـی و مکانیسـم های تسـهیم خـارج سـلولی بـه برگ ها می رسـند تحمـل می کنند 
)مونس و تسـتر، 200۸(. تفاوت های بین مقادیر یون سـدیم و کلر در ریشـه و سـلول های 
بـرگ وجـود دارد. ریشـه ها در مقایسـه بـا برگ هـا غلظـت کم تـری از کلـر دارنـد کـه بـا 
افزایـش شـوری بیش تـر می شـود در حالی که یون سـدیم در برگ ها بسـیار کم تـر از یون 

کلر هسـتند )چارتزولاکیـس و کاپاکی، 2000(.

1. Excluder
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در برخـی از هالوفیت هـای دولپـه ای، افزایـش حجـم سـلول ناشـی از ذخیـره سـازی 
نمـک وجـود دارد کـه ایـن امـر به دلیـل افزایـش حجـم واکوئـل )پرآبـی1( به منظـور دفع 
یـون سـدیم و یـون کلـر در بـرگ یـا سـاقه اسـت. برخـی از شـواهد نشـان داده انـد کـه 
 غده هـای نمکـی تنها سـازگاری آناتومیکی هسـتند کـه در برخـی از هالوفیت های تک لپه
 ایجا می شـوند )مونس و تسـتر، 200۸(. گیاه جو که در محیط های شـور دوام قابل توجهی
 دارد، یون کلر را به میزان قابل توجهی در سلول های اپیدرم در مقایسه با سلول های مزوفیل

ذخیره می کند )مونس و تستر، 200۸(.
اغلـب هالوفیت ها یون های نمکی را به عنوان اسـموتیکوم بـرای کنترل غلظت یون های 
 خارجـی اسـتفاده می کننـد. در بسـیاری از گلیکوفیت هـا، هیـچ ارتبـاط قابل مشـاهده ای

بیـن خـروج نمک و تحمـل نمک وجود نـدارد. در حالی که، خروج یون سـدیم یک ویژگی 
 عمومـی گـزارش شـده در برخـی از لاین های گندم متحمل به نمک اسـت، لاین حسـاس

بـه نمـک مقادیـر یون سـدیم انـدام هوایی آن نسـبت بـه لاین هـای متحمل بسـیار کم تر 
اسـت. در آزمایـش مشـابهی، ارقـام ذرت متحمل نسـبت بـه ارقام غیرمتحمل یون سـدیم 
بیش تـری بـه انـدام هوایـی انتقـال می دادنـد. بنابرایـن، بـه نظـر می رسـد کـه حداقل در 
برخـی از گلیکوفیت هـا، خـروج نمـک به طور ضـروری بـا ویژگی های تحمل نمـک ارتباط 

نـدارد )ولکمر و همـکاران، 1۹۹۸(.

Na+/K+ 24-4-8-  خاصیت انتخابی
نشـان داده شده اسـت کـه انتخاب یون ها توسـط گیاهان مسـیر روشـنی بـرای تحمل 
 محیط های شـور اسـت. برای مثال، در مفهوم خاصیت انتخابی +Na+/K، جذب یون سـدیم

می توانـد از طریـق یـون پتاسـیم بـرای اجـازه دادن گیـاه بـرای تحمل محیط هـای نمکی 
جایگزیـن شـود. بنابرایـن، خاصیـت انتخابـی +Na+/K می توانـد به عنـوان معیـار مهـم در 
انتخـاب محصـولات تجـاری در نظـر گرفتـه شـود )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(. اگرچـه، 
صفـت خاصیـت انتخابـی +Na+/K به طـور ضـروری در گلیکوفیت هـا مطـرح اسـت. بـرای 

1. Succulence

2. Discrimination
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مثـال، برخـی از ژنوتیپ هـای جـو متحمل به نمک کشـت شـده و نزدیکان وحشـی آن ها 
افزایـش در صفـت خاصیـت انتخابـی +Na+/K نشـان ندادنـد. به طـور مشـابهی، برخـی از 
نزدیـکان وحشـی گنـدم نسـبت بـه گنـدم تمایـل متفاوتی بـه تجمع یـون سـدیم دارند. 
بـاور شده اسـت کـه ایـن امـر به دلیـل افزایـش خاصیـت انتخابـی نیسـت بلکه به نسـبت، 
بـرای کنتـرل بیش تـر انباشـته شـدن نمـک اسـت )مونـس و تسـتر، 200۸(. هالوفیت ها 
به عنـوان یـک ابـزار تحمـل بـرای تنظیم اسـمزی ترحیج می دهنـد که یون حاوی سـدیم 
به جـای یـون پتاسـیم در سـلول جایگزیـن شـوند. ارتبـاط مثبت بیـن ورود یون سـدیم و 

تحمـل نمـک در ایـن گیاهان وجـود دارد )ولکمـر و همـکاران، 1۹۹۸(.

5-8- نمک و تنش آب
شـوری و هم چنیـن تنـش آب قابلیـت گیاهـان بـرای جـذب آب را کاهـش می دهد و 
میـزان رشـد گیـاه به دلیـل تغییـر در متابولیسـم گیـاه کاهش می یابـد )مونـس، 2002(. 
به طور کلی، در شـرایط شـوری پتانسـیل اسمزی محلول خاک مشـابه تنش خشکی است. 
 برخـی تفاوت هـا بیـن عائـم گیاهـان تحت تنـش شـوری و تحت تنـش آب وجـود دارد.

عمومـاً، گیاهان در شـرایط شـوری سـر پـا هسـتند و پژمرده نمی شـوند که ایـن به معنی 
ایـن اسـت کـه سـلول ها بایـد دارای پتانسـیل آبی باشـند کـه آن هـا را قادر بـه جذب آب 

کند )هالـه و اورکات، 1۹۸۹(.
 شـوری هم چنین از توسـعه اندام های هوایی جانبی جلوگیری می کند و رشـد زایشـی

را تحـت تأثیـر قـرار می دهد، ماننـد گل دهی زودهنگام یـا کاهش در تعـداد گلچه ها. همه 
این تغییرات در رشـد گیاه واکنش به اثر اسـمزی نمک هسـتند و مشابه واکنش های تنش 
 خشـکی اسـت. بنابرایـن، در تنش خشـکی، مشـابه بـا تنش شـوری، گیاهـان محلول های

سـازگار هم چـون، پرولیـن و مانیتـول، بـرای تنظیم اسـمزی انباشـته می کننـد )مونس و 
.)200۸ تستر، 

واکنش های هورمونی بین دو تنش شـوری و خشـکی نیز مشـابه هسـتند، برای مثال، 
 محتـوای ABA به عنـوان نتیجـه تنش هـای آب و نمـک افزایـش خواهـد یافـت )هـی و

کرامـر، 1۹۹6(. قـرار گرفتـن طولانـی مدت، فتوسـنتز را نیـز در تنش کمبـود آب و نمک 
کاهـش می دهد )مونـس، 2002(.
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6-8- پرایمینگ1 بذر برای تحمل شوری بالاتر
 شـوری رشـد و توسـعه گیـاه را در هر زمانی در طـول چرخه تحت تأثیر قـرار می دهد.
 به عبارتی دیگر، گیاهان تنش شـوری در مراحل مختلف رشـد ، هم چون جوانه زنی، رشـد
 رویشی و زایشی دریافت می کنند. در محیط های پرتنش، جوان زنی سریع و یک دست گیاهان،

به ویـژه یک سـاله ها، بـرای پتانسـیل عملکرد ضـروری اسـت )پیراسته-آنوشـه و همکاران، 
2014 الـف(. رویکـرد مهم برای افزایش عملکرد محصولات در تنش شـوری توانمندی بذر 
 اسـت. استراتژی توانمندی بذر شامل هیدروپرایمینگ2، اسـموپرایمینگ۳، هالوپرایمینگ4،

ترموپرایمینگ5 و هورموپرایمینگ6 است.
اسـتقرار گیـاه بـا پرایمینـگ )پیش تیمار( بـذر در بسـیاری از گونه هـای گیاهی بهبود 
می یابـد. پرایمینـگ به عنـوان پیـش کشـت بـذر در محلولی که بـه آن ها اجـازه جذب آب 
را بـرای بهبـود مرحلـه اول جوانه زنـی بـذر می دهـد تعریف شده اسـت؛ اگرچه، ایـن امر از 
 خروج ریشـه چه از پوشـش بذر جلوگیری می کند )هیدیکر و همکاران، 1۹7۳(. همان طور

تیلـور و همـکاران )1۹۹۸( پیشـنهاد کردنـد، پرایمینـگ بـذر شـامل خیسـاندن،  کـه 
تکنولوژی هـای پوششـی و تهویـه بـذر اسـت. بنابرایـن، پرایمینگ بـذر می توانـد به عنوان 
 هیدروپرایمینگ )خیسـاندن در آب( یا اسـموپرایمینگ )خیساندن در محلول های اسمزی

هم چون پلی اتیلن گایکول7( طبقه بندی شود.

1-6-8- هیدروپرایمینگ
در هیدروپرایمینـگ، بـذور قبـل از کشـت در آب خیسـانده می شـوند و این امر شـاید 
 بـا خشـک شـدن بـذور توسـط هـوا دنبـال شـود یـا نشـود )پیـل و نکـر، 2001(. بهبـود 

1. Priming

2. Hydro-priming

3. Osmo-priming

4. Halo-priming

5. Thermo-priming

6. Hormo-priming

7. Polyethylene glycol
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در تحمـل نمـک گیاهـان بـه دنبـال هیدروپرایمینـگ در بسـیاری از مطالعـات مشـاهده 
شده اسـت. حمیـدی و همـکاران )201۳( گـزارش کردنـد کـه اثـر هیدروپرایمینـگ بـر 
 درصـد جوانه زنـی گنـدم بیش تـر از دیگر انـواع پرایمینگ اسـت. اگرچه، اثر آن بـر ارتفاع

انـدام هوایـی متوسـط بـود و بـر سـطح بـرگ کم تـر از دیگـر تیمارهـای پرایمینـگ بـود. 
 مکانیسم هایی که رشد گیاه و عملکرد بذر را در محیط های شور و غیر شور از طریق کاربرد

این تکنیک ساده بهبود می بخشند هنوز روشن نیستند )اشرف و همکاران، 200۸(.

2-6-8- اسموپرایمینگ
 در اسـموپرایمینگ )اسـمو-تهویه یا تهویه اسموتیک(، بذور برای یک دوره زمانی خاص

در محلول هـای از قندهـا، پلی اتیلـن گایکول )PEG(، گلیسـرول، سـوربیتول یـا مانیتول 
 قرار می گیرند و به دنبال آن قبل از کشـت توسـط هوا خشـک می شـوند. پتانسیل آبی کم

ایـن محلول هـا باعـث جذب جزئی بذر می شـوند، بعـد از آن فرآیندهـای متابولیک آغازین 
 فعـال می شـوند؛ ولـی جوانه زنی تکمیل نمی شـود )پیل و نکـر، 2001(. پیراسته-آنوشـه و

حمیـدی )201۳( گـزارش کردنـد که درصـد جوانه زنی، طول گیاهچه و ریشـه چه در کلزا 
)Brassica napus( به طـور معنـی داری بـا کاربرد PEG در پرایمینگ بـذر تحت تأثیر قرار 
می گیـرد. پرایمینـگ بـذر بـا PEG اثر بیش تری بر طول ریشـه چه دارد. اگرچـه، در برخی 
 از آزمایشـات نشـان داده شـد که PEG به طـور معنی داری درصد جوانه زنـی را کاهش داد،
 امـا رشـد گیاهچـه آفتاب گـردان را افزایـش داد )حمیـدی و پیراسته-آنوشـه، 201۳(.

اسـموپرایمینگ تنهـا جوانه زنـی بـذر را افزایـش نمی دهـد بلکه عملکـرد کلی گیـاه را در 
شـرایط طبیعـی یـا تنش شـوری افزایش می دهـد. کاربـرد 20PEG-8000 درصـد برای 2 
 روز در دمـای 10 درجـه سـانتی گراد نـرخ جوانه زنـی، درصـد جوانه زنـی، رشـد گیاهچه و
 تولید ماده خشک را تحت تنش آب، غرقابی، تنش سرما یا محیط شور در چاودار ایتالیایی

)Loliumm ultiforum( و سورگوم )Sorghum bicolor( افزایش داد )هور، 1۹۹1(.
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3-6-8- هالو پرایمینگ
هالوپرایمینـگ )خیسـاندن بـذر در محلول هـای نمک هـای غیرآلـی( نشـان داده کـه 
اثـر قابـل توجـه و مثبـت بـر جوانه زنـی بذر و ظهـور، اسـتقرار گیاهچـه و تولیـد محصول 
در محیط هـای شـور دارد )اشـرف و همـکاران، 200۸(. حمیـدی و همـکاران )201۳( اثر 
 )Triticum aestivum( هالوپرایمینـگ را بـا هیدروپرایمینـگ بـر جوانه زنی و رشـد گنـدم
 مقایسـه کردنـد. تیمـار کـردن بـا هالوپرایمینـگ شـامل ترکیبـی از KH2PO4 ،KNO3 و

نیتـروژن بـه عـاوه فسـفر بود. آن ها مشـاهده کردند که هـر دو پرایمینگ بـذر اثرات قابل 
 توجهـی بـر همـه صفـات اندازه گیـری شـده دارنـد و درصـد جوانه زنـی، طـول گیاهچه و
KH2PO4 و KNO3 ریشـه چه، ارتفاع گیاه و سـطح برگ را افزایش می دهند. افزایش دادن 

کاهـش دادن نیتـرژون بـه عاوه فسـفر با اثر مثبت بیش تـر همراه بود لـذا بهترین ترکیب 
 KH2PO4 ،KNO3  و نیتروژن به عاوه فسفر به ترتیب، 100 میلی مولار، 500 میلی مولار،

50 میلی مولار به عاوه 10 میلی مولار بود.
هالوپرایمینـگ ظهـور گیاهچـه و هم چنیـن رشـد متعاقـب گیـاه را بهبود می بخشـد، 
بنابرایـن، عملکـرد نهایـی گیـاه را افزایش می دهـد. اشـرف و همـکاران )200۸( دریافتند 
کـه پیش خیسـاندن بـذر در محلول های نمک های غیرآلی رشـد و عملکرد را در بسـیاری 
 (Glycine max) ،Pennisetum گنـدم، سـویا ،)Vicia faba( از گیاهـان هم چـون باقـا
americanum و Sorghum bicolor در محیط هـای شـور بهبـود می بخشـد. پیراسـته-

آنوشـه و همـکاران )2011( اثـر برخـی از متدهـای هالوپرایمینـگ بـر زنده مانـی بـذر و 
برخـی از خـواص فیزیولوژیکـی ذرت را در محیط هـای شـور ارزیابـی کردنـد. پرایمینگ با 
اوره1 منجـر بـه درصـد جوانه زنـی بیش تـر، میـزان جوانه زنی و طـول اندام هوایـی بیش تر 
در مقایسـه بـا دیگـر انـواع پرایمینـگ می شـود در حالی کـه پرایمینـگ بـا KNO3 به طور 
معنـی داری طـول ریشـه را در مقایسـه بـا دیگـر انـواع پیـش تیمارهـا افزایـش داد. اثـر 
 هالوپرایمینـگ بـر S/R و محتـوای پرولین قابل توجه نبود. ایـن محققان نتیجه گرفتند که

اسقرار گیاهچه و توسعه ریشه با استفاه از KNO3 و اوره در محیط های شور بهبود می یابد.

1. Urea priming
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4-6-8- ترموپرایمینگ
 ترموپرایمینـگ به عنـوان در معـرض دمـای بـالا یـا پایین قـرار دادن بذور بـرای بهبود
 جوانه زنی بذر و اسـتقرار گیاهچه در شـرایط پر تنش تعریف می شـود. نشان داده شده است
 که جوانه زنی بذر برخی از گونه ها با تیمار کردن با دمای پایین به طور مثبتی بهبود می یابد
 )اشـرف و فولاد، 2005(. تیمار کردن قبل از کشـت بذر با برخی از دماهای خاص رشـد و
 توسـعه بعدی گیاه و هم چنین جوانه زنی بذر و ظهور گیاهچه را بهبود می بخشـد )اشـرف و
Barassica juncea بـذور  تیمـار یخ زدگـی   همـکاران، 200۸(. گـزارش شده اسـت کـه 
 )شرما و کومار، 1۹۹۹( و ارزن مرواریدی )Pennisetum glaucum( منجر به افزایش جوانه زنی

در تنـش شـوری می شـود. نقـش تیمـار دمـا در جوانه زنـی بـذر، اسـتقرار گیاهچه، رشـد 
گیـاه و عملکـرد دانـه محصـولات مختلف در تنش شـوری شـناخته نشـده اسـت.

5-6-8- هورموپرایمینگ
در گیاهـان فاقـد توانایـی ذاتـی بـرای حفـظ مقادیـر مطلـوب تنظیم کننده های رشـد 
گیـاه )PGRهـا( در محیط های شـور، کاربرد خارجی PGRها ممکن اسـت بـر این کمبود 
غلبـه کنـد )اشـرف و فـولاد، PGR .)2005هـا می تواننـد به عنـوان محلـول پاشـی برگی، 
از طریـق محیـط رشـد ریشـه یـا به عنـوان تیمـار قبـل از کشـت بـذر بـه کار برده شـوند. 
پرایمینـگ بـذر بـا PGRهـای مختلـف )هورموپرایمینـگ( هم چـون کلرومکـوات کلرید1  
 ،)GA( جیبرلین هـا ،)NAA ،IBA ،IAA( اکسـین ها ،)SA( سالیسـیلیک اسـید ،)CCC(
 کینتین2، آبسـیزیک اسـید، پلی آمین ها )PAها(، اتیلن، براسـینوئید )BR(، تریادونتانول۳ و

آسـکوروبیک اسـید به عنـوان رویکرد جزئی در بهبـود جوانه زنی بذر و اسـتقرار گیاهچه در 
تنـش اسـمزی در چندین گونـه گیاهی اسـتفاده شده اسـت )پیراسته-آنوشـه و همکاران، 
2014 الـف(. پیـش تیمـار کـردن بـذور بـا غلظت هـای مطلـوب هورمون هـای می توانـد 
به طـور مؤثـر اسـتقرار بـذر، رشـد و توسـعه و تولیـد محصـولات را در محیط هـای شـور و 
غیـر شـور ارتقا بخشـد. سـودمندی هورموپرایمینگ برای توسـعه گیـاه و تولید محصولات 

1. Chlormequat chloride

2. Kinetin

3. Triacontanol
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برخـی از گونه هـای گیاهـی در شـرایط پرتنـش همـراه بـا بهبـود قابلیـت دسترسـی بـه 
مـواد غذایـی بـوده و هم چنیـن فرآیند فیزیولوژیکـی گیاه و تکثیر ریشـه افزایـش می یابد 

)اشـرف و فولاد، 2005؛ سـینگ، 1۹۹5(.
CCC افریـا و همـکاران )1۹۹۸( گـزارش کردنـد کـه گیـاه گـوار1 پرایـم شـده بـا 

(Cyamopsis tetragonoloba) )1/5 گـرم l-l( سـطح بـرگ، کاه و عملکـرد دانه بیش تری 

دارنـد و هم چنیـن تنفـس و شـاخص برداشـت در شـرایط تنـش شـوری کاهـش می یابد. 
گیاهـان ترتیکالـه و جو پرایم شـده بـا CCC به طور معنی دار گیاهچه هایـی با برگ و پنجه 
 بیش تـر، شـاخص سـطح برگ و ماده خشـک انـدام هوایی بیش تـر دارند. ایـن فرآیندهای
 تغییر شکل یافته برای افزایش عملکرد گیاه سودمند شناخته شدند )نیلور و همکاران، 1۹۸۹(.

 CCC عـاوه بـر ایـن، کمپ و همـکاران )200۹( نشـان دادند که پیش تیمار کـردن بذر با
 به طور چشـم گیری ظرفیـت ذخیره بذر و عملکرد محصول نخـود ).Pisum sativum L( و

بهبـود بخشـید. پیراشته-آنوشـه و همـکاران  را   )Dolichosbiflorus L.( هـورس گـرام
)2014 الـف( اثـر پرایمینـگ CCC را بـر جوانه زنـی نهایـی و توسـعه گیاه در گنـدم، جو، 
ذرت، آفتابگـردان، گلرنـگ و کلـزا را در محیط هـای پـر تنـش مورد بررسـی قـرار دادند و 
گـزارش کردنـد کـه پرایمینگ بـا CCC مطلوب اثـرات نامطلوب تنش بر ظهـور گیاهچه و 
رشـد رویشـی را کاهـش می دهـد و سـطح پرولین آزاد برگ و شـاخص محتـوای کلروفیل 
را بهبـود می بخشـد. اثـر مثبـت پرایمینـگ CCC بر گندم، ذرت و کلزا در سـطح اسـمزی 
مایـم بسـیار چشـم گیر می باشـد، اگرچه، جـو و گلرنگ بـا تیمارهای پرایمینـگ در همه 
 سـطوح تنـش اسـمزی تحـت تأثیـر قـرار گرفتنـد. در برخـی از مـوارد، به دلیـل پوشـش 
ضخیـم فندقـه، آفتاب گـردان بـه پرایمینـگ CCC واکنـش نشـان نمی دهـد. پرایمینـگ 
CCC، بـا هدایـت کـردن بخـش عمـده ای از آسـمیات ها به ریشـه، نسـبت وزن خشـک 

ریشـه بـه انـدام هوایـی را در سـطوح تنش اسـمزی افزایـش داد. تیمار بذر سـودان گرس 
)Sorghum sudanense( بـا CCC اثـرات نامطلـوب شـوری بـر میـزان و درصـد جوانه زنی 

را کاهـش داد )اسـماعیل و همـکاران، 1۹۹۳(.

1. Guar
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سالیسـیلیک اسـید )SA( یـا آنالـوگ آن جوانه زنـی بـذر را تحـت تأثیـر قـرار می دهد 
)حیـات و همـکاران، 2010(. اگرچـه، گزارش هـای مختلفـی بـر نقـش SA در تقویـت یـا 
 بازدارندگی جوانه زنی وجود دارد. تیمار کردن بذر قبل از کشـت با SA به عنوان یک روش

مؤثـر بـرای مقابلـه بـا اثـرات مضـر تنـش شـوری در بسـیاری از گونه هـای گیاهی نشـان 
داده شده اسـت )اشـرف و همـکاران، 2010(. افزایـش جوانه زنـی و رشـد گیاهچه در گندم 
ثبـت شده اسـت، زمانی کـه دانـه در معـرض تیمـار قبـل از کشـت SA قـرار گرفتـه بودند 
)شـکیروا، 2007(. در مطالعه ای دیگر، حیات و همکاران )2005( گزارش کردند که تعداد 
بـرگ در گیاهچـه گنـدم و هم چنیـن وزن تـر و خشـک در گیـاه در گیاهچه هـای گنـدم 
 زمانی کـه بـذر در غلظت هـای کم تـر )5-10 مـولار( SA خیسـانده شـدند افزایـش یافـت.

افضـل و همـکاران )2005( نشـان دادنـد کـه بـذور گنـدم تیمـار شـده بـا SA میـزان 
جوانه زنـی بیش تـر نشـان دادنـد و گیاهچه هـای توانمنـد بیش تـری در محیط هـای شـور 
 SA تولیـد کردنـد. دولت آبادیـان و همـکاران )200۸( نشـان دادنـد کـه اگر بذور گنـدم با
پیش از کشـت تیمار شـوند، جوانه زنی بذر در محیط های شـور و غیرشـور بهبود می یابد. 
 در ایـن مطالعـه، تقسـیم سـلولی ریشـه ها و اندام هـای هوایی در بذور تیمار شـده تسـریع 
شـده بـود کـه ایـن امر منجـر به بهبود در رشـد و توسـعه گیـاه شـد. در چنین مـواردی، 
نشـان داده شده اسـت کـه کاربـرد SA نیز ممکن اسـت رشـد گیـاه و عملکـرد محصول را 
Arabidopsis spp. تقویـت کنـد )اشـرف و همـکاران، 2010(. برای مثـال، جوانه زنی بـذر 

بـا اضافـه کـردن SA در محیط هـای شـور افزایـش یافـت )رجـو و همـکاران، 2006(. 
آلدسـوکوای و همـکاران )1۹۹۸( نشـان دادنـد کـه پرایمینگ بـذر گندم بـا SA می تواند 
اثـرات شـوری بـر رشـد آغازیـن گیـاه را از طریـق کاهـش تعـداد روزنـه، انـدازه و جریان 
تنفـس کاهـش دهـد. کایـدان و همـکاران )2007( نیـز نشـان دادنـد که پرایمینـگ بذور 
گنـدم بـا SA ظهـور گیاهچـه را بهبـود می بخشـد و پتانسـیل محلـول برگ، وزن خشـک 
ریشـه و انـدام هوایـی، نسـبت یـون سـدیم بـه یـون پتاسـیم، کلروفیـل a و b، محتـوای 
کارتنوئیـد در تنـش شـوری را افزایـش می دهد.ر دیف )2007( نشـان داد کـه پیش تیمار 
 بـذور گنـدم و جـو بـا SA با بهبود سـطح گلوتاتیـون، آنتی اکسـیدان بالقوه غیـر آنزیمی و 
هم چنیـن تحمـل نمـک گیاهچه هـای پیـش تیمار شـده همـراه بـود. این محققـان تولید 
 بتائین در گیاهچه ها هر دو گونه در تنش شـوری در بذور پیش تیمار شـده را نشـان دادند.
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 در مطالعـه ای دیگـر، گیاهچه هـای گوجه فرنگـی پیـش تیمار شـده با SA برای سـه هفته
بهبود چشـم گیری در فعالیت های آنزیم های آنتی اکسـیدانی خاص، از جمله سوپراکسـید 
 دیسموتاز، کاتالاز و پراکسیداز، در تنش شوری را نشان دادند )اسزپسی و همکاران، 200۸(.

 SA اسزپسـی )2006( نشـان دادنـد کـه پیش تیمـار کـردن گیاهچه های گوجه فرنگـی با
 منجر به تجمع یون سـدیم و اسـمولیت های سـازگار شـامل گلوکز، فروکتوز، سـوربیتول و

پرولیـن در برگ هـای گیاهـان در معـرض محیـط کشـت نمـک شـدند. در واقـع، کاهـش 
 در پتانسـیل آب بـرگ منجـر بـه بهبـود تجمـع ABA در ریشـه ها می شـود، کـه ایـن امر
 گیاهـان را قـادر به القا مسـیرهای هدایت پیـام ABA و بیان ژن در تنش شـوری می کند.
 در محیط کشت شور، گیاهان پیش تیمار شده با SA نیز مقادیر زیادی از اسمولیت های سازگار

هم چـون گلوکـز، فروکتـوز، سـوربیتول و پرولیـن را تولیـد می کنند که این امر رشـد گیاه 
را بهبـود می بخشـد و کارایـی فتوسـنتزی را افزایش می دهـد. جیمز و همـکاران )200۸( 
نشـان دادنـد کـه گیـاه گوجه فرنگی تیمار شـده بـا SA ظرفیـت فتوسـنتزی، رنگدانه های 

فتوسـنتزی بیش تـری دارنـد و در تنش شـوری قندهای محلول انباشـته می شـوند.
 پرایمینـگ بـذر براسـینوئید منجـر بـه افزایـش معنـی دار پارامترهـای جوانه زنـی در 
 Eucalyptuscamaldulensis )ساسی و همکاران، 1۹۹5( و هم چنین جو و لوبیای معمولی

 )عبدالفتاح، 2007( در شـرایط شـوری می شـود. پرایمینگ بذر با BR باعث انباشـته شدن
 بتائین )اسـموپروتکنت بالقوه( و گلوتاتیون )آنتی اکسـیدان غیرآنزیمی( می شود. پرایمینگ

بـذر بـا NAA ،IAA یـا GA )بالکـی و پـادول، 1۹۸2( و هم چنیـن خیسـاندن بـذر در 
 IBA ،IAA یـا GA )گولنـاز و همـکاران، 1۹۹۹(، جوانه زنـی بـذر گنـدم در تنش شـوری 

را افزایش می دهد. پرایمینگ بذر با GA در غلظت های مختلف جوانه زنی بذر را در محیط های 
 شـور در گنـدم )پاراشـار و ورمـا، 1۹۸۸(، گوجه فرنگـی (Lycopersicum esculentum) و

بامیـهAbelmoschus esculentus( 1( را افزایـش می دهـد. دیگر هورمون هـای گیاهی نیز 
اثـرات قابـل توجهـی بـر جوانه زنـی بـذر، رشـد و عملکـرد بـرای مثـال، پرایمینگ بـذر با 
کینتیـن و آسـکوروبیک اسـید در نخـود )جیوتسـنا و سریواسـتاوا، 1۹۹۸(، کینیتیـن در 
گنـدم )اقبـال و اشـرف، 2005 الـف( و PAهـا در گندم دارنـد )اقبال و اشـرف، 2005 ب(.

1. Okra
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)SA( 7-8- کاربرد برگی سالسیلیک اسید
اسـتفاده از تنظیم کننده هـای رشـد )PGRهـا( گیـاه در کشـاورزی برای تقویت رشـد 
گیـاه، تولیـد و کیفیـت به طـور فزاینـده ای در حـال افزایـش اسـت )اشـرف و همـکاران، 
200۸(. اثرات سـودمند و نامطلوب PGRها بر رشـد و توسـعه و هم چنین متابولیسـم گیاه 
به طـور گسـترده ای در نظـر گرفتـه شده اسـت. غلظت هـای خارجی و نسـبت های مختلف 
 PGRهـا توسـط محرک هـای داخلـی و خارجـی متعـددی تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد

)اشـرف و همـکاران، 2010(. بـرای مثـال، تنش های محیطـی، که اغلب باعـث پیچیدگی 
 فیزیولوژیکی، تغییرات مولکولی و بیوشـیمیایی در گیاهان می شـود، ممکن اسـت مقادیر و

نسـبت های PGRهـای مختلـف خارجـی را تغییـر دهـد )وانـگ و همـکاران، 2005(، لذا 
مسـیرهای انتقـال پیـام آن ها تغییر می کنـد. تغییرات ایـن چنینی اغلب باعـث اختالات 
متابولیکـی شـدید می شـود کـه ایـن امـر منجـر بـه بازدارندگـی عمومـی در فرآیندهـای 
رشـد گیـاه در تنـش شـوری می شـود )لرنـر و امـزالاگ، 1۹۹4(. شـوری به طـور معمـول 
تولیـد را کاهـش می دهـد و هم چنیـن PGRهـا را در گیاهـان تخریـب می کنـد )کویپر و 
همـکاران، 1۹۸۸(. اگرچـه، در شـرایط پرتنـش، گـزارش شده اسـت کـه پرایمینـگ بذر با 
 PGRهـا قبـل از کشـت یا بـه کار بـردن PGRها بـرای گیاه در حـال ممکن اسـت کمبود 

 PGRهـا در گیاهـان را کاهـش دهد و اثرات ممانعت کننده تنش را کاهش دهد )اشـرف و

 فولاد، 2007؛ اشـرف و همکاران، 200۸(. کاربرد خارجی PGRهای طبیعی و سـنتز شـده
 اثـرات مضـر تنش شـوری را کاهش خواهـد داد و تحمل گیاه را به نمـک افزایش می دهد.
 اگرچـه، مکانیسـم های کـه این اثـرات را تحت تأثیر قرار می دهند هنوز روشـن نیسـتند و
به طـور مسـتقیم بـه نقش هـای فیزیولوژیکـی ایـن ترکیبـات مرتبط نیسـتند )پیراسـته-

آنوشـه و امـام، 2012 الـف و ب(. هم چنیـن روشـن نیسـت کـه PGRهـای خارجـی عدم 
و  )دبـز  تنظیـم می کننـد  را چگونـه  تنـش  از  ناشـی  تنظیمـی  پیش ماده هـای  تعـادل 
 همـکاران، 2001؛ خـان و همـکاران، 2000(. با این وجود، از نظر علمی، اسـتفاده PGRها
 یـک رویکـرد بالقوه برای کاهش دادن اثرات بازدارنده شـوری بر رشـد گیـاه و عملکرد دانه

ارائه می کند )حیات و همکاران، 2010(.



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
406

سالیسـیلیک اسـید به طـور طبیعـی در گیاهان سـنتز می شـود و نقش هـای مهمی در 
 فرآیندهای متابولیکی هم چون فرآیندهای مرتبط به فتوستنز، تنظیم روزنه ای و جذب یون و
 انتقال دارند. سالیسیلیک اسید نیز باعث تغییرات در آناتومی برگ و فراساختار کلروپاست

می شـود )اشـرف و همکاران، 2010؛ کیدن و همکاران، 2007(. عاوه بر این، نشـان داده 
شده اسـت که SA در پیری برگ و هم چنین تحمل نمک، از طریق پاکسـازی ROS مانند 
-·OH،O  و H2O2 دخیل است )چن و همکاران، 1۹۹۳؛ موریس و همکاران، 2000(.

2 ،
1O2 

خـودری )2004( نشـان داد کـه SA افزایـش معنـی داری در پارامترهـای رشـد، محتوای 
رنگدانه هـا و میـزان فتوسـنتز ذرت القـا می کند. حسـین و همکاران )2007( نشـان دادند 
کـه کاربـرد برگی SA در اندام هوایی گندم آبیاری شـده با آب دریـای مدیترانه افزایش در 
 ارتفاع گیاه، تعداد و سـطح برگ، قطر سـاقه و ماده خشـک ساقه و برگ ها را نشان می دهد.

عاوه بر این، محتوای پرولین به طور معنی داری در گیاهان در معرض SA افزایش یافت.
در مطالعـه مزرعـه ای و گلخانه ای، پیراسته-آنوشـه و امام )2012 الـف( گزارش کردند 
کـه کاربـرد برگـی SA اثـرات مثبـت بـر پرولیـن آزاد )51 درصـد افزایـش(، پروتئین های 
محلـول )57 درصـد افزایـش(، CT )14 درصـد کاهـش( و شـاخص کلروفیـل )نزدیـک به 
1۳ درصـد کاهـش( داشـت. بعـاوه، حساسـیت دو رقـم گندم بـه SA به طـور معنی داری 
متفـاوت بـود. مشـخص اسـت کـه فعالیـت متابولیکـی گیاهـان در شـرایط تنـش به طـور 
چشـم گیری کاهـش می یابـد کـه ایـن امـر منجـر بـه بازدارندگـی کلـی رشـد می شـود. 
بنابرایـن، SA می توانـد برخـی از اثـرات مضـر تنـش شـوری را کاهـش دهـد )حیـات و 
همـکاران، 2010(. ارسـان و همـکاران )2007( نیـز آشـکار سـاختند کـه SA به طـور 
معنی داری رشـد گیاه و هم چنین وزن خشـک ریشه را بهبود می بخشد. در مطالعه مزرعه، 
 پیراسته-آنوشـه و همـکاران )2012( نشـان دادنـد کـه تنـش خشـکی نیز دمـای کانوپی

را افزایش و شاخص سطح برگ و ارتفاع گیاه را در دو رقم گندم را کاهش می دهد، کاربرد 
 خارجـی SA ایـن اثـرات مضـر را به طـور قابل توجهـی تقلیل می دهـد. پیراسته-آنوشـه و

امـام )2012 ب( نیـز اثـرات SA بـر عملکـرد دانـه و ترکیبـات آن را دو رقـم گنـدم در 
رژیم هـای آبی مختلف بررسـی کردند. در مطالعه آن ها، نشـان داده شـد کـه SA می تواند 
طـول سـنبله، تعـداد دانه در هر سـنبلچه، تعـداد دانه و سـنبلچه در هر خوشـه، وزن هزار 
دانـه و هم چنیـن عملکـرد دانـه و بیولوژیکـی را افزایـش دهـد. آن هـا نتیجـه گرفتنـد که 
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تنـش نیـز اکثـر اجـزا عملکـرد را کاهـش می دهـد، SA می توانـد برخـی از این خسـارات 
را جبـران کند.

 محققان نشـان دادند که کاربرد خارجی SA می تواند به بالقوه اثرات سـمی ایجاد شـده
توسـط شـوری را تسـکین دهنـد )حیـات و همـکاران، 2010(. مشـاهدات نیـز در گیـاه 
گوجه فرنگـی تیمـار شـده بـا SA انجـام گرفـت کـه بـه نظـر می رسـید به دلیـل بهبـود 
فعال سـازی برخـی از آنزیم هـا، هم چـون آلـدوز ردوکتـاز و آسـکروبات پراکسـیداز، و برای 
 انباشـته کردن اسـمولیت های خاصی هم چون پرولین باشد )اسپزسـی و همکاران، 2005؛
 تـاری و همـکاران، 2004(. کاربـرد خارجی SA نیز برای فعالیت های واسـطه ای آنزیم های

آنتی اکسـیدان خارج سلولی سوپراکسـید دیسموتاز )SOD( و پراکسیداز )POD( و افزایش 
تحمـل گیـاه با تنش های محیطـی گزارش شده اسـت )پاریـدا و داس، 2005؛ یو، 1۹۸۳(. 
 کاربـرد خارجـی SA نیز مقـدار کربوهیدارت در ذرت را بهبود بخشـید )خـودری، 2004(.
 پیراسته-آنوشه و همکاران )2012( گزارش کردند که کاربرد خارجی SA کل پروتئین های

محلـول، کلروفیـل a و b و فعالیـت پراکسـیداز را افزایـش می دهد. آن ها فـرض کردند که 
مزایـای SA در کاهـش داد اثـرات نامطلـوب تنش آب ممکن اسـت به دلیـل بهبود تنظیم 
روزنه ای، حفظ محتوای کلروفیل برگ، افزایش کارایی استفاده از آب و تحریک رشد ریشه 
باشـد. گیاهچه هـای گنـدم مقادیـر زیـادی از پرولین را در تنش شـوری انباشـته می کنند 
 اگرچـه، زمانی کـه SA به طـور خارجـی اسـتفاده می شـد ایـن افزایـش بیش تـر بـوده و
 در نتیجـه اثـرات مضـر تنـش شـوری کاهش داده می شـد )شـاکیروا و همـکاران، 200۳(.

کاربـرد خارجـی SA مانـع از کاهـش یافتـن مقادیـر IAA و سـیتوکینین در گیـاه گنـدم 
تحـت تنـش شـوری می شـود، کـه ایـن امـر منجر بـه بهبود تقسـیم سـلولی در مریسـتم 
رأسـی می شـود و در نتیجه رشـد و توسـعه گیـاه افزایش می یابـد )شـاکیروا، 2007(. این 
محققـان نیـز نشـان دادنـد کـه کاربـرد SA منجـر به انباشـته کـردن ABA می شـود که 
ممکـن اسـت به پیـش سـازگاری گیاهچه های گندم به تنش شـوری کمک کنـد، چرا که 
 ABA درصـورت سیسـتم محافظتـی در گیاهان، در سـنتز طیف وسـیعی از پروتئین های

 ضـد تنـش نقـش دارد. کاربـرد خارجـی SA نیز مقـدار گونه هـای ROS را کـم می کند و
 فعالیت SOD و POD در ریشـه ها جوان گیاهچه های گندم را کاهش می دهد )شـاکیروا و

همکاران، 200۳(.
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در برخـی مـوارد، تأثیـر SA بـر آنزیم هـای آنتی اکسـیدان بـه غلظـت PGR مرتبـط 
Vanillaplanifolia در POD و SOD فعالیت هـای SA اسـت؛ بـرای مثـال، غلظـت کـم 
 را بهبود می بخشد، در حالی که در مقادیر بیش تر SA فعالیت این آنزیم ها را کاهش می دهد

)شـوهان-جای و همـکاران، 200۳(. در گیـاه گوجه فرنگـی رشـد یافـت در مناطـق شـور، 
کاربـرد غلظـت متوسـط SA پراکسیداسـیون لیپیـد را کاهـش و فعالیت هـای آنزیم هـای 
 آنتی اکسیدانی GPX ،CAT ،SOD و DHAR و هم چنین محتوای آسکوربات و گلوتاتیون

 SA را افزایـش می دهـد )هـی و یـو، 200۸(. در خـردل هنـدی، کاربرد غلظت بسـیار کم
 بـرای گیاهچه هـای رشـد یافته در تنش شـوری ظرفیت فتوسـنتزی را بهبود می بخشـد و
 فعالیت کربونیک آنهیداز1 و نیتروژن ردوکتاز را افزایش می دهد )یوسف و همکاران، 200۸(.
 بـه عـاوه، فعالیت هـای CAT ،SOD و POD بهبـود یافتند. هم چنین نشـان داده شـد که

SA ممکن اسـت مکانیسـم های دفاعی گیاه را با تحریک آنزیم های آنتی اکسـیدان مختلف 

 القـا کنـد. بـا تغییـر فعالیـت ایـن آنزیم هـا، SA نقش مهمـی در محافظـت گیـاه در برابر
تنش هـای غیرزیسـتی و زیسـتی ایفـا می کنـد )کاتینـوت و همـکاران، 200۸؛ یوسـف و 

همـکاران، 200۸(.
کاربـرد خارجـی SA در گیـاه جو میزان فتوسـنتز را افزایش می دهد و ثبات غشـاها را 
 حفـظ می کنـد، در نتیجه، رشـد گیاه بهبود می یابـد )ال-طیب، 2005(. اسـتفاده خارجی

SA نیـز نشـان داده اسـت کـه جـذب و انتقـال یون هـای غیرآلـی در برخـی از گیاهـان را 

تغییـر می دهـد. گیـاه ذرت در تنـش شـوری تحـت تیمـار SA نیتـروژن، منیزیـم، آهـن، 
مـس، منگنـز بیش تـری نسـبت بـه یـون سـدیم و کلـر انباشـته می کننـد )گونـس و 
همـکاران، 2005(. اسـتفاده از SA در گوجه فرنگـی به طـور معنـی داری سـمیت NaCl را 
 کاهـش می دهـد. در واقـع، در این شـرایط، گیاهـان در ریشـه ها و اندام هـای هوایی مقدار

بیش تری یون پتاسیم و منیزیم نسبت به یون سدیم جذب می کنند )هی و ژو، 200۸(.

1. Carbonic anhydrase
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8-8- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
شـوری می توانـد به عنـوان تنـش غیرزیسـتی مهم تـر از خشـکی در نظر گرفته شـود، 
چـرا کـه تنـش شـوری می توانـد در هـر کجـا رخ دهـد، حتـی در جایی کـه منابـع آبـی 
محـدود نیسـتند. اثـر تنـش شـوری بـر گیاهـان در دو فـاز اتفـاق می افتد: تنش اسـمزی 
مانـع از رشـد برگ هـای جـوان در فـاز سـریع می شـود، و تنـش یونـی پیری و رسـیدگی 
را در فـاز آهسـته تسـریع می کنـد. گیاهـان مکانیسـم های بـرای غلبـه بر شـوری توسـعه 
داده انـد. بـه نظـر می رسـد کـه مکانیسـم های فیزیولوژیکـی اصلی تحمل شـوری شـامل:

انباشته سازی انتخابی و /یا خروج یون ها _
جذب یون کنترل شده توسط ریشه ها و انتقال به برگ ها _
جداسازی یون ها در سلول و سطح کل گیاه _
سنتز محلول های سازگار _
تغییر در مسیرهای فتوسنتزی _
تغییر در ساختار غشا _
القا آنزیم های آنتی اکسیدانی _
القا برخی از هورمون های گیاهی _

به طـور کلـی، بهترین مسـیر بـرای ارزیابی تحمل شـوری گیـاه از طریق انـدازه گیری 
درصـد کاهـش در عملکـرد یـا بیومـاس در شـرایط شـور، خصوصـاً در یـک دوره طولانی 
مـدت از زمـان اسـت. پذیرفتـه شده اسـت کـه اکثر گیاهـان در طـول جوانه زنـی متحمل 
هسـتند، در حالی کـه گیاهچه هـا مسـتعد بـه تنـش شـوری هسـتند. هم چنیـن، گیاهـان 
به طـور کلـی، در طـول فـاز آخـر توسـعه محتمل تـر می شـوند. آسـتانه تحمـل گیاهـان 
متفـاوت اسـت و به طـور قابـل توجهی بـه گونه ها و حتـی ارقام در گونه های وابسـته اسـت.

شـاخص های متعـددی بـرای تحمـل تنش وجـود دارد هم چـون تجمـع و پخش یون، 
صفـات بیوشـیمیایی، رنگدانه های فتوسـنتزی، تبادل گازی فتوسـنتزی و غیـره. اگرچه، با 
توجـه بـه تنـوع در یافته هـای تحقیقاتـی، هیـچ کـدام از آن هـا نمی تواند شـاخص قطعی 
بـرای تحمـل شـوری باشـد. تحقیـق بیش تر بـرای تعییـن بهتریـن معیارها برای هـر گیاه 
در هـر شـرایطی لازم اسـت. اسـتفاده از PGRهـا ثابـت شده اسـت، امـا نیـاز بـه ارزیابـی 
در مقیـاس بـزرگ دارد. جداسـازی اسـمزی از فازهـای یونـی ممکـن اسـت یـک رویکـرد 

جدیـدی در فهـم مکانیسـم های تحمل شـوری باشـد.
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فصل 9:
تنش گرما در گندم و روش های

به حداکثر رساندن عملکرد





1-9- مقدمه
 در طـول 50 سـال گذشـته تولیـد گنـدم (.Triticum aestivum L) تقریبـاً سـالیانه 
بـه میـزان 1% افزایـش یافتـه اسـت )ترتـووان و همـکاران، 2002( و عامـل مهـم افزایـش 
ایـن میـزان، تحمـل تنـش دمـای بـالا اسـت. براسـاس  تعرفتایـز و زایگـر )2006(، تنش 
معمـولاً به عنـوان یـک عامـل بیرونـی در نظـر گرفتـه می شـود می شـود کـه تأثیـر منفی 
روی گیـاه دارد و در ارتبـاط بـا بقـای گیاه، عملکرد محصول، رشـد )تجمع زیسـت توده( و 
فرآیندهـای جـذب و تحلیـل اولیـه قابل اندازه گیری اسـت. بقا و رشـد گیاه تحت شـرایط 
 تنـش بـه ویژگی هـای تنـش از جملـه شـدت ، مدت ، تعـداد مواجهـه، ترکیـب تنش ها و

هـم بـه ویژگی هـای گیـاه ماننـد انـدام یـا بافـت مـورد مطالعـه، مرحلـه نمـوی و ژنوتیپ 
بسـتگی دارد )فـاروق و همـکاران، 200۹؛ لارکینـدال و همـکاران، 2005(.

تنـش ممکـن اسـت در طبیعت بـه صورت زنـده یا غیرزنده باشـد. تنش هـای غیرزنده 
شـرایط یـا ترکیبـات محیطـی اسـت که بـر بیـان بالقـوه ی ژنتیک گیـاه بـرای فیزیولوژی 
 طبیعـی، رشـد، نمـو و عملکـرد تأثیـر می گـذارد. بـر اسـاس الگوهـای پیش بینـی شـده
 آب و هوایـی، همـان طور که در بسـیاری از گزارشـات تغییرات اقلیمـی )IPCC، 2007( و

مخصوصـاً تحـت شـرایط دیـم ، توسـعه ارقام متحمـل به تنـش، راه منطقی بـرای کاهش 
 اثرات نامطلوب تنش های غیرزنده اسـت. پیشـرفت ها در حوزه کشـت گندم در زمین های

حاشـیه ای، تولیـد محصـول گنـدم را در مناطقـی بـا تولید کم، سـوء تغذیه بـالا و مناطقی 
بـا تغییـرات اقلیمـی افزایـش داده اسـت )رینولـد و همکارانـف 2007 آ(. در بسـیاری از 
مناطـق جهـان، ارقـام گندمی که تحت شـرایط نامطلـوب دارای عملکرد بالا هسـتند یک 
پیش شـرط می باشـند، امـا برتـری ایـن ارقام در شـرایط نامسـاعد زمانی قابل تأیید اسـت 
کـه داری عملکـرد پایـدار نیـز باشـند )یانـگ و همـکاران، 2002آ(. در سیسـتم هایی کـه 
گنـدم به طـور متوالـی بـا غـات کشـت می شـود )به عنوان  مثـال با برنـج، ذرت یـا پنبه(، 
کاشـت گنـدم ممکـن اسـت بـا تأخیـر در برداشـت محصـولات قبلـی بـه تأخیر افتـد، یا 
 به طـور کلـی، کاشـت ممکن اسـت به دلیل عدم دسترسـی کافی بـه کارنده هـا، بارندگی و

عملیات آماده سـازی زمین به تأخیر افتد. همچنین، در بسـیاری از مناطق، به دلیل کشـت 
 دیرهنـگام، مرحلـه زایشـی گنـدم بـه دماهـای بـالا برخـورد می کنـد. ژنوتیپ هـای گندم
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 ممکن اسـت پاسـخ های متفاوتی به گرمای مسـتمر و همچنین شـوک گرما نشـان دهند
)هیز و همکاران، 2007؛ محمدی و همکاران، 200۹، 2012؛ یانگ و همکاران، 2002ب(. 
ارقـام جدیـد گنـدم بـه خوبـی بـا شـیوه های کشـت و کار جدیـد و نویـن سـازگار 
شـده اند، امـا اغلـب بـه تنش های شـدید محیطـی مانند دمـای بـالا تحمل بالایـی ندارند. 
تنـش گرمـا باعـث کاهش تولیـد گنـدم در بسـیاری از نقاط جهان می شـود. در سیسـتم 
کشـت گنـدم- برنـج، افـت محصـول بـه علت دمـای بالا در شـرایط کشـت دیرهنـگام، به 
عامـل مهمـی در کاهـش عملکرد، بـه ویژه در شـبه قاره هنـد، حوضه رودخانه یانگ تسـه 
چیـن و مناطـق گرمسـیری تبدیـل شده-اسـت. ارقام توصیه شـده برای یـک منطقه برای 
دیگـر مناطـق مناسـب نیسـتند و برای هر منطقـه نیاز به اهـداف اصاحی جداگانه اسـت 
)راجـرام، 1۹۸۸(. در ایـن بیـن مسـلماً ارقامـی کـه سـازگاری گسـترده ای دارنـد ترجیح 

داده می شـوند.
فیشـر و مائـورر )1۹76( نشـان دادنـد کـه افزایـش یـک درجـه سـانتی گراد در دمای 
محیـط طـی دوره پایـان پنجه زنـی و شـروع پر شـدن دانـه، عملکـرد دانه را چهـار درصد 
کاهـش داد. از آنجـا کـه تحمـل گیـاه بـه تنـش دمایـی ژنتیکـی اسـت، انتخـاب و اصاح 
می توانـد بـرای بهبـود ایـن ویژگی اسـتفاده شـود. در آینـده نزدیک، بـا تغییـرات اقلیمی 
دماهـاي بـالا بـه احتمال زیـاد بیش تـر خواهد شـد )هوگتـون و همـکاران، 2001(. تنش 
دمـای بـالا بـه ویـژه در مراحـل تولیدمثلی به شـدت باعث کاهش رشـد گیاهان می شـود 
 )بویـر، 1۹۸2؛ گئورگیـوا، 1۹۹۹؛ هانـس، 2006( که به نوبه خـود منجر به افت قابل توجه
 عملکرد می گردد )هایس و همکاران، 2007(. مطالعات بسیاری نشان در شرایط کمبود آب،

عملکـرد پاییـن گنـدم عمدتـاً به دلیـل تنـش گرمـا در طـول دوره پـر شـدن دانـه اسـت. 
مشـاهده شده اسـت کـه در طـی پـر شـدن دانه، کاهش رشـد بـا افزایـش دمـا در ارتباط 
اسـت )فارووق و همکاران، 2011(. دیگر محققان نشـان داده اند که در ژنوتیپ های تحت 
تنـش گرمـا، دانه هـا زودتر می رسـند که منجـر به دانه هـای کوچکتر و چروکیده می شـود 
 )کالـی و همـکاران، 1۹۹0؛ جنییـر، 1۹۹4؛ شـپیلر و بلـوم، 1۹۸6(. اثـرات تنـش گرمایی
 پـس از مرحلـه گلدهـی بحرانـی می شـود. گیـاه گندم پاسـخ متعـددی به دمای متوسـط
 )25-۳2 درجه سانتی گراد( و دوره های زمانی کوتاهی از دمای بالا )بیش از ۳2 درجه سانتی گراد(

نشان می دهند.
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مطالعـات نشـان داده اسـت کـه در دمای بـالا، میزان تنفـس دانه به طـور قابل توجهی 
افزایـش می یابـد کـه بـا پیری بـرگ بعـد از گلدهی همـراه اسـت )اسـپیرتز، 1۹74(. این 
پدیـده ممکن اسـت سـبب کاهـش آسیمیاسـیون کربوهیـدرات و در نتیجـه کاهش وزن 
دانـه شـود )تورنلـی، 1۹71(. نیکولاس و همکاران )1۹۸4( و جنـر )1۹۹1( ادعا کردند که 
 تنـش گرمـا از طریـق تغییـر در ترکیب پروتئیـن، تغییراتـی در کیفیت دانه گنـدم پس از

گلدهـی ایجـاد می کنـد )هنـری، 2014(.تنـش گرمـا در دوره پـر شـدن دانـه عـاوه بـر 
کاهـش وزن و عملکـرد دانـه، منجـر به تولید آرد با گلوتن نشاسـته و کیفیت کم می شـود 
)اسـتون و نیکـولاس، 1۹۹0(. ایـن امـر به طـور کلـی اثر شـرایط محیطی بـر ژنوتیپ گیاه 
گنـدم را نشـان می دهـد. این فصـل خاصه ای از حساسـیت و تحمل گندم بـه تنش گرما 
را ارائـه و نقـش زمینه هـای بیـن رشـته ای بـرای مقابلـه با این موضـوع را نشـان می دهد.

2-9- فعالیت های مواد معدنی در طول تنش گرما
1-2-9- کلسیم و منیزیم

)Ca( طی تنش گرما در طول دوره پر شدن دانه گندم، افزایش جذب و تحلیل کلسیم 
 در سـنبله ها و اندام هوایـی مشـاهده شـد )دیـاس و همـکاران، 200۹د(. ایـن موضـوع در

کاهش آسـیب گرما از طریق تجمع کلروفیل در سـیتوزول دخیل اسـت و موجب افزایش 
بقای سلول و محدود کردن آسیب  ناشی از تنش اکسیداتیو به نام تخریب نوری1 کلروفیل 
 می شـود )جیانـگ و هوانـگ، 2001، لارکیندالـه و نایـت، 2002(. مطالعـات انجـام شـده

توسـط جیانـگ و هوانـگ )2001( و بعـداً توسـط دیاس و همـکاران )200۹د( نشـان داد 
کـه جـذب کلسـیم نقـش مهـم دیگـری در حفاظـت از کلروفیـل از تخریـب نـوری طـی 
تنـش گرمـا ایفـا می کنـد. بنابرایـن، افزایـش غلظـت کلسـیم با تحمـل بیش تر نسـبت به 
تنـش گرمـا و حفـظ عملکـرد روزنه هـا مرتبـط اسـت. بـا ایـن وجود، ایـن تجمع بـا حفظ 

نفوذپذیـری انتخابـی غشـاء ارتباطـی ندارد )دیـاس و همـکاران، 200۹د(.
اسـیدیته و پایداری سـلول بین آنیون/ کاتیون ممکن اسـت توسـط کلسـیم و منیزیم 

1. Chl photodestruction
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تنظیـم شـود )مارشـنر، 1۹۹5(. در طـول رشـد گیـاه، جـذب کلسـیم موجـب کاهـش 
جـذب Mg می شـود کـه به نوبه خـود اختالات کربوکسیاسـیون فتوسـنتزی و انباشـت 
ایزوپرونوئیـد1 را ایجـاد می کنـد )جیانگ و هوانـگ، 2001(. گزارش های تحقیقاتی نشـان 
می دهنـد کـه در چرخه هـای رشـدی اغلـب ژنوتیپ هـای گنـدم، کلسـیم جـذب Mg را 
کاهـش نمی دهـد )دیـاس و همـکاران، 200۹د(، بنابرایـن هیـچ رابطه متضـادی بین این 
عناصـر غذایـی در اندام هـای هوایـی مورد انتظار نیسـت. عـاوه بر این، یک الگـوی هم افزا 
از طریـق تجمـع Mg در اندام هوایـی بـا کل میـزان کلروفیـل در طـی دوره پر شـدن دانه 
مشـاهده شـده اسـت. همچنین، مشـاهده شـده اسـت که انتقال Mg از ریشـه ها به سـایر 

اندام هـا کاهـش می یابـد )دیـاس و همـکاران، 200۹د(.
در زمـان رسـیدگی گنـدم دوروم، رابطـه مسـتقیمی بین تجمـع کلسـیم و منیزیم در 
 اندام هوایـی بـا کاهـش محتـوای کلروفیل به همراه کاهـش جذب و تحلیـل آن وجود دارد

)دیـاس و لیـادون، 200۹آ(. توسـط هالیدیـان و فلـر )2005( مشـخص کردنـد کـه ایـن 
الگـوی حساسـیت بـه تنش القاء شـده توسـط گرمـا در Pisum sativum سـازگاری ایجاد 
 می کنـد. ایـن تنـش گرمایـی بـه علـت از دسـت دادن انـرژی فتوشـیمیایی در انتقـال 
 چرخه ای الکترون باعث ممانعت از کارایی فتوسـنتزی می شود )دیاس و همکاران، 2010(.
 عـاوه بـر این، در طول تنـش گرما، پایداری یا افزایش فعالیت روزنه ها مشـاهده می شـود.

افزایـش هدایـت روزنه ای باعث کمک به سـرعت جـذب کربن در فرآیند مرتبط با سـطوح 
 کلسـیم در اندام هوایـی می شـود کـه احتمـالاً بـا تورژسـانس سـلولی از طریـق سـطوح

کلسـیم آپوپاسـت و سیم پاسـت مرتبـط اسـت )پالتـا، 1۹۹6(. معمـولاً ایـن افزایـش 
فعالیـت روزنـه ای بـا افزایـش میـزان تعـرق در ژنوتیپ هـای متحمـل در ارتبـاط اسـت و 

سیسـتم تعرقـی بهتـری را بـرای تبخیـر در برگ هـا فراهـم می کنـد.

2-2-9- سدیم و پتاسیم
اگرچـه گیاهـان عمدتـاً نیـازی به سـدیم ندارنـد )Na(، اما ایـن ماده در تحریک رشـد 
گیـاه دخیـل اسـت )سـوبارو و همـکاران، Na .)2000 دارای ظرفیـت بالایـی بـرای تبادل 

1. Isoprenoid
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پتاسـیم )K( اسـت. در مقایسـه بـا گیاهان، میـزان Na نسـبتاً کمی در دانه ها وجـود دارد. 
ایـن موضـوع بـه ایـن دلیل اسـت کـه بیش تـر گیاهـان، قابلیـت انتخـاب بیش تـری برای 
جـذب K و انتقـال آن بـه اندام هوایی دارند )سـوباور و جوهانسـن، 2002(. در سـنبله ها و 
اندام های هوایـی ژنوتیـپ گنـدم دوروم، مقـدار Na بـه میـزان بـالا ثبت شـد. با ایـن حال، 
 به دلیل جابجایی کم آن در اغلب در اندام های هوایی دیده می شـود. این امر نشـان می دهد
 که تجمع Na مسـتقل از رشـد برگ های منفرد اسـت و به نحوی تحت کنترل فرآیندهای

ریشـه قرار دارد و مکان ویژه ای درون سـلول برگ وجود دارد که غلظت Na بالا را جذب 
 می کند )دیاس و همکاران، 200۹ ج(. در طول تنش گرمای پس از گلدهی، زمانی که گندم
 بـا دماهـای بالای متوسـط مواجه می شـود، سـطح Na در ریشـه ها مشـابه با گروه شـاهد
 باقی می ماند، اما تفاوت در ویژگی های ژنومی مشاهده شده است )دیاس و همکاران، 200۹ ج(.

توانایـی محـدود کـردن تجمـع Na در برگ هـا یـک سـازوکار مهـم در تحمـل شـوری در 
گیاه اسـت، زیرا Na بالا در پیری زودرس برگ مؤثر اسـت )اسـچاچمن و مونس، 1۹۹2(. 
هنگامـی کـه گنـدم دوروم در طـول دوره پر شـدن دانـه و در زمان بلوغ تحـت تنش گرما 

قرار داشـت، سـطح Na بالایی مشـاهده شـد )دیاس و همکاران، 200۹ج(.
تجمـع پتاسـیم در بافـت گیاهـی نقش مهمـی در پایـداری pH سیتوپاسـمی دارد تا 
پتانسـیل اسـمزی در واکوئل ها و سـرعت رشـد سـلولی را افزایش دهد و منجر به افزایش 
عملکـرد شـود )لیندهائـور، 1۹۸۳(. فسـفر معدنـی می توانـد جریـان کربـن بین بیوسـنتز 
سـاکارز و نشاسـته )تـری و رائـو، 1۹۹1( و همچنیـن توزیـع آسـمیات های فتوسـنتزی 
میـان بافت هـا  را تنظیـم کنـد )کیویـی و اسـرائیل، 1۹۹4(. ایـن امـر منجـر بـه تحریک 
رشـد توسـط فسـفر معدنی می شـود. در شـرایط طبیعی )بدون تنش در گندم(، در طول 
رشـد گیـاه، غلظـت K در تمـام بافت ها کاهـش می یابـد، در حالی که تحت تنـش دمایی، 
در زمـان بلـوغ و در طـی دوره پـر شـدن دانـه، پتاسـیم در ریشـه ها و اندام های هوایـی 
افزایـش می یابـد )دیـاس و همـکاران، 200۹ج(. بـا وجـود همـه مـوارد ذکـر شـده، هیـچ 

ارتباطـی قـوی میـان تجمـع K ،Na و P در تنـش گرما وجـود ندارد.
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3-2-9- مس و روی
در گیاهـان، مـس )Cu( و روی )Zn( کاربردهـای فیزیولوژیکـی مهمـی دارنـد. ایـن 
ریزمغذی هـا1 در گنـدم بـه صـورت هم افـزا عمل می کننـد )خورامـا و چاترجـی، 2000(. 
بـا ایـن حـال، افزایـش غلظـت ایـن دو عنصـر سـمی بـوده و می توانـد منجـر بـه اختال 
در فیزیولـوژی و همچنیـن مورفولـوژی گیـاه و در نهایـت منجـر بـه کاهش عملکرد شـود 
)اگـراوال و شـهارما، 2006(. در شـرایط بـدون تنش، در زمان بلوغ تفـاوت قابل توجهی در 
غلظـت مـس در ریشـه های گنـدم دوروم و نـان مشـاهده می شـود، در حالی کـه در طول 
دوره چکمـه ای2 و پر شـدن دانـه، غلظت مس در تمام ژنوتیپ های گندم مشـابه باقی ماند 
)دیاس و لیدون، 200۹ب(. این امر ممکن اسـت به علت حالت های مختلف اکسیداسـیون 
مـس در شـرایط آزمایشـگاهی باشـد. در اندام های هوایی Triticum، محتـوای مس معمولاً 
 بیـن 5 تـا ۹ میکروگـرم بـر گـرم متغیـر اسـت. در شـرایط کنتـرل شـده، در زمـان بلوغ،

غلظت مس در مقایسه با گیاهان تحت تنش گرما پایین تر است )دیاس و لیدون، 200۹ب(.
عنصـر روی معمـولاً توسـط ریشـه ها به شـکل دی کاتیونـی۳ جذب می شـود. مطالعات 
نشـان داده انـد کـه محتـوای روی در گندم نان نسـبت به گنـدم دوروم بالاتر اسـت. با این 
حـال، ایـن امـکان وجـود دارد کـه در اندام هـای هوایـی چنیـن موضوعی صادق نباشـد و 
غلظـت Zn  کم تـری در گندم نان مشـاهده شـود کـه نفوذپذیری غشـاء را تغییر می دهد. 
به طـور کلـی، غلظـت Zn در ریشـه ها بـر چرخه زندگـی گیاه طـی تنش گرما مؤثر اسـت 
کـه احتمـالاً به دلیـل نفوذپذیـری بیش تـر غشـاء اسـت )دیـاس و لیـدون، 200۹ ب(. در 
 سـنبله ها، تنـش گرما روی سـطح Zn اثر نمی گـذارد )دیاس و لیـدون، 200۹ ب؛ وهیلر و

پـور، 1۹۹5(. در ژنوتیپ هـای گنـدم دوروم غلظـت Zn در طـول مرحلـه چکمـه ای تغییر 
قابـل توجهـی نـدارد. در مـورد گنـدم نـان، غلظـت Zn فقـط در اندام هـای هوایـی در حد 
غلظت هـای غیـر سـمی تغییـر می کنـد )دیـاس و لیـدون، 200۹ ب(. در ژنوتیپ هـای 
 گنـدم، سـطوح Cu و Zn از مرحلـه چکمـه ای تـا دوره پر شـدن دانـه افزایـش می یابد که 

1. Microelements

2. Booting

3. Dicationic form
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تحـرک بالایـی را نشـان می دهد )مارسـچنر، 1۹۹5(. در میان ژنوتیپ هـای مختلف گندم، 
انتقال مواد غذایی از ریشـه ها به اندام هوایی در طول این دوره نسـبتاً یکسـان است. از زمان 
 چکمـه ای بـه بعـد، نرخ تجمـع در سـنبله ها بیش تر می شـود )دیاس و لیـدون، 200۹ب(.

بـا اسـتفاده از ایـن الگـو، از دفـع Cu از سـلول های ریشـه به عصـاره آوند چوبـی و آبکش 
پیشـگیری می شـود )لونـراگان، 1۹۸1(. جابه جایـی کم Cu از قسـمت های هوایی گیاه به 
 سـمت سـنبله بـا تحـرک کم تـر Cu در طول تنـش گرما مرتبط اسـت )کاباتـا- پندیاس و

پندیـاس، 1۹۹2(. در چنیـن شـرایطی، غلظـت مـس در سـنبله در طـول پـر شـدن دانـه 
می توانـد بالاتـر باشـد. انتقـال کافـی Cu بـه اندام هـای هوایـی و کاهـش تجمـع Cu در 

ریشـه ها اتفـاق می افتـد )دایـاس و لیـدون، 200۹ب(.
تنـش گرمـا روی نسـبت غلظـت Zn در دانه های اغلـب ژنوتیپ ها مؤثر اسـت. این امر 
عمدتـاً بـه علـت انتقـال مجـدد Zn از اندام هوایـی اسـت )پیرسـون و رنـگل، 1۹۹4(. این 
موضـوع بـر ترکیب پروتئیـن تأثیر می گذارد )پـک و همکاران، 200۸( و منجـر به افزایش 

جـذب و انتقال از ریشـه ها به سـنبله ها می شـود )دیـاس و لیـدون، 200۹ب(.

4-2-9- آهن و منگنز
آهـن و منگنـز به عنـوان  دو عنصـر ضروری برای رشـد گیـاه، در یک نسـبت خاص در 
سـطح درون سـلولی مورد نیاز هسـتند و نقش مهمـی در انتقال الکترون های فتوسـنتزی، 
متابولیسـم اسـید نوکلئیـک، کاهـش نیتـرات و سـولفات و سـنتز کلروفیـل ایفـا می کنند 
)بوردمـن، 1۹75(. بـا ایـن حـال، هنگامی که گیاه تحـت تنش گرمایی اسـت، اثر متفاوتی 
بـا جـذب Fe و Mn توسـط ریشـه ها و انتقـال آن هـا بـه اندام هـای هوایی ایجاد می شـود. 
ایـن موضـوع منجـر بـه عـدم تعـادل در سـطح مـواد غذایـی می شـود )تـری، 1۹7۹(. در 
طـول تنـش گرمـا در دوره پـر شـدن دانـه کاهـش غلظـت Fe در پوشـینه ها و برگ هـای 
 ژنوتیپ های گندم مشـاهده می شـود )دیاس و همکاران، 200۹ه(. در رابطه با سـطح آهن
 در اندام های هوایی تحت شرایط تنش گرما به وضوح رفتارهای متفاوتی مشاهده شده است.
 در طول دوره پر شـدن دانه، افزایش غلظت آهن مشـاهده شـد. این به رفتار رشـدی غات
 تحت تنش گرمایی ارتباط دارد. کات های سیترات مورد نیاز برای انتقال Fe در آوند چوبی

در زمـان نزدیـک بـه بلـوغ کاهـش یافتنـد )کاباتا-پندیاس و پمدیـاس، 1۹۹2(. از سـوی 
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دیگـر، سـطح Mn بـا افزایـش دمـا در طـول دوره پر شـدن دانـه در گونه های گنـدم نان، 
کاهـش یافـت، در حالـی کـه در مـورد گنـدم دوروم روند متفاوتی مشـاهده شـد )دیاس و 
همـکاران، 200۹ه(. ایـن اطاعـات مشـخص می کند کـه جذب Mn به صـورت متابولیکی 
هماننـد سـایر گونه هـای کاتیونـی دوگانـه ماننـد +Mg2 و +Cu2 کنتـرل می شـود. غلظـت 
Cu و Mn در دانه هـا در طـول نمـو دانـه بـه توزیـع مجدد از ریشـه-ها به بافت رویشـی از 

طریـق آوند آبکـش بسـتگی دارد )کارنت و گراهـام، 2005(.

3-9- اثر دما بر رشد گندم
افزایـش دمـا در مراحـل انتهایـی نمـو گندم، بـه ویژه در ابتـدای سـنبله دهی و پس از 
گلدهـی، عامـل مهمی اسـت کـه عملکـرد گنـدم در مناطق مختلـف از جمله دشـت های 
وسـیع جنوب آمریکا، اسـترالیا و بسـیاری از مناطق رشـد گندم در چین، هند، خاورمیانه، 

آفریقـا، ایـران و برخی از کشـورهای اروپایـی را محدود می کند )جـدول 1-۹(.
عملکـرد دانـه به طـور قابـل توجهـی به دلیـل تنش گرمـا خصوصـاً در زمـان گلدهی تا 
 رسـیدگی کاهش می یابد. اطاعات به دسـت آمده از مطالعه گیبسـون و پاولسن نشان داد
 که تنش گرما )دمای ۳5 درجه سـانتی گراد( که حدود 10 روز پس از گلدهی آغاز شـد و

تـا زمـان رسـیدگی ادامه یافـت، به ترتیب باعـث کاهـش 7۸%، 6۳% و 2۹% عملکـرد دانه، 
 تعداد دانه و وزن دانه شـد. اما زمانی که تنش گرما از 15 روز پس از گلدهی شـروع شـد و
 تا زمان رسیدگی کامل ادامه داشت، اثری بر تعداد دانه نداشت، اگرچه وزن دانه 1۸ درصد

کاهش یافت.

جدول ۹-1- تنش گرما و اثر آن بر عملکرد.

وزن دانهتعداد دانهعملکرد دانهطول دوره تنش گرما
تا 2۹% کاهشتا 6۳% کاهشتا 7۸% کاهش10 روز پس از گلدهی تا رسیدگی
تا 1۸% کاهشبدون اثر-15 روز پس از گلدهی تا رسیدگی

طبـق مطالعـات واردلاو و همـکاران )1۹۸۹(، بـا افزایـش 1 درجـه سـانتی گرادی دمـا 
بالاتـر از دمـای مطلـوب، عملکـرد جهانـی بـه میـزان 4-۳ درصد کاهـش می یابـد. با این 
وجـود، چندیـن رقـم گنـدم دارای عملکـرد پایـدار تحـت شـرایط افزایـش تنـش دمایـی 
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شناسـایی شـدند )هیـز و همـکاران، 2007؛ یانـگ و همـکاران، 2002آ(. چالـش اساسـی 
بـرای اصـاح کننـدگان، انتخـاب یـک ویژگـی اسـت کـه بتوانـد در مقابـل ماهیـت کمی 

تحمـل گرمـا، ایسـتادگی کند.

1-3-9- اثر تنش گرما بر پروتئین های گندم
 مطالعات نشان داده است که تجمع کل پروتئین گندم و اجزای آن به طور قابل توجهی

تحـت تأثیـر افزایـش دما قرار می گیرد. پاسـخ بـه تنش گرمـا در اجزای مختلـف پروتئین 
 متفـاوت اسـت. اثـر تنش گرما روی تجمـع پروتئین می تواند با خوپذیری بـه تنش گرما از

طریـق افزایـش تدریجـی دمـای بـالا کاهـش یابـد. عـاوه بـر ایـن، توانایـی گنـدم بـرای 
خوپذیـری بـه دمای بالا بین ژنوتیپ های مختلف متفاوت اسـت )اسـتون و نیکـولاس، 1۹۹۸(.

2-3-9- اثرات متقابل گرما و نیتروژن
مطالعـه ای بـرای درک اثـر متقابـل بیـن اعمـال تنـش گرمـا و نیتـروژن انجـام شـد و 
مشـخص گردیـد اعمـال نیتروژن و دمـا باعث تغییـر وزن دانه و محتوای گلیادین1 شـد. با 
افزایش تنش دما و نیتروژن، درصد گلیادین ها و پروتئین ها در آرد افزایش یافتند، در حالی 
 که مقدار گلیادین ها به طور مثبتی تحت تأثیر دمای بالا و کاربرد کود نیتروژن قرار گرفت.

اطاعـات مربـوط بـه انـواع مختلف گلیادیـن در جـدول ۹-2 توضیـح داده شده اسـت. در 
ایـن مطالعـه، اثـرات نیتروژن و دمـا بر محتوا و ترکیـب گلیادین ها توضیح داده شده اسـت 

)دانیـل و تریبوی، 2000(.

3-3-9- بیان پروتئین شوک حرارتی در تحمل دمایی
 در تنش گرما، گیاهان پروتئین هایی را تولید می کنند که پروتئین های شـوک گرمایی

)HSPs(2 نامیده می  شوند. 

1. Gliadin

2. Heat shock proteins
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جدول ۹-2- انواع گلیادین و عوامل مؤثر بر غلظت آن.

عوامل افزایش غلظت گلیادیننوع گلیادین
افزایش دما، افزایش مصرف نیتروژنω- گلیادین
افزایش دما، کاهش مصرف نیتروژنα- گلیادین
افزایش دما، کاهش مصرف نیتروژنβ- گلیادین
کاهش دما، افزایش مصرف نیتروژنγ- گلیادین

بـر اسـاس یـک مطالعـه، بیـان HSP بـا ژنوتیپ های گنـدم ارتبـاط دارد. ایـن مطالعه 
نشـان داد کـه دو ژنوتیـپ گنـدم دیپلوئیـد )M3 )متحمـل( و M9 )حسـاس(( از نظـر 
تحمـل دمایـی نسـبتاً متفـاوت بودند. بـا کمک میکروگـراف1 ها، اسـتنتاج شـد زمانی که 
دو ژنوتیـپ پـس از 2 سـاعت اعمـال دوره گرمـای سـخت اولیـه با تیمـار گرمایـی به طور 
معمول کشـنده مقایسـه شدند، M3 از نظر دمایی پایدارتر بود. هنگامی که تجزیه و تحلیل 
 نـوردرن2 بـرای M3 انجام شـد، سـطح بالاتـری از HSP mRNA طی 2 سـاعت اول اعمال
 تنش گرمایی مشـاهده شـد. به طور کلی، مشخص شده است که در 2 ساعت تنش گرمایی،

تحمل گرمایی اکتسابی در گندم با بیان HSP مرتبط بود )ویرلینگ و نگوین، 1۹۹2(.

4-3-9- تحمل حرارتی در سطح سلولی
غشـای سـلولی دارای طبیعـت پویایی اسـت. عاوه بر مدیریت انتقال سـلولی، غشـاها 
مسـئول مقابلـه بـا تنش هـای محیطـی بـوده و در تنظیـم زنجیـره انتقـال یـون و فعالیت 
آنزیمی نیز دخیل هسـتند. بنابراین نقش اساسـی غشـاهای سـلولی سـازگاری با شـرایط 

نامطلـوب اسـت )روتاوبول و همـکاران، 2000(.
 نتیجـه تنـش دمایـی، پاسـخ فوری به ایجاد تغییر در سـیالیت غشـاء اسـت )هورواث و
 همکاران، 1۹۹۸(. واکنش زنجیره پراکسیداسیون دخیل در سنتز اتیلن توسط اکسیداسیون

اسـیدهای چرب اشـباع نشده تحریک می شـود )لیدون و هنریکویس، 1۹۹۳(. این موضوع 
 قابلیـت عملکـرد غشـای تیاکوئیـد را نیـز کاهش می دهـد. در طول رشـد در دمـای بالا،
 ژنوتیپ هایی که تحمل نشان می دهند، اسیدهای چرب اشباع را نشان می دهند و از طریق

1. Micrograph

2. Northern analysis
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افزایـش لیپیدهـای قطبـی، به ویژه در لامـای کلروپاسـت ها باعث افزایش ثبات غشـاها 
 می شوند )دیاس و همکاران، 2010(. بنابراین، پایداري غشا  گندم تحت تأثیر تنش گرمایي
 قـرار دارد. تنـش دمای بالا ممکن اسـت با افزایش نشـت الکترولیت منجر بـه از بین رفتن

ویژگـی انتخابـی غشـاء شـود. افزایـش سـطوح پراکسیداسـیون لیپیـد نیـز در طـول دوره 
پـر شـدن دانـه تحـت تأثیـر قـرار می گیـرد )دیـاس و لیـدون، 200۹ ب(. ایـن موضـوع 
همچنیـن بـا سـنتز بالاتـر اتیلـن همراه اسـت. بـا این حـال، در اواخـر دوره پر شـدن دانه 
سـطوح اسـیدهای چـرب لینولئیـک و لینولنیـک1 افزایش و سـنتز اتیلن کاهـش می یابد. 
ژنوتیپ هـاي گندمـی کـه متحمل به تنش گرمایي هسـتند، ممکن اسـت پراکسیداسـیون 
 اسـیدهای چرب و اتیلن متفاوتی را نشـان ندهند )دیاس و لیدون، 200۹ب(. این موضوع

تغییـرات محتوای اسـیدهای چـرب و حفظ پایداری غشـاء )لیـدون و هنریکوئس، 1۹۹۳( 
در طـول پر شـدن دانـه را تأیید می کند )دیـاس و لیدون، 200۹ ب(. بر اسـاس مطالعات، 
حـدود 60% )هـاروود، 1۹۸۸( تـا ۸0% )ویلیامـز، 1۹۹۸( تیاکوئیدهـا از اجـزای اصلـی 
لیپیدهـا و بـه عبارتـی گالاکتولیپیدها2 تشـکیل می شـوند. اسـیدهای چرب اشـباع نشـده 
 به دلیـل خـواص فیزیکـی آن هـا در لامـای کلروپاسـت ها ضـروری هسـتند )کیویـی و

اسـرائیل، 1۹۹4(. بـه همیـن ترتیـب، ثبـات دمایـی فتوسیسـتم II بـه شـدت بـا اشـباع 
اسـیدهای چـرب در لامـای کلروپاسـت مرتبـط اسـت )میشـرا و سـینگهال، 1۹۹2(.
 به این ترتیب، افزایش نفوذپذیری غشاء تیاکوئیدی با تجزیه آن )ژو و همکاران، 1۹۹5( و
 همچنین درصد اشباع اسید چرب آن در طول رشدگیاه مرتبط است )وادا و همکاران، 1۹۹4(.

در ژنوتیپ هـای گنـدم دوروم، پراکسیداسـیون لیپیـد بـا تنـش گرمـا ارتبـاط دارد امـا 
اکسیداسـیون اسـیدهای لینولئیـک و لینولنیـک ممکـن اسـت بـه دمـا مربـوط نبـوده و 
 غلظـت آن هـا ممکن اسـت تا حـدی افزایـش یابنـد )دیـاس و لیـدون، 200۹ب(. کاهش 
 سـنتز اتیلن ممکن اسـت به دلیل کاهش واکنش زنجیره ای پراکسیداسیون اسیدهای چرب

اشـباع باشـد )لیـدون و  هنریکوئـس، 1۹۹۳(. ممکن اسـت ایـن موضوع به حفـظ ویژگی 
انتخابـی غشـاء در طـی تنش گرمایـی کمک کند )دیـاس و لیـدون، 200۹ب(.

1. Linoleic and linolenic fatty acids

2. Galactolipids
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فسـفولیپیدها و گالاکتولیپیدهـا اجـزای اسـیدهای چـرب هسـتند و در سـازمان دهی 
مراکـز واکنش انتقال الکترون فتوسـنتزی نقـش دارند )ال- شـینتیناو، 1۹۹۹(. این مراکز 
از آسـیب های ناشـی از گرمـا محافظـت می شـوند. در ژنوتیـپ گنـدم دوروم متحمـل، در 
طـول تنـش گرمایی سـطح پراکسیداسـیون لیپید غشـا کاهـش یافت و خاصیـت انتخابی 
غشـاء حفـظ گردیـد. ایـن امر بـه دلیل کاهـش اسـید لینولئیـک و لینولنیـک و دلالت بر 

کاهـش سـیالیت غشـاء در طـول پر شـدن دانه دارد )دیـاس و لیـدون، 200۹ب(.
تحمل گیاه نسـبت به گرما از طریق ثبات حرارتی غشـاء سـلولی نشـان داده می شـود. 
مطالعـات نشـان داده انـد کـه برای تحمل گرمـا در گندم تنـوع ژنتیکی زیـادی وجود دارد 
کـه بـه میـزان کافـی مـورد اسـتفاده قـرار نگرفته انـد، بنابراین مطالعـات بیش تـری برای 
 بهبـود عملکـرد و تحمـل گرمـا در گنـدم نیـاز اسـت. در یـک جمعیـت لاین هـای خالص 
نوترکیـب )RILs(1 گنـدم در ثبـات دمایـی غشـای سـلولی )CMS(2 بیـن ارقـام مقـاوم و 
 حسـاس گرما ارتباط مشـاهده شد. مشـخص شد که بین عملکرد و CMS تحت تنش گرما
 ارتباط مناسبی وجود دارد. عوامل دیگری نیز ممکن است در شرایط تنش گرما مهم باشند و
 CMS نمی تواند به تنهایی به عنوان معیاری برای انتخاب تحمل در اصاح گندم مورد استفاده

قرار گیرد.

5-3-9- تأثیر تنش بر فتوسنتز
دمـای متوسـط 45-۳5 درجـه سـانتی گراد در بسـیاری از گونه های گیاهی فتوسـنتز 
را متوقـف می کنـد، امـا بـه فتوسیسـتم II آسـیب نمی زنـد )شـارکی، 2005(. امـا زمانـی 
کـه دمـا تـا 45 درجـه سـانتی گراد افزایش  یابـد، زنجیـره انتقال الکتـرون متأثر می شـود 
کـه منجـر بـه افزایـش فلئورسـانس کلروفیـل a می گـردد )ماتئـور و همـکاران، 2014؛ 
 موهانتـی و همـکاران، 2002(. بـه این ترتیب، فلئورسـانس حداقل تحـت تأثیر تنش گرما
 افزایـش می یابـد و اثر فتوشـیمیایی فتوسیسـتم II را اثبـات می کند. این افزایش ناشـی از

مسـدود شـدن انتقـال انـرژی از مرکـز واکنـش فتوسـنتز II و گیرنده هـای مربوطه اسـت 

1. Recombinant inbred lines

2. Cellular membrane thermostability
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)بوخـوو و همـکاران، 1۹۹0(. کاهـش عملکـرد فلئورسـانس نیـز ممکـن اسـت به دلیـل 
سـهم نسـبی خاموشـی غیر فتوشـیمیایی باشـد. این مورد می تواند ناشـی از سـازوکارهای 
مختلـف مرتبـط بـا اتـاف انـرژی مـازاد باشـد کـه به طـور عمـده بـه شـکل گرمـا اسـت 
)اسـچریبر و همـکاران، 1۹۸6(. بنابرایـن، کاهـش خاموشـی غیرفتوشـیمیایی، کاهـش در 
شـیب کارآیـی انتقـال تیاکوئیـد را نشـان می دهـد و بـه کاهـش کارایـی زنجیـره انتقال 

الکتـرون فتوسیسـتم II و فتوسـنتز می شـود.
الخطیب و پائولسـن )1۹۸۹( با بررسـی ژنوتیپ های مختلف گزارش دادند که تغییرات 
قابل توجهی در ممانعت فتوسـنتزی در گونه های گندم وجود داشـت. عملکرد فتوسـنتزی 
 در گنـدم دوروم تحمـل زیـادی بـه تنـش گرمـا نشـان داد )دیـاس و همـکاران، 2010؛
 گائوتـام و همـکاران، 2014(. به طور کلـي ژنوتیپ هاي گندم تحت تنـش گرما دچار تغییر

در سـاختار کلروپاسـت و مهار فتوسـنتزي مي شـوند که این واکنش قابل برگشـت اسـت 
)شـاکراکووا و بوبولـو، 1۹۹6(. در دماهـای بالای متوسـط، تغییـر در نفوذپذیری تیاکوئید 
 نیـز ممکـن اسـت منجر بـه تغییراتـی در شـیب پروتـون )اسـچاردر و همـکاران، 2004(،

چرخـه فسفوریاسـیون و در نهایـت مجموعـه سـیتوکروم b6/f شـود )شـارکی، 2005(. 
تغییرات مشـاهده شـده در سـاختار تیاکوئید و ممانعت از انتقال الکترون های فتوسنتزی 
 می تواننـد در نهایـت حداکثر کارایی فتوسیسـتم II را کاهش دهند که این واکنش اساسـاً
به دلیـل کاهـش فلئورسـانس متغیـر اسـت کـه منجـر به کاهـش حداکثـر فلئورسـانس و 

افزایـش تدریجـی فلئورسـانس حداقـل می شـود )الخطیـب و پائولسـن، 1۹۸۹(.
به طور کلی در گندم نان تحت تنش گرمایی دو الگو می تواند وجود داشته باشد.

1- محدودیت های روزنه ای با ممانعت از میزان جذب کربن 
2- واکنـش مرحلـه نـوری فتوسـنتزی بین مراکـز واکنـش فتوسیسـتم II و آنتن های 
مرتبط جذب کننده نور. کاهش شـیب پروتون تیاکوئید میزان و اسـتفاده ATP در چرخه 
 کالویـن را محـدود  و افزایـش غلظـت CO2 داخلی را توجیه می کند. دسـتگاه فتوسـنتزی

عمدتـاً بـا کاهـش کارایـی فتوسیسـتم II و عملکـرد فتوشـیمیایی محـدود می شـود. در 
نهایـت ایـن موضـوع منجـر بـه کاهـش انتقال انـرژی بـه مراکز واکنـش بـدون ممانعت از 

میـزان جـذب کربـن خالـص می شـود )دیـاس و همـکاران، 2010(.



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
4۳6

بـا توجـه بـه عملکـرد فتوسـنتزی گنـدم دوروم تحـت تنش گرما، سـه عامـل مختلف 
می شود. مشـاهده 

1- افزایـش در هدایـت روزنـه ای، اگـر چـه هیـچ تأثیـری بـر جـذب خالـص کربـن و 
غلظـت CO2 داخلـی نـدارد.

2- تغیـرات CO2 داخلـی و هدایـت روزنـه ای، بـر خـاف اتفاق بـالا رخ می دهد و هیچ 
تأثیری بر فتوسـنتز خالـص ندارد.

۳- تحـت تنـش گرمـا، اغلـب در سـطح فتوسیسـتم II مهـار واکنـش نوری فتوسـنتز 
 ممکـن اسـت رخ دهـد، یعني بخش مهمی از انتقال انـرژي کمپلکس های جذب کننده نور

در فتوسیستم II به مراکز واکنش مسدود مي شود )دیاس و همکاران، 2010(.

6-3-9- پر شدن دانه گندم 
تنـش گرمـا بـه شـدت بـر پـر شـدن دانـه گنـدم مؤثـر اسـت به طوری کـه منجـر به 
کاهـش فتوسـنتز جـاری برگ و سـنبله می شـود. بـرای غلبه بر ایـن مشـکل، منبع کربن 
ذخیـره شـده درون سـاقه جایگزین فتوسـنتز جاری می شـود. مطالعات نشـان داده اند که 
وزن خشـک دانـه بـا کاربـرد خشـک کننده های شـیمیایی کاهـش می یابد و ایـن موضوع 
با کاهش وزن خشـک دانه توسـط تنش گرما همبسـتگی دارد. دو رقم V5 و V2183، در 
V5 شـرایط تنـش خشـکی و گرمـا نتایج مهمی نشـان دادند. در شـرایط تنش گرمـا، رقم 
V5 کاهش کم تری در وزن خشـک دانه نشـان داد. گنجایش بالای ،V2183 در مقایسـه با 
 برای پر شدن دانه از طریق انتقال ذخایر ساقه، به عنوان صفت که در شرایط تنش خشکی

از پرشـدن دانـه پشـتیبانی می کنـد و می توانـد بـا کاربـرد خشـک کننده هـای شـیمیایی 
گیاهـان در شـرایط بـدون تنـش مورد بررسـی قرار گیـرد )بلـوم و همـکاران، 1۹۹4(.

1-6-3-9- اثر زمان تنش گرما در طول پر شدن دانه
 اغلـب دوره پـر شـدن دانـه گنـدم تحـت تأثیـر اعمـال کوتـاه مدت دمـای بسـیار بالا

)< ۳5 درجـه سـانتی گراد( قـرار می گیـرد. ایـن مورد می توانـد ترکیـب کل پروتئین و در 
 نتیجه کیفیت دانه را تغییر دهد. زمان تنش گرما تأثیر قابل توجهی بر تجمع کل پروتئین

گندم و اجزای آن دارد. پاسخ ترکیب پروتئین به زمان تنش گرما متفاوت است.
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2-6-3-9- دخالت ژن در تنش گرما
 درک مبانی ژنتیکی که باعث تحمل درجه حرارت بالا می شوند، برای بهبود تولید گندم

در مناطقـی دارای تنـش گرما اهمیـت دارد. مطالعات متعددی بـرای ارزیابی وراثت تحمل 
گرمـا و حداقـل تعـداد ژن هـای  مسـبب ایـن صفـات در گندم نـان انجام شده اسـت. یک 
 مطالعـه ثابـت کـرد که تحمـل گرما در گندم معمولی توسـط چندین ژن کنترل می شـود.

عـاوه بـر ایـن، انتخاب با کمک نشـانگر توسـط ریزماهواره هـا می تواند برای توسـعه ارقام 
بهبـود یافته مفید باشـد )یانگ و همـکاران، 2002ب(.

3-6-3-9- تنش گرمای در ارتباط با تنش اکسیداتیو
 در سـال 2005 مطالعـه ای بـرای بررسـی رابطه بیـن گرما و تنش اکسـیداتیو در گندم
 انجام شد. اثر یون کلسیم بر شدت پراکسیداسیون لیپید و فعالیت سوپراکسید دیسموتاز و
 کاتـالاز بـر کلئوپتیل های گندم زمسـتانه تحت تنش گرما بررسـی شـد. نتیجه گیری شـد
 که در بافت های گیاهی غنی شـده با یون کلسـیم، پس از تیمار با گرما، تنش اکسـیداتیو

کوتاه مدت رخ داد )کولئوپاییو و همکاران، 2005(.

4-9- روش هایی برای بهبود تحمل گرما در گندم

1-4-9- نیاز به روش های بین رشته ای
 اثـرات اساسـی تنـش گرما کـه باعث کاهـش عملکرد گندم می شـوند، پیچیده اسـت.
 اکثـر مقـالات در بررسـی ها، ایـن اثرات را از لحـاظ فرآیندهای گیاهی )فتوسـنتز، تنفس و
 هدایـت روزنـه ای( یـا کاهـش رشـد گیـاه در برخـی از مراحـل نمـوی مانند سـبز شـدن،
 طویل شـدن سـاقه، سـنبله دهی، رسـیدگی و غیره توضیح می دهند. اگرچه این بررسـی ها

تمـام اثـرات تنش گرما را شـامل نمی شـود، ولـی بر اجـزای عملکرد مانند دانه در سـنبله، 
 تعداد سنبلچه، وزن هزار دانه و غیره تمرکز دارند. تنش گرما همچنین به طور غیر مستقیم

بـا افزایـش میـزان برخی از بیماری هـای گندم بر عملکـرد گندم تأثیرگذار اسـت. به عنوان  
مثـال، بـروز بیماری لکه نقطه ای1 )ناشـی از Bipolaris sorokiniana( ارتباط معنی داری با 

1. Spot blotch disease
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 تنش گرمایی نشان داد )مجیب- کازی و همکاران، 2007(. با بررسی کلی، به نظر می رسد
کـه تنـش گرمـای انتهایی از طریـق تأثیر بـر اندام های گل، تشـکیل میوه و دسـتگاه های 
فتوسـنتزی بـر رشـد و نمـو گیاه اثـر می گـذارد )فـاروق و همـکاران، 2011(، و در نتیجه 
باعـث رسـیدگی زودهنـگام دانه هـا شـده و منجر بـه چروکیدگـی دانه ها و کاهـش تعداد 

دانـه و وزن هـزار دانه می شـود )فـاروق و همـکاران، 2011(.
در عصـر جدیـد ژنومیکـس، اطاعات در مورد بسـیاری از جنبه های اثـرات تنش گرما 
 بـر گنـدم همچنان در حال افزایش اسـت. بدین ترتیب، تمام این عوامل مسـتلزم نگاه کلی
 دیگر بر جنبه ی تنش غیرزنده در گیاهان با بینشی برای تعیین سازوکارهای بهبود دهنده
 مناسـب بـرای تولید ارقام گنـدم متحمل به گرما برای مقاومـت در برابر گرمایش جهانی و

امنیت منابع غذایی برای جمعیت روزافزون جهان می باشد.

2-4-9- اصلاح و پیش اصلاح برای تحمل گرما
از آن جـا کـه در رابطـه با تحمل دمـای بالا تنـوع ژنتیکی وجـود دارد، تاش های اخیر 
برای شناسـایی بهترین ژنوتیپ ها صورت گرفته  اسـت. رقم هندی سـونالیکا1 )که در ابتدا 
در مکزیک توسـط CIMMYT اصاح شـد( مثالی از رقمی اسـت که برای کاشت تأخیری 
 در شـبه قـاره مناسـب اسـت. ایـن رقـم از قـرار گرفتـن در معـرض گرما اجتنـاب می کند

زیـرا بسـیار زودرس اسـت. بـا ایـن حـال، به علـت زودرس بودن، زیسـت توده و پتانسـیل 
عملکـرد کمـی دارد. رسـیدگی متوسـط اجـازه دسـتکاری زیسـت توده و عملکـرد بالقـوه 
بالاتـر را فراهـم می کنـد، حـال آن کـه تحمـل گرمـا از اتـاف عملکـرد حفاظـت می کند. 
دانشـمندان بـرای بهبـود تحمل گرمـا در گندم کارهـای اصاحی انجام داده انـد و چندین 

تـاش تحقیقاتـی در زیر آمده اسـت:
شـپیلر و بلـوم )1۹۸6(20 رقـم گنـدم بهـاره بـا منشـاء اسـرائیل را در سـه دوره  _

معمـول زمسـتان و دو دوره بهـار بررسـی کردنـد. آن هـا نتیجـه گرفتند که انتخـاب برای 
پنجه زنـی خـوب و سـنبله های بلنـد با تعداد زیاد سـنبله باعـث بهبود عملکـرد و پایداری 
گنـدم در محیط هـای گـرم می شـود. بروکنـر و فروهبـرگ )1۹۸7( 20 ژنوتیـپ متنـوع 

1. Sonalika
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گنـدم بهـاره را در داکوتـای شـمالی ارزیابـی کردنـد. آن هـا دریافتنـد کـه دمـا در طـول 
پـر شـدن دانـه باعـث توقف رشـد دانـه و جلوگیـری از رسـیدگی فیزیولوژیکی می شـود و 
همچنیـن تغییـر در سـرعت و مـدت زمـان پر شـدن دانه مشـاهده شـد. البته سـرعت در 
مـدت زمـان پـر شـدن دانه، بـا وزن دانـه ارتبـاط دارد. آن ها پیشـنهاد کردند کـه انتخاب 
بـرای افزایـش در میـزان پـر شـدن دانه و وزن دانه مناسـب اسـت. بنابراین، سـرعت بالای 

پرشـدن دانـه بـا مـدت زمـان کوتاه تـا متوسـط پر شـدن دانه مـورد نیاز اسـت.
دیسـت )1۹۹0( آزمایـش دقیقـی در مـورد 25 ژنوتیپ کشـت شـده در پنج تاریخ  _

از شـش نوامبـر تـا 2۸ فوریـه در سـیوداد اوبرگـون، سـونورا1 انجـام داد و گـزارش داد که 
بقـای پنجـه بیش تریـن خصوصیـت تحـت تأثیـر در شـرایط تنش گرمـا بود. ایـن مطالعه 
همچنیـن در زمـان تأخیـر کاشـت از یک دسـامبر بـه 2۸ فوریـه، کاهـش 26 درصدی در 
تعـداد سـنبله را نشـان داد. همچنین تعداد دانه ها/ سـنبله، عمدتاً به علـت کاهش دانه ها/ 
سـنبلچه کاهـش یافـت. وزن دانـه به طـور متعـادل کاهـش یافـت، به طـوری کـه بیش تـر 
 ژنوتیپ هـای بـا وزن آزمایشـی بـالا در شـرایط دمای بـالا، دانه های گوشـتی2 تولید کردند

 کـه نشـان داد کـه عملکـرد به طـور عمده محدود شـد. همچنیـن تلقیح سـنبله و توانایی 
جبـران کاهـش تعـداد سـنبله ممکن اسـت برای بهبـود، آسـان تر از بقاء پنجه باشـد.

 دامانیـا و تهیـر )1۹۹۳( 46 ژنوتیـپ گندم و اجداد وحشـی آن را بـرای تحمل گرما _
 مـورد مطالعه قرار دادند. آن ها دریافتند که گندم کشـت شـده بـا ترکیب ژنومی AABB و

اجـداد خـودروی آن متحمـل بـه گرمـا هسـتند و ایـن امـر بـه نظـر می رسـد بـا توزیع و 
منشـأ اکولوژیکـی آن هـا مرتبط باشـد. قرن هـا پـس از اهلی سـازیT. durum ،۳ عمدتاً در 
دریـای مدیترانـه و غـرب آسـیا کـه در آن جا گرمـای انتهایی یکـی از اصلی تریـن تنش ها 

اسـت رشـد می کند.
 هو و راجارام )1۹۹4( 16 ژنوتیپ گندم نان را برای دو سـال تحت کشـت تاخیری و _

یـک سـال تحت کشـت نرمال در سـیوداد اوبرگون، سـونورا مورد مطالعه قـرار دادند. آن ها 

1. Ciudad Obregon، Sonora

2. Plump

3. Domestication
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نتیجـه گرفتنـد کـه دانه هـا/ سـنبله ها، زیسـت-توده، شـاخص برداشـت و وزن آزمایشـی 
معیارهـای انتخـاب بالقـوه ای بـرای عملکرد دانه در شـرایط دمای بـالا بودند.

 اصـاح گیاهـان، بیش تر از طریق تاقی مواد والدینی با ارتباط نزدیک به وجود می آید،
 چنیـن مـوادی تنوع آللی که ممکن اسـت گونه هـای گیاهی را بیش تـر در خطر تنش های
 زنـده و غیرزنـده قرار دهـد را به میزان کم تر ایجاد می کنند )واربورتون و همکاران، 2006(.
 گندم یک نمونه کاسیک از یک پایگاه ژنتیکی محدود است، زیرا در طول دوره اهلی شدن و
 بـا توجـه بـه روش های اصـاح یافته میـزان زیادی از تنوع ژنتیکی را از دسـت داده اسـت.

گنـدم حـاوی تعـدادی منابـع ارزشـمند از تنـوع ژنتیکـی اسـت کـه غنی سـازی آللـی 
 جدیـدی را بـه ارمغـان می آورنـد. این ژن ها در شـش دهه گذشـته توسـط CIMMYT و 
 سـایرین برای گسـترش این پایگاه  ژنتیکی محدود گندم نان گسـترش یافته اند )اسـام و

همـکاران، 1۹7۸، 1۹۸1؛ کـروس، 1۹67، 1۹6۹، 1۹7۳؛ مجیـب- کازی، 200۳آ، ب؛ 
مجیـب- کازی و کیمبـر، 2006؛ مجیب- کازی و همکاران، 200۸؛ شـارما و گیل، 1۹۸۳؛ 
واربورتـن و همـکاران، 2006( و به طـور دقیق توسـط شـارما )1۹۹5(، اوگبونایا و همکاران 
 )201۳( و مجیب- کازی و همکاران )201۳( بررسـی شـده اند.  توده های1 نشـأت گرفته از
 مناطق مستعد گرما در جهان، تحمل بالایی به گرما دارند. ترتووان و مجیب- کازی )200۸(
 بـرای تحمـل گرما و سـایر تنش های زنـده/ تنوع قابل توجهـی غیرزنده را گـزارش کردند.
Pseudoroegnaria ،Agropyron به همین ترتیب، ثابت شده است که بعضی از جنس ها مانند 
و  Haynaldia  ،Elymus (Leymus)  ،Psathyrostachys  ،Elytrigia  ،Thinopyrum 

 Pascopyrum یـک منبـع ذخیـره ی ژنتیکـی عالـی بـرای برخـی از تنش هـای محیطـی 

فراهـم کرده انـد )دوی، 1۹۸۳؛ فـاروق، 1۹۹0؛ مجیـب- کازی و همـکاران، 201۳(.
بنابرایـن پیـش از این که بتوان خویشـاوندان خـودروی گندم را برای پتانسـیل تحمل 
آن هـا بـه گرمـا در برنامه هـای اصاحـی بعـدی گندم اسـتفاده کـرد، انجام تحقیق بسـیار 
ضـرورت دارد. اولویـت بایـد بـا خویشـاوندان دارای نزدیکـی ژنتیکـی با ژنوم گنـدم بوده و 
بقیـه بانـک ژنـی اولیـه قـرار گیرند کـه این امـر امکان توسـعه سـریع لاین هـای اصاحی 

پیشـرفته برای معرفـی را فراهم می سـازد.

1. Landraces
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3-4-9- ژنومیکس عملکردی مشاهده شده در گندم در تنش دمای بالا
مطالعـات نشـان داده انـد هنگامـی کـه ژن هـای از طریـق اصـاح از آمفي پلوئیدهـا1  
ایجـاد شـوند، تحمـل گنـدم بـه دمـای بـالا بهبـود می یابـد. لاین هـای هگزاپلوئیـد بـرای 
بهبـود شـرایط گنـدم می تواننـد مفید باشـند، به ویـژه در مناطقـی که درجه حـرارت بالا 
عامـل اصلـی تنـش اسـت. محتـوای کلروفیـل و مدت زمـان پر شـدن دانه نیز با شـاخص 
حساسـیت بـه گرمـایHSI( 2( لاین هـای اوکتاپلوئیـد بسـیار مرتبـط هسـتند. در مقابـل، 
چنیـن ژرم پاسـمی به طـور غیـر مسـتقیم بـه بهبـود گنـدم کمـک می کنـد، به طـوری 
کـه کاهـش تعـداد دانـه به علـت عـدم تعـادل در جداسـازی کروموزومـی اسـت )یانگ و 
همـکاران، 2006(. بنابرایـن ایـن امـر ژنوتیپ هـای گنـدم را متحمل به دمای بـالا و دارای 

عملکـرد بهتر می سـازد.
 مجموعـه ی توالی هـای نشـانمند بیـان شـدهEST( ۳( و آرایه هـای cDNA همـراه بـا 
روش هـای ژنومیکس نسـبی فرصت هـای جدیدی برای بهبـود ارقام گنـدم از طریق ایجاد 
 گنـدم تراریخت گشـوده شـد. به منظـور شناسـایی اهمیت ژن هـا باید ژن هـای عملکردی 
 تعییـن شـوند. در نتیجه، ژنومیکس عملکـردی به عنوان یک ابزار اصلـی برای اصاح گندم

عمـل می کنـد. منابع جدید توسـعه یافتـه در ژنومیکـس عملکـردی و بیوتکنولوژی جدید 
شـامل ترسـیم نقشـه و مطالعـات جامـع در مـورد بیـان پهنـای ژنـوم در کنـار برنامه های 
اصـاح گنـدم ، در نهایـت منجـر بـه معرفـی ارقـام با صفـات زراعـی قابل توجه می شـود 

)باتیس و همـکاران، 2014(.
 گرمایش جهانی موجب کاهش عملکرد گندم در مقایسه با سایر گیاهان زراعی می شود.

بـا ایـن حـال، مطالعـات اندکی در مورد جزئیـات تجزیه و تحلیـل بیان یـا ارزیابی عملکرد 
ژن دخیـل در ژنومیکـس عملکـردی در مـورد گندم تحـت تنش گرما گزارش شده اسـت.
 همـان طور که اشـاره شـد، گندم نـان ژنـوم D خـود را از Aegilops tauschii )کیهارا،
 1۹44؛ مک فادیـن و سـیارس، 1۹46( و Ae. speltoides دریافـت کـرده اسـت کـه آن ها

1. Amphiploids

2. Heat susceptibility index

3. Collection of massive expressed sequence tags



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
442

 نزدیک ترین گونه های موجود برای ژنوم های B و G گندم های پلی پلوئید محسـوب می شـوند
 )دووراک و ژانـگ، 1۹۹0(. بنابرایـن، دو ژنـوم از سـه ژنـوم گندم نـان از Aegilops آمده و

ایـن جنـس منبع مهمي بـراي ژن هاي مقاوم به بیماري ها و حشـرات بوده اسـت )فریب و 
همکاران، 1۹۹1؛ جیل و همکاران، 2006(. با توجه به منشاء جدید و سطوح پلی پلوئیدی، 
 گنـدم نـان و ارقـام آن تنوع ژنتیکی محـدودی دارند )ترتـووان و مجیـب- کازی، 200۸(.
  Ae. Tauschii Coss و )BB ژنـوم( Ae. speltoides Tausch در طبیعـت، هـزاران نمونـه
)ژنـوم DD( بـه صـورت خـودرو رشـد می کننـد. مرکـز ژنتیـک و منابـع ژنـوم گنـدم1 به 
 تنهایـی بـه ترتیـب حـدود 100 و بیـش از 500 نمونـه از Ae. speltoides Tausch و 
 Aegilops را در بانـک ژنـی خـود دارنـد. همـراه بـا سـایر گونه هـای Ae. Tauschii Coss

ماننـد Ae. longissima ،Ae. geniculata ،Ae. caudata، غیـره. ایـن مرکـز دارای هزاران 
نمونـه Aegilops اسـت )www.k-state.edu/wgrc/Germplasm/aegilops.html(. ایـن 
خویشـاوندان گنـدم خـودرو بـه بیماری ها و حشـرات تحمل نشـان داده انـد. خاصه ای از 
ژن هـای مقاومـت بـه بیمـاری و حشـرات، انتقال یافتـه از گونه هـای خودرو بـه گندم های 

زراعـی توسـط گیـل و همـکاران )2006( گزارش شده اسـت. 
 گندم های وحشـی منبعی برای ژن های تحمل تنش غیرزنده نیز هسـتند. سـاکماک و

همـکاران )1۹۹۹( نشـان دادند کـه Ae. Tauschii منبع ارزشـمندی بـرای تحمل کمبود 
 عنصر روی اسـت. به همین ترتیب، برخی از نمونه های Ae. speltoides  ،Ae. tauschii و

Ae. geniculata توانایـی مقاومـت در برابـر خشـکی را نشـان دادنـد )بالباکـی و همکاران، 

 2006؛ زاهاریوا و همکاران، 2001(. تعداد کمی از نمونه های متحمل به تنش دمای بالای
متعلـق بـه Ae. searsii ،Ae. speltoides ،Ae. geniculata و Ae. Longissima گـزارش 
شـده اند )خاننـا چوپـرا و ویسـواناتان، 1۹۹۹، زاهاریـوا و همـکاران، 2001(. بـا ایـن حال، 
بیش تـر غربال گری هـای فنوتیپـی ژنوتیپ هـای خـودرو بـرای بهره بـرداری از آن هـا در 
برنامه هـای اصاحـی ضـروری اسـت. گزارش هـای مربـوط بـه غربال گـری Aegilops در 

زمـان گلدهـی در دوره ی طولانـی تنـش خشـکی یـا دمای بالا در دسـترس نیسـت.
 همـان طـور که خویشـاوندان خودرو به تنش هـای غیرزنده و زنده تحمل نشـان دادند،

1. Wheat Genetic and Genomic Resources Center
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ارقـام مختلـف گنـدم دوروم ).AABB ،2n = 4x = 28 ،Triticum turgidum L( بـرای 
افزایـش تنـوع ژنتیکی گندم در شـرایط آزمایشـگاهی با چند نمونـه Ae. tauschii هیبرید 
 شـدند، در نتیجـه آن گندم هایـی را تولیـد کردند که گندم های مصنوعی نامیده می شـوند

)گیـل و همـکاران، 2006؛ مجیـب- کازی، 200۳آ، ب؛ 201۳، مجیـب- کازی و هتـل، 
 ،2n = 42( ژنوتیپ های مصنوعی گنـدم هگزاپلوئید .)1۹۹5؛ اوگبونایـا و همـکاران، 201۳
 ژنـوم AABBDD( تولیـد شـده بـرای تحمل خشـکی، دمای بـالا و بیماری مورد بررسـی 
 قرار گرفتند )کوراهاشی و همکاران، 200۹؛ مجیب- کازی، 2006؛ مجیب- کازی و همکاران،

1۹۹6، 200۸؛ ترتوانو و مجیب- کازی، 200۸؛ یانگ و همکاران، 2002آ، 200۹(.
جابه جایـی  بـازوی کوتـاه کرومـوزوم 1R چـاودار به گندم مـورد عاقـه اصاحگران در 
برنامه هـای اصاحـی اسـت. بـازوی کروموزومی چـاودار حامـل ژن هایی بـرای مقاومت در 
برابـر زنـگ بـرگ، زنگ سـاقه، زنگ نـواری، کپک پودری، ساس سـبز1 و ویـروس موزائیک 
گندم اسـت. بـرای ژنوتیپ های T1BL.1RS، برتری عملکـرد 4/۳ و 4/2 درصدی به لحاظ 
 آمـاری بـه ترتیـب تحت شـرایط بهینه و کاهش آبیاری مشـاهده شـد )ویاریـال، 1۹۹5(.

بـه همیـن ترتیـب، ژنوتیپ هـای T1AL.1RS عملکـردی بیـش از 4/4 درصـد نسـبت 
بـر عـاوه   .)1۹۹6 همـکاران،  و  )ویاریـال  داشـتند   1A هموزیگـوت  گندم هـاي   بـه 
T5AS.5RL 7 وDS.7DL-7Ag جابه جایی های ،T1AL.1RS و T1BL.1RS جابه جایی های 

 در برنامه هـای اصـاح کاربـردی بـرای بهبـود عملکـرد بالقـوه و رفـع تنش هـای غیرزنـده 
 مورد استفاده قرار گرفتند. بررسی اخیر )مجیب- کازی و همکاران، 201۳(، وسعت گونه های

دخیل در بهره برداری از جابه جایی کروموزوم گندم برای اصاح گندم را خاصه نمود.
کاربـردیِ  اصاحـیِ  پیـش  برنامـه  یـک  در   Thinopyrum curvifolium

از ناشـی  لکـه  نقطـه ای  بـه  نـان  گنـدم  ارقـام  مقاومـت  افزایـش  بـرای   گسـترده 
Helminthosporium sativum syn. Cochliobolus sativum اسـتفاده شد. نتایج حاصل 

Th. Curvifolium از آزمایشـات عملکـرد در پـوزا ریـکا2 تأیید کرد که مشـتقات مختلـف 
بـرای هـر دو نمونـه ی حسـاس و مقـاوم بـالا بـود )ویـا و همـکاران، 1۹۹5(. برخـی از 

1. Greenbug

2. Poza Rica
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لاین های مشـتق شـده از Th. Curvifolium نیز در آزمایش های جداگانه  ای در تولوکای1  
 Heuchera villosa مقاومـت نشـان دادنـد. جابه جایی هـای Septoria tritici مکزیـک بـه 
 کـه از نانجینـگ2 چیـن )چن پیدو۳، ارتباط شـخصی با مجیب- کازی( منشـاء شده اسـت،

در تاقی ها به عنوان  منابع مقاومت به زخم سـر Fusarium اسـتفاده شـدند، اما سهم آن ها 
 Th. distichum، TH scirpeumاثبـات نشـده باقی مانده اسـت. دیگر منابع بیگانـه ماننـد 
Th. Intermedium و   Th. Bessarabicum ،Elymus giganteus syn. L. racemosus 

در برنامه هـای مختلـف گسـترده تاقـی توسـط محققـان مـورد اسـتفاده قـرار گرفتنـد 
 )مجیب- کازی، 2005، 2006؛ شـارما، 1۹۹5(. سـهم واقعی آن ها در مقاومت به بیماری و

یـا تحمـل تنـش تـا حـد زیـادی اثبـات نشـده باقی مانـده اسـت. چنیـن منابـع بیگانه ای 
ممکـن اسـت امیـدوار کننـده باشـند، البته قبـل از این که اصاحگـران گندم نـان بتوانند 
از آن هـا اسـتفاده کننـد، لازم اسـت در ابتـدا قطعـات یا ژن هـای انتخاب شـده را به داخل 
ذخایـر ژنتیکـی وارد کننـد )ویـا، 1۹۹5(. بنابرایـن، اگرچـه انتقال ژن مقاومـت یا تحمل 
 می توانـد به راحتی شناسـایی شـود، مکان اسـتقرار آن و وجود همولـوژی ژنتیکی بیگانه با

ترکیب گندم سهولت انتقال رخ داده را نشان می دهد که به بهبود محصول کمک می کند.
از ایـن رو انتخـاب والدیـن در هیبریداسـیون بسـیار مهـم اسـت. بنابرایـن عاقمنـدی 
بـه پروتکل هـای هیبریداسـیون بین گونـه ای و درون گونـه ای4 جلب شده اسـت که در آن 
ژنوم هـای جفـت گنـدم/ بیگانـه مزایـای کاربـردی مختلفی دارنـد. برخی از منابـع و طیف 
وسـیعی از تنـوع ژنتیکی را پیشـنهاد می کنند کـه نیازمند تفکیک اسـت و می توانند برای 
 ،T. polonicum ،T. carthlicum نمونه هـای ژرم پاسـم تریپلوئیـد و هگزاپلوئیـد مختلـف
T. spelta ،T. shaerococcum و غیـره بـه کار گرفتـه شـوند. معیـار واقعـی بهره برداری از 

تنـوع بیگانـه تنهـا در صورتـی قابل قبـول خواهد بـود که ارقـام در مزرعه های کشـاورزان 
 کشـت شـوند. این هـا شـامل توسـعه ارقـام متنـوع Pasban90 و Rohtas90 در پاکسـتان،
 Azubi-Ciat در بولیوی از  Ae. tauschii دهنده ی ژنوم D گندم های هگزاپلوئید مصنوعی

1. Toluca

2. Nanjing

3. Chen Piedu

4. Interspecific and intraspecific hybridization
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با آزادسـازی Chaunmai42 با عملکرد بالا توسـط گروه SAAS در سـیچوان1 چین اسـت 
 و ارتبـاط نزدیـک با ژنوم D در آن ها در سراسـر جهان نشـان می دهد کـه اصاح کنندگان
 برای استفاده از این منابع به شکستن سطوح عملکردی امیدوارند که این امر در حال حاضر

از طریـق برنامه هـای اصاحـی در مکزیک، ایالات متحـده آمریکا، ترکیه، چین و اسـترالیا 
نـه تنهـا در گندم هـای تیپ بهـاره، بلکه در گندم های زمسـتانه وجـود دارد.

4-4-9- فیزیولوژی گیاهی
 تنش گرما از طریق تسریع رشد و نمو بر گندم تأثیرگذار است )رینولدز و همکاران، 2010(.
 این »زودرسـی2« از طریق روش هایی به کاهش عملکرد منجر می شـود: )الف( کوتاه شـدن
 فرصت برای جذب نور، )ب( کاهش سـطح برگ برای فتوسـنتز، )ج( کاهش دوره پر شـدن

دانـه، و )د( کاهـش ظرفیـت گیاهـان بـرای انتقـال مجـدد مـواد فتوسـنتزی در دسـترس 
بـرای توسـعه دانه )کوسـانی و رینولـدس، 201۳(. بنابراین ژنوتیپ گنـدم متحمل به گرما 
بایـد اساسـاً داراي توانایـي بالاتـر از میزان مورد انتظار بـرای: )الف( جذب نـور )LI(۳، )ب( 
 کارایی اسـتفاده از نور )RUE(4 و )ج( شـاخص برداشـت )HI(5 برخوردار باشد )رینولدس و

همـکاران، 2007 ب(. ایـن سـه عامـل در یـک مـدل مفهومـی بـا هـم مرتبـط هسـتند 
)رینولـدس و همـکاران، 2012 الـف(.

)LI( 1-4-4-9- جذب نور
جـذب نـور بـه ویژگی های فنولوژیکی، سـرعت پوشـش زمین، سـطح سـبز و پایداری 
آن و سـاختار زیسـت توده وابسـته اسـت. همچنین جذب نـور با HI، کربوهیـدرات محلول 
در آب )WSC(، سـرعت و مـدت پـر شـدن دانـه، وزن هزار دانـه و تعداد دانه در سـنبله یا 

بـاروری گل در ارتباط اسـت )کوسـانی و رینولدس، 2012(.

1. Sichuan

2. Hastening

3. Light interception

4. Radiation use efficiency

5. Harvest index
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سـهم مشـارکت و عملکـرد هـر یـک از ایـن صفات بـا درجه ی تحمـل گرمـا در گندم 
ارتبـاط دارد. فنولـوژي کـه عمدتـاً توسـط روزهاي سـنبله دهی و بلوغ مشـخص مي شـود، 
شـاخصي از توانایي گیاه براي زودرسـي اسـت. بلـوغ زودرس به ویـژه در تنش گرمای آخر 
 فصـل از طریـق سـازوکار فـرار از تنـش، به منظـور تکمیل گلدهی و پر شـدن دانـه  قبل از 
 قـرار گرفتـن در معرض دماهای بالای غیرمعمول اهمیت دارد )موندال و همکاران، 201۳(.

ویژگـی پوشـش سـریع زمیـن )بسـته شـدن کانوپـی( کـه بـا توسـعه سـریع زیسـت توده 
مشـخص مي شـود، نـه تنهـا به طـور مسـتقیم از طریـق جـذب حداکثـر تابـش فعـال 
فتوسـنتزي )PAR(1 بـراي افزایـش RUE مفیـده بـوده، بلکـه بـا کاهـش تبخیر از سـطح 
خـاک باعـث افزایـش کارایـی مصـرف آب )WUE(2 می شـود )مـولان و گارسـیا، 2012(. 
توقـف رونـد طبیعـی پیـری گیاه منجـر به ایجـاد انواع گیاهان "همیشـه سـبز" می شـود 
)رابسـون و همـکاران، 2001( کـه می توانند بـرای مدت طولانی تری برای حفظ فتوسـنتز 

در طـول مراحـل بحرانـی رشـد ماننـد پـر شـدن و رسـیدن دانه هـا سـبز بمانند.

3)RUE( 2-4-4-9- کارایی استفاده از تابش
کارایی اسـتفاده از تابش )تعریف شـده به عنوان  تولید ماده خشـک به ازاء هر واحد نور 
جـذب شـده( نقطـه تعادل بیـن توانایی گیـاه در افزایش جذب دی اکسـید کربن و کاهش 
انرژی لازم برای رشـد و بقاء اسـت )کوسـانی و رینولدس، 2012(. این امر از ظرفیت های 
فتوسـنتزی، تعرق و هدایت روزنه ای، دمای زیسـت توده )CT(4، زیسـت توده ریشـه، ثبات 
C3 دمایـی غشـاء و تغییـر رنگ به زرد/ مومی شـدن حاصل می شـود. به طور کلـی گیاهان 

دارای میـزان تئوریکـی 4/6% بـرای بـازده تبدیـل انـرژی فتوسـنتزی هسـتند، هرچند که 
 ارزش واقعـی در مزرعـه یـک سـوم ایـن مقـدار اسـت و بـازده تبدیـل انـرژی فتوسـنتزی

می تواند به افزایش عملکرد تحت تنش گرما منجر شود )ژو و همکاران، 200۸(.
فیزیولوژیسـت ها معتقدنـد که بهبود راندمان فتوسـنتزی ممکن اسـت بـا تغییرفعالیت 

1. Photosynthetically active radiation

2. Water use efficiency

3. Radiation use efficiency

4. Canopy temperature
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ریبولوز-1، 5-بیس فسـفات کربوکسـیاز/ اکسـیژناز )Rubisco(1 به دسـت آید. روبیسـکو، 
یـک آنزیـم کاتالیـزوری در چرخه کالوین فتوسـنتز اسـت و معمولاً 50 درصـد از پروتئین 
محلـول بـرگ و 25 درصـد از نیتـروژن بـرگ را شـامل می شـود و یـک کاتالیـزور بـرای 
پایـداری فتوسـنتز اسـت )سـالووچی و کرافتیس-براندنـر، 2004(. با افزایـش دما، فعالیت 
 CO2 کاتالیـزوری روبیسـکو افزایـش می یابـد، امـا در دماهـای بالا تمایـل آن بـرای جذب

نیـز کم می شـود )سـالووچی و کرافتیس-براندنـز، 2004(.

فتوسنتز سنبله
مانند بسـیاری از گونه های علفی، قسـمت های تولیدمثلی گندم، یعنی سـنبله شـامل 
پوشـینه ها، ریشـک ها و غیـره، ظرفیـت پذیرش بخـش قابل توجهـی از تابـش دریافتی را 
دارنـد و بـه ویـژه در شـرایط تنـش زا ماننـد گرمـا در طـول دوره پر شـدن دانه نیـز از نظر 
فتوسـنتزی فعـال هسـتند )پـاری و همـکاران، 2011(. بررسـی ها نشـان می دهـد کـه در 
 شـرایط تنـش، سـنبله های گنـدم دیرتـر از برگ هـا دچـار رنگ پریدگی2 می شـوند. افزون 
بـر ایـن، ویژگـی "سـبز ماندن" بیش تر سـنبله ها در مقایسـه بـا برگ ها در گنـدم گزارش 
اینکـه در حـال CIMMYT، علیرغـم  )آبـاد و همـکاران، 2004(. محققـان   شده اسـت 
 پیشـرفت مهمی در تحقیقات فیزیولوژی گیاهان هسـتند، به طور ویژه یک ابزار اندازه گیری

فتوسـنتز سـنبله طراحـی کـرده انـد و اطاعـات امیدبخشـی به دسـت آورده انـد )پاری و 
همـکاران، 2011(.

انتقال ذخایر ساقه
کربوهیدرات هـای محلـول در آب، قندهـا )فروکتان هـا، سـاکارز، گلوکـز و فروکتـوز( 
هسـتند کـه عمدتـاً در پدانکل هـای سـاقه۳ تجمـع می یابنـد. قندهـا در گنـدم به عنـوان 
ذخایـر تـا مرحلـه نزدیکـی گلدهی هسـتند که در طـول مرحله پر شـدن دانـه، زمانی که 
فتوسـنتز حداقـل و تقاضـای C بالاسـت بـه دانه هـا انتقـال مجـدد می یابنـد )پیتـراگالا و 
پاسـک، 2012(. وادلاو )1۹74( کاهـش قابـل توجهـی در انتقـال مواد فتوسـنتزی از برگ 

1. Ribulose‐1, 5‐bisphosphate carboxylase/ oxygenase (Rubisco)

2. Chlorosis

3. Stem peduncles
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 WSC بـه دانـه در دمـای بیش از ۳0 درجه سـانتی گراد را گزارش کرد، اما اثـری بر انتقال
از سـاقه بـه دانـه حتـی در دمـای 50 درجه سـانتی گراد مشـاهده نشـد. در مطالعـه ای در 
 محیـط  مزرعه و محیط کنترل شـده روی گندم، تالوکـدر و مک دونالد و همکاران )201۳(
 دریافتند که تنش گرما موجب کاهش 26 درصدی WSC در پدانکل ها و کاهش 15 درصدی

انتقال مجدد قندها به دانه های درحال نمو شد.

مومی شدن/ سبز مایل به زرد شدن
 مومـی شـدن برگ و سـنبله یکی از صفات مهم فیزیولوژیکی اسـت کـه موجب کاهش
 بار تابش به سطح برگ می شود )تورس و پیتراگالا، 2012(. موم یک ماده خاکستری/ سفید

روی سطح برگ است که در مرحله گلدهی تولید آن حداکثر می باشد.

دمای شاخساره
دمـای شاخسـاره )CT( ماننـد کاهش دمای زیسـت توده1 )CTD( به وسـیله دماسـنج 
مـادون قرمـز دسـتی از طریق اختاف دمای بین محیط و شاخسـاره )اندازه گیری شـده با 
اسـتفاده از یـک گرماسـنج معمولی( انـدازه گیری می شـود، زمانی که شاخسـاره خنک تر 
 از هـوا اسـت، Ta-Tc و در نتیجـه CTD مثبـت می باشـد. بـا ایـن حـال، اخیـراً پیشـنهاد
 شده اسـت کـه CTD بایـد بیش از CT مورد توجـه قرار گیرد، چون دو ابزار مورد اسـتفاده
 برای جذب دمای محیط و شاخسـاره ممکن اسـت به طور بالقوه در داده های به دست آمده

خطا نشان دهند.
 دمای شاخساره، اندازه گیری کاملی از هدایت روزنه ای گیاه )پفیفر و همکاران، 2005(،

نسـبت آب گیـاه، عمـق ریشـه دهی و عملکرد محصـول )رینولد و همـکاران، 2012ب( در 
طـول زمـان اسـت. CT یـا CTD جایگزیـن اندازه گیـری دشـوار تبـادل گاز با اسـتفاده از 
یـک تجزیه کننـده گاز مـادون قرمـزIRGA( 2( اسـت. همچنین این اندازه گیری شـاخصی 
از درجـه بسـته یـا بـاز بودن روزنه هـا برای حفـظ رطوبت در داخـل گیاه را ارائـه می دهد. 
CT بالاتـر، بسـته شـدن روزنه هـا به دلیل کاهش تعـرق و بالعکس را نشـان می دهد. با این 

1. Canopy Temperature Depression

2. Infra‐red gas analyser
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حـال، CT پاییـن نشـان دهنده ریشـه دهی عمیـق گیاه برای بـه جذب رطوبـت از افق های 
 پایین تـر خـاک اسـت، بنابرایـن مجموعـه ی نیـاز تعرقـی از طریـق شـرایط آب و هوایـی

گرم در محیط  گیاه تعیین می شوند.

)HI( 3-4-4-9- شاخص برداشت
شـاخص برداشـت یک نسـبت بین عملکرد دانه و زیسـت توده یک محصول اسـت. در 
 گنـدم، علیرغـم ارزش نظـری HI ،%65 در سـه دهـه گذشـته به طور پایـدار در حدود %50 
 باقـی مانده اسـت )رینولدس و همـکاران، 200۹(. بنابراین به نظر می رسـد انتظار هر گونه

بهبود بیش تر در این زمینه امیدبخش باشد.

5-4-9- مدیریت محصول )عدم خاکورزی(
 یکی از روش های زراعی قابل قبول برای دستیابی به تحمل گرما در گندم، عدم خاکورزی

یـا کاشـت گنـدم در خاک هـای شـخم نخـورده پـس از برداشـت تأخیـری پنبـه یـا برنج 
اسـت. بـا توجـه به محیط های ویـژه اکولوژیکـی، به این تکنولـوژی در نواحی کـم بارش و 
نیمه خشـک نسـبت بـه هر جای دیگر دنیـا نیاز بیش تری وجـود دارد. ارنسـتین )200۹( 
بررسـی جامعـی از تاریخ پیشـرفت و سـازگاری فـن آوری عدم خاکـورزی در بخش هایی از 
هنـد و پاکسـتان ارائـه نمـود و اثـرات حاصل از آن بر عملکـرد، صرفه جویـی در هزینه ها و 
سـود خالص عدم خاکورزی در هاریانا1 هند و پنجاب2 پاکسـتان را توضیح داد. بررسـی ها 
حاکـی از آن اسـت کـه از این دو منطقه مدل، هاریانا با اسـتفاده از فنـاوری عدم خاکورزی 
بـه افزایـش چشـمگیری در عملکرد دسـت یافت و همچنیـن برخی از هزینه هـای ورودی 
بـرای سـوخت، کارگـر، آبیـاری و غیـره کاهـش داد. امـا در منطقـه پنجاب بـدون افزایش 
عملکـرد تنهـا بـه صرفه جویی در هزینه ها دسـت یافته شـد،. بنابراین عدم پاسـخ عملکرد 
به این سیسـتم منجر به توسـعه بسـیار کم این فناوری در پنجاب شـد که ممکن اسـت به 
 هزینـه ماشـین آلات تخصصـی مورد نیاز برای کاشـت گنـدم و عدم پرداخـت یارانه دولتی

به کشاورزان نیز مربوط باشد.

1. Haryana

2. Punjab
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6-4-9- میکروبیولوژی خاک
مـدت زمـان طولانی اسـت که کشـاورزان برای افزایـش حاصلخیـزی و ظرفیت ذخیره 
رطوبـت خـاک از طریـق اتخـاذ طیـف وسـیعی از شـیوه های مدیریتـی تـاش کرده انـد، 
امـا نقـش تنـوع قارچـی و باکتریایـی در خـاک را نادیـده گرفته انـد )ایسـت، 201۳(. بـا 
ایـن حـال، تقریبـاً یـک دهـه پیـش، دانشـمندان توجه خـود مطالعـه روابـط میکوریزایی 
میـان گیاهـان و میکروب هـا، بـه ویـژه در گنـدم بیش تر کردنـد. در مطالعـات رودریگوز و 
همـکاران )200۸( و هوبـارد و همکاران )2012( مشـخص شـد کـه اندوفیت های قارچی1  
باعـث بهبـود جوانه زنـی بـذر گندم تحـت تنش هـای گرما و خشـکی می شـوند )هوبارد و 
همـکاران، 2012(. ایـن نـوع مطالعـه محققـان را تشـویق می کند تـا قارچ هـا در از اطراف 
چشـمه های آب گـرم جداسـازی کننـد و سـپس بـه ژنوتیپ های گندم حسـاس بـه گرما 

معرفـی نمایند.

7-4-9- نشانگرهای مولکولی

QTL -9-4-7-1 عامل مهمی برای مدیریت در طول تنش گرما
مطالعـات نقشـه برداری های QTL متعـددی )موقعیـت صفـات کمـی( را بـرای طیـف 
 گسترده ای از صفات در گونه های گیاهی مختلف نشان داده اند، اما نشانگرهای نسبتاً کمی
 در برنامه های اصاح گیاهان استفاده شده اند )یوانگ، 1۹۹۹(. دلیل اصلی این عدم پذیرش
 آن اسـت که نشـانگرهای اسـتفاده شـده در پیش بینی فنوتیپ های مورد نظر قابل اعتماد
 نیسـتند. عمدتـاً ایـن امر به صحت کـم مطالعات نقشـه برداری های QTL یـا ناکافی بودن
 اعتبارسـنجی نسـبت داده می شود )شارپ و همکاران، 2001(. با این حال، یوانگ )1۹۹۹(
 تأکید کرد که دانشمندان باید ضرورت استفاده از اندازه های بزرگ تر جمعیت، دقت بیش تر

در داده هـای فنوتیپـی، زمینه هـای ژنتیکـی متنـوع و تغییـر در سـطوح مسـتقل به منظور 
 توسـعه نشـانگرهای قابل اعتماد برای انتخاب به کمک نشـانگر )MAS( را در نظر بگیرند.

بـا وجـودی کـه نتایـج MAS قابـل اعتمـاد و معتبـر هسـتند، همچنـان توصیه می شـود 

1. Fungal endophytes
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کـه غربالگـری مزرعـه ای ژنوتیپ هـای انتخـاب شـده انجـام شـود. در مطالعه انجام شـده 
توسـط سـادات و همـکاران )201۳(، آزمایش های مزرعه ای مختلف انجام شـد که شـامل 
 ارزیابـی 15 ژنوتیـپ در میـان 25 رقم و لایـن گندم نان متحمل به گرما بود. نشـانگرهای 
 انتخـاب شـده برای ژنوتیپ های در حال غربال کـه مقاوم به تنش گرما بودند، کارایی کافی
 نشان دادند. از آنجایی که در جنوب ایران وزن دانه در مقایسه با تعداد دانه اهمیت بیش تری

دارد، نشـانگرهای انتخـاب شـده بیش تـر بـا وزن دانـه مرتبـط هسـتند. همچنیـن توصیه 
می شـود کـه بـا توجه به شـرایط اقلیمی آن هـا، به منظور دسـتیابی به غربالگـری مولکولی 

قابل قبـول بـرای تنـش گرما بایـد نشـانگرهای منطقه ای مورد اسـتفاده قـرار گیرند.
تحمـل تنـش گرمـا یک صفـت پیچیده ای اسـت که توسـط ژن هـای متعـدد مؤثر در 
تغییـرات فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی کنترل می شـود. توضیح مبنـای ژنتیکی و مولکولی 
بـرای تحمـل تنـش دمایـی در گندم همواره با شناسـایی نشـانگرهای مولکولـی در ارتباط 
 اسـت. از این رو، ابزارهای نشـانگر مولکولیِ همراه با تجزیه و تحلیل همبسـتگی و ارتباط1،
 روش های پیشنهادی برای مطالعه اثرات ژنتیکی تحمل دمای بالا هستند )ماستری و همکاران،

2002؛ پاندی و همکاران، 201۳(. اسـتفاده از این نشـانگرهای شناسـایی شـده، روش های 
هدفمنـد اصاح کننـدگان بـرای توسـعه لاین های متحمل بـه گرما را ارتقـاء می دهد.

 اغلب دو روش معمول برای تجزیه و تحلیل ژنتیکی صفات کمی وجود دارد: روش های
اسکن پهنای ژنوم و ژن نماینده2 )گارگ و همکاران، 2012(. اسکن پهنای ژنوم با استفاده 
 از نشـانگرهای مولکولی، QTL را روی کروموزوم ها در سـطح فاصله cM مشـخص می کند.
 از سـوی دیگر، روش ژن نماینده منجر به کشـف ژن مسـتقیم می شود، البته به دلیل فقدان

جزئیـات در مـورد آناتومـی مولکولـی بیش تـر صفـات بیولوژیکـی همچنـان از نظـر عملی 
بسـیار محدودیـت دارنـد )ژو و ژائـو، 2007(.

چـون مطالعـه مسـیرهای انتقـال پیـام مرتبـط به هـم به دلیـل پاسـخ های مختلف در 
 برابـر تنش هـای غیرزنده از طریق روش های معمول دشـوار اسـت، بنابرایـن در حال حاضر

اغلـب ژنومیکـس  کاربـردی بـرای تجزیـه و تحلیـل پاسـخ های تنـش غیرزنـده در گنـدم 
اسـتفاده می شـود. امـا ایـن روش مسـاعد اصاح گـران نیسـت.

1. Co‐segregation

2. Candidate gene
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بررسـی پروتئین هـای شـوک گرمایـی نیز به طـور معمول بـرای درک مبانـی مولکولی 
تنـش گرمـا مورد اسـتفاده قـرار می گیـرد. ایـن پروتئین هـا به عنـوان چاپرون هایـی برای 
تاخوردگـی، اجتمـاع، انتقـال و تجزیـه پروتئین ها در بسـیاری از فرآیندهای سـلولی ایفای 
نقـش می کننـد. HSPهـا همچنیـن بـا کمک بـه بازسـازی پروتئیـن تحـت تنش هایی از 
جملـه دمـای بـالا، پروتئین ها و غشـاها را تثبیت می کننـد )وانگ و همـکاران، 2004(. از 
طریـق مطالعـات پروتئومي نشـان داده شده اسـت کـه ژنوتیپ هاي گندم متحمـل به گرما 
 زمانی که در معرض تنش دمایي قرار گیرند پاسـخ هاي محکم و متنوعي نشـان مي دهند.
 HSPها در لاین های گندم متحمل به گرما نسـبت به حسـاس فعال تر هستند )سکیاس و

همـکاران، 2002(. پـس از تنـش گرمـا، پروفیـل پروتئیـن، تفـاوت  کمـی در HSPهـا را 
نشـان می دهـد و برخـی از HSPهـای خـاص در ژنوتیپ هـای متحمـل بـه گرمـا نیـز 
یافـت می شـوند. یـک طبقـه اصلـی از HSPهـای بـا وزن مولکولـی کـم )HSP 16.9( در 
 ژنوتیپ های گندم تحت دمای بالا شناسـایی شـد. مشـارکت RNA پیامرسان کد کننده ی

چنیـن HSPهایـی نیـز مشـاهده شـد )نگویـن و همـکاران، 1۹۹4(. هـم اکنون بـه خوبی 
اثبـات شده اسـت کـه در بافت هـای مختلـف گندم بسـته به نوع و زمـان تنش گرمـا انواع 
 مختلفی از HSP سـاخته می شـود )شـارما- ناتو و همکاران، 2010؛ ژو و همکاران، 2011(.

فناوری کاهش انتخاب توسـط 1PCR توسـط چائوهان و همکاران )2010( برای شناسـایی 
ژن هـای پاسـخگو پـس از اعمـال شـوک گرمایـی مورد اسـتفاده قـرار گرفـت. در مجموع 
EST 5500 تولیـد و EST 3516 بـا کیفیـت بالا به بانک ژن2 سـپرده شـد. تجزیه و تحلیل 

 میکرواری cDNA و نورسـرن/ RT-PCR نیز انجام شـد. این امر که نشـانگرهای مبتنی بر
HSPهـا بـرای انتخاب لاین هـای متحمل به گرما هنوز در دسـترس اصاحگران نیسـتند. 

از طرفـی تجزیـه و تحلیـل بیـان ژن بسـیار تخصصی اسـت. مهم تـر از همه، ممکن اسـت 
انجـام مطالعـات بیان ژن در تفکیـک جمعیت ها امکان پذیر نباشـد )رافالسـکی، 2002(.

اولیـن گـزارش در مورد نشـانگرهای پلی مورفیسـم تـک نوکلئوتیـدیSNP( ۳( حاصل 

1. PCR-select subtraction technology

2. Genbank

3. HSP- derived single nucleotide polymorphism (SNP) markers
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از HSP در ارتبـاط بـا تنـش گرمـای انتهایـی در گندم توسـط گارگ و همـکاران )2012( 
منتشـر شـد. SNP به عنـوان ژن هـدف بـرای غربال ژنوتیپ های گندم حسـاس بـه گرما با 
 اسـتفاده از HSPها )HSP 16.9( شناسـایی شـد. عاوه بر این، تجزیه و تحلیل تک نشانگر،
 تنوع فنوتیپی 2۹/۸۹ و 24/14 درصدی به ترتیب برای وزن دانه در سنبله و وزن هزار دانه

نشـان داد. بـر اسـاس SNP، آغازگرهـای خـاص آلـل بـرای ارزیابـی سـایر ژنوتیپ هـای 
 QTL متحمـل و حسـاس بـه گرمـا توسـعه یافتند. شناسـایی نشـانگر مولکولی مرتبـط به
مـورد نظـر، روشـی مؤثر برای اصاح با کمک نشـانگر )MAB(1 اسـت. روش نقشـه برداری 
QTL بـرای RILها )لاین های مشـتق شـده از تاقـی برگشـتی2 و دابل هاپلوئیدهایی۳ که 

از تاقی هـای دو والـدی توسـعه یافته انـد( اسـتفاده می شـود )علـی و همـکاران، 201۳؛ 
سـرپیوس و همـکاران، 2004(. جمعیت هـای چنـد والـدی4 نیز برای اهداف نقشـه برداری 
QTL به منظـور تشـخیص تحمـل تنـش زنـده/ غیرزنـده مـورد اسـتفاده قـرار گرفته انـد 

)علـی و همـکاران، 201۳؛ وارهووین و همـکاران، 2006(.
انتخـاب بـه کمک نشـانگر، روش مناسـبی بـرای تغییر سـازوکارهای اصـاح گندم در 
تحقیقات ژنتیکی اسـت. اسـتفاده از MAS نیازمند شناسـایی نشـانگرهای ژنتیکی مرتبط 
 بـا ژن هـای مـورد نظـر اسـت. نشـانگرهای مولکولـی ماننـد DArT ،SNPs ،SSR و غیـره

بـه تشـخیص ارتبـاط فنوتیـپ و ژنوتیـپ کمک می کننـد تا جایی کـه تغییـرات فنوتیپی 
ناشـی از تنـش زنـده/ غیرزنـده تبییـن شـود. یانـگ و همـکاران )2002ب( و پانـدی و 
همکاران )201۳( مشـخصات کمی و مولکولی تحمـل گرما در گندم هگزاپلوئید را گزارش 
 کردنـد. کرومـوزوم 1B و 5A دارای مناطقـی برای نشـانگرهایی هسـتند که بـا مدت زمان

 Kauz )200۸( پـر شـدن دانه تحت تنـش گرما در ارتباط هسـتند. محمـدی و همـکاران
را بـا MTRWA 116 تاقـی کـرده و 144 لایـن خالص نوترکیب5 را توسـعه دادند. ترکیب 

1. Marker- assisted breeding (MAB)

2. Backcross

3. Doubled haploids

4. Multi-parent populations

5. Recombinant inbred lines
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SSR 166 و سـه نشـانگر AFLP برای توسـعه نقشـه پیوسـتگی برای 1۸ گروه پیوسـتگی 

 شـامل 16 کروموزوم گندم اسـتفاده شـد. سـه QTL در مورد 5B ،1A و 7B با اسـتفاده از
 نقشه برداری فاصله دار شناسایی شدند و به ترتیب 44/4، 27/۳ و ۳4 درصد تنوع نشان دادند

)جدول ۳-۹(.
 با اسـتفاده از نشـانگرهای SSR، به منظور تشـخیص QTL برای تحمل گرما از تجزیه و

تحلیـل جداسـازی تـوده ای1 اسـتفاده می شـود. عملکـرد دانـه باطـول دوره پر شـدن دانه 
ارتبـاط دارد. برکـت و همـکاران )2012( به منظـور یافتـن نشـانگرهای مرتبـط بـا تحمل 
گرمـا، تجزیـه و تحلیـل جداسـازی تـوده ای را انجام دادند. نقشـه برداری فاصلـه دار مرکب 
 ،Xgwm456 ،Xgwm30 ،wmc326 ،wmc168 ،wmc24 ،SSR نشان داد که 12 نشانگر
wmc327 ،wmc273 ،wmc161 ،wmc94 ،wmc44 ،wmc25 و Xgwm566 بـا سـرعت 

پر شـدن دانه در جمعیت F2 ارتباط داشـتند. R2 سـه نشـانگر Xgwm577 ،Xgwm132 و 
Xgwm617 بـه ترتیـب 0/07، 0/25 و 0/0۳ بـه دسـت آمـد کـه با سـرعت پر شـدن دانه 

به عنـوان  شـاخص آن مرتبـط بـود )برکت و همـکاران، 2011(.

جدول ۹-۳- نشانگر با لگاریتم مقادیر احتمالات )LOD( همراه با تغییرپذیری توضیح داده شده است.

LODR2موقعیتنزدیک ترین نشانگر

gwm1901B۳/4۳44/۳
gwm133A5B2/0127/۳
gwm63B7B2/61۳4

تشـخیص QTL اصلـی تحت تنش گرما توسـط بنیـت و همکاران )2012( انجام شـد. 
QTL در کرومـوزوم 3BL (Q.Yld.aww-3B-2, R2 = 0.22) تغییـر 22 درصـدی بـرای 

دمـای شاخسـاره و عملکـرد دانـه را توضیـح داد. بنیت و همـکاران )2012( با اسـتفاده از 
 نشـانگرهای 456DArT و SSR در یـک جمعیـت دابل هاپلوئید متمرکز بر ظهور سـنبله و

سـبز مایـل به زرد شـدن برگ پرچم گـزارش کردند که ایـن یک سـازگاری فنولوژیکی به 
محیـط مکانـی بـرای اجتناب از تنش گرما اسـت. QTL برای CT تحت تنش گرما توسـط 
پینتـو و همـکاران )200۸( گـزارش شـد. هم مکانـی آن بـا QTL بـرای عملکـرد و اجزای 

1. Bulked segregate analysis
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 عملکرد نیز مورد بررسـی قرار گرفت. سـپس، این امر توسـط ماسـون و همکاران )2011(
بـا اسـتفاده از یـک جمعیت RIL تأیید شـد. QTL جدیـد مرتبط با تحمـل گرما در گندم 
 شناسـایی شـد. مجموعـه ای از QTL 14 برای HSI که تنوع فنوتیپـی 1۹/۳-4/5 درصدی 
 را توضیح می دهد شناسایی شد )جدول ۹-4(. با توجه به HSI، این مناطق در جدول 4-۹

با مقدار LOD بالا گزارش شده اند.
عـاوه بـر ایـن، QTL روی کروموزوم هـای 5A ،1B و 6D ممکـن اسـت بـرای انتخاب 
 چندین آلل تحمل گرما مفید باشد )ماسون و همکاران، 2011(. علی و همکاران )201۳(،

بـا اسـتفاده از روش نقشـه برداری مبتنـی بـر خانـواده1، گـزارش کردند که ایـن روش یک 
اندازه گیـری سـریع بـرای تشـخیص QTL مرتبط با تحمـل گرما گندم از طریـق تجزیه و 
تحلیل جامع است. مجموعه ی ۳۸4 نفری از 1۹ خانواده توسط تاقی های سه گانه2 توسعه 
یافتنـد. هنگامـی که با نشـانگرهای SSR ارزیابی شـدند، QTL مرتبط با تحمل تنش گرما 
5A)QlKw.tamu-5A( 2 وB )QFlt.tamu-2B) ،1B)Qchlc.tamu-1B( بـه ترتیـب روی 
 شناسایی شد. حدود RIL 167 از Seri/Babax توسط پینتو و همکاران )2010( توسعه یافتند.

مجموعـه ای از QTL 104 بـا مطالعـه ی ترکیـب 115 ویژگی در سـه محیط برای 2 سـال 
شناسـایی شـدند. QTL روی 4A بـرای توضیح حـدود 17% از تنوع در شـرایط تنش گرما 
گـزارش شـد. پالیـوال و همـکاران )2012( یـک رقـم گنـدم هگزاپلوئید متحمـل به گرما 
)NW 1014( و یـک رقـم گنـدم هگزاپلوئید حسـاس بـه گرمـا )HUW468( را تاقی داده  و 

.)LOD( جدول ۹-4- تغییرپذیری ذکر شده توسط نشانگرها با لگاریتم احتمالات

QTLنشانگرLODR2

QHskm.tam-2D.1Gwm26111/770/1۹۳
QHskm.tam-4A.2Wmc3137/550/12۳

QMat.tam-2DCfd565/۹20/2۳5

1. Family- based mapping approach

2. Three- way crosses
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نسـل های F6 ،F5 و F7 شـامل RIL 14۸ را از طریـق کشـت در دو تاریـخ مختلـف به 
 مـدت دو سـال بررسـی کردنـد. نقشـه برداری فاصلـه مثبـت، QTL روی 7B ،2B و 7D را

شناسـایی کـرد کـه تنـوع 20/۳4-۹/7۸ درصـدی مرتبـط بـا تحمـل گرما را توضیـح داد. 
پانـدی و همـکاران)201۳( یـک جمعیـت دو والـدی شـامل RIL 111 را از طریـق تاقی 
ژنوتیـپ Raj 4014 حسـاس بـه گرمـا بـا رقـم WH730 متحمـل به گرمـا توسـعه دادند. 
مجموعه ای از 45 نشـانگر در میان SSR ۳00 چندشـکل1 یافت شـدند و برای ژنوتیپ یابی 
 مـورد اسـتفاده قرار گرفتنـد. نشـانگرهای Xbarc04 و Xgwm314 به ترتیب بـا R2 0/1 و

0/6، به طـور قابـل توجهـی با میزان پر شـدن دانـه مرتبط بودند. MAS بـرای تحمل تنش 
SSR 14 گرما توسـط سـادات و همـکاران )201۳( با اسـتفاده از 25 ژنوتیپ گندم نـان و 

اجرا شد )جدول 5-۹(.
نسـل دابل هاپلوئیـد 1۳۸ ژنوتیپ توسـط تیـواری و همـکاران )201۳( از طریق تاقی 
ارقـام گنـدم برکـوت2 و کریچائـوف۳ توسـعه یافـت. هفـت QTL بـرای HSI صفـات روی 

کروموزوم هـای 2D ،6B ،1D و 7A شناسـایی شـدند.

5-9- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
 بـا توجـه به تغییـرات اقلیمی که به عنوان یک متغیر محیطی مهم معرفی شـده اسـت،

خسـارات وارده بـه تولیـد محصـولات نگـران کننده هسـتند. این تلفات و کاهـش عملکرد 
تهدیـدی جـدی بـرای امنیـت غذایـی خواهنـد بـود، چـرا کـه پیش بینـی شده اسـت کـه 
جمعیـت جهانـی در سـال 2050 بـه حـدود ۹/2 میلیارد نفر خواهد رسـید. گنـدم به طور 
 کلـی به عنـوان منبعی برای امنیت غذایی شـناخته شده اسـت تأثیر تنش گرمـا با توجه به

عـدم امکان بررسـی جنبه هـای مختلف مربوط به عملکرد در تمام مراحل رشـد و بررسـی 
تمـام عوامـل فیزیولوژیکـی همچنان پیچیـده باقی مانده اسـت. تاش های بـرای مقابله با 

1. Polymorphic

2. Berkut

3. Krichauff
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 تنـش گرمـا از طریق غربال گـری برنامه ریزی شـده در "مناطق هـدف"1، تغییرات ژنتیکی
موجود را بررسـی کرده اسـت. بررسـی مولکولی QTLهای مربوط به تحمل تنش شـوری 
در ژنـوم گنـدم نشـان دهنده پیچیدگـی اسـت کـه بیش تر متأثـر از وضعیـت نیمرخ  خاک 
اسـت. اطاعـات نـه چنـدان زیـادی از وضعیـت کشـاورزی پاکسـتان در طـول دو دهـه 
گذشـته وجـود دارد که به دلیل سـاختار سیسـتم کشـت محلی تاحـدودی توانسـته اند بر 
ایـن فقـدان اطاعـات فائـق آینـد. در نواحی که گندم قبل از پنبه و برنج کشـت می شـود، 
زمـان کاشـت مطلـوب گندم به دلیـل طبیعت رشـدی طولانی ارقـام برنج و اینکـه آخرین 

برداشـت پنبـه ارزش مالـی خوبـی دارد، به تعویـق می افتد.

جدول ۹-5- نشانگرهای SSR برای انتخاب با کمک نشانگر.

شماره نام نشانگر
برای QTLپرایمر فورواردپرایمر بک واردکروموزوم

gwm111B
GTGAATTGT-
GTCTTGTAT-

GCTTCC

GGATAGTCAGA-
CAATTCTTGTG

در طول پر شدن دانه

Xcfd432DCCAAAAACATG-
GTTAAAGGGG

AACAAAAGTCG-
GTGCAGTCC

در طول پر شدن دانه

Xgwm3562ACCAATCAGCCT-
GCAACAAC

AGCGTTCTTGG-
GAATTAGAGA

HSI وزن تک دانه 
سنبله اصلی

Xbarc1371BCCAGCCCCTCTA-
CACATTTT

GGCCCATTTC-
CCACTTTCCA

در طول پر شدن دانه

Gwm4842DAGTTCCGGTCAT-
GGCTAGG

ACATC-
GCTCTTCA-
CAAACCC

در طول پر شدن دانه

Gwm2935ATCGCCATCACTC-
GTTCAAG

TACTGGTTCA-
CATTGGTGCG

در طول پر شدن دانه

gwm2915AAATGGTATCTAT-
TCCGACCCG

CATCCCTAGGC-
CACTCTGC وزن دانه HSI

Gwm3256DTTTTTACGCGT-
CAACGACG

TTTCTTCTGTC-
GTTCTCTTCCC

HSI  در طول پر شدن 
دانه HSI وزن دانه

Xgwm2942AGCAGAGTGAT-
CAATGCCAGA

GGATTGGAGT-
TAAGAGAGAAC-

CG

HSI وزن تک دانه 
سنبله اصلی

Gwm2681BTTATGTGATTGC-
GTACGTACCC

AGGGGATAT-
GTTGTCACTCCAوزن دانه HSI

1. Hot spots



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
45۸

شماره نام نشانگر
برای QTLپرایمر فورواردپرایمر بک واردکروموزوم

Xwmc4072A
CATATTTC-
CAAATC-

CCCAACTC

GGTAATTCTAG-
GCTGACATAT-

GCTC

در طول پر شدن دانه
HSI  در طول پر شدن 

دانه HSI تعداد دانه

Xcfa21291AATCGCTCACT-
CACTATCGGG

GTTGCAC-
GACCTACAAAG-

CA

HSI تعداد دانه  HSI
وزن تک دانه

HSI وزن تک دانه 
سنبله اصلی

Xgwm111.22B
ACCTGAT-
CAGATC-
CCCATCG

TCTGTAG-
GCTCTCTC-

CGACTG

HSI  وزن دانه  HSI
تعداد دانه

HSI تعداد دانه سنبله 
اصلی

WMC5273B
GCTA-

CAGAAAACCG-
GAGCCTAT

ACCCAAGATTG-
GTGGCAGAA

HSI وزن دانه سنبله 
اصلی 

HSI وزن دانه

بدیـن ترتیـب کاشـت دیرهنگام گنـدم در شـرایط تغییـرات اقلیمی موجـود، خطرات 
ناشـی از تنش گرمای انتهایی را تشـدید می کند و محققان نیازمند اسـتفاده از روش های 
نوآورانـه ای بـرای توسـعه ارقامـی بـا آلل هـای جدید هسـتند کـه بتوانند عملکـرد بهتری 
را در شـرایط تغییـرات اقلیمـی بـه وجـود آورنـد. اسـتفاده از تنـوع ژنتیکی جدیـد در این 

مسـیر مهم است.
جمع بنـدی اختافـات در مـورد نظـرات بحـث شـده ی بالا ممکن اسـت بـرای خاتمه 
ایـن فصـل و تعییـن نمایی از چشـم اندازهای آینده مناسـب باشـد. در کل، ایـن موضع بر 
ضـرورت فـوری بـه حداکثر رسـاندن عملکرد تحت تنش تاکیـد دارد که تنهـا با تحقیقات 
متعـدد بین رشـته ای بـه حصـول خواهـد نشسـت. تحقیقـات متعـدد بین رشـته ای بـرای 
مبـارزه بـا طبیعـت کشـت در شـرایط دیـم و آبـی هسـتند دارای اولویـت هسـتند. بـرای 
درک مشـارکت نتایـج حاصـل از ایـن تحقیقات در جهت افزایش سـطوح عملکـرد و تولید 
محصـول، تمرکـز روی هر دو کشـت دیم و آبی ضروری اسـت. دسـتیابی بـه موضوع اخیر، 
 نیازمنـد نـوآوری اسـت و مثال هـای کاسـیک ما را بـه اصاح گنـدم ویژه بهاره/ زمسـتانه 
 برمی گرداند که در اواسط دهه 1۹70 تحت هدایت دکتر رجارام در CIMMYT انجام شد.

ادامه جدول ۹-5- نشانگرهای SSR برای انتخاب با کمک نشانگر.
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 پـس از آن، ژرم پاسـم گنـدم Veery S معرفـی شـد کـه گونه های شـناخته شـده جهانی
 به نام Genaro ،Ures ،Glennson و Seri 82 منجر به تولید Pak 81 در پاکستان شدند و
 در ادامـه در همـان کشـور و در دیگـر مناطـق باعـث معرفـی گندم هـای دیگـری ماننـد

ایـن  شـد.   Luan و   Lira  ،Rohtas 90  ،Pasban  ،Bakhtawar  ،Kauz  ،Pirsabak 85

 گندم هـا بـا دارا بودن نیمـی از بازوی کروموزوم چـاودار )1RS( ملحق شـده به بازوی بلند
کروموزوم 1B ارائه شده توسط چاودار Kavkaz و با منشاء Petkus مشخص شدند. کروموزوم 
 مبادلـه شـده به عنوان یـک انتقـال روبرتسـونیان1 )محصول شکسـت- همجوشـی میانی(

معرفـی شـد و به عنـوان  T1BL.1RS ثبت شـد )مجیـب- کازی و همـکاران، 201۳(. این 
گندم هـا دارای مزیـت رقابتـی فـوق العـاده ای در هر دو محیـط تنش زای زنـده و غیرزنده 
هسـتند و همزمـان بـر پروفیل هـای گیاهـی بسـیاری از برنامه هـای ملی غالب آمـده و به 
 67% از ژرم پاسـمی رسـیدند کـه توسـط CIMMYT در سراسـر جهـان بـرای آزمایش و
 کاربرد منتشـر شـد. چنین گندم هایی سـازگاری گسـترده ای نشـان دادند، زیرا با برخی از

تنش هـای زنده ی عمده به وسـیله ژن هـای Yr9 ،Sr31 ،Lr26 و Pm8 مقابله کردند. آن ها 
 بـه علـت توسـعه ریشـه ای قـوی و همچنیـن دارا بـودن برتری هـای عملکردی چشـمگیر

نسبت به ارقامی که دارای تغییر کروموزومی نبودند، دارای تحمل خشکی بودند.
پـس از آن، تنش هـای دیگـری در ارتبـاط بـا "تغییـرات اقلیمـی" ظاهـر شـدند کـه 
بـرای تهیـه منابـع جدید تنوع ژنتیکـی مورد نیـاز اصاح گـران بودند، زیرا داشـتن مبنای 
ژنتیکـی ضعیـف امـکان رسـیدن بـه اهـداف امنیت غذایـی پایـدار برنامه ریزی شـده برای 
سـال 2050 در سـطح جهـان، را سـلب می کنـد. بایـد در اینجـا بیـان کنیـم کـه یافتـن 
 منابـع تحمـل در منابـع ژنتیکـی بیگانـه مشـکل نیسـت. در و اقـع مشـکل جایـی اسـت 
 که ماهیت و ساختار ژنتیکی مقاومت در منبع بیگانه مشخص نیست. از اواسط دهه 1۹50،

عاقمنـدی بـه گندم هـای وحشـی وجـود داشـت و یافته هـای علمـی متعـددی منتشـر 
شده اسـت، امـا مهم ترین پتانسـیل کنونی بـرای پیشـرفت، در ارتباط نزدیک بـا گونه های 
نسـل های دیپلوئیـد )2n = 2x = 14( اسـت کـه ژنـوم گسـترده هومولوگوس بـا ژنوم گندم 

شـبه D (iihcsuaT .eA) و monococcum T. urartu ssp. Boeoticum) A( هسـتند.
از ایـن رو از اواسـط دهـه 1۹۸0، بهره بـرداری از تنوع گونه های اجـدادی گندم اهمیت 

1. Robertsonian translocation



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
460

بیش تـری پیـدا کـرد. این موضـوع به محققان اجـازه داد تا بـازده تولید را در طـی زمان با 
انتخـاب منابـع بیگانه ای افزایـش دهند که جفت شـدگی کروموزوم هـای همولوگ گندم/ 
 بیگانـه بیش تـر در آنهـا اتفـاق می افتـد. این موضـوع اجزاه می دهـد که بـازده نوترکیبی و

بهره بـرداری از مخـزن ژنـی اولیـه به حداکثـر برسـد. گونـه )Ae. tauschii( از دهه 1۹۹0 
تاکنـون به عنـوان منبعـی مهم برای به دسـت آوردن تنـوع  آللی برای بسـیاری از تنش ها 
اسـتفاده شـده اسـت. تحقیقـات پیرامـون ایـن گونه نتایجـی فراهم آورده اسـت کـه برای 
مقابلـه بـا تنش هایـی ماننـد شـوری، خشـکی و بـه ویـژه تغییـرات رژیـم گرمایـی بسـیار 
ارزشـمند بـوده انـد. گندم هـای جدیـدی کـه بـه نـام گندم هـای مصنوعـی1 شـناخته 
می شـوند، ورود ژنـوم D گنـدم تولیـد شـده انـد )فهیـم و همـکاران، 2015؛ اوگبونایـا و 
همـکاران، 201۳؛ رشـید و همـکاران، 2014(. بـرای دسـتیابی بـه حداکثـر میـزان تنـوع 
جدیـد، محققـان رویکـردی بیـن رشـته ای در پیش گرفتند کـه در آن رشـته های مختلف 
بـا اسـتفاده از سیسـتم های ژنوتیپ یابی پیشـرفته )90K ،9K ،DArT و غیـره( و به کمک 
 داده هـای یکپارچـه ی فنوتیپـی دقیـق، تمـام ویژگی هـای کیفی و کمـی را مـورد مطالعه
 قرار داده اند. به خودی خود این روش های اصاحی نیز با کاربرد نشانگرهای مولکولی، توسعه

روش های نوین و انتشار سریع ارقام جدید تغییر یافته اند.
چنیـن دسـتاوردهایی محققـان را قـادر بـه درک صفـات پیچیـده مهمی ماننـد پدیده 
تنـش گرمـا می سـازد که نیازمنـد فراینـد انتخاب دقیـق ژنوتیپ ها اسـت. بر این اسـاس، 
ایجـاد مقاومـت بـه یک تنـش غیرزنـده مهم مانند شـوری به واسـطه ی منابـع مقاومت از 
گیـاه دیپلوئیـد 2n = 10x = 70( Th. ponticum(، زمینه را برای اسـتفاده از دیپلوئیدهایی 
ماننـد Th. Bessarabicum یـا 2n = 2x = 14( L. elongatum( فراهـم می کنـد. بـرای 
تحقیقـات آینده، پیشـنهاد می شـود که بایـد روی منابـع ژنتیکی با ارتبـاط ژنومی نزدیک 
بـه منبـع ژنـی اولیـه متمرکز شـد که بـا ژنوم هـای گنـدم موجود در مخـزن اولیـه قرابت 
دارنـد. اگرچـه چنیـن ارزش اصاحـی در منابـع اولیـه وجود نداشـته باشـد، ابتـدا باید در 
منابـع ثانویـه یـا ثالثیـه دیپلوئیـد کنـدوکاو کرد کـه ممکن اسـت تحمل بسـیار خوبی به 

تنش موردنظر داشـته باشـند.
ایـن فصـل جنبه هـای متفـاوت اثـرات گرما بـر عملکـرد گنـدم را ارائه کـرد این فصل 

1. Synthetic wheats
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نشـان می دهند که سـطح بالایی از ترکیب بین رشـته ای در سـه مرز تحقیقاتی مشـخص 
حوزه هـای پایـه، اسـتراتژیک و کاربـردی مـورد نیـاز می باشـد و بـا میزان محصـول نهایی 
در سـطح مزرعـه بـر حسـب تـن در هکتـار در ارتبـاط باشـد. ایـن نکتـه به دلیـل افزایش 
جمعیـت جهانـی و وجـود شـکاف میـان تولیـد در همه جـا، حائـز اهمیت اسـت و چالش 
بـرای تغذیـه مـردم با غذای مغذی، دسترسـی آسـان و مناسـب بودن از نظـر اقتصادی در 
طـول چنـد دهـه اخیـر، اقدامی مهم اسـت که تحت شـرایط تنش هـای تولیـد )حاصل از 

هـر دو نـژاد بیمـاری زای قدیمی و جدید( قـرار دارد.
 اهداف تولید برای به حداکثر رساندن عملکرد باید به شیوه ای چند منظوره مورد توجه

قـرار گیرنـد. بـا در نظـر گرفتـن پاکسـتان به عنـوان مثـال )اگرچـه در مـورد کشـورهای 
دیگـر نیـز ایـن موضوع صحیح اسـت(، نیازمنـد تعیین شـکاف تولید عمیق بیـن تولید در 
قطعـات آزمایشـی و داده های عملکرد حاصل از کشـت مـزارع وجـود دارد. این محدودیت 
قطعـاً در نتایـج پژوهشـی نیسـت، بلکـه نیاز بـه مدیریت بیش تر و پاسـخگو بودن نسـبت 
بـه فناوری هـای تـازه دارد. بـا این حال، بـرای آینده، محققـان باید تاش کننـد که ارزش 
افـزوده اصاحـی بیش تـری به دسـت آورده و تنـوع آللی کـه ویژگی های اجـزای عملکرد 
 ماننـد سـنبله های بـزرگ، وزن هزاردانـه بیش تـر، کارایـی فتوسـنتزی بهبـود یافتـه و

تعـداد دانـه در سـنبله را افزایـش دهنـد. بـا چنیـن اقداماتـی، صفـات زراعی مهـم بهبود 
می یابنـد و امـکان تجمـع آلل هـای جدیـد مفیـد فراهم می شـود کـه در افزایـش عملکرد 

مؤثر هسـتند.
هرگـز بهبـود یـک صفت بـه تنهایـی نمی تواند نیـاز تولید مـا را را برطرف و اگـر ما به 
دنبـال افزایـش میانگیـن 2/6 تـن در هکتار گنـدم در پاکسـتان به میزان ۹ تـن در هکتار 
برای گندم بهاره باشـیم، بایسـتی روش چندرشـته ای اتخاذ کنیم که شامل فرایند تحقیق، 
اسـتفاده از فناوری هـای کارآمـد و مدیریت مناسـب باشـد. بـا تمام محدودیت ها، بایسـتی 
تولیـد بـه دقـت مورد نظـارت قـرار گیرد. نیـل به این هـداف بسـیار چالش برانگیز اسـت، 
 امـا ایـن اهـداف بـه روشـنی به مـا اجـازه می دهنـد کـه خوش بین باشـیم، به طـوری که

دیـدگاه امنیـت غذایـی سـال 2050 و چشـم اندازهای آینـده بـرای پایـداری محصـول را 
بـرآورده سـازیم. چنیـن دسـتاوردها بـه ما اجـزاه خواهنـد داد تـا برنامه های جدیـد مانند 
»گرسـنگی صفـر1« را راه انـدازی کنیـم و امیدوار باشـیم در آینده بتوانیم بـازده عملکرد را 

بـر اسـاس روش های پیشـرفته چندرشـته ای افزایـش دهیم.

1. Zero hunger
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فصل 10:
اثر CO2 بالا و تنش دما روی غلات





1-10- مقدمه
جهـان در حـال حاضـر به دلیـل افزایـش دمـای غیرقابـل انـکار سیسـتم آب و هوایـی 
زمیـن، تغییـرات بسـیار بـی سـابقه ای را تجربـه می کنـد. از  سـال1۸50 هر  دهـه از دهه 
قبـل خـود گرم تـر شـده  اسـت و گرم تریـن دوره ۳0 سـاله )2012-1۹۸۳( در نیمکـره 
شـمالی طـی 1400 سـال اخیـر بـود )IPCC، 2013(. در نتیجـه، نگرانی هـای جدی برای 
آینـده بشـریت درتغییـرات اکولوژیکی ناشـی از گرمایش زمین، کاهش بـارش برف و ذوب 
شـدن یـخ ، افزایش سـطح دریا و افزایـش میزان گازهـای گلخانه ای )GHGs( در سراسـر 
جهـان وجـود دارد )IPCC، 201۳؛ ناسـتیس و همـکاران، 2012(. بهره بـرداری بی رویـه 
از منابـع طبیعـی )بـرای مثـال احتـراق سـوخت فسـیلی، تغییـرات اسـتفاده از زمیـن و 
جنگل زدایـی( و فعالیت هـای صنعتـی در جامعـه )بـرای مثـال تولیـد سـیمان( منجـر به 
افزایـش غلظـت اتمسـفری گازهـای گلخانـه ای از جملـه کربـن دی اکسـید )CO2(، متان 
)CH4(، و نیتـروژن اکسـید )N2O( می شـود، کـه عصر پیشـرفت صنعت به ترتیب سـطوح 
آنهـا را تـا حـدود 40درصـد، 150 درصد و 20 درصـد افزایش داده اسـت )IPCC، 201۳؛ 
میـرس و همـکاران، 2014(. نـه تنهـا غلظت اتمفسـری بلکـه غلظت GHGها ثبت شـده 
.)201۳ ،IPCC( در هسـته های یخ در طول ۸00000 سـال گذشـته افزایش یافته اسـت

به طورکلـی، تغییـرات آب و هـوای شـدید )سـرما و گرمای شـدید( و مخاطـرات آب و 
 هوایی )سـیاب ها به دلیل بارش های سیل آسـا،طوفان ها و خشـکی های شـدید( به همراه

کاهش طول روز و شـب های سـرد و افزایش طول روز و شـب های گرم در مقیاس جهانی 
مشـاهده شـده اند )ارنل و گوسـلینگ، 2014(. ایـن رویدادها، تهدیدی بـرای زندگی ایجاد 
می کننـد )اسـتفان و همـکاران، 201۳(. بنابرایـن، ناهنجـاری و رویدادهـای آب و هوایـی، 
 نگرانـی در مـورد تغییـر آب و هوایـی جهانی عامل تنش زای بسـیار مهم برای کشـاورزی و
 تولید غذای جهانی مطرح کرده اسـت، چراکه گیاهان به طور مسـتقیم به CO2 محیطی و

دمـا واکنـش می دهنـد. از ایـن رو، کشـاورزی یکـی از بخش های کلیدی اسـت که توسـط 
تغییـرات آب و هـوا، به طور مسـتقیم و غیرمسـتقیم تحـت تأثیر قـرار می گیرند.
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CO2 -10-1-1 اتمسفری و دمای جهانی
آخریـن گـزارش ارزیابـی IPCC( IPCC، 2013( تغییـرات را شـرح داده و هم چنیـن 
پیش بینی هـای متنوعـی بـرای متغیرهـای اقلیمـی کنونـی ارائـه کـرده اسـت. غلظـت 
اتمسـفریک CO2 در سـال 201۳ به سـطح ۳۹6/4۸ میکرومول بر مول افزایش یافت )داده 
ESRL-NOAA( از سـطح پیـش صنعتی شـدن ppm 2۸0 بـوده و پیش بینـی می شـود 

 تـا سـطح ppm 550 در نیمـه ایـن قـرن برسـد کـه ممکـن اسـت بـه 700 میکرومـول
 بـر مـول تـا انتهای قرن افزایش یابـد )IPCC، 2007؛ پرنتیک و همـکاران، 2001؛ روپاچ و

همـکاران، 2007(. مشـاهدات پالائوکامیـت1 براسـاس مدل هـای سیسـتم  زمیـن متنوع 
)EMMs( پیش بینـی کـرد کـه تغییـر اقلیـم تـا حـدوی افزایـش منابـع کربـن اقیانوس و 
زمیـن را ناشـی از افزایـش CO2 اتمسـفریک جبـران می کنـد و این امر منتج بـه احتباس 
بیش تر CO2 اتمسـفریک منتشـر شـده انسانی در اتمسـفر می شـود )IPCC، 201۳(. این 
 تغییـرات باعـث افزایش دما تا حدود 0/۸5 درجه سـانتی گراد در طول دوره 1۸۸0-2021

می شـوند و تقریبـاً کل جهـان گرمایـش را بـا تغییـرات چنـد ده سـاله تجربـه خواهد کرد 
)IPCC، 201۳(. عـاوه بـر ایـن، گـرم شـدن اقیانـوس نیـز در مقیـاس جهانـی افزایـش 
می یابـد و عمدتـاً ایـن افزایـش دمـا نزدیـک بـه سـطح یعنـی 75 متـر بالایـی در طـول 
 .)201۳ ،IPCC( اتفـاق می افتـد دوره 2010-1۹71 در هـر 0/11 درجـه سـانتی گراد 
 هم چنیـن پیـش بینـی شـده  اسـت که افزایـش بیش تـر GHGها نیـز تأثیر قابـل توجهی 
بـر تغییـرات آب و هوایـی داشـته باشـد )فـرم و اسـتون، 201۳(، چندیـن مـدل تغییرات 
آب و هوایـی )GCMهـا( پیـش بینـی می کنـد کـه در شـرایط نامنظـم مصـرف انـرژی 
 CO2 فعلـی، میانگیـن سـالانه دمـای هوای سـطح جهـان به دلیـل دو برابر شـدن غلظـت
اتمسـفری و افزایـش مقـدار GHG در مقایسـه بـا دوره مرجـع 1۹۹0-1۹60 تـا 1/5-4 
درجـه سـانتی گراد افزایـش خواهد یافـت )بولین و همـکاران، 1۹۸6؛ هانسـن و همکاران، 
2010؛ رینـد و همـکاران، 1۹۹0(. ایـن امـر عواقـب نامطلوبـی را بر تمام اکوسیسـتم های 
جهـان از جملـه اکوسیسـتم های زراعـی در بر داشـته اسـت. رونـد افزایـش CO2 و دما در 

سـه دهه گذشـته، در شـکل 10-1 نشـان داده شده اسـت.

1. Palaeoclimatic
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 CO2 شکل 10-1- میانگین نزولی سالانه دمای هوا در سطح جهان )براساس 1۹۸0-1۹51( و غلظت
جهان در سه دهه گذشته )201۳-1۹۸4( نشان دهنده افزایش معکوس روند غلظت CO2 و دما است، این 

ESRL و ESD، NASA امر گرمایش فزاینده سیستم های زمینی را اثبات می کند. منبع: داده

2-1-10- تغییرات اقلیمی و کشاورزی
علی رغـم اهمیـت افزایش صنعت در جهان، کشـاورزی نقش حیاتـی در تضمین امنیت 
غـذا و رفـاه جمعیـت رو بـه رشـد دارد. عقیـده بـر این اسـت که بـا مجموعـه چالش های 
پیچیـده در امنیـت غذایـی جهانـی روبـه رو هسـتیم، زیـرا تغییـرات آب و هوایـی منبـع 
 اصلـی نوسـانات تولیـد مـواد غذایی جهانـی در کشـورهای در حال توسـعه اسـت )کوما و

همـکاران، 2014؛ مندلسـون، 2014؛ پـودل و کوتانـی، 201۳؛ تیفیلـد، 2011(. رشـد و 
توسـعه گیاهان به عوامل زیسـت محیطی وابسـته اسـت )جونز، 201۳( و می تواند توسـط 
برهمکنـش عوامـل مختلـف آب و هوایـی هم چـون دمـا، بـارش، رطوبـت، فشـار و غیـره 
 تحـت تأثیـر قـرار گیـرد )کوتفـورت و همـکاران، 2007(. گیاهـان در شـرایط آب و هوایی

مختلـف رفتـار متفاوتی خواهد داشـت و اثرات متفاوتی را به طور مورفولوژیکی )بینسـتون، 
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200۳(، فیزیولوژیکی یا در سـطح پارامترهای بیولوژیکی نشـان خواهد داد )هوگس، 2000(.
تخمیـن تغییـرات رخ داده در سـطوح مختلـف کیفیـت و کمیـت رشـد محصـولات 
 زراعـی مهـم را مشـخص خواهـد بـود )یونکسـیا و میشـل، 2011(. اثـرات روی کیفیـت و

کمیت تولیدات کشاورزی احتمالاً از اثر مستقیم دمای بالا یا باران نامناسب که اغلب اوقات 
بهـره وری محصـولات زراعـی را محدود می کنـد در مناطق حاره ای و معتـدل اتفاق خواهد 
افتاد )موریسـون و مورکروفت، 2006؛ تریپاتی و سـینگ، 201۳(. تغییرات آب و هوایی با 
 مشکات دیگر، هم چون کمبود منابع، تخریب خاک و کیفیت آب، تولید محصولات زراعی

را تحـت تأثیـر قـرار خواهـد داد و مقـدار ایـن تأثیـرات بـر عملکـرد محصـول بـه صـورت 
محلـی متفـاوت خواهد بود )توبللو و همـکاران، 2002(. در نتیجه رفتـار محصولات زراعی 
در دامنـه دماهـای مختلف ممکن اسـت به صورت متفاوت باشـد و برخـی از محدودیت ها 
ممکـن اسـت کشـنده باشـند. بـرای مثـال، بـه نظـر می رسـد بـرای گنـدم دمـای پاییـن 
 کشـنده 1/2± 15/2 درجـه سـانتی گراد و دمـای بـالای کشـنده 47/5 درجه سـانتی گراد

باشد )پورتر و گاویت، 1۹۹۹(؛ دمای بالاتر از ۳5 درجه سانتی گراد برای زنده مانیدانه های 
 گرده ذرت کشـنده اسـت )دوپوس و دومس، 1۹۹0( و دما بیش از ۳5 درجه سـانتی گراد

در پرچـم درصـد بـالای عقیمـی سـنبلچه برنـج را باعـث می شـود )یوشـیدا، 1۹۸1(. 
سـناریوهای مختلـف تغییـرات آب و هوایـی شـامل دمـای بالاتـر، تغییـرات در بـارش و 
غلظـت CO2 اتمسـفری در محصـولات زراعـی متفـاوت بـوده و درک واکنـش گیاهـان به 
چنین متغیرهایی ضروری اسـت )دی سـالوا و همکاران، 201۳؛ اورت و همکاران، 2002؛ 

کریشـنان و همـکاران، 2007؛ ردیسـما و همـکاران، 2010(.
مطالعـات نشـان می دهنـد که تحـت سـناریوهای آب و هوایـی کنونی، افزایش سـطح 
CO2 ممکـن اسـت اثـرات مثبتـی بـر تولید محصـولات زراعی داشـته باشـد امـا همزمان 

افزایـش دمـا آن را منفـی خواهـد کرد )بیشـوپ و همـکاران، 2014؛ روسـنزویگ و توبللو، 
 2007(. غلظـت CO2 بالاتـر ممکن اسـت منجر به افزایش میزان فتوسـنتز خالص شـود و

ممکـن اسـت تعـرق را نیـز کاهـش دهـد )میشـرا و همـکاران، 201۳(. اگرچـه، مطالعات 
نشـان دادنـد کـه افزایـش یک درجـه سـانتی گراد در دمـای جهانی بـه کاهـش بهره وری 

گیاهـان منجـر خواهـد شـد )بکـر و همـکاران، 1۹۹5؛ لوبـل و همـکاران، 201۳(.
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اکوسیسـتم های کشـاورزی مختلـف در سراسـر جهـان بـه شـدت تحت تأثیـر افزایش 
پیش بینـی شـده غلظـت CO2 اتمسـفری و افزایـش دمـای مرتبـط قـرار خواهنـد گرفـت 
)آگارول و سـینها، 1۹۹۳؛ سـنویرا و نورتـون، 2011؛ اسـترک، 2005(. اثـرات مثبـت و 
 منفـی افزایـش دمـا و CO2 بـر عملکـرد محصـولات زراعی مورد توجـه قرار دارنـد )لوبل و

بـورک، 200۸؛ لودویـک و آسـنگ، 2010؛ سـنویرا و کونـاری، 1۹۹7( در کل مشـخص 
شده اسـت کـه افزایـش دمـا عملکردهـا و کیفیت محصـولات زراعـی بسـیاری و مهم تر از 
همـه غـات را کاهش می دهـد )آدمس و همکاران، 1۹۹۸؛ سـیبرت و همـکاران، 2014(. 
بنابرایـن تغییـر در عملکـرد محصـولات زراعـی باید با تعـادل بین اثرات مسـتقیم منفی و 
مثبـت تغییـر اقلیم بر رشـد و توسـعه گیاه مشـخص شـود. لـذا ارزیابی ایـن پیامدها روی 
محصـولات زراعـی مختلـف بـه ویژه غـات، که نقـش اصلی در امنیـت غـذای جهانی ایفا 

می کنـد، ضروری اسـت.

3-1-10- غلات: تثبیت CO2 فتوسنتزی و جنبه های غلظت
غلـه یـک علـف و عضـوی از خانـواده تک لپـه ای پوآسـهGramineae( 1( اسـت، جهت 
ترکیبـات خوراکـی دانه هایشـان )Caryopsis( شـامل آندوسـپرم، جوانـه و سـبوس اسـت 
 ،)2006 ،FAO( کشـت می شـوند. طبـق اظهارات سـازمان خوار و بار و کشـاورزی جهانـی
غـات محصولاتـی هسـتند کـه تنهـا برای دانه خشـک کشـت می شـود. جـدا از محتوای 
رطوبـت و سـلولز غیرخوراکـی موجـود در غات، دانـه همه غات غنـی از ویتأمین ها، مواد 
معدنـی، کربوهیـدرات )نشاسـته(، چربـی، روغـن، فیبر،پروتئیـن و برخـی از عناصر غذایی 

مهم هسـتند )USDA، 2011؛ جـدول 1-10(. 
غـات در مقادیـر زیـادی در بسـیاری از قسـمت های جهـان رشـد می کننـد و بیش از 
هـر نـوع محصـول دیگـری در تأمین انـرژی غذایی جهـان تنقـش دارد. شـواهدی موجود 
نشـان می دهـد کـه مصـرف منظـم غـات، به خصـوص دانـه، ممکـن اسـت در ممانعت از 
بیمـاری کلرونیـک هم چـون بیماری عروقـی قلب، دیابت و سـرطان کولون )روده راسـت( 
نقـش ایفـا کند )البرتـس و همـکاران، 2000؛ جنکینـس و همـکاران، 2002(. واریته های 
متنوعـی از محصـولات غلـه ای )گنـدم، برنج، ذرت، جـو، سـورگوم، ارزن، یـولاف، چاودار، 

1. Poaceae
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ترتیکالـه، فونیـو1، تـف2، اسـپلت۳، اینی کـرون4، امـر5، دورم6 و غیـره( به طـور گسـترده در 
اشـکال مختلـف بـا توجه بـه اثـرات مثبت آن ها در سـامت اسـتفاده می شـوند. 

تولیـد ایـن محصـولات بیـش از 40 درصـد مناطـق زراعی جهانـی، 55 درصـد کالری 
 ،FAOSTAT( غیرگوشـتی و بیـش از 70 درصـد غـذای حیوانـات را تشـکیل می دهـد

2012؛ لـف و همـکاران، 2004(. 

جدول 10-1- ترکیبات بیوشیمایی متنوع انواع مختلف مواد غذایی در غات، اهمیت معنی دار آن ها برای 
غذا و امنیت سامت جمعیت جهانی

ترکیبات بیوشیمیاییدسته بندی مواد غذاییردیف
آمیلوز، آمیلوپکتینکربوهیدارت ها1

گلوتلیـن، گلوتنیـن، گلیادیـن، پرولامین، هوردیـن، آلبومین، پروتئین2
لکتین ها گلوبولیـن، 

پلـی کل چربی ها۳ چـرب  اسـید  سیس-مونوسـاتچورت،  چـرب  اسـید 
تچورت سـا

لیسـئین، آمینو اسیدها4 لوسـین،  ایزولوسـین،  آلانیـن، هیسـتدین،  فنیـل 
وانیـل تریپتوفـان،  ترونیـن،  متیونیـن، 

C ،A و B12 یافـت نمی شـوند، تیامیـن، نیاسـین، ریبوفاوین، ویتأمین ها5
E و D یافـت می شـوند

Se ،Ca ،Na ،Zn ،Mg ،Fe ،Kعناصر6

آربینوکسیان ها، بتا- گلومان هاپلی ساکاریدهای غیر نشاسته ای )فیبرها(7

 فاونوئیدهـا، توکوترینول هـا، توکوفرول ها، کارتنوئیها، لیگنین هافیتو کمیکال ها۸
)فیتو-اوستروگن(

فیتـات، تانن ها، گویتروگـن )تیامید(، لکتین ها، آلکیلرسـورکینول ها، ضد مواد غذایی۹
بازدارنده هـای آلفا-آمیاز 

1. Fonio

2. Teff

3. Spelt

4. Einkorn

5. Emmer

6. Durum
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روندهـای مصـرف جهانـی غـات رو بـه افزایـش اسـت و در نتیجه پاسـخ بـه نیازهای 
جمعیـت در حـال رشـد جهان در سـناریو کنونـی تغییر اقلیم که به طور مسـتقیم رشـد و 

توسـعه غـات را تحـت تأثیـر قرار خواهـد داد با مشـکل روبه رو اسـت
غات برحسـب دو نوع مختلف مسـیر تثبیت CO2 اتمسـفری فتوسـنتزی دسته بندی 
 C4 اتمسـفری منبع کربن برای این مسیرهاسـت. مسـیر CO2 .)C4 و C3 می شـوند )مسـیر
از مسـیر C3 متفاوت اسـت زیرا در C4 یک مکانیسـم متمرکز کردن برای غلظت CO2 بالا 
در مکان های کربوکسیاسـیون فتوسـنتزی در برگ ها درگیر اسـت در حالی که فتوسـنتز 
C3 انحصاراً به انتشـار CO2 از خارج اتمسـفر در مکان های تثبیت CO2 در برگ ها وابسـته 

اسـت )چاواریـا و سـانتوس، 2012؛ اهلرینگـر و سـرلینگ، 2002(. در گیاهـان عالـی، از 
جملـه غـات C3، کربن از طریـق چرخه کالوین، فرایند تثبیت کاتالیز شـده توسـط آنزیم 
 روبیسـکو ساخته می شـود )ریبولوز-1،5-بی فسفات کربوکسیاز/اکسـیژناز( )شکل 2-10(

)اهلرینگر و سـرلینگ، 2002؛ لا و کرافت-برندنر، 1۹۹۹؛ ماکینو،1۹۹4(. در این چرخه از 
دسـت رفتـن CO2 تثبیت شـده نیـز به دلیل فعالیت اکسـیژناز وابسـته به نور و وابسـته به 
افزایـش CO2، یعنـی تنفـس نـوری، در جهت مخالف فتوسـنتز عمل می کنـد رخ می دهد 
)اهلرینگـر و سـرلینگ، 2002(. در مقابـل، غـات C4 مسـیرهای آنزیمی مختلـف دارند و 
میـل ترکیبـی بسـیار بیش تـری بـرای CO2 بیش تری نسـبت به غـات C3 دارنـد که فاقد 
 C4 فعالیـت اکسـیژنازی هسـتند ) لا و کرافت-برندنـر، 1۹۹۹(. در ایـن فرآینـد گیاهـان
 مکانیسـم مؤثرتـری برای غلیظ کردن CO2 با روبیسـکو اشـباع شـده بـا CO2 و به حداقل

رساندن مسیر تنفس نوری نشان می دهد )شکل 10-2؛ چاواریا و سانتوس، 2012(.
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شکل 10-2- چکیده سرنوشت CO2 اتمسفریک در محصولات غله ای C3 و C4 از طریق دو نوع مختلف 
چرخه های فتوسنتزی )چرخه های C3 و Ο ،(C4 نشان دهنده یک مولکول کربن. G3P، گلیسرآلدئید-۳-

فسفات؛ OAA، اوکسالات؛ PEP، فسفوانول پیروات؛ PGA، فسفوگلیسرات؛ RuBP، ریبولوز بیس فسفات. 
منبع: اهلرینگر و سرلینگ، 2002؛ لیکی و همکاران، 2004، 200۹؛ لیگود، 2002؛ لین و همکاران، 1۹۹7؛ 

ماسینو، 1۹۹4؛ وون کامرر و فوبانک، 200۳؛ وو و همکاران، 1۹۹7.)

فراوانی گیاهان با سیسـتم فتوسـنتزی C3 و C4 به شـدت وابسـته به دمای اتمسـفری 
و فصـل رشـد مرتبط اسـت. هر دوی غـات C3 و C4 با تنش دمـا و CO2 بالا در روش های 
 CO2 مختلفـی تحـت تأثیـر قـرار می گیرند زیـرا این محصـولات به طـور مختلف به دمـا و
 CO2 ،بـالا به طـور جداگانـه و در ترکیـب باهـم واکنـش نشـان می دهنـد. به طـور کلـی
بـالا بـرای غـات C3 مناسـب خواهـد بـود در حالی کـه دمای بالا بـرای غات C4 مناسـب 
خواهنـد بـود. دمـای گـرم و مقادیـر کم CO2 اتمسـفری بـرای گیاهان C4 مطلوب اسـت، 
افزایـش در CO2 اتمسـفری بـرای محصـولات C3 مطلـوب اسـت )اهلرینگـر و سـرلینگ، 
2002؛ سـنویرا و نورتـون، 2011(. بـا پیش بینـی افزایـش CO2 و همـراه بـا گرمایـش 
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جهانـی، مناطـق رشـد غـات در معـرض حتـی دماهـای بالاتـر خواهنـد بـود و از ایـن رو 
اندازه گیـری ایـن اثـرات دمـای بـالا و CO2 بر رشـد، توسـعه و فرآیندهـای عملکرد غات 
هنـوز در حال انجام اسـت )میرس و همکاران، 2014؛ پراسـد و همـکاران، 2006(. اگرچه، 
مطالعـات نشـان می دهـد کـه مضاعـف کـردن CO2 می توانـد رشـد، بیومـاس و عملکـرد 
محصـولات C3 را تـا 50-10 درصـد و بـرای محصـولات C4 تـا 10-0 درصـد افزایش دهد 
)پورتـر و نـاواس، 200۳(. اثـرات ترکیبـی CO2 و دما می توانند این اثر را متعادل سـازند و 
حتـی موجـب اثـرات زیـان آور بیش تری کـه می توانند منجر بـه کاهش کمیـت و کیفیت 
غـات و در نتیجـه تهدیـد امنیـت غـذای جهان شـوند )بکر و همـکاران، 1۹۹5؛ پراسـد و 

همکاران، 2005؛ اسـکو و همـکاران، 201۳(.

2-10- اثرات فیزیولوژیکی و بیوشیمیایی CO2 و دما بر غلات
افزایـش دمـا و غلظـت CO2 اتمسـفری و تغییـرات در الگوهـای تسـهیم فرآیندهـای 
فیزیولوژیکـی و بیوشـیمیایی گیـاه را تحـت تأثیر قـرار می دهند )لالور و میتشـل، 2000؛ 
لونـگ و همـکاران، 2004(. قرار گیری در معرض CO2 زیاد ممکن اسـت تنش های زیادی 
تولیـد کنـد و واکنش هـای بیوشـیمیایی و فیزیولوژیکـی مختلفـی در گیاهان القـا کند، و 
 ترکیبـات شـیمیایی و هم چنیـن کیفیـت برداشـت آن هـا را تغییـر دهـد )شـکل ۳-10(.

اثـرات CO2 افزایـش یافته و دمای مرتبط بر فیزیولوژی و توسـعه گیاهان موضوع تحقیقات 
در طـول ۳0 سـال گذشـته بوده اسـت )کونـروی و همـکاران، 1۹۹4؛ میـرس و همکاران، 
2014؛ پترسـون و همـکاران، 1۹۹۹؛ سـنویرا و نورتـون، 2011؛ وون کامـرر و فوربانـک، 
200۳(. ایـن عوامـل ممکـن اسـت فرآیندهـای فتوسـنتزی، واکنش های روزنـه ای، تعرق، 
پروتئیـن، لیپیـد، کربوهیدرات-های غیرسـاختاری، مـواد معدنی، آنتی اکسـیدان ها و غیره 
را تحـت تأثیـر قـرار دهـد کـه ایـن امر منجر بـه هم تغییـرات مثبـت و منفـی در کیفیت 
 محصولات زراعی می شـود )کوسـانی و رینولـدز، 2012؛ داماتا و همـکاران، 2010؛ پاول و

همـکاران، 2014؛ ژانـگ و همـکاران، 201۳(. اثـرات کلـی بـه زمان و شـدت تنـش، گونه 
 محصـول زراعـی و مراحل مختلف گیاه ارتباط دارد )آقاملکی و همـکاران، 2014؛ باورلی و

راجرمن، 2004؛ بروکینگ، 1۹76(.
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1-2-10- واکنش های روزنه ای
تشـخیص واکنـش روزنـه بـه CO2 و دمـای بـالا بـرای درک واکنش هـای محصـولات 
زراعـی مهـم اسـت )لوبـل و همـکاران، 201۳؛ لونـگ و همـکاران، 2004(. از آن جـا کـه 
روزنـه در تمـاس آنـی با CO2 قـرار دارد و اثـرات آن در مورفولوژی1 برگ هـا و تغییر تعداد 
و انـدازه روزنـه مشـاهده می شـود )فیلـد و همـکاران، 1۹۹5(. تراکـم روزنه در برنج شـاید 
توسـط CO2 بـالا و دمـا به طـور منفـی تأثیر گذار باشـد، چرا که ممکن اسـت همبسـتگی 
مثبـت بیـن انـدازه روزنـه و CO2 بـالا باشـد )فرانکـس و همـکاران، 200۹(. سـلول های 
نگهبـان روزنـه و مزوفیـل می تواند به طور مسـتقیم تغییر در CO2 اتمسـفری را حس کند 
)چـاوز و همـکاران، 200۹(، روزنـه به طـور مسـتقیم به غلظـت CO2 اطراف بـرگ واکنش 
نشـان نمی دهـدو گیرنده هـای CO2 بـرای عمـل روزنـه ای در واقـع در دیوارهـای جانبـی 
درونـی سـلول های نگهبـان روزنـه اپیدرمی در نظر گرفته می شـوند )اتـری و رتور، 200۳؛ 
هثرینگتـون و وودوارد، 200۳؛ توبللـو و اورت، 2002(. عـاوه بـر ایـن، بـا افزایـش تقاضـا 
بـرای تعـرق، دماهـای بـالا بسـته شـدن روزنـه را تحریـک می کنـد )برناچی و همـکاران، 
2007(. بسـته شـدن روزنـه معمـولاً در CO2 بالا مشـاهده می شـود کـه این امـر همراه با 
کاهـش از دسـت رفتـن گرمـای نهان اسـت، بنابرایـن دمای بـرگ را نیز افزایـش می دهد 
)کیمبـال و برناچـی، 2006(. اگرچـه، مکانیسـم بسـته شـدن روزنه در واکنـش به غلظت 

CO2 هنـوز روشـن نیسـت )میرس و همـکاران، 2014(. 

1. Morphology
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 شکل 10-۳- خاصه اثرات مختلف تنش CO2 بالا و دما بر قسمت های مختلف گیاه محصولات غله ای. 1- اثرات
بر ریشه؛ 2- اثرات بر ساقه؛ ۳- اثرات بر برگ ها و روزنه ها؛ 4- اثرات بر فتوسنتز؛ 5- اثرات بر کیفیت دانه و 

عملکرد؛ 6- اثرات بر فرآیند زایشی.

همان طـور کـه غلظت CO2 در حفـره روزنه ای )Ci(، غلظت اتمسـفری آن )Ca( و نرخ 
آن )Ci/Ca( ممکـن اسـت منجـر به بسـته شـدن جزئـی روزنـه در غلظت CO2 بالا شـود 
)فیلـد و همـکاران، 1۹۹5؛ میدلین و همـکاران، 2001(. هدایت روزنـه ای )gs( نیز یکی از 
عوامـل کلیـدی توسـط CO2 بـالا و دما تحـت تأثیر قـرار می گیرنـد و میزان فتوسـنتز در 
محصـولات غـات را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )میدلیـن و همـکاران، 2001؛ رودریگز و 
داویـس، 1۹۸2(. بـرای مثـال، دمای بـالا )42-۳6 درجه سـانتی گراد( به طـور معنی داری 
gs را در ذرت کاهـش می دهـد )لوبـل و همکاران، 201۳؛ اکسـو و همـکاران، 2011(. این 

امـر ممکـن اسـت با کاهـش یا افزایـش تبـادل گازی و در نتیجـه کاهش عملکـرد گیاه را 
تحـت تأثیر قـرار دهد.
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2-2-10- اثرات بر فرآیندهای فتوسنتزی و تعادل کربن مرتبط
نگرانی هـای اساسـی بـه دنبـال واکنش هـای CO2 در دماهـای بـالا از جملـه کاهـش 
نسـبت فتوسـنتز بـه تنفـس و فتوسـنتز ناخالـص بـه تنفـس تاریکی اسـت )موریسـون و 
لالـور، 1۹۹۹(. اثـرات تغلیـظ CO2 بر عملکرد غـات )اردا و همـکاران، 2005( از آن جایی 
که تا حد زیادی وابسـته به دما هسـتند )پوللی، 2002؛ سـیبرت و همکاران، 2014(، و از 
طرفـی دمـای هوای جهـان و دمای خاک در حال افزایش هسـتند، مهم هسـتند. بنابراین، 
درک این کـه چگونـه غـات بـه این تغییـرات محیطـی واکنش نشـان می دهنـد، ضروری 
اسـت )ثیتیسـاکاکول و همـکاران، 2012(. گزارشـاتی وجـود دارد کـه نشـان می دهـد 
سـرعت فتوسـنتز در در معـرض کوتـاه مـدت CO2 بالا افزایـش می یابد )مـور و همکاران، 
1۹۹۸؛ وون کامـرر و فوربانـک، 200۳؛ اکسـو و شـن، 2002(. اگرچـه، قـرار گیـری بلنـد 
مـدت گیاهـان در معـرض غلظـت CO2 بـالا همیشـه القـا کننده فتوسـنتز نبـوده وممکن 
اسـت گیاهـان بـه افزایـش CO2 خـو گیـری کـرده و یـا غیرحسـاس شـوند )ارپ، 1۹۹1؛ 
دلوسـیا و همـکاران، 1۹۸5؛ فـاراگ و همـکاران، 1۹۹1(. خوپذیری به مفهـوم اثر طولانی 
مدت CO2 بالا اتمسـفری بر رشـد و توسـعه و پایداری دسـتگاه های فتوسـنتزی می باشـد 

)لین و همـکاران، 1۹۹7(.
افزایـش طولانـی مدت CO2 منجر به انباشـته شـدن کربوهیدرات در غات C3 شـده و 
ظرفیت فتوسـنتزی اشـباع می شـود )لیکی و همکاران، 200۹؛ میرس و همکاران، 2014(. 
قـرار گرفتـن طولانـی مدت در معـرض CO2 ممکن اسـت روبیسـکو را غیرفعـال کند، که 
ایـن امـر باعـث عـدم بازیابـی آن بعـد از این فرایندشـود و این امر نشـان دهنده آن اسـت 
کـه غاتضرورتـاً به انباشـتCO2 بالا را در سـطح بیوشـیمیایی پاسـخ نمی دهنـد )ماکینو، 
 CO2 طیفـی از فرآیندها هم چون مکانیسـم غلیـظ کردن ،C4 1۹۹4(. در حالی کـه غـات
 اطـراف روبیسـکو در سـلول های غاف آونـدی، اثر اشـباعی CO2 ایجاد می کند )زیسـکا و

 بونسـه، 1۹۹7(، تثبیـت مسـتقیم CO2 و انتشـار از سـلول های غـاف آونـدی )وتلینگ و 
 همـکاران، 2000(، فتوسـنتز شـبیه C3 در برگ هـای C4 )زیسـکا و همـکاران، 1۹۹۹( و

هدایـت روزنـه ای کـم )انیسـورث و روگـرز، 2007( شـاید القا کننـده فتوسـنتز در مقادیر 
بـالای CO2 اتمسفریباشـد )انیسـورث و روگـرز، 2007؛ لیکـی و همـکاران، 2004(.
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 دماهای بالا تنفس گیاه را بیش از فتوسنتز افزایش دهند )والنتینی و همکاران، 2000(.
 میزان اشباع نوری فتوسنتز غات C3 مانند گندم و برنج در دماهای نزدیک ۳2-20 درجه سانتی گراد
 بـالا اسـت، بـا این وجـود افزایش غیرخطی شـیب تنفس محصـولات برای دماهـای 15 تا

40 درجـه سـانتی گراد ذکـر شده اسـت و پـس از آن کاهـش سـریع و نزدیـک بـه خطـی 
می شـود )پورتـر و سـمنو، 2005(. ظرفیـت فتوسـنتزی غـات ممکـن اسـت در دمـای 
بـالا بـه واسـطه ی تغییرپذیـری فعـال کننده روبیسـکو و محـدود کـردن انتقـال الکترون 
در کلروپاسـت کاهـش یابـد )کرفتس-براندنـر و لا، 2000؛ کرفتس-براندنر و سالووسـی، 
2000؛ حسـنوزمان و همـکاران، 201۳(. نسـبت CO2/O2 در مـکان فعـال روبیسـکو نیـز 
تحـت تأثیـر افزایـش دمـا قـرار می گیـرد، از آن جایـی کـه افزایـش دمـا ثابـت فعالیـت 
 CO2 روبیسـکو را تغییـر می دهـد و میـزان تنفـس نوری را همـراه با کاهش محلول سـازی
افزایـش می دهـد )کرفتس-براندنر و لا، 2000(. این ممکن اسـت میزان کربوکسیاسـیون 
را کاهـش داده و تعـادل کربـن گیـاه در دماهـای بـالا را تغییـر دهـد )اندرسـون و بکلوند، 
200۸؛ سالوسـی و کرافتس-براندنـر؛ 2004(. ثابـت میکائیلیـس1 )Km( آنزیـم روبیسـکو 
بـرای CO2 بالاتـر ممکـن اسـت سـرعت کربوکسیاسـیون را افزایـش دهـد، و منجـر بـه 

افزایـش فتوسـنتز در غـات طـی CO2 بالا شـود )سـاگ و همـکاران، 200۸(.
هم چنیـن افزایـش دماهـای شـدید می توانـد منجـر به کاهش مشـخص در فتوسـنتز 
شـود، بـا ایـن حال مشـاهده شـده اسـت کـه افزایش مایـم دما ممکن اسـت فتوسـنتز و 
رشـد گیـاه را افزایـش دهـد و ایـن بسـتگی بـه مناطـق و گونه هـا گیاهـی خواهد داشـت 
)هوگـی و همـکاران، 201۳؛ وحیـد و همـکاران، 2007(. افزایـش دمـا میـزان کلروفیـل، 
پروتئیـن و روبیسـکو را در برگ هـا کاهـش داده و ظرفیـت فتوسـنتزی را کاهـش می دهد 
 )پـاول و همـکاران، 2014؛ ویـس و همـکاران، 2004(. عمومـاً تنـش دمـای بـالا )40-

۳6 درجه سانتی گراد( می تواند به طور معنی داری میزان آسمیاسیون خالص CO2، حداکثر 
کارایـی فتوشـیمیایی فتوسیسـتم II، کارایـی بـه دام انداختن انرژی توسـط مراکز واکنش 
 PSII و میزان انتقال الکترون )ETR(، عملکرد فلئورسـانس و خاموشـی غیر فتوشـیمیایی

 فلئورسـانس کلروفیل را افزایش دهد )ویس و همکاران، 2004؛ اکسـو و همکاران، 2011(.

1. Michaelis constant
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 فتوسیستم )PSII( II در فتوسنتز حساس ترین قسمت به دما در نظر گرفته می شود )کیو و
 لـو، 200۳(، بـا این حـال بازدارندگـی PSII تا دمای بـرگ معمولاً 40 درجه سـانتی گراد و

حتـی بالاتـر نباشـد رخ نمی دهد، )مارکلز و همـکاران، 2014؛ اوکروم و همـکاران، 200۹؛ 
ویـس و همکاران، 2004(.

اثـرات CO2 بـالا و دمـا بر گیاهـان و اثـرات ترکیبی تغییـرات آن ها گاهـی اوقات قابل 
پیـش بینـی نیسـت )داماتـا و همـکاران، 2010(. میـزان واکنش  غـات بـه CO2 و دمای 
بـالا بـه گونـه و حتـی ارقـام خـاص مربـوط هسـتند )باورلـر و راجارمـن، 2004(. اثـرات 
ترکیبـی CO2 بـالا و دمـا می توانـد ضریـب تنفـس رشـد و نگهـداری ، ضریـب تنفـس و 
نسـبت فتوسـنتز را تحت تأثیر قرار دهد و روند کاهشـی بعد از 25 درجه سـانتی گراد در 
شـرایط کنترل شـده نشـان می دهد )دسـاله و همکاران، 2014؛ گیفورد، 1۹۹5؛ نسـتیس 
و همـکاران، 2012(. میـزان آسمیاسـیون فتوسـنتز بـرگ در برنج ممکن اسـت از طریق 
غنی سـازی CO2 افزایـش یابـد، اما با درجـه حرارت های فـوق العاده بالا، کاهـش می یابد، 
زیـرا هـم CO2 بـالا و هـم دما کنتـرل قابل توجهـی بر محتـوای پروتئین روبیسـکو اعمال 
می کننـد )آقاملکـی و همـکاران، 2014؛ وو و همـکاران، 1۹۹7(. در غلظت هـای CO2 بالا، 
تنظیـم تابـش خالـص بـر برگ هـا عامـل مهمـی اسـت کـه به-دلیـل کاهـش در هدایـت 
روزنـه ای تغییـر می یابـد. ایـن امـر باعـث کاهـش تنفـس نـوری ناشـی از افزایـش دمـای 
بـرگ و بـه حداقـل رسـاندن یا آهسـته کـردن تبخیر تعـرق می شـود )کونلی و همـکاران، 
2001؛ لیکـی و همـکاران، 200۹؛ لونگ، 1۹۹1(. دمای سـطح برگ ممکن اسـت به دلیل 
افزایـش غلظـت CO2 تـا 1/7-0/5 درجه سـانتی گراد یا حتی ۳ درجه سـانتی گراد افزایش 
یابـد و آن وابسـته بـه گونه هـا و شـرایط آب و هـوا دارد )چملوسـکی و روتـزر، 2001؛ 
 موریسـون و لالـور، 1۹۹۹(. دماهـای بالای برگ ممکن اسـت اثرات مهمـی بر طول عمر و

ظرفیـت فتوسـنتزی برگ هـای منفـرد و حتـی در سـطح کانوپـی داشـته باشـد )فوهـرر، 
200۳؛ هوقـس، 2000؛ سـیبرت و همـکاران، 2014(.

به طـور خاصـه، بیش تریـن اثر افزایـش CO2 بر تثبیـت کربن فتوسـنتزی در دماهای 
بـالا رخ می دهـد )لالور و میتشـل، 1۹۹1( و دمـای مطلوب برای حداکثر فتوسـنتز عموماً 
بـرای گیاهان C4 نسـبت به C3 بالاتر اسـت )فوربانـک و همـکاران، 200۹(. تنفس تاریکی 
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نیـز به طور مسـتقیم توسـط دماهای بالا تحـت تأثیر قـرار می گیرد )فوربانـک و همکاران، 
200۹؛ والتینـگ و همـکاران، 2000(. تصـور می شـود کـه غـات C4 بـدون توجـه به دما 
به دلیـل مکانیسـم تغلیـظ CO2 واکنـش کمـی به افزایـش CO2 نشـان دهنـد )وتلینگ و 

.)2000 همکاران، 

3-2-10- اثرات بر مواد غذایی و کیفیت غذا

1-3-2-10- نیتروژن، فسفر و دیگر مواد معدنی
تنـش مـواد معدنـی در دماهـای بـالا و CO2 یکـی از مـواردی اسـت کـه رشـد غـات 
را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )لینـچ و اس تـی کلیـر، 2004؛ تریپاتی و همـکاران، 2014 
الـف و ب(. ارزش غذایـی غـات، حداقـل بصـورت تئوریـک در CO2 بالا و تنـش دما تحت 
تأثیـر قـرار می گیـرد )جین و همـکاران، 201۳؛ لیکی و همـکاران، 200۹؛ لـو و همکاران، 
2014 ب؛ لینـچ و اس تـی کلیـر، 2004(. به عنـوان  مثـال، دسترسـی بـه نیتـروژن یـک 
عامـل بحرانـی تعییـن کننـده واکنـش گیـاه بـه CO2 بـالا اسـت )السـورت و همـکاران، 
2004( چراکـه CO2 بـالا محتـوای نیتـروژن )16-1۳ درصـد( را در بافـت گیـاه کاهـش 
می دهـد )هوکینـگ و میـر، 1۹۹1؛ لیکـی و همـکاران، 200۹(. در گنـدم، ذرت و برخـی 
دیگـر از غـات C3، ایـن امـر ممکن اسـت بـه انباشـته کـردن کربوهیدارت هـا و ترکیبات 
آلی نسـبت داده شـود )آدسـو و آدسـو، 2001(. در CO2 بالا، جذب زیاد نیتروژن از خاک 
می توانـد آسمیاسـیون نیتـرات را در ارتبـاط بـا کاهـش تنفس نـوری مختل کنـد )بلوم، 
2006؛ هوکینـگ و میـر، 1۹۹1؛ ژانـگ و همـکاران، 201۳(. ایـن امـر منجـر بـه کاهـش 
غلظـت پروتئیـن برگ می شـود )آلتنباچ و همـکاران، 200۳؛ دوپونت و همـکاران، 2006؛ 
میـرس و همـکاران، 2014(. تنـش دمـای بـالا و CO2 بـالا نیـز غلظت نیتـروژن در علوفه 
و دانـه جـو را کاهـش می دهـد )ویـگل و ماندرسـچید، 2005(. بـه عبارتی دیگـر، افزایش 
فتوسـنتز ناشـی از CO2 بـالا ممکـن اسـت بـا افزایـش نیـاز گیـاه بـه فسـفر )P( در بافت 
فتوسـنتز کننـده در ارتبـاط باشـد )جیـن و همـکاران، 201۳؛ روجر و همـکاران، 1۹۹۳(. 
افزایـش دمـای خاک نیز سـهم مهمـی در متحرک کردن اشـکال P از خـاک و برهمکنش 
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آن هـا بـا ریزجانـوران1 خـاک دارد و بنابرایـن قابلیـت دسترسـی ممکـن اسـت کاهـش یا 
حتـی تـا حـدی افزایـش یابـد، این امـر به تغییـرات ریـز اقیلم بیش از ریزوسـفر بسـتگی 
دارد )کومـار و همـکاران، 2014؛ مـککای و همـکاران، 1۹۸4(. اثـر تنش تـوأم CO2 بالا و 

دمـا بـر متابولیسـم P در غـات هنوز روشـن نیسـت )گای و همـکاران، 1۹۹2(.
اثـرات تـوأم افزایـش دمـا و CO2 ممکـن اسـت غلظت دیگـر عناصر هم چون کلسـیم، 
گوگـرد، منیزیـم، روی و پتاسـیم را نیـز تغییـر دهـد، ، و  دلیـل آن تغییـرات در تنفـس و 
رطوبـت خـاک اسـت )لینـچ و اس تی کلیـر، 2004؛ میـرس و همـکاران، 2014؛ اکسـو و 
همـکاران، 201۳(. هم چنیـن ارتباطـی بیـن اثرات ناشـی از CO2 و دما بـر کیفیت غذایی 
غـات وجـود دارد و این اثرات وابسـته به گونه و رقم می باشـد )داماتـا و همکاران، 2010؛ 
پراسـاد و همـکاران، 2006(. در ارقـام گندم و جو، اکثر ریزمغذی ها و درشـت مغذی ها در 
CO2 بـالا کاهـش می یابنـد )داماتا و همـکاران، 2010(. در برنج، کاهـش غلظت نیتروژن، 

فسـفر، آهـن و روی، و افزایش کلسـیم در CO2 بالا گزارش شده اسـت )مـادان و همکاران، 
2012؛ سـنویرا و کونـروی، 1۹۹7؛ شـاه و همـکاران، 2011(. در دانه هـای گنـدم، کاهش 
عناصـر غذایـی هم چـون نیتـروژن، کلسـیم، منیزیـم و گوگـرد به طـور نامتناقـض گزارش 
 CO2 شـده اسـت در حالی کـه فسـفر و پتاسـیم به طـور مختلـف بـه آزمایشـات تغلیـظ

واکنش نشـان دادنـد )هوگی و فرانگمیـر، 200۸(.

2-3-2-10- کربوهیدارت ها و خاصیت دانه ای شدن2 نشاسته
 اثرات تنش دما و CO2 بالا بر ترکیب کربوهیدارت غات متنوع اسـت و اثرات مثبت و

منفـی گـزارش شـده اسـت. افزایـش دمـا نسـبت بـه CO2 بـالا اثـر بیش تـری بـر ترکیب 
کربوهیـدرات دارد، در دمـای بـالا غلظـت سـاکارز افزایش و اسـتاکیوز کمـی کاهش یافت 
در حالی کـه گلوکـز، رافینـوز و فروکتـوز تغییـر معنـی داری کم تری نشـان دادنـد یا بدون 
 تغییر ماندند )داماتا و همکاران، 2010(. در برنج، آمیاز به CO2 بالا واکنشـی نشـان نداد،

امـا کیفیـت دانـه بـه مقـدار زیـادی تغییر کـرد )تـراو و همـکاران، 2005(. محتـوای کلی 
آمیـاز و آمیـاز بـدون لیپیـد بـا افزایـش دمـا، افزایـش می یابـد امـا محتـوای کمپلکس 

1. Microfauna

2. Granulation
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 CO2 لیپیـد آمیـاز و  فسـفولیپیدها ممکن اسـت به طور وابسـته به دمـا با اثـرات حداقلی
بـالا تغییـر کنـد )لـو و همـکاران، 2014 ب؛ تسـتر و همـکاران، 1۹۹5(. گزارش شـده که 
دماهـای بـالا باعـث کاهـش محتـوای آمیاز و کاهـش سـختی در دانه های برنج می شـود 
)یانـگ و همـکاران، 2007(، درحالی کـه آمیـاز ممکـن اسـت در دماهـای گرم ترافزایـش 
یابـد، چسـبندگی دانه هـای برنـج نیـز افزایـش می یابـد )کونسـه و همـکاران، 2005(. در 
گنـدم، افزایـش  کـم دمـا )4-2 درجـه سـانتی گراد( ممکن اسـت کیفیـت دانـه را بیش از 
دو برابـر اثـر CO2 تحـت تأثیـر قـرار دهد چرا کـه محتوای نشاسـته، اندازه دانه نشاسـته و 
 تعـداد و دانه ای شـدن ممکن اسـت در مسـیرهای پیچیـده ای با دما تغییـر یابند )بکلس و

تیتیساکسـاکول، 2014؛ هورکمـن و وود، 2011، تیتیساکسـاکول و همـکاران، 2012(. 
افزایـش دمـا ممکـن اسـت مقـدار رافینـوز را افزایش دهـد )کـو و همـکاران، 1۹۸۸(، که 
ایـن امـر مشـکات گوارشـی در غیرنشـخوار کننـده و انسـان ها ایجـاد می کنـد چـرا کـه 
مخـاط روده حـاوی آنزیـم گالاکتوسـیداز لازم بـرای هضم رافینوز1 نیسـت )سباسـتیان و 

همـکاران، 2000(.
دمـای بـالا می تواند باعـث کاهش معنـی دار دوره انباشـت نشاسـته در دانه های غات 
باشـد و می توانـد خـواص دانه ای شـدن را تغییـر دهد )بکلـس و تیتیساکسـاکول، 2014؛ 
لیندبـوم و همـکاران، 2004(. بـرای مثال، تجمع نشاسـته ممکن اسـت در دماهای بالا در 
دانـه گنـدم و جـو رخ دهـد )برناباس و همـکاران، 200۸؛ کونسـه و همـکاران، 2005(. در 
جـو، از دسـت رفتن قندهـای قابـل تخمیـر بـا تجمـع نشاسـته طـی دماهای بـالا در طول 
پـر شـدن دانـه در ارتبـاط اسـت. از دسـت رفتن قندهـای قابل تخمیـر، مشـکات مربوط 
بـه تولیـد مالـت را تشـدید می کنـد )برنابـاس و همـکاران، 200۸(. ایـن اثـرات ممکـن 
اسـت افزایـش انـدک در غلظـت همی سـلولز را تحریک کند امـا غلظـت کربوهیدرات های 
محلـول در آب، سـلولز و لیگنیـن بـدون تغییـر خواهنـد مانـد )هورکمـن و وود، 2011(. 
دمـای بـالا فصـل رشـد طولانی نیـز بـر متابولیسـم قند بـه نشاسـته در میکروسـپورهای 

توسـعه یافتـه دانـه سـورگوم تأثیر می گـذارد )جیـان و همـکاران، 2007(.
 در مطالعه ای بزرگ شدن و میزان انباشت نیتروژن در دانه به علت افزایش درجه حرارت

1. Raffinose
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 به میزان زیاد افزایش یافت، در حالی که میزان رسـوب نشاسـته کاهش یافت )جنر، 1۹۹4،
تیتیساکسـاکول و همکاران، 2012(. کاهش محتوای نشاسـته یک جنبه مهم اساسـی در 
 تنش دما به غات و صرفاً برای کاهش در ماده خشک در دمای بالا در نظر گرفته می شود

)لـو و همـکاران، 2010؛ تیتیساکسـاکول و همـکاران، 2012(. احتمـالاً ایـن امـر به دلیـل 
 فعالیـت وابسـته به دمـای آنزیم سـنتزکننده نشاسـته، محلول نشاسـته سـینتاز )SSS( و

گرمازدایـی حرارتـی متناظـر در دماهـای بـالا کـه منتـج بـه کاهـش وزن دانـه از طریـق 
کاهـش رسـوب نشاسـته )جنـر، 1۹۹4؛ کیلینـگ و همـکاران، 1۹۹۳( و آمیـاز کم تـر در 
هـر آندوسـپرم می شـود )لـو و همـکاران، 2010؛ تسـتر، 1۹۹5(. افزایـش دمـا بیـان ژن 
کدکننـده آنزیم های بیوسـنتز کننده نشاسـته در آندوسـپرم برخی از غـات را تحت تأثیر 
قـرار می دهـد )بلکـس و تیتیساکسـاکول، 2014؛ هورکمن و همـکاران، 200۳(. اثر دمای 
بـالا بـر پـر شـدن دانه در طـول مرحله شـیری برنـج و کاهش بیـان ژن های سـنتز کننده 
نشاسـته )GBSS و SBE( و افزایـش بیـان آلفـا آمیـاز مصـرف کننـده نشاسـته نیز ثابت 
شـده  اسـت )یامـاکاوا و همـکاران، 2007؛ ژو و تـوروی، 2014(. ایـن مشـکات پیچیـده 
در حـال حاضـر بـا جنبه هـای ژنتیکـی و بـا عوامـل چندگانـه تنـش با سـنتز نشاسـته در 
 ارتبـاط هسـتند و آن بـا فرآیندهـای فیزیوژیکی مرتبـط به آن ماحضه می شـوند )دوکو و

همکاران، 201۳(.

3-3-2-10- لیپیدهای دانه، اسیدهای چرب و پروتئین ها
 اگرچـه دانه هـای غـات منبـع غنی از لیپیدها نیسـتند، بسـیاری از ترکیبـات لیپیدی

در دانه هـای غـات شناسـایی شـده اند. بـرای مثـال، در ارزن لیپیدهـای آزاد و متصلـی 
 هم چـون اسـترهای اسـترول و هیدروکربن هـا، تری گلیسـیرید ها، اسـیدهای چـرب آزاد،

استرول های آزاد و گلسیریدهای جزئی گزارش شده اند )پروتی و بهاتیا، 1۹70(. فسفاتیدیل 
اتانولامین1، فسـفاتیدیل گلیسرول2، فسـفاتیدیل اینوسیتول۳، لی فسـفوتیدیل اتانولامین4، 

1. Phosphatidyl ethanolamine

2. Phosphatidyl glycerol

3. Phosphatidyl inositol

4. Lysophosphatidyl ethanolamine
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دی گالاکتوسـیل و  مونـو  پلی گلیسروفسـفاتید۳،  اسـید2،  فسـفاتیدیک   لیسـولکیتین1، 
گلیسـیریدها4 و سربروسـیدها5 نیـز در ارزن شناسـایی شـده اند )پروتـی و بهاتیـا، 1۹70؛ 
سـریپرییا و همکاران، 1۹۹7(. همبسـتگی معنی دار بین اشـکال مختلف لیپید و محتوای 
روغـن بـا افزایش دما در غات وجـود دارد )مادان و همکاران، 2012؛ ویلیامس و همکاران، 
1۹۹5( و اثـرات تـوأم دمـای بـالا و CO2 بـالا بـر محتـوای روغـن دانه ها ممکن اسـت در 
 دمـای بیـش از ۳0 درجـه سـانتی گراد مقـدار آن هـا کاهـش یـا افزایـش یابـد )داماتـا و

همـکاران، 2010(. بـا افزایـش دمـا در بسـیاری از غـات ممکـن اسـت غلظـت اولئیـک6 
 اسـید افزایـش یابـد درحالی کـه غلظـت لینولئیـک7 اسـید کاهـش می یابـد )تومـاس و

همـکاران، 200۳(. تنـش دمـا ممکـن اسـت باعـث تغییـرات معنـی دار در بخش هـای 
 لیپیدی نشاسـته و غیر نشاسـته در گندم شـود )بلکس و تیتیساکسـاکول، 2014؛ تستر و

سـامرویل، 200۳(. افزایـش دمـا مقادیـر لیپیدهـای انباشـته شـده خصوصـاً لیپیدهـای 
غیـر قطبـی در غـات را کاهـش می دهـد، بنابرایـن خـواص آسـیابی و پخت غـات و آرد 
آن هـا را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )ژو و همـکاران، 2002(. تغییـرات در لیپیـد ممکـن 
اسـت به دلیـل تغییـرات دمایـی رخ دهـد و در نتیجـه مقادیـر لیپیدهای انباشـته شـده را 
کاهـش دهـد، خصوصـاً لیپیدهای غیرقطبـی در دانه های گنـدم که خواص گلیسـریدها و 

فسـفاتیدیل کولین۸ و غیـره را تغییـر می دهـد )تیـواری و همـکاران، 2010(.
ترکیـب پروتئیـن تعییـن کننـده اصلـی کیفیـت غذایی غات اسـت و ممکن اسـت با 
افزایـش دمـا تحـت تأثیر قـرار گیرد )پـاول و همـکاران، 2014؛ پـودل و کوتانـی، 201۳؛ 
 اسـتون و نیکولاس، 1۹۹6؛ تاوب و همکاران، 200۸(. اثر تنش دما ممکن اسـت زیان آور

1. Lysolecithin

2. Phosphatidic acid

3. Polyglycerophosphatide

4. Mono- and digalactosyl glycerides

5. Cerebrosides

6. Oleic

7. Linolenic

8. Phosphatidylcholine
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 باشـد چـرا کـه تنـش دما در تاشـدگی1 اشـتباه پروتئین هـای که جدیداً سـنتز شـده اند و
دناتـوره شـدن2 پروتئین هـای موجـود )برنابـاس و همـکاران، 200۸( به دلیـل اختـالات 
پایـداری دمایـی۳ پروتئیـن، دخیـل اسـت. افزایـش محتـوای پروتئین گلیادیـن4 و کاهش 
 گلوتنیـن5 در دماهای بالای رشـد گزارش شده اسـت )تریبوی و همـکاران، 2000؛ ژانگ و 
 همکاران، 201۳(، درحالی که آلبومین ها6 و گلوبولین ها7 به افزایش دما واکنشی نشان ندادند

)تریبـوی و همـکاران، 200۳(. اگما-5-گلیادین۸ و اگما-1،2-گلیادین به تنش دما نسـبت 
 CO2 .)200۸ ،بـه آلفا-گلیادین و گاما-گلیادین بیش تر حسـاس بودند )ویسـر و همـکاران
بـالا )۹5۸-540 میکرومـول در مول( در مقایسـه بـا CO2 محیـط )400-۳15 میکرومول 
بـر مـول( ممکن اسـت باعث غلظـت کم پروتئین شـود و ایـن کاهش در غلظـت پروتئین 
دانـه از 10 تـا 15 درصـد واحـد در CO2 محیـط بـرای گنـدم، جـو و برنـج تغییـر کنـد 

)میـرس و همـکاران، 2014؛ تاوب و همـکاران، 200۸(.
دماهـای بـالا ممکن اسـت بیـان پروتئین های واکسـی را کاهش دهنـد و پروتئین های 
 شـبیه بـه آلرژن و عامل طویل شـدن درحالی که پروتئین های شـوک حرارتـیHSP( ۹ها(،
 آلفا-آمیاز و گلیسرآلدئید-۳-فسفات دی هیدروژنازGADPH( 10( و تریوزفسفات ایزومراز11،
 در گلیکولیـز دخیل هسـتند، بـا دماهای بالا بیش تر بیان می شـوند )التنباچ، 2012؛ لئو و

همـکاران، 200۳(. بهبـود برنج در دماهـای بالا )۳5-۳0 درجه سـانتی گراد( خصوصاً برای 

1. Misfolding

2. Denaturation

3. Thermostability

4. Gliadin

5. Glutenin

6. Albumin

7. Globulin

8. Omega-5-giladin

9. Heat shock protein

10. Glyceraldehyde-3-phosphate dehydrogenase

11. Triosephosphate isomerase
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پروتئین هـای مرتبـط بـا لیگنینی شـدن و پروتئین هـای مرتبـط با حفاظت دیده می شـود 
کـه بـا دما تنظیم می شـوند )هان و همـکاران، 200۹؛ کوسـوا و همـکاران، 2011(. دمای 
بـالا به طـور منفـی سـنتز پروتئین در مراحـل گیاهچه ای و رویشـی ذرت تأثیر گذار اسـت 

)کیرنـس و همکاران، 2012(.
HSPهـا، پروتئین هـای در ارتبـاط بـا انـرژی و متابولیسـم گـروه اصلـی پروتئین هایی 

هسـتند کـه بـا دمـای بالای 42 درجـه سـانتی گراد در برگ ها تحـت تأثیر قـرار می گیرند 
)لـی و همـکاران، 2007؛ تیمپریـو و همـکاران، 200۸(. بتا-آمیـاز و گلوکـز و ریبیتـول 
دهیدروژنـاز در گنـدم واکنش هایـی بـه دماهای بالا و در ارتباط با شـرایط خشـکی نشـان 
می دهنـد و در تخریـب گلوکـز دخیل هسـتند )التنبـاچ، 2012(. غلظت آمینواسـیدها در 
 گنـدم و ذرت ممکـن اسـت به طور معنـی داری به دلیل غنی سـازی CO2 و تنش دمای بالا
 به جز برای پرولین، گایسین، تریوزین1، هیستیدین2 و لیسین۳ )هوگی و فانگمیر، 200۸(

کاهـش یابـد در حالی کـه در جـو مقـدار آمینواسـیدهای ضـروری افزایـش نشـان دادنـد 
)ماندرسـچید و همـکاران، 1۹۹5(. تنـش دمـای بـالا باعـث کاهـش بیش تـر گلوتامـات 
 می شـود، در حالی کـه CO2 ممکن اسـت کاهش غلظت های لیسـین و آرژنیـن4 را القا کند
 )هوگی و فانگمیر، 200۸(. اگرچه، اثرات دقیق برهمکنش های پیچیده در پروتئومیکس ها و

تنظیم بیان ژن آن ها هنوز روشن نیستند )داماتا و همکاران، 2010(.

4-2-10- واکنش های فنولوژیکی و از دست رفتن عملکرد
دمـا و دوره نـوری دو عامـل اصلـی تأثیرگـذار بـر میـزان توسـعه محصـولات هسـتند 
)شـایکویچ، 1۹۹5(. بـرای غـات، اندام هـای بـالای زمین گیـاه هم چون برگ ها، سـاقه ها، 
 گره هـا، پنجه هـا، سـنبله ها، گل هـا و دانه هـا توسـط دمای بالا همـراه با CO2 تحـت تأثیر

قرار می گیرند )کوسـت و همکاران، 2014؛ دی سـالو و همکاران، 201۳؛ مارک و گریفورد، 

1. Tyrosine

2. Histidine

3. Lysine

4. Arginine
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1۹۸4؛ اکسـو و همـکاران، 201۳(. رابطـه نمایـی منفـی یـا رابطـه سـیگموئیدی ممکـن 
اسـت بیـن تنـش دمـای بـالا و ظهـور فنولوژیکـی در گیاهان غات مشـاهده شـود )اورت 
و پلیجـل، 1۹۹۹؛ موریونـدو و بینـدی، 2007(. بعـد از جوانه زنـی بـذر و ظهـور گیاهچـه، 
 تعـداد معینـی از روزهـا بـا دماهـای خـاص و دوره نـوری بـرای توسـعه نیـاز هسـتند و
 دما به عنوان تنظیم کننده این فرآیند عمل می کند )راوسون، 1۹71؛ سریکو و کارتر، 1۹۹6(.

ظهور و توسـعه برگ، شـاخص سـطح برگ )LAI( و دوره سـبز )LAD( و پتانسـیل نسبی 
ظهـور پنجـه نیـز از طریـق اثـر حرارتـی دمـا و دوره نـوری تحت تأثیـر قرار می گیـرد، در 
نتیجـه، پیدایش متوالی برگ و میزان گسـترش سـطح برگ نیـز در غات کاهش می یابند 
 )استرسـک و همـکاران، 200۸؛ تیـوت و همـکاران، 2001؛ اکسـو و همـکاران، 2004؛

یـن و کروپـف، 1۹۹6(. تعـداد پنجه هـا و سـنبله ها در هـر گیـاه به ترتیب ممکن اسـت در 
 غنی سـازی CO2 افزایش یابد در حالی که افزایش دما ممکن اسـت این عمل را خنثی کند

)بلور و همکاران، 2010؛ سریکو و کارتر، 1۹۹6(.
نمـو دانـه برنـج نسـبت بـه سـورگوم به دمـای پاییـن کم تـر واکنـش نشـان می دهد، 
امـا نسـبت بـه گندم حسـاس تر اسـت، درحالی کـه در جو، نمو دانه مشـابه گنـدم واکنش 
نشـان می دهد )چودهوری و واردلاو، 1۹7۸؛ مادان و همکاران، 2012(. رشـد و رسـیدگی 
متأثـر از هورمون هـای گیاهـی و نقـش فیلوکـورن و تشـکیل فیتومـر در طـول نمو غات 
 به وسـیله تنـش دمـا به شـدت تحت تأثیـر قـرار می گیرند )مک مسـتر، 2005(. عـاوه بر

ایـن، دمـای روزانـه بالا و تغییـرات آن توأم با تغلیظ CO2 ممکن اسـت بـه تأخیر گل دهی 
یـا شـروع زودهنـگام گل دهـی بیانجامـد و تغییراتـی در کل مراحـل گل دهی در بسـیاری 
از غـات القـا کنـد، درحالی کـه ممکـن اسـت تعـداد بـرگ را افزایـش دهنـد )کوسـت و 
همـکاران، 2014؛ مـارک و گیفـورد، 1۹۸4؛ اسـپرینگر و وارد، 2007(. دوره و میـزان 
تولیـد سـنبلچه در ذرت بـه وسـیله دمـا کنتـرل می شـوند )چـوک و همـکاران، 2002(، 
ناهنجاری-هـای  مادگـی، هم چـون  هیپرپـازی  و  پرچـم گل  هیپوپـازی1  درحالی کـه 
گیاهـی منجـر به عقیم شـدن سـنبلچه می شـود و آن بـرای تولید برنج خطرناک هسـتند 

)کوسـت و همـکاران، 2014؛ سـاکاتا و همـکاران، 2000(.

1. Hypoplasia
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بهـاره سـازی1، نیـاز بـه دمـای پاییـن قبـل از تشـکیل سـنبله، نیـز تحت تأثیـر دمای 
بالا و دوره نوری قرار دارد که ممکن اسـت منجر به کاهش تشـکیل سـنبله شـود و گاهی 
اوقـات منجر به عقیمی سـنبله شـود )ال-ایسـاوی و همـکاران، 201۳(. دمـای بالا به دلیل 
 عقیمی سنبله عملکرد محصول را کاهش می دهد )کوست و همکاران، 2014؛ جاگادیش و
 همـکاران، 2007( و همیـن اتفـاق بـا اثـر CO2 رخ می دهـد )رنـگ و همـکاران، 2011( و

منجر به افت کیفیت دانه برنج و گندم می شود.
ایـن تحـولات فنولوژیکـی فرآیندهـای مهـم گیـاه را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد و در 
عملکـرد نهایـی نقـش تعییـن دارند، به ایـن ترتیب سـازگاری محصولات به گرم شـدن بر 
فنولـوژی محصـولات مؤثـر اسـت )آندرسـون و همـکاران، 2012؛ ژو و تـوروی؛ 2014(. با 
توجـه بـه اینکـه مراحل مختلـف فنولوژیکی و فازهـای پیش و بعد از گل دهـی عوامل مهم 
تعییـن کننـده عملکرد هسـتند، هر گونه تغییری حتی با شـرایط مناسـب برای بقیه فصل 
 رشـد در آن هـا ممکن اسـت عملکـرد را تحت تأثیر قرار دهـد )فاروق و همـکاران، 200۹؛

هوونـدن و همـکاران، 200۸(. افـت عملکـرد در غـات می توانـد بـه کاهـش فازهـای 
توسـعه ای، تغییـرات در وزن و انـدازه دانـه، تغییـرات متابولیکـی ناشـی از تنـش گرمـا، 
کاهـش حساسـیت بـه نـور و تغییـرات در فرآیندهـای جذب کربـن فتوسـنتزی، تنفس و 
 تعـرق نسـبت داده شـود که منجر به تشـکیل اندام های کـم یا نابهنجار و کوچک تر شـود

)برنابـاس و همـکاران، 200۸؛ کومـار و همـکاران، 2014؛ ماسـتری و همـکاران، 2002؛ 
پـودل و کوتانـی، 201۳؛ شـاه و همـکاران، 2011(. تنـش دمـا ممکن اسـت منجـر به نمو 
سـریع و زودهنـگام محصـولات و کوتـاه کردن فصل رشـد شـود کـه این شـرایط به برخی 
از گیاهـان زراعـی اجـازه فـرار از تنش خشـکی تابسـتان را می دهـد )گندم، جـو، یولاف(، 
در حالی کـه دیگـر ممکـن اسـت بـا حوادث شـدید حتـی در مراحـل فنولوژیکی حسـاس 
مواجـه شـوند )هم چـون گل دهی و شکسـته شـدن گـره(، که به شـدت عملکـرد نهایی و 
کیفیـت را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )ال-ایسـاوی، 201۳؛ هووندن و همـکاران، 200۸(. 
تنظیـم زمـان تشـکیل دانـه نیز تحـت CO2 بالا تغییـر می کند )بلـور و همـکاران، 2010؛ 

مادان و همـکاران، 2010(.

1. Vernalization
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رونـد کاهـش تولید غـات زمانی که به صـورت درصد عملکرد فعلی بیان شـود ممکن 
 اسـت کوچـک بـه نظـر برسـد، امـا افت مطلـق در تولیـد جهانـی به دلیـل رونـد گرمایش

از 1۹۸1 قابـل توجـه اسـت. تولیـد گنـدم در 2002، بـرای مثـال، از سـال 1۹۸1، بـدون 
تغییـر رونـد آب و هوایـی تقریبـاً ۳-2 درصـد افزایـش یافته اسـت )لوبل و انسـر، 200۳(. 
ایـن تغییـرات نبایـد به عنـوان رخـداد افزایـش دما یا تنـش CO2 بـه تنهایی دیده شـوند، 
زیرا مجموعه فرآیندهای حاصل از تغییرات فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی بسـیاری هسـتند 
کـه رفتـار فنولوژیکـی را بـا در نظـر گرفتـن اثـرات ترکیبـی CO2 و افزایـش دمـا تعییـن 

می کننـد و ایـن فرایندهـا هنـوز به خوبی مشـخص نیسـتند.

5-2-10- تغییرات زایشی
 واکنش زایشـی گیاه به افزایش CO2 و دما پیامدی عمده برای عملکرد اکوسیسـتم های
 کشاورزی است )جبلونسکی و همکاران، 2002(. تغییرات زایشی مختلف تحت تنش دما و

CO2 بـالا مـورد توجـه قـرار گرفته انـد کـه نشـان از محـدود کـردن رشـد گیـاه و کاهش 

عملکـرد دانـه دارنـد )نویـد و همـکاران، 2014؛ سـنویرا و نورتـون، 2011(. قـرار گرفتـن 
کوتـاه مـدت در معـرض دماهـای بـالا قبـل از لقـاح بـرای بسـیاری از فرآیندهای زایشـی 
 خطرنـاک اسـت و متعاقبـاً ممکن اسـت لقاح را کاهـش دهد یا مانع از آن شـود )برناباس و

همـکاران، 200۸(. شـواهد آزمایشـگاهی نشـان می دهد کـه قرار گرفتن گنـدم در معرض 
 دمای بالا )۳0 درجه سـانتی گراد( در زمسـتان در طول مراحل تقسـیم سلولی دانه گرده و

سـلول مـادر مگاسـپور باعـث نمـو دانـه گـرده نمی شـود، امـا هدایـت لولـه دانه گـرده به 
تخمـک به دلیـل افزایش اختـالات رخ داده در تخمک ممانعت می شـود )برنـرت، 2006؛ 
زیـن و همـکاران، 2010(، کـه تأثیر بزرگی بر عملکرد دانه گنـدم دارد. دماهای بالا مرحله 
 تمایـز سـلولی را در طـول میتـوز دانه گرده در گنـدم، جو و ذرت تحت تأثیـر قرار می دهد
 )هوگی و همکاران، 201۳؛ لو و همکاران، 2014 الف؛ سینای و همکاران، 1۹۸4، ساکاتا و

همـکاران، 2000(. تنـش دمـا فرآیندهـای پـس از لقـاح را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد 
 جوانه زنی در شـرایط آزمایشـگاهی و قدرت زنده ماندن دانه گرده، پتانسـیل آب دانه گرده،

پراکنـده شـدن دانـه گـرده و جوانه زنـی لولـه دانـه گـرده را کاهـش می دهـد و منجـر به 



فصل 10: اثر  CO2 بالا و تنش دما روی غلات
50۳

 عقیمـی پرچـم و دانـه گـرده می شـود و طـول دوره بازشـدن کیسـه در زمـان گل دهـی و
توسـعه جنین در غات را محدود می کند )لو و همکاران، 2014 الف؛ پرادهان و همکاران، 
 2012(. حتـی بعـد از گل دهـی، تنـش دمـای بـالا میـزان پـر شـدن دانـه را تحـت تأثیـر

قـرار می دهـد، کاهـش عملکـرد دانـه غـات را باعـث می شـود )التنبـچ، 2012؛ چنـدرا و 
همـکاران، 2014؛ سـنیدر و اوسـترهویس، 2011(.

در ذرت، دماهـای بـالا و تنـش خشـکی باعث جدا شـدن زمـان گلدهی بخـش ماده و 
 نـر می شـود و بافت های ماده بیش تر حسـاس هسـتند )نویـد و همـکاران، 2014؛ وحید و
 همکاران، 2007(. دمای بالا منجر به افزایش تعداد سـلول های متقاطر1 در کیسـه جنینی
 ذرت می شـود و باعث غیرهمزمانی در کاکل دهی2 و ابریشـمی شـدن۳ ذرت می شود که در
 ایـن هنـگام رشـد و پذیرندگی خامه مهار شده اسـت )لو و همـکاران، 2014 الف؛ ریبوت و

همکاران، 200۹(.
تنـش گرمـا باعـث عقیمی انـدام نر در گندم می شـود و عملکـرد اندام جنسـی ماده را 
تحـت تأثیـر قرار نمی دهد که نشـان دهنده تحمـل بیش تر گامتوفیت مـاده برای این تنش 
 اسـت )اگـروال و همـکاران، 2014؛ جـی و همکاران، 2010(. تشـکیل کیسـه های جنینی

کوچک تر با سـلول غیرطبیعی در برخی از غات که تخمدان توسـعه غیرطبیعی در تنش 
دمـا داشـته مشـاهده شده اسـت و باعـث ایجاد کیسـه های جنینـی و عملکردهـای متنوع 
 پوشـش داخلی و خارجی می شـود )چندرا و همکاران، 2014؛ سـاینی و همکاران، 1۹۸۳؛
 یوشـیدار و همـکاران، 2001(. برخـی از غـات )برنـج، جـو، سـورگوم، گنـدم و دورم(

نیـز در طـول نمـو پانیکـول و میـوز به تنش دمای بالا فوق حسـاس هسـتند، کـه این امر 
باعـث رسـیدگی غیرعـادی دانه گرده و عقیمی مطلق می شـود )آبیکو و همـکاران، 2005؛ 
 بروکینـگ، 1۹76؛ انـدو و همکاران، 200۹؛ سـاکاتا و همـکاران، 2000(. تغییرات بیان ژن
 گیاه در واکنش به CO2 و دمای بالا نیز ضروری است،زیرا همه این فرآیندهای بیولوژیکی و

فیزیولوژیکـی در گیاهـان را کنتـرل می کنـد )دوک و همـکاران، 201۳؛ جبلونسـکی و 

1. Antipodal

2. Taselling

3. Silking
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همـکاران، 2002(. اگرچـه، ایـن واکنش ها شـاید بقای گیـاه را تحت تنش بهبود بخشـند 
یـا شـاید واکنش هـای شـوک ایجاد کنـد )دوپویـس و دومـاس، 1۹۹0(.

3-10- واکنش تنش، رویکردهای تحمل و مولکولی برای عملکرد ایمن
 به طـور کلـی، واکنش هـای گیاه بـه اثرات توام دمـا و CO2 بالا با هم ترکیب شـده اند و

مکانیسـم های قطعـی بـرای واکنش هـای تنـش گرما بـرای بسـیاری از غات مـورد تأیید 
قـرار گرفته انـد )گونـگ و همـکاران، 2001؛ حسـنوزامن و همـکاران، 201۳؛ مسـتری و 
همـکاران، 2002؛ میتلـر، 2006؛ سـیلر و همـکاران، 2011(. تنش دمایـی با مختل کردن 
هموسـتازی سـلولی و فیزیولوژی غیرطبیعی اثرات مضر بر متابولیسـم گیاه دارند )سـیلر و 
همـکاران، 2011؛ تلفـر و همـکاران، 201۳(. به طور عمده، این واکنش ها شـامل سـرکوب 
رونویسـی و ترجمـه با واسـطه سـنتز پروتئیـن نرمال مرتبط بـا القا سـنتز HSP القاکننده 
مقاومـت بـه حـرارت در گیاهـان اسـت )بورکـه، 2001؛ حسـنوزامن و همـکاران، 201۳؛ 
مسـتری و همـکاران، 2002؛ سـوزوکی و میتلـر، HSP .)2006هـای گیـاه بـا مکانیسـم 
دفاعـی گیـاه مرتبـط می باشـد، بـا قـرار گرفتـن در معـرض دماهـای غیرکشـنده بـالا القا 
می شـوند و منجـر بـه افزایـش محافظـت سـلول های گیاه از صدمـه بعدی گرما می شـوند 
)بورکـه، 2001؛ سـیبرت و همـکاران، 2014(. عملکردهـای بیولوژیکـی بالقـوه برخـی از 
HSPهـا در حـال حاضـر مشـهود هسـتند، زیـرا اعتقاد بـر این اسـت که نقـش حیاتی در 

جلوگیـری از تجمـع پروتئین هـای صدمـه زننـده بـه سـلول در طول شـوک حرارتـی ایفا 
می کننـد )گونـگ و همـکاران، 2001؛ حسـنوزامن و همـکاران، 201۳(.

تغییـرات سـلولی ناشـی از تنـش موجـب افزایـش ترکیبات سـمی هم چـون گونه های 
 فعال اکسـیژن )ROS(، مثل سوپراکسـید )-O2( تولید شـده توسـط NADPH اکسیداز که

تصـور می شـور ارتباط مسـتقیمی بین پاکسـازی ROS و تحمـل گیاه به تنـش دما وجود 
 داشـته باشـد و نیـز نقـش قابـل توجهـی در حـوادث انتقـال پیـام ایفـا کنـد )سـوزوکی و 
O2-،H2O2 ،1O2 و •HO، مولکول هـای سـمی هسـتند کـه  میتلـر، ROS.)2006 هم چـون́ 
 قادر به صدمه اکسـیداتیو به پروتئین ها، DNA و لیپیدها هسـتند )اپل و هیرت، 2004( و

به طـور کلـی در کلروپاسـت، میتوکندری و پراکسـی زوم ها تولید می شـوند. ممکن اسـت 
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علـل بسـیاری بـرای تولیـد ROS وجـود داشـته باشـد، هم چـون تثبیـت CO2 همـراه بـا 
احیـا بیـش از حـد زنجیـره انتقـال الکتـرون در کلروپاسـت و در میتوکنـدری )پسـتور و 
همـکاران، 2000، 2007( و هنگامی کـه گلیکـولات بـه گلیکولیـک اسـید در طول تنفس 
 نـوری در پراکسـی زوم ها اکسـید می شـود )کوسـانی و همـکاران، 2012؛ میتلـر، 2006(. 
ROS ممکـن اسـت صدمـه ناشـی از تنـش در سـطح سـلولی از طریـق پراکسیداسـیون 

 لیپیدی غشـاهای در غات ایجاد کند )مثل گندم، برنج( )کیرالی و سـزوک، 2002؛ شـاه و
 همکاران، 2011(. دمای بالا ممکن اسـت محتوای مالون دی آلدئید )MDA( تولید شـده 
در تنـش اکسـیداتیو در برخـی از غـات را افزایش دهند )ساویسـکا و اسـکوت، 2010(. برای 
 سمیت زدایی ROS، بسیاری از آنتی اکسیدانت ها مورد نیاز هستند هم چون آسکوروبیک اسید و

دیسـموتاز  سوپراکسـید  هم چـون   ROS کننـده  پاکسـازی  آنزیم هـای  و  گلوتاتیـون، 
)SOD(، آسـکوروبات اکسـیداز )APX(، کاتـالاز )CAT(، گلوتاتیـون پراکسـیداز )GPX( و 
پراکسیدوکسـین )PrxR( )المسـلمانی و همکاران، 2006؛ حسـنوزامن و همکاران، 201۳؛ 

کویـن و همـکاران، 200۸؛ ساویسـکا و اسـکوت، 2010(.
 کاهش میزان تولید ROS در سلول ها ضروری است و شاید با تنظیمات متابولیسم سلولی

یـا بـا کنتـرل تجمـع ترکیبات خـاص با پتانسـیل ردوکـس بالا در سـلول ها به دسـت آید 
 )موری و اسـچودر، 2004؛ سـوزوکی و میتلر، 2006؛ ترپاتی و همکاران، 2012 الف و ب(.
 اکسیدازهای جایگزین آنزیم دفاعی یافت شده در میتوکندری و کلروپاست هستند که تشکیل
 ROS را در طول تنش کاهش می دهند )سلیفتون و همکاران، 2006(. مشخص شده است

 کـه هورمون هـای گیاهـی هم چون سالیسـیلیک اسـید )SA(، آبسـزیک اسـید )ABA( و
اتیلـن نقـش قابـل توجهـی در پاکسـازی ROS و پیام هـای تنـش دمـا ایفـا می کننـد 
 )اورمیـر و همـکاران، 200۳؛ تلفـر و همـکاران، 201۳(. اگرچـه، اثـر متقابل بیـن ROS و

ایـن هورمون هـا در طـول تنـش دمـا چنـدان زیـاد نیسـت و به خوبـی درک نشده اسـت 
)مـوری و اسـچرودر، 2004(. بـرای توضیـح چگونگـی زنـده مانـدن گیاهـان در تنش دما 
تحقیقـات آینـده بایـد شـامل مکانیسـم های درگیـر در واکنش هـای تنـش و روش هـای 

پیچیـده ای کـه ایـن مکانیسـم ها بـا همدیگـر هماهنـگ می شـوند باشـند.



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
506

4-10- درک بیان ژن: استفاده از نشانگرهای مولکولی
درک بیـان ژن جنبـه مهـم در فهم اثرات تغییـر اقلیم در هر محصـول، به منظور ایجاد 
 تنوع های سازگاری برای حفظ تولید است )دوک و همکاران، 201۳؛ ژو و توروی، 2014(.

نقشـه های ژنتیکـی بـا کیفیت خـوب برپایه تکنولـوژی نشـانگرهای مولکولـی )مثل مکان 
 یابـی ژن صفـات کمـی، QTL( برای غـات اصلی )عمدتاً برنج، ذرت و جـو( در حال حاضر

برای تشخیص برخی از نشانگرهای ژنتیکی برای کمک به تاش های اصاحی در دسترس 
Root-ABA1 ،اسـت )مـور و همـکاران، 1۹۹5؛ ورشـنی و همـکاران، 2005(. برای مثـال 

)یـک QTL( در ارزیابـی غلظت ABA برگ، سـاختار ریشـه و عملکرد دانـه در ذرت مفید 
اسـت )لنـدی و همـکاران، 2007(. این تکنولوژی می تواند به تشـخیص تحمل خشـکی و 
گرمـا در بسـیاری از غـات کمـک کند. توالی های نشـانمند بیان شـده )EST( ابزار ژنومی 
دیگـری اسـت کـه می توانـد در تشـخیص مسـیرهای وابسـته به تنـش مرتبط بـا مقاومت 
 cDNA در گنـدم مفیـد باشـد )کانتتـی و همـکاران، 2002(. پروفیـل بـا جزئیـات زیـاد
یکـی دیگـر از ابزارهـای مولکولـی اسـت کـه واکنش هـای ژنتیکـی در آندوسـپرم غات را 
نشـان می دهـد )لودنسـیا-چینگکوانکو و همـکاران، 2007(. دانـش در حال رشـد در مورد 
واکنش هـای تنـش مولکولـی در غـات کـه تغییـر ژنتیکی و مهندسـی لازم بـرای معرفی 

غـات تراریختـه را تسـهیل خواهند کرد )وسـیل، 2005(.

5-10- اظهارات نهایی: تفکر در مورد غلات، تفکر در مورد امنیت غذا
تغییـرات اقلیمـی ناشـی از CO2 بالا و دمای بالا یک پدیده جهانی اسـت که جنبه های 
مختلـف بقـای انسـان و امنیت غذا را بـا دماهای بالا، خشـکی، تغییرات در نواحی کشـت، 
سـیل، فرسـایش خـاک، افزایش سـطح دریـا و تغییـرات بارش تحـت تأثیر قـرار می دهد. 
چندیـن گونـه گیاهـی، از جمله غات، در معـرض تنش های غیرزیسـتی مختلف، خصوصاً 
افزایـش دمـای مرتبط با CO2 در طول رشـد و نمو قرار می گیرنـد. تغییرات ناگهانی در دما 
 اتمسـفری گیاهـان را مجبـور بـه تغییرات واکنشـی به تنـش می کند و پـس از دوره تنش

ممکـن اسـت صدمـه جبران پذیر نباشـد. عواقـب اصلی ایـن تنش ها مختل کـردن تعادل 
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بیـن فتوسـنتز و تنفـس و فرآیندهـای فیزیوبیولوژیکـی به دلیل غیرفعال کـردن آنزیم های 
خـاص و دیگـر پروتئین هـا اسـت. واکنش هـای فیزیولوژیکـی، بیولوژیکـی، فنولوژیکـی و 
زایشـی غـات بـه دمـای بـالا و CO2 بررسـی شده اسـت و مشـخص شده اسـت کـه غات 
ممکـن اسـت درمقـدار CO2 بـالا پایـدار باشـند ولـی افزایـش دماهـا و تنش هـای مرتبط 
بـر فیزیولـوژی و بیوشـیمی گیاه زیـان آور و خنثـی کننده مزایـای باروری CO2 هسـتند.

هـر دو واکنش هـای مثبـت و منفـی غـات C3 و C4 بـه رونـد کنونی تغییـرات CO2 و 
دمـا وجـود دارد؛ اگرچـه، غات C3 در مقایسـه با غات C4 به دلیل فرآیندهای فتوسـنتزی 
جایگزیـن در معـرض تهدیـد هسـتند، در حالی کـه غـات C4 مزایـای ثانویـه در رابطـه با 
بهـره وری اسـتفاده از آب و نیتـروژن در مقایسـه بـا غـات C3 دارنـد. بـا این حال، تشـدید 
دماهـا و تنـش مرتبـط بـر غات ممکن اسـت مزایای ایجـاد اثرات متنـوع هم چون کاهش 
 مـواد مغـذی، کاهـش بیـان فتوسـنتز، تغییـرات در کمیت غـذا از نظر نشاسـته، لیپیدها و
 پروتئین هـا، تغییرات زایشـی در طول جوانه زنی دانه گـرده و باروری؛ تغییرات در گل دهی،

میوه دهی و تنظیم دانه که از نظر کاهش عملکرد غات آشکار را خنثی کند.
یافته هـای جامعـی بـرای توضیـح اختـالات سـاختاری و عملکردی ناشـی از تنش که 
منجـر بـه تغییـرات در سـطح ژنتیکی و هم چنیـن تأثیر بر نمو زایشـی غـات و در نتیجه 
 عملکـرد نهایـی در دسـترس اسـت. غات ماننـد دیگر گیاهـان، نیز واکنش هایی تنشـی و
 مکانیسـم های تحمل برای تنش های ROS و اکسـیداتیو دارند و ممکن اسـت اثرات خاص
 را متحمل شوند. ابزارهای مدرن ژنتیکی و پروتئومیکس مرتبط به آزمایش های فیزیولوژیکی و
 مزرعه ای جزئیات آزمایشگاهی بیش تری در مورد ارتباط بین توسعه غات و محیط زیست
 آن فراهم خواهد کرد. این امر به شناسایی حساس ترین و مناسب ترین نشانگرهای مولکولی

بـرای شناسـایی مسـائل مربـوط بـه ارتباطـات چگونگـی رشـد غـات و چرخه هـای نمـو 
کمـک کنـد. ایـن رویکردهـای امیدوارکننـده می تواننـد اثر قابـل توجهی بـر تحمل تنش 

ناشـی از دمـا در غـات در دهه هـای آینده داشـته باشـند.
 به طـور خاصـه می تـوان گفت که امنیـت غذای جهـان به دلیل عوامل تنـش تغییرات
 آب و هوایی مختلف زیر فشار قرار دارند این امر باید به عنوان موضوع جدی بررسی شده و

اسـتراتژی های خاصی برای جلوگیری از شـرایط غیرقابل پیش بینی در تولید غات جهانی 
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 در نظـر گرفتـه شـود چـرا که غـات بیـش از 40 درصد از امنیـت غذایـی جمعیت جهان
را تأمیـن می کننـد. سیسـتم های بیـن المللـی بایـد متحـد شـوند تـا از انتشـار گازهـای 
 گلخانه ای جلوگیری کنند تا از تهدیدات بیش تر جلوگیری شـود، زیرا نباید فراموش کنیم
 که علی رغم شکسـتن رکورد تولید دانه در ۳-4 دهه اخیر، جهان هنوز هم از سـوء تغذیه و

گرسـنگی رنـج می بـرد. بایـد بـا تغییـر ذهنیت نسـبت بـه محیط زیسـت خـود و کاهش 
اثـرات اکولوژیکـی مفهـوم فکـر کردن در سـطح جهانی و عمـل کردن به صـورت محلی را 

در نظر داشـته باشـیم.
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فصل 11:
متابولیسم لیپید و اکسیداسیون در گیاهان تحت 

تنش های غیرزیستی





1-11- مقدمه
 لیپیدهای گیاهی شـامل، چربی ها، موم ها، اسـتروئیدها1، فسفولیپیدها و هیدورکربن ها

هسـتند. اسـیدهای چـرب آزاد و نمک هـای آن ها )صابـون2( نیز به این دسـته تعلق دارند. 
طبقه بنـدی اصلـی لیپیدهای گیاهی در زیر شـرح داده شده اسـت.

1-1-11- لیپیدهای غشایی
ایـن ترکیبـات اجـزا مهم شـیمیایی تمام غشـاهای سـلولی هسـتند، که عمدتاً توسـط 
استیگماسـترول4(،  )به ویـژه  اسـترول ها  )فراوان تـر( و  فسـفولیپیدهای دوگانـه دوسـت۳ 
 به صورت خود به خودی دو لایه در محیط آبی تشـکیل می دهند )لوپز و همکاران، 2011(.

غشـاهای تیاکوئید در کلروپاسـت ها هسـتند، عمدتـاً حاوی گالاکتولیپیدهـا5 بوده و آنها 
نیـز دوگانـه دوسـت و در سـاختار دولایه پایـدار دارند )روبینسـون و منـت، 2005؛ تتلو و 

.)2010 همکاران، 
 طبیعـت دو لایـه غشـاها اجـازه تشـکیل صفحه هـای غشـایی را کـه لبه هـای آن هـا 
بـه درون یـک بخـش حفاظـت شـده مسـتحکم شـدهرا می دهـد. سـطح درونـی و بیرونی 
غشـا، هـم پاسـما و هـم اندام هـای غشـایی، از لحـاظ ترکیـب شـیمیایی به طـور قابـل 

توجهـی متفـاوت هسـتند )اورت، 2006(.

2-1-11- کارتنوئیدها
ایـن ترکیبـات لیپیدهـای غیرقطبـی به رنـگ زرد تا قرمز با سـاختار ترپنوئیـد6 حاوی 
هشـت واحـد ایزوپـرن7 کـه در یـک الگـوی خطـی متقـارن مرتـب شـده اند. پیوندهـای 

1. Steroids

2. Soaps

3. Amphipathic

4. Stigmasterol

5. Galactolipids

6. Terpenoid

7. Isoprene
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دوگانـه آن هـا مسـئول جذب نـور مرئینـد. کارتنوئیدهـا مسـئول محافظـت کلروفیل ها از 
 تخریـب فتودینامیکی1 هسـتند )کوتریس و پوگسـون، 2004(. آن هـا در خیلی از گل ها و

 میوه هـا وجـود دارنـد و در ارائه پیام به دیگر گونه ها بر قابلیت دسترسـی به منابع غذایی و 
گرده افشانی و پراکندگی دانه ها نقش دارند.

 دو دسته عمده کارتنوئیدها2 کاروتن ها۳ و مشتقات اکسیژن آن ها، زانتوفیل ها4 هستند.
فراوان تریـن زانتوفیل هـا، لوئیـن5 و ویولازانتیـن6، ترکیبات کلیدی مجموعه های برداشـت 
کننـده نـورLHC( 7( برگ ها هسـتند )فویر و شـینگوکا، 2011؛ سـینگ و توتجا، 2010(.

3-1-11- اجسام روغنی
 اجسام روغنی ساختارهای کروی هستند، که اسفروزوم۸ یا ائوزوم۹ نیز نامیده می شوند،

به طـور ویـژه در میوه هـا و دانه هـا متمرکز هسـتند و منجر بـه انباشته شـدن مولکول های 
 تری گلیسـیرول می شـوند. دانه هـا حـاوی مقادیر زیـادی از لیپیدها، همراه بـا پروتئین ها و

کربوهیدرات هـا کـه به عنـوان منبـع غذایـی برای رشـد گیاهچه انباشـته می شـوند. تقریباً 
45 درصـد وزن بـذور گیـاه آفتاب گـردان10، بادام زمینـی11، کتـان12 و کنجـد1۳ از روغـن 

تشـکیل شده اسـت )برادفـورد و نونوچاکـی، 2007(.

1. Photodynamic

2. Cartenoides

3. Carotenes

4. Xanthophylls

5. Lutein

6. Violaxanthin

7. Light-harvesting complex

8. Spherosomes

9. Oleosomes

10. Sunflower

11. Peanut

12. Flax

13. Sesame
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 لیپیدهـای سـلول های دانـه بـه دما حسـاس هسـتند، بنابرایـن، به عنوان یـک ردیاب 
دمـا قـادر بـه شناسـایی پیـام بـرای توقـف خواب بـذر عمـل می کننـد. دانه های آلـورون1  
درون آندوسـپرم لیپیـد فـراوان ذخیـره می کننـد کـه توسـط اکسیداسـیون-بتا2 و چرخه 
گلی اکسـالات۳ بـه قنـد شکسـته می شـوند تـا طویـل شـدن هیپوکوتیـل در تاریکـی را 
پشـتیبانی کننـد )گولوینـا و هوکسـترا، 200۳(. لایه هـای خارجـی پوشـش پوسـت بذر با 
لیپیدهـای جامد آغشـته شـده اند کـه این لیپیدهـا عمدتاً عهـده دار خاصیت ضـد آب بذر 
هسـتند. هنگامی کـه بـذور گونه هـای مختلـف Sapindaceae توسـط پاتوژن هـا زخمـی 
می شـوند، لیپیدهـای ویـژه )لیپیدهـای سـیانوژنیک( به سـرعت توسـط اسـتراز شکسـته 

می شـوند و به عنـوان یـک واکنـش دفاعـی، HCN را آزاد می کننـد )سـلمار، 2010(.
 روغن هـای ضـروری که عمدتـاً در برگ های برخی گونه ها موجود هسـتند )برای مثال 
 Lmiaceae(، آن هـا روغن هـای فـرار هسـتند کـه به عطر و بـوی گیاهان کمـک می کنند.

آن هـا توسـط سـلول های خاصـی در فـرم اجسـام روغنـی تشـکیل می شـوند و سـپس به 
 حفره هـای بین سـلولی دفع می شـوند. اجسـام روغنی نیز محصولات ذخیـره ای معمولی و

عوامل محافظ سرما4 سلول های کامبیال5 به خواب رفته هستند )اورت، 2007(.

4-1-11- موم ها
 موم هـا ترکیبـات لیپیدی زنجیره بلند )C 20-25( )ترکیبی از مولکول های هیدروکربن،

به طـور عمـده پارافین هـا و الکل هـای مربوطـه، کتون هـا، اسـیدها و اسـترها(، جامـد در 
دمـای طبیعـی، قسـمتی از پوشـش محافظتـی )کوتیکـول( و اپیـدرم قسـمت های هوایی 
گیاهچـه و سـطح داخلـی دیـواره اولیـه سـلول های چـوب پنبـه ای در ریشـه های چوبی و 
 سـاقه ها را تشـکیل می دهـد. آن هـا بـا کاهـش خاصیـت نفوذپذیـری برگ ها مانـع بزرگی 

1. Aleurone

2. beta-oxidation

3. Glyoxylate cycle

4. Cryoprotectants

5. Cabbial
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برای از دسـت دادن آب از سـطح گیاه هستند. آن ها هم چنین قابلیت جوانه زدن اسپورهای 
قارچـی و رشـد باکتـری را کاهـش می دهنـد، بـه این ترتیـب توانایـی این عوامـل را برای 
ایجـاد بیماری هـا کاهـش می دهنـد )زنتگـراف، 2007(. ترکیبات کوتیکول در سـلول های 
 اپیدرمـی سـاخته می شـوند و از طریـق دیواره هـای خارجی به بیرون فرسـتاده می شـوند،

جایی که شـکل نهائی خود را می گیرند. در شـهد بسـیاری از نوشـگاه ها، شـهد با پاره شدن 
دیـواره و کوتیکـول هـر یـک از سـلول های اپیدرمـی آزاد می شـود )اورت، 2006(. شـهد 

محتـوای قنـدی زیـادی، عمدتاً سـاکارز و نیز حـاوی لیپیدها و پروتئین ها اسـت.
 شبکه آندوپاسمیک صاف )SER( در ساخت انواع مختلف ترکیبات لیپیدی دخیل است

)اورت، 2006(. نقـش لابیرنت هـایSER 1 به طـور کامـل درک نشـده اند امـا در غده هـای 
مختلـف گیاه، ترشـح کننـده چربی هـا، روغن ها و روغن هـای معطر ضروری وجـود دارد و 
هم چنیـن در سـلول های اپیدرمی کـه مولکول های لیپیـدی را به منظور رسـوب در دیواره 
سـلولی موم هـا، کوتیـن و سـوبرین می سـازند فراوان اسـت )روبینسـون و منـت، 2005(. 
در کل، مشـخص شده اسـت کـه SER آنزیم هـای مـورد نیـاز بـرای سـاخت لیپیدهـای 
 پیچیده، با توجه به مواد تشـکیل دهنده اسـیدهای چرب )سـاخته شـده در پاسـتیدها( و
 گروه های سـر چربی )سـاخته شـده توسط آنزیم های سیتوپاسـمیک( را پردازش می کند.

براسـاس مـدل تجربی این مواد خام درسـطح سیتوپاسـمیک غشـا SER کنـار هم جمع 
می شـوند تـا انـواع محصـولات را تولیـد کننـد. بسـته بـه ماهیـت آن هـا، ممکـن اسـت تا 
 زمانی که آن ها قطرات لیپیدی را شـکل دهند تجمع یابند، در ابتدا در غشـا سـاکن می ماند

اما سـپس به درون سیتوپاسـم برای ذخیره یا انتقال اطراف سلول آزاد می شود. آنزیم های 
 مرتبـط بـا تعدیـل لیپیدهـا از سـطح سیتوپاسـمیک غشـا SER ایـن امـکان را می دهند
 که غشـا ER در ناحیه سـطحی رشـد کند. گستردگی غشا ممکن اسـت بعداً به سیستم ها

دیگـر بـه شـکل وزیکـول- خصوصـاً بـه دسـتگاه گلـژی و از آن جـا به غشـا پاسـمایی یا 
دیگـر قسـمت های سـلول جابه جـا شـوند )تتلـو و همـکاران، 2010(.

در حالی کـه اکثـر غشـاها اصـولاً از فسـفولیپیدها تشـکیل می شـوند، گالاکتولیپیدها2  

1. Labrinths

2. Galactolipids
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بیـش از ۸0 درصـد از غشـاهای تیاکوئیدهـا را تشـکیل می دهنـد، اما آن هـا هم چنین در 
غشـاء خارجـی و داخلی کلروپاسـت وجود دارنـد. گالاکتولیپیدهـا در محفظه های داخلی 
کلروپاسـت سـنتز می شـوند و ایـن لیپیدهـا گذشـته از ایـن بسـیار غیراشـباع هسـتند. 
سیسـتم انتقـال درون اندامـی لیپیـد بایـد وجـود داشـته باشـد تـا لیپیدهـا را از محـل 
سنتزشـان بـه تیاکوئیدهـا منتقـل کنـد. بـه نظـر می رسـد غشـاهای تیاکوئیـد از درون 
 خـود برگشـتگی غشـا داخلـی به دسـت آمـده باشـد، به طوری کـه کلروپاسـت های بالـغ
 گاهی اوقات یک پیوسـتگی بین غشـا درونی و سـاختارهای غشایی داخلی نشان می دهند،

اگرچـه ایـن پیوسـتگی در کلروپاسـت های بالـغ وجـود نـدارد. نشـان داده شده اسـت که 
حمـل وزیکـول از غشـا درونی بـه تیاکوئیدها اجـازه حفظ و بازسـازی این سـاختاهای را 
در کلروپاسـت های بالـغ می دهـد )روبینسـون و منـت، 2005(. از سـوی دیگـر، فاکتـور 
وابسـته بـه ATP در امتـزاج وزیکـول درون کروموپاسـت های1 فلفـل ایزوله شـده و کلون 

ژن دخیل اسـت.
هم چـون مکانیسـم جوانـه زدن2 تیاکوئیـد زیسـت زایی۳ توضیح می دهـد چگونه دیگر 
ترکیبـات غشـایی آب گریـز )بـرای مثـال کارتنوئیدهـا و گالاکتولیپیدهـا( در محفظه های 
کلروپاسـت سـنتز می شـوند و قـادر به رسـیدن به غشـای تیاکوئید خودشـان هسـتند. 
برهمکنـش بیـن پروتئین هـای ویژه و گالاکتولیپیدها برای تشـخیص کلروپاسـت از دیگر 
غشـاهای هـدف بالقـوه درون سـلول می توانـد مهـم باشـد. لوکوپاسـت ها4 پاسـتیدهای 
بی رنگـی هسـتند کـه متمایـز از پروپاستیدهاسـت5 زیرا آن هـا عملکرد آغازگـری خود را 
از دسـت داده انـد. درون ایـن گـروه الایوپاست ها6/اوائوپاسـت ها7 مکان های سـنتز لیپید 

هسـتند )تتلو و همـکاران، 2010(.

1. Chromoplast

2. Budding

3. Biogensis

4. Leucoplasts

5. Proplastides

6. Elaioplasts

7. Oleoplasts
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مسـیر بیوسـنتز کارتنوئیدهـا شـامل مجموعـه ای از فرایندهـای غیراشـباع شـدن ها، 
چرخه ای شـدن ها، هیدروکسیاسـیون1 و آپواکسیداسـیون2 اسـت که با تشـکیل فیتوئن۳  
 شـروع می شـود و معمولاً با انباشته شـدن لوتین4 و نئوزانتین5 خاتمه می یابد )کوتریس و

پوگسـون، 2004(. به طـور خاصـه، فیتوئن با متراکم سـاختن گرانیل گرانیل دی فسـفات6  
توسـط فیتوئـن سـنتاز تشـکیل می شـود. فیتوئـن در معرض 4 واکنش غیراشـباع  توسـط 
فیتوئن دسـچوراز و زتا-کاروتن دسـچوراز7 تترا-سـیس-لیکوپن۸ تولید می کند که توسـط 
کارتنوئیـد ایزومـراز ایزومـری شـده تـا ال-ترانس-لیکوپـن۹ تولیـد کنـد. لیکوپـن دو بـار 
می چرخـد تـا بتا-کاروتـن تولیـد کنـد یـا یک بـار می چرخـد تـا آلفا-کاروتن تولیـد کند. 
دو کاروتـن توسـط بتـا-و اسپیلون-هیدروکسـیاز10 هیدروکسـیله می شـود تـا بـه ترتیب 
زئازانتیـن و لوتیـن تولید کند. زئازانتین توسـط زئازانتین آپوکسـیداز آپوکسـیده می شـود 
تـا ویولوزانتیـن11 را تشـکیل دهـد کـه بیش تر توسـط نئوزانتین12 سـینتاز تغییـر می یابد 

تـا نئوزانتیـن را تولید کند.
کارتنوئیدهـا و آنزیم هـای بیوسـنتزی آن هـا در پاسـتیدها جـای دارنـد، هم چنیـن 
ژن هـای بیوسـنتز کارتنوئیـد درون ژنـوم هسـته ای هسـتند. مسـیر حداقل در قسـمتی از 
 طریق تغییرات رونویسـی تنظیم می شـود. به عنوان نتیجه، تنظیم رونویسـی کارتنوئیدها و

1. Hydroxylation

2. epoxidations

3. Phytoene

4. Lutein

5. Neoxanthin

6. Geranylgeranyl diphosphate

7. Zeta-carotene desaturase

8. Tetra-cis-lycopene

9. All-trans-lycopene

10. beta-and epsilon-hydroxylases

11. Violaxanthin

12. Neoxanthin



فصل 11: متابولیسم لیپید و اکسیداسیون در گیاهان تحت تنش های غیرزیستی
5۳۹

 هم چنین پیامرسـانی هسته کلروپاست احتمالاً توسط محرک های مختلف محیطی، تنش
اکسیداتیو، بالانس ردوکس و تنظیم بازخورد متابولیت القا می شود )فویر و شیکوکا، 2011(.

2-11- آسـیب پذیـری لیپیـد به گونه هـای فعال اکسـیژن و 
مکانسـیم اکسیداسـیون لیپید

پراکسیداسـیون لیپیـد هنگامـی آغـاز می شـود کـه گونه هـای اکسـیژن فعال شـده 
بـا باندهـای دوگانـه موجـود در زنجیره هـای هیدروکربـن لیپیـد واکنـش دهند. براسـاس 
لیپیدهـای دخیـل، نـوع ترکیبات اکسـیدانت و شـدت اکسیداسـیون، محصـولات مختلف 
از پراکسیداسـیون لیپیـد هم چـون ترکیبـات شـامل هیدروکسـیل ها، هیدروکسـیل ها، 
کتون هـا، آلدئیدهـا، اسـیدهای کاروکسـیلیک1 و باندهـای دوگانـه ترانس تولید می شـوند 

)بورچمـن، سـینها، 2002؛ هامیـد و همـکاران، 201۳؛ شـارما و همـکاران، 2010(.
پراکسیداسـیون لیپیـد در گیاهـان عمدتـاً به دلیـل فعالیـت ROS اسـت. طبـق اظهار 
بـراون و آرمسـترونگ )2002(، هـدف اولیـه ROS در لیپیدهـای، سـاختار 1،4-پنتادیـن 
اسـید چـرب پلی انسـچورتPUFA( 2( اسـت، چـه آزاد یـا اسـتریده شـده تا کلسـترول یا 
گلیسـرول. فرآینـد زمانی شـروع می شـود کـه ROS متیلـن هیـدروژن را از PUFA حذف 
کنـد. در ایـن واکنـش، ROS خامـوش شـده و رادیـکال الکوسـیل۳ مرکـزی-PUFA، بـا 
آرایـش خـود به خـودی مجدد باند دوگانه آن و دیین کانژوگیت شـده4 تشـکیل می شـود. 
 )LOO•(PUFA-با اکسـیژن در شـکل مولکولـی رادیکال پروکسـیل مرکـزی L• واکنـش
را تشـکیل می دهـد. واکنـش ادامـه می یابد )انتشـار( تـا زمانی کـه •L یـا •LOO به عنوان  
آغازگرهـای ROS عمـل کننـد، در نتیجـه بـه نزدیک تریـن PUFA سـاختار دولایه لیپید 
غشـا یـا درون لیپوپروتئیـن5 حملـه می کنند. در نتیجـه، •L جدید که می توانـد واکنش را 

1. Caroxylic acids

2. 1,4-pentadiene structure of a polyunsaturated fatty acid

3. Alkoxyl

4. conjugated diene

5. Lipoprotein



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
540

بیش تر منتشـر کند و لیپید هیدروکسـید )LHP( را تشـکیل می دهد. واکنش زمانی پایان 
 )خاتمـه( می یابـد کـه مولکول آنتی اکسـیدان قـادر به جـذب رادیکال های آزاد واسـطه ای

یا پاک ساز کننده های رادیکال آزاد باشند و این زنجیره واکنش را مختل کنند.
مکانسـیم شـرح داده شـده در بالا می تواند در فازهای زیر خاصه شـود : فعال سـازی، 
 اختال و شـکافتگی. به طور خاصه، فعال سـازی اسـیدهای چرب اشـباع نشده توسط یک

رادیکال باعث شکافته شدن یک +H از گروه متیل وانیل موجود در اسید چرب می شود:
OH•+RH→L•+H2O

سـاختار رزونانـس ایـن واکنش با اکسـیژن سـه گانـه واکنـش می دهـد، دو رادیکال با 
دو الکتـرون جفـت نشـده، رادیکال پراکسـید تولیـد می کنند:

L•+O2→ROO•

ایـن ترکیـب دومـی بـا اتم هیدروژن از اسـید چـرب دوم واکنـش می دهد، با تشـکیل 
لیپیـد هیدروکسـید کربـن آزاد می تواند در آسمیاسـیون ثانویه هیدروژن سـهیم باشـد:

LOO•+RH→LOOH+L•

واکنش پذیـری زیـاد رادیکال هـای هیدروکسـید در هـر سیسـتم لیپیـد داده به دلیـل 
 توانایی آن ها برای آغاز واکنش های زنجیره ای در سـطوح بسـیار کم اسـت )هینوجوسـا و

همکاران، 2010(.
در مـورد قابلیـت گیاهـان بـرای اصـاح اثـرات آسـیب اکسـیداتیو ناشـی از تنـش در 
غشـاهای سـلولی اطاعـات کمـی وجـود دارد. به ویـژه، پراکسیداسـیون لیپیـد در طـول 
تنش هـای غیرزیسـتی کـه تغییـرات در ترکیبـات اسـید چـرب ایجـاد می کنـد و هـر دو 
خـواص سـاختاری و عملکـردی غشـاهای سـلول را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )لیوبنوا و 
اسـچرودر، 2010(. ایزومرازهـای لیپوکسـیژناز )LOX; EC 1.13.11.12 ( دی اکسـیژناز 
اسـیدهای چرب غیر اشـباع حاوی سـاختار سـیس، سـیس-1،4-پنتادین را کاتالیز کرده 
که اسـیدهای چرب بسـیار واکنش گر و سـمی هیدروپوکسـی تولید شـود )شـکل 1-11(. 
در نتیجـه، آن هـا بـه متابولیت هـای هم چون، جاسـمونات ها، اسـیدهای دی انـی مزدوج و 
آلدئیدهـای فرار، هم چون مالون دی آلدئیـد )MDA( تغییر می یابند. فعالیت LOX، تقریباً 
 همـه جـا در سلسـه گیاهـی، در واکنـش به تنـش، گل دهی، جوانه زنی بذر، سـفید شـدن

رنگدانه، تشکیل عطر و طعم در محصولات گیاهی و رشد گیاه و توسعه دخیل هستند.
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شکل 11-1- واکنش کاتالیز شده توسط لیپوکسی ژناز دو ترکیب ممکن از تخریب لینولئیک اسید را نشان می دهد.

بـا وجـود مطالعات متعـدد، نقش فیزیولوژیکـی LOX در گیاهان هنوز کاماً مشـخص 
 نشده است. در گیاهان، عمدتاً ۳ ایزوآنزیم وجود دارند: LOX-2 ،LOX-1 و LOX3. LOXها

پروتئین هـای گـرد، محلـول در آب، متشـکل از پلی پپتیـد تنهـا در ارتبـاط بـا اتـم آهـن 
)III( هسـتند کـه بـرای کاتالیـز ضـروری اسـت. ایزوآنزیم هـای LOX، دارای خاصیـت 
سوبسـترای مختلـف و pH مطلـوب، در سـیتوزول، میکروزوم هـا، غشـا پاسـما و اجسـام 
روغنـی یافـت می شـوند. LOX-3 فراوان تریـن ایزوفرم اسـت و یکی اسـت کـه بیش ترین 
 LOX ،فعالیـت را دارد )سـوفو و همـکاران، 2004 الـف و منابـع درون آن(.بـرای مثـال
درختـان زیتـون بـه محلـول و مرتبـط بـا غشـا تقسـیم می شـوند، که مـورد اخیـر به طور 
عمـده، امـا نـه منحصراً، در شـکاف پاسـتید یافت می شـود. در هـر دو کالـوس و در میوه 
درخـت زیتـون، محصولات اصلـی LOX، 1۳-هیدروپروکسـید ها هسـتند. ایزوفرم محلول 
در اغلـب بافت هـای درختـان زیتون یافـت می شـود، در حالی که LOX ها با pH اسـیدی 

بـا غشـاهای کلروپاسـت میوه مرتبط هسـتند )سـوفو و همـکاران، 2004 الـف، ب(.
مالـون دی آلدئیـد1 به عنـوان یـک بیومارکـر قابـل اعتمـاد پراکسیداسـیون لیپیـد در 
گیاهـان اسـتفاده شده اسـت )لوپز و همـکاران، 2011؛ سـوفو و همـکاران، 2004 الف، ب؛ 
سـرخه و همـکاران، 2012 الـف(. به طور شـگفت آوری، MDA نیز قادر بـه صدمه زدن به 

DNA اسـت، پـس صدمـه بـه ترکیبـات سـولی و بیومولکول هـا را افزایـش می دهد.

 ROS تولیـد شـده در پراکسـی زوم ها نقـش کلیدی در پاک سـازی ROS گیاه در طول

 شـرایط تنش غیرزیسـتی و پیری ایفا می کند. گزارشـات آزمایشگاهی مختلفی نشان دادند

1. Malondialdehyde
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•H2O2 ،O2 و اس-نتیروزوگلوتاتیون(
- ،NO که پراکسـی زوم ها در پیامرسانی سلول )توسط 

در طـول پیـری بـرگ و در موقعیت های تنش ناشـی از زنوبیوتیک ها و عناصر سـنگین القا 
می شـوند. فعالیـت آنزیم های سـهیم در چرخه آسـکوروبات-گلوتاتیون در پراکسـی زوم ها 
به شـدت بـا تنش هـای غیرزیسـتی و پیـری تحـت تأثیر قـرار می گیرنـد، زمانی کـه مقدار 
پروکسـیمال گلوتاتیـون، غلظت H2O2 و میزان پراکسیداسـیون لیپیـد به طور قابل توجهی 
•O2 وابسـته به 

افزایـش می یابـد )زنتگـراف، 2007(. عـاوه بـر این، تولیـد رادیکال هـای -
NADH پروکسـیمال بـا انتقـال معکوس پروکسـی زوم های بـرگ به گلکسـی زوم ها اتفاق 

می افتـد زمانی کـه گیاهـان شـرایط محیطـی نامسـاعدی را تجربـه می کننـد )حمیـد و 
همکاران، 201۳؛ شـرما و همـکاران، 2012(.

3-11- روش های تخمین اکسیداسیون لیپید
بخـش هیدروکسـید LHP بـا یون هـای فلـزات دو ظرفیتی یا پراکسـیدازهای وابسـته 
بـه گلوتاتیـون بـه الکل بـا تولیدهیدروکسـی فرعـی )LOH(، احیـا می شـوند. در گیاهان، 
 بسـیاری از محصـولات مختلـف پراکسیداسـیون لیپیـد می توانند در طول زنجیـره کربن و

مقـدار ترکیبـات PUFA اکسـیده نشـده هیدروکسـیل اشـباع نشـده متغییـر باشـند. بـه 
همیـن دلیـل، تعییـن همزمـان هر دو پیـش ماده و محصـولات فرعی اکسیداسـیون آن ها 

بیـان شده اسـت )بـرون و ارمسـترونگ، 2002(.
کروماتوگرافـی محلـول با کارایی بالا فاز برگشـتPR-HPLC( 1( یـک تکنیک تحلیلی 
قـادر به جداکـردن گونه های ایزومری ناحیه ای LHP و LOH فرعی از PUFA گیاه اسـت. 
بعد از اسـتخراج کامل لیپید، هیدرولیز قلیایی و اسـتخراج مجدد اسـیدهای چرب آزاد، دو 
 سیسـتم جدا با شـرایط فاز متحرک مختلف و سـتون تحلیلی، یکی برای LOH و LHP و

دومی برای PUFA اکسـید نشـده معمولاً اسـتفاده می شـوند. هم چنین گزارش شده اسـت 
 )بـرون و ارمسـترونگ، 2002( کـه تغییر ایـن روش، باعث تعیین همزمـان LOH ،LHP و

PUFA بـر جداسـازی کروماتوگرافـی یگانـه می شـود، اسـتفاده از آشکارسـاز آرایـه دیود، 

اجـازه تعییـن PUFA در 215 نانومتـر و دیـون کانژوگیـت LHP و LOH در 2۳6 نانومتـر 

1. Reverse-phase high-performance liquid chromatography
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را می دهـد. ایـن متدولـوژی مقـدار کمـی از محلـول LHP و LOH را بـرای تعییـن کلـی 
 LOH و LHP هـا در اجـرای ایزوکراتیـک یگانـه صـرف می کنـد امـا بـرای تعییـنPUFA

مربـوط بـه پیـش مـاده آن هـا در 20 دقیقـه بعـد از تزریق مفید اسـت.
طیـف سـنجی مـادون قرمـزIS( 1( می تواند محصـولات عمـده پراکسیداسـیون لیپید 
را تعییـن کنـد و در تعییـن هـر دو گروه هیدروکسـیل و هیدروپروکسـیل حسـاس اسـت 
)بورچامـن و سـینگا، 2002(. ایـن تبعیـض به طور ویژه ای بـرای اندازه گیـری لیپیدهای 
اکسـید شـده و تک اشـباع نشـده  مفید اسـت، جایی که محصولات ثانویه اکسیداسـیون 
لیپیـد بـه سـرعت تولیـد نمی شـوند. بـه عـاوه، لیپیدهـای گیاهـی بسـیاری بـه شـدت 
اشـباع نشـده هسـتند و بنابرایـن آن هـا شـدیداً به ویـژه تحـت شـرایط تنـش در معـرض 

اکسیداسـیون لیپید هسـتند.
 طبق اظهارات محققان زیادی )سوفو و همکاران، 2004 الف؛ سرخه و همکاران، 2012
 الف و ب و منابع درون آن(، MDA معمولاً از بافت گیاهی با استفاده از تریکلرواستیک2 اسید
 اسـتخراج می شوند و سـوپرناتانت حاصل از سانتریفیوژ به تیوباربیتیوم اسید۳ در 20 درصد

تریکلرواسـتیک اسـید )w/v( اضافـه می شـود. ترکیـب به دسـت آمـده بعد از گـرم کردن 
)100 درجه سـانتی گراد( سـرد و سانتریفیوژ می شـود و بعد از آن مقدار جذب سوپرناتانت 
 ،MDA در 5۳2، 600 و 400 نانومتـر ثبـت می شـود. یـک سـری از ترکیبـات، از جملـه
بـا تیوباربیتیـوم اسـید واکنـش می دهند و بـرای همین آن ها مـواد واکنشـی تیوباربیتیوم 
اسـید )TBARS( نامیـده می شـوند. زمانی کـه مقـدار MDA بـه ویـژه در بافت های سـبز 
انـدازه گیـری می شـود، انجـام تصحیـح محتـوای سـاکارز بـالا و هم چنیـن بـرای حضـور 
آنتوسـیانین ها یـا دیگـر ترکیبات دخیل بسـیار مهم اسـت. بنابراین، مقدار جـذب ویژه در 
600 نانومتـر از نمونـه خوانده شـده در 5۳۳ و 440 نانومتر کاسـته می شـود. با این وجود، 
منحنـی اسـتاندارد سـاکارز بـرای تصحیـح نتایـج از قندهـای محلـول دخیـل در نمونه ها 

می شود. اسـتفاده 

1. Infrared spectroscopy

2. Trichloracetic

3. Thiobarbituric acid



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
544

4-11- اکسیداسیون لیپید در گیاهان تحت تنش غیرزیستی
انـواع مختلفـی از تنش هـای غیرزیسـتی باعـث افزایـش ROS در گیاهـان می شـوند 
کـه بعـد از آن بـه لیپیدهـا صدمـه می زننـد و در نهایـت باعث تنش اکسـیداتیو می شـود 
)فویـر و شـیگوکا، 2011؛ گیـل و توتجـا، 2010؛ میلـر و همـکاران، 2010؛ نیشـیدا و 
مورتـا، 1۹۹6؛ شـرما و همـکاران، 2012(. گیاهـان تحـت تنش هـای غیرزیسـتی بایـد از 
نـور فتوسـنتزی را دریافـت کننـد و در همـان زمـان از صدمـه اکسـیداتیو به دلیـل عامـل 
تنـش زی خـاص یـا ترکیـب آن هـا جلوگیری کننـد. این امـر  روشـن می کند که نـه تنها 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدان و ترکیبـات فنولیـک بلکـه هم چنین قندهای محلـول )هم چون 
دی سـاکاریدها، خانـواده رافینـوز، الیگوسـاکاریدها و فروکتانت هـا(، دیگـر محلول هـای 
سـازگار )هم چـون بتائین هـا و پرولیـن( و آنزیم هـای متابولیکـی مرتبـط آن هـا در برابـر 
پراکسیداسـیون لیپیـد در گیاهـان تحـت تنـش ترکیبـات محافظتی قوی هسـتند )چن و 
مورتـا، 2002؛ کـروز و همکاران، 201۳؛ کیونن و همـکاران، 201۳؛ کوتچونی و همکاران، 

2006؛ سـزابادوس و سـاوره، 2010(.

1-4-11- خشکی و شوری
غشـاها به عنـوان هـدف اولیـه صدمـه خشـکی در نظـر گرفتـه می شـوند، چـرا کـه 
ارگانیسـم های متحمـل بـه بـه از دسـت دادن رطوبت بـرای اجتناب صدمه غشـا در طول 
چرخه از دسـت دادن و جذب رطوبت به تغییرات در سـیالیت غشـا مربوط اسـت. سـاختار 
 دولایـه غشـا در ارگانیسـم های متحمـل بـه از دسـت دادن رطوبت خشـک شـده به عنوان

نتیجـه برهمکنش هـای گروه هـای قطبی بـا قندهـا و پروتئین ها هسـتند. برهمکنش های 
ایـن چنینـی فضـا بیـن فسـفولیپیدها ایجـاد می کنـد و مانـع از تغییـرات فـاز غشـایی 
می شـوند. غشـاها بعـد از آن زمانـی کـه پوسـته رطوبت از دسـت مـی رود، در فـاز محلول 
کریسـتال باقـی می ماننـد )گولووینـا و هوکسـترا، 200۳(. تنـش خشـکی اگـر در شـدت 
بـالا و طولانـی مـدت باشـد، عامـل اصلـی بازدارندگـی نـوری خواهـد بـود و منجـر بـه 
غیرفعال سـازی وابسـته بـه نور فتوشـیمی اولیـه مرتبط با فتوسیسـتم II می شـود. اگرچه 
بسـیاری از گونه هـا تحمـل زیـادی بـه تنـش خشـکی نشـان می دهنـد، میـزان فتوسـنتز 
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خالـص و تنفـس به طـور کلـی بـا افزایـش تنش خشـکی، چـه به دلیل بسـته شـدن روزنه 
یـا اثـرات اکسـیداتیو غیرروزنـه ای کاهـش می یابد. آسـیب به سـاختار لیپیـد و عملکردی 
در گیاهـان در معـرض میـزان مختلـف تنش خشـکی اخیـراً در غات )کامپـو و همکاران، 
2011؛، 201۳(، گونه هـای درختـی متنـوع )اسـتاجنر و همـکاران، 201۳(، محصـولات 
باغبانـی و گیاهـان علوفـه ای )عبـاس و همـکاران، 2014؛ سـلما و همـکاران، 2011( و 
گیاهـان دارویـی )تیـان و همـکاران، 2012(یافـت شده اسـت. سـینامیک اسـید خارجـی 
مشـتقات جاسـمونیک اسـید به طـور مؤثـری در بهبـود تحمـل گیـاه بـه تنش خشـکی با 
تغییـر پراکسیداسـیون لیپیـد غشـا و فعالیت هـای آنتی اکسـیدانی اسـتفاده شـده اسـت 
)انجـوم و همـکاران، 2011؛ سـان و همـکاران، 2012(. عـاوه بـر ایـن، ژو و همـکاران 
)2011( اخیـراً نشـان دادنـد کـه مایکوریزا آربسـکولار قادر بـه کاهش محتـوای MDA و 
نفوذپذیـری غشـا، و افزایـش محتـوای پرولیـن و فعالیت های آنزیم آنتی اکسـیدان اسـت.
 تنش های خشـکی، اسـمزی و نمک تولید ROS ناشـی از آسـیب اکسیداتیو به لیپیدها
 را افزایـش می دهنـد )میلـر و همـکاران، 2011 و منابع درون آن(. تنش شـوری در سـطح
 مایم، قادر به ایجاد پراکسیداسـیون لیپید در غات )اشـرف و همکاران، 2010؛ دی آزودو

نتـو و همکاران، 2006(؛ علف ها و سـبزیجات )سـرجیو و همـکاران، 2012؛ تایبیمیگونی و 
همـکاران، 2012( و گونه هـای درختـی )احمد و همکاران، 2010؛ ایالا-اسـتروج و الکاراز-

ملنـدز، 2010( اسـت. گیاهچـه گوجه-فرنگـی در معـرض آسـکوروبیک اسـید خارجـی 
افزایـش مقاومـت در برابـر تنـش شـوری و کاهـش پراکسیداسـیون لیپیـد را نشـان داد 

)شـالاتا و نیومـن، 2011(.

2-4-11- عناصر
غلظت بالای عناصر در محیط با محدودیت وابسته به تنش اکسیداتیو بر انتقال الکترون 
 پاتیـدال1 و میتوکندریایـی مصادف اسـت که پراکسیداسـیون لیپیـد را در این دو بخش و

در کل سـلول افزایـش می دهـد )درسـلر و همـکاران، 2014؛ کونـن و همـکاران، 2011؛ 
 ،)Fe( آهن ،)Cu( مس .)نگاجیوتـی و همکاران، 2010؛ پوسـپیلیس، 2014؛ یـاداو، 2010

1. Platidial
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نیـکل )Ni(، سـلنیوم )Se( و روی )Zn(، حتـی در غلظـت نسـبی کـم بـرای فرآیندهـای 
 فیزیولوژیکی و بیوشیمیایی گیاه ضروری هستند. اگرچه، کادمیوم )Cd(، آلومینیوم )Al( و

سـرب )Pb( بـرای گیاهـان غیرضـروری یـا سـمی در نظـر گرفتـه می شـوند )سـویپرس و 
همـکاران، 2010؛ سـوفو و همـکاران، 201۳(.

 فلزات انتقالی )M( به دلیل الکترون های جفت نشـده آن ها کاتالیسـت های بسیار خوب
احیای اکسیژن هستند. در میان آن ها، آهن و مس برای متابولیسم گیاه بسیار مهم هستند.

Mn +O2→Mn+1+O2•
-

•O2 در محلول هـای آبـی در pH خنثـی منجـر به تولیـد H2O2 و بعد از آن به وسـیله 
-

واکنـش هبر-ویـس1 بـرای تولیـد OH• تجزیه می شـود، همانند زیر:
Mn+1+O2•

-→Mn+O2

Mn +H2O2→Mn+1+OH-+•OH

عـاوه بـر ایـن، فلـزات انتقالـی بـا تولیـد -OH از طریـق واکنـش فنتـون2 منجـر بـه 
می شـود: واکنشـی  الکلـی  رادیکال هـای  تشـکیل 

LOOH+Fe2+→OH-+LO•+Fe3+

 در میان فلزات، کادمیوم قابلیت غشـاها را با القا پراکسیداسـیون لیپید و مختل کردن
متابولیسـم سـلولی بـا جلوگیـری از بیوسـنتز کلروفیل و افزایـش بازدارندگی نـوری تغییر 
 می دهد )احمد و همکاران، 2011؛ سایپرس و همکاران، 2010، 2011؛ گالگو و همکاران،
 2012؛ گیـل و همـکاران، 201۳؛ پرز-چاکا و همکاران، 2014(. به عبارت دیگر، لیپتوکوا و

همـکاران )201۳( نشـان دادنـد کـه افزایـش بیـان LOXهـا بـرای واکنـش ریشـه جو به 
سـمیت کادمیوم مهم اسـت اما LOX مسئول پراکسیداسیون لیپید مضر ناشی از کادمیوم 
 نیسـت. هم چنیـن مـس )اوپدناکـر و همـکاران، 2012؛ توناوجـام و همـکاران، 2012(،

نیـکل )گاجوسـکا و همـکاران، 2012؛ کاظمـی و همـکاران، 2010(، سـلنیوم )ملیـکا و 
 همـکاران، 2012(، و سـرب )مالدونادو-ماگانـا و همکاران، 2011( و دیگر فلزات سـنگین و

فلـزات انتقالـی )سـیتار و همـکاران، 201۳(، در فرآیندهـای پراکسیداسـیون لیپید دخیل 
هسـتند و غشـاهای زیسـتی به شـدت مسـتعد حضـور این فلـزات درون خاک هسـتند.

1. Haber-weiss

2. Fenton
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5-11- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
  UV وضعیـت لیپیدهـای غشـا می تواند بـا عوامل تنش زای غیرزیسـتی هم چون اشـعه
 زیـاد، دماهـای شـدید، کمبـود مـواد مغـذی و آلودگـی خـاک و هوا آشـفته شـود )گیل و

توتجـا، 2010؛ لـی و همـکاران، 2012؛ سـزارکا و همـکاران، 2012 و منابـع درون آن؛ 
تاکشـاک و اگـراوال، 2014؛ تریپاتـی و همـکاران، 2011؛ ویرویـکا و شلودوسـکا، 2014؛ 
یـان و همـکاران، 2010(. نقـش لیپیدهای غشـا در محافظت دسـتگاه های فتوسـنتزی از 
بازدارندگـی نـوری در طول تنش سـرما بحث شده اسـت )نیشـیدا و مورتـا، 1۹۹6( و اخیراً 
توسـط کارابـودک و همکاران )2014( تأیید شده اسـت. در مقاله مهمـی، ولتی و همکاران 
)2002( مطالعاتـی بـر پروفیل هـای لیپیـد غشـا و بر نقش برخـی از انواع فسـفولیپازها در 
تغییـر لیپید ناشـی از یخبنـدان در Arabidopsis انجام دادند و نقـش بحرانی این آنزیم ها 
 در تحمـل گیـاه تحـت شـرایط سـرما را نشـان دادنـد. بـه نظـر می رسـد کـه قـرار دادن

گیاهـان در معـرض علف کش هـا به طـور قابـل توجهـی بـه افزایـش در پراکسیداسـیون 
لیپیـد مربوط می شـود )دیاس و همـکاران، 2014؛ مک کارتی-سـوارز و همکاران، 2011؛ 

پازمینـو و همکاران، 2011؛ اسـپولجاریک و همـکاران، 2011(.
از نتایج این تحقیقات روشن است که در آینده میزان پراکسیداسیون لیپید در گیاهان 
 می توانـد به طـور مؤثـری به عنـوان  بیومارکـر معتبـر تنش های گیـاه و آلودگـی آب و هوا،

با مزایای مشهود هم برای محیط زیست و کشاورزی استفاده شود.

قدردانی
نویسـندگان تمایـل بـه قدردانـی صادقانه بـرای برگـزاری تحقیقات علمی در دانشـگاه 
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1-12- مقدمه
گیاهـان به طـور مـداوم در معـرض انـواع مختلفـی از عوامـل محیطـی هم چـون تغییر 
آب و هـوا، تنـش خشـکی و خـاک آلـوده هسـتند )کویـرو و همـکاران، 2010(. تنش های 
غیرزیسـتی به طـور نامسـاعدی رشـد گیـاه، توسـعه و تولید را تحـت تأثیر قـرار می دهند. 
تنـش غیرزیسـتی در واقـع مهم تریـن عامـل از دسـت رفتن محصـولات زراعی در سراسـر 
جهـان اسـت و میانگیـن عملکـرد اغلـب محصـولات زراعی اصلـی را تا بیـش از 50 درصد 

کاهـش می دهد )بـرای و همـکاران، 2000(.
بـا گذشـت زمـان، گیاهـان بـه مقادیـر کـم و زیـاد آب، دماهـای بیـش از حـد، میزان 
آلکالوئیـدی و اسـیدیته، دسترسـی کم به مواد مغـذی و عوامل تنش زای انسـانی هم چون 
تغییـرات مورفولوژیکـی،  آلـی سـمی سـازگار شـده اند. گیاهـان  و آلاینده هـای  فلـزات 
بیوشـیمیایی و ژنتیکـی را بـرای واکنش به اثر تنش غیرزیسـتی بر رشـد و بهره وری شـان 
 توسـعه داده انـد. همـه گیاهان کم و بیش قادر بـه تولید اسـمولیت ها1، تغییر حرکت آب و

پاک سـازی گونه های اکسیژن هسـتند )ماجیو و همکاران، 200۳(. از آن جا که تعداد کمی 
از گونه هـای گیاهـی قـادر به زندگی در زیسـتگاه هایی با تنش زیاد هسـتند و برای کاهش 
 دادن اثـرات منفـی تنش هـای غیرزیسـتی بر عملکرد محصـولات زراعی، ارقـام متحمل به

تنـش ایجـاد شـده اند )ایسنسـتین، 201۳(. اگرچـه، تکنیک هـای اصاحـی متعـارف و 
 مهندسـی ژنتیـک مـدرن بسـتر اکوژیکـی پیچیـده محیط خـاک را که محصـولات زراعی

در آن رشد یافته اند را در نظر نمی گیرد )کولمن-در و ترینگ، 2014(.
تکنیک هـای جایگزیـن هم چـون فرآیند مقـرون به صرفـه و کم تر مخرب گیـاه پالایی 
 برای تمیز کردن خاک و آب، در سال های اخیر پذیرفته شده اند )ثویس و همکاران، 2010(.

گیاهـان می تواننـد بـرای اصـاح محیط زیسـت از طریـق گیاه-پالایـی2، جایگزینـی برای 
 تیمار شـیمیایی متعارف برای حذف آلودگی ها و بی ضرر سـاختن آلودگی ها استفاده شوند

)رجکومار و همکاران، 2012(.
برنامه هـای اصاحـی گیـاه بـر جوامـع میکروبـی مرتبط بـا گیـاه تأثیـر می گذارند که 

1. Osmolytes

2. Phytoremediation
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 می توانند مزایای زیادی از نظر بهره وری محصولات زراعی و مقاومت به تنش داشته باشند
)ماراسـکوو همکاران، 2012؛ تانک و سـراف، 2010(. مشـخص شده اسـت که همه گیاهان 
تأثیـر قـرار می گیرنـد )پریتیدا-مارتینـز و  توسـط میکروارگانیسـم های مختلـف تحـت 
 هیـل، 2011( کـه بـرای مثال در بهبود جـذب مواد مغذی، جلوگیـری از حمات پاتوژن و

افزایـش رشـد گیاه در شـرایط نامسـاعد به نفـع میزبان اسـت )تورنر و همـکاران، 201۳(. 
در همیـن حـال، میکروارگانیسـم ها بـه غـذای غنـی از کربـن دسترسـی پیـدا می کننـد. 

هم زیسـتی مایکوریـزا یکـی از معمول تریـن اجتماعـات بیـن گیـاه و میکروب هاسـت.
 زیست پالایی1 قادر به حذف آلودگی های خاک از طریق استفاده از گیاه و میکروب های

خـاک اسـت و برای توسـعه پایدار ضروری اسـت )میرانصـاری، 2011(. ایـن فرآیند عمدتاً 
 شـامل جذب آلاینده توسـط گیاهان )اسـتخراج گیاهی(، تجزیه آلاینده ها توسط گیاهان و

میکروب هـا )گیـاه تخریبـی( و بی تحرک سـازی آلاینده هـا در خـاک از طریـق گیـاه یـا 
میکـروب )گیـاه تثبیتـی( اسـت )میرانصـاری، 2011(.

هم زیسـتی مایکوریزا یک رابطه متقابل بین گیاهان و قارچ مایکوریزا اسـت که در طول 
 آن محصـولات فتوسـنتزی )کربـن( و برای مواد مغذی خاک مبادله می شـوند )اسـمیت و

ریـد، 200۸(. تقریبـاً در محیط هـای طبیعـی و کشـاورزی، اکثریـت گونه هـای گیاهـی، 
،)AM( احتمـالاً ۹0 درصـد همـه گیاهان آوندی، با شـایع ترین نوع آربسـکولار مایکوریـزا 

تشـکیل همزیسـتی می دهنـد )اسـمیت و اسـمیت، 2012(، بدیـن ترتیـب اهمیـت ایـن 
رابطـه متقابـل را بـرای هـر دو طـرف نشـان می دهـد. قـارچ AM جـز مهـم اکوسیسـتم 
هسـتند زیـرا آن هـا می تواننـد به طـور معنـی داری کارایـی اکوسیسـتم را افزایـش دهند. 
محققـان بسـیاری اثـرات مفیـد قـارچ AM را بـر رشـد و عملکرد گیـاه مشـخص کرده اند 

)اسـمیت و ریـد، 200۸(. 
  قـارچ AM نـه تنهـا رشـد گیـاه را از طریـق افزایش جذب فسـفر خـاک )P( موجود و

دیگـر مـواد مغـذی معدنـی پایـدار ضروری برای رشـد گیـاه بهبود می بخشـد، بلکـه آن ها 
 می تواننـد سـاختار خـاک را بهبود دهند، با دیگر میکروب ها تعامل کرده و تنش زیسـتی و
 غیرزیستی گیاه را تقلیل دهند )گیانینازی و همکاران، 2010؛ سوگل و همکاران، 201۳(.

1. Bioremediation
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تحقیـق بـر برهمکنـش گیـاه و قـارچ AM بـر فیزیولـوژی تبـادل مـواد مغـذی و مسـیر 
پیـام گیـاه متمرکـز شـده دارد. بـا این حـال، مکانیسـم های کـه مزایـای غیر تغذیـه ای در 

هم زیسـتی مایکوریـزا تولیـد می کننـد کم تـر بررسـی شـده اسـت )کامـرون، 201۳(.
براسـاس شـواهد فسـیلی، تجزیـه و تحلیـل فیلوژنیـک و داده هـای توالـی مولکولـی 
)کـورادی و بوفانـت، 2012؛ فیلد و همکاران، 2012؛ ردسـکر و همکاران، 2000(، تخمین 
 زده شده اسـت کـه هم زیسـتی AM بیـش از 450 میلیـون سـال پیش موجود بوده اسـت

)اسپوسـلر و والکر، 2011(. اگرچه تنها 200-150 گونه از قارچ AM براسـاس مورفولوژی 
شناسـایی شـده اند، مطالعـات DNA نشـان می دهد که این ترکیبات ممکن اسـت بسـیار 
متنـوع باشـند )سـنتوز-گونزالز و همـکاران، 2007(. گونه هـای AM از نظـر توانایی شـان 
 بـرای تحـت تأثیـر دادن رشـد گیـاه و عملکـرد متفاوت انـد. همان طور که توسـط تجزیه و

تحلیـل مولکولـی و سـوابق فسـیلی پیشـنهاد شده اسـت، قـارچ AM نقـش ویـژه ای در 
پوشـش زمیـن توسـط گیـاه بـا تسـهیل سـازگاری آن ها بـه محیط خشـکی ایفـا می کند 

)اسـچوبلر و والکـر، 2011(.
AM اسپورهای قارچ ،)Glomerales دسته ،Glomeromycota راسته( AM در هم زیستی 

حضـور گیـاه میزبـان را بـا ارتباط بیوشـیمیایی حس می کنـد. در مرحله بعـد، AM هیف 
 تولید می کند و آنها به صورت بین سـلولی رشـد کرده و به سـلول های پارانشـیم کورتکس

نفـوذ می کننـد. شـاخه های جانبـی ایـن هیف بین سـلولی به صـورت درون سـلولی درون 
سـلول های پوسـتی بـدون این کـه پاسـمالمای میزبان تشـکیل آربسـکول ها بدهد رشـد 
می کننـد. در ایـن هم زیسـتی، گیـاه کربـن بـرای قـارچ منتقـل می کنـد و شـبکه های 
رشـته ای قـارچ درون و بیـرون ریشـه پراکنـده شـود و گیاه مـواد مغذی معدنی مـورد نیاز 
بـرای تغذیـه خود را بدسـت آورد )اسـمیت و اسـمیت، 2012(. قارچ AM هـم زی اجباری 
در نظـر گرفتـه می شـود، چـرا که قادر بـه تکمیل چرخه زندگـی خود بدون پوشـش گیاه 

میزبان نیسـت )بگو و کانـو، 2005(.
در سـال های اخیـر، محققـان متعـددی نقـش هم زیسـتی AM را در تحمـل گیـاه بـه 
انـواع مختلـف تنـش محیطی هم چون خشـکی، سـرما، شـوری، سـمیت عناصر سـنگین، 
عـدم تعـادل ریزمغذی هـا، فاضـاب صنعتی، تیمـار زیسـت کش، کاربرد کـود، و پاتوژن ها 
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مطالعـه کرده انـد )آوگ و همـکاران، 2014؛ برزانـا و همـکاران، 2014؛ بریتـو و همکاران، 
2014(. مهم تریـن شـکل تنـش زیسـت محیطـی آلودگـی ناشـی از عناصـر ضـروری در 
غلظـت بیـش از حـد، توسـط عناصر سـمی و یون ها یـا دیگـر آلاینده های آلی یـا غیرآلی، 

کـه ناشـی از فعالیت هـای انسـانی یـا فرآیندهـای طبیعی دیگر باشـد.
مایکوریـزا در گیاهـان رشـد یافتـه در عناصـر سـنگین و مکان هـای آلوده آلـی به طور 
گسـترده ای گـزارش شده اسـت و نشـان دهنده آن اسـت کـه ایـن قـارچ تحمـل بـه ایـن 
بـه  می توانـد   AM قـارچ  الـف(.  همـکاران، 201۳  و  )لونـگ  می کنـد  القـا  را  تنش هـا 
تنش هـای غیرزیسـتی خـاک بـا تعدیـل محیـط زیسـت خاکـی و از طریق سـمیت زدایی 
 AM ترکیبـات مضـر در مایکوریزوسـفر1 کمـک کنـد )سـوگل و همـکاران، 201۳(. قـارچ
ممکـن اسـت در دو جنبـه بعـدی زیسـت پالایی آلودگی هـای آلـی نقـش داشـته باشـد: 
اسـتقرار گیـاه پوششـی در خـاک آلوده و تغییر نسـبت تخریـب آلودگی یا تغییر مسـیرها. 
تحقیقـات بسـیاری نشـان دادند که هم زیسـتی مایکوریزا تناسـب گیاه و کیفیـت خاک را 
در شـرایط تنـش بـا مکانسـیم های معکـوس بهبود می بخشـد. برخـی از این مکانیسـم ها 
غیراختصاصـی هسـتند و شـامل افزایـش مقـدار مواد مغـذی و غالبـاً، افزایش رشـد گیاه، 

تنظیـم تعـادل هورمونـی گیـاه و بهبود شـرایط ریزوسـفریک و خاک هسـتند.
 افزایـش مقـدار مـواد مغـذی شـاید وسـیله ای باشـد که قـارچ AM اسـتقرار گیـاه در 
خـاک آلـوده را افزایـش دهد. این قـارچ می تواند به تصفیه آب و هم چنیـن تحمل آلودگی 
کمـک کنـد. قـارچ AM در محافظـت گیاهـان از تنش اکسـیداتیو ممکن اسـت هم چنین 
 اکسیداسـیون آلودگی را از طریق فعال سـازی گونه های اکسـیژن و اکسـیدوردوکتاز2 گیاه

افزایش دهد. هم چنین نشـان داده شده اسـت که فعالیت هیدروژن پراکسـید و پراکسـیداز 
 AM در ایـن فرآینـد گیـاه پالایـی افزایـش می یابـد )مثـور، 2007(. عـاوه بـر این، قـارچ
تحمـل گیـاه را از طریـق مکانسـیم های اختصاصـی بیش تـر، وابسـته به نـوع تنش دخیل 

می بخشـد. بهبود 
 در ایـن فصـل، ما یک مرور کلی از تأثیر همزیسـتی AM بر گیاهـان میزبان در معرض

آلودگی خاک و مکانیسم های احتمالی دخیل در اثرات مفید قارچ AM فراهم کرده ایم.

1. Mycorrhizosphere

2. Oxidoreductases
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12-2- هم زیستی مایکوریزا آربسکولار و زی پالایی ترکیب فنول

1-2-12- ترکیبات فنول
 ترکیبـات فنـول معمولاً درون زیسـت محیط توسـط گیاهـان تولید و آزاد می شـوند و

 به طـور عمـده بـه عنـوان آللوکمیکال هـا1 شـناخته می شـوند. حضـور ایـن ترکیبـات در 
محیـط زیسـت، خصوصـاً در ریزوسـفر، به دلیـل آبشـویی برگ هـا و دیگـر قسـمت های 
هوایـی، انتشـار مـواد فـرار و ماده مترشـحه ریشـه و یا از طریق شکسـته شـدن پوسـت و 
لاشـبرگ گیاه اسـت. اغلب ترکیبات شـیمیایی مانند قندها، پلی سـاکاریدها، آمنواسـیدها، 
اسـیدهای آلـی، اسـیدهای چرب و اسـترول ها و آنزیم ها از طریق گیاهـان به درون محیط 
 زیسـت آزاد می شـوند و ایـن ترکیبـات هیـچ فعالیت آللوکمیکال نشـان نمی دهنـد. با این 
وجـود، وایتکـر و فینـی )2014( اثبات کردند که تنها با چند اسـتثنا، ترکیبـات آلی تولید 
 شـده به عنـوان متابولیت های ثانویه می تواننـد در پنج گروه عمـده آللوکمیکال های بالقوه

تقسیم شوند: فنیل پروپانوئیدها2، استوگنین ها۳، ترپنوئیدها4، استروئیدها5 و آلکالوئیدها6.
فنیل پروپانوئیدهـا از مسـیر شـیکیمیک7 اسـید پیـش مـاده ترکیبـات فنولـی مشـتق 
شـده اند. اغلـب ترکیبـات فنولـی شـناخته شـده عمدتـاً از سـینامیک۸ و بنزوئیک اسـید۹  
مشـتق شـده اند. اولیـن گـروه، سـینامیک اسـیدها در گیاهـان و خاک هـا متـداول بوده و 
 بـه عنـوان آللوکمیـکال عملیاتـی در نظر گرفته می شـود. در میـان بهترین هـای ترکیبات 

1. Allelochemicals

2. Phenylpropanoids

3. Acetogenins

4. Terpenoids

5. Steroids

6. Alkaloids

7. Shikimic acid

8. Cinnamic

9. Benzoic acid
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 کافئیک اسید1، فرولیک اسید2، پی-کوماریک اسید۳، پروتوکاتکویک اسید4 و سیناپیک اسید5
شـناخته شـده اسـت )بلـوم، 2012(. از سـوی دیگـر، بنزوئیـک اسـیدها نیز جـز ترکیبات 
 آللوکمیکال بالقوه شـناخته شده اسـت. ترکیباتی هم چون پی-هیدروکسی بنزوئیک اسید6،

سـیرینجیک اسـید7 و وانیلیـک اسـید۸ عمومـاً خـواص مشـابه به سـینامیک اسـید۹ دارند 
)بلـوم، 2014(. همـه ایـن ترکیبـات فنولـی از خاک های مختلـف جدا شـده اند و به عنوان 
عامـل آللوکمیـکال بالقوه شناسـایی شـده اند )بلـوم، 2014؛ اندرجیـت، 1۹۹6(. ترکیبات 
فنـول در خاک هـا می تواننـد به عنـوان آللوکمیـکال )الف( فعال باشـند )برای مثـال آزاد یا 
پروتونه(، )ب( دخیل در برهمکنش های شـیمیایی گیاه-میکروارگانیسـم باشـند و )ج( در 
غلظت هـای کافـی برای تغییـرات مثبت و منفـی در رفتار گیاهـان و با میکروارگانیسـم ها 

باشـند )بلوم، 2014(.
ویژگی هـای اصلـی آللوکمیکال هـا به عنـوان یـک عامل آللوپاتیـک تحت تأثیـر عوامل 
مختلفـی اسـت. عواملـی کـه ماهیـت آللوپاتیک کمیکال هـا را تحـت تأثیر قـرار می دهند 
حالت هـای انتشـار و عمـل فیتوتوکسـیک، غلظـت زیسـت فعـال، پایداری و سرنوشـت در 
محیـط زیسـت هسـتند. در کل، همـه آللوکمیکال هـا پتانسـیل فیتوتوکسـیک ندارنـد که 
بتواننـد از یـک وضعیـت بـه دیگـری تغییر کنند. عـاوه بر ایـن، گونه های هدف حسـاس 
شـاید به طـور قابل توجهی متفـاوت باشـند، غلظت هـای فیتوتوکسـیک آللوکمیکال ها در 

مراحـل رشـدی معیـن و همچنیـن در شـرایط محیطـی ویژه تولید می شـوند.

1. Caffeic acid

2. Ferulic acid

3. P-comaric acid

4. Protocatechuic acid

5. Sinapic acid

6. P-hydroxibenzoic acid

7. Syringic acid

8. Vanillic acid

9. Cinnamic acid
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 ترکیبـات فنولـی می تواننـد در خاک هـا به دلیـل فعالیت های انسـانی هم چـون کاربرد
 حشـره کش ها و علف کش ها و انتشـار پسـاب آلوده از طریق صنایع داروسازی، پاستیکی و

پتروشـیمی ظاهـر شـوند. این امـر به خوبی مشـخص می کند کـه زباله های زیسـتی تولید 
شـده از فعالیت هـای صنعتی-کشـاورزی نیـز می توانند منبـع ترکیبات فنولـی در خاک ها 
باشـند؛ بـرای مثـال بقایـای تولید شـده توسـط صنعت روغن زیتـون به نام هایـی همچون  
بقایـای خشـک زیتـون ناشـی از آسـیاب )DOR( و بقایـای خشـک آبـی زیتـون ناشـی از 
الـف، ب؛ سـامپدرو و نامیـده می شـوند )آرنـدا و همـکاران، 2007   )ADOR( آسـیاب 

همکاران، 200۹(.

2-2-12- سمیت ترکیبات فنولی
 ترکیبات فنولی می توانند در شـرایطی و در غلظت های مناسـب اثر سمی داشته باشند.

نقش بسـیار متنوع فنولیک اسـیدها، مانند کافئیک اسـید، فرولیک اسید، پروتوکاتکویک1، 
سـیناپیک اسـید، سینرجیک اسـید، وانیلیک اسـید و پتالیک اسـید2 در زمینه فیزیولوژی 
 گیـاه مطالعه شده اسـت )بای و همـکاران، 200۹؛ بزیرامکنگا و همـکاران، 1۹۹5؛ دینگ و

همـکاران، 2007؛ سـینگ و همـکاران، 2014؛ یو و همـکاران، 200۳(. اثر فیتوتوکسـیک 
فنولیـک اسـید به عنـوان عامـل تنش زیسـتی تعریف شـده و به عنـوان تنـش آللوکمیکال 
در نظـر گرفتـه می شـود )سـروز-اورتگا و همـکاران، 2002؛ پـدرول و همـکاران، 2006(. 
مطالعاتـی مکان هـا و حالت هـای فعـال بیوشـیمیایی ترکیبـات فنولی در گیاهان را نشـان 
داده اسـت. مانند سـایر عوامـل تنش، ترکیبات فنولـی چندین فرآیند هـدف فیزیولوژیکی 
 ماننـد جوانه زنـی بـذر را دارند )ارندا و همکاران، 2007 الـف، ب؛ مافی و همکاران، 1۹۹۹(.

فتوسـنتز و سـنتز کلروفیـل نیـز فرآیندهـای فیزیولوژیکی هسـتند کـه با قـرار گرفتن در 
معـرض ترکیبـات فنولـی تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد )دایـان و همـکاران، 1۹۹۹؛ جـوز، 
2002؛ ویـر و همـکاران، 2004(. رشـد و توسـعه سـلول های گیـاه و جـذب مـواد مغـذی 
می توانـد توسـط ترکیبـات فنولـی به دلیـل اثـر آن هـا بـر تنفـس تاریکـی میتوکنـدری و 

1. Protocatechuic acid

2. PHthalic acid
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سـنتز ATP متوقـف شـوند )وان در ورف و همـکاران، 1۹۹۸؛ ویـر و همـکاران، 2004(. 
از سـوی دیگـر، برخـی از مطالعـات ظرفیـت ترکیبـات فنولـی بـر افزایـش تولیـد و تجمع 
گونه هـای اکسـیژن فعـال )ROS( در سـلول گیاهـی را نشـان داده انـد )تسـتا، 1۹۹5(. 
عـاوه بـر ایـن، برخـی از ترکیبـات فنولـی می تواننـد غشـاهای سـلولی را از بیـن ببرند و 
پراکسیداسـیون لیپید غشـا را القا کنند و باعث اختال کلی سـلول و مرگ سـلول  شـوند 
)یو و همکاران، 200۳؛ زنگ و همکاران، 2001(. سـایر مطالعات نشـان داده اند که چگونه 
 حضـور آللوکمیکال هـای مختلـف، بـه ویـژه فنولیک اسـید، می تواننـد فعالیـت  آنزیم های 
 آنتی اکسیدانی هم چون سوپراکسید دیسموتاز )SOD(، پراکسیداز )PODs(، کاتالاز )CAT( و
 گلوتاتیون ردوکتاز )GST( را تغییر دهند )کروز-اورتگا و همکاران، 2002، 2007، 200۸؛

از  سانشـز-موریراز و ریگوسـا، 2005(. مهـم اسـت کـه چگونگـی عصـاره گیـری آبـی 
گوجه فرنگـی و آفتاب گـردان را با DOR روشـن کنیـم چراکه آنهـا دارای ترکیبات فنولی، 
عمدتـاً سـینامیک و بنزوئیـک اسـید هسـتند و پتانسـیل سـمیت ایـن ترکیبـات بـا القـا 
تنـش اکسـیداتیو و افزایـش فعالیـت آنزیمـی آنتی اکسـیدانی بـر عصـاره آنها گیاهـان اثر 

می گـذارد )گارسیا-سـانچز و همـکاران، 2012، 2014 الـف(.

AM 3-2-12- ترکیبات فنولی و قارچ
AM 1-3-2-12- محافظت زیستی1 توسط قارچ

توسـعه هم زیسـتی بیـن قـارچ AM و اغلـب گیاهان خشـکی زی، خصوصاً در شـرایط 
تنش برای هر دو طرف بسـیار مفید اسـت. همان طور که در بالا ذکر شـد، برخی از اثرات 
 فیزیولوژیکـی مضـر ناشـی از ترکیبات فنولی در گیاهان به طور مفصل شـرح داده شـده اند.

اگرچـه، مطالعـات فیزیولوژیکـی روی قـارچ AM بـرای کاهـش تنـش فنولـی در گیاهـان 
بررسـی نشـده اسـت. بـا این حال، مشـاهده شده اسـت که کاربـرد عصاره آبـی DOR برای 
گیاهـان مایکوریـزا برخـی از فعالیت هـای آنزیمـی دخیـل در سـمیت زدایی ROS ناشـی 
 از ترکیبـات فنولـی را افزایـش می دهـد. هم چنیـن، حضـور قـارچ AM می توانـد رشـد و

توسـعه گیـاه را از طریـق افزایـش وضعیـت تغذیـه ای افزایـش دهـد )گارسیا-سانشـز و 

1. Bioprotrction
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همـکاران، 2014 الـف(. در نتیجـه، گیاهـان مایکوریـزا رشـد یافته در زیسـتگاه های آلوده 
شـاید بعضـی مواقـع بـه ترکیبـات فنولـی و شـیمیایی نسـبت بـه گیاهـان رشـد یافته در 

غیـاب قـارچ هم زیسـت مقاوم تـر باشـند )ایبانـز و همـکاران، 2011(. 

AM 2-3-2-12- گیاه پالایی توسط قارچ
قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا به عنـوان ابـزاری بـرای افزایش تأثیـر تکنیـک گیاه پالایی 
خصوصـاً در زیسـت پالایی خاک هـای آلوده با عناصر سـنگین اسـتفاده می شـود. زمانی که 
آلودگی هـای مـواد آلـی مورد نظر باشـد گیاه پالایـی می توانـد به طور عمده توسـط تجزیه 
ریشـه ای1 و تجزیـه گیاهـی2 انجـام شـود. مطالعـات موفقـی در از بین بـردن آلودگی های 
 فنولـی هم چـون آفت کش هـا و آلی کلرینه ها۳ توسـط هسـو و بارثا )1۹7۹( و سـیکیانو و

گرمیـدا )1۹۹۹( بـا اسـتفاده از تکنیک های تجزیه ریشـه ای انجام شده اسـت. با این حال، 
مطالعـات اندکـی بـرای چگونگـی تجزیه ریشـه ای ترکیبات فنولی توسـط قـارچ مایکوریزا 
 وجـود دارد. اغلـب مطالعـات قـارچ اکتومایکوریـزا4 روی تعـدادی از ترکیبـات هم چـون

2،4-دی کلروفنول5 و پلی کلرینت بای فنیل6 می باشد )کاپونا، 2014(.
 اثـرات AM بـر تجزیـه ترکیبـات فنولـی نمی توانـد به دلیـل کاتابولیسـم قارچـی یـا 
AM باشد. در نتیجه، قارچ AM اکسیداسیون توأم به دلیل ظرفیت ساپروفیت محدود قارچ 

بایـد ترکیبـات فنولـی را به طور غیر مسـتقیم از راه تأثیـر آن ها بر فعالیـت تجزیه ای دیگر 
 AM میکروارگانیسـم های ریزوسـفریک تحـت تأثیـر قرار دهد. اگرچه، شـواهد تأثیـر قارچ
بـر تجزیـه ترکیبـات فنولـی بـا اسـتفاده از خاک هـای آلـوده به طـور صنعتـی نادر بـوده و 

نیازمنـد مطالعـات بیش تـری در این مورد اسـت.
یکـی دیگـر از مکانیسـم فرضـی که توسـط آن AM می توانـد به گیاه پالایـی ترکیبات 

1. Rhizodegradation

2. Phytodegradation

3. Chlorinate organics

4. Ectomycorrhizal

5. 2,4-dichlorophenol

6. Polychlorinated biphenyls
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فنولـی کمـک کنـد گیـاه تجزیـه ای اسـت، زیـرا قـارچ AM می توانـد فعالیـت آنزیم های 
اکسـیداتیو در ریشـه ها را تغییر دهد. قابلیت تارهای ریشـه برای تجزیه فنول های موجود 
از آب زائـد به دلیـل فعالیـت آنزیمـی به خوبـی شـناخته شده اسـت )گونزالـز و همـکاران، 
2006(. اخیـراً، ترکیـب تارهـای ریشـه و قـارچ AM بـه عنوان تکنولوژی سـبز بـرای گیاه 
 تجزیـه ای ترکیبـات فنولـی مـورد مطالعـه قـرار گرفته اسـت )ایبانـز و همـکاران، 2011(.
 این مطالعه قابلیت ترکیبات فنولی برای القا تنش اکسیداتیو در گیاهان را تأیید کرده اند و
AM آن توسـط گارسیا-سانشـز و همکاران )2012، 2014 الف( اثر محافظ زیسـتی قارچ 

بـر ترکیبات فنولی بیان شده اسـت. مشـخص شـده اسـت کـه انتخاب گونه هـای گیاهی با 
قابلیـت اثـر بالا یکـی از بزرگ ترین چالش های در مقابل توسـعه تکنیک-هـای گیاه پالایی 

اسـت )ایبانز و همکاران، 2011(.
قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا می توانـد در دیگـر فرآیندهـای زیسـت پالایی، به عنـوان 
قسـمتی از تجزیه ریشـه ای یا گیاه تجزیه ای که اثر مایکوریزوسـفر نامیده می شـود دخیل 
باشـد و باعـث تغییـر در فیزیولـوژی و قابلیـت دسترسـی بـه مـواد مغـذی  شـود، بیوماس 
میکروبـی و فعالیـت خـاک و بهبود سـاختار خـاک را تحریـک می کندو و شـاید از این راه 
کمـک بـه پیامدهای گیاه-پالایی کند )جونر و لیوال، 200۹(. بیش از ریزوسـفر، هیف های 
مایکوریـزا می تواننـد به عنوان ریشـه ها عمل کننـد، که این امر باعث گسـترش قلمرو نفوذ 
ریشـه ها می شـود و منجـر بـه تخلیه مواد غذایـی یا فعالیـت میکروارگانیسـم های خاک را 
 بیـش از ریشـه ها افزایـش دهد )اسـچلر و همـکاران، 201۳؛ تارافدار و مارسـچنر، 1۹۹6(.

بنابرایـن، تعییـن اینکـه آیـا قلمـرو تحت تأثیر قارچ AM که هیفوسـفر شـناخته می شـود 
نیـز جایـگاه اختصاصـی بـرای تجزیـه ترکیبـات فنولـی اسـت. مقـدار زیـادی از کربـن و 
گلیکوپروتئین هـای زائـد در این محل مشـاهده شـده اند. اگرچه، برخـی از گروه های بالقوه 
باکتریایی در تخریب این ترکیبات شناسایی شده دخیل هستند )منسفلد-گیس و همکاران، 
 2002؛ وان عرلی، 2002(. تنگ و همکاران )2010( مشاهده کردند که یونجه تلقیح شده
)Glomuscaledonium در گذشـته( Funneliformiscaledonium ماننـد AM بـا قـارچ 

 )PCBs( قـادر بـود به طـور معنـی داری آلودگی هـای هم چـون پلی کلرونیتـد بی فنیل هـا
را کاهـش دهد. 
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ایـن یافته هـا در چـاودار و اثـر بالقـوه قـارچ AM در افزایـش حـذف آلودگـی آلـی در 
 خاک هـا مشـاهده شده اسـت. افزایش حذف ایـن ترکیبات فنولی می تواند به طور مسـتقیم
AM بر فعالیت میکروبی خاک توضیح داده شود. اگرچه، حضور قارچ AM با تأثیر مثبت قارچ 
 می توانـد به طـور قابـل توجهـی جـذب ترکیبـات فنولی توسـط گیاهـان را افزایـش دهد،

در نتیجه فعالیت سمیت گیاهی آن ها افزایش می یابد )لو و همکاران، 2014(.

AM 3-3-2-12- نقش اکولوژیکی قارچ
شـبکه های میسـلیوم می توانند توسـط هیف های قارچی AM رشـد کرده از یک گیاه 
بـه دیگـر تشـکیل شـوند یا انشـعابات تـک یا چندگانـه مختلف قـارچ AM به هم پیوسـته 
 می شـوند و تشـکیل شـبکه های معمـول مایکوریـزا را می دهنـد )CMNs( )گیووانتـی و

همکاران، 1۹۹۹؛ میکلسـن و همکاران، 200۸؛ ووتس و همکاران، 2006(. در این مسـیر، 
 CMNs می تواند گیاهان گونه های مختلف را به منظور بهبود حرکت آب و انتقال مواد غذایی

 هم چون نیتروژن، فسـفر و عناصر سـنگین پشـتیبانی کنند )اگرتون-واربورتون و همکاران،
2007؛ میکلسن و همکاران، 200۸(. مطالعات زیادی در مورد نقش قارچ AM و ترکیبات 
فنولـی، و پیام هـای ایجـاد شـده توسـط جوامـع گیاهـی از طریـق CMNs و آن هایـی که 
 هشـداردهنده ترکیبـات فنولـی گیاهـان مجـاور در خاک هـا هسـتند را روشـن کـرده اند

)اچاتـز و همـکاران، 2014؛ برتـو و همـکاران، 2011، 2014(. مطالعاتـی بـرای بررسـی 
نقـش قـارچ AM در خاک هـای آلـوده بـه ترکیبـات فنولـی خصوصـاً در ارتباط بـا انتقال 
ایـن ترکیبـات از راه هیـف مایکوریـزا انجام شده اسـت. به نظر می رسـد کـه CMNs برای 
سـرعت بخشـیدن بـه حرکـت این کمیکال هـا در خاک از طریـق هیف یا بـه تنهایی نقش 
دارنـد )آلـن، 1۹۹6(. مقادیـر زیاد ایـن ترکیبات می توانند در گیاهان انباشـته شـوند و در 
 یـک مـدت کوتـاه بازدارنده هـای رشـد را تحریک کننـد. ایـن یافته هـا بـا مطالعـه اچاتز و

همـکاران )2014( مطابقـت دارد و شـاید بـه نقـش غیرمسـتقیم قـارچ AM در تجزیـه 
ترکیبـات فنولـی اشـاره کنـد.

مسیرهای مختلف برای جریان ترکیبات فنولی در قارچ AM ممکن است.
ایـن ترکیبـات می تواننـد به طـور سیتوپاسـمیک از طریق جذب فعال یـا در مقابل  _

از طریـق حرکت غیرفعال در سراسـر غشـاها انتقال یابند.
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می توانند از طریق فضاهای آپوپاستیک انتشار یابند )دیواره سلولی قارچی(. _
می توانند در لایه ای از آب بر سطح هیف حل شوند. _
هیـف قـارچ AM می توانـد یـک سـاختار بـه نـام Cords جایی کـه ایـن ترکیبـات  _

می تواننـد جریـان یابنـد ایجـاد کنـد.
تغییـرات هیفوسـفر، به عنـوان نتیجـه ای از تغییـرات محیـط خـاک از طریـق عمل  _

میکروارگانیسـم های خـاک، ممکن اسـت یک مسـیر انتقال بـرای این ترکیبات شـیمیایی 
باشـند )بارتو و همـکاران، 2014(.

انتقـال ترکیبـات فنولـی از راه CMNs با قـرار گرفتن آن ها در معرض مـاده آلی خاک 
محـدود می شـود و در نتیجـه جذب سـطحی آن هـا و تجزیه شـیمیایی را کاهش می دهد. 
عـاوه بـر ایـن، هنگامی کـه ایـن ترکیبات به خـارج از ریزوسـفر تولید شـده گیـاه منتقل 
شـوند جایی کـه جمعیـت میکروارگانیسـم بـه شـدت متمرکـز شده اسـت برسـند تجزیـه 

میکروبـی آن ها نیـز کاهش خواهـد یافت.
بـه عبارتـی دیگـر، قـارچ AM می توانـد به طـور منفـی حضـور ترکیبـات فنولـی در 
خـاک را تحـت تأثیـر قـرار دهـد. در ایـن زمینـه، فنول ها می تواننـد در کلنی شـدن گیاه-

قـارچ AM دخالـت کننـد و هم چنیـن بـا جوانه زنی اسـپورهای قـارچ AM توسـعه یابند. 
مطالعـات انجـام شـده روی ریشـه های گوجه فرنگـی کـه در معـرض عصـاره سـیر خردل 
قـرار گرفتـه بودنـد کاهـش در جوانه زنـی اسـپور قارچ AM و کلنی شـدن ریشـه را نشـان 
دادنـد )روبتـز و اندرسـون، 2001(. حضـور این ترکیبات شـیمیایی در خاک هـا می توانند 
 به طـور معنـی داری رشـد بیومـاس گیاهچه هـای درخت جنـگل را از طریـق مختل کردن 
 هم زیسـتی مایکوریزا کاهش دهند. وجود اسـیدهای فنولی، گالیک اسـید، فرولیک اسید و

کافئیـک اسـید در عصـاره آبـی DOR سـمیت گیاهـی بالقـوه در گیـاه گوجه فرنگـی را 
 نشـان می دهـد. عـاوه بـر ایـن، ایـن ترکیبـات قـادر بـه کاهـش دادن درصد کلنی شـدن

F. mosseae  )در گذشته G. mosseae( بودند )گارسیا-سانشز و همکاران، 2014 ب(.

ایـن نتایـج باردیگـر قابلیت قارچ AM بـرای افزایش حرکت و انتقـال ترکیبات فنولیک 
را از طریـق هیـف خـاک را مشـخص می کننـد. کاهـش جوانه زنـی اسـپور AM می توانـد 
بـه غیرفعـال نمـودن برخـی از مسـیرهای بیوشـیمیایی گیاهان و یـا فعالیت هـای آنزیمی 
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در طـول مرحلـه آغازیـن جوانه زنـی مرتبط باشـد. هم چنین کاهش کلنی شـدن ریشـه در 
حضـور ترکیبـات فنولی شـاید رشـد گیـاه را با کاهـش کارایی انتقـال مواد غذایی توسـط 
 قـارچ AM یـا با کاهـش هزینه های حفـظ گیاه میزبان بـرای همزیسـتی AM تحت تأثیر

قـرار دهـد. گـزارش شده اسـت که قـارچ AM می توانـد جذب فسـفر و جریان هـای کربن 
بیـن گیاهـان و قـارچ مایکوریـزا را تحـت تأثیر قـرار دهد )اسـمت و ریـد، 200۸(. اگرچه، 
در برخـی از مطالعـات مشـاهده کرده انـد کـه کاهـش بیومـاس گیـاه ناشـی از تغییـر در 
 AM جریان هـای مـواد غذایـی )کربـن، نیتـروژن و فسـفر( بیـن گیـاه و میسـلیوم قـارچ
هیـچ نقشـی ندارنـد )اچاتـز و همـکاران، 2014(. کاهـش رشـد گیـاه ممکن اسـت به طور 
مسـتقیم بـه فعالیـت ترکیبـات فنولـی در خاک مرتبط باشـد که قـادر به مختل سـاختن 
 AM جـذب مـواد غذایـی خواهنـد بـود و ورود مـواد غذایـی اضافی توسـط فعالیت قـارچ

ممکـن نخواهـد بود.

3-12- هم زیستی مایکوریزا آربسکولار و گیاه پالایی عناصر سنگین
آلودگـی عناصـر سـنگین خـاک به دلیل صنعتی شـدن و دیگـر فعالیت های انسـانی به 
یـک مشـکل زیسـت محیطـی تبدیـل شده اسـت. گیاه پالایـی که گیاهـان را بـرای حذف 
سـمیت عناصـر از خاک هـا مـورد اسـتفاده قـرار می دهـد، به عنوان یـک اسـتراتژی بالقوه 
بـرای درمـان مقـرون بـه صرفـه و مسـاعد محیط زیسـت خاک های آلـوده در حـال ظهور 
اسـت. گیاه پالایـی می توانـد از طریـق اسـتخراج گیاهـی1 عناصـر سـنگین از خـاک یـا از 
طریـق گیـاه تثبیتـی2 عناصـر سـنگین بـا غیرمتحرک سـازی آن هـا در شـکل غیر سـمی 

انجام شـود.
کارایـی فرآینـد گیاه پالایـی می تواند توسـط قـارچ AM بهبـود یابد که ایـن امر مقدار 
اسـتخراج و تثبیـت عناصـر سـمی از خـاک بـه گیـاه را افزایش دهـد )لئونـگ و همکاران، 
201۳ الـف؛ میشـرا و مالیـک، 201۳(. اگرچـه، غلبـه یـک فرآینـد بـر دیگـری بـر قـارچ 
AM، عناصـر سـنگین و خصوصـاً دخالـت گیـاه وابسـته اسـت. برخـی از گیاهـان بیـش 

1. Phytoextraction

2. Phytostabilization
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انباشـت کننده هسـتند کـه قادرنـد غلظـت بالایـی از عناصـر سـنگین صرف نظـر از گونه 
قارچـی AM و ماهیت عناصر سـنگین انباشـت کنند. اغلب گیاهـان، گیاهان علفی میزبان 
 غیـر AM هسـتند کـه بیومـاس محـدودی تولیـد می کننـد. اگرچـه، در درختـان ماننـد

Populus ،Eucalyptus و Coffea، کلنی شـدن قارچی AM جذب عناصر سـنگین را شبیه 

 برخـی گیاهـان بیش انباشـت کننـده افزایش می دهد. ایـن گیاهان قادر به انباشـت کردن
عناصـر سـنگین بیش تـر در سـاقه نسـبت بـه برگ هـا هسـتند و مکانسـیم های حفاظتی 
خـود بـر علیه سـمیت عناصـر را دارنـد . به نظر می رسـد قـارچ AM به ایـن توزیع مجدد 
کمـک کنـد. ایـن فراینـد فیزیولـوژی گیـاه را بیش تـر زمانی متأثیـر می کنـد کـه عناصـر 
سـنگین در قسـمت های فعـال گیـاه انباشـته شـوند. )اندرسـون و همـکاران، 2010 الف؛ 

آریاگـدا و همـکاران، 2004؛ لینگـوا و همـکاران، 200۸(.
کارایـی قـارچ AM در فرآینـد گیاه پالایـی می توانـد بـا میکروارگانیسـم های خاکـی 
هم چـون قـارچ گنـدزی بهبـود یابـد. ایـن قارچ هـا ترکیبـات مهم معمـول یافت شـده در 
 ریزوسـفر خـاک هسـتند، جایی کـه آن هـا مـواد غذایـی مفیـد زیـادی از ترکیبـات آلـی و
 غیرآلـی آزاد شـده از ریشـه های زنده و سـلول های بافـت مرده به دسـت می آورند. اهمیت

قـارچ AM در ایجـاد زیسـت تـوده میکروبـی بزرگـی اسـت کـه ظرفیـت جـذب و ذخیره 
 عناصـر سـنگین در خـاک را افزایـش می دهـد )آریاگـدا و همـکاران، 2010؛ فیورنتینـو و

اسـتخراج گیاهـی  نیـز در  قـارچ گنـدزی  همـکاران، 201۳(. مشـاهده شده اسـت کـه 
عناصـر سـنگین نقـش ایفا می کند )بابـو و همـکاران، 2014؛ بارینـا و همـکاران، 2012(. 
 برخـی از یافته هـای آزمایشـگاهی وجـود اثـرات مضاعـف قارچ گنـدزی1 متعلـق به جنس
 Trichoderma و Coriolopsis بر محافظت گیاه AM از عناصر سـنگین را تأیید کرده اند.

اگرچـه، اثـرات مفیـد قـارچ گندزی بیش تر بـه اثر مضاعف بر کلنی شـدن ریشـه و فعالیت 
 متابولیکـی قـارچ AM نسـبت داده شـده اند تـا بـه جـذب عناصـر سـنگین )آریاگـدا و

همکاران، 2004، 2010(.

1. Saprobe
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1-3-12- قارچ AM و استخراج گیاهی
قارچ آربسـکولار مایکوریزا می تواند عناصر سـنگین در خاک را با افزایش رشد گیاه )اثر 
 رقیق سازی( و با افزایش غلظت عناصر سنگین در گیاهان حذف کند )میرانصاری، 2010(.

نقـش قـارچ AM در تضعیـف تنش بـا بهبود وضعیت مـواد غذایی و کاهـش جذب عناصر 
 شناسایی شده است )گارگ و هور، 201۳؛ لئونگ و همکاران، 201۳ الف(. به نظر می رسد
 که دسترسـی قارچ AM به عناصر سـنگین در خاک یکی از عومال تأثیرگذار بر اسـتخراج

گیاهـی باشـد. همان طـور کـه ریزوسـفر قـارچ می توانـد خـواص و ترکیـب خـاک را در 
طـول فرآیندهـای متابولیکـی هم چـون ترکیب مـواد غذایی و مـواد آلی در خاک، زیسـت 
دسترسـی عناصـر سـمی در خـاک بـه میزان قابـل توجهی توسـط قارچ در خـاک افزایش 

یابـد )لئونـگ و همـکاران، 201۳ الف(.

1-1-3-12- استخراج گیاهی توسط قارچ AM خاک آلوده به زینک
عنصـر روی )Zn(، یـک ریزمغـذی ضـروری برای رشـد و نمـو گیاه اسـت و در تعدادی 
از واکنش هـای آنزیمـی کـه متابولیسـم نوکلئیـک اسـید را کاتالیز می کنند دخیل اسـت. 
 اگرچـه، روی مـازاد می تواند از عملکردهای متابولیکی بسـیاری در گیـاه جلوگیری کند، و

منجـر بـه تأخیـر رشـد و پیـری  شـود )مارسـچنر، 1۹۹5(. قـارچ AM قابلیـت دسترسـی 
بـه مـواد مغـذی و تحمـل گیـاه به وجـود مقـدار زیـاد روی در خـاک را افزایـش می دهد 

)اریـاگادا و همـکاران، 2010(.
مطالعـات زیـادی نشـان می دهند که اسـتخراج گیاهـی به عنوان مکانسـیم اصلی قارچ 
 AM بـرای کاهـش رشـد گیـاه در خاک هـای آلـوده بـه روی اسـت. هم چنین قـارچ AM

ممکـن اسـت جـذب روی گیاهـی را در خاک هـای دارای کمبـود روی افزایـش دهـد، این 
عناصـر سـنگین، حتـی در غلظت هـای کـم، بـرای قارچ AM سـمی هسـتند. طـول هیف 
 قـارچ AM و فعالیـت متابولیکـی آن ها با غلظت های کم عنصـر روی کاهش می یابند و آن
 نشـان می دهد که این عناصر توسـعه قارچ AM را خارج از ریشـه تحت تأثیر قرار می دهند

)اریـاگادا و همـکاران، 2010(. اگرچـه، هیف قارچی AM می تواند روی را به طور مسـتقیم 
از خـاک جـذب کنـد و آن را به ریشـه های گیاهـی انتقال دهنده و در نهایـت اغلب عناصر 



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
574

را در برگ هـا جابه جـا و انباشـته می کننـد )لینگـوا و همـکاران، 200۸(. قـارچ AM بدون 
این کـه عناصـر روی را در سـاختارهای قارچـی خـود انباشـته کنـد، ظرفیـت جـذب قابل 
توجهـی ایـن عنصـررا نشـان داد )تولـر و همـکاران، 2005(. هیـف بـه جذب روی توسـط 
گیـاه میزبـان کمـک می کنـد و بـه حداکثـر سـطح خـود در میـزان کاربرد روی می رسـد 

)چن و همـکاران، 200۳(.
 قـارچ آربسـکولار مایکوریزا جذب و تجمع روی در بافت هـای گیاه را تحریک می کند و
 عملکرد بیوماس را جدای از اثر سمی این عناصر افزایش می دهد )آندراد و همکاران، 200۹؛

اریـاگادا و همـکاران، 2010؛ لئونـگ و همکاران، 201۳ الف؛ وایتفیلـد و همکاران، 2004(. 
مکانیسـم های کـه باعث می شـوند گیاهان همزیسـت مایکوریـزا مقدار بیومـاس بیش تری 
را جـدای از اثـر سـمی روی داشـته باشـند مشـخص نیسـتو افزایش جذب فسـفر توسـط 
مایکوریـزا به عنـوان یک علت ممکن تعیین شـده اسـت )خـان و همـکاران، 2000(. با این 
وجـود، اینکـه آیا کاهش سـمیت عناصـر در گیاهـان مایکوریزا فقط نتیجـه بهبود وضعیت 
تغذیـه گیاهـان AM اسـت یـا اثـر مسـتقیم قارچـی بـر واکنش هـای فیزیولوژی گیـاه به 

تنـش کاما معلوم نیسـت.

2-3-12- قارچ AM و تثبیت گیاهی
 قارچ آربسـکولار مایکوریزا می تواند نقش مهمی در کاهش انتقال عناصر به اندام هوایی
 ایفـا کنـد. کاهـش انتقال از ریشـه به انـدام هوایی می تواند به دلیل انباشـته زیـاد عناصر و

مقـدار جـذب ایـن قارچ هـا باشـد کـه ایـن امـر می توانـد یون هـای عناصـر را در طـول 
 AM جـذب فیلتـر کنـد )کاسـتیلو و همـکاران، 2011؛ حسـن و همـکاران، 201۳(. قارچ
می توانـد عناصـر سـمی را به سـیتوزول از دیواره سـلولی و غشـا سـلولی از راه متابولیسـم 
فعـال و انباشـته شـدن درون سـلول و یـا با متابولیسـم غیرفعـال که توسـط عناصر به هم 
پیوسـته بـه سـطح مولکـول قارچی اسـت منتقـل کنـد )لئونـگ و همـکاران، 201۳ الف؛ 
میشـرا و مالیـک، 201۳(. از سـویی دیگـر، قـارچ AM می توانـد به طـور مسـتقیم گیـاه را 
در برابـر عناصـر سـنگین از طریق ترشـح ترکیبات خاص سـمیت زدا، عمدتـاً پروتئین ها و 
اسـیدهای آلـی و یا توسـط اتصـال عناصر بـه بافت های قارچـی مرتبط با ریشـه محافظت 
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کنـد و در نتیجـه یـک مانـع فیزیکـی در مقابـل انتقال عناصر سـمی بـه گیاه ایجـاد  کند 
)گـراگ و کـور، 201۳؛ جونوسـکوا و همـکاران، 2006؛ پالارا و همکاران، 201۳؛ سـوگل و 

.)201۳ همکاران، 

1-2-3-12- تثبیت گیاهی توسط قارچ AM در خاک آلوده به آلومینیوم
آلومینیوم )Al( به طور منفی رشـد ریشـه گیاه و لیپیدهای غشـا سـلولی را تحت تأثیر 
قـرار می دهـد )آگویلـرا و همکاران، 2011(. قارچ AM ممکن اسـت در محافظت ریشـه از 
سـمیت آلومینیـوم از طریـق برهمکنش های واسـطه ای بیـن آلومینیوم و ریشـه های گیاه 

نقـش ایفا کند )اریاگادا و همـکاران، 2007(.
گیاهـان قـادر بـه کاهـش فعالیـت آلومینیـوم و سـمیت آن از طریـق تولید اسـید آلی 
 AM کـه به شـدت بـه آلومینیوم در گیاهـان و ریزوسـفر می تواند بچسـبند هسـتند. قارچ
تـراوش اسـیدی ریشـه را افزایـش می دهـد، لـذا سـمیت زدایی آلومینیوم افزایـش می یابد 
)سـوگل و همـکاران، 201۳(. تـراوش ترکیبـات چسـبیده بـه عناصـر ماننـد گلومالین1 از 
طریـق ریشـه های مایکوریـزا نیـز در مقاومـت بـه آلومینیـوم تسـهیل شـده توسـط قـارچ 
AM نقـش ایفـا می کنـد. گلومالیـن یـک گلیکوپروتئیـن غیرمحلـول تولید شـده توسـط 

دیواره هـای هیـف و اسـپور قارچ AM می باشـد که قابلیت جداسـازی مقـدار قابل توجهی 
آلومینیـوم در خاک هـا را دارد )گونزالز-چـاوز و همـکاران، 2004؛ سـوگل و همـکاران، 
201۳(. تـراوش اسـیدهای آلـی از بافت هـای ریشـه ای و تولیـد گلومالیـن می توانـد بـه 

جداسـازی و سـمیت زدایی آلومینیـوم در مایکوریزوسـفر کمـک نمایـد.
بـه عبارتـی دیگـر، هیـف قارچـی AM قابلیـت آن را دارد کـه به طـور مسـتقیم بـه 
آلومینیـوم بچسـبد )گوهـر و پسزکوسـکی، 2006( و ممکـن اسـت به طـور خارج سـلولی 
بـه دیواره هـای سـلولی قارچ AM بچسـبد یا به طور درون سـلولی در سـاختارهای قارچی 
AM جداسـازی شـود، در نتیجـه آن نشـان می دهـد کـه قـارچ AM نقش مسـتقیمی در 

کاهـش سـمیت گیاهـی آلومینیـوم ایفا می کنـد )اگویلـرا و همـکاران، 2011(.

1. Glomalin
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2-2-3-12- تثبیت گیاهی توسط قارچ AM در خاک آلوده به کادمیوم
سـمیت کادمیوم )Cd( در گیاهان با تغییر در دیواره سـلولی و نفوذپذیری غشـا، تولید 
بافـت گیـاه کلروز و کاهش رشـد گیاه همراه اسـت )گـراگ و اگراول، 2012(. هم زیسـتی
 AM سـمیت کادمیـوم در گیـاه را از طریـق کاهـش انتقـال از خـاک بـه انـدام هوایـی

 کاهـش می دهـد )جونوسـکوا و همـکاران، 2006(. ابقاء کادمیوم در خـاک و محدود کردن
انتقـال آن عنصـر بـه اندام هوایی شـاید بـه غیرمتحرک سـازی آن در سـاختارهای قارچی 
به دلیـل جـذب زیـاد میلسـیوم قارچـی AM و قابلیـت انباشـته شـدن باشـد )حسـن و 

همـکاران، 201۳؛ نایوکـی و همـکاران، 2014(.
هیـف اکسـترارادیکال1 نیـز می توانـد سـمیت کادمیـوم در مایکوریزوسـفر را بـا ایجاد 
آلکالنیزاسـیون2 پیـش مـاده کاهـش دهـد و ممکـن اسـت مهم تـر از اثـر شـبکه هیـف 
رادیـکال خارجـی متراکـم باشـد. افزایـش pH در مایکوریزوسـفر به طور واضح بـه فعالیت 
 هیف رادیکال خارجی نسـبت به اثر واسـطه ای گیاه مایکوریزا مربوط اسـت )جونوسـکوا و

پاولیکـوا، 2010(. اگرچـه، برهمکنـش مسـتقیم هیـف قارچـی AM بـا کادمیـوم و هـم 
اثـرات واسـطه ای گیـاه مایکوریـزا ممکـن اسـت به میـزان سـمیت کم تر کادمیـوم کمک 
کنـد )جونوسـکوا و همـکاران، 2006(. بنابرایـن ایـن امـر ممکـن اسـت کـه دسترسـی 
محدودتـر کادمیـوم در مایکوریزوسـفر به طـور کلـی بـه حضـور هیـف رادیـکال خارجی تا 
 قسـمتی به دلیـل اثر سیسـتمیک واسـطه ای گیـاه AM بر گیاه میزبان نسـبت داده شـود.

قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا نیـز می توانـد گیاهـان را در برابـر سـمیت خاکـی کادمیـوم 
از طریـق تولیـد فیتوکاتین هـا محافظـت کنـد. فیتوکاتین هـا پپتیدهـای هسـتند کـه 
کمپلکس هایـی بـا عناصـر تشـکیل می دهنـد و بـه گیاهـان اجـازه حفـظ غلظـت عناصـر 
سـنگین در سـیتوزول بـا کات کـردن عناصـر سـنگین و تقسـیم کـردن در واکوئل هـا را 
 می دهنـد )گراگ و اگراول، 2012(. سـنتز زیاد فیتوکاتین ها در گیاهان AM رشـد یافته

در خاک هـای آلـوده بـه کادمیـوم مشـاهده شده اسـت، که این نشـان دهنده آن اسـت که 
بیوسـنتز فیتوکاتین هـا ناشـی از سـنتز AM نقـش بحرانـی در سـمیت زدایی خاک هـای 

آلـوده بـا کادمیـوم ایفا می کنـد )گراگ و کـور، 201۳(.

1. Extraradical

2. Alkalinization



فصل 12: واکنش های فیزیولوژیکی هم زیستی مایکوریزا در خاک آلوده
577

3-2-3-12- تثبیت گیاهی توسط قارچ AM در خاک آلوده به آرسنیک
آرسـنیک )As( در بسـیاری از محیط ها در همه جا مورد اسـتفاده قرار می گیرد و برای 
 همه انواع حیات بسـیار سـمی اسـت. این عنصر برای گیاهان با کاهش رشد و عدم بیوسنتز

کلروفیـل و تغییـر فعالیـت فتوسـنتزی سـمی اسـت. آرسـنیک غیرآلـی معمـولاً در خاک 
بـه شـکل آرسـنیت و آرسـنات ظاهـر می شـود )اسـمیت و همـکاران، 2010(. به دلیـل 
خواص و رفتار شـیمیایی مشـابه آن ها، آرسـنات و فسـفات برای فسفر مشـابه در غشاهای 
پاسـمایی گیـاه رقابـت می کننـد )اسـمیت و همـکاران، 2010(. حساسـیت به آرسـنات 
گیاهـان بـا تغذیه فسـفر ارتبـاط دارد )رنجـل و همـکاران، 2014(. در مقابـل، مقاومت به 
آرسـنات در گیاهـان بـا کاهـش جذب آرسـنات به دلیل سـرکوب سیسـتم جذب فسـفات 
بـا میـل بـالا تعییـن می شـود. قـارچ AM می تواند جـذب فسـفات و آرسـنات در گیاهان 
بـا اسـتفاده از ناقلیـن فسـفات مشـابه را بـا هـم افزایش دهـد یـا می تواند بین آرسـنات و 
فسـفر تفـاوت قائـل شـود که جذب آرسـنات را از راه مسـیر AM کاهـش می دهد و منجر 

بـه کاهش سـمیت می شـود )کریستوفرسـن و همـکاران، 2012(.
تحمـل بـه آرسـنیک اضافـی توسـط قـارچ AM مشـاهده  شده اسـت )گونزالز-چاوز و 
همـکاران، 2002(. آرسـنات خـاک می توانـد هیف قارچـی AM را از طریق ناقل فسـفات 
بـا میـل بـالا وارد کنـد و ایـن مـاده توسـط آنزیـم آرسـنات ردوکتـاز بـه آرسـنیت احیـا 
می شـود. گـزارش شده اسـت کـه کلنی شـدن ریشـه AM فعالیـت آرسـنات ردوکتـاز را 
افزایـش می دهـد، هم چنیـن ایـن آنزیـم در قـارچ AM شناسـایی نشده اسـت )لئونـگ و 
همـکاران، 201۳ ب(. اگرچـه، القـا ژن GiArsA قارچـی AM، احتمالاً در پمپ انتشـار به 
خـارج آرسـنیت دخیـل اسـت و آن نشـان از حضـور ایـن آنزیم اسـت. آرسـنیت از طریق 
هیـف AM بـه خارج پمپاژ می شـود و سـمیت آن هـا با اکسیداسـیون به آرسـنات کاهش 
می یابـد. آرباسـکولار ها نیـز ممکن اسـت آرسـنیت را بـه فضاهـای پری آربسـکولار، بعد از 
 آن به سـلول ریشـه و سـپس از ریشـه ها به اندام هوایی از راه ناقلین آرسـنیک پخش کنند

)گونزالز-چـاوز و همـکاران، 2011(. اگرچه، مکانیسـم دخیل در جا به جا شـدن آرسـنیت 
از ریشـه بـه اندام هوایی هنوز روشـن نیسـت )چن و همـکاران، 2010(. بـه عبارتی دیگر، 
تبدیـل آرسـنات بـه آرسـنیت توسـط آرسـنات ردوکتـاز مرحله مهمی در انباشـته شـدن 
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آرسـنیک در برخـی از گیاهـان AM نیسـت، ایـن امر نشـان دهنـده وجـود فیتوکاتورها1 
بـرای سـمیت زدایی سـمیت آرسـنیک در خاک اسـت )لئونـگ و همـکاران، 201۳ الف(. 
فیتوکاتین هـا، گلومالیـن و پلی آمین هـا )مولکول هـای آلی که می تواننـد نقش محافظتی 
به عنـوان کاتورهـای عناصـر ایفـا کننـد( تولید شـده توسـط قـارچ AM می تواننـد واقعاً 
 کمپلکس های با این عنصر تشـکیل دهند )سیسـتاللی و همکاران، 2010؛ گونزالز-چاوز و

همکاران، 2004؛ ماسچر و همکاران، 2002(.
مکانسـیم اصلـی دخیـل در اثـر محافظتـی قـارچ AM بـر گیاهـان از طریـق جـذب 
آرسـنیک، آرسنات/فسـفات و یاسـمیت زدایی آرسـنیک هنوز شـناخته نشـده اند و نیاز به 

مطالعـات بیش تـری دارنـد )اسـمیت و همـکاران، 2010(.

4-2-3-12- تثبیت گیاهی توسط قارچ AM در خاک آلوده به مس
مقادیـر مـس مـازاد )Cu( در خاک باعث صدمه به فتوسـنتز گیـاه، فرآیندهای تنفس، 
 سـنتز پروتئین و غشـاهای ریشـه می شـود. قارچ AM مقاومت گیاه به حضور کمیت زیاد
 مس در خاک که در دیواره های ریشـه کلنی شـده با AM انباشـته شـده بود را نسـبت به

قسمت های هوایی بهبود می بخشد )بانی و فیتوری، 201۳؛ کاستیللو و همکاران، 2011(.
بـه نظـر می رسـد کـه قـارچ AM بـا جـذب فعـال در ترکیبـات بـا میـل بـالا ماننـد 
کیتیـن در دیـواره سـلول قارچی، واکوئل میسـلیوم های درون رادیکالـی و وزیکول ها برای 
 سـمیت زدایی کادمیوم باشـد. در نتیجه، قارچ AM به عنوان مانع بیولوژیکی از انتقال مس

بـه بافت هـای گیاهـی جلوگیری می کنـد و از عبور ایـن عنصر به قسـمت های هوایی گیاه 
پیشـگیری می کنـد در حالی کـه انباشـت مـس در ریشـه افزایـش یافتـه اسـت، بنابرایـن، 
تحمـل بـه مـس افزایـش می یابـد )کاسـتیللو و همـکاران، 2011(. بـه نظـر می رسـد که 
 عوامـل متعـددی هم چـون پروتئین های متصل بـه عنصـر )فیتوکاتین ها،متالوتیونین ها و

 AM گلومالیـن( و مولکول هـای آلـی )پلی آمین هـا( در جداسـازی مـس توسـط قـارچ
دخیـل باشـند )انـدراد و همـکاران، 2010 ب؛ کاسـتیللو و همـکاران، 2011؛ سـیاتللی و 

همـکاران، 2010؛ گونزالز-چـاوز و همـکاران، 2004؛ تولـر و همـکاران، 2005(.

1. Phytochelators



فصل 12: واکنش های فیزیولوژیکی هم زیستی مایکوریزا در خاک آلوده
57۹

3-3-12- عناصر سنگین و نقش تضعیفی AM روی تنش اکسیداتیو گیاه 
عناصر سـنگین شـاید باعث افزایش چشـمگیر سطح سـلولی ROS شـوند، بنابراین به 
 بسیاری از ترکیبات سلولی مهم هم چون لیپیدها، پروتئین ها، DNA و RNA، صدمه می زنند

که به طور نامطلوب رشد گیاه را تحت تأثیر قرار می دهند )میرانصاری، 2010(. اگرچه، قارچ 
 AM می توانـد تولیـد آنزیم های آنتی اکسـیدانی مختلف هم چون CAT، آسـپارات ردوکتاز

)POX ،GR ،(APX و SOD، را بـرای کاهـش تنـش ROS، افزایـش دهد، در نتیجه تنش 

اکسـیداتیو عناصر سـنگین در گیاهان کاهـش می یابد )آندراد و همـکاران، 200۹(.
عنصـر روی )یـون فلـزی redox‐inert( بـرای القـا تنـش اکسـیداتیو بـا مختـل کردن 
تعـادل متابولیکـی و غیرفعال سـازی مخازن آنتی اکسـیدانی عمـل می کنـد. افزایش تولید 
 رادیکال هـای آزاد ممکـن اسـت بـه صدمه روی بـه کلروپاسـت و زنجیره انتقـال الکتروم
 میتوکندری مربوط باشـد و باعث شکسته شـدن پروتئین ها توسـط واکنش های اکسیداتیو

یـا فعالیت هـای پروتئولیتیـک1 شـود. بـه عـاوه، روی فعالیـت لیپوکسـیژناز2 را تحریـک 
می کنـد و سـپس پراکسیداسـیون لیپیـد را افزایـش می دهـد )گـراگ و کـور، 201۳(. در 
حضـور روی، گیاهـان AM نیـز افزایـش فعالیـت آنزیم هـای SOD را نشـان دادنـد ولـی، 
افزایشـی در CAT ،APX یا GR مشـاهده نشـد. به نظر می رسـد تغییرات در فعالیت آنزیم 
 آنتی اکسـیدانی در گیـاه میزبـان مایکوریـزا در واکنـش بـه تنش روی محدود شـده باشـد

)اسـچوتزندوبل و پولل، 2002(. محافظت در برابر تنش اکسـیداتیو ناشـی از روی توسـط 
هم زیسـتی AM شـاید توسـط مکانسـیم های دیگری هم چون تولیـد فیتوکاتین ها انجام 

شـود )انـدراد و همکاران، 200۹؛ پاللـرا و همکاران، 201۳(.
 هم زیسـتی آربسـکولار مایکوریزا فعالیت APX ،SOD و CAT را در گیاهان در معرض

آلودگـی آلومینیـوم افزایـش می دهد. القـا در آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی بافت های گیاهی 
مایکوریـزا بـا کاهـش پراکسیداسـیون لیپید در ریشـه ها همراه اسـت که این امـر مقاومت 

گیـاه بـه آلومینیوم را افزایش می دهد )سـوگل و همـکاران، 201۳(.
 کادمیـوم باعـث صدمه اکسـیداتیو بـا افزایش پراکسیداسـیون لیپید، نشـت الکترونی و

1. Proteolytic

2. Lipoxygenase
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 سـطوح H2O2 می شـود. کلنی شدن ریشه گیاه AM پراکسیداسیون لیپید و نشت الکترونی
 را کاهش می دهد. افزایش فعالیت POX ،CAT ،SOD و GR در گیاهان AM تحت تنش

کادمیوم مشـاهده شده اسـت. نسـبت بالا گلوتاتیون به فرم اکسـیده شـده خود، گلوتاتیون 
AM در گیاهان GSH و سنتز GR می تواند از افزایش فعالیت ،)GSH/GSSG( دی سولفید 

تحـت تنـش بازسـازی شـود. ایـن نتایـج نشـان می دهـد کـه کلنی شـدن AM قارچـی 
قابلیـت سیسـتم های آنزیمـی آنتی اکسـیدانی را بـرای کاهـش تنـش مخـرب کادمیـوم 

افزایـش می دهـد )گـراگ و اگـراول، 2012(.
آرسـنات بـا کاهـش پایـداری غشـا، افزایـش تولیـد H2O2 و کاهش غلظـت کلروفیل و 
کارتنوئیـد باعث تنش اکسـیداتیو می شـود. سـمیت گیاهی آرسـنات منجر بـه افزایش در 
فعالیت SOD، CAT و POX می شود. استقرار ارتباط بین گیاه و قارچ AM سمیت گیاهی 
آرسـنات را از طریـق کاهـش تنش اکسـیداتیو و تغییر مکانیسـم های آنتی اکسـیدانی گیاه 
 کاهـش می دهـد )گـراگ و سـینگا، 2012(. پلی آمین هـای آنتی اکسـیدان نیـز درغلظت

بالای آرسنات خاک در گیاهان AM انباشته می-شوند )ماسچر و همکاران، 2002(.
خـاک آلـوده به مـس محتـوای H2O2 و مالـون دی آلدئید و نشـت الکتـرون را افزایش 
می دهد که با کاهش پایداری غشـا سـلول های گیاهی همراه اسـت )گراگ و کور، 201۳(. 
GR و APX ،CAT،SOD تنـش اکسـیداتیو را بـا افزایـش تولیـد آنزیم هـای AM قـارچ 

کاهـش می دهـد )پاللـرا و همـکاران، 201۳(. هم چنیـن غلظـت مـس در خـاک ممکـن 
اسـت بـه سـطحی برسـد کـه از آنزیم هـای CAT و APX جلوگیـری کنـد، تحـت ایـن 
شـرایط به نظر می رسـد مسـیر آسـکوروبات-گلوتاتیون در دفاع سـلولی بافت برگ از تنش 
اکسـیداتیو دخیل باشـد )انـدراد و همکاران، 2010 ب(. در حضور مقـدار زیاد مس کاهش 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی حتـی SOD و GR، مشـاهده شـده اسـت و باعـث واکنش های 
غیرکنتـرل شـده ردوکـس در سـلول ها می شـود و منجـر بـه تشـکیل ROS می شـود 
 )انـدراد و همـکاران، 2010 ب؛ اسـچوتزندوبل و پـل، 2002(. در ایـن غلظت هـای مـس،

باشـند. در واقـع،  ایـن فرآینـد دخیـل  مکانیسـم های پراکسیداسـیون دیگـر شـاید در 
 افزایـش سـطح کل تیول هـای غیرپروتئینـی و فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی ماننـد

CAT ،SOD و GR نشـان می دهـد کـه همـه این پارامترهـا در مبارزه با تنش اکسـیداتیو 
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ناشـی از ایـن عنصـر سـنگین همـکاری می کننـد )گـراگ و کـور، 201۳(. محققـان دیگر 
دریافتنـد که هم زیسـتی AM گیاهـان را در برابر حضور عناصر سـنگین در خاک حفاظت 
می کنـد و هم چنیـن فراوانـی رونوشـت ژن هـای دخیـل در دفـاع آنتی اکسـیدانی گیاهان 
رشـد یافتـه در خـاک آلـوده به مس را نیـز کاهش می دهـد )پاللرا و همـکاران، 201۳(. به 
نظـر می رسـد کـه ایـن اثـرات قـارچ AM، می تواند بـه حفاظت بیش تـر سـلول ها در برابر 
تنـش مس ناشـی از مکانیسـم ها نسـبت بـه دیگر سیسـتم آنتی اکسـیدانی مربوط باشـد، 
بنابرایـن از تولیـد بیـش از حـد مولکول هـای اکسـیداتیو در بافت هـای گیاهی پیشـگیری 
می شـود. بـه نظـر می رسـد کـه کاهـش بیـان ژن هـای آنتی اکسـیدان بـه اثر مفیـد قارچ 
 توسـط دیگر مکانیسـم ها مانند تولید فیتوکاتین مرتبط باشـد، که این امر نشـان دهنده

کنترل بیش تر مناسب سطوح ROS توسط قارچ AM است )پاللرا و همکاران، 201۳(.

4-12- هم زیسـتی آربسـکولار مایکوریـزا و هیدروکربن های 
حلقه ای چنـد  آروماتیک 

 هیدروکربن هـای آروماتیـک چنـد حلقـه ای )PAHs( ترکیبـات آلـی تشـکیل شـده از
ادغـام دو یـا چنـد حلقه بنزن هسـتند و به طور گسـترده ای در همه زیسـتگاه های طبیعی 
وجـود دارنـد. بـه نظر می رسـد کـه آن هـا در فـاز گازی اتمسـفر و در فاز خاصـی از خاک 
به طـور ویـژه گسـترده هسـتند )ویلسـک، 2007(. در اغلـب محیـط زیسـت ها، غلظـت 
PAH به طـور عمـده ناشـی از انتشـار آلودگی هـای انسـانی، ماننـد نشـت روغـن و احتراق 

سـوخت فسـیلی اسـت. به عـاوه، PHAهـا می توانند منشـأ طبیعـی هماننـد فرآیندهای 
 گرمـازا داشـته باشـند. آن هـا یکـی از فراوان ترین آلاینده های زمین محسـوب می شـوند و

سـمیت و آب گریـزی آن هـا بـا افزایـش تعـداد حلقه هـای بنـزن و یـا افزایش مقدارشـان 
افزایـش می یابـد. سـمیت PHA زمانی که آن ها در غظلت های بالایی وجود داشـه باشـند، 
می توانـد به عنـوان یـک تهدید مهـم برای حیـات میکروارگانیسـم های مطرح شـود. آن ها 
مولکول هـای آب گریـزی هسـتند کـه می تواننـد بـه سـطح ریشـه ها متصـل شـوند و در 
لایـه لیپیـدی غشـای گیاهـی انباشـته شـوند و به طـور اساسـی با قـرار گرفتن در سـطح 

بـرگ در تمـاس بـا گیاهان قـرار گیرند )سـیمونیچ و هیتـس، 1۹۹4(.
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مطالعـات بسـیاری بـر ارتبـاط قـارچ AM و PAHهـا وجـود نـدارد. اغلـب مطالعات بر 
نفتالیـن1، آنتراسـن2، فنانتـرن۳، پریئن4 و بنزوپیرن5 و به میزان کم تـری، بر ناجورحلقه ها6، 
ماننـد دی بنزوتیوفـن7، فلورانتـن۸ و مخلوط هـای دیزلـی انجام شده اسـت. آن هـا عمدتاً بر 
 اثـر PAHهـا بر جنبه هـای فیزیولوژیکی هم زیسـتی مایکوریزا، تجزیه زیسـتی و یا اتاف و

استفاده آن ها به عنوان یک ابزار استخراج گیاهی تمرکز داشتند.
قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا به طـور نامطلـوب توسـط PAHهـا در مراحـل مختلـف 
 توسعه شـان تحـت تأثیر قـرار می گیرند. برخـی از نویسـندگان دریافتند که ایـن ترکیبات
 اثـر مضـری بـر جوانه زنـی اسـپور، توسـعه هیـف و کلنی شـدن ریشـه قـارچ  AM درونی،
/G.irregularis گذشـته  )در   Rhizophagus irregularis  ،Gigaspora margarita  

G.intraradices( و R. custos دارند )آلارکون و همکاران، 2006؛ اراند و همکاران، 201۳؛ 

دیبیان و همکاران، 200۸؛ دسلم و همکاران، 2012(. همان طور که در شرایط آزمایشگاهی 
)Cichorium intybus L.( نوترکیـب ریشـه های کاسـنی Ri T-DNA 33 وP بـا اسـتفاده از 

مشـخص شده اسـت، ایـن ترکیبـات جذب فسـفر مایکوریـزا از محیط ریشـه را تحت تأثیر 
قـرار می دهنـد )کالـون و همـکاران، 2014 الـف(. همان طـور کـه در بالا گفته شـد، تعداد 
حلقه هـای PAH عامـل مهمـی در تعییـن اثـر مضـر ایـن ترکیبـات بـر قـارچ AM اسـت. 
هم چنیـن مهـم اسـت کـه تعییـن کنیـم کـه آیـا حلقه هـای PAH از نـوع ناجـور حلقـه 

هسـتند و یـا از نـوع واقعی می باشـند )ارانـد و همـکاران، 201۳(. 
مخلوط هـای پیچیـده هیدروکربـن، هم چـون )آلیفاتیـک و آروماتیـک( مخلوط هـای 
دیزلـی، نیـز رشـد و کلنی شـدن F. mosseae ،R. irregularis و G. agregatum را به طـور 

1. Naphthalene

2. Anthracene

3. Phenantherne

4. Pyrene

5. Benzopyrene

6. Heterocycles

7. Dibenzothiophene

8. Fluoranthene
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نامطلـوب تحـت تأثیـر قرار می دهنـد )کابللـو، 1۹۹7؛ کیـرک و همـکاران، 2005؛ نووکو، 
2014(. اگرچـه، جوانه زنی اسـپور و رشـد جرم تیـوب کاهش نمی یابند و آن نشـان دهنده 
 ایـن اسـت کـه قـارچ AM می تواند اجـازه کلنی شـدن در این خاک هـای آلـوده را بدهد و
 بقـا گیـاه و اسـتقرار جمعیـت میکروبـی را افزایش دهد )گـو و همـکاران، 2014؛ کیرک و
 همکاران، 2005(. در واقع، R. custos جداشده از آلودگی بالا تحمل ویژه ای به هیدروکربن

آروماتیک نسبت به R. irregularis نشان می دهد.
R. irregularis هیدروکربن های آروماتیک چند حلقه ای در ساختارهای رادیکال خارجی 

تنـش اکسـیداتیو تولیـد می کننـد. افزایـش محتـوی MDA بـه عنوان نشـان گر زیسـتی 
R. irregularis ،پراکسیداسـیون لیپید به کار می رود )دیبیان و همکاران، 2011(. به عاوه 

بیوسـنتز لیپیـد ذخیره ای را به منظـور مقابله با تنش اکسـیداتیو بنزوپیرین فعال می کند، 
 بنابرایـن، اسـکلتون های کربنـی و انـرژی بـرای بازسـازی و یا انتقـال بنزوپیریـن و تجزیه

فراهـم می کنـد. ایـن امـر ممکن اسـت مکانیسـم فسـفاتیدیک اسـید و هگـزوز را در قارچ 
فعـال کنـد، که شـاید در دفاع سـلولی برای تنش دخیل باشـد )کالون و همـکاران، 2014 ب(.

قرار گرفتن طولانی مدت و کوتاه مدت در معرض PAHها اثر منفی چشم گیری بر گیاهان 
Arabidopsisthaliana ها می تواننـد درPAH دارد. برخـی از نشـان های میکروسـکوپی که 

تولیـد کننـد، کاهش دهنـده رشـد ریشـه و اندام هوایـی، تغییر دهنـده شـکل تریکوم ها1، 
کاهـش دهنـده تارهـای کشـنده، کلروسـیس، تأخیـر گل دهـی و ظهـور لکه هـای سـفید 
اسـت. مشـخص شده اسـت که PAHهـا در ترکیبـات چربی دوسـت سـلول ها، خصوصاً در 
غشـاهای زیسـتی، انباشـته می شـوند، جایی کـه آن هـا می تواننـد نفوذپذیـری را افزایـش 
دهنـد و سـاختارهای خـود را تـاب دار کنند )بابولا و همـکاران، 2012(. ایـن اثر بر گیاهان 
بـا کاهش در دسترسـی آب و تبادل گازی ریشـه مشـخص می شـود. مطالعـات اخیر اثرات 
بازدارنـده ایـن ترکیبات را بر فرآیندهای فتوسـنتزی، به ویژه فتوسیسـتم II نشـان داده اند. 
ایـن نتایـج بـا افزایـش ˊH2O2 متـورم کننـده تیاکوئیـد و پیچـش غشـاهای پاسـمایی 
سـلول در برگ هـای هلـو و گنـدم در حضـور نفتالیـن، فنانتـرن و فلورانتن مطابقـت دارد 

)کرساوسـکی و همـکاران، 2014؛ سـینگ-تومار و جاجو، 201۳(.

1. Trichomes
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اگرچـه، برخـی از ایـن عائـم، هم چـون کاهـش بیومـاس گیـاه، در صـورت وجـود 
هم زیسـتی AM کاهش می یابند. عاوه بر این، در شـرایط آزمایشـگاهی برخی از محققان 
 Claroideoglomus etunicatum و  F. mosseae بـا  کلنی شـدن  کـه  کردنـد   مشـاهده 
 )در گذشـته G.etunicatum( باعث افزایش در انباشـته شـدن PAH در ریشـه ها و کاهش
 در انـدام هوایـی یونجه می شـود )گو و همـکاران، 2011(. اثرات قـارچ AM در گیاه پالایی
 PAH احتمـالاً بیش تـر وابسـته بـه تکنیک هـای اسـتخراج گیاهـی تـا دیگر عوامل باشـد.

 اگرچـه، در آزمایشـات گیاهـی، تنها گونه های قـارچ AM، F. mosseae، F. caledonium و
C. etunicatum برای استخراج گیاهی PAH و زیست پالایی مود استفاده قرار گرفتند. 

طبـق اظهـارات محققان متعـددی، اکتومایکوریـزا و مایکوریزا اریکویـد1 قابلیت تجزیه 
 آلودگی هـای آلـی به دلیـل تولیـد آنزیم هـای خارج سـلولی هم چـون اکسـیدوردوکتازها و

لاکازهـا2 را حفـظ کرده انـد )بودکـر و همـکاران، 200۹؛ کاسـیری و همـکاران، 2010(. 
اگرچـه، همـه گونه هـای قـارچ AM کـه تاکنـون مـورد مطالعـه قـرار گرفته انـد به طـرز 
محسوسـی فاقـد آنزیم هـای دخیـل در حمله هـای دیـواره سـلولی گیـاه هسـتند، عمدتـاً 
بنابرایـن،   .)2012 همـاران،  و  )تیسـرانت  اسـت  آن هـا  بیوتروفـی۳  به دلیـل  امـر  ایـن 
مونواکسـیژنازهای P450 متصـل بـه غشـا کـه آنزیم هـای یافـت شـده در ترانسـکریپتوم 
R. irregularis، می تواننـد مسـیری بـرای تبدیـل آنزیمـی PAH از طریـق AMF باشـند 

)تیسـرانت و همـاران، 2012(. 
برخـی از محققـان خاطـر نشـان کرده انـد کـه آنزیم هـای پراکسـیداز ناشـی از تنـش 
 اکسـیداتیو می تواننـد در تجزیـه احتمالـی PAHها دخیل باشـند، همان طور کـه در طول

واکنش هـای دفاعـی، بسـیاری از پراکسـیدازها بـه منظـور کاهـش تولیـد ROS تولیـد  
.)2000 همـکاران،  و  )کریکـوت  می شـوند 

 اگرچـه، مطالعـه نقش این آنزیم هـای در اجتماعات مایکوریزا به عنوان مسـئول تبدیل 
PAH هنـوز کامـا مشـخص نیسـت. عاوه بـر این، محـدود بودن دسترسـی بـه اطاعات 

1. Ericoid

2. Lacases

3. Biotrophy
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ژنومـی بـر مقایسـه توالـی اسـید نوکلئوتیـد آن را بـرای انجام مطالعـات سـکروتومیک1 و 
پروتئومیکـس خصوصاً دشـوار می سـازد.

بـه نظـر می رسـد کـه قـارچ AM به وضـوح نقش مهمـی در برخـی جنبه هـای فرآیند 
 زیسـت پالایی ایفا می کند، به طوری که این قارچ می تواند تنش اکسـیداتیو را کاهش دهد،

سـطح جـذب را افزایـش دهـد، اثـر ریزوسـفر را افزایـش دهد و اسـتقرار گیاه و مکانیسـم 
اسـتخراج گیاهـی را بهبود بخشـد.

1-4-12- کاهش تنش اکسیداتیو
هم زیسـتی مایکوریـزا می توانـد اثرات منفی تولید شـده توسـط تنش های غیرزیسـتی 
محیطـی مختلـف، هم چـون خشـکی و عناصـر سـنگین، در گونه هـای مختلـف گیاهی را 
کاهـش دهـد )آوگ، 2001؛ رویز-لونزانـو و اروکا، 2010(. عـاوه بر این، شـواهد زیادی بر 
نقـش ایفا شـده توسـط قـارچ AM در کاهش صدمـه اکسـیداتیو، همان طور کـه با حضور 
 ژن کـد کننـده ZnCu SOD در R. irregularis نشـان داده شده اسـت )گونزالز-گوررئـو و

همـکاران، 2010(. در میـان مطالعـات موجـود در متـون بـر کاهـش تنش قـارچ AM در 
گیاهان در حضور PAHها، مطالعه انجام شـده توسـط دیبان و همکاران )200۸، 2011( را 
 بررسـی اثر تنش اکسـیداتیو ناشـی از آنتراسـن بر ریشه مایکوریزا کاسـنی قابل بیان است.

به عاوه، ریشـه های AMmelilotusalbus در حضور آلودگی دیزل، AOX )آنتی اکسـیدان( 
 کل بالا و فعالیت نیترات ردوکتاز بیش تری  در مقایسـه با گیاهان غیر AM نشـان دادند و
 آن نشـان دهنـده واکنش هـای فیزیولوژیکی مؤثرتـر گیاهان AM اسـت )هرناندز-لورتگا و
 همـکاران، 2012(. وو و همـکاران )201۳( اثـر تلقیـح دوگانـه چـاودار بـا F. mosseae و

.Acinetobacter spp بـر واکنـش گیـاه بـه تنش اکسـیداتیو ناشـی از فنانتـرن و پیرین را 

 SOD را کاهـش و محتوای MDA به طـور معنی داری محتوای F. mosseae .نشـان دادنـد
را در چـاودار افزایـش داد، در نتیجـه باعـث کاهـش صدمـه رادیـکال آزاد به غشـا سـلولی 
شـد. ایـن مطالعـه نشـان می دهـد کـه تلقیـح مضاعـف بیـش از تلقیـح بـا یـک مـاده در 

ارتبـاط بـا قـارچ آربسـکولار بـرای اصـاح خاک هـای آلوده بـه PAH مؤثرتر اسـت.

1. Secretomic
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2-4-12- افزایش سطح جذب
مطالعـات متنوعـی نقـش میسـلیوم قـارچ خـارج ریشـه AM در افزایـش دادن سـطح 
جـذب در شـرایط کشـت اندام ریشـه و هم چنیـن در آزمایش هـای در محیط زنده جسـم 
مصنوعـی را نشـان دادنـد. شـناخته شده اسـت که طـول هیف چندیـن مرتبـه بزرگ تر از 
 ریشـه های گیاه اسـت، لذا تا حدی زیادی سـطح تماس ریشـه با خاک را افزایش می دهد
 )گو و همکاران، 2011(. در کشـت اندام ریشـه، اتاف آنتراسن، بنزوپیرین، دی بنزوتیوفن و

دی بنزوفـوران در R. irregularis و R. custos به طـور کروماتوگرافی شـده  اندازه گیـری 
 شده اسـت، کـه ایـن نشـان دهنده حـذف این ترکیبـات از محیط و ظهور آن هـا در هیف و

ریشـه ها اسـت )آرانـد و همـکاران، 201۳؛ دیبان و همـکاران، 200۸؛ وردیـن و همکاران، 
 PAH 2006(. افزایـش سـطح جـذب از طریق هیف قارچی و اسـپورها غیرمتحرک سـازی
اتصـال بـه ریشـه و در نهایت به حـذف کامل تر PAHها از محیط کمـک می کند. مطالعات 
 دیگـر انباشـته شـدن انتراسـن در اجسـام لیپیـدی وزیکول هـا و در سـلول های کورتیکال
 هیـف R. irregularis و R. custos را نشـان می دهـد )ارانـد و همـکاران، 201۳؛ وردیـن و

همـکاران، 2006( )شـکل 12-1(. ایـن یافته هـا حرکـت PAHهـا را از طریـق میسـلیوم 
کونوسـیتیک1 و ریشـه و هم چنیـن فرآیندهـای انتقـال ممکـن را متمایـز می کنـد. هیف 
 می تواند این آلودگی ها را در مایکوریزوسـفر غیرمحترک سـازد، لذا تصفیه گیاه و رشد گیاه

را تسهیل می کند.
آزمایش هـای در محیـط زنـده انجـام شـده بـا اسـتفاده از کل گیـاه و اسپکروسـکوپی 
 رزونانـس مغناطیسـی هسـته ای حالـت جامـد 13C NMR( 13C( نشـان می دهـد چگونـه
 C. etunicatum جـذب فنانتریـن را از طریـق ریشـه های M. sativa افزایـش می دهـد اما

انتقـال بـه اندام هوایـی را محدود می کند )وو و همکاران، 200۹(. عاوه بر این، آزمایشـات 
انجـام شـده در ریزوبوکس هـا2 در آزمایشـات گلدانـی بـا اسـتفاده از گونه هـای مختلـف 
 گیاهـی، کمـک قارچ AM به جذب و انباشته سـازی PAHها در ریشـه ها را نشـان می دهد

)گـو و همـکاران، 2010؛ ژو و همـکاران، 201۳(. ایـن نتایـج بـا آزمایشـات کشـت انـدام 

1. Coenocitic

2. Rhizoboxes
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ریشـه کـه در آن PAHهـا در اجـزا AM قارچـی ذخیـره می شـوندموافق هسـتند )اراند و 
همـکاران، 201۳(.

جـذب و انباشـته کردن PAHها در میسـلیوم قارچی AM و ریشـه گیاه بـا انجام دادن 
آزمایشـات جذب برای تعیین تقسـیم بندی PAH در سیسـتم های ریشـه-آب AM تأیید 
شده اسـت )گـو و همـکاران، 2011(. اولیـن قـدم در فرآینـد تعییـن جذب ترکیبـات آلی 
توسـط گیاهـان تقسـیم بندی کـردن عناصـر آلـی بیـن آب و ریشـه اسـت. ایـن مطالعات 
نشـان می دهـد کـه تقسـیم-بندی فنانترین بیـن هیـف و آب بالاتر از حالت تقسـیم بندی 
بیـن ریشـه و آب اسـت. بنابرایـن، کلنی شـدن کایکوریزا به طـور معنی داری تقسـیم بندی 
PAH بیـن ریشـه و منافـذ خـاک را افزایـش می دهـد، در نتیجـه ایـن امـر باعـث افزایش 

غلظت هـای ریشـه بعـد از تلقیح با AM می شـود )گـو همـکاران، 2011(.

3-4-12- تقویت اثر ریزوسفر
آربسـکولار مایکوریـزا نقـش مهمـی در زی پـالای در ریزوسـفر ایفـا می کننـد. برخـی 
از مطالعـات موجـود در متـون اتـاف PAH و زی پالایـی در ریزوسـفر را نشـان می دهنـد 
 PAH انجـام می شـود )جونـر و همـکاران، 2001(. ایـن فرآینـد اتـاف AM کـه توسـط
 توسـط معیارهـای مختلفـی تحت تأثیر قـرار می گیـرد و در گیاهان مختلف مـورد مطالعه

قرار گرفته است )ما و همکاران، 2010(.
 این امر به خوبی شـناخته شده اسـت که کلنی شدن مایکوریزا شـاید فعالیت میکروبی و

جوامـع خـاک را تغییـر دهد، اگرچـه، اثر AM بر جوامـع میکروبی خاک فراتر از ریزوسـفر 
تـا حد زیادی ناشـناخته اسـت. برخی از آزمایشـات تغییرات در تنوع عملکـردی میکروبی 
خـاک را در حضـور PAHها بررسـی کرده اند )سـان و همـکاران، 2010(. ترشـحات هیف 
AM حـاوی قندهـای بـا وزن مولکولـی کم و اسـیدهای آلـی که می توانند رشـد قارچ های 

خاکـی و باکتری هـا را تحریـک کنند )تولجاندر و همـکاران، 2007(. به عبارتی دیگر، قارچ 
 AM ترشـح ریشـه ای کـه می توانـد حـاص فرآیندهـای متابولیسـمی اسـت را تغییر دهد

 )مارتین و همکاران، 2014؛ سـان و همکاران، 2010(، همان طور که قباً نشـان داده شـد
)جونـر و همـکاران، 2001(. در سـال های اخیـر، به برهمکنـش قارچ و باکتـری در فرآیند 

گیاه پالایـی توجـه بیش تری شده اسـت.
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4-4-12- بهبود استقرار گیاه و استخراج گیاهی
بهبود استقرار گیاه در خاک های آلوده و تجزیه شده توسط قارچ AM به خوبی شناخته 
 شده اسـت. تحـت ایـن شـرایط، هم زیسـتی مایکوریـزا باعـث بهبود جـذب مـواد غذایی و
 آب می شـود، سیسـتم های آنتی اکسـیدان افزایش می یابند و آرایش ریشـه تغییر می کند
 )میرانصاری، 2010(. در حضور PAHها، با استفاده از گونه های مختلف گیاهی در آزمایشات

در محیـط آزمایشـگاهی و در محیـط زنـده ایـن اثـر حفاظتی مشـاهده شده اسـت )اراند و 
همـکاران، 201۳(. بنابرایـن، اثر مفید رشـد یکی از عوامل بسـیار مهم اسـت که در هنگام 

مطالعـه دخالـت قـارچ AM در گیاه پالایـی باید مدنظر قـرار گیرد.

5-12- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا نقـش مهمی در اکوسیسـتم ایفـا می کند این امـر به دلیل 
توانایـی آن هـا بـرای شـرکت در فرآیندهـای اینتبیورمدیشـن1 انـواع مختلـف آلودگی هـا 
 AM هاسـت. در مـورد فنول هـا، توانایی قـارچPAH هم چـون فنول هـا، عناصـر سـنگین و
بـرای محافظـت گیاهـان در برابر تنش اکسـیداتیو، با بهبود وضعیت مـواد غذایی و افزایش 
آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی دخیـل در کاهـش ایـن تنش توضیح داده شـد. قـارچ AM نیز 
ممکـن اسـت قـادر بـه سـهیم شـدن در فرآیندهـای تجزیـه ریشـه ای و تجزیـه گیاهی و 

هم چنیـن اثر مایکوریزوسـفر باشـد.  

1. Intbioremediation
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 شکل 12-1- )الف( ریشه هویج (.Daucuscarota L) رشد یافته در حضور 140 میکرومولار انتراسن )زمینه روشن(.
 )ب( هویج رشد یافته در حضور 140 میکرومولار انتراسن )فیلتر IP UV میکروسکوپ فلئورسنس(.

)ج( میسلیوم رادیکال خارجی R. custos کشت شده در حضور 60 میکرومولار انتراسن )زمینه روشن(. 
)د( میسلیوم رادیکال خارجی R. custos )فیلتر IP UV میکروسکوپ فلئورسنس(. )ه( اسپورهای قارچی 
 R. custos کشت شده در حضور 60 میکرومولار انتراسن )زمینه روشن(. )و( اسپورهای قارچی R. custos

)فیلتر IP UV میکروسکوپ فلئورسنس(. 



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
5۹0

تجزیـه و یـا تغییر ترکیبات فنولی به طور مسـتقیم با قارچ AM مرتبط نیسـت چرا که 
 آن هـا به دلیـل اثر مثبت بر جوامـع میکروبی خاک و هم چنین بهبـود در خواص فیزیکی و
 شـیمیایی خـاک اسـت کـه جـذب مـواد غذایـی توسـط گیاهـان را تحریـک می کنـد و

حالـت تغذیـه ای آن هـا را افزایـش می دهد. در واقع شـواهدی بر تجزیه مسـتقیم ترکیبات 
فنولـی توسـط قـارچ AM وجـود نـدارد بلکـه فیزیولـوژی آن هـا می توانـد به طـور منفـی 
بـا حضـور ایـن ترکیبـات در خـاک تحـت تأثیر قـرار گیـرد. اگرچه، جدایـی از ایـن اثرات 
 AM در مبـارزه بـا ترکیبـات فنولـی، از نقطه نظـر اکولوژیکـی، قارچ AM سـودمند قـارچ
ممکـن اسـت اثـر منفـی بـر فیزیولـوژی گیـاه از طریـق افزایش جـذب آن ها در سرتاسـر 
هیـف و هم چنیـن انتقـال و انباشـت کردن آن هـا در مناطـق مختلـف از طریـق CMNهـا 

داشـته باشند.
قـارچ آربسـکولار مایکوریـزا خاک هـای آلوده شـده توسـط عناصر سـنگین را از طریق 
فرآیندهـای اسـتخراج گیاهـی و تثبیـت گیاهـی سـمیت زدایی می کند. هم چنیـن فرآیند 
غالـب در گیاه پالایـی توسـط قارچ AM انجام شـد، هـر دو فرآیند می توانند بـرای افزایش 
AM سـطح گیاه پالایی عناصر سـنگین از خاک ها با گیاهان مورد استفاده قرار گیرند. قارچ 
 مکانیسم های سمیت زدا عناصر سنگین دخیل در انباشته سازی عناصر سنگین دارند، این امر

باعث پیشگیری از اتصال آن با گیاهان و یا ثبات عناصر سنگین در خاک می شود.
کلنی شـدن مایکوریـزا گیاهـان را از اثـرات مضـر PAHهـا حفاظـت می کنـد، ایـن امر 
باعـث افزایـش انباشته سـازی آن ها در ریشـه ها و کاهش انـدام هوایی می شـود و به اتاف 
ایـن ترکیبـات از خـاک کمـک می کنـد. مایکوریزا نیـز به اسـتقرار گیاهان بر امـکان آلوده 
از طریـق افزایـش حالت تغذیه ای و ایجاد محیط دوسـتانه برای دیگر ماکروارگانیسـم های 
دخیـل در زی پالایـی کمـک می کنـد. به نظـر می رسـد گونه هـای مایکوریزا متعـددی به 
تبدیـل فرآیندهـای انجـام شـده توسـط میکروارگانیسـم ها در خاک هـا کمـک می کننـد. 
مطالعـات بیش تـری لازم اسـت زیرا اثر PAHها بر هم زیسـتی AM بسـتگی بـه گونه های 

دخیـل و ترکیبات مورد اسـتفاده دارد.
 AM هم چنیـن مطالعـات قابـل توجهـی در مـورد درک واکنـش فیزیولوژیکـی قـارچ
بـه آلودگـی خـاک و نقـش آن هـا در فرآیندهـای زی پالایی وجـود دارد. لازم اسـت توجه 
ویـژه ای بـه مطالعـه برهمکنش هـای میکروبـی و همکاری هـا آن در حذف ایـن آلاینده ها 
بـه منظـور فهـم چگونگـی و نقـش گیاهـان، میکروارگانیسـم های خاک و هم زیسـت های 
مرتبـط در تجزیـه ریشـه ای شـود. از ایـن گذشـته، ممکـن اسـت شناسـایی آن در بهبود 

اسـتفاده از قـارچ AM بـرای گیاه پالایـی مرتبـط بـا میکروب هـا مفید باشـد.
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فصل 13:
فیتوهورمون های مشتق شده1 از میکروب ها در 

سازگاری گیاه در مقابل تنش غیرزیستی
1. Derived

دلفوزا اگمبردیوا





1-13- مقدمه
 افزایش جمعیت جهان در دهه های اخیر نیاز به افزایش در تولید غذا و محصولات زراعی
 را بیش تـر خواهد داشـت. اخیراً، کمیته امنیت غذایی جهان بـه تأثیر تغییرات آب و هوایی
 بر امنیت غذایی پرداخته و رهبران جهان را برای توسـعه اسـتراتژی کشـاورزی که نیاز به

پاسـخ گویی بـه تغییـرات اقلیمـی و حفاظـت از امنیت غذایـی دارند، مورد توجـه قرار داده 
اسـت )سـی اف اس، 2010(. بهره وری محصولات زراعی به دلیل اثر تنش های غیرزیسـتی 
 متنـوع هم چـون شـور، خشـکی، دمـای بـالا و سـمیت عناصـر سـنگین کاهـش می بایند

)احمد، 201۳؛ اشـرف و همکاران، 2010؛ مونس و تسـتر، 200۸(. شوری  به تنهایی حدود 
 ۳5 درصـد از سـطح بالقـوه زمین هـای تحـت آبیـاری جهـان را تحـت تأثیر قـرار می دهد

)یـو ان ای پـی، 200۸(، و به طـور منفـی عملکرد محصـولات زراعی غذایـی را تحت تأثیر 
قـرار می دهـد )احمد و همـکاران، 2012؛ منتری و همـکاران، 2012(.

مطالعـات متعددی نشـان دادند که تنش شـوری فرآیندهـای فیزیولوژیکی گیاهان را با 
 عدم تعادل مواد غذایی تحت تأثیر قرار می دهد، ممکن اسـت آن سـطوح تنظیم کننده های
 رشد را تغییر دهد، از فتوسنتز و سنتز پروتئین جلوگیری کند و منجر به کاهش رشد گیاه

شـود )دولـت آبادیـان و همـکاران، 2011؛ اگمبردیـوا و همـکاران، 201۳ الـف؛ جهـا و 
سـوبرامانین، 201۳(. کاهـش رشـد ریشـه در تنـش شـوری بـه کاهـش سـطوح داخلـی 
 فیتوهورمون هایی هم چون اکسـین ها، جیبرلین ها، آبسـزیک اسـید، جاسـمونیک اسـید و
 اسـید سالیسـیلیک توسط سمیت NaCl مرتبط اسـت )دبز و همکاران، 2001(. برای مثال

فیگیـردو و همـکاران )200۸( مشـاهده کردنـد کـه تنـش خشـکی باعث تغییـر در تعادل 
 هومورن های گیاه، هم چون سـیتوکینینCK( 1(، زئاتین2، ایندول اسـتیک اسید۳ )IAA( و

جیبرلیـک اسـید )GA(، در لوبیـا می شـود. کاهـش سـطوح هورمـون در سیسـتم ریشـه 
گیاهـان منجـر بـه بازدارندگی رشـد ریشـه و اختال جذب مـواد غذایی از خاک می شـود 

)هاشـم و همـکاران، 2014؛ جبـورا و همـکاران، 201۳ الف(.

1. Cytokinin

2. Zeatin

3. Indoleacetic acid
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مطالعـات متعددی نشـان دادند که کاربـرد خارجی فیتوهورمون هایی مانند اکسـین ها 
)افضـل و همـکاران، 2005(، سـیتوکینین ها )گـول و همـکاران، 2000( و جیبرلین هـا 
 )خـان و همکاران، 2011( بازدارندگی ناشـی از شـوری بر رشـد ریشـه را حـذف می کند و

اسـتفاده مـواد غذایی مهـم از خاک را افزایش می دهد )اگمبردیـوا، 200۹(. کاربرد خارجی 
تنظیم کننده هـای رشـد گیـاه هم چـون جیبرلین، اکسـین و کینتین1 در بهبـود جوانه زنی 
 بـذر مؤثـر یافـت شـدند )نایـدو، 2001(. خـان و وبـر )1۹۸6( و گول و همـکاران )2000(
 نیـز مشـاهده کردنـد که ترکیبات تحریک کننده رشـد گیـاه هم چون جیبرلیـن، زئاتین و
 اتفون2 می توانند اثر شوری بر جوانه زنی و رشد  Salicarniapacifica ،Ceratoides lanata و
 Allenrolfea accidentalis  را کاهش دهند )خان و همکاران، 2004(. نقش آبسزیک اسید

 )GA ،CK ،IAA ،(ABA و اسید سالیسیلیک در کاهش تنش شوری در محصولات زراعی

توسط جاوید و همکاران )2011( بررسی شد.
 میکروارگانیسم های مرتبط با ریشه قادر به تولید هورمون های گیاهی، هم چون IAA و

GA و اعمـال اثـرات مفیـد بر گیاهان هسـتند )گونـس و همکاران، 2014؛ هـس و دفاگ، 

2005؛ لوتنبـرگ و همـکاران، 2001(. آن هـا ممکن اسـت رشـد گیاه را بـا افزایش میزان 
 جوانه زنی بذر و رشد گیاهچه بهبود بخشند، در نتیجه منجر به افزایش جذب مواد غذایی و
 کمک به سازگاری این گیاهان به تعدادی از تنش های محیطی مانند شور، خشکی، گرما و
 شـرایط کمبود مواد غذایی شـوند )برگ و همکاران، 2010؛ اگمبردیوا و همکاران، 2001؛
 لیان و همکاران، 2012؛ دامالینگام و ان-جونگ، 201۳(. رشد گیاه نیازمند مقدار قابل توجهی
 از نیترات، فسفات و دیگر مواد معدنی دارد که بعضی اوقات در فرم آزاد در خاک قابل دسترس

نیسـتند یـا تنهـا در مقدار محدود تحت شـرایط تنش خاک قابل دسـترس هسـتند. تنش 
شـوری باعـث افزایش محتوای +Na و -Cl و کاهش محتـوای +Mg2+ ،K و +Ca2 در گیاهان 
می شـود )محمـد و گومـا، 2012(. میکروب هـای مرتبط با ریشـه شـاید مـواد غذایی قابل 
دسـترس بـرای گیاهـان، از طریـق محلول سـازی مـواد معدنـی و افزایـش غلظـت فسـفر، 
نیتـروژن و پتاسـیم و منیزیم در ریشـه ها و انـدام هوایی، فراهم کننـد )لوتنبرگ و کامیلوا، 

200۹؛ تـوران و همکاران، 201۳؛ وزکـوز و همکاران، 2000(.

1. Kinetin

2. Ethephon
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 طبق اظهارات خان و همکاران )2010(، ترکیب ترشحات ریشه ای به جوامع میکروبی و
 متابولیت های آن وابسـته اسـت. هم چنین گزارش شده اسـت که قابلیـت گونه های گیاهی
 بـه سـازگاری به شـرایط تنـش به نظر می رسـد بـه ارتباط آن ها بـا میکروب هـا خاص که

تحت شـرایط تنش فیتوهورمون تولید می کنند وابسـته باشـد )برگ و همـکاران، 201۳(. 
فیتوهومورن هـای تولیـد شـده توسـط باکتری مرتبط با ریشـه توسـط سـلول های گیاهی 
جـذب می شـوند و می تواننـد تکثیر سـلول گیاهی را تحریـک کنند؛ این مکانیسـم ممکن 
اسـت در افزایـش حجـم ریشـه تحت شـرایط تنـش تأثیرگـذار باشـد )جبورا و همـکاران، 
201۳ ب؛ تانیموتـو، 2005(. درک مکانیسـم تحمل تنش گیاه همـراه با فیتوهورمون های 
تولیـد شـده توسـط باکتـری مرتبـط بـا ریشـه در کاهش اثـرات تنش خشـکی و شـوری 
بـرای بهبـود محصـولات زراعـی مهم اسـت. در این بررسـی، ما بـر اثرات تنش شـوری در 
گیاهـان و تأثیـر فیتوهورمون هـای باکتریایـی بـر رشـد گیـاه و بهبـود تحمل بـه نمک در 

شـرایط تنش تأکیـد داریم.

2-13- رشد گیاه تحت تأثیر تنش
 گزارش شده اسـت که تحت تنش شـوری، رشـد گیـاه با اختال در جـذب مواد غذایی

یـا یون هـای ضـروری تحت تأثیـر قرار می گیـرد )گلزانـی و یاگابد، 2012(. تنش خشـکی 
 اثرات زیان بار بر متابولیسـم نیتروژن گیاه و جذب فسـفر از لایه فوقانی خاک دارد )جندا و
 همکاران، 2007(. شـوری باعث عدم تعادل مواد غذایی، مختل کردن هموسـتازی سلولی و

باعـث صدمـه بـه غشـا و بازدارندگـی آنزیمـی و در نهایـت منجـر بـه مرگ گیاه می شـود 
)احمـد و همـکاران، 2010(. عـاوه بر این، تنش شـوری محتوای رنگدانه های فتوسـنتزی 
)جبـورا و همـکاران، 201۳ ب؛ تافوو و همـکاران، 2010( و محتوای پروتئین در گیاهان را 
 کاهـش می دهـد. غلظت بیش تـر نمک های محلـول در محلول خاک به دلیل سـمیت های

یونـی )بـرای مثـال، +Na و -Cl(، عـدم تعـادل یونـی و فشـار اسـمزی منجـر بـه کاهـش 
قابلیت دسترسـی آب به ریشـه ها می شـود )مونس، 2002(. افزایش غلظت نمک سـطوح 
نیتروژن، فسـفر، کلسـیم، پتاسـیم و منیزیـم در گیاهان را کاهش و محتـوای +Na و -Cl را 
در اجـزا گیـاه افزایـش می دهـد به طوری کـه ایـن یون هـا شـرایط قابـل توجهی بـرای بقا 

گیـاه تولید می کننـد )عبدالوهـاب، 2006(.
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منسـاه و ثینیـن )200۹( کاهـش درصـد جوانه زنـی و ظهـور گیاهچـه بادام زمینـی را 
بـا افزایـش شـوری مشـاهده کردند. کاهـش جوانه زنـی گیاهان با افزایش سـطوح شـوری 
 توسـط دیگـر محققان گزارش داده شده اسـت )اگمبردیوا و همـکاران، 2014؛ قاضی زاده و
 همکاران، 2010(. اتاک و همکاران )2006( خاطر نشان کردند که اثرات اصلی نمک اضافی
 بـر جوانه زنی بذر اثرات اسـمزی اسـت و ایـن امر جوانه زنی بذور را بـا ممانعت از جذب آب

تأثیـر قـرار می دهـد. مطالعـات زیـادی کاهـش طول ریشـه و انـدام هوایی و وزن خشـک 
گونه هـای مختلـف گیاهـی تحت شـرایط شـوری بـالا مشـاهده کردند.

مشـاهده شـده اسـت که غلظت بالای NaCl و MgSO4 )100میلی مـول( از جوانه زنی 
بـذر و رشـد گیاهچـه پنبـه جلوگیـری می کنـد )هیتـو و همـکاران، 201۳(. تیمـار بدون 
 کاربـرد نمـک اختـاف ژنتیکـی مشـخصی در میـان واریته-هـای مربـوط بـه جوانه زنی از 
 ۸1 درصد در C-6524 تا ۸7 درصد در AH-balut و تا ۹4 درصد در Namangan نشان دادند.

افزایـش غلظـت NaCl )۸0 میلی مـول( باعث کاهـش در دامنه جوانه زنـی از ۳7 درصد در 
 Namangan-77 تا ۳6 درصد در C-6524 و 16 درصد در AH-balut-2 می شود )جدول 1-1۳(.

اختـاف رفتـار واریتـه ای ممکـن اسـت قابلیـت سـازگاری بـه محیط شـور را تحـت تأثیر 
قـرار دهـد و چنیـن تغییراتـی بـرای دیگـر گونه ها ماننـد تاج خـروس1 )اومامـی، 2005(، 
آفتاب گـردان2 )کایـا و همـکاران، 200۳( و چغندر قنـد۳ )گولام و فـارس، 2001( گزارش 
شده اسـت. بـا افزایـش غلظت MgSO4 )از 40 تـا ۸0 میلی مول(، جوانه زنـی بذر همه انواع 
واریته هـا را کاهـش می دهـد. قـرار گیـری در معـرض ۸0 میلی مـول MgSO4 جوانه زنـی 
را بیـش از NaCl )۸0 میلی مـول( از ۸ تـا ۳2 درصـد ممانعـت می کنـد )جـدول 1-1۳ 
را ببینیـد(. جمیـل و همـکاران )2006( گـزارش کردنـد که سـطوح شـوری بـالا منجر به 

تأخیـر جوانه زنـی کلـم، چغدرقنـد و پک چوی4 می شـود.
 افزایـش سـطوح شـوری )40 و ۸0 میلی مـول( نیز رشـد گیاهچه را کاهـش می دهد و

1. Amaranth

2. Safflower

3. Suger beet

4. Pak choi
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 بیش ترین کاهش رشد ریشه و اندام هوایی گیاهچه پنبه در شرایط ۸0 میلی مول NaCl و
 ۸0 میلی مـول MgSO4 رخ می دهـد )جـدول 1۳-2(. کاهـش طـول ریشـه در مقایسـه

با اندام هوایی بیش تر مشخص بود. 

جدول 1۳-1- اثرات غلظت های NaCl و MgSO4 بر ریشه گیاهچه و طول اندام هوایی سه واریته پنبه

واریته های پنبه
تیمارهای شوری

AH-balut-2C-6524Namangan-77

4/1±0/74/1±0/74/1±0/7H2O

4/1±0/74/1±0/74/1±0/7NaCl

40 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/7

۸0 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/7

4/1±0/74/1±0/74/1±0/7MgSO4

40 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/7

۸0 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/7

بـا در نظـر گرفتـن طـول 4/1 سـانتی متری ریشـه و طـول 6/2 سـانتی متری انـدام 
 هوایـی واریتـه Namangan-77 )شـاهد، بـدون نمـک( ، تجزیه و تحلیل داده ها نشـان داد
 که تنش شـوری ۸0 میلی مول NaCl به ترتیب طول ریشـه و اندام هوایی را تا 6۸ درصد و
 61 درصد کاهش داد. بیش ترین کاهش زمانی رخ داد که بذور توسط MgSO4 تحت تنش

قـرار گرفتنـد، در حالی کـه طـول ریشـه و انـدام هوایـی در غلظـت ۸0 میلی مـول تـا 
75 درصـد کاهـش یافتنـد. مونـس و ترمـت )1۹۸6( گـزارش کردنـد کـه اثرات اسـمزی 
نمک هـا بـر گیاهچه هـا در نتیجه پایین بـودن پتانسـیل آب خاک به دلیـل افزایش غلظت 
حل شـده در منطقـه ریشـه اسـت. تنـش شـوری منجـر بـه کاهـش فعالیـت متابولیکـی 
سـلول های گیـاه می شـود و مهـار رشـد آن هـا مشـخص می شـود )سیسـک و سـاکیرلار، 
2002(، و فرآیندهـای عمـده هم چـون فتوسـنتز، سـنتز پروتئیـن و متابولیسـم انـرژی و 

لیپیـد تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد )پریـدا و داس، 2005(.
همایـون و همـکاران )2010( کاهـش طـول گیاه، بیومـاس، محتوای کلروفیـل، تعداد 
غاف هـا و عملکـرد سـویا تحـت تأثیـر شـوری را مشـاهده کردند. کلـروز برگو نکـروز نیز 
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مشـاهده شـد )پارکر و همکاران، 1۹۸7(. افزایش شـوری منجر به کاهش طول ریشـه چه 
 نخـود )اگمبردیـوا و همـکاران، 2014(، لوبیـا )کایماکنـوا، 200۹(، بادام زمینـی )منسـاه و

همـکاران، 2006( و گوجه فرنگـی )کاوه و همـکاران، 2011( شـد. هم چنیـن گـزارش 
شده اسـت که تنش شـوری از رشـد، گره زایی و تثبیت نیتروژن لگوم هـای زیادی هم چون 
)Phaseolus vulgaris( و لوبیـا  بهلـول، 1۹۸4(،  و  )اسـینگلتون   )Glycinemax(  سـویا 

باقـا )Viciafaba( جلوگیـری می کنـد )ربـی و همـکاران، 2005(. در مطالعـه دیگـری، 
اشـرف و همکاران )2004( دریافتند که افزایش غلطت نمک باعث کاهش معنی دار رشـد 
Hyoscyamus niger و  Ammolei majus ریشـه و انـدام هوایی و هم چنین عملکرد بـذر 

می شـود. نتایـج مشـابه توسـط رزمجـو و همـکاران )200۸( مشـاهده شـد، به طوری کـه 
افزایـش شـوری و تنـش خشـکی باعـث کاهـش وزن تـر و خشـک گل و محتـوای روغـن 

می شـود.  Matricaria chamomile ضـروری

جدول 1۳-2- اثرات غلظت های NaCl و MgSO4 بر ریشه گیاهچه و طول اندام هوایی سه واریته پنبه

AH-balut-2C-6524Namangan-77 تیمارهای
شوری ریشهاندام هواییریشهاندام هواییریشهاندام هوایی

4 ±0/۸2/1±0/۸5 ± 1/1۳/1±0/۸6/2 ± 1/24/1±0/7H2O

4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7NaCl

40 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7

۸0 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7

4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7MgSO4

40 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7

۸0 میلی مول4/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/74/1±0/7
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3-13- فیتوهورمون ها- گیاهان و تنش
)SA( و سالیسیلیک اسید GA ،اتیلن ،CK ،ABA ،هورمون های گیاهی هم چون اکسین 
 نقش مهمی در فیزیولوژی گیاه، مانند جوانه زنی بذر، رشـد و توسـعه ریشـه و اندام هوایی،

تشـکیل شـکوفه و غیـره ایفا می کنـد و مهم تریـن پیش ماده های دخیل در مکانیسـم های 
تحمـل گیـاه بـه تنش غیرزیسـتی در نظر گرفته می شـوند )تیلـه و همـکاران، 2006(. در 
میـان ایـن فیتوهورمون هـا، اکسـین، GA و CK تنظیـم کننـده رشـد گیـاه تحت شـرایط 
تنـش را انجـام می دهنـد ودر نهایـت منجـر بـه سـازگاری بـه محیـط نامطلوب می شـود 

)توتجا و سـوپوری، 200۸(.
ایندول-۳-اسـتیک اسـیدIAA( 1( فراوان تریـن اکسـین طبیعـی بـا قابلیـت تنظیمـی 
 جنبه های بسـیاری از نمو گیاه، از جمله تمایز بافت های آوندی، رشـد طولی، غلبه جانبی،

تحریـک جوانه زنـی بـذر و غـده، آغـاز ریشـه جانبـی، تنظیـم و رسـیدن میـوه، بیوسـنتز 
متابولیت هـای متنـوع و مقـاوم به شـرایط پـر تنش اسـت )وودوارد و بارتـل، 2005(. برای 
 مثـال، IAA به طور معنی داری طول، وزن تر و خشـک ریشـه و انـدام هوایی، تعداد گره ها،

وزن تـر و خشـک آن هـا و فعالیـت نیتروژنـاز مـاش )حیـات و همـکاران، 200۸(، یونجـه 
 )گرودین و زویرونیت، 1۹71(، بادام زمینی )سرینیواسان و گوپال، 1۹77( و سویا )جبورا و

همکاران، 201۳ ب( را تحت تأثیر قرار می دهد.
 دیگـر فیتوهورمون هـای هم چون جیبرلین ها و سـیتوکینین ها نیـز نقش های تنظیمی

کلیـدی در رشـد گیـاه و تقویـت جوانه زنـی بـذر، تحریک گسـترش بـرگ و تنظیم خواب 
جوانه رویشـی و زایشـی و رشـد میـوه دارند )موک، 1۹۹4؛ ربینوسـو و همـکاران، 2002(. 
اورتیز-کاسـترو و همـکاران )200۸( مشـاهده کردنـد کـه گیرنـده CK نقـش مکمـل در 

تقویـت رشـد گیـاه توسـط B. megaterium ایفـا می کند.
گـزارش شده اسـت کـه شـوری سـنتز فیتوهورمون هـای گیاهـی مانند سـیتوکینین و 
اکسـین جلوگیـری می کند )دبـز و همـکاران، 2001؛ سـاخابوتدینوا و همـکاران، 200۳(. 
 قـرار گرفتـن گیاهـان در معرض خشـکی منجـر به کاهش مقدار سـیتوکینین ها در شـیره 

1. Indole-3-acetic acid
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 آوند چوبی می شـود )شاشـیدهر و همکاران، 1۹۹6(. طبق اظهارات اقبال و اشرف )2010(،
شـوری تعـادل هورمونـی در گیاهـان را خـراب می کنـد لـذا هموسـتازی هورمونـی تحت 
تنـش شـوری ممکـن اسـت مکانیسـم احتمالـی تحمل نمـک گیاه ناشـی از GA3 باشـد.

کاربـرد خارجـی فیتوهومورن هـای هم چـون جیبرلین هـا )افضـل و همـکاران، 2005؛ 
 جبورا و همکاران، 201۳ ب(، اکسـین ها )وو و همکاران، 2014( و سـیتوکینین ها )گول و

همـکاران، 2000( تنـش شـوری را کاهـش می دهد و رشـد ریشـه و اندام هوایـی را تحت 
شـرایط تنش تحریـک می کند.

 کاهـش اثـر IAA و زئاتیـن بر رشـد ریشـه و انـدام هوایـی گیاهچه هـای گوجه فرنگی
 تحت شرایط شوری مشاهده شده است )جدول 1۳-۳(. غلظت بالای شوری از طویل شدن

ریشـه و انـدام هوایـی گیاهچه هـا جلوگیـری می کند. با در نظـر گرفتن طول انـدام هوایی 
2/6 سـانتی متر و طول ریشـه 4/5 سـانتی متر )شـاهد، بدون نمک( به عنوان 100 درصد، 
تجزیـه تحلیـل داده هـا نشـان می دهد کـه تنش شـوری 0/4 درصد طـول انـدام هوایی را 
تـا 1 سـانتی متر و ریشـه را تـا 1/7 سـانتی متر کاهـش داد )6۹ درصـد( )جـدول 1۳-۳ را 
ببینیـد(. IAA و زئاتیـن رشـد ریشـه و یـا انـدام هوایـی گیاهچه هـای گوجه فرنگـی را در 
غلظت هـای 0/1، 0/01 و 0/001 میکرومـولار در شـرایط بـدون نمـک تحریـک می کنـد. 
رشـد انـدام هوایـی توسـط IAA تا ۳7 درصد و رشـد ریشـه تـا 46 درصد تحریک شـدند، 
در حالی کـه زئاتیـن رشـد انـدام هوایـی را تا 46 درصد و رشـد ریشـه را ۳2 درصد افزایش 
داد. غلظـت پاییـن IAA و زئاتیـن نیـز اثـرات بازدارندگـی رشـد تنـش شـوری را هـم در 
ریشـه و هـم در انـدام هوایـی تغییـر داد )جـدول 1۳-۳(. پیـش تیمارکردن بـذور گندم با 
تنظیم کننده هـای رشـد سـلولی ماننـد IAA و GA اثـر بازدارنده های رشـد تنش شـوری 
تنظیم کننده هـای رشـد هم چـون  و شکشـاوا، 2001(.  را کاهـش می دهـد )ساسـتری 
جیبرلیـن، اتفـون وزئاتیـن اثـر بازدارنده هـای رشـد در گنـدم را تحت تنش شـوری تغییر 

داد )اگمبردیـوا، 200۹(.
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1۳-۳- اثر غلظت های مختلف، 0، 1، 0/1، 0/01، 0/001 میکرومولار اکسین )IAA( و زئاتین )ZT( بر رشد 
)p>0/50 ٭تفاوت معنی دار) NaCl ریشه و اندام هوایی گیاهچه های گوجه فرنگی در شرایط 0/4 درصد

NaCl 0/4 درصد)H2O( بدون نمک
تیمارها طول ریشه،

سانتی متر
طول اندام هوایی،

سانتی متر
طول ریشه،
سانتی متر

طول اندام هوایی،
سانتی متر

شاهد65/. ± 672/6/. ± 5۹4/5/. ± 711/0/. ± 1/7
IAA

1/2 ± ./۳50/۸ ± ./461/۳ ± ./451/6 ± ./741
1/5 ± ./۳11/2 ± ./274/0 ± 1/50۳/6 ± ./7۳0/1
2/5 ± ./۸01/۹ ± ./۹76/6 ± ./70۳/6 ± ./640/01
2/5 ± ./661/7 ± ./5۹5/5 ± ./72۳/5 ± ./1۳0/001

ZT

1/۸ ± ./۹51/6 ± ./572/6 ± 1/172/1 ± ./6۳1
2/۸ ± ./۹42/0 ± ./405/6 ± ./57۳/0 ± ./720/1
2/02 ± ./۸61/5 ± 1/116/0 ± 1/40۳/۸ ± ./۹۸0/01
4/7 ± 1/652/۸ ± 1/046/0 ± ./652/7 ± ./510/001

خیـس کـردن بـذرو گندم در غلظت هـای کـم IAA )001/-0/01 میکرومـولار( اثرات 
آسـیب شـوری بـر رشـد گیاهچه را کاهـش می دهد و فرآیندهای رشـد را تسـریع می کند 
)اگمبردیـوا، 200۹(. هم چنیـن نشـان داده شده اسـت کـه GA، اثـرات تنـش شـوری بـر 
محتـوای رنگدانـه و کارایـی اسـتفاده از آب را کاهـش می دهـد )شـاه، 2007(. همایـون و 
همـکاران )2010( مشـاهده کردنـد کـه پیـش تیمـار کـردن بـذور سـویا بـا GA3، به طور 
معنـی داری ارتفـاع گیـاه و بیومـاس تـر و خشـک را تحـت شـرایط تنـش شـوری تقویت 
می کنـد. طبق اظهـارات اقبال و همـکاران )2011(، اثرات مفید پرایمنیـگ GA3 می تواند 
بـه اثـرآن بر هموسـتازی هورمونی و جـذب یونی کمک کنـد. دیگـر فیتوهورمون ها مانند 
ABA در کاهش اثرات تنش شـوری و خشـکی دخیل هسـتند و نقش مهمی در القا دوره 

 نـوری گل دهـی دارنـد )مونس و تسـتر، 200۸؛ ویلمویکز و همـکاران، 200۸(. برای مثال،
 جوانه زنی، رشد گیاه و تثبیت نیتروژن تحت شرایط تنش شوری در بذور پیش تیمار شده

با ABA بهبود می یابند )خدری و همکاران، 2006(.
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محتـوای فیتوهورمون هـا در گیاهـان ممکـن اسـت بـا میکروارگانیسـم های مرتبـط با 
 ریشـه تحـت تأثیـر قرار گیـرد )تـوران و همـکاران، 2014(. در مطالعات اولیـه فولچیری و
 همـکاران )1۹۹۳( و لوکانگلـی و بوتینـی )1۹۹6( گـزارش کردنـد کـه گیاهچه های ذرت

تلقیح شده با سویه های باکتریای تقویت کننده رشد )PGPR( مقادیر نسبتاً بالایی از IAA و 
 GA3 در مقایسه با شاهد بدون تلقیح نشان دادند. تلقیح PGPR با P.agglomerans RK-92 و

B.subtilis TV-17C غلظت های SA ،GA و IAA را در کلم افزایش می دهد. در مطالعه ای 

 دیگـر، تلقیـح گیاه بـا سـویه های PGPR تولید کننده CK ممکن اسـت مقـدار CK ها در 
بافت هـای ریشـه افزایـش دهـد، کـه این امر بر رشـد و توسـعه ریشـه اثر خواهد گذاشـت 
 )سالمون و همکاران، 2001(. تلقیح نخود با japonicum Bradyrhizobium باعث افزایش
 چشـم گیر در محتوای GA و IAA برگ های نخود می شـود که این امر با تحریک رشـد و
Azospirillum افزایش بیوماس ریشه و وزن غاف همراه بود )بانو و همکاران، 2010(. سویه های 
 مقادیر GA3 را در ریشه ها بعد از تلقیح گیاهچه ذرت افزایش داد )فولچیری و همکاران، 1۹۹۳(.

بـه نظـر می رسـد کـه وجـود PGPR تولیـد کننـده فیتوهورمون ممکن اسـت متابولیسـم 
فیتوهورمون هـای داخلـی در گیاه را تحـت تأثیر قرار دهد. افزایش تولیـد IAA در گیاهان 
تلقیح شـده توسـط PGPR شـاید برای حفاظت در برابر تنش شـوری و ارتقای رشـد گیاه 

در شـرایط سـخت خاک داشـته باشد )اگمبردیوا و اسـام، 200۸(.

4-13- سنتز فیتوهورمون توسط میکروب های ریزوسفر
 باکتری مفید ریزوسفر دو نوع کلی هستند: آن هایی که باگیاه ارتباط هم زیستی برقرار می کنند و

آن هایـی کـه در خـاک و ریشـه آزادانـه زندگـی می کننـد )اگمبردیـوا و هوفلیـچ، 2002؛ 
 گونـس و همـکاران، 2014؛ لوگتنبـرگ و کامیلـوا، 200۹؛ سـومرز و همـکاران، 2004(.
 اسـتفاده از PGPR در بهبود عملکرد محصولات زراعی و تولید پیش از این شـروع شـده و
 شواهد بیش تری وجود دارد که میکروب های مفید می توانند رشد و نمو گیاه را افزایش دهند

)آرورا و همـکاران، 200۸؛ اگمبردیـوا و فوفلیـچ، 200۳؛ لوگتنبـرگ و همـکاران، 2001(. 
 آن هـا ترکیبـات فعـال بیولوژیکـی تولید می کنند، رشـد گیاه را تحریـک می کنند، گیاهان

را از بیمـاری خـاک زاد حمایـت می کننـد و افزایـش مقاومت بـه تنش های غیرزیسـتی را 



فصل 13: فیتوهورمون های مشتق شده از میکروب ها در سازگاری گیاه در مقابل تنش غیرزیستی
61۹

 تغییـر می دهنـد )آدسـمویه و اگمبردیوا، 2010؛ حمیـد و همـکاران، 2014؛ لوگتنبرگ و
 کامیلـوا، 200۹(. فعالیـت PGPR بـرای سـویه های متعلـق بـه چندیـن جنـس از جملـه
،Burholderia  ،Bradyrhizobium ،Bacillus  ،Azotobacter  ،Azospirillum ،Arthrobacter 

،Micrococcous  ،Flavobacterium  ،Enterobacter  ،Clostridium  ،Cellulomonas 

گـزارش   Serratia و   Sinorhizobium  ،Rhizobium  ،Pseudomonas  ،Paenibacillus

 شده اسـت )ساکماکسی و همکاران، 2005؛ اگمبردیوا و همکاران، 200۸؛ رجسکر و الانگو،
2011؛ سومرز و همکاران، 2004(.

 در بسیاری از مطالعات PGPR می تواند رشد گیاهان را بهبود بخشد و اثر بازدارنده های
رشـد را از طریـق کاهـش محتـوای ABA گیاهان را کاهش دهد )پنتـن و گلیک، 2002(. 
 گزارش شده اسـت که اغلب میکروارگانیسـم های مرتبط با ریشـه توانایی سنتز و آزاد کردن

GAهـا، اسـکین و CKهـا را به عنـوان متابولیت هـای ثانویـه دارنـد )بسـتین و همـکاران، 

1۹۹۸؛ اگمبردیـوا، 200۸؛ پنتـن و گلیـک،1۹۹6؛ سـپانین و همـکاران، 2007(، سـپس 
Azotobacter می شـوند.  جـذب  نمـو  و  رشـد  بـرای  گیاهـان  توسـط  ترکیبـات   ایـن 
 mucilaginosus Bacillus و chrococcum، megaterium Bacillus قادر به سنتز CKها و

lipoferum Azosprillum، A.chroococcum، .)2011 ،می باشند )سوکولوا و همکاران IAA 

 fluorescens Pseudomonas و B.megaterium در محیط کشت IAA و GA3 تولید می کنند

 )لنیـن و جایانثـی، 2012(. طبق اظهارات هیدن و فیلیپس )2000(، بیش از 1۳0 مولکول
GA تولید شـده توسـط گیاهان، قارچ ها و باکتری ها شناسـایی شـده اند. کاسـان )200۳( 

GA مشـاهده کرد که ریزوباکتری مقادیر هورمونی گره ها را با تحت تأثیر قرار دادن تولید 
توسـط باکتریـوم تغییـر می دهنـد. ایـن امـر اثبـات شده اسـت کـه گونه هـای باکتریایـی 
متعـددی هم چـون B.pumilus و B.licheniformis )گوتریز-ماکـرو و همـکاران، 2001(، 
 .Bacillus sp. ،Acetobacter sp و .Azosperillium sp )بوتینی و همکاران، 2004( قادر به

تولیـد جیبرلین هـا هسـتند. فیتوهرومون هـای میکروبـی به دلیل آزاد سـازی مـداوم آن ها 
بسیار مؤثر هستند )خالد و همکاران، 2006(. سویه PGPRRhodococcus sp P1Y جداشده 
 از ریزوسـفر گیاهچه هـای برنـج )Oryza sativa( رشـد یافتـه در خاک سـود-پودزولیک1،

1. Sod-podzolic



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
620

 IAA، ایندول-۳-کربوکسیلیک اسید )ICA( و ایندول-۳-لاکتیک اسید )ILA( تولید می کنند

)بلیمـو و همـکاران، 2014(. ریثـا و همـکاران )2014( افزایـش طـول ریشـه، طـول اندام 
 هوایی، وزن تر و خشـک ریشـه و اندام هوایی پیاز را توسـط سـویه های P. fluorescens و

B. subtilis تولید کننده IAA مشاهده کردند.

،Pseudomonas putida مانند PGPR در محیط کشت سویه های IAA فیتوهورمون های شامل 
  P. chlororaphis ،P.extremorientalis )اگمبردیوا و کوچاروا، Bacillus subtilis ،)200۹ و

B. me- ،Halomonas desiderata اگمردیوا، 200۹(، و سیتوکینین ها در( B. megaterium

 B. subtilis ،B. cereus ،gaterium و Escherichia coli شناسایی شدند )علی و همکاران،

 200۹؛ کارادنیز و همکاران، 2006(. طبق اظهارات کاسان و همکاران )2014(، شش مسیر
متابولیکی برای بیوسـنتز IAA در باکتری مطرح شـده و ممکن اسـت به طور عمده در دو 
)IAM( و ایندول استامید )IPyA( مسـیر اصلی دنبال شـود: مسـیرهای ایندول-۳-پیروات 

)لامبرچت و همکاران، 2000(.
 آمینواسید تریپتوفان )Trp( پیش ماده اصلی برای IAA در نظر گرفته می شود و بنابراین

در تغییـر مقـدار بیوسـنتز IAA نقش ایفا می کنـد )زیدی و همـکاران، 200۹(. تریپتوفان 
تولید IAA را با اغلب ریزوباکتری ها افزایش می دهد )بلیمو و همکاران، 2014؛ سـپاپنن و 
 A. brasilenseرا توسط IAA واندرلیدن، 2010(. مالهوترا و سریواسـتاوا )200۹( بیوسنتز 
 تحت شرایط مختلف تنشی مطالعه کردند و دریافتند که بیوسنتز IAA در رفتاری مرتبط

بـه تریپتوفـان رخ می دهـد، به طوری کـه تأمیـن داخلـی تریپتوفـان سـلول ها را قـادر بـه 
حفـظ تریپتوفـان افزایـش یافته می سـازد که برای بیوسـنتز IAA مورد اسـتفاه قـرار می گیرد.

طبق اظهارات سـپاپنن و همکاران )200۸(، تولید IAA توسـط A. brasilense توسط 
 ترشـحات ریشـه ای تنظیـم می شـود. کاهش ترشـحات ریشـه ای منجـر به افزایـش تولید

باکتریایـی IAA می شـود، در نتیجـه تشـکیل ریشـه جانبـی و طویـل شـدن بـرگ و وزن 
خشـک انـدام هوایـی گندم بهـاره را تحریک می کند )سـپاپنن و همـکاران، 200۸(. طبق 
اظهـارات گلیـک )IAA ،)2012 میکروبـی دیواره های سـلولی را ضعیـف می کند و این امر 
موجـب تسـهیل افزایـش مقادیر ترشـحات ریشـه ای می شـود که این ترشـحات ریشـه ای 

مـواد غذایـی اضافی بـرای حمایت رشـد باکتری ریزوسـفر فراهـم می کند.
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 ،Pseudomonas هم چـون GA و CK تولیـد کننـده PGPR اثـرات مفیـد سـویه های
Bacillus و Azosprillum بـر رشـد ریشـه، انـدام هوایـی و وزن خشـک توسـط محققـان 

گـزارش شده اسـت )گامالـرو و گلیـک، 2011؛ سـپاپنن و همـکاران، IAA .)200۹ تولیـد 
شـده توسـط ریزوبیا در تقسـیم سـلولی، تمایز و تشـکیل دسـته آوندی دخیل اسـت، که 
ایـن امر برای تشـکیل گره ضروری در نظر گرفته می شـود )احمد و خـان، 2011(. توانایی  
 تولیـد IAA توسـط ریزوبیـا در ریزوسـفر گیاهـان بقـولات مختلـف گـزارش شـده اسـت

)گلیـک، 2012؛ جبـورا و همکاران، 201۳(. طبق اظهارات سـپاپنن و همـکاران )2007(، 
مقادیـر اکسـین در گیاهـان بقولات میزبان برای تشـکیل گره لازم اسـت.

 کامرینـی و همـکاران )200۸( گـزارش کردنـد کـه Viciahirsute تلقیـح شـده بـا
 leguminosarum bv. Viciae Rhizobium تولید کننده IAA در گره های ریشه تثبیت نیتروژن

Azospirillum brasilense بالقوه بیش تر از نوع وحشی دارند. در مطالعه ای دیگر، گزارش شده است که 
تولیـد کننـده  CK تقسـیم سـلولی در نـوک ریشـه گندم تلقیح شـده را افزایـش می دهد 
 )مولینا-فاورو و همکاران، 2007(. قارچ آندوفیدیک Aspergillus fumigates جدا شـده از
 ریشه های سویا رشد یافته تحت شرایط خاک شور، GAهای از جمله GA4 )24/۸ نانوگرم

در میلی لیتـر(، GA9 )1/2 نانوگـرم در میلی لیتـر( و GA12 )۹/۸ نانوگـرم در میلی لیتـر( 
،PGPR تولیـد می کنـد )خـان و همکاران، 2011(. کومـار و همکاران )2014( سـویه های 

از  را   Enterobacter spp. و Arthrobacter chlorophenolicus  ،Bacillus megatrium

Enterobacter spp. ،خاک انواع مختلف سیسـتم های کشـت جدا کردند. در مطالعه آن ها 
 حداکثـر IAA )26/4 میلی گـرم در میلی لیتر( را در 100 میلی گرم در میلی لیتر تریپتوفان

تولید می کند و B.megatrium و A.chlorophenolicus بعد از آن قرار می گیرند.
تلقیـح با سـویه های PGPR نیز باعث افزایش معنـی دار عملکردهای دانه و کاه در همه 
P. putida تیمارهـای مقایسـه شـده با شـاهد بـدون تلقیح می شـود. تلقیح بـذور گندم بـا 

از واکنش هـای رشـدی معمـول القـا شـده توسـط IAA پیـروی می کنـد و در غلظت های 
زیـاد بازدارنده هـای رشـد گیـاه هسـتند و در غلظت هـای کـم تحریـک کننـده هسـتند 
)اگمبردیـوا، 200۹(. طبـق اظهـارات گوتیرز-مانـرو و همـکاران )2001( تولیـد جیبرلیـن 
 توسط B. pumilus و B. licheniformis و هم چنین تولید IAA توسط P. fluorescens و
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japon- را مشـاهده کردند. بانو و همکاران )2010( مشـاهده کردند که A. chroococcum

 icum Bradyrhizobium مقادیـر زیـادی از GA و IAA در محیـط کشـت تولید می کند و

 رشـد ریشـه و اندام هوایی نخود را تحت شـرایط تنش آب تحریک می کند. علی )2015(
رشـد افزایـش  در  اکسـین  پیامرسـانی  نقـش  و  اکسـین  کننـده  تولیـد   ریزوباکتـری 
 Arabidopsis thaliana (L.) Heynh و .Triticum aestivum L را مطالعه کرد. سـویه های

B. punmilus Dar-2و B. circulans CaR-3 ،B. subtilis TpP-1 ،B. megaterium MiR-4 

به طـور معنـی داری طـول انـدام هوایـی A. thaliana را افزایـش داد، کـه ایـن امر توسـط 
اکسـین باکتریایـی تنظیـم شـده بـود. در مطالعـه ای دیگـر، گونـس و همـکاران )2014( 
 ABA و B. megaterium توسـط IAA و SA ،GA مشـاهده کردند که بیش ترین مقادیر

توسـط A. brasilense تولید شـد.
ماسکیارلی و همکاران )201۳( تولید IAA توسط سویه های A. brasilense را در شرایط 
 آزمایشـگاهی )کشـت سـلول سـوپرنانت( و در شـرایط محیط زنده )گیاهچه های ریشـه و
 ساقه ذرت( برای روشن کردن نقش این فیتوهورمون ها به عنوان مولکول پیامرسانی و مؤثر

را مطالعـه کردنـد. آن هـا   A. brasilense و  بیـن ذرت  برهمکنش هـای هم زیسـتی  در 
 دریافتنـد کـه A. brasilense بیش از 41/5 میکروگـرم در میلی لیتر IAA تولید می کند و

به نظر می رسد  نقش مهمی در تقویت رشد اولیه گیاهچه های ذرت داشته باشد.
طبـق اظهارات ویسـی و هیسـینگر )2001(، مکانیسـم اصلی برای تحریک رشـد گیاه 
نخود فرنگـی رشـد یافتـه در مزرعـه بـا تولیـد متابولیت های تقویـت کننده رشـد از جمله 
اکسـین ها و جیبرلین ها که رشـد تارهای ریشـه و ریشـه های جانبی را تقویت می کند در 
 ارتباط است. Bacillus polymyxa BcP26، P. denitrificans PsD6،P. alcaligens PsA15  و

Mycobacterium phlei MbP18 در میان بسـیاری از سـویه های تولید کننده IAA رشـد 

 گیـاه را در پنبـه )اگمبردیـوا و هوفلیـچ، 2004(، گنـدم )اگمبردیـوا و هوفلیـچ، 200۳( و
 نخود فرنگـی )اگمبردیـوا و هوفلیـچ، 200۳( تحـت شـرایط خـاک شـور خشـک تقویـت
،P.mendocina  ،P.denitrificans  ،P.aureofaciens  ،P.aurantiaca  ،P.alcaligenes.می کننـد 
  P.rathonis و P.stutzeri  جـدا شـده از خـاک شـور خشـک توانایـی رشـد در محیط حاوی

 6 درصد NaCl و تولید فیتوهورمون اکسـین )IAA( را نشـان داد )اگمبردیوا، 2005 الف(.
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،B.cereus P.saprophyticus، ،P.aeruginosa ،Acinetobacter spp. دیگر سویه ها هم چون 
  Pantoae agglomerans ،Enterobacter hormaechei و Alcaligenes faecalis جدا شده از

ریزوسـفر گنـدم رشـد یافتـه در خاک شـور توانایـی تولیـد IAA )بیـش از ۳4 میکروگرم 
در میلی لیتـر( را نشـان داد )اگمبردیـوا و همـکاران، 200۸(. میکروب هـای تولیـد کننـده 
فیتوهورمـون در ریزوسـفر، مقادیـر هورمونـی گیاهـان را افزایـش می دهنـد و تا قسـمتی 
 متابولیسـم سـلول گیاهـی را تغییر می دهنـد )فرانکبنبرگر و ارشـد، 1۹۹5(. عاوه بر این،

IAA باکتریایی فضای سـطحی ریشـه و طول آن را افزایش می دهد و در نتیجه دسترسـی 

بیش تـری به مـواد غذایی خاک به گیـاه می دهد )ربـی و المادینی، 2005(.

5-13- میکروب های مرتبط با ریشه تحمل به تنش را به گیاهان می دهد
 ،Arthrobacter ،Azospirillum ،Azotobacter متعـددی از جملـه PGPR گونه هـای
Pseudomonas ،Microbacterium ،Bacillus ،Cellulomonas و Serratia ممکـن اسـت 

بـه اثـرات مفیـد بـر رشـد و عملکرد انـواع مختلـف محصـولات زراعـی و گیاهـان دارویی 
کمـک کننـد )باراسـی و همـکاران، 2006؛ اگمبردیوا و همـکاران، 2014؛ فـو و همکاران، 
 2010؛ تیکسـیرا دا سـیلوا و اگمبردیـوا، 201۳(. تحریـک رشـد گیـاه و عملکـرد گیاهـان 
متنـوع بـا تلقیـح PGPR و تولیـد IAA گـزارش شده اسـت، به ویـژه زمانی کـه گیاهان در 
معرض شـرایط پر تنش قرار می گیرند )اگمبردیوا، 201۳؛ ندیم و همکاران، 2010(. بهبود 
 رشد گیاه و عملکرد با تلقیح PGPR تحت شرایط تنش توسط ندیم و همکاران )2010(، و
 اگمبردیوا و لوگتنبرگ )2014( بررسی شد و جزئیات بیش تر در جدول 1۳-4 آمده است.

یلدیریـم و همـکاران )2011( گـزارش کردنـد که گیاهان تیمار شـده بـا PGPR در تحت 
تنـش شـوری محتـوای +Na و -Cl کمـی دارنـد و محتـوای NPK بالایـی در مقایسـه بـا 

گیاهـان بـدون تلقیـح دارند.
سـویه های PGPR متعددی تحمل در برابر شـرایط تنشی مانند شوری و خشکی نشان 
دادنـد ایـن امـر به دلیل کارایـی فرآیندهای متابولیکی برای سـازگاری به محیط خشـک و 
شـور اسـت )اگمبردیوا و اسـام، 200۸(. به عاوه، تولید اگزوپلی سـاکاریدها )EPS( توسط 
باکتری آن ها را در برابر شـرایط نامطلوب حفاظت می کند و بقای آن ها را افزایش می دهد 
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)آپادهیـای و همـکاران، EPS .)2011 نیـز از طریـق تشـکیل لایـه حفاظتـی در سراسـر 
 خاک دانه هـای گیاهـان را از خشـکیدگی محافظـت می کننـد )تیسـدال و اوداز، 1۹۸2(.

Pseudomonas extremorientalis به طـور معنـی داری وزن خشـک انـدام هوایی و ریشـه 

چندیـن گونـه گیاهـی را از طریـق توانایـی تولیـد IAA افزایـش داده اسـت )اگمبردیـوا، 
2011؛ اگمبردیـوا و همـکاران، 201۳ الـف و ب(. باکتری تقویت کننده رشـد IAA اضافی 
بـرای ریزوسـفر فراهـم می کنـد و رشـد ریشـه های جانبـی و تارهـای ریشـه را تحریـک 
می کنـد. ایـن امـر جـذب مـواد غذایـی را افزایـش می دهـد و ممکن اسـت منجر بـه نرخ 
،P.putida ،P.extremorientalis بیش تـر جذب مواد شـود )اگمبردیوا، 2011(. برای مثـال 

 P.aureantiaca و P.chlororaphis طویـل شـدن ریشـه و انـدام هوایـی و بیوماس گندم را 

تحـت شـرایط خاک شـور خشـک تحریک می کنـد )اگمبردیـوا و کوچـاروا، 200۹(. نتایج 
مشـابه بـرای کـدو و گوجه فرنگـی گـزارش شده اسـت، به طور کـه تنـش شـوری باعـث 

کاهـش معنـی دار در رشـد آن ها شده اسـت )اگمبردیـوا و همـکاران، 2011؛ 2012(.
مشـاهده شـده اسـت که گوتـز روGalega officinalis L.( 1(، که برای اهـداف دارویی 
اسـتفاده می شـد، حسـاس بـه نمـک بـود )اگمبردیـوا و همـکاران، 201۳ ب(. تلقیح توأم 
 گوتز رو با P. putida 1T1،Rhizobium galegae و P. trivialis3Re27 تحت تنش شـوری

به طور معنی داری رشـد ریشـه و اندام هوایی، گره زایی و محتوای نیتروژن ریشـه را بهبود 
می بخشـد )اگمبردیـوا و همـکاران، 201۳ ب(. سـویه ها قـادر بـه تولیـد IAA در محیـط 
کشـت بـا چهـار درصد NaCl بودند و در ریزوسـفر گیاهان رشـد یافته تحت تنش شـوری 
 زنـده باقـی می مانند. P. chlororaphis RSAU13 رشـد اندام هوایـی )بیش از ۳2 درصد(،
 مـاده خشـک )بیـش از 4۳ درصد( و عملکرد میوه گوجه فرنگـی و کدو )بیش از 16 درصد(

را در مقایسـه با گیاهان شـاهد بدون تلقیح تحت شـرایط شـور تحریک می کند. این سویه 
قـادر بـه زنـده ماندن در ریشـه گیاهـان 2 ماهه بـود )اگمبردیـوا، 2012 الف(. سـویه های 
 باکتریایی تولید کننده P. extremorentalis TSAU6  ،P. aureantiaca TSAU22 ،IAA و

P. extremorientalis TSAU20 به طـور معنـی داری رشـد ریشـه گیاهچه هـای گنـدم را 

بیـش از 25 درصـد در شـرایط شـور و بیـش از 52 درصـد در 100 میلی مـولار NaCl در 
مقایسـه بـا گیاهان شـاهد افزایـش می دهـد )اگمبردیـوا، 200۹(.

1. Goatʹs rue
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،P. laevolacticus ،P. rathonis ،P. denitrificans ،IAA کاربـرد باکتری تولید کننـده 
 amyloliquefaciens .و A. simplex منجر به افزایش رشد گیاه و جذب مواد غذایی گندم و

دیگـر،  مطالعـات  در  ب(.   2005 )اگمبردیـوا،  می شـود  شـور  خـاک  شـرایط  در  ذرت 
می کننـد،  تولیـد   IAA کـه   B.polymyxa و   P.alcaligenses PsA15 بـا  ذرت  تلقیـح 
تقریبـاً خـاک  در   K و   P  ،N جـذب  و  ریشـه  و  هوایـی  انـدام  رشـد  افزایـش   باعـث 
50 درصـد شـور می شـود )اگمبردیـوا، 2007(. براسـاس نتایـج غربالگـری اولیه، 5 سـویه 
،Stenotrophomonas rhizophila e‐p10  ،Serratiaplymuthica PR-2-5-10  مؤثـر، 

به طـور   ،P.fluorescens و   P.extremorientalis TSAU20  ،P.fluorescens SPB2145

معنـی داری وزن خشـک کل گیـاه کـدو را تا بیش از 62 درصد در مقایسـه با شـاهد بدون 
 تلقیـح افزایـش داد. سـویه ها نیـز عملکرد میوه کـدو در گلخانه را از ۹ درصـد تا ۳2 درصد

تحـت شـرایط خاک شـور افزایش دادند )اگمبردیـوا و همکاران، 2011(. ترشـح باکتریایی 
فیتوهورمون هـا می توانـد آرایـش ریشـه را با تولید بیش از حد تارهای ریشـه و ریشـه های 
جانبـی تحـت تأثیـر قـرار دهـد، تحریـک فضای سـطحی ریشـه که جـذب بیش تـر آب و 
مـواد مغـذی ضـروری را از خـاک تسـهیل می کنـد )بانـو و همـکاران، 201۳؛ اگمبردیـوا، 

2012 ب؛ هـس و دفاگو، 2005(.
 تحت تنش خشکی، تلقیح توأم لوبیا ).Phaseoulus vulgaris L( با Rhizobiumtropici و

دو سـویه از P. polymyxa بـه افزایـش ارتفـاع گیـاه، وزن خشـک انـدام هوایـی و تعـداد 
گـره منجـر شـد )فیگویـردو و همـکاران، 200۸(. نتایـج مشـابه توسـط ارشـد و همکاران 
)200۸( به دسـت آمـد به طوری کـه .Pseudomonas spp بـه افزایـش رشـد گیـاه، جذب 
مـواد مغـذی و عملکـرد نخود فرنگـی تحـت شـرایط خشـکی منجـر شـد. تلقیـح گیـاه با 
سـویه های PGPR تولیـد کننـده CK رشـد گیـاه را تحریک کـرد و اثـرات نامطلوب تنش 
خشـکی روی گیـاه را کاهـش داد )آرکیپـوا و همـکاران، 2007(. مشـابه یافته هـای مـا، 
 تلقیـح بـا سـویه های .Pseudomonas spp تقویت کننده رشـد گیاه، رشـد انـدام هوایی و
 ریشـه و عملکـرد گیاه دارویـی roseus Catharanthus را تحت تنش خشـکی تحریک کرد

)جلیـل و همـکاران، Bacillus sp..)2007 رشـد ریشـه و اندام هوایی و جـذب K ،P ،N را 
 )بیش از 50 درصد( در کاهوی تحت شـرایط تنش خشـکی در مقایسه با شاهد افزایش داد

)ویواس و همکاران، 200۳(.
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محمـد و گومـا )2012( توانایـی PGR B. subtilis و P. fluorescens را بـرای اصـاح 
اثـرات بازدارنـده نمک بـر گیاه تربچـه در آزمایش گلخانه ای بررسـی کرد. آن هـا دریافتند 
 که بذور تلقیح شده با B. subtilis و P. fluorescens افزایش معنی دار در وزن تر و خشک
 ریشه ها، و رنگدانه های فتوسنتزی برگ ها، پرولین و کل آمینواسیدهای آزاد، پروتئین خام و

جذب نیتروژن، فسـفر، پتاسـیم، کلسـیم و منیزیم را در مقایسـه با گیاه شاهد بدون تلقیح 
تحـت شـرایط شـور نشـان دادنـد. ایـن سـویه ها نیـز مقادیـر IAA و GA3 افزایـش دادند 
امـا غلظـت محتـوای ABA، یـون سـدیم و یون کلـر را کاهـش دادند که آن ممکن اسـت 
بـه فرآیندهـای دخیـل در کاهـش اثـر نمـک کمک کند. مشـاهدات مشـابه توسـط بانو و 
Pseudomonas و Rhizobium فاطیمـا )200۹( گـزارش شـد، به طوری که تلقیح تـوأم بـا 

وزن خشـک اندام هوایی و ریشـه های ذرت را در هر دو شـرایط بدون تنش و تنش شـوری 
افزایش داد. این نتایج تا حدی مشابه به گلپایگانی و تیلبنی )2011( بود که در آن شوری 
رشـد گیـاه، فتوسـنتز، هدایـت روزنـه ای، محتـوای کلروفیل و جـذب مواد معدنـی ریحان 
 )Ocimumbasilicum( را در مقایسـه بـا خـاک بـدون شـوری کاهـش داد. تلقیـح ریحان
 با sp. Pseudomonas و B. lentus اثرات شـوری بر رشـد، فتوسنتز، محتوای مواد معدنی و
 آنزیم های آنتی اکسیدانی را کاهش داد. نقش اصاحی P. putida در تنش اسمزی گیاه سویا

با تولید فیتوهورمون ها نشان داده شده است )جبورا و همکاران، 201۳ الف(.
 ،P. alcaligenes PsA15 تولید کننده فیتوهورمون PGPR گزارش شده است سویه های 
B. amyliliquefaciens BcA12 و P. extreorientalis TSAU20 ،P. chlororaphis TSAU13 

رشـد گیـاه )بیـش از 57 درصـد( را در مقایسـه بـا گیـاه بـدون تلقیـح تحریـک می کننـد 
Aspergillus fumigatus GMH-1a اگمبردیوا و جبورا، 201۳(. گیاه سـویا تلقیح شده با( 
 تولید کننده GA به طور معنی داری طول اندام هوایی، وزن تر و خشک بیوماس اندام هوایی،

سـطح برگ، محتوای کلروفیل و نرخ فتوسـنتزی را در تنش شوری )70 و 140 میلی مول( 
در مقایسـه بـا گیـاه بدون تلقیـح افزایش داد )خـان و همکاران، 2011(. فسـلر و همکاران 
)2010( گـزارش کردنـد کـه سـویه های PGPR تولید کننده IAA تنش غیرزیسـتی را در 
آفتاب گـردان کاهـش می دهنـد و رشـد ریشـه را تا بیـش از 50 درصد تحریـک می کنند. 
کیشـورا و همـکاران )2005( گـزارش کردنـد کـه B.megaterium GPS 55 تولید کننده 
 IAA رشـد گیاه بادام زمینی در شـرایط گلخانه ای افزایش می دهد. بیانکو و ودفز )200۹(
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گـزارش کردنـد کـه IAA سیسـتم دفاعـی سـلولی مختلـف بـرای محافظـت گیاهـان از 
و  Serratia sp. دیگـر،  مطالعـات  در  می دهـد.  افزایـش  را  خارجـی  نامسـاعد   شـرایط 
 .Rhizobium sp اثرات شوری بر آنزیم های آنتی اکسیدانی آسکوربات پراکسیداز )APX( و

گلوتاتیون ردوکتاز )GR(، و رشد کاهو را کاهش می دهند )هن و لی، 2005(.
 اثر مفید ریزوباکتری تقویت کننده رشـد در بسـیاری از گیاهان می تواند توسط توانایی
 آن ها برای تولید IAA شرح داده شود. IAA باکتریایی ممکن است در تحریک رشد ریشه و

کاهش تنش شوری در اندام هوایی و ریشه دخیل باشد.

6-13- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
 همان طور که در این بررسی بحث شد، تنش های غیرزیستی از جمله خشکی و شوری
 فرآیندهای فیزیولوژیکی گیاهان را تحت تأثیر قرار دهدکه شـاید این امر باعث عدم تعادل
 مواد غذایی، تغییر مقادیر تنظیم کننده های رشد، بازدارندگی فتوسنتز و سنتز پروتئین شود و

منجـر بـه کاهـش رشـد گیـاه شـود. کاهـش در رشـد گیـاه در تنـش شـوری بـه کاهش 
 مقادیـر تنظیم کننده هـای رشـد داخلـی مرتبط بود. باکتـری مرتبط با ریشـه تولید کننده

فیتوهورمـون مقادیـر اکسـین و جیبرلیـن در ریشـه ها را بعـد از تلقیـح گیاهچه های گیاه 
افزایـش می دهـد و ممکـن اسـت مسـیر بیوسـنتز فیتوهورمـون در گیاهان را تحـت تأثیر 
 قـرار دهـد. ایـن فرآیند ممکن اسـت معنـی خوبی برای محافظـت در برابر تنش شـوری و
 تقویـت رشـد گیـاه در شـرایط سـخت خاک باشـد. مثال هـای بسـیاری نشـان داده اند که

PGPR می تواند با گونه های مختلف گیاهی و در شـرایط تنش متنوع مؤثر باشـد. مطالعات 

 آینـده بـرای بررسـی برهمکنـش بیـن ریشـه گیـاه و PGPR تولیـد کننـده فیتوهورمون و
 مکانیسـمی کـه بـا آن باکتری تحمـل گیاه بـه عوامل تنـش را افزایش می دهد مـورد نیاز
 اسـت. بررسـی باکتـری تولید کننـده فیتوهورمون مرتبط با گیاهان رشـد یافته در شـرایط

سخت منجر به فهم بهتر عملکرد تلقیح زیستی در شرایط محیطی تنش می شود. سویه های 
 PGPR معرفی شـده بایـد بـه محیـط سـخت سـازگار شـوند و با دیگـر میکروارگانیسـم ها

بـرای مـواد غذایـی و آشـیان اکولوژیکـی رقابت کننـد. کلنی شـدن آن ها و رقابـت با دیگر 
میکروب هـا در محیـط خاک/گیـاه تحت شـرایط تنـش باید مد نظـر قرار گیـرد. مطالعات 
بیش تـر بـرای بررسـی تولیـد متابولیت هـای ثانویـه یـا دیگـر فرآیندهـا که توسـط عوامل 

محیطـی کنتـرل می شـوند، مورد نیاز اسـت.
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فصل 14:
برهمکنش های هم افزا بین باکتری مرتبط با ریشه، 

ریزوبیا و نخود در شرایط تنش

دیلفوزا اگمبردیوا، انور ابدیو و بوتیر خایتو 





1-14- مقدمه
 تنش هـای غیرزیسـتی از جملـه خشـکی و شـوری از پیامدهـای اصلی تغییـرات آب و

هوایـی هسـتند و چالـش بزرگـی بـرای تأمیـن امنیـت غذایـی، گرسـنگی و سـوء تغذیـه 
هسـتند )اگمبردیوا و همکاران، 2007؛ پرویز و سـاتیاوتی، 200۸؛ توبروسـا، 2012(. نخود 
(.Cicer arietinum L) یـک محصـول لگـوم اسـت کـه در سرتاسـر جهـان، بـا تولیـد کل 

سـالیانه 11/6 میلیـون تـن کشـت می شـود و یـک منبـع مهـم پروتئیـن در بسـیاری از 
کشورهاسـت )نامـور و شـریفی، 2011(. نخـود به عنـوان منبـع خوبی از کلسـیم، منیزیم، 
پتاسـیم، فسـفر، آهـن، روی و منگنـز در نظـر گرفتـه می شـود )ابریکسـی و همـکاران، 
200۳(. نخـود می توانـد در طیـف وسـیعی از شـرایط آب و هوایـی کشـاورزی در سراسـر 
جهـان رشـد کنـد و به طـور بالقوه محصـول اقتصادی و منبـع نیتروژن در سیسـتم تثبیت 
بیولوژیکـی نیتـروژن اسـت )نیفلـر و همـکاران، 2011(. نخـود می تواند تـا 140 کیلوگرم 
نیتـروژن در هکتـار را در فصـل رشـد تثبیـت کنـد )کومـار و ابـو، 2001( کـه می توانـد 
به طـور مسـتقیم توسـط گیاه اسـتفاده شـود و حساسـیت کمـی  تصعیـد، نیترات زدایی و 
 آب شـویی دارد و از آلـوده شـدن منابـع خـاک و آب جلوگیری می کند. بـرای مثال، ضیا و

همـکاران )201۳( گـزارش کردنـد کـه اسـتفاده از نخـود در سیسـتم های کشـت مخلوط 
میانگیـن عملکـرد کل دانـه را تـا 2۸ درصـد افزایـش می دهـد، لـذا بـه کشـاورزان اجـازه 

تولیـد محصـول بیش تـر در سـال را می دهـد.
نخود به عنوان گیاهی که به تنش های غیرزیسـتی حسـاس اسـت شـناخته شده اسـت 
 تنش هـای گرما، آب و شـوری بالا عامل کاهش عملکرد آن اسـت )قنـدور، 2002؛ مولینا و

همـکاران، 2011؛ اگمبردیـوا و همـکاران، 2014 الف(. تاش های پژوهشـی مسـتمر برای 
بهبـود تحمـل نمک و عملکرد گیاهان لگومینوزه در حال انجام اسـت. به عاوه، شـیوه های 
کشـاورزی ارگانیک، هم چون اسـتفاده از کود آلی، کمپوست، کود زیستی و بازیافت بقایای 
محصـول و یـا کودهـای سـبز، نیـز خاک هـای تخریب شـده تحت تأثیـر شـوری را بهبود 
 می بخشـند )ادسـموی واگمبردیـوا، 201۳؛ اگمبردیـوا، 200۸؛ پتما و سـکخیول، 2012(.

مطالعـات متعـددی نشـان دادنـد کـه شـوری خاک مانع رشـد و توسـعه نخود می شـود و 
فرآیندهـای تشـکیل غـده و تثبیـت نیتـروژن را کاهـش می دهـد )اگمبردیـوا و همکاران، 
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2014 الـف؛ سـینگ و همـکاران، 2001(. اسـتفاده از باکتـری مرتبـط بـا ریشـه کـه بـا 
 برهمکنـش بـا گیاهان اثرات تنش های مختلـف را کاهش می دهد، فنـاوری جدید، ارزان و

پیشـرفته ای بـرای مواجـه با مشـکات شـوری بازی می کنـد )ارشـد و همـکاران، 200۸؛ 
بـرگ و همـکاران، 2010؛ اگمبردیـوا و گفـوروا، 200۸؛ پلیگـو و همـکاران، 2011(. 

در ریزوسـفر، نشـان داده شده اسـت کـه همـکاری بیـن جنس های مختلـف باکتریایی 
ماننـد Arthrobacter ،Pseudomonas ،Bacillus و Rhizobium رشـد گیاهان لگومینوزه 
را ارتقـا می بخشـد )دی و همـکاران، 2004؛ اگمبردیـوا و همـکاران، 201۳ الـف؛ راتـی و 

.)2001 همکاران، 
قـارچ مایکوریـزا آربسـکولارG. mosseae )AMF( 1 باعـث ایجـاد همزیسـتی مفیـد 
بـا نخـود می شـود و باعـث افزایـش بیومـاس ریشـه و انـدام هوایـی در سـطوح مختلـف 
شـوری می شـود )میرانسـری و اسـمیت، 200۸(. گارگ و باهـر )201۳( نشـان دادنـد که 
همزیسـتی بیش تـر مایکوریـزا با ریشـه های نخود باعث انباشـته پرولین ناشـی از شـوری، 
 از طریـق مهـار پرولیـن دهیدروژناز می شـود. بذور نخود تیمار شـده با سـویه های مختلف

Trichoderma harzianum به طـور معنـی داری ارتفـاع گیـاه، وزن تر، وزن خشـک، تعداد 

گره هـا، غاف هـا و عملکـرد را در مقایسـه بـا شـاهدهای تلقیـح نشـده2 افزایـش می دهد 
)پاتـل و همـکاران، 2012(. گزارش هـای موجـود بهبود عملکرد، سـامت و گره زایی نخود 
را هنـگام تلقیـح تـوأم۳ با تنظیم کننده های رشـد ریزوباکتـر )PGPR( را نسـبت به تلقیح 

بـا ریزوبیا4 نشـان می دهند.
 در ایـن فصـل، برخـی از مطالعات اثـرات تنش های نمک و خشـکی بر رشـد گیاهان و

عملکـرد همزیسـتی نخـود بـا ریزوبیـا هسـتند بحـث می شـود. بـه عـاوه، ایـن فصـل 
 برهمکنش های ریزوبیا و PGPR را در ریزوسـفر نخود، اثرات مضر و مفید آن ها بر رشـد و

توسـعه گیـاه در محیـط دشـوار و مکانیسـم های درگیـر در تحریـک رشـد گیـاه، بهبـود 
عملکـرد همزیسـتی و کاهـش تنـش شـوری را توصیـف می کنـد.

1. Arbuscular mycorrhizal fungi

2. Unincculated

3. Co-inoculated

4. Rhizobia
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2-14- نخود و تنش غیرزیستی
 رشـد، توسـعه و عملکرد هم زیستی نخود به شدت توسط عوامل تنش غیر زیستی مانند

خشـکی، شـوری و کمبود مـواد مغذی تحت تأثیر قـرار می گیرد )گیلـر، 2001(. مطالعات 
 پیشین نشان دادند که تنش شوری و خشکی منجر به کاهش معنی دار تجمع بیوماس گیاه

)ریشـه و انـدام هوایـی(، کلنی شـدن1 ریزوبیـا، توسـعه گـره و فعالیـت نیتروژنـاز در نخود 
می شـود )گارگ و باهـر، 201۳؛ سـینگ و همـکاران، 2001؛ یـاداو و همـکاران، 1۹۸۹(. 
 طبـق اظهـارات دوا )1۹۹2(، غلظـت نمک بالا به طور منفی فیزیولـوژی گیاه را تحت تأثیر

قـرار می دهـد و سـطوح EC بالاتـر از 6ds·m-1 به طـور کلـی از رشـد گیـاه جلوگیـری 
می کنـد. گره زایـی نخـود نیـز به طـور کامـل تحـت شـرایط خـاک شـور سـرکوب شـد 

)اگمبردیـوا و همـکاران، 2014 الـف؛ شـوریجین و همـکاران، 2012(. 
در مطالعـه ای دیگـر، میـان و همـکاران )2006( نشـان دادنـد کـه شـوری خـاک 
جوانه زنـی را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد کـه ایـن امـر منجر بـه ضعف گیـاه در ایسـتادن، 
کاهـش بیومـاس، سـایز بـذر و عملکـرد دانـه می شـود. طبـق اظهـارت صدیخـی و ربیـه 
 )2001(، نخود یک گیاه حسـاس به نمک اسـت و شـرایط 25 میلی مولار NaCl منجر به
 کاهش 71 درصدی در رشد می شود. نتایج مشابه توسط اگمبردیوا و همکاران )2014 الف(

مشـاهده شـد، جایـی که ویژگی هـای درصد جوانه زنی و رشـد گیاهچـه ژنوتیپ های نخود 
 توسـط شـوری افزایش یافته از 0/5ds·m-1 تا 10ds·m-1 کاهش یافتند. در مطالعه ای دیگر،

مشـاهده شـده اسـت که کاهش جوانه زنی بذر )در ۹ روز بعد از کشت(، در مقایسه با شاهد 
 مربوطـه، کم تـر از 25 درصـد بـرای ژنوتیپ هـای America و Eroni بود )جـدول 1-14(.

بـذور Flip 03-59c و Yulduz در غلظـت نمـک 10ds·m-1 نسـبت بـه دیگـر ژنوتیپ های 
نخـود جوانه زنـی بهتـر نشـان داد )جـدول 14-1 را ببینید(.

1. Colonization
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جدول 14-1- جوانه زنی٭ ژنوتیپ های سویا ۳، 6 و ۹ روز بعد از کشت در پتری دیش در غلظت های 
NaCl مختلف

واریته3 روز6 روز9 روز
 10

ds·m-1
5

ds·m-1
 0

ds·m-1
 10

ds·m-1
 5

ds·m-1
 0

ds·m-1
 10

ds·m-1
 5

ds·m-1
 0

ds·m-1

16/۳1۸/22016/۳14/61۸10/210/210/2Flip 03-59c

۸/210/214/56۸/612/۳4/27/26/4Bujur

41412/۳41210/22/46/۳۸/۳Eroni

0۸/5160۸/514/506/۳4/2Amerika

101۸20101۸1۸/26/21614/4Yulduz

۸1۸1۸/۸۸16165/5۸/27Jaydari

٭ تعداد بذور جوانه زده )کل بذور، 20(

مشـاهده شـده اسـت کـه اغلـب ژنوتیپ هـای نخود حسـاس به نمـک بـوده، بطوریکه 
میـزان جوانه زنـی بـا افزایـش شـوری کاهـش می یابـد. قنـدور )2002( و وادز و همکاران 
)2007( کاهـش درصـد جوانه زنـی و ظهـور گیاهچه را با افزایش شـوری مشـاهده کردند. 
کرومـا )200۹( رشـد، گره زایـی، تثبیـت نیتـروژن و توزیـع مجـدد یونـی را در دو واریتـه 
نخـود ارزیابـی کـرد و دریافـت که رقـم متحمل به نمک قـادر به محافظت از دسـتگاه های 
فتوسـنتزی و  همزیسـتی خـود در مقابـل یون هـای سـمی Na و Cl اسـت. بـا این حـال، 
 به دلیـل پیچیدگـی ژنتیکـی و فیزیولوژیکی صفت تحمل به نمک، ایـن تاش ها با موفقیت

محدود صورت گرفته است )دویویدی و همکاران، 2010؛ فاورز و همکاران، 2010(.
بـه شـوری  Mezorhizobium ciceri حسـاس  و  نخـود  متقابـل هم زیسـتی  اثـرات 
شـناخته شـده اند )راو و همـکاران، 2002(. کاهـش رشـد لگـوم هم زیسـت ممکـن اسـت 
 بـه ایـن دلیـل باشـد کـه تنـش شـوری باعـث شکسـت فرآینـد آلـوده شـدن میکروبی و 
 گره زایی باشـد. برای مثال، طبق اظهارات بوهموچ و همکاران )2005(، نمک رشـد ریشـه،
 کاهک هـای ریشـه و تارهای ریشـه را کاهش می دهـد، در نتیجه فضا را بـرای نفوذ بالقوه

ریزوبیایـی و توسـعه بیش تـر گـره را کاهـش می دهـد. هم چنیـن مشـاهده شده اسـت که 
بقـای ریزوبیـا در ریشـه گیـاه و خـاک با کمبود مواد مغذی، شـوری، خشـکی، اسـیدیته و 
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دمـای خـاک تحـت تأثیر قرار می گیـرد )سـاتری و همـکاران، 2001(. در مطالعـه اولیه، 
Rhizobium spp. سـینگلتون و همکاران )1۹۸2( گزارش کردند که شـوری از بقا و تکثیر 

در خـاک و ریزوسـفر و فرآینـد نفـوذ جلوگیـری می کنـد. در مطالعـه ای دیگر، سـاتری و 
همـکاران )2004( اثـر منفـی pH پاییـن )4/5( و بـالا )۸( و دمـا را بر جمعیـت ریزوبیا در 

کردند. مشـاهده  خاک 
خشـکی نیـز اثـر قابـل توجهـی بـر کلنی شـدن ریزوبیـا در ریزوسـفر، میـزان تثبیـت 
اثـر  کـه  دارد  وجـود  متعـددی  گزارشـات   .)2001 )گیلـر،  دارد  گره زایـی  و  نیتـروژن 
منفـی شـوری و خشـکی را بـر عملکـرد گره بـا بازدارندگـی فعالیـت نیتروژنـازی و تجمع 
 لگوگلوبیـن1 نشـان می دهد )ال-موتـاوا،2004؛ کوردوویا و همـکاران، 1۹۹5؛ اگمبردیوا و

همـکاران، 2014 الـف(، ایـن امـر از طریـق محـدود کـردن کربن بـرای گره ها و اکسـیژن 
بـرای باکتروئیدهـا انجـام می گیـرد )گـراگ و سـینگا، 2004؛ صدیخی و ربیـه، 2001(.

راو ولاگاتی و مارش )1۹۸۹( و سـتار و همکاران )1۹۹5( مشـاهده کردند که انتخاب 
رقـم شـاید اثـر مهمـی بـر اجتماعـات موفـق ریزوبیوم-لگـوم تحت شـرایط تنش داشـته 
 باشـد. نـوس و همکاران )1۹۸7( به طور مشـابه برهمکنش بین سـویه های Rhizobium و

ارقـام گیـاه برای رشـد گیاه و گره زایی را نشـان دادنـد. تجرا و همـکاران )2006( دریافتند 
کـه رقم هـای نخـود انتخـاب شـده متحمـل بـه شـوری نسـبت ریشـه بـه انـدام هوایی و 
عملکـرد بالاتـر و بهبـود گره زایـی و تثبیـت نیتـروژن نشـان دادنـد. نتایج مشـابه توسـط 
مهادهبـی و همـکاران )2004( و صدیخـی و ربیه )2001( به دسـت آمـد جایی که عملکرد 
بالقـوه نخـود بر اجتماع ریزوبیا و ژنوتیپ گیاه وابسـته اسـت که با هم عملکرد همزیسـتی 
را تحـت تأثیـر قـرار می دهنـد. ایـن نتایـج بـر اهمیـت غربالگری محلـی ارقـام متحمل به 

نمـک تـا بهبود هم زیسـتی ریزوبیـوم در نخود تأکیـد دارد.

1. Leghemoglobin
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3-14- ریزوباکتریای1 ارتقا دهنده رشد گیاه
 ریزوسـفر گیاه نسبت به دیگر مناطق خاک با شدت بیش تری توسط میکروارگانیسم ها

احاطـه شـده و ایـن میکروارگانیسـم ها می تواننـد مفیـد، خنثـی یا بیمـاری زا باشـند و در 
 شـرایط مختلـف بـرای مـواد مغـذی و آشـیان هـای اکولوژیکـی رقابـت کننـد )باراسـی و

همـکاران، 200۹؛ بـرگ و همـکاران، 2010، 201۳؛ اگمبردیـوا و لوگتنبـرگ، 2014؛ 
لوگتنبـرگ و همـکاران، 2001(.

باکتری هـای مفیـد ریزوسـفری دارای دو نـوع کلـی هسـتند: آن هایـی کـه بـا گیـاه 
تشـکیل یـک رابطـه هم زیسـتی می دهنـد و آن هایی که در خـاک و ریشـه آزادانه زندگی 
می کننـد )اگمبردیـوا، 2012؛ اگمبردیـوا و جبـوروا، 201۳؛ لوگتنبـرگ و کمیلـوا، 200۹؛ 
لیـان و همـکاران، 2012(. ریزوباکتری هـا می تواننـد بـه بهبـود رشـد گیـاه، تغذیـه گیاه، 
الگـوی رشـد ریشـه، رقابـت گیـاه و واکنش هـا بـه عوامـل تنـش خارجـی کمـک کننـد 
)اگمبردیـوا، 201۳؛ منتلیـن و تورایـن، 2004(. آن هـا هم چنیـن توانسـته اند گیاهـان را 
از بیماری هـای مختلـف خـاک زاد محافظـت کننـد )اگمبردیـوا و همـکاران، 2014 الـف؛ 
جبـوروا و اگمبردیـوا، PGPR .)2012 شـاید از مکانسـیم های متعـددی بـرای ارتقـا رشـد 
گیـاه اسـتفاده کنـد ماننـد تثبیـت نیتـروژن، سـنتز فیتوهورمون هـا، سـیدروفورها2، و 
1-آمینوسیکلوپروپان-1-کربوکسـیللت )ACC( دیمنـاز۳، و محلول سـازی عناصـری مانند 
فسـفر و پتاسـیم )اگمبردیـوا و همـکاران، 2010، 201۳ ب؛ لوگتنبـرگ و کمیلوا، 200۹؛ 

گلیـک، 2010؛ سـپیپن و همـکاران، 200۹(.
،Bacillus ،Arthrobacter ،Azotobacter ،Azospirillum مانند PGPR تیمار با گونه های 
Stenotrophomon-  ،Pseudomonas  ،Microbacterium  ،Enterobacter  ،Burkholderia

as و Serratia شـاید بـه اثـرات مفیـد بـر رشـد و عملکـرد گیاهـان مختلـف مهـم از نظـر 

 PGPR کشـاورزی کمک کند )باراسـی و همکاران، 2006؛ اگمبردیوا، 2012(. سـویه های
 ،P. putida BHUPSB04 ،Pseudomonas aeruginosa BHUPSB02 متعـدد هم چـون

1. Rhizobacteria

2. Siderophores

3. l-aminocyclopropanane-l-carboxylate (ACC) deaminase
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 Bacillusو Paenibacillus polymyxa BHUPSB17 ،Bacillus subtilis BHUPSB13 

boronophillus BHUPSB19 به طـور معنـی داری طـول انـدام هوایـی، طـول ریشـه و 

 تولیـد مـاده خشـک انـدام هوایی و ریشـه گیاهچه هـای نخود را افزایـش داده انـد )یاداو و
همـکاران، 2010(. در مطالعـه ای دیگـر، سـویه Pseudomonas spp. ،PGPR افزایـش 
معنـی دار رشـد و بیومـاس تـر را تا 24 درصد و کل بیوماس خشـک نخـود را تا 27 درصد 
 نشـان داد )گوسـوامی و همـکاران، 201۳(. مطالعـات بیش تر نیز افزایش رشـد، گره زایی و
 عملکرد نخود را توسـط Rhizobium را تأیید کرد )اختر و سـدییکوی، 200۹؛ خسـروی و

همـکاران، 2001(. شـرما و همـکاران )201۳( افزایـش جوانه زنـی، طـول ریشـه و انـدام 
هوایـی، وزن تـر و محتـوای پرولیـن 

 گیاهچه های نخود را توسط .Bacillus sp و .Pseudomonas sp تحت پتانسیل اسمزی
بیـش از 0/4 مگاپاسـکال نسـبت بـه شـاهدهای بـدون تلقیـح مشـاهده کردنـد. سـویه ها 
قـادر بـه تولیـد ایندول-اسـتیک اسـیدIAA( 1( بودند و فعالیـت انحال پذیر کردن فسـفر 

را نشـان دادند.
تقویت رشـد گیاه ریزوباکتری عمدتاً به تأثیر آن بر رشـد ریشـه مربوط اسـت و اثبات 
 شده اسـت کـه مـی تواند فراهمی مواد مغذی در ریزوسـفر را افزایش دهد )سمکماکسـی و 
همکاران، 2005؛ اگمبردیوا و هوفلیچ، 200۳؛ اگمبردیوا و جبوروا، PGPR .)2012 سـویه 
P. Aeruginosa جوانه زنـی بـذر نخـود را تـا بیـش از 62 درصـد نسـبت به شـاهد افزایش 

داد و ایـن امـر منجـر بـه افزایـش معنی دار انـدام هوایی، طول ریشـه و تولید ماده خشـک 
انـدام هوایـی و ریشـه گیاهچه هـای نخـود شـد. طـول انـدام هوایـی و ریشـه بـه ترتیـب 
 تـا بیـش از ۹2 و ۳5 درصـد افزایـش یافـت، و مـاده خشـک تـا بیـش از 4۳ و 40 درصـد

در مقایسـه بـا شـاهد افزایش یافت )کارنوال و کومـار، 2012(. الکوکا و همـکاران )2010( 
 افزایش فسـفر، پتاسـیم و ریزمغذی ها را در لوبیای معمولی در نتیجه تلقیح با Bacillus و

Azospirillum نشان دادند.

نمی گیرنـد  قـرار  گیـاه  دسـترس  در  به راحتـی  پتاسـیم  و  فسـفر  کودهـای  اغلـب 
و اسـتفاده آن هـا گاهـی اوقـات باعـث افزایـش غیرمعنـی دار عملکـرد می شـود. باکتـری 

1. Indol-acetic acid
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انحال پذیـر کننـده فسـفر )PSB( منجـر بـه افزایـش معنـی دار طـول اندام هوایـی، طول 
ریشـه و تولیـد مـاده خشـک اندام هوایـی و ریشـه گیاهچه های نخود تحت شـرایط شـور 
می شـود )اگمبردیـوا و هوفلیچ، 2004؛ میشـرا و همـکاران، 2010(. شـواهدی وجود دارد 
کـه برخـی سـویه های PGPR دارای قابلیـت انحال پذیـر کـردن فسـفر هسـتند و جذب 
مـواد غذایـی، ماننـد نیتروژن، فسـفر و پتاسـیم را افزایش می دهند و رشـد گیـاه را تقویت 
 می کننـد )زیـدی و همـکاران، 200۳(. تلقیـح توأم برخـی از سـویه های Trichoderma و
 PSB بـه همـراه .Rhizobium spp گره زایـی نخود و تثبیت نیتـروژن را تحریک می کند و

نیتروژن بیش تری را برای محصولات زراعی فراهم می کند )رودرش و همکاران، 2005(.
تلقیـح نخـود بـا P. fluorescens تولیـد کننـده ACC دیمیناز نسـبت به شـاهد تنش 
خشـکی بدون تلقیح، طول ریشـه )46 درصد( و وزن خشـک ریشه )۹4 درصد( را تحریک 
کـرد )اشـرف و همـکاران، 200۸(. تولید فیتوهورمون ها توسـط PGPR با تحریک رشـد و 
نمـو ریشـه، از طریـق افزایـش جذب مواد مغذی توسـط گیاهـان مرتبط همبسـتگی دارد 
)سـپانن و همـکاران، 200۹(. در مطالعـات دیگـر، سـویه های PGPR کـه ACC دیمینـاز 
تولیـد می کننـد اثـرات مثبتی بر رشـد نخـود )روپـا و همـکاران، 2012( و عـدس )ظفر-

ال-هـی و همـکاران، 201۳( نشـان دادنـد کـه تعـداد گره ها، ریشـه، رشـد انـدام هوایی و 
عملکـرد را تحـت شـرایط تنش افزایـش می دهد.

تلقیـح بـذور نخـود بـا سـویه های رقابتـی ریزوبیـا کـه بـه شـرایط محیطـی محلـی 
سـازگار شـده اند می تواند رشـد گیاه و عملکرد را تحت شـرایط سـخت بهبود بخشـد )بن 
رومدهـان و همـکاران، 200۸(. در مطالعـه پیشـین، ما واکنش ژنوتیپ هـای نخود متحمل 
 بـه نمـک را بـه M. ciceri ارزیابـی کردیـم. تلقیـح به طـور معنـی داری تعـداد گره هـای

ریشـه ارقـام نخـود القا می کنـد و تعداد گره همبسـتگی بالایی با وزن اندام هوایی و ریشـه 
 نشان داد که نشان از اتصال بین گره ها و رشد گیاه دارد )اگمبردیوا و همکاران، 2014 الف(.
 تلقیـح گیاهـان بـا M. cicero IC53 نیـز به طـور معنـی داری وزن خشـک انـدام هوایـی و

ریشـه را بـا میانگیـن 20 درصـد بالاتـر از گیـاه بـدون تلقیـح افزایـش داد. تلقیـح به طـور 
معنـی داری تعـداد غـاف و عملکـرد را بـرای همـه ارقـام افزایـش داد و عملکرد متوسـط 
دانـه مرتبـط بـا M. cicero IC53، 147 گـرم در متر مربع برای همه ارقام بود در مقایسـه 



فصل 14: برهمکنش های هم افزا بین باکتری مرتبط با ریشه، ریزوبیا و نخود در شرایط تنش
655

بـا گیاهـان شـاهد کـه 124 گـرم در متر مربـع بود. مشـاهدات مشـابه در مطالعـات دیگر 
گـزارش شـده اسـت بطوریکـه تلقیـح نخـود بـا ریزوبیـا رشـد گیـاه، مـاده خشـک، تعداد 
 غاف هـا، عملکـرد دانـه و تثبیت نیتـروژن تحت شـرایط مختلف آب و هوایـی افزایش داد
)فاطیما و همکاران، 200۸؛ کاراداوت و اوزدمیر، 2001؛ کییی-بواهن و همکاران، 2002(.
  بانو و همکاران )2010( گزارش کردند که Bradyrhizobium japonicum سازگار شده
 با تنش خشـکی در هم زیسـتی ریشـه-گره مؤثر اسـت و رشـد و عملکرد نخود تحت تنش
 خشـکی را بهبود می بخشـد. سویه قادر به تولید مقادیر بالایی از جیبرلیک اسیدGA( 1( و

IAA و مقادیـر کمـی از آبسـیزیک اسـید )ABA( بـود. بـه عاوه، این سـویه، تعـداد گره، 

بیومـاس انـدام هوایـی و ریشـه، محتـوای کلروفیـل برگ هـا و وزن بـذر را افزایـش داد. 
گـزارش شده اسـت کـه PGPR احتمالاً تولید ترکیبات شـبیه فاونوئید یا فیتوالکسـین ها2  
 را در ریشـه گیـاه افزایـش می دهـد )وان پیر و همـکاران، 1۹۹1(. طبق اظهـارات هیرش و
 همـکاران )1۹۸۹(، فیتوهورمـون اکسـین گیـاه در واکنش هـای اساسـی ریخت زایی گره،
 بیوسـنتز عوامل گره زایی و القا میتوز سـلولی ریشه، ژن های نودولین اولیه و یا ساختارهای

شبیه گره سهیم است.
 برخی از سویه های PGPR مکانیسم های مقاومتی مختلفی برای اجتناب از سمیت عناصر و

تحریک رشد گیاه و توسعه در خاک های آلوده به عناصر سنگین تکامل داده اند. 
)V( 50000 از آرسنیک mg l-1 متحمل به آرسنیک در Acinetobacter sp. ،برای مثال 

 )آرسـنات( و 1500mg l-1 از آرسـنیک )III( )آرسـنیت(، جذب آرسـنیک در قسـمت های 
 انـدام هوایـی نخـود را کاهـش داد و به طور معنی داری رشـد گیاه و عملکرد را در مقایسـه
 با گیاهانی که فقط با آرسنیک تیمار شده بودند افزایش داد )سریواستاوا و سینگ، 2014(.

 ،Pseudomonas aeruginosa OSG41 در مطالعـه ای دیگر، سـویه های متحمل بـه کـروم
جـدا شـده از خـردل رشـد یافته در خـاک آلوده بـه عناصر سـنگین، تجمع ماده خشـک، 
 تشکیل گره، عملکرد دانه و پروتئین نخود را در مقایسه با گیاهان بدون تلقیح افزایش داد.

سـویه PGPR جـذب کـروم را بـه ترتیب تـا ۳6، ۳۸ و40 درصد در ریشـه، انـدام هوایی و 

1. Gibberellic acid

2. Phytoalexins
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دانه هـا کاهـش داد. ایـن سـویه قـادر به تولیـد IAA و اگزوپلی سـاکارید ها1 اسـت )اوس و 
.)201۳ همکاران، 

PGPR-4-14- برهمکنش های نخود-مزوریزوبیوم
،Azotobacter در ریزوسـفر، همـکاری بیـن جنس هـای باکتریایـی مختلـف ماننـد 
 Stenotrophomonas ،Pseudomonas ،Bacillus ،Azospirillum و Rhizobium تقویـت

رشـد گیاهـان مختلـف از جملـه بقـولات را نشـان داده اسـت )دی و همـکاران، 2004؛ 
 اگمبردیـوا و لوتنبـرگ، 2014؛ راتـی و همـکاران، 2001(. ریزوباکتـر کـه به طـور مؤثـری
 ریشـه های گیاه را احاطه می کند ترکیبات فعال بیولوژیکی بسـیاری مانند فیتوهومورن ها،

آنزیم هـا، اسـمولیت ها و اگزوپلی-سـاکاریدها تولیـد می کندکـه می توانـد در تلقیـح تـوأم 
بـا ریزوبیـا تحـت شـرایط رشـد مختلـف بسـیار مفیدتر باشـد )بـرگ و همـکاران، 201۳؛ 
لوتنبـرگ و کمیلـوا، 200۹(. بنابرایـن، فعالیـت باکتری های مؤثر اطراف ریشـه را با کاربرد 
کودهـای آلـی می تـوان تحریک کـرد و مواد مغـذی بیش تری بـرای گیاهـان فراهم گردد 

)اگمبردیـوا، 2011؛ هامیدا و همـکاران، 2006(.
،Paenibacilluslenimorbus نایتیال و همکاران )2010( برهمکنش های سه گانه میان 
 Piriformosporaindica و جمعیت های محلی ریزوبیایی در ریزوسفر نخود را مطالعه کرد.

آن ها افزایش گره زایی، وزن خشـک و جذب نیتروژن، فسـفر و پتاسـیم را توسـط گیاهان 
بـا تلقیـح ترکیبی، در مقایسـه با شـاهدهای بدون تلقیح مشـاهده کردنـد. هم چنین تغییر 
معنـی دار در سـاختار میکروبـی جامعـه گیاهـان تیمار شـده بـا کنسرسـیوم میکروبی، در 

مقایسـه بـا تغییـرات کم تر در ریزوسـفر فلـور میکروبی نخـود بدون تلقیح دیده شـد.
گزارش هـای در دسـترس بهبـود عملکـرد بقـولات، سـامت و گره زایـی را زمانی کـه 
Rhizobium را در مقایسـه بـا تلقیح با )PGPB( تلقیـح توأم با باکتری تقویت کننده رشـد 

بـه تنهایی نشـان می دهـد )اگمبردیـوا و همـکاران، 2010، 201۳ ب؛ والـورد و همکاران، 
 ACC 2005؛ یـادگاری و همـکاران، 2010(. تلقیـح ترکیبـی ریزوباکتـری دارای فعالیـت
دیمینـاز بـا Bradyrhizobium در لوبیـای مانـگ، رشـد ریشـه و اندام هوایـی و هم چنین 

1. Exopolysaccharides
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 گره زایـی را در مقایسـه بـا تلقیح بـا Bradyrhizobium به تنهایی افزایش داد )شـاهارونا و
همکاران، 2006(. نتایج مشابه توسط روخزادی و همکاران )200۸( مشاهده شد، به طوری که 
 تلقیح ترکیبی Pseudomonas ،Azospirillum ،Azotobacter و Mezorhizobiu منجر به

تقویـت عملکـرد دانـه و بیوماس در نخود می شـود. سـویه های PGPR کارایی هم زیسـتی 
 ریزوبیـا را بـا تغییر آرایش ریشـه، یعنی فراهم کردن آشـیان های بیش تر بـرای گره زایی و

در نتیجـه افزایـش قابلیـت تثبیـت نیتـروژن بقـولات، تقویـت می-کننـد )کوارشـی و 
 همـکاران، 200۹(. در مطالعـات اولیه، آلاگاوادی و گاور )1۹۸۸( مشـاهده کردند که تلقیح
 دوگانه Rhizobium و Pseudomonas striata یا PSB( B.polymyxa( پارامترهای رشد گیاه،

گره زایـی، فعالیـت نیتروژنـاز و جـذب نیتـروژن و فسـفر را در نخـود افزایـش می دهـد. 
 نتایـج مشـابه توسـط خورانـا و شـرما )2000( مشـاهده شـد به طور کـه تلقیـح ترکیبـی

Rhizobium  و Pseudomonas striata PSB و Bacillus polymyxa گره زایـی، رشـد و 

عملکـرد نخـود را تحت شـرایط گلخانـه ای افزایش داد.
 سیندهو و داداروال )2001( سویه های Pseudomonas را از ریزوسفر نخود که کیتینازهای

 آنزیـم هیدرولیتیـک1 و سـلولاز2 تولیـد می کنند جدا کردند. این سـویه هنـگام تلقیح توأم 
بـا Mesorhizobium sp. Cicer سـویه Ca181 منجـر به افزایش معنـی دار در تعداد گره و 
بیومـاس نخـود شـد. یکی از اتفاقات کلیـدی در طول فرآیند نفوذ فرسـایش کامل موضعی 
دیـواره سـلول بقولات بود که شـامل سـلولز و همی سـلولز بـه عنوان ترکیبات سـاختاری 
عمـده بـا باکتـری هم زیسـت به گره هـای تثبیت کننـده نیتـروژن نفوذ کنند )سـیندهو و 
داداروال، 2001(. آنزیـم سـلولاز تولیـد شـده توسـط PGPR می تواند نوک دیواره سـلولی 
 تارهـای ریشـه میزبـان را از بیـن ببـرد و یک منفـذ موضعی با انـدازه کافی بـرای اجازه به
 نفـوذ سـلول ریزوبیـا ایجاد کنـد )روبلدو و همکاران، 200۸(. مشـاهده شـده اسـت که در
M.ciceri سـویه 66 همـراه با putida  Pseudomonas شـرایط بـدون تنش، اضافه کـردن 
 در مقایسـه با تلقیح با سـویه ریزوبیا به تنهایی، به طور معنی داری رشـد ریشـه و گره زایی

نخود را افزایش می دهد )جدول 14-2؛ شکل 1-14(.

1. Hydrolytic enzyme chitinases

2. Cellulases
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 اثرات منفی شوری بر رشد گیاه و اثرات مثبت تلقیح ترکیبی گیاهان تنش شوری دیده
بـا سـویه Pseudomonas زمانـی آشـکار می شـوند کـه گیاهان تحت شـرایط شـور رشـد 
 کننـد. محتـوای نمـک 100 میلی مـولار NaCl رشـد و گره زایـی گیـاه نخـود تلقیح شـده

بـا M. ciceriIC53 بـه تنهایـی بـه تعویق می اندازد )جـدول 14-2 را ببینیـد(. با این حال، 
در مقایسـه بـا تلقیـح تنهـا، ترکیـب P. putida و M. ciceri IC53 رشـد انـدام هوایـی، 
ریشـه ها و گره زایـی را در همـه تیمارهـای نمـک بهبـود می بخشـد. تلقیـح دوگانـه نخود 
 بـا Pseudomonas و ریزوبیـا نیـز تحـت شـرایط خاک های شـور اثـرات مثبتی نشـان داد 
 )شکل 14-2(. تلقیح توأم با سویه های Pseudomonas گره زایی را در 50 و 100 میلی مولار

NaCl بهبـود می دهـد. ایـن امـر نشـان می دهـد کـه هـر چنـد NaCl گره زایـی را به طور 

مایـم مختـل می کنـد، بسـیاری از گره هـا حتـی در 100 میلی مـولار NaCl قـادر بـه 
افزایـش کارایـی بودند. 

پنجباشی و همکاران )2012( حداکثر ارتفاع گیاه و عملکرد بیولوژیکی را بعد از تلقیح 
تـوأم بـا Pseudomonas سـویه 15۳ و Rhizobium CP-36 مشـاهده کردنـد. در مقایسـه 
 بـا تلقیـح بـا M. ciceri بـه تنهایـی، تلقیـح تـوأم گیاهچه هـای نخـود تنش شـوری دیده

 HCN تولیـد کننده Pseudomonas کـه در معـرض تنش شـوری قرار داشـتند بـا سـویه
 به طـور معنـی داری وزن خشـک و گره زایـی )115-6۸ درصـد( را بهبـود بخشـید. در این
 مطالعه، سـویه Pseudomonas فعالیت آنتاگونیسـت در مقابل پاتوژن های قارچی هم چون
Rhizobium  solani Pythium و   aphanidrematum ،oxyporum Fusarium ،Aspergillus sp. 

نشان داد )گول و همکاران، 2002(.
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 جدول 14-2- اثر تلقیح گیاهچه های نخود با ترکیب  Mezorhizobium cicero IC53 و Pseudomonas putida 66، و
  با M.ciceri IC53 به تنهایی )الف( بر تعدادی از گره ها، )ب( طول اندام هوایی و ریشه و )ج( وزن خشک اندام

 هوایی و ریشه ها. گیاهچه ها در سیستم جنوتوبیوتیک شنی در صفر میلی مولار، 50 میلی مولار و 100 میلی مولار
NaCl محلول مواد غذایی اصاح شده رشد یافته بودند.

وزن خشک 
ریشه )گرم(

وزن خشک
اندام هوایی )گرم(

طول ریشه
)سانتی متر(

طول اندام هوایی
)سانتی متر(

تعداد 
تیمارهاگره

صفر میلی مولار
شاهد0/0050/046۳/6۳14/5۳0
0/0270/16۹6/4621/۸11/66M. ciceri C53

0/0۳20/1۹47/0625/5۳16/66
 M. ciceri C53+ P.
putida 66

50 میلی مولار
شاهد0/00۹0/0۹۳6/۳617/5۳0
0/0160/10۳5/2۳17/666/66M. ciceri C53

0/0250/14۳6/2621/6۳10/66
 M. ciceri C53+ P.
putida 66

100 میلی مولار
شاهد0/00۳0/0۳5۳/0612/460
0/0110/04۳41۳/26۳/۳۳M. ciceri C53

0/0160/0۹55/4۳16/6۳5/۳۳
 M. ciceri C53+ P.
putida 66

 cicero IC53 متحمل به نمک بر رشد نخود تلقیح شده با Pseudomonas putida 66 شکل 14-1- اثر باکتریوم
Mezorhizobium )گیاه در شرایط 100 میلی مولار NaCl رشد یافته اند(.
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 شکل 14-2- اثر باکتریوم Pseudomonas sputida 66 متحمل به نمک بر رشد نخود تلقیح شده با
Mezorhizobiu mcicero IC53 )گیاه در شرایط خاک شور رشد یافته اند(.

Serratia proteamaculans (J119) شهزاد و همکاران )2010( گزارش کردند که تلقیح توأم نخود با 
سـویه PGPR و M. ciceri (S14)  طول ریشـه، طول اندام هوایی، وزن خشـک ریشه، وزن 
 خشـک اندام هوایی، تعداد ریشـه جانبی، طول ریشـه جانبی و وزن خشـک ریشـه جانبی

را در مقایسـه بـا شـاهد افزایـش می دهـد. حداکثـر افزایـش در عملکـرد دانـه )بیـش از 
76 درصـد(، تعـداد گـره )بیـش از ۹4 درصـد( و وزن خشـک گـره )بیـش از ۹6/6 درصد( 
در واکنـش بـه تلقیـح تـوأم M.cicero (S14) بـا Serratia proteamaculans (J119) در 
مقایسـه بـا شـاهد بـدون تلقیح مشـاهده شـد. سـویه های باکتریایی بـرای فعالیـت آنزیم 

ACC دیمینـاز1 مثبـت بودند.

 گزارش شده است که PGPR آزاد کننده آنزیم ACC دیمیناز ممکن است سطح اتیلن
 را کاهش دهد و تحمل نمک را با تحریک کننده رشـد اندام هوایی و ریشـه تحت شـرایط

خـاک شورشـده درگیاهان افزایـش دهد)اگمبردیوا و همـکاران، 2012؛ گلیک و همکاران، 
1۹۹۸(. شـهزاد و همـکاران )200۸( گـزارش کردند که PGPB طول ریشـه، تعداد و طول 
ریشـه های جانبـی و بیومـاس ریشـه نخـود را در مقایسـه با شـاهد بـدون تلقیـح از طریق 

فعالیـت ACC دیمینـاز افزایش می دهد.

1. ACC deaminase
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بابـار و همـکاران )2007( سـویه های Enterobacter و ریزوبیا را از گره ها و ریشـه های 
 نخود جدا کردند و اثرات آن ها را بر رشد گیاه و توسعه مطالعه کردند. آن ها مشاهده کردند

کـه تلقیـح تـوأم سـویه های باکتریایی در مقایسـه با تلقیح تنها و شـاهد های بـدون تیمار 
 بهبـود، گره زایـی و رشـد نخـود را بهبـود می بخشـند. تلقیح تـوأم سـویه های Bacillus با

M.cicer Ca181 منجر به افزایش تعداد گره، وزن تر گره، فعالیت نیتروژناز و رشد گیاه نخود 

 در مقایسـه با شـاهد می شـود )سـیوارامیاه و همکاران، 2007(. تلقیح Mesorhizobium و
Bacillus محتوای نیتروژن و فسـفر را در کاه و دانه نخود افزایش داد. کوارشـی و همکاران 

)200۹( اثـر تلقیـح تـوأم M.cicer و megaterium Bacillus را بـر رشـد و عملکـرد نخود 
در مقادیـر مختلـف کـود )60-۳0، ۳0-15، 15-0 کیلوگـرم نیتـروژن و فسـفر در هکتار( 
 مطالعـه کردنـد. آن هـا دریافتنـد کـه تلقیـح دوگانـه به طـور معنـی داری طـول ریشـه و
 اندام هوایی، وزن خشـک، تعداد گره ها، جذب نیتروژن و فسـفر، عملکرد غاف و دانه نخود

را در مقایسه با شاهد بدون تلقیح افزایش داد. پرمر و داداروال )1۹۹۹( نیز مشاهده کردند 
 کـه تلقیـح تـوأم Pseudomonas و sp. Bacillus بـا سـویه های Rhizobium، وزن گـره،

طـول ریشـه، بیومـاس انـدام هوایی و کل نیتـروژن گیـاه را در نخود تحت شـرایط گلدانی 
 افزایـش می دهـد. نتایـج مشـابه توسـط سـدییکوی و همـکاران )2001( مشـاهده شـد

به طوری کـه تلقیـح تـوأم Rhizobium و Pseudomonas گره زایـی، فعالیـت نیتروژنـاز، 
رشـد و عملکـرد نخـود را تحـت شـرایط گلخانـه ای افزایـش داد.

میلک و سـیندهو )2011( مشـاهده کردند که Pseudomonas جداشـده از ریزوسـفر 
نخـود قـادر بـه تولیـد مقادیـر قابـل توجهـی از IAA بودند و رشـد ریشـه و انـدام هوایی، 
تعـداد گـره و بیومـاس گـره را توسـط سـویه M.cicer در مقایسـه بـا شـاهد بـدون تیمار 

تحریـک می کننـد.
مشـخص شده اسـت کـه عوامـل تنـش غیرزیسـتی هم چـون خشـکی و شـوری نمک 
 می توانند به شدت کلنی شدن PGPR را تحت تأثیر قرار دهند )اگمبردیوا و ویرث، 2011(.

کلنی شـدن میکروب هـای مفیـد مرتبـط بـا ریشـه در ریزوسـفر بـرای اثـر مفیـد آن ها بر 
رشـد گیـاه، خصوصـاً تحت شـرایط تنش خـاک مهم اسـت )دلویگـر و همـکاران، 1۹۹5؛ 
 P. putida اگمبردیـوا و کوچـاروا، 200۹؛ اگمبردیـوا و همـکاران، 2011(. بقـای سـویه
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 متحمل به نمک در ریزوسـفر نخود تحت شـرایط خاک شـور مطالعه شـده و مشـخص شد
 P. putida موتانت هـای مقـاوم بـه ریفامپیسـین1 به دسـت آمـده از سـویه های باکتریایـی 
قادر به بقا در ریشه نخود بودند و کلنی شدن ریشه )CFU/g ریشه تر( 0/4±10۳×2/7 بودند. 
 این سـویه طول ریشـه و اندام هوایی )22 درصد و 1۸ درصد( و وزن خشـک )17 درصد(

را در خاک شور تحریک کرد.
بـذر تیمـار شـده بـا A. chroococcum و M. cicero افزایـش معنـی دار در بیوماس و 
عملکـرد دانـه نخـود )1772 کیلوگرم در هکتار( در مقایسـه با شـاهد )14۸۹ کیلوگرم در 
 هکتـار( حـدود 15 کیلوگرم نیتـروژن در هکتار تولید می کند. کاربرد ترکیبی کمپوسـت و
 تلقیـح بـذر بـا Pseudomonas قابلیت دسترسـی و جذب عناصری مانند فسـفر، منیزیم و
 آهـن را در گیـاه نخـود افزایـش می دهد )سـاهنی و همـکاران، 200۸(. گزارش شده اسـت

که تلقیح مخلوط با PGPR و Rhizobium یا قارچ مایکوریزای آرباسـکولار برهمکنش های 
مضاعـف ایجـاد می کنـد کـه منجر بـه افزایـش معنـی دار در رشـد و عملکرد همزیسـتی، 
 افزایش جذب مواد مغذی معدنی هم چون فسـفر، نیتروژن و پتاسـیم و افزایش مقاومت به
 تنش گیاه می شـود )ادسـموی و همکاران، 200۹؛ حمید و همکاران، 2014(. در مطالعات

 )Glomus intraradices( و قارچ مایکوریـزا Rhizobium spp. اخیـر، تلقیح تـوأم نخود بـا
گره زایـی و تثبیـت نیتـروژن، بیومـاس گیـاه و عملکـرد دانـه را تحـت شـرایط خشـکی 

افزایـش می دهـد )رسـایی و همـکاران، 2012(.
سـینگ و همکاران )201۳( سـودمندی کنسوسـیوم میکروبی ریزوسـفری که شـامل 
 سـویه فلئورسـنت Trichoderma ،Pseudomonas و Rhizobium بـود را بـر فعال سـازی
 واکنش های دفاع فیزیولوژیکی در نخود بر علیه تنش زیسـتی ناشـی از پاتوژن پوسـیدگی
 طوقه .Sclerotium rolfsii  بررسی کردند. آن ها دریافتند که بیان آنزیم های آنتی اکسیدان

سوپراکسـید دیسـموتاز و پراکسیداز در کنسوسـیوم میکروبی بالا بود که با پراکسیداسیون 
کـم لیپیـد در نخـود تحت تنش زیسـتی مرتبط بود. ایـن گزارش ها حاکی از آن اسـت که 
 تلقیـح تـوأم بـا ریزوبیـا و PGPR می توانـد راهکار مفیـدی برای بهبـود رشـد، گره زایی و

عملکرد نخود از طریق کاهش وابستگی به کودهای شیمیایی باشد.

1. Rifampicin
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5-14- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
مطالعـات نشـان می دهنـد کـه PGPR قـادر بـه تحریک رشـد گیـاه، توسـعه و جذب 
مـواد مغـذی، کاهش تنش شـوری و بهبـود عملکرد هم زیسـتی گیاهان بقولات می باشـد، 
به طوری کـه گره هـای بیش تـری ممکن اسـت بـه گره هـای تثبیت کننده نیتـروژن تبدیل 
شـوند، در نتیجه گیاه را قادر می سـازند که بخشـی از نیتروژن خود را از اتمسـفر دریافت 
 کننـد. صفـات تولیـد فیتوهورمون هـا و آنزیـم ACC دیمینـاز در کاهـش تنـش گیـاه و
 افزایـش رشـد گیـاه توسـط PGPR تحریـک می شـوند. بـه نظر می رسـد که رشـد گیاه و

عملکـرد هم زیسـتی نخـود را بـا بهبـود برهمکنش هـای گیـاه، ریزوبیـا و PGPR رقابتـی 
 در ریزوسـفر بهبـود یابـد کـه ایـن امر منجـر به عملکـرد بالاتر در شـرایط تنش شـوری و

خشـکی خواهـد شـد. تکنیک هـای تلقیـح تـوأم می تواننـد راهکارهـای جدیـدی بـرای 
افزایـش تحمـل نمـک و عملکـرد نخـود در خاک های خشـک تحت تأثیر نمک باشـند که 
ایـن امـر به طـور بیولوژیکـی عرضـه نیتـروژن ثابـت را بـا هزینـه کـم تأمین کنـد. اگرچه، 
تحقیقـات آینـده بایـد چگونـه تـراوش ریشـه و فعالیـت باکتری هـای مرتبـط بـا ریشـه و 
برهمکنش هـای آن هـا را در شـرایط تنـش، کشـف کنـد. بـه عـاوه، مطالعـات دقیق تر در 
مـورد تأثیـر عوامـل تنـش بـر کلنی شـدن باکتری هـای معرفـی شـده و برهمکنش هـای 

آن هـا بـا ریزوبیـا، بـا توجه بـه سـازگاری آن هـا به محیط سـخت لازم اسـت.
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فصل 15:
متابولیت های ثانویه گیاه: از بیولوژی مولکولی تا 

استفاده به عنوان محصولات سلامتی

آل. اف. دی. فیلیپیس





1-15- مقدمه 
 گیاهـان قـادر به تولید متابولیت هـای اولیه و ثانویه با طیف گسـترده ای از فعالیت های
 بیولوژیکی هستند )مولینئوکس و همکاران، 2007(. متابولیت های اولیه شامل آمینواسیدها،

قندهـا، اسـیدهای نوکلئیـک، پروتئین هـا و لیپیدهـا می باشـند کـه از جملـه ترکیبـات 
ضروری برای فعالیت و متابولیسـم سـلول های گیاهی هسـتند. متابولیت های ثانویه شـامل 
 ترکیبـات تولیـد شـده توسـط گیاهان بـوده کـه در واکنش بـه نیازهای تکمیلـی از جمله

فعالیـت بـه عنـوان متابولیت هـا در مقابلـه با گیاهخواران، شـرایط آنتی اکسـیدانی آسـیب 
 زننـده، تنـش و قرار گرفتن در معرض ترکیبات سـمی تولید می شـوند )کفیلی و همکاران،

200۳؛ کلینگ و بوهلمان ، 2006(. بیوسنتز برخی از متابولیت های ثانویه مهم در گیاهان 
 معمـولاً بـا مسـیر اسـید شـیکیمیک1 که یـک مسـیر متابولیکـی پیچیـده مورد اسـتفاده

توسـط باکتری هـا، قارچ هـا، جلبک هـا، انگل هـا و گیاهـان برای بیوسـنتز آمینواسـیدهای 
آروماتیـک2 )فنیـل آلانیـن۳، تیروزیـن4 و تریپتوفان5( اسـت آغـاز می شـود. در حیوانات و 
انسـان ها یافـت نمی شـود، بنابرایـن اسـید آمینه های آروماتیـک ضروری ذکر شـده در بالا 
 را بایـد از سـایر موجـودات زنده به دسـت آورند. مسـیر اسـید شـیکیمیک )شـکل 1-15(

مسیری برای متابولیت های ایندول  بوده که بسیاری از ترکیبات ایندول6 به عنوان محصولات 
 ثانویـه مهمـی هسـتند. فنیل آلانیـن و تیروزیـن پیش سـازهایی مسـیر فنیل پروپانوئیـد7
 هسـتند و اولیـن آنزیـم دخیـل در آن فنیل آلانین آمونیوم لیـاز )PAL( می باشـد )برونتی و

همـکاران، 201۳(. پـس از آن 4- کوماریـل کوآنزیـم ۸A و مالونیـل کوآنزیـم ۹A اکثـر 

1. Shikimic acid pathway

2. Aromatic amino acids

3. Phenylalanine

4. Tyrosine

5. Tryptophan

6. Indole

7. Phenypropanoid  pathway

8. 4-Coumaryl CoA

9. Malonyl CoA
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متابولیت هـای ثانویـه مهـم دیگـر فنیل پروپن ها و پلی آمین هـا1 و در نهایـت فاونوئیدها2، 
 فاون هـا۳، آنتوسـیانین ها4، کومارین هـا5، تانن هـا6، لیگنین هـا7 و اسـتیلبن ها۸ در گیـاه را
 تولید می کنند )شـکل 15-1 را ماحظه کنید(. در مسـیر دیگر ترپن ها، اسید شیکیمیک۹

نقشـی ندارد و به طور مسـتقیم از طریق پیروات10 و گلیسـرالدئید ۳- فسـفات11 بیوسـنتز 
 می شـوند )شکل 15-2(. بیوسـنتز آلکالوئیدها از طریق چرخه اسید تری کربوکسیلیک12 و
 اسیدهای آمینه الیفاتیک1۳ است )شکل 15-2 را ماحظه نمایید( و توکوفرول ها14 از طریق

اسید هوموجنتیسیک15 و فیتیل دی فسفات16 بیوسنتز می شوند )شکل 15-۳( )وگت، 2010(. 

1. Phenylpropenes  and polyamines

2. Flavonoids

3. Flavones

4. Anthocyanins

5. Coumarins

6. Tannins

7. Lignins

8. Stilbenes

9. Shikimic acid

10. Pyruvate

11. Glyceraldehyde‐3‐phosphate

12. Tricarboxylic acid cycle

13. Aliphatic amino acids

14. Tocopherols

15. Homogentisic acid

16. Phytyl diphosphate
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شکل 15-1- مسیر کلی فنیل پروپانوئید در گیاهان منجر به سنتز فاونوئیدها، آنتوسیانین ها، لیگنین، 
تانین ها، استلبن ها و کومارین ها می شود. شکل گردآوری شده توسط دی فیلیپیس از اطاعات منبع وگت 

)2010( و بسیاری دیگر از منابع.

 

شکل 15-2- مسیر بیوسنتز آلکالوئیدها و ترپن ها در گیاهان. شکل گردآوری شده توسط دی فیلیپیس از 
اطاعات منبع مازید و همکاران )2011( و بسیاری از منابع دیگر.
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 گیاهان عالی در محیط های ناپایدار زنده می مانند و متابولیسم های بسیار انعطاف پذیر و
فرآیندهای رشد و نموی مهمی را برای خود توسعه داده اند )ساین و توتیجا، 2010(. با این 
 حال، در حدود ۳-2/5 میلیارد سـال پیش، اکسـیژن مولکولی )O2( توسـط موجودات زنده

فتوسـنتز کننـده احیا کننده ی اکسـیژن روی زمین تولید شـد و گونه های فعال اکسـیژن 
)ROS( محصـولات خطرناکـی از زندگـی هوازی شـدند )اپـل و هیـرت، 2004(. در مقابل 

،)1O2( اشـکال احیا شـدۀ اکسیژن )اکسـیژن منفرد ،O2

 

شکل 15-۳- مسیر بیوسنتز توکوفرول ها در گیاهان. شکل گردآوری شده توسط دی فیلیپیس از اطاعات 
منبع ریمباچ و همکاران )2010( و بسیاری از منابع دیگر.

 آنیون سوپراکسـید )-.O2(، پراکسید هیدروژن )H2O2(، رادیکال هیدروکسیل ).OH( و
لیپیـد پراکسـید ).ROO(( تـا انـدازه ای واکنش پذیر و سـمی هسـتند و می توانند منجر به 
تخریب اکسـیداتیو فرآیندهای متابولیک شـوند )شـائو و همکاران، 200۸آ، ب(. متابولیسم 
 گیاهان عالی برای سـازگاری مؤثر تعداد مختلفی از مسـیرهای بیوسنتزی که تسریع کننده
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هسـتند را تنظیـم می کننـد )سـن، 2012(؛ بنابراین، گیاهـان نمی توانند به طـور کامل از 
ROS اجتنـاب کننـد. هنگامی کـه ماکرومولکول های سـلولی و برون سـلولی )پروتئین ها، 

چربی هـا و اسـیدهای نوکلئیـک( قـادر بـه غلبه بر آسـیب های اکسـیداتیو )سـاختاری( بر 
 ROS سـلول ها و بافت ها نباشـند، تنش اکسـیداتیو شـدید می شـود. همچنین گیاهان از
در انتقـال پیـام و هورمون، در فرآیندهای متنوع مانند میتوز1، تروپیسـم2 و رشـد سـلول و 
دفـاع اسـتفاده می کننـد، بنابرایـن، کنتـرل ROS برای رشـد و نمو گیاهان ضروری اسـت 

)کاروپاناپـا و همکاران، 2011(.
 از نظـر شـیمیایی، بسـیاری از ترکیبات پلی فنولی۳ گیـاه مانند فاونوئیدهـا، تانین ها و

اسـیدهای فنولیـک دارای فعالیت هـای ضـد رادیکالـی4 و آنتی اکسـیدانی قـوی هسـتند. 
 پلی فنول هـا گروهـی از متابولیت هـای گیاهی هسـتند کـه حاوی بیش از یـک واحد فنول
 در هـر مولکـول می باشـند. یـک گـروه از پلی فنل ها که بسـیار مـورد مطالعه قـرار گرفته،

فاونوئیدهـا هسـتند کـه حـاوی چندیـن هـزار ترکیـب می باشـند کـه عمدتـاً بـه شـکل 
رنـگ  بـا  کـه  ثانویـه هسـتند  فاونوئیدهـا محصـولات  گلیکوزیدهـا5 ظاهـر می شـوند. 
قرمـز، آبـی و بنفـش خـاص رنگدانه هـای آنتوسـیانینی موجـود در بسـیاری از گیاهـان 
شـناخته می شـوند )کویـس و همـکاران، 2005(. فاونوئیدهـا دارای مجموعـه ی متنوعی 
از عملکردهـای بیولوژیکـی هسـتند کـه مهم تریـن آن  نقـش ضـروری آن هـا در حفاظـت 
در برابـر تنـش اسـت. فاونوئیدهـا یکـی از قدیمی تریـن و گسـترده ترین پلی فنول هـا 
هسـتند کـه حتـی در خزه هـا و سـرخس ها سـنتز شـده اند و در ایـن گیاهـان پسـت تر 
دارای فعالیت-هـای فیزیولوژیکـی مشـابهی هسـتند )متلـن و همکاران، 200۹(. سـاختار 
پلی فنولـی فاونوئیدهـا و ایزوفاونوئیدهـا بـا توانایـی آن هـا بـرای پاکسـازی رادیکال های 
آزاد، ثبات غشـاها از طریق کاهش سـیالیت غشـا و انتقال کات و فلزات سـنگین بسـیار 

سـازگار اسـت )گروتولـد، 2006آ؛ پتروسـا و همـکاران، 201۳(. 

1. Mitosis

2. Tropisms

3. Polyphenolics

4. Antiradical

5. Glycosides



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
6۸4

بـا وجـود فراوانی آن هـا در گیاهان دیگر مسـیرها و محصولات متابولیسـم ثانویه نظیر 
سـنتز تانین هـا، پلیمـر سـاختاری لیگنیـن و آلکالوئیدها )شـکل 15-4(، مطالعـات اندکی 
در مـورد نقـش هـر یـک از آنهـا وجـود دارد.  لیگنیـن بـه طور کلـی در گیاهان بـه عنوان 
 یک ترکیب تقویت کنندۀ دیواره سـلولی شـناخته می شـود )باکسـتر و اسـتوارت، 201۳(.

تکامـل و تنـوع گیاهـان آوندی چوبی بـزرگ بدون تولید لیگنین توسـط گیاهان کوچک تر 
صـورت نمی گرفـت؛ فراوانی لیگنین نقش مهمی در رشـد گیاهان آونـدی بلند ایفا می کند 
)آیاچامـی و همـکاران، 201۳(. درک مـا از اهمیـت سـازگاری تانن هـا در گیاهـان ضعیف 
اسـت و بیش تـر تحقیقـات، ایفـای نقـش تانن هـای تجمـع یافتـه )CT( در پاسـخ گیاه به 
گیاهخـواران را بررسـی نموده اند )سـواین، 2004(. با این حال، بیش تـر  تحقیقات اخیر بر 
نقـش CT در تنظیـم قابلیت دسترسـی به مواد غذایی خاک که یک موضوع کم تر بررسـی 
 شده اسـت، متمرکزنـد )هاتنسـچویلر و همـکاران، 2005؛ کرائـوس و همـکاران، 200۳(.

حـدود 70 سـال پیـش، ویتامیـن E )توکوفـرول1 ( بـه عنـوان یـک ریزمغـذی مـورد نیاز 
بـرای تولیدمثـل در موش هـا پیشـنهاد شـد، امـا عملکـرد ضـروری آن در انسـان ها هنـوز 
بـه خوبـی شـناخته نشده اسـت )ریمبـاچ و همـکاران، 2010؛ وانـگ و همـکاران، 2012(. 
توکوفرول هـا بـه طـور انحصـاری در پاسـتیدها یـا غشـاهای تیاکوئیـدی قـرار دارنـد و 
بیوسـنتز آن ها تنها در گیاهان فتوسـنتزی مشـاهده می شـود. این مسـاله نشـان می دهد 
کـه مسـیر بیوسـنتز توکوفـرول در سـیانوباکتری ها یـا جلبک سـبز2 برای حفاظـت از این 
 موجودات زنده در مقابل ROS )به عنوان ترکیب حاصل از  فتوسـنتز( تکامل یافته اسـت.

آلکالوئیدهـا و ترپنوئیدهـا ترکیبـات و متابولیت های فنولی بسـیار فـراوان و احتمالاً برخی 
از ترکیبات ثانویه گیاهی بسـیار مهم در گیاهان هسـتند )شـکل 15-4 را ماحظه کنید(

)لـی و همـکاران، 2010آ، ب(. ایـن ترکیبات ثانویه نقش خاصـی در حفاظت از گیاهان، به 
عنـوان مثـال غلبه بـر تنش، در دفـاع در برابـر پاتوژن، غربال نـور ماوراء بنفـش، ترکیبات 
 آنتی اکسـیدانی، ضدگیاهخـواری یا سـاختاری دیواره های سـلولی دارند )گارسـیا- مورنو و

همکاران، 2006(. 

1. Tocopherol

2. Cyanobacteria or green algae
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شکل 15-4- فراوانی انواع مختلف متابولیت های ثانویه در گیاهان. شکل گردآوری شده توسط دی فیلیپیس 
خصوصاً از اطاعات ارائه شده در منبع زونگر و باسو )200۸(.

تولید متابولیت های ثانویه گیاهی و رادیکال های آزاد بیش از حد ناشـی از ROS در تنوع 
 بیماری های انسانی به عنوان مثال سرطان، دیابت، انحطاط مغز1، بیماری های قلبی عروقی2 و
 پیـری دخیـل اسـت )بوهلمان و گرشـنزون، 200۹؛ گرشـنزون و دوپـاروا،2007؛ کندی و

وایتمـن، 2011(. عاقمنـدی فراوانی به محصولات آنتی اکسـیدانی )ضـد رادیکال( طبیعی 
)مثـاً پلی فنول هـا در گیاهـان دارویـی و رژیمـی( که ممکن اسـت به جلوگیری از آسـیب 
اکسـیداتیو بـه سـلول ها، بافت هـا و اندام هـا کمک کننـد وجـود دارد )بـورگاد و همکاران، 
2001؛ پیریـرا و همـکاران، 2012(. بـه عنـوان مثال، توکوفرول ها در غشـاء هایی اسـتقرار 
دارنـد کـه بـا اسـیدهای چـرب اشـباع نشـده )PUFAs( در ارتبـاط  هسـتند و بـر قابلیت 
دسترسـی بـه دیگـر مـواد غذایـی و بـه طـور کلی بـر سـامت مؤثرنـد )گارسـیا- مورنو و 
همـکاران، 2012؛ وانـگ و همـکاران، 2000؛ ژائو، 2007(. با این حال، آنتی اکسـیدان های 
قدیمی تـر و پیچیده تـر بـا وزن مولکولـی کم تـر نظیـر کاروتنوئیدها، اسـید آسـکوربیک و 

1. Brain degeneracy

2. Cardiovascular diseases
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گلوتاتیون، در پاسـخ های گیاهان به تنش و سـامت در انسـان ها به طور گسـترده تر مورد 
مطالعـه قـرار گرفته انـد )بونفیل و همـکاران، 201۳(. حداقل نیمی از تمـام داروهای مجاز 
ثبت شـده در سراسـر جهان در 25 سـال گذشـته شـامل محصولات طبیعی یا مشـتقات 
مصنوعـی آن هـا هسـتند. محصولات ثانویـه دارویی پزشـکی شـامل داروهـای روانگردان1 
 مصنوعـی در اصـل از گیاهـان گرفتـه شـده اند تـا جنبه هـای عملکـردی مغـز انسـان

را تغییـر دهنـد، زیـرا از لحـاظ پزشـکی گزینه های زیادی بـرای بهبود عملکـرد مغز وجود 
نـدارد. گروه هـای انسـانی تحـت تأثیـر در ایـن دسـته شـامل جمعیـت پیـر رو بـه رشـد 
جامعـه مـا هسـتند کـه از کاهـش طبیعـی عملکـرد مغـز مربـوط بـه سـن رنـج می برند. 
متابولیت هـای ثانویـه گیاهـی و پلی فنول هـای مختلـف باعـث افزایـش توجـه مطالعـات 
علمـی بـه اثـرات آن هـا بـر سـامتی شـده انـد و برخـی از محصولات نیـز در مراحـل اول 

آزمایش هـای انسـانی قـرار دارنـد )توپیـل و بیشـایی، 2011(.
کشـاورزی همـراه بـا تغییـرات اقلیمـی بـا چالش هـای جدیـدی مواجـه خواهد شـد و 
افزایـش گازهـای گلخانـه ای بـه احتمـال زیـاد منجر بـه وقایع شـدید آب و هوایـی مانند 
امـواج گرمایشـی و خشـکی خواهـد گردیـد )هالیـول، 2006(. ایـن کـه تغییـرات اقلیمی 
بـه طـور مثبـت یـا منفـی بـر متابولیت هـای ثانویـه در گیـاه اثـر می گـذارد هنـوز تعیین 
نشده اسـت، چـرا که بیش تـر تحقیقات در مـورد محصولات ثانویـه گیاهان، تأثیـر اقلیم را 
شـامل نمی شـوند. یکـی از این چالش هـای عمده برای جامعـه، تولید پایدار غذا، سـوخت، 
محصـولات سـالم و فیبـردار بـا عملکـرد و ارزش تغذیـه ای بـالا بـرای مواجهه بـا تقاضای 
 روزافزون جمعیت جهان اسـت )هارتمن، 2007(. توسـعه روش هـای پایدارتر برای تولید و

افزایـش ارزش افـزودۀ محصـولات کشـاورزی ضـروری اسـت. افزایش تقاضا بـرای غذاهای 
سـالم تر و مغذی تـر توسـط مصـرف کننـدگان بـه سـامت و بهبـود آگاهی هـای محیطی 
موجب افزایش عاقمندی و تغییر سـریع به سـوی کشـاورزی پایدار "دوسـتدار طبیعت2" 
 شـد )زونگـر و باسـو، 200۸(. علیرغـم اهمیـت متابولیت هـای ثانویه گیاهی در سـامت و
 کشـاورزی، وقفه ای در دانش موجود در مورد ژن های دخیل در بیوسـنتز، تجمع، تخریب و

1. Psychotropic

2. Ecofriendly
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اثـرات بهداشـتی آن هـا وجـود دارد. تعـداد محـدودی از مسـیرها بـه طور کامل مشـخص 
شـده اند و در اکثـر ایـن موارد، مطالعات به تعـداد کمی از گیاهان مدل محدود شده اسـت. 
در ایـن فصـل، مـا مروری بر ترکیبـات متابولیک ثانویـه گیاهان، بیوسـنتز آن ها، منابع 
موجـود و اثـرات آن هـا بـر رشـد و نمـو را با تأکیـد ویژه بر مسـیرهای بیوسـنتز، سـاختار 
شـیمیایی، وقـوع و اثـرات آن هـا بر گیاهـان، ارائـه می کنیم. مـا دسـته های متابولیت های 
ثانویـه را در گروه هـای بیوشـیمیایی فاونوئیدهـا، آلکالوئیدهـا، ترپنوئیدهـا، لیگنین هـا، 
 تانین هـا و توکوفرول هـا توصیـف می کنیـم. پروتئین هـا و ترکیبـات پروتئینی نیـز در این

بررسـی گنجانـده می شـوند، زیـرا آن هـا می تواننـد سـاختارهای مهـم ثانویـه بـا اهمیـت 
بیولوژیکـی باشـند و پروتئین ها به ندرت تحت پوشـش این موضوع قرار می گیرند. سـپس 
 اهمیـت عوامـل ژنتیکـی و آنزیم هـا در بیوسـنتز ایـن ترکیبـات و فناوری های دسـتکاری

ژنتیکـی از جمله ترانسـکریپتومیکس، پروتئومیکـس و متابولومیکس را بررسـی می کنیم؛ 
بـا ایـن حـال، برخـی از ایـن زمینه هـا نسـبتاً جدیـد هسـتند و در ایـن فصـل بـه طـور 
جامـع توضیـح داده نمی شـوند. مـروری از اهمیـت متابولیت هـای ثانویـه در فعالیت هـای 
آنتی اکسـیدانی و ضدرادیـکال ارائـه می شـود. اهمیـت نقـش انسـان در سـامتی بـرای 
بسـیاری از ایـن متابولیت هـا مـورد بحـث قـرار می گیـرد و پیامدهـای آن هـا بـرای بهبود 
سـامت مشـخص می شـود. در طـول ایـن بررسـی، مـا مثال هایـی از کاربردهـا و اهمیـت 
آن هـا را ارائـه می دهیـم و در نهایـت لزوم جهت گیری هـا و تحقیقات بعـدی را مورد بحث 

قـرار می دهیـم.

2-15- فلاونوئیدها
فنل ها با حداقل 10000 سـاختار شـیمیایی شناسـایی شـده تاکنون در سراسـر قلمرو 
گیاهـی یافـت می شـوند )شـکل 15-4( و بیش تـر ترکیبات فنلـی از پیش ماده هـای تولید 
شـده توسـط شـاخه های مختلفی از مسـیر فنیل پروپانوئیدسـاخته می شـوند. فاونوئیدها 
بـا رنگدانه هـای خـاص خـود هسـتند )کرائـوس  ترکیبـات فنلـی معـروف در گیاهـان 
بـه  بـا جـذب گرده افشـان ها و حشـرات پراکنـده کننـدۀ بـذر،  و همـکاران، 2004( و 
فعالیت هـای تولیدمثلـی ضـروری کمـک می کننـد. فاونوئیدهـا همچنین مسـئول ظهور 
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رنـگ "فصـل پاییز1 " در گیاهان برگ ریز2 هسـتند کـه اخیراً بیان شده اسـت که بافت های 
 بـرگ را از آسـیب های فوتواکسـیداتیو۳ محافظـت کـرده و کارایـی بازیابـی مـواد غذایـی
 )بازچرخـش( قبـل از پیری را افزایش می دهند. فاونوئیدها در ابتدا در حدود 500 میلیون

سـال پیـش در جلبک هـای سـبز ظاهـر شـدند کـه منجر بـه همگرایی آشـکار دو مسـیر 
موجـود- سـینامات4 و مسـیرهای پلی کتید5 قدیمی تر- شـد. مسـیر بیوسـنتز فاونوئید با 

تکامـل گیاهـان بیش تـر و بیش تـر پیچیده شـد )وگـت، 2010(.

1-2-15- ساختار شیمیایی و سنتز
 سـاختارهای فاونوئیـدی حـاوی حداقـل یک حلقـه هیدروکربـن آروماتیک بـا یک یا

چنـد گـروه هیدروکسـیل متصـل بـه ایـن گروه هـا هسـتند. سـاده ترین ترکیـب بـا ایـن 
سـاختار، مولکـول فنـل اسـت که به طـور طبیعـی در گیاه ایجاد نمی شـود یـا تجمع پیدا 
نمی کنـد. فنـل می توانـد محـدوده ای از ترکیبـات سـاده بـا وزن مولکولـی کـم از جملـه 
فنیل پروپانوئیدهـای سـاده و مشـتقات اسـید بنزوئیـک تـا سـاختارهای پیچیده تـر، بـه 
 عنـوان مثـال فاونوئیدهـا، آنتوسـیانین ها، فاون هـا، فاونول هـا، اسـتیلبن ها، لیگنین ها و

تانین هـا باشـد. پلی فنل هـا )بـه عنـوان مثـال فاونوئیدهـا( بزرگ تریـن و متنوع تریـن 
گـروه از حـدود 6000 ترکیـب هسـتند و تمـام فاونوئیدهـا دارای دو حلقـه شـش کربنه 
بـا یـک پـل سـه کربنـه هسـتند کـه معمـولاً حلقـه سـوم را تشـکیل می دهنـد. سـپس 
می تـوان فاونوئیدهـا را بـر اسـاس تغییرات این اسـکلت کربنی بـه کالکون هـا6، فاون ها، 

1. Autumn  fall

2. Deciduous  plants

3. Photooxidative

4. Cinnamate

5. Older  polyketide pathways

6. Chalcones
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فاونول هـا، فاوانون هـا1، ایزوفاون هـا2، فـاوان- ۳- اولس۳ و آنتوسـیانین ها تقسـیم کرد 
 )آرانگـو و همـکاران، 201۳؛ گروتولد، 2006آ(. بیوسـنتز پرنیل کالکون هـا4 )به عنوان مثال

کالکون هـای پرنیلـه شـده5( تغییر بیوسـنتز اسـتاندارد فاونوئید را نشـان داد و مشـخص 
کـرد که بیوسـنتز ترپنوفنولیک هـا6، اسـتیلبن ها7 و ایزوفاونوئیدها۸ محـدود به چند گونه 

گیاهـی اسـت؛ بـا ایـن حال، ایـن ترکیبات پتانسـیل بالایـی در ارتقاء سـامت دارند.

2-2-15- رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
 فاونوئیدهـا در میوه هـا، برگ ها، سـبزیجات، بذور، سـاقه ها، پوسـت درخت ها و چای،

چغنـدر قنـدو انگـور یافـت می شـوند )کلیفـورد و بـراون، 2006؛ ریمرسـما و همـکاران، 
2001(. گیاهـان مجموعـه ای از ایزوفاونون هـا، فاون هـا و اسـتیلبن ها را تولیـد می کنند 
کـه بـه عنـوان ااُسـتروژن های گیاهـی۹ عمل می کننـد )پورسـل و همـکاران، 201۳(؛ این 
ترکیبـات شـبه ااُسـتروژن به عنـوان مواد شـیمیایی دفاعی، از طریق از بین بردن سیسـتم 
 غـدد درون ریـز آفات و تغییر چرخه زندگی آن هـا علیه گیاهخواری عمل می کنند. به طور

مشـابه، در پسـتانداران و دیگـر مهـره داران، ااُسـتروژن های گیاهـی می تواننـد از طریـق 
تغییـرات بیوشـیمیایی/ عصبـی )ماننـد ایزوفاون هـای یونجـه و سـویا( بـر سیسـتم های 
 هورمونی و به خصوص عملکرد مغز، تأثیر بگذارند )دیاورس و دیکسون، 2005(. فنول ها و

بـه ویـژه فاونوئیدهـا در سـطوح بالایـی در گیاهـان خوراکـی وجـود دارنـد و بنابرایـن 
بخـش بزرگـی از رژیـم غذایـی انسـان را شـامل می شـوند. مقـالات متعـددی فعالیت های 

1. Flavanones

2. Isoflavones

3. Flavan- 3- ols

4. Prenylchalcones

5. Chalcones  prenylated

6. Terpenofhenolics

7. Stilbenes

8. Isoflavonoids

9. Phyto- oestrogens
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آنتی اکسـیدانی فاونوئیدهـا و چگونگـی کمـک آن هـا بـه تیمـار بیماری هـای مختلـف را 
مـورد بررسـی قـرار داده اند. این تحقیقات نشـان می دهند کـه اثرات بیولوژیکـی و دارویی 
فاونوئیدهـا ممکن اسـت بـه فعالیت های خاص به صورت آنتی اکسـیدان یا پرواکسـیدان1  
بسـتگی داشـته باشـد )ویلیامز و همکاران، 2004(. برخی از فاونوئیدها بسـته به غلظت و 
 محیـط ردوکس سـلول ها و بافت ها توانایی عمـل به عنوان متابولیت های آنتی اکسـیدان و

پرواکسـیدان را دارنـد. به عنـوان مثـال، در مطالعات سـمیت برخی از فاونوئیدهـا در برابر 
رادیکال هـای آزاد بـه عنـوان آنتی اکسـیدان عمـل می کننـد و ضمنـاً زمانـی کـه یـک فلز 
سـنگین ناپایـدار )مثـاً +Cu2 سـمی( در غلظت هـای بـالا در گیاهـان وجـود دارد، فعالیت 

پرواکسـیدانی نشـان می دهند )گائـورت و همـکاران، 2010(.

3-2-15- اثر بر رشد و نمو در گیاهان
نقش هـای اکولوژیکـی ترکیبـات فنلی شـامل نقش  بنیـادی و القا کننده در سـمیت و 
جلوگیـری از تغذیه توسـط حشـرات اسـت. با این حـال، آن ها همچنین به اثر گسـترده تر 
بـر متابولیسـم، حفاظـت در برابـر عوامـل بیمـاری زای درونی و بـرون گیاهی، همزیسـتی، 
جـذب و/ یـا بازدارندگـی کمـک می کنند. ترکیبـات فنلي عطـر، رنگ و طعم بـراي جذب 

حشـرات گرده افشـان همزیسـت را فراهـم مي کنند. 
فاونوئیدهـای فنلـی در روابـط همزیسـتی گیاهـان بـا باکتری هـای خـاک بـه عنوان 
 محرک هـای خورده شـدن2 و عوامـل آللوپاتیک۳ عمل می کنند. بسـیاری از ترکیبات فنلی

در دفـاع آنتی اکسـیدانی موجـودات فتوسـنتز کننـده و بـه ویژه جـذب نور مـاوراء بنفش، 
ایفـای نقـش می کننـد )لپینیـک و همـکاران، 2006(. پیشـرفت در یافتـن نقش هـای 
فاونوئیدهـا در تنـش گیاهـی، به عنـوان مثال ماهیت تنـش، نقش و تنـوع فاونوئیدهای 
تولیـد شـده و دامنـه عوامـل محیطـی دخیل بسـتگی دارد )برونتـی و همـکاران، 201۳(. 
درک نقش هـای فاونوئیدهـا در حفاظـت از تنـش و مکانیسـم های دخیـل، زمینه هـای 

1. Pro‐oxidants

2. Phagostimulants

3. Allelopathic
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علمـی هسـتند کـه هنوز به طـور کامل درک نشـده اند. بهبـود همزمان رنـگ گل و تولید 
عطـر و حفاظـت از گیاهـان تراریختـه بـرای آفـات، قابلیت هـای بیوتکنولوژیکی بـرای این 
نـوع تحقیقـات را نشـان می دهند و ممکن اسـت فوایـد بالقوه ای را در کشـاورزی مولکولی 

گیـاه1 به ارمغـان آورند )پتروسـا و همـکاران، 201۳(. 

4-2-15- ژنتیک مولکولی 
ژن های رمزگذاری شـده در مسـیر فنیل پروپانوئید )PP( برای فنیل آلانین آمونیوم لیاز2 
،)F3H( 5فاونون ۳- هیدروکسیاز ،)CHI( 4کالکون ایزومراز ،)CHS( ۳کالکون سنتاز ،)PAL( 

فاونوئیـد 3'- هیدروکسـیازF3'H( 6( و فاونـول سـنتاز1 7 )FLS1(، نقش های مهمی در 
تولیـد متابولیت هـای ثانویـه ایفـا می کننـد، در حالی کـه دی-هیدروفاونـول 4- ردوکتاز۸  
 )DFR( و لوکو آنتوسـیانیدین دی اکسـیژناز۹ )LDOX( در تولیـد آنتوسـیانیدین های رنگی

دخالـت دارنـد )جـدول 15-1(. پـس از تولیـد متابولیت کلیـدی نارینجریـن10 در اغلب یا 
بخشـی از یک مسـیر رایج )شکل 15-1 را ماحظه کنید(، بیش تر ترکیبات بعدی از طریق 
گلیکوزیاسـیون11، آسیاسـیون12 و متیاسـیون1۳، در مجموعه پیچیده ای از واکنش هایی 

1. Plant molecular farming

2. Phenylalanine ammonium lyase (PAL)

3. Chalcone synthase (CHS)

4. Chalcone isomerase (CHI)

5. Flavanone 3‐hydroxylase (F3H)

6. Flavonoid 3’‐hydroxylase (F3’H)

7. Flavonol synthase1 (FLS1)

8. Dihydroflavonol 4‐reductase (DFR)

9. Leucoanthocyanidin dioxygenase (LDOX)

10. Naringerin

11. Glycosylation

12. Acylation

13. Methylation
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 کـه خـواص زیسـتی مولکول هـای ترکیب شـده را تغییـر می دهند به پایین دسـت مسـیر
 تغییر می یابند )گروزیر و همکاران، 200۹( )جدول 15-2(. عوامل رونویسی )TF( تنظیم کننده ی

بیـان ایـن ژن هـای سـاختاری در برخـی از گیاهان، بـه ویـژه در آرابیدوبسـیس، به خوبی 
مشـخص شـده اند. بـه عنـوان مثـال، ژن هـای MYB12 ،MYB11 ،TF وMYB111  سـه 
TFs MYB تنظیـم کننـده عملکـردی بیـان چندیـن ژن اولیه بیوسـنتز کننـده فاونوئید 

 ،PAP2 ،PAP1 هایی ماننـد TF،را کـد می کننـد )تیلـور و گروتولد، 2005(. از سـوی دیگر
(MBW) MYB/bHLH/WDR کـه اجـزاء مجموعه هـای رونویسـی TTG1 و  TT8،GL3

 هسـتند، بیان ژن های "انتهایی" در مسـیر بیوسنتز آنتوسـیانین را تغییر می دهند )تیس و
لردائـو، 200۳(. لازم بـه ذکر اسـت که رنگ های زرد لزوماً تنها بـه دلیل تجمع کاروتنوئید 
نیسـتند و دلایـل وجـود رنـگ زرد پیچیده تـر اسـت و کاهـش بیان مسـیر آنتوسـیانین و 
همبسـتگی بیـان دو ژن کلیـدی دخیـل در مسـیر عمومـی فاونوئیدها )منجر بـه رنگدانه 
زرد آئـورون( نیـز در این امر دخیل هسـتند )یورتسـو و همـکاران، 2011()جدول ۳-15(.
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جدول 15-1- مسیر رایج فنیل پروپانوئید. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها و اهمیت و کنترل 
بیان اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گرد آوری شده توسط دِفیلیپیس. ژن ها ایتالیک هستند.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
۳- دئوکسی- D- آرابینوزهپتولوزونیت 

)DHAP( سینتاز
آروژنیت دهیدراتاز
پرفنیت دهیدراتاز
آروژنیت دهیدراتاز

پرفنیت آمینوترانسفراز
)PAL( فنیل آلانین آمونیوم لیاز

)CHS(  کالکون سینتاز
)TAL( تیروزین آمونیالیاز

)HAL( هیستیدین آمونیوم لیاز
(C4H) سینامیت 4- هیدروکسیاز

کومارویل CoA- لیگاز
هیدروکسی سینامول CoA: شیکیمیت/ 

کوئینیت
)HCT( هیدروکسی سینامول ترانسفراز
)F3H( فاونوئید- ۳- 0- هیدروکسیاز

)FLS( 1 آنزیم های فاونول سینیتاز
)DFR( دی هیدروفاونول- 4- ردوکتاز

)IFR( ایزوفاون ردوکتاز
)CHI( کالکون ایزومراز
)FNSII( فاونز سینتاز

اکسیژنازها
ردوکتازها

ترانسفرازها
His89

PAL genes
At2g30490

Cyp98A3
SHT

Aco 1 Aco 2 Gsnar 2
PAP 1 PAP 2

StMtf1‐MYB‐transcription factor
AtMYB21 AtMYB21

 (AT3G27810), AtMYB4
 (AT4G38620), HY5 (AT5G11260),
and CIP7 (AT4G27430) (all are RE)

4- متیلیدن- ایمیدازول- 5- یک

کنترل رونویسی مسیر کامل
بیوسنتز فنیل آلانین در پاستیدها

ممانعت توسط محصول نهایی فنیل آلانین
بیوسنتز تیروزین در پاستیدها
احتمال بالای موقعیت پاستید
پاسخ رونویسی به مسیر کامل
پاسخ رونویسی به مسیر کامل

دِآمیناسیون کاتالیزهای فنیل آلانین به ترانس- سینامیت در
)HAL و TAL هر دوی(  PAL همکاری با
خانواده ای برای گسترش تجزیه هیستیدین

خانواده آنزیمی کوچک دخیل در انشعاب
خانواده آنزیمی مسئول انشعاب

خانواده بزرگی از BAHD- آسیل ترانسفرازها و پیش سازهایی 
برای بیوسنتز فاونوئید

و لیگنین )هفت آنزیم فهرست شده(

کاتالیز مجموعه ای از متابولیت های فنل پروپانوئید
کاتالیز مجموعه ای از متابولیت های فنل پروپانوئید
کاتالیز مجموعه ای از متابولیت های فنل پروپانوئید

جایگزینی هیستیدین با فنیل آلانین خاصیت را تغییر 
می دهد، TAL را به PAL تبدیل می کند

خانواده بیش از 20 ژن، معمولاً تنها یکی به طور قوی 
بیان شده؛ ۳ تا دخیل در گلدهی

یک ژن برای 4- هیدروکسیاسیون ترانس سینامیت به 
4- کومارات

موقعیت متا ژن هیدروکسی سینامویل شیکیمیت یا 
استرهای کوینیت

خاموشی عناصر انشعاب که می تواند کمیت و کیفیت 
لیگنین در Pinus را تغییر دهد

ژن هایی برای آنزیم های آکونیتاز  مختلف
ژن های عنصر تنظیم کننده، فاونوئید پایدار

بیان بیش از حد، دِآمیناسیون فنیل آلانین به سینامیت 
را افزایش می دهد

این گروه از عناصر تنظیم کننده برای ترکیبات و 
متابولیت های اساسی توسط تنش های زنده و غیرزنده 

القا می شوند
ضدکاتالیزوری و متابولیت آنتی اکسیدان
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جدول 15-2- مسیر فنیل پروپانوئید و پلی آمین. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها، اهمیت و 
کنترل بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010(، گرد آوری شده توسط دِفیلیپیس. ژن ها ایتالیک هستند.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
O -1- آسیل- گلوکز گلوکوسیل ترانسفراز

)SCT( سیناپویل گلوکر: کولین سیناپویل ترانسفراز
)SMT( سیناپویل گلوکز: مالات سیناپویل ترانسفراز

)SCPs( سرین کربوکسی پپتیداز
آنزیم های شکل ترکیبی آسیل 

 BAHDشبه )SHT( اسپریمیدین هیدروکسی سینامیک اسید ترانسفراز

P450 سیتوکروم
متیل ترانسفراز

کوئینیت هیدروکسیله شده
اسیدهای هیدروکسی سینامیک توسط استرهای CoA فعال 

می شوند
O -1- آسیل- گلوکز استرها )متابولیت های غنی از انرژی(

ترکیبات اسپریمیدین آسیله شده

SCP‐like protein (SCPL) genes

Acyl conjugate formation genes

CYP98A3 gene
CYP98A8 gene
CYP98A9 gene

AtTSM1 (cation‐dependent OMT)

CCoAOMT1gene

آنزیم کلیدی بررسی شده در جزئیات مولکولی
دخیل در تجمع سیناپین در بذرها

تجمع سیناپویل مالات در گیاهچه، جایگزینی
 Asp/Glu در موقعیت نزدیک به Ser کاتالیتیک

قادر به اتصال O -1- گلوکز
 Ser–His–Asp اجداد حاوی مثلث کاتالیتیکی

شناسایی شده توسط لاین های ورودی در
سازمان های گیاهی

هیدروکسی سینامیک اسیدهای منتقل شده به 
اسپرمیدین، موتانت های نابود کننده فاقد

محتوای تری آسیل
به کار گرفته شده از مسیرهای دیگر تاسیس شده

به کار گرفته شده و مسئولی برای تغییرات
پشتیبان هایی در استرهای شیکیمیت 4-

کوماریک اسید
آغازگر متابولیسم سیناپیک استر

در طی بلوغ و جوانه زنی بذر عمل می کند
مسیر جدید برای بیوسنتز کشف شد

مجموع مخازن 51 ژن برایSCPL ها، تنها با 
تفاوت های جزئی در فعالیت های کاتالیزوری

مواجه اند
پلی آمین فنیل پروپانوئید ترکیب شده در اندام های 

مختلف از طریق القای جهش
اجداد مسئول برای کوئینیت هیدروکسیله شده

مسیر ژن جدید برای کوئینیت هیدروکسیله شده
پارالوگ ژن  CYP98A8کاد تک شکل1

شبه CCoAOMT1 در لیگنین، مرحله نهایی در 
ترکیب اسپرمیدین آسیل را کاتالیز می کند

نابودی CCoAOMT1 منجر به کاهش شدید
تشکیل آسیل اسپرمیدین شد

1. Monophyletic clade
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جدول 15-۳- فاونوئیدها، آنتوسیانین ها، سیلبن ها. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها و اهمیت و 
کنترل بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گرد آوری شده توسط دِ فیلیپیس. ژن ها ایتالیک هستند.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
)ANS( سنتز آنتوسیانین

گلوکوسیل ترانسفرازهای دو عملکردی خاص

فعالیت 5- هیدروکسیاز از دست می رود
3ˊ ،5ˊ- هیدروکسیاز

)DFR( دی هیدروفاونول ردوکتاز
آسیل ترانسفراز

)AmSA1( اورئوسیدین سنتاز مستقر در واکوئل
کالکون 'O--4 گلوکوزیل ترانسفراز سیتوپاسمی

اکثر آسیل-، گلوکوزیل- و متیل ترانسفرازها
)7RhaT( 17- رهامنوسیل ترانسفراز- O

نوع جدید ۸- مونوهیدروکسیاز2

هیدروکسیاسیون غیر معمول، الگوی متیاسیون یا 
گلیکوسیاسیون

)GlurT( محلول، گلوکورونوسیل ترانسفراز گیاه نابالغ
UGT94B1

C- گلوکوسیل ترانسفراز )CGT( از برنج نارینژنین 
۸- پرنیل ترانسفراز۳ 

OMT 4دیس متیل زانتوهومول -O -'6
مهاجرت اکسیداتیو حلقه آریل

سیتوکروم P450 ایزوفاون سینتاز 
4'- ایزوفاونوئید OMT غیرقابل تشخیص

OMT وابسته به کاتیون در انگور

کل مسیر آنتوسیانین را از طریق )2R-3R(- دی-
 -)2R,3S,4S( هیدروفاونول ها و اکسیداسیون

لئوکوآنتوسیانیدین ها کنترل می کند 
گلیکوسیاسیون هر دو گروه 3- و OH-5 به شکل رنگ 

آبی )دلفینیدین5( را کاتالیز می کند
عدم وجود رنگ طبیعی بنفش را توضیح می دهد

جایگزین کاربردی برای دلفینیدین های آبی اصاح 
کننده هر دوی فاونول ها و آنتوسیانین ها 
بیان بیش تر دلفینیدین را تجمع می دهد 

عدم افزایش در آسیاسیون برای افزایش رنگ
عدم افزایش در آسیاسیون برای افزایش رنگ

کاهش بیان و هم بیانی برای رنگ زرد 
کاهش بیان و هم بیانی برای رنگ زرد

وابسته به هر دوی NADPH و  وFAD به وضوح 
 P450s متفاوت از سیتوکروم

در حلقه-  A و  Bفاونوئید ریشه های حاوی 
فاونوئیدها در طب سنتی استفاده می شود 

گلیکوسیل ترانسفرازها با یک آرژنین در موقعیت 25 
خارج از محفظه اتصال قند UDP حفاظت شده، 

 PSPGمحفظه
C- گلیکولاسیون حلقه A فاونوئید –

آنزیم های غشایی به طور ضعیفی درک شده اند
نارینژنین کالکون اول پرنیله و پس از آن به زانتوهومول6  

متیله می شود
از 2S- لیکوئیریتیژنین7 به ایزوفاونوئید هدایت می شود 

 -O-4' علل تشکیل 5- دئوکسی نارینژنین و پس از آن
متیاسیون برای انشعاب 

1. Monophyletic clade

2. Monohydroxylase

3. Naringenin 8-prenyltransferase

4. 6ˊ-O- desmethylxanthohumol

5. Delfinidin

6. Xanthohumol

7. Liquiritigenin
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کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
UGTs یا CYPs خانواده های بزرگ ژنی مانند

CYP98A8/A9
UGT89C1

OsCGT1gene motif
 TTG/basic helix‐loop‐helix bHLH transcript

factor

MybR2R3‐type transcription factor
Single repeat R3Myb transcription factor

Myb‐like PAP1/2 enhancer
EMSY‐like factor of chromatin

Cation‐dependent OMT (AtTSM1)
AtLEC2 (RE)

HY5 (RE)
AGL15 (RE)

FUS 3 AG
MYB, EGL3, TT8 and bHLH families of RE

استیلبن سنتاز تحت کنترل پروموتر S 35 مورد استفاده 
برای تولید گیاهان خوراکی تراریخته

افزودن OH-4  به 4،7،2‘- تری هیدروکسی-
ایزوفاوانون1 و OH -3  پتروکارپان2  

a6- هیدروکسی ماآکیاین۳ 
همپوشانی، خاصیت نامشخص سوبسترا 

مسئول مراحل آخر در بیوسنتز فاونول
 )CYP98A8/A9( متیاسیون گروه های دی هیدروکسی 
آنتوسیانین ها)UGT89C1( الگوهای متابولیتی همراه با 

ژنتیک معکوس به تفسیر تک جز کمک می کند 

پلی آمین فنیل پروپانوئید مراحل پایانی بیوسنتز در 
بیوسنتز فاونول را ترکیب می کند  

مشابه با UGTs دخیل در تشکیل مونولیگنول4 از طریق 
مجموعه ای از واسط ها 

تنظیم تشکیل فاونوئید 
تنظیم تشکیل آنتوسیانین 

سرکوب تولید آنتوسیانین
 bHLH کاهش ژن ساختاری در دامنه
اصاح هیستون، تعامل، تعمیر هیستون 

مشابه با  CCoAOMT1که مرحله پیرایش نهایی 
تشکیل ترکیب را کاتالیز می کند 

اهداف فاونون β3- هیدروکسیاز 
اهداف استیلCoA  سنتتاز 

اهداف از 4- کوماراتCoA  لیگاز و نارینژنین کالکون 
سنتاز 

به طور مستقیم در تنظیم/ بی نظمی دخیل است
تنظیم انشعاب متابولیک فاونوئیدها 

منجر به سطوح بالای قابل توجه استیلبن ها و ممکن 
است تشویق اثرات مثبت پیشنهادی

ادامه جدول 15-۳- فاونوئیدها، آنتوسیانین ها، سیلبن ها. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها و اهمیت 
و کنترل بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گرد آوری شده توسط دِ فیلیپیس. ژن ها ایتالیک هستند.

1. Trihydroxyisoflavanone 

2. Pterocarpan 

3. 6a-hydroxymaackiain

4. Monolignol 
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5-2-15- فعالیت آنتی اکسیدانی
فاونوئیدها از لحاظ شیمیایی و به دلیل داشتن توانایی در ممانعت قوی از پراکسیداسیون 
 لیپیـد در غشـاهای بیولوژیـک در طـول تنـش اکسـیداتیو بـه خوبـی شـناخته شـده اند.
 مکانیسـم های فعالیت آنتی اکسـیدانی بـرای فاونوئیدها هنوز به طور کامل اثبات نشـده و
 اکنـون نیـز موضـوع بحث هـای علمـی هسـتند. به عنـوان یـک نتیجـه از سـاختار اولیه و

واکنش پذیـری فرعـی گـروه آن ها، ایـن ترکیبات به عنوان پاکسـازهای مؤثـر رادیکال های 
 پراکسـیل1 )پـارک، 2004(، هیدروکسـیل2 )مورنـو و همـکاران، 2007( و سوپراکسـید۳

)مـو و السـون، 2004( در نظـر گرفتـه می شـوند. بـا ایـن حـال، توانایـی فاونوئیدها برای 
تغییر پویایی پراکسیداسـیون با تغییر سـاختار اجتماع لیپید و سـیالیت آن ها در غشـاهای 
بیولوژیکـی بـه طـور کامل بـه عنوان یـک مکانیسـم آنتی اکسـیدانی پذیرفته نشده اسـت. 
بـه منظـور دسـتیابی به درک بهتـر فعالیت هـای آنتی اکسـیدانی فاونوئیدها در غشـاهای 

بیولوژیکـی4، تعییـن محـل دقیـق و نحوه اجتمـاع این ترکیبات مهم اسـت. 
 فعالیت های شـیمیایی فاونوئیدها در فعالیت پاکسـازی رادیکال آزاد به خوبی شناخته
 شده اسـت. پتانسـیل های احیایـی فاونوئیدهـا و اشـکال رادیکالـی بعدی آن ها نسـبت به
 رادیکال های آلکیل پراکسیل و سوپراکسید آن ها کم تر هستند، به این معنی که فاونوئیدها
 توانایـی غیرفعـال کـردن ایـن گونه هـای رادیـکال و جلوگیـری از اثـرات زیـان آور آن هـا
 را دارنـد. خـود فاونوئیدها نیز به اکسیداسـیون حسـاس هسـتند و اگر متابولیسـم سـلول

باعث ایجاد عوامل قوی اکسـید کننده مانند ROS  شـود، در سطوح بالاتر می توانند توسط 
سیسـتم های دفاعـی نابـود شـوند. متابولیسـم مرتبـط بـا ترکیبات غیـر فاونوئید توسـط 
 مجموعـه ای از مراحـل اکسیداسـیون گروه هـای مختلـف )بـه عنـوان مثـال سـولفیدریل5

تبدیـل شـده بـه دی سـولفید6( یا از طریـق واکنش های گروه هـای فرعی می توانـد به طور 
قابـل ماحظه ای ویژگی آنتی اکسـیدانی فاونوئیدهـا را تغییر دهد.

1. Peroxyl

2. Hydroxyl

3. Superoxide

4. Biomembranes

5. Sulphydryl

6. Disulphide
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6-2-15- اهمیت انسانی
 عصاره های سـویا حاوی ایزوفاون ها از جمله ژنیسـتین، دیادزین و گلیسـتین1 هستند

کـه از نظـر سـاختاری بـا ااُسِـتروژن پسـتانداران آنالـوگ می باشـند )آگراوال و شیشـودیا، 
2006( و اثراتـی مشـابه ااُسِـتروژن مانند اتصال مسـتقیم بـه گیرنده های ااُسِـتروژن، مهار 
 آروماتـاز2 و تأثیـر بـر هورمون پیامرسـانی را نشـان می دهنـد )دیکسـون، 2004(. این امر
 به شدت شک برانگیز است که ترکیبات شبه فیتوااُسِتروژن گیاهی به عنوان مواد شیمیایی

دفاعـی علیـه گیاهخـواران عمـل نمـوده و سیسـتم غـدد درون ریـز را مختـل می کننـد. 
نمونه های بسـیاری از ایزوفاون های دارای اثرات مشـابه در مهره داران و پسـتانداران وجود 
دارنـد )روسـو، 2007(. ایزوفاون هـای سـویا شـماری از اثـرات مرتبط با سـامت عمومی 
انسـان شـامل تعدیل تعـداد زیـادی از عملکردهای آنزیمـی مهم، فعالیت آنتی اکسـیدانی، 
افزایـش پاسـخ ایمنـی و مکانیسـم های ضد سـرطان زایی را نشـان می دهند )لیـو، 200۸؛ 
پراسـاد و همـکاران، 2010(. ایزوفاون هـای سـویا همچنیـن ممکـن اسـت حفاظـت و 
فعالیـت نـورون را افزایـش دهند و مشـاهدات اپیدمیولوژیک۳ پیشـین، رابطـۀ مثبتی بین 
مصرف ایزوفاون سـویا و توسـعه سـرطان سـینه نشـان دادند )ژانگ و همکاران، 2014(. 
 مطالعات اپیدمیولوژیک، ارتباطاتی بین مصرف غذاها و یا نوشـیدنی های غنی از فنل و
 بیماری هـای مختلـف ماننـد سـکته مغـزی، بیمـاری قلبـی عروقـی، سـرطان )گیتـس و

همـکاران، 200۹( و اختـالات عصبـی ماننـد زوال عقـل4 و کمبود توجـه )AD( )کندی و 
وایتمـن، 2011( نشـان دادنـد. عملکرد شـناختی5 در سـالمندان بـا چای و انـواع غذاهای 
غنـی از پلی فنـل ماننـد شـکات و شـراب قرمز، البتـه نه با قهوه ارتباط نشـان داده اسـت 
)دیاورس و دیکسـون، 2005؛ فورسـتر و واترهوس، 200۹(. فاونوئیدها از طریق محافظت 
 از نورون هـای آسـیب پذیر، افزایـش عملکـرد عصبـی موجـود و/ یـا تحریـک بازسـازی 

1. Genistein, diadzein and glycetin

2. Aromatase

3. Epidemiological

4. Dementia

5. Cognitive performance
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 عصبی قادر به بهبود حافظه و یادگیری هستند. ترکیبات فاونوئیدی ورود ترکیبات زنوبیوتیک1
بـه مغـز را کنتـرل می کنند )کنـدی و وایتمـن، 2011(. فیتوااُسِـتروژن های فاونوئیدی با 
کاهـش عائم یائسـگی، کاهش پوکی اسـتخوان، بهبود سـطوح کلسـترول خـون و کاهش 
خطـر ابتـا بـه سـرطان و بیماری هـای قلبی عروقـی مرتبط هسـتند )دیکسـون، 2001(. 
فاونوئیدهـا بـه مـدت طولانـی اسـت که بـه عنـوان ترکیبـات دارای خواص ضـد التهابی، 
 ضدآلرژی و حفاظت کبد2 شـناخته شـده اند. همچنین اعتقاد بر این اسـت که ضد لخته۳،

ضد باکتری، ضد قارچ و ضد ویروس هستند. 
 عصاره های فنلی گیاهی از Hypericum perforatum )مخمر آبجو سنت جونز( از زمان
 یونانیان باسـتان در داروها ثبت شـده اند. مخمر آبجو سـنت جونز شـامل طیف گسترده ای
 از اجزای به طور بالقوه زیست فعال از جمله اسید کلروژنیک4 و طیف وسیعی از فاونوئیدها

)کورسـتین5، کورسـیترین6، ایزوکورسـیترین7، روتین۸، هایپروزید۹ و اپیژناین10( است. این 
متابولیت هـا بـه طور سـاختاری و شـیمیایی مرتبـط با مشـتقات فلوروگلوسـینول11 مانند 
 هایپرفلورین12، نافتودیانترون ها1۳ و هایپیریسین14 هستند. اثرات ضد افسردگی و ضد التهابی

1. Xenobiotic                                              ماده شیمیایی که معمولاً برای سازواره های زنده مضر است 

2. Hepatoprotective

3. Antithrombotic

4. Chlorogenic acid

5. Quercetin

6. Quercitrin

7. Isoquercitrin

8. Rutin

9. Hyperoside

10. Epigenanin

11. Phloroglucinol

12. Hyperflorin

13. Naphthodanthrones   

14. Hypericin
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Hypericum perforatum در ابتـدا بـه دلیـل تجمـع نافتودیانتـرون بـود، امـا بـه تازگـی 

بـه میـزان بـالای هایپرفوریـن و طیفـی از دیگـر ترکیبات زیسـت فعال فاونوئیدی اشـاره 
شده اسـت )تالوکـدار، 2012(. در حـال حاضـر پذیرشـی عمومـی در ایـن خصـوص وجود 
دارد کـه عصاره هـای مخمـر آبجو سـنت جونز روی انسـان به طور انـرژی زا عمل می کنند. 
 کورکومین1 یک پلی فنل کورکومینوئید2 )مربوط به آلکالوئیدها( است که مسئول رنگ زرد

ادویـه زردچوبـه هنـدی (.Curcuma longa L) اسـت. کورکومیـن قرن هـا بـرای درمـان 
بسـیاری از بیماری هـای التهابـی در طـب آیـورودا۳ اسـتفاده شده اسـت. گیـاه کورکومین 
یـک اثـر مهارکنندگـی قـوی روی باکتری هـا، قارچ هـا و ویروس هـا دارد، البته در شـرایط 
 آزمایشـگاهی در خصـوص مدل هـای حیوانـی نیز این محدود کنندگی مشـاهده شـد )لو و

همـکاران، 2014(. کورکومیـن مي توانـد تا حـدودي در مقابله با انـواع بیماري هاي عصبي 
 در انسـان ها، از جملـه AD، اسکلروسـیس چندگانـه4، بیمـاري پارکینسـون5، انحطـاط

نورونـي ناشـي از سـن، اسشـیزوفرنیا6 و افسـردگي مؤثر باشـد )کلیفـورد و بـراون، 2006؛ 
گوتـو و همـکاران، 2010(. 

در رژیم هـای غذایـی انسـان، ترکیبـات فنلی متعددی وجـود دارد. تحقیقـات در مورد 
رژیم هـای غذایـی نشـان می دهـد کـه عصاره های تـوت با سـطوح بالایی از آنتوسـیانین ها 
 یـا پلی فنل هـای دیگـر می تواننـد حافظـه ضعیـف و اختالات شـناختی مرتبط با سـن را 
 کاهـش دهنـد. ضمناً ثابت شده اسـت کـه ترکیبات پلی فنـل می توانند از مایـع خون- مغز

عبـور کننـد )بیشـایی و دارویش، 2010(. به طور مشـابه، در افراد سـالم، ترکیبات پیچیده 
 فاونول هـای کاکائـو، افزایش دید پیرامونی و اتسـاع و فعالیت مغـزی در طول انجام وظیفه

از طریـق تصویـر بـرداری رزونانـس مغناطیسـی عملکـردی )MRI( و بهبـود عملکـرد در 

1. Curcumin

2. Curcuminoid polyphenol

۳. طب سنتی هند، مشتمل بر داروهای گیاهی و روغن های مامریم گلی و غیره
4. Multiple sclerosis

5. Parkinsonʼs disease

6. Schizophrenia
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وظایـف شـناختی را موجـب می شـوند. پیشـنهاد شـده امـا اثبات نشده اسـت کـه غذاهای 
غنـی از فاونوئیـد باعث کاهـش بازتولید نـورون و کاهش عملکرد شـناختی غیرطبیعی یا 

ضعیف می شـوند )بوکلنـد و همـکاران، 200۸(. 
اغلـب تحقیقـات مرتبـط بـا سـامت انسـان بـا پلی فنل هـا بـر اثـرات روی سیسـتم 
عصبـی مرکـزی )CNS( و تعـدادی از ترکیباتـی که به طور مسـتقیم بـا انتقال دهنده های 
عصبـی تعامـل دارنـد، متمرکـز می شـوند. طیـف متنـوع و غلظـت ویـژه ای از ترکیبـات 
 فاونوئیـدی در عصاره هـای دارویـی سـنتی موجـود اسـت و بـه همیـن ترتیـب از طریـق 
 اتصال مستقیم به گیرنده های مغزی انواع اثرات ضد درد و ضد اضطراب را اعمال می کنند

)کندی و وایتمن، 2011(. بهبود شـناخت توسـط فاونوئیدها از طریق اتصال گیرنده های 
 آنتاگونیسـتی و در نتیجـه افزایش بیان قندهای کلروژنیک اسـید نشـان داده شده اسـت و
 اثر ضد افسـردگی نیز ممکن اسـت ممانعت از مونوآمین اکسیداز1 را نشان دهد و در نتیجه

سطوح نورآدرنالین در مغز را افزایش دهد )چوی و فریسو، 2010(. 

3-15- آلکالوئیدها
آلکالوئیدها یک گروه متنوع شـیمیایی و سـاختاری از بیش از 14000 ترکیب نیتروژن 
 حلقـه ای هسـتند کـه در بیـش از 25% از گونه هـای گیاهی یافت می شـوند )شـکل 4-15

را ماحظـه کنیـد(. هیـچ طبقه بنـدی واحـدی وجـود نـدارد، امـا اغلـب آلکالوئیدهـا بـر 
اسـاس شـباهت سـاختاری )به عنوان مثـال آلکالوئیدهـای ایندول( یـا پیش ماده های رایج 
)ماننـد بنزیلیسـوکوئنولین2، تروپان۳، پیرولیزیدیـن4 یا آلکالوئیدهای پوریـن5( طبقه بندی 
می شـوند. آلکالوئیدهـای فنلـی دارای فعالیـت عصبـی هسـتند و قـادر بـه حفاظـت از 
نورون هـا در برابـر طیـف وسـیعی از عـدم تعـادل اکسـیداتیو و متابولیـک می باشـند کـه 

1. Monoamine oxidase

2. Benzylisoquinoline

3. Tropane

4. Pyrrolizidine

5. Purine alkaloids
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شـامل حفاظـت از گیرنده هـای دوپامیـن1 می شـود. آلکالوئیدها مسـیرهای پیامرسـانی و 
 هورمونـی متعـددی را فعـال می کننـد که می تواند بر بقای سـلول و فعالیت ضـد التهابی و

آنتی اکسـیدانی تأثیـر گـذارد و قـادر بـه تغییـر بیـان پروتئین هـای خزان یاختـه ای2 و 
باشـد. ضدخزان یاختـه ای۳ 

1-3-15- ساختار شیمیایی و سنتز
O ًو معمولا H ،C ،N آلکالوئیدها یکی از بزرگ ترین گروه های محصولات طبیعی حاوی 

هسـتند. مونوترپن ایندول آلکالوئیدها )MIAs( در درجه اول از تجمع تریپتوفان )از مسـیر 
 شـیکیمیت( و یک جزء ترپنی )اغلب از مسـیر متیل-اریتریتول فسـفات( تولید می شـوند

)شـکل 15-2 را ماحظـه کنیـد(. دخالـت مسـیر موالونـات4 و عمـل استریستوسـیدین 
سـنتازSTR( 5( یـا برخـی دیگـر از آنزیم هـای شـبه STR را نمی تـوان رد کرد.MIA هـا 
،Loganiaceae  ،Apocynaceae ماننـد  گیاهـی  خانواده هـای  در  رایج تـر  طـور   بـه 

Rubiaceae و Nyssaceae یافـت می شـوند. اینـدول آلکالوئیدهـا شـامل ترکیبات زیسـت 

 فعال مانند آمالیسین6 از Rauwolfia serpentina )درمان قلبی و عروقی(، کامپتوتسین7 از
 Catharantus roseus و وینستریسـتین۸ و وینباسـتین۹ از Camptotheca acuminata

)عوامـل ضـد تومـور( هسـتند.Catharanthus roseus  (Apocynaceae) یک گونه کلیدی 
برای مطالعه متابولیسـم MIA اسـت. 

کاربرد داروشناسـی بسـیاری از MIA ها برای پزشـکی و سـامت، دلیل اصلی افزایش 

1. Dopamine

2. Proapoptotic

3. Antiapoptotic

4. Mevalonate

5. Strictosidine synthase

6. Amalicine

7. Camptothecin

8. Vincristine

9. Vinblastine
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 تحقیقات در مورد مسـیر بیوسـنتز آلکالوئیدهاسـت. عرضه طبیعی MIA های زیست فعال
پایـدار بـرای اهـداف دارویی دارای مشـکات زیـادی در تولید مانند دسترسـی محدود در 
 بافت های گیاهان اسـت و این سـاختارهای پیچیده اغلب باعث تغییرات و سـنتز شیمیایی
 قابل قبولی در سطح تجاری نمی شوند. به عنوان مثال، محتوای وینستریستین و وینباستین
 در C.roseus بسـته به شـرایط رشـد در محدوده 0/000۳% تا 0/01% وزن خشک و مقادیر

کامپتوتسین حتی پایین تر هستند )دیویس و همکاران، 2011(. 
درک بهتر متابولیسـم آلکالوئیدها، دسـتکاری مراحل کلیدی در این مسـیر بیوسنتزی 
را ممکن می سـازد و هدف امکان دسـتیابی به سـطوح بالاتر این آلکالوئیدهای نادر اسـت. 
بـا ایـن حـال، بیوسـنتز آلکالوئیدهـا می توانـد پیچیـده و شـامل مراحـل متعـدد آنزیمـی 
مسـتقر در بخش هـای مختلـف سـلولی بوده و بـا بخش هایـی از این مسـیر)های( پیچیده 
کـه در بافت هـا، اندام هـا و سـلول های مختلـف بیان می شـوند مرتبط باشـد )ناسـیمنتو و 

فت- نتـو، 2010(.

2-3-15- رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
 از نظـر اکولوژیکی، آلکالوئیدهـا عمدتاً به عنوان بازدارنده های تغذیه ای عمل می کنند و
 اغلـب بـرای حشـرات و دیگـر گیاهخـواران سـمی هسـتند )لیـو و همـکاران، 200۸(،

در بسـیاری از مـوارد بـا جایگاه هـای مولکولـی در سیسـتم عصبـی برهمکنـش دارنـد. به 
عنـوان مثـال، آلکالوئیدهـای منفـرد از طریق تعدادی از مسـیرها مانند اتصال مسـتقیم به 
گیرنده هـای عصبـی، تداخـل با متابولیسـم نـورون، مهـار کولین اسـتراز1، سـنتز هورمون، 
 عملکرد کانال یونی یا حتی با تقلید از سـاختار شـیمیایی اعصاب درونی خودشان به عنوان

دشـمنان انـواع فرسـتنده های نورونـی عمـل می کنند. تعـدادی از آفات گیاهخـوار به طور 
تخصصـی مقـاوم بـا تحمل یـا جداسـازی آلکالوئیدهـا از گیاهان میزبان سـازگار شـده اند. 
بـه نظـر می رسـد فعالیت هـای بیولوژیکـی متابولیت هایـی که به عنـوان ترکیبـات دفاعی 
گیـاه )سـمی( عمل می کننـد، از همـکاری تکامل گیاهان و گیاهخوران تشـکیل شـده اند. 
آلکالوئیدهـای گیاهـی بـه علـت سـاختار، عملکرد و مـاده شیمیاییشـان برای پسـتانداران 

بسـیار سـمی هسـتند )تیو و همکاران، 2007(. 

1. Cholinesterase
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اثـرات روانشـناختی داروهـای اعتیـادآور آلکالوئیـدی در انسـان ها، مکانیسـم عمـل 
مشـابهی بـا نقش اکولوژیکی آن ها به عنوان سـموم حشـرات دارد و برخـی درجات تحمل 
بـه آلکالوئیدهـا پس از تمـاس مکرر ایجاد می شـود. گروهی از محصـولات طبیعی مهم در 
انسـان ها آلکالوئیدهـای نیکوتینـی، پیریدیـن1 و تروپان2 هسـتند )هرمان و وینـر، 1۹۹۹(. 
سـنتز نیکوتیـن تحقیقات بسـیاری را در زمینه تنظیـم متابولیت هـای آلکالوئید نیکوتینی 
متمرکـز کـرده و بـه عنـوان یـک مسـیر مـدل بـرای مطالعـات متابولیـک ثانویـه گیاهـی 
آلکالوئیدهـا درنظـر گرفتـه می شـود. آلکالوئیدهای نیکوتینی توسـط بسـیاری از گونه های 
 Nicotiana )تنباکو( تولید می شـوند و برای انسـان ها مهم هسـتند، اما ویژگی های فعال و

اعتیـادآور آن هـا عمدتـاً ناشـی از سـمیت نسـبتاً کـم آن ها برای سیسـتم عصبـی مرکزی 
اسـت )شـادل و همکاران، 2007(.

3-3-15- تأثیر بر رشد و نمو گیاهان
آزمون هـای اکوفیزیولوژیکـی زیـادی برای تأیید نقـش آلکالوئیدها در گیاهان وحشـی، 
انجام شده اسـت. آلکالوئیدهای پیریدین مانند نیکوتین در ریشـه ها به وسـیله پوترسـین از 
،) EC 2.1.1.53؛TMP( ۳متیل-ترانسفراز -N آرژنین و/ یا اورنیتین سنتز می شوند. پوترسین 

N- متیاسـیون پوترسـین وابسـته بـه S- آدنوزیل متیونیـن4 را کاتالیـز می کنـد و بـرای 

انجـام ایـن کار یـک متابولیـت اولیـه را بـه یـک مسـیر متابولیکـی ثانویه هدایـت می کند 
)جـدول PMT .)4-15 یـک آنزیـم کلیـدی و محـدود کننـده سـرعت اسـت کـه مراحـل 
شـناخته شـده در مسـیر بیوسـنتز تروپان و آلکالوئیدهای نیکوتینی را کاتالیز می کند. در 
شـیوه های کشـت تنباکـو، مدیریـت رایج بر هورمون اکسـین گیـاه در بیوسـنتز نیکوتین، 
جایـی کـه حـذف مریسـتم های گل و برگ هـای جوان تنباکو معمول اسـت، تأثیر داشـت. 

1. Pyridine

2. Tropane

3. Putrescine N-methyltransferase

4. S-adenosylmetionine
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 بـرش رأسـی )و بنابرایـن کاهـش در محتـوای اکسـین(، غلبه انتهایـی را از بیـن می برد و
رشـد ریشـه و محتـوای نیکوتیـن افزایـش می یابـد. اکسـین سـنتز شـده توسـط بافـت 
مریسـتمی جـوان معمـولاً بـه ریشـه ها منتقـل می شـود )کاپـرس و همـکاران، 2005( و 
ایـن امـر منجـر بـه کاهـش مقـدار انتقال اکسـین بـه ریشـه ها شـده و ژن هـای دخیل در 
 بیوسـنتز نیکوتین را فعال می کند )تانگ و همکاران، 2011(. تحقیقات اخیر نشـان دادند

کـه ایـن تنظیمـات عمدتـاً در سـطح رونویسـی )یعنـی سـطح mRNA( ژن هـای دخیـل 
رخ می دهـد )بـه جـداول 15.4 و 15.5 مراجعـه شـود(. سـایر هورمون هـای گیاهـی نیـز 
بـر تولیـد و تجمـع نیکوتیـن در تنباکو مؤثر شـناخته شـدند )تانـگ و همـکاران، 2011(. 
شـرایط محیطـی و تنـش گیاهـی باعث القای دیگـر متابولیت هـای ثانویه می شـوند و این 
 ترکیبات سـازنده هسـتند. این ترکیبات اسـتخراج شده یا سـازنده به طور مستقیم )تلخی،

سـمیت، خـواص دفـع کنندگـی1، بازدارنده هـای پروتئینـاز( یـا غیرمسـتقیم )پیامرسـانی 
داخلـی و بینابینـی خـاص، پیامرسـانی خاص بافـت، ترکیبـات آنتی اکسـیدانی( بر ترکیب 

طبیعـی و شـیمیایی ترکیبـات ثانویـه اثـر می کنند. 

1. Repellent properties
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جدول 15-4- فینیل پروپن ها و کومارین ها. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها، اهمیت و کنترل 
بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گردآوری شده توسط دِفیلیپس. ژن ها ایتالیک هستند.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
)ESPS( 5-انول-پیروویل شیکیمیت-۳-فسفات سنتاز

کنیفریل الکل استیل ترانفراز
احیای کنیفریل استات

)EGS( 1زنجیره کوتاه اوژنول سینتاز

زیرخانواده خاص متیل ترانسفرازها
CCoAOMT1 پروتئین شبه

سینامیت 4- هیدروکسیاز
)CVOMT( OMT و چاویکول PAL

PAP1 عامل رونویسی

CYP مونو اکسیژناز شبه
 دی اکسیژناز )F6ˊH1( وابسته به 2- اکسوگلوتارات 

ایزومریزاسیون یک آنیون انولات
F6ˊH1 اورتولوگ آنزیم های شبه دی اکسیژناز

CoA- لیگاز غیرمعمول اولیه در مسیر فنیل پروپانوئیدها 
با  پیش ماده خاص

کومارین های ساده می توانند پرنیله شده به شکل 
فورانوکومارین ها2 باشند، تقریباً در تمام گیاهان وجود 

دارند
CCoAOMT1 ژن کد کننده

AP2/ERF, bHLH and MYB (RE)

سطوح مختلف کنترل متابولیکی در نقاط انشعاب انتشار 
ترکیبات فرار

سنتز اورسینول، اوژنول، ایزواوژنول، چاویکول

کنترل رونویسیایی ژن های مسیر شیکیمیت مرکزی
 BAHD تبدیل کنیفریل الکل شبه

احیای وابسته به NADPH بعدی
دهیدروژناز/ ردوکتازهای کاتالیز کننده جایگزینی 

کاهشی زنجیره جانبی پروپنیل
متیاسیون گروه OH -4 فنیل پروپن ها

متیاسیون گروه OH -3 در کافئویل CoA و مسیر 
منجر به فنیل پروپانوئیدهای محلول

بدون وابستگی خوب با تشکیل متابولیت
کنترل بیش تر از طریق پس ترجمه فسفوریاسیون یا 

یوبیکوئیتینیاسیون۳
کنترل اصلی بیان برای آنتوسیانین همچنین منجر به 

افزایش زیادی در فراریت فنیل پروپانوئیدمی شود
مرحله اصلی اورتو- اکسیژناسیون را کاتالیز نمی کند

موقعیت کاتالیز خاص اورتو- اکسیژنیت، ایزومر ترانس 
CoA هیدروکسیله شده از طریق فرولویل -O -6ˊ
در ادامه با لاکتونیزه شدن4 اشکال اسکوپولتین5 بر 

الگوی جایگزین کومارین ها اثر می گذارد
 جایی که در نهایت آگلی کون ها6 می توانند به کومارین های

محلول تغییر یابند برای بررسی مهم هستند
 P450 پس از مجموعه ای از واکنش های کاتالیزی

متعاقب به شکل ترکیبات دفاعی فیتوتوکسیک
از هم پاشیدگی این ژن منجر به احیای کومارین 

اسکوپولتین و نقش فرولویل CoA می شود
بزرگ ترین خانواده متابولیت ثانویه در ارتباط سلولی و 

تنش محیطی را تنظیم می کند
روش بیولوژی سیستم مرتبط با پروتئوم، ترانسکریپتوم و 

پروفایل های متابولیت فرار
شکل گرفته از طریق مسیر فنیل پروپانوئید معمولی 

1. Eugenol synthase

2. Furanocoumarins

3. Ubiquitinylation

4. Lactonization

5. Scopoletin

6. Aglycones
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جدول 15-5- توکوفرول ها، آلکالوئیدها، ترپن ها. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها، اهمیت و 
کنترل بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گردآوری شده توسط دِفیلیپس. ژن ها ایتالیک هستند.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت
)E توکوفرول ها )ویتامین

)HA( هوموجنتیسیک اسید
)PDP( 1فیتیل دی فسفات

)MPBQ( 22- متیل-6-فیتیل-1،4-بنزوکوئینول
)DMPBQ( ۳2،۳-دی متیل-6-فیتیل-1،4-بنزوکوئینول

)PDH( 4پریفینیت دهیدروژناز
)HPPD( 5هیدروکسی فنیل پیرووات اکسیژناز

P450 سیتوکروم
ABCA1 ناقل
PP2A پروتئین
Gene VTE1
Gene VTE4
Gene VTE2
Gene VTE3
Gene VTc1

Cad 2
StSXD1

CYP3A family
Apo B

تمام 4 نوع توکوفرول ها )آلفا-، بتا-، گاما- و دلتا- 
توکوفرول های شناسایی شده به لحاظ شیمیایی(

ترپنوئیدها
IPB ایزومراز

ترکیبات واسط 2c( MEP-متیل- D- اریتریتول-4فسفات(، 
MVA )موالونات(، IPP )ایزوپنتیل دی- فسفات(

GbIPI
RAV1 (AT1G13260)

ATHB1 (AT3G01470)
HMG1 (AT1G76490)

 E2F/DP خانواده
آلکالوئیدها

)str1( 6استریکتوسیدین سینتاز
)tdc( تریپتوفان دکربوکسیاز

)cyp72A1( 7سکولوگانین سینتاز
 Pmt خانواده ژن

آلکالوئید کامالدولیم۸ )سطوح بالا(

واسطه  تجزیه آمینواسیدهای آروماتیک
برخواسته از مسیر متیاسیون فسفات

γ- توکوفرول ها، کاتالیز شده از طریق یک تولیدکننده 
دو مرحله ای توسط دو نوع توکوفرول سیکاز )TC( و 

 y-TMT
γ- توکوفرول ها، کاتالیز شده از طریق یک تولیدکننده 
دو مرحله ای توسط دو نوع توکوفرول سیکاز )TC( و 

y-TMT
اهدافی در انتقال غشایی لیپوپروتئین ها

فسفوریله شدن برای فعالسازی توکوفرول ها

برای توکوفرول سیکاز )TC( کد می شود
برای توکوفرول سیکاز )TC( کد می شود

کمبود آسکوربات، بیان بیش از حد تحمل به خشکی
کمبود گلوتاتیون، بیان بیش از حد تحمل به خشکی

برای پروتئین با فعالیت بالا کد می  شود
برای تنظیم عناصر برای توکوفرول کد می شود

از هم پاشیدگی ژن منجر به کاهش توکوفرول می شود

شامل گروه سر کرومانول متصل به دم فیتیل و تفاوت 
در تعداد و موقعیت های گروه های متیل در حلقه کرومانول

ایزوپنیل دی فسفات برای دی متیل آلیل دی فسفات
سه تا از مهم ترین ترکیبات واسط در سنتز ترپن 

گوسیپول؛ دی متیل دی فسفات )DMAPP( نیز واسط 
مهمی است

ژنی که برای IPB ایزومراز کد می شود
عنصر تنظیمی
عنصر تنظیمی

ژنی برای هیدروکسی متیل گلوتاریل- CoA ردوکتاز 

1. Phytyl diphosphate (PDP)
2. 2-Methyl-6-phytyl-1,4-benzoquinol (MPBQ)
3. 2,3-Dimethyl-6-phytyl-1,4-benzoquinol (DMPBQ)
4. Prephenate dehydrogenase (PDH)
5. Hydroxyphenyl pyruvate oxygenase
6. Strictosidine synthase (str1)
7. Secologanin synthase (cyp72A1)
8. Alkaloid camaldulim
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4-3-15- ژنتیک مولکولی
 گیاهان تنباکو )Nicotiana tabacum( به عنوان مدل هایی در مطالعات ژنتیکی مورد استفاده
 قرار گرفتند و پنج ژن کدگذاری شده Nt PMT4 ،NtPMT3 ،NtPMT2 ،NtPMT1 ،PMT  و
 NtPMT1a، در آنزیمولـوژی1 و تنظیـم مسـیر آلکالوئیـدی شناسـایی و اثبـات شـده اند

)جـداول 15-4، 15-5 را ببینیـد(. در گیاهان، تنظیم مسـیر آلکالوئیدی نیکوتین می تواند 
اختصاصی یک بافت با سـلول باشـد و تنظیمات کاما اختصاصی در خصوص بیان ژن های 
PMT داشته باشند. مطالعات توسط ساچان و همکاران )2010( افزایش بیان PMT همراه 

 با تجمع آلکالوئید در Nicotiana sylvestris بالغ تحت تیمار با اسـید جاسـمونیک )JA( و
یا آنالوگ های آن )آرانگو و همکاران، 201۳( را گزارش کرد.

آسـیب و حـذف بـرگ بـه عنـوان پیـام منتقل شـده )احتمالاً بـه علت سـطوح JA( به 
ریشـه بـرای افزایش بیوسـنتز نیکوتین فرض شـده اند. کنتـرل بیان مسـیر آلکالوئیدی در 
کشـت سـلول های گیاهی کم تر توسـعه یافته اسـت، ولی به طور کلی کشـت سـلول های 
کالـوس تمایـز نیافتـه، آلکالوئیدهای کم تری نسـبت به گیاهـان بالغ یـا ریزتکثیری2 تولید 
می کند. آزمایشـات کشـت سـلول و بافت تنباکو نشـان داده اند که نور نیز تجمع نیکوتین 
را هـم افزایـش داده و هـم سـرکوب می کند )نیوگریـت و همـکاران، 201۳(. در تحقیقات 
کشـت بافـت و سـطح مولکولـی، در مـورد تنظیـم ژن هـای مسـیر PMT، فرآینـد کنترل 
ژن هـای پایین دسـت در ایـن مسـیر کم تـر شـناخته شده اسـت، امـا اخیـراً پروژه هـای 
بـزرگ و روش هـای ژنومیکـس، اطاعـات ژنتیکـی تکمیلی را کشـف کرده انـد. روند انجام 
تحقیقـات بیش تـر  در مـورد ژن هایـی اسـت کـه تولیـد آلکالوئیدهـا را بـا هورمون هـای 
پیامرسـانی یعنـی اثرات اکسـین و اسـید جاسـمونیک، هماهنگ می کننـد. تفکیک بین و 
درون سـلولی بیوسـنتز آلکالوئیدهـا نیازمنـد ناقلیـن متابولیت و یون، چرخش و بیوسـنتز 
کافـی پروتئیـن و دسترسـی بـه پیش مـاده مناسـب اسـت )هوانـگ و همـکاران، 200۸(. 
 تحقیقـات بیوتکنولوژیکی بـا هدف تولید بیش تر ترکیبات آلکالوئیـدی اصلی گیاهی دارای

فعالیت دارویي، تمرکز زیادي بر تحقیقات آلکالوئیدي در صنایع پزشکي و دارویي دارد.

1. Enzymology

2. Micropropagated
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5-3-15- فعالیت آنتی اکسیداتیو
کشـت بافـت گیاهـان تمایـز نیافتـه رشـد یافتـه در بیوراکتـور، یـک منبع مناسـب و 
اقتصـادی بـرای بـه دسـت آوردن متابولیت هـای آلکالوئیـدی سـودمند گیاه را نشـان داد، 
امـا اغلـب بیوسـنتز متفـاوت آلکالوئیدهـا از کاربـرد گسـترده آن هـا جلوگیـری می کنـد 
 )دی فیلیپـس، 2014(. در کشـت بافـت، تنظیـم بـا اسـتفاده از مسـیر بیـان ژنـی خاص و
 تولید آلکالوئید در شرایط مختلف برای تشخیص بیوسنتز آلکالوئیدها در مراحل خاص کالوس

کـه معمـولاً در غربالگـری آزمون بیولوژیکی1 اسـتفاده می شـود، مورد مطالعـه قرار گرفت 
)دی فیلیپـس، 2014(. جـای تعجـب نیسـت کـه نتایـج نشـان داد کـه ROSهـا عوامـل 
پیامرسـانی دخیـل در تعییـن بیـان مسـیر در کالـوس تمایز نیافته هسـتند و تحـت تأثیر 
هـر دو عامـل رشـد و میـزان متابولیسـم ثانویـه قـرار دارنـد )شـای و همـکاران، 2010(. 
سـطوح پایین اکسـیژن )شـوک آنوکسـی2( نیز باعث افزایش تنش اکسـیداتیو در کشت ها 
می شـود و آنتی اکسـیدان ها کاهـش یافته یا از نظـر فضایی باعث کاهش تنش اکسـیداتیو 
 ایجاد شـده در شرایط کشـت تحت تنش موادغذایی می شوند )سواوکا و همکاران، 2005(.

بخـش قابـل توجهـی از آنتی اکسـیدان های گیاهی از جملـه آلکالوئیدها، نقـش کلیدی در 
سـازگاری گیاهـان بـه تنش های زنـده و غیرزنده ایفـا می کنند و مکانیسـم اصلی حفاظت 

در برابـر آسـیب ROS به غشـاها، اندام ها و ماکرومولکول  ها هسـتند. 
تکامـل محصـولات گیاهـی بـه سـمت عملکردهـای خـاص )مثـاً حفاظـت در برابـر 
شـکارچیان، تنـش و سـمیت( اغلـب سـبب گسـترش ویژگی هایـی می شـود کـه رشـد و 
عملکـرد گیاه را بهبود می بخشـد. بـه عنوان مثال، مطالعات متعدد فعالیت آنتی اکسـیدانی 
آلکالوئیدهـا کـه بـه طور غیرمسـتقیم به دفاع در برابـر گیاه خوارها یا آفات ارتباط داشـتند 
را گـزارش کردنـد، امـا در عـوض از طریـق غلبه بر سـایر تنش هـای موجود، بـه طور کلی 

رشـد بهتـر گیاهان را موجب شـدند.

1. Bioassay

2. Anoxic shock
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6-3-15- اهمیت انسانی
نقـش آلکالوئیدها در سـازگاری گیاهان به محیط آن ها، بـا ایجاد تنوعی از مولکول های 
 فعـال و پیچیـده ی شـیمیایی )بـه عنـوان مثـال، آلکالوئیدهـا( ممکن اسـت نشـان دهنده
 منبع اصلی داروهای بالقوه ی جدید باشـد. کاربرد گزارش شـده از آلکالوئیدها برای پزشکی
 به بیش از 5000 سال بر می گردد و آلکالوئیدها اکثر سموم، نئوروتوکسین ها1، روانگردان های
 مرسوم )نظیر آتروپین2، اسکوپولامین۳ و هیپوسیامین4، به ویژه از گیاه Atropa belladonna( و
 داروهای عمومی )مانند نیکوتین، کافئین، متامفتامین5، مدهیدین6، کوکائین و مواد مخدر(

مصـرف شـده توسـط انسـان را فراهـم می کننـد )توپیـل و بیشـایی، 2011(. مثال هـای 
بسـیاری از متابولیت هـای ثانویـه آلکالوئیـدی مـورد اسـتفاده معمـول به عنـوان داروهای 
روانگـردان، داروهـای عمومـی یا توهم زا در انسـان و برای مصرف و سـوء اسـتفاده و اعتیاد 
بـه مـواد، وجـود دارد. بـا توجـه به مشـخصات سـمیت اکثـر آلکالوئیدهـا و سـطوح پایین 
اثربخشـی از لحـاظ فوایـد بر عملکـرد مغز، داروهـای روانگـردان مبتنی بر چنـد آلکالوئید 
برای اسـتفاده در جوامع انسـانی طبیعی سـالم، مناسـب هسـتند. دو مورد بالقوه و شـاید 
اسـتثنا وجـود دارد: کافئیـن که در همه جا توسـط انسـان مصرف می شـود و نیکوتین که 

عامـل فعال تنباکو اسـت. 
 آلکالوئیدها ممکن اسـت بر CNS شـامل سلول های عصبی مغز و نخاع کنترل کننده ی
 بسـیاری از عملکردهـای بدن و رفتار، به عنـوان مثال تنظیم اندام های داخلی، ضربان قلب،
 گردش خون و تنفس، مؤثر باشند. آلکالوئیدها عمدتاً با جایگاه های فعال سروتونین7 در مغز
 تداخل یا رقابت می کنند. آلکالوئیدها دارای اثرات ضد میکروبی )باکتریایی، ویروسی، قارچی( و

1. Neurotoxins

2. Atropine

3. Scopolamine

4. Hyposcyamine

5. Methamphetamine

6. Mephedrine

7. Serotonin
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 اثرات آرام بخشی هستند. بسیاری از آلکالوئیدها به عنوان بیهوش کننده استفاده می شوند و
روی بیماران روانی یا با فشـار خون بالا بدون ایجاد خواب آلودگی، اثرات آرام بخشـی دارند. 
 آلکالوئیدها همچنین می توانند برای درمان روانپزشـکی و تشـنج در انسـان اسـتفاده شوند

)کنـدی و وایتمـن، 2011(. آلکالوئیدهـا یک تیمـار بازدارنده کولین اسـتراز1 جایگزین برای 
 متابولیت هایی مانند گالانتامین2، هیپرزین۳، فیسوستیگمین4 و ریواستیگمین5 ارائه می دهند

که اغلب برای تنظیم مجدد کولینرژیک6 در AD تجویز می شوند.
در انسـان، کافئیـن گسـترده ترین آلکالوئیـد فعـال مـورد اسـتفاده در سراسـر جهان و 
یـک افزودنـی محبـوب بـه محصـولات با اثـرات محرک شـناخته شـده آن اسـت. کافئین 
شـمار زیـادی از تحقیقـات را بـه خـود اختصـاص داده اسـت و در دوزهـای پاییـن، عموماً 
هشـیاری و عملکـرد ذهنـی انسـان در مـورد وظایفـش را افزایـش می دهـد. بـا ایـن حال، 
ممکن اسـت در نتیجه اسـتفاده غیر معمول کافئین توسـط مصرف کنندگان، دشـواری در 
 "تـرک7" آن مشـاهده شـود. کافئیـن در مطالعـات دیگر نیز نشـان داد که حتـی زمانی که 
شـواهدی از »ترک« در افراد وجود نداشـته باشـد، اثرات مشـابهی دارد. در دوزهای بالاتر 
 کافئیـن می تواند به افزایش اضطراب، بی حسـی، بی خوابی، تپـش قلب۸ و اضطراب روانی و

در نهایـت بـه مسـمومیت کافئیـن و در مـوارد شـدیدِ مصرف کافئین بسـیار بـالا به مرگ 
 منجـر شـود )هوانگ و همکاران، 2010(. با توجه به خـواص اعتیادآور نیکوتین و کافئین و

اثـرات پرفشـاری خـون/ عـروق، کاربـرد هـر دو بـه عنـوان پیش ماد ه هـای مناسـب بـرای 
بهبـود عملکـرد مغـز در بزرگسـالان غیـر مسـن سـالم، بعیـد بـه نظر می رسـند.

1. Cholinesterase

2. Galantamine

3. Hyperzine

4. Physostigmine

5. Rivastigmine

6. Cholinergic

7. Withdrawal

8. Tachycardia
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)E 4-15- توکوفرول )ویتامین
 ویتامین E )مشـتقات توکوفرول و توکوترینول1( یک ویتامین ضروری برای انسـان ها و

حیوانـات اسـت و ممکـن اسـت یـک مـاده غذایـی ضـروری نامیـده شـود. بـا ایـن حـال، 
بـه طـور انحصـاری توسـط موجـودات فتوسـنتز کننده سـنتز می شـود )بریجلیوس فلوه و 
همـکاران، 2002(. توکوکرومانول هـا2 مولکول هـای آمفی پاتیک هسـتند و بـه طور معمول 
از دو گـروه توکوفرول و توکوترینول تشـکیل شـده اند. توکوکرومانول هـا و ویتامین E برای 
 E تولیدمثـل در موش هـای مـاده نیـز ضـروری هسـتند. در انسـان ها، کمبـود ویتامیـن
عمدتـاً باعـث اختالات عصبی می شـود، اما مکانیسـم های مولکولی اساسـی اثـر آن هنوز 

کامـاً درک نشـده اند )مـون- بـوش، 2005؛ مون- بـوش و همـکاران، 2007(.

1-4-15- ساختار شیمیایی و سنتز
توکوفرول هـا و توکوترینول هـا در درجـه اشـباع دم انتهایـی آب دوستشـان متفاوتنـد. 
توکوفرول هـا یـک دم کامـاً اشـباع مشـتق شـده از فیتیـل دی فسـفات )PDP( دارنـد و 
)GGDP( توکوترینول ها دارای یک دم غیراشـباع مشتق شده از گرانیل گرانیل-دی فسفات 

هسـتند. آلفا-، بتا-، گاما- و دلتا-توکوکرومانول ها تنها در تعداد و موقعیت گروه های متیل 
روی حلقـه آروماتیـک اختـاف دارند )عباسـی و همکاران، 2007(. حداقـل پنج نوع آنزیم 
 دخیل در بیوسنتز توکوفرول ها یا توکوترینول ها، به استثنای آنزیم های مسیر فرعی سنتز و
 استفاده از دم فیتیل وجود دارد )اسمچوک و همکاران، 200۹() شکل 15-۳ را ماحظه کنید(.
 آنزیم 4- هیدروکسی فنیل پیرووات دی اکسیژنازHPPD( ۳( برای تبدیل p- هیدروکسی فنیل پیروات4

)HPP( به اسید هموجنتیسیک5 )HGA( و هموجنتیسیت پرینیل-ترانسفراز6 )HPT( برای 

1. Tocotrienol

2. Tocochromanols

3. 4-hydroxyphenyl pyruvate dioxygenase

4. P-hydroxyphenylpyruvate

5. Homogentisic acid

6. Prennyltransferases homogentisate
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 پرنیلـه کـردنHGA 1 بـه منظور تولیـد 2- متیـل- 6- فیتیل بنزوکوئینـولMPBQ( 2( یا 
MPBQ 4مورد نیاز است. متیل ترانسفراز )MGGBQ( ۳2- متیل- 6- گرانیل گرانیل بنزوکوئینول 
 برای متیاسیون MPBQ و MGGBQ به ترتیب برای تولید 2،۳- دی متیل- 5- فیتیل- 4،
)DMGGBQ( و 2، ۳- دی متیل-5- گرانیل گرانیل بنزوکوئینول )DMPBQ( 1- بنزوکوئینون 
 مورد نیاز اسـت. توکوفرول سـایکازTC( 5 و گاما- TMT( برای چرخه ای کردنMPBQ 6 و

 DMPBQ بـرای تولیـد دلتـا- و گامـا- توکوفـرول یـا بـرای چرخه ای کـردن MGGBQ و 

 DMGGBQ برای تولید دلتا- و گاما- توکوترینول مورد نیاز است )ساتلر و همکاران، 2004(.

 در نهایت، گاما- توکوفرول-متیل ترانسـفراز برای تبدیل گاما- توکوفرول به آلفا- توکوفرول
مورد نیاز است )سا و همکاران، 2011؛ ریو و همکاران، 2012()جدول 5-15(.

2-4-15- رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
آلفـا توکوفـرول در برگ هـای گیاهـان عالی جزء اصلی ویتامین E اسـت و در پوشـش 
کلروپاسـت و غشـاهای تیاکوئیـدی قـرار دارد، امـا ممکن اسـت در پاسـتوگلوبول های 
 )سـاختارهای کوچک درون کلروپاسـت های متصل به غشاهای تیاکوئیدی( تشکیل شده

از لیپیدها و پروتئین ها نیز وجود داشـته باشـد. توکوفرول ها آنتی اکسـیدان های کارآمدی 
هسـتند و در چندیـن مطالعـه ژنتیکـی، بیوشـیمیایی و فیزیولوژیکی مشـخصه شده اسـت 
 کـه نقـش مهمـی در حفاظـت از دسـتگاه های فتوسـنتزی گیاهـان در برابـر آسـیب های 
 اکسیداتیو بیش از حد ایفا می کنند )کولین و همکاران، 200۸؛ هاوائوکس و همکاران، 2005(.
 مطالعات متعدد انسـانی و حیوانی نشان داده است که فعالیت توکوفرول ها در خردکنندگی
 زنجیره آسـیل چرب می تواند ROSهای مختلف را پاکسـازی یا خنثی کند و از زنجیره های

1. Prenylation

2. 2-methyl-6-phytylbenzcoquinol

3. 2-methyl-6-geranylgeranyl benzoquinol

4. Methyltransferase

5. Tocopherol cyclase

6. Cyclization
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اسـید چـرب اشـباع نشـده از پراکسیداسـیون لیپید محافظت کنـد. عاوه بر ایـن، دخالت 
 توکوفرول هـا در چندیـن مسـیر انتقـال پیـام و تنظیـم رونویسـی کشـف شـد )آزی و

همـکاران، 2004؛ دویانتـی و همـکاران، 2011(. مسـیر اصلـی بیوسـنتز توکوفـرول از دو 
 )HGA( ترکیب از مسـیرهای مختلف متابولیکی اسـتفاده می کند: اسـید هوموجنتیسیک
از مسـیر شـیکیمیت1 سـیتوزولی بـرای سـنتز گـروه سـر و فیتیل دی فسـفات )PDP( از 
مسـیر فسـفات متیل  اریتریتول پاسـتید2 بـرای سـنتز دم در هـر دوی توکوفرول هـا و 

توکوترینول هـا )شـکل 15-۳ را ببینیـد( )دلاپنـا و پوگسـون، 2006(.

3-4-15- اثر بر رشد و نمو در گیاهان
غشـاهای گیاهی دارای تغییرات طبیعی زیادی در مقدار و ترکیب توکوکرومونول و در 
نتیجـه در فعالیت هـای ویتامین E  خود هسـتند. غشـاهای کلروپاسـت تنها حاوی بخش 
کوچکی فسفاتیدیل گلیسـرول۳ و عمدتـاً )حدود ۹0%( شـامل گلیکولیپیدهای مونوگالاکت
 وسیل دی آسیل گلیسـرولMGDG( 4(، دی گالاکتوسیل دی آسیل گلیسـرول5 )DGDG( و

سولفوکوئینووسیل دی آسیل گلیسـرولSQDG( 6( هسـتند. ایـن لیپیدهـای دی آسـیل در 
)DGDG) ( یا دو )درMGDGساختارشان حاوی فسفات نیستند، بلکه به جای آن دارای یک )در 
 باقی مانده گالاکتوز هسـتند. SQDG دارای یک بخش گلوکز سـولفات به عنوان یک گروه
 سـر بـوده و از ایـن رو منفی اسـت. در حالی کـه DGDG و SQDG متشـکل از لیپیدهای
 دو لایه هستند، MGDG خالص بسته به شرایط آزمایشگاهی فازهای مکعبی شش ضلعی

در لیپیدهـا تشـکیل می دهـد )دلاپنـا، 2005( و بـر این اسـاس بیوسـنتز توکوفـرول را از 
طریـق ایـن تغییـرات شـیمیایی تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )کولاکـووا و دلاپنـا، 200۳(. 

1. Shikimate

2. Plastid methylerythritol phosphate pathway

3. Phosphatidylglycerol

4. Monogalactosyldiacyl glycerol

5. Digalactosyldiacyl glycerol

6. Sulfoquinovosyldiacylglycerol
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 بافت هـای فتوسـنتزی حـاوی 10-50 میلی گـرم توکوکرومانـول/ گـرم وزن تـازه، غالبـاً 
 به شـکل آلفاتوکوفرول هسـتند، در حالی که دانه ها محدوده ای از ۳00 تا 2000 میلی گرم

توکوکرومانـول/ گـرم روغـن، بـا یـک ترکیـب جزئـی آلفـا توکوفـرول می باشـند )لـی و 
2010ب(.  همـکاران، 

بـا وجـود محتـوای نسـبتاً کم آلفـا توکوفـرول روغن هـای دانه، هنـوز دانه ها بـه دلیل 
سـطح بـالای روغن هـای گیاهـی مصرفـی بـه عنـوان منبـع اصلی مصـرف ویتامیـن E در 
رژیم هـای غذایـی انسـان می باشـند. تفـاوت در مصـرف ویتامیـن E بـه دلیـل افزایـش 
جـذب آلفـا- توکوفـرول در طـول هضم نیسـت )در انسـان تقریبـاً تمـام توکوکرومانول ها 
بـه طـور مسـاوی جذب می شـوند(، بلکه بـه دلیل حفظ ترجیحـی آلفا- توکوفرول توسـط 
 پروتئیـن انتقالـی آلفـا- توکوفرول کبـدی1 )آلفا- TTP( اسـت که برتـری در اتصال بالا به 
E در فعالیت ویتامین  TTP-آلفـا توکوفرول را نشـان می دهد. اهمیـت اتصال متقابل آلفـا 

هـر توکوکرومانـول منعکـس می شـود و اثرات شـدید اتصال آلفـا- TTP بـه ویتامین E در 
موش مشـاهده شده اسـت )لی و همـکاران، 200۸(.

4-4-15- ژنتیک مولکولی 
،Arabidopsis thaliana ،Synechocystis sp. PCC6803 ژن های کد کننده ی توکوفرول ها در 

Zea mays و چنـد گونـه گیاهـی دیگـر کلـون شـدند که تحقیـق در مورد اهمیـت فعالیت 

 آنزیم های توکوفرول در میزان اثر گذاری بر تولید توکوفرول را تسهیل کرد )جدول 5-15(
)فالـک و همـکاران، 200۳؛ کومـار و همـکاران، 2005(. ژن هـای کدکننـده ی توکوفـرول 
کلـون شـده در Lactuca sativa )کاهـو(، اولین توصیف کننده ی ژن هـای گاما- توکوفرول 
در ژرم پاسـم گیاهـی بودند و گاما- توکوفرول برای حـدود 75% از کل توکوفرول های دانه 
 کاهـو در مقایسـه بـا بیـش از ۹0% آلفـا- توکوفـرول در دانه هـای آفتابگردان گزارش شـد.
 افزایش سـطح گاما- توکوفرول توسـط آلل های رهاسازی شـده در منطقه Tph2 ایجاد شد

)لیو و همکاران، 200۸( که آن ها آنزیم گاما- توکوفرول متیل-ترانسـفراز2 )گاما-TMT( را 

1. Hepatic alphatocopherol transfer protein

2. Gamma-tocopherol methyltransferase
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 کـد می کننـد )لی و همکاران، 200۸ب(. گاما- TMT متیاسـیون دلتا- و گاما- توکوفرول
 را بـه ترتیـب برای تولید بتـا- توکوفرول و آلفا- توکوفرول کاتالیز می کند )شـکل 15-۳ را

ببینیـد( )تانـگ و همـکاران، 2011(. یک جهش در ژن گاما- TMT در آفتابگردان، سـنتز 
 آلفـا- توکوفـرول را مختـل می کنـد و باعـث تجمع گامـا- توکوفرول می شـود. در تجزیه و

تحلیـل دقیـق توالـی ژن گامـا- TMT در آفتابگـردان، گارسـیامورنو و همـکاران )2006( 
دو پارالـوگ1 گامـا- TMT )گامـا-TMT-1  و گامـا- TMT-2( و پنـج هاپلوتایپ2 مختلف 
)هاپلوتایپ هـای 4 و 5 مربـوط بـه پارالوگ هـای 1 و 2( را شناسـایی کردنـد. پارالوگ های 
گامـا- TMT 1 و 2 بـا Tph2 بـا هـم جدا شـده و برای گـروه اتصال LG( ۸( نقشـه اتصال 
آفتابگردان ترسیم شدند. علیرغم جهش در Tph2 و کاهش یا اختال بیان این دو پارالوگ 
TMT -در توالـی گامـا DNA در تولیـد دانه هـای آفتابگـردان، هیچ گونـه پلی مورفیسـم 

یافـت نشـد. ژن Tph2 بـا فنوتیپ هـای گامـا- توکوفـرول بـالا در ارتبـاط بـود کـه نشـان 
می دهـد کـه جهـش Tph2 باید بـا جایگاه گامـا-TMT در ارتبـاط تنگاتنگ باشـد و تنوع 
ژنتیکـی گامـا- توکوفرول متیل ترانسـفراز نیز بـا اعطای افزایـش محتوای آلفـا- توکوفرول 

در دانه هـای سـویا شـناخته شـد )جـدول 15-5 را ببینید(.

5-4-15- فعالیت آنتی اکسیدانی 
 فعالیت هـای آنتی اکسـیدانی توکوفرول هـا به خوبی مشـاهده شده اسـت، ولی مطالعات

انجـام شـده بـر موجـودات زنـده مختلف غیـر گیاهی نشـان می دهد کـه آلفـا- توکوفرول 
نقش  های غیر آنتی اکسـیدانی نیز دارد. این هشـت توکوکرومانول در شـرایط آزمایشـگاهی 
 داراي فعالیت های آنتی اکسیدانی محلول در چربی مشابهی هستند، اما در بدن موجود زنده

فعالیـت ویتامیـن E توکوکرومانول هـای منفـرد با آلفـا- توکوفـرول دارای بالاترین فعالیت 
 ویتامیـن E انسـان بـه وضوح تفاوت داشـت. از آنجا کـه آلفا- توکوفرول یک لیپید غشـایی

اسـت، اثرات مسـتقیم بر خواص فیزیکی غشـاها تقریباً مشـخص هسـتند. آلفا- توکوفرول، 
 مهم ترین آنتی اکسـیدان محلول در چربی اسـت و با عمل از طریق ثبات غشاهای مولکولی

1. Paralogs

2. Haplotypes
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 توسـط محدود کردن تحرک مولکولی اجزای غشـاء تا اندازه ای به عنوان یک آنتی اکسیدان
عمـل می کنـد )هینچـا، 200۸؛ مادریتـچ و همـکاران، 2007(. تحقیقـات بـا اسـتفاده از 
سیسـتم های لیپیدی خالص نشـان داده اسـت کـه آلفا- توکوفرول اثـرات مهمی بر خواص 
 غشـای لیپیـدی ماننـد پویایـی لیپیـد دارد. بـه طور کلـي، اغلب مطالعـات نشـان داده اند

کـه آلفـا- توکوفـرول در دو لایـه ی فسـفولیپیدی، تحـت شـرایط فیزیولوژیکـي سـیالیت 
زنجیره هـاي آسـیل چـرب لیپیـد را در حالـت بلوریـن مایع )کـه حالت غالـب چربي ها در 
غشـاهاي بیولوژیکی اسـت( کاهش مي دهد. از سـوی دیگر، در غشـاهای سـاخته شـده از 
لیپیدهـای غیـر دو لایـه ماننـد فسـفاتیدیل اتانول آمین1، فازهـای سـاختاری غیـر دو لایه 
بـا حضـور آلفـا- توکوفـرول بهبـود می یابند )کولیـن و همـکاران، 200۸؛ دلاپنـا، 2005(. 
در حالـی کـه آلفـا- توکوفـرول در گیاهـان در غشـاهای حـاوی تنها یک قطعـه کوچک از 
فسـفولیپیدها قـرار دارد، تمـام مطالعـات بیوفیزیکـی/ بیوشـیمیایی که تا به امروز منتشـر 
شـده اند روی غشـاهای بـا قطعـه فسـفولیپیدی بـزرگ انجام شـده اند. بـا این حـال، برای 
درک نقـش بیولوژیکـی مهـم آلفـا- توکوفـرول در غشـاهای سـلولی، به نظر می رسـد این 

مطالعـات ارزش محـدودی دارند.

6-4-15- اهمیت انسانی
اعتقاد بر این اسـت که طبیعت آنتی اکسـیدانی ویتامین E برای کمک به جلوگیری از 
 بیماری هایـی ماننـد بیماری هـای قلبی عروقی، سـرطان، التهاب مزمـن و اختالات عصبی
 اسـت. بـا این حـال، آزمایش هـای بالینی اخیر انجام شـده بـرای اثبات ایـن فرضیه، موفق
 بـه تأیید وجود همبسـتگی مثبت نشـده اند. اثرات مفید ویتامین E بـه علت دوزهای بالای
 آن برای برخی از این بیماری ها شرح داده شده است )بریجلیوس- فلوه و همکاران، 2002(،

بـا ایـن حال علل علمـی اطاعات اپیدمیولوژیـک2 متقاعد کننده بوده انـد و مطالعات قبلی 
 آزمایش هـای تصادفـیِ کنتـرل دارونمـا۳ تاکنـون موفق بـه اثبات اثر سـازگاری نشـده اند. 

1. Phosphatidylethanolamine

2. Epidemiological

3. Placebo-controlled
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 در واقع، اطاعات به دست آمده تاکنون برای توصیه بیش از 50% افزایش در مصرف روزانه
 ویتامیـن E در مـواد غذایـی )از 10 تـا 15 میلی گرم در روز( از نظـر هیئت آمریکایی غذا و

تغذیـه ی مربـوط بـه آنتی اکسـیدان های رژیـم غذایی و همچیـن  از نظر کشـورهای عضو 
اتحادیـه اروپـا بـرای افزایـش مصـرف مرجع رژیـم غذایی با بیـش از ۳0 میلی گـرم در روز 
)در حـال حاضـر 15 میلی گـرم در روز( بـه انـدازه کافـی قانع کننده نبوده اسـت )شـائو و 

همکاران، 200۸آ، ب(. 
گروهـی از دانشـمندان اروپایـی، اخیـراً اطاعـات و داده هـای مربـوط بـه عملکـرد و 
متابولیسـم ویتامیـن E از جملـه مکانیسـم جـذب، توزیـع و متابولیسـم اشـکال مختلـف 
 ویتامین E را  بررسی کرده اند )پورفیرووا و همکاران، 2002(. این گروه علمی موافق بودند

در صورتـی کـه فقـط خـواص آنتی اکسـیدانی ویتامین E در نظـر گرفته شـود، وظیفه آن 
دسـت کم گرفته شده اسـت. تحقیقـات بعدی در مـورد این ویتامین ضـروری باید بر آنچه 
 کـه آن را بـرای انسـان ها ضروری می سـازد، چرا بدن به ظاهر اسـتفاده از آلفـا- توکوفرول

را ترجیـح می دهـد، دیگـر اشـکال ویتامیـن E چـه عملکردهایـی دارند و چرا عـدم تعادل 
آلفـا- TTP منجـر بـه کمبـود شـدید ویتامیـن E می شـود، تمرکـز یابنـد. عائـم کمبـود 
 ویتامین E عمدتاً عصبی هسـتند و شـامل واکنش های عمیق زردپی، آتاکسـیای مخچه1،

دیسـارتریا2 و عقب ماندگـی ذهنـی می باشـند. عاوه بـر ایـن، میوپاتی اسـکلتی۳ می تواند 
رخ دهـد و اغلـب رتینیـت پیگمنتـوزا4 مشـاهده می شـود )روزتـو و همـکاران، 2007(. 
نقـش ویتامیـن E و برهمکنـش بیـن اعصـاب و ماهیچه ها هنوز مشـخص نیسـت و نیاز به 

مطالعـات بیش تر اسـت. 
قوی تریـن اسـتدلال در برابر نقش آنتی اکسـیدانی غیـر اختصاصی بـرای توکوفرول ها، 
خاصیـت آلفـا- و گامـا- توکوفـرول در یک فهرسـت رو به رشـد واکنش های بیوشـیمیایی 
وجـود دارد. بـه عنـوان مثـال، اتصـال توکوفـرول و انتقـال پروتئین هـا نشـان دادنـد کـه 

1. Cerebellar ataxia

2. Dysarthria

3. Skeletal myopathy

4. Pigmentosa
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در زمـان تـرک گامـا- توکوفـرول و اسـتروایزومرازهای توکوفرول هـای خوشـه ای1 بـرای 
تخریـب، آلفـا- توکوفـرول انتخـاب می شـود. عـاوه بـر ایـن، احتمالاً گامـا- توکوفـرول با 
تأثیـر بـر وضعیـت فسفریاسـیون توکوفرول هـا بـه طور خـاص بر مسـیرهای پیامرسـانی 
 مختلـف اثـر می گـذارد. همچنین توکوفرول هـا به طور خاص بیـان ژن را تغییر می دهند و

اثـرات مثبتـی روی سـلول های مغـزی دخیـل در تنظیـم حـرکات هماهنگ دارنـد. آن ها 
بـه طـور قابـل توجهـی بـه توسـعه هماهنـگ تنده پرورهـای پیچیـده2 در مـوش کمـک 
می کننـد. بـا توجـه به ایـن عملکردهای ظاهـراً متناوب و پیچیـده بـرای توکوفرول ها، این 
نتیجه گیری اشـتباه اسـت کـه تمـام توکوفرول های بـدون اهمیت فیزیولوژیکـی به عنوان 
ویتامیـن نیـز بی اهمیـت هسـتند، بـه این دلیل کـه آن ها ممکن اسـت نقش های اساسـی 
 دیگری که تاکنون کشـف و اثبات نشـده اند را داشـته باشـند. پتانسـیل توکوفرول ها برای
 مهار سیکلواکسیژناز۳ ممکن است اولین مشاهده ی اهمیت و نقش بسیار رایج آن ها به عنوان

ویتامیـن باشـد و توانایـی موجـودات پسـتاندار بـرای نگهـداری و انتقـال توکوفرول هـا به 
طـور انتخابی بر نقش برجسـته ایـن مولکول ها اشـاره دارد )بورگائود و همـکاران، 2001(.

 )A  5-15- ترپنوئیدها )ویتامین

1-5-15- ساختار شیمیایی و سنتز
 ترپن هـا شـامل بیـش از ۳0000 ترکیـب محلـول در چربـی هسـتند )شـکل 15-4 را

نـگاه کنیـد(. سـاختار آن ها شـامل یک یـا چند واحد ایزوپرن پنج کربنه اسـت که توسـط 
موجودات زنده از طریق دو مسـیر بالقوه سـنتز می شـوند: مسـیر موالونات4 و مسـیر اخیراً 
 کشف شد ی دِاکسی- د- گزیلولوز5 )ووگت، 2010(. ترپنوئیدها با توجه به تعداد واحدهای

ایزوپـرن طبقه بنـدی می شـوند؛ ایزوپرن شـامل یک واحد می باشـد و به عنـوان همی ترپن 

1. Stereoisomers of racemic tocopherols

2. Labyrinth trophoblasts

3. Cyclo- oxygenase

4. Mevalonate pathway

5. Deoxy- d- xylulose pathway
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طبقه بنـدی می شـود، مونوترپن هـا شـامل دو واحـد ایزوپـرن، سسـکوئی ترپن ها1 شـامل 
سـه واحـد، دی ترپن ها شـامل چهـار واحد، تری ترپن ها شـامل شـش واحـد و تتراترپن ها 
دارای هشـت واحـد هسـتند. یکـی از ویژگی های شـیمیایی توزیع ترپنوئیدهـا وجود آن ها 
در ترکیبـات پیچیـده ی دارای نقش هـای اکولوژیکـی چندگانـه، هم افـزا و/ یـا تکمیلی در 
گیاهـان اسـت )کافـر و میلنـر، 200۸(. فعالیـت ترکیبـات مونوترپنوئیدی بـه طور طبیعی 
در مهـار رشـد و نمـو گیاهـان مهم تـر از فعالیـت ترکیبـی مـواد شـیمیایی منفـرد اسـت 

)پرینس و همـکاران، 2010(. 

2-5-15- رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
ترپن هـا طیـف وسـیعی را نشـان می دهنـد کـه از سـمیت و ایجـاد  مـرگ تـا کامـاً 
خوراکـی را شـامل می شـود و ایـن بـه طیـف گسـترده نقش هـای اکولوژیکـی آن هـا در 
گیاهـان مربـوط می شـود کـه شـامل فعالیت های ضـد میکروبـی و خـواص و فعالیت هایی 
اسـت کـه بـه جـذب همزیسـت ها بـرای گرده افشـانی و پراکندگـی بـذر کمـک می کنـد. 
نقش هـای دیگـر آن هـا شـامل ایجـاد پیام هـای شـیمیایی هوابـرد و عطـر، طعـم، بـو و 
 مـزه هسـتند. مونوترپن هـا همچنیـن می تواننـد به عنـوان آللوپات هـای ضـد جوانه زنـی و

فیتوتوکسـیک2 عمـل کننـد )بوهلمـن و گرشـنزون، 200۹(. خـواص عصبـی بسـیاری از 
مونوترپن هـا بـر حشـرات شـامل تعامل بـا سیسـتم هورمونی و مهار کولین اسـتراز اسـت. 
نقش هـای اکولوژیکـی ترپن هـا فراتـر از تکامل گیاه- حشـرات گسـترش یافتـه و اثر آن ها 
شـامل نقش آن ها در بالای زمین و زیر زمین در جذب گونه های شـکارچی برای حمله به 
 گیاهخواران اسـت )چنگ و همکاران، 2007(. ترپن ها ممکن اسـت به عنوان پیام رسـانان

شـیمیایی مؤثـر بـر بیـان ژن هـای دخیـل در مکانیسـم های دفاعـی گیـاه عمـل کننـد یا 
حتـی ممکـن اسـت روی بیـان ژن گیاهـان مجـاور تأثیـر بگذارنـد. ترپن هـا می تواننـد با 
اثـر بـر سـایر گیاهان، خـورده شـدن آن ها توسـط گیاهخواران را تحـت تأثیر قـرار داده و 
تنظیـم کننـد و ممکـن اسـت به کشـاورزان کمـک کنند تا جیره هـای غذایی پسـتانداران 

1. Sesquiterpenes

2. Antigerminative and phytotoxic allelopaths
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نشـخوارکننده در هنـگام مصـرف حیوانـات چـرا کننده از گیاهان سـخت هضم بـه عنوان 
مثـال، درمنـهArtemesia sp.( 1( را تعدیـل کننـد. گیاهـان همچنین طیف گسـترده ای از 
فیتواسـتروئیدها را سـنتز می کننـد کـه از نظـر سـاختاری آنالـوگ هورمون های حشـرات 
هسـتند و بسـیاری از آن هـا بـا چرخه زندگـی و رفتار حشـرات گیاهخـوار از طریق تعویق 
در جویـدن و خـرد کـردن، تعامـل دارنـد )گرشـنزون و دوداروا، 2007(. با ایـن حال، یکی 
از مسـائل پیچیـده ی ترپن هـا این اسـت که برخـی از ترکیبـات ترپنوئیـدی می توانند هم 
بـه عنـوان بازدارنـده و هـم جذب کننـده عمل کننـد )کلینـگ و بوهلمن، 2006(. بسـیار 
بعیـد بـه نظـر می رسـد که مواد شـیمیایی جـذب کننده با داشـتن اثـر منفی بـر عملکرد 
اصلـی سیسـتم عصبـی همزیسـت ها فعالیـت کننـد. بـا ایـن حـال ممکـن اسـت صحیح 
باشـد کـه مهـار کولین اسـتراز و تغییرات بعدی در سیسـتم عصبی ممکن اسـت بـه رفتار 
حشـرات کمـک کنـد؛ بـه این ترتیـب، تغییر رفتـار آن ها در ارتبـاط همزیسـت آن با گیاه 
سـاتع کننـده ی تریپتوفـان یـک مزیـت اسـت )دِکاروالهو و همـکاران، 2006؛ دیکسـون و 

.)2002 همکاران، 

3-5-15- اثر بر رشد و نمو در گیاهان
ترپنوئیدهـای گیـاه پیش ماده هـای مهمـی بـرای عطرهـای فـرار خاص، مواد رشـدی، 
ویتامین هـا، رنگدانه هـا، اسـتروئیدها، رزین هـا و اسـانس های ضـروری هسـتند و وقتی که 
ایـن ترکیبـات در دماهـای بـالا از گیاهـان آزاد می شـوند، به تـودۀ دانه ها کمـک می کنند 
کـه بتواننـد گیاهـان را خنـک کننـد )بایـرس و همـکاران، 2004(. ترپن هـا بـرای طیـف 
وسـیعی از اثـرات مختلـف به صـورت هم افزا بـا یکدیگر برهمکنـش دارنـد. ترپن ها اگرچه 
بـه طـور رایج تـری بـا گیاهان مخروطـی مرتبـط هسـتند، در قلمروهـای گیاهـی دیگر از 
جمله بازدانگان شناسـایی شـده اند. به اسـتثنای ترپن های سـنتز شـده توسـط گیاهان در 
پاسـخ بـه عوامـل گیاه خـواری یـا تنـش، گل هـا نیـز می تواننـد ترپنوئیدها را بـرای جذب 
حشـرات گرده افشـان انتشـار دهنـد. ترپنوئیدهـا همچنیـن بـرای جذب موش هایـی که از 
حشـرات گیاهخـوار تغذیـه می کننـد مفیـد واقع  شـده اند )کاپـرس و همـکاران، 2005(. 

1. Sagebrush
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دو و همـکاران )2010( نشـان دادنـد کـه حشـرات گیاهخـوار می تواننـد آزاد شـدن ترپن 
از گیـاه را تحریـک کننـد و باعـث رهاسـازی مجـدد پیام هـای مختلـف گیاهـی جـاذب 
گونه هـای شـکارچی شـوند. این آزمایشـات شـواهد محکمی بـرای نقش ترپن هـا در دفاع 
از گیـاه فراهـم می کننـد، البتـه نقش هـای احتمالـی برای همـکاری تکاملی بیـن گیاهان، 
کرم هـای ریـز و حشـرات را نیز نشـان می دهنـد. چنگ و همـکاران )2007( نشـان دادند 
کـه بسـیاری از مـواد شـیمیایی فـرار متفـاوت از جملـه بسـیاری از ترپن هـا، از گل هـای 
Arabidopsis منتشـر می شـوند. آن هـا پیشـنهاد کردنـد کـه نقـش ترپن هـا بـه عنـوان 

 جذب کننده هـای حشـرات ناشـناخته اسـت، ترپن هـا ممکـن اسـت در تولید مثـل ایفای 
نقـش داشـته باشـند. ترکیبـات سـاده فـرار ماننـد متیل سالیسـیات1 و متیل بنـزوات2 و 
همچنیـن ترپنوئیدهـای سـاده خـاص گیـاه و فنیـل پروپن هـا۳ در جذابیـت گل دخالـت 

دارنـد )موقاضـی و همـکاران، 2014(.

4-5-15- ژنتیک مولکولی 
مطالعـه ای توسـط یائو و همـکاران )200۸( با اسـتفاده از بیوانفورماتیک برای کمک به 
 تشـخیص مسـیر بیوسـنتز ترپن پس از تجزیه و تحلیل مقایسه ای cDNA جدا شده از یک

 )Camptotheca acuminata( لایـن کالوس کشـت شـده از یـک گیـاه دارویـی خطرنـاک
بومـی چیـن، انجـام شـد. هماننـد بسـیاری از روش های دیگـر مبتنـی بـر بیوانفورماتیک، 
آن هـا بـا اسـتفاده از NCBI )مرکز ملی بـرای اطاعـات بیوتکنولـوژی4( و BLAST )ابزار 
جسـتجوی محلـی سـازگاری محلـی5( بـرای سـاخت روابـط فیلوژنتیکـی6 میـان توالـی 
نوکلئوتیـدی در ایـن گیـاه غنـی از ترپنوئیـد تنظیم شـدند )سـوئوکا و همـکاران، 2005؛ 

تاکشـیتا و همـکاران، 200۹(. 

1. Methyl salicylate

2. Methyl benzoate

3. Phenylpropenes

4. National Center for Biotechnology Information

5. Basic Local Alignment Search Tool

6. Phylogenetic
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 ترپنوئیدهـا در بسـیاری از گیاهـان علفـی و دارویـی تولید می شـوند و اهمیت چندین
 ترپنوئیـد بـه عنـوان مثال آرتمیسـین1 و تاکسـول2 به ترتیب به عنـوان داروهـای مالاریا و

سـرطان بـرای کاربردهـای دارویـی مشـاهده شده اسـت. طبقـات و گروه هـای مختلفـی از 
 ترپنوئیدهـا بـا کاربـرد گیاهی در گیاهان تجمـع می یابند، اما برای مصـرف در رژیم غذایی

نیـز مهـم هسـتند. ترپنوئیدهـای فعـال زیسـتی می تواننـد فعالیت هـای عوامل رونویسـی 
وابسـته بـه لیگانـد۳ بـه ویـژه گیرنده هـای فعـال شـده توسـط پرولیفراتـور پروکسـیزوم 4 
)PPARs( را تعدیـل کننـد )جـدول 15-5 را ببینیـد(. از آنجایی که PPARها حسـگرهای 
چربـی رژیـم غذایـی هسـتند کـه هماهنگـی جـذب انـرژی در رژیـم غذایـی را کنتـرل 
می کننـد، مصـرف روزانه این ترپنوئیدها ممکن اسـت بـرای مدیریت اختـالات متابولیک 
ناشـی از چاقـی ماننـد دیابت نـوع 2، هایپرلیپیدامیـا5، مقاومت به انسـولین و بیماری های 
قلبـی عروقی مفید باشـد. توسـط تعـدادی از نویسـندگان برخـی از موجودات زنـده که از 
نظـر ژنتیکـی تغییـر یافتـه و بـا حداقـل یـک ژن ترپن سـینتاز اصـاح شـده اند را معرفی 

کرده انـد )نیوگریـت و همـکاران، 201۳؛ وانـگ و همـکاران، 200۹(.

5-5-15- فعالیت آنتی اکسیدانی
میتوکندری هـای گیاهـی، متابولیت های اسـترول ماننـد زنجیره جانبـی یوبی کوئینون 
بـه عنـوان مثـال سسـکوئی ترپن ها )C15( را ایجاد می کنند و گلیسـرآلدئید- ۳- فسـفات 
از پاسـتیدها، ترپنوئیدهـای پاسـتیدال6 بـه عنـوان مثـال ایزوپـرن )C5(، مونوترپن هـا 
)C10(، دی ترپن هـا )C20( را تولیـد می کنـد )چـوی و فریسـو، 2010(. شـواهد دیگـری 
 وجـود دارد کـه درجـه ی خاصـی از تعامل بیوشـیمیایی بین مسـیرهای اسـید موالونیک و

1. Artemisinin

2. Taxol

3. Ligand- dependent transcription factors

4. Peroxisome proliferator- activated receptors

5. Hyperlipidaemia

6. Plastidal terpenoids
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 اسـید گلیسـرآلدئید- ۳- فسـفات رخ می دهـد، بدیـن معنـا که بیوسـنتز ترپن هـا به طور
کامـل مسـتقل نیسـت. گیاهـان قـادر بـه سـنتز ترپنوئیدهـا از طریـق ترکیبـی از مسـیر 
بیوسـنتز ترپنوئیـد و دیگر مسـیرهای متابولیک ثانویه هسـتند. عاوه بـر فیتول، الکل های 
دی ترپـن کـه زنجیـره جانبـی کربـن برخـی از مولکول هـای کلروفیـل هسـتند در تولیـد 
انـرژی از نـور در فتوسـنتز دخیلند. فیتول یک ترپنوئید پاسـتیدال می باشـد که از طریق 
مسـیر موالونات سـنتز شده اسـت )گروتولـد، 2006ب(. از آنجـا که تقریباً همـه موجودات 
فتوسـنتز کننـده از کلروفیل هـا اسـتفاده می کنند، بایـد حضور فیتول در گیاهـان از جمله 
سـبزیجات بسـیار سـبز، فـراوان باشـد. کلروفیل ها پـس از مصـرف به طور جزئـی تخریب 
 می شـوند و بخـش فیتـول در حیوانـات آزاد می شـود و در روده کوچـک جذب می شـود و

در کبـد بـه اسـید فیتانیـک1 تبدیـل می شـود. درون گیـاه، ترپنوئیدهـا بـا فعالیت هـای 
حشره کشـی، ضـد خـورده شـدن و ضـد میکروبـی همـراه هسـتند و بـا تنـش محیطـی 
تحریـک می شـوند )هانـگ و همـکاران، 2010(. همچنیـن ترپن هـا طـول عمـر باکتـری

 Candida elegans را بـه طـور قابـل توجهـی افزایـش دادنـد، اگرچـه جالـب توجه اسـت 

کـه ایـن امـر فقـط در مـدت افزایـش دمـا و تنـش اکسـیداتیو مشـاهده شـد )ریبولـی و 
نـورات، 200۳(. ایـن امر نشـان می دهد کـه اثر متابولیک )و شـاید سـایر فرآیندهای مهم 
متابولیـک( و فعالیـت برخـی از ترپن هـا بـه علـت خـواص آنتی اکسـیدانی و افزایـش بیان 
پروتئین هـای مرتبـط بـا تنـش ماننـد هم اکسـیژناز2 اسـت. در واقـع، اغلـب پیـش تیمـار 
سـلول ها بـا غلظت هـای پایین ترپن هـا با افزایش سـطوح آنزیم هم اکسـیژناز همراه اسـت.

6-5-15- اهمیت انسانی
 ترپنوئیدهـا احتمـالاً گسـترده ترین گـروه محصولات طبیعی هسـتند )شـکل 15-4( 
کـه اثـرات دارویـی قابـل توجهی مانند ضدویـروس، ضدباکتـری، ضد مالاریا، ضـد التهاب، 
 مهار سـنتز کلسـترول و فعالیت ضد سـرطانی نشـان می دهند )لووت، 2005(. بسـیاری از
 ترپنوئیدهـا سـمیت قابـل توجهی برای حشـرات نشـان می دهند، اما سـمیت بسـیار کمی

1. Phytanic acid

2. Heme oxygenase
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بـرای پسـتانداران دارنـد )یانـگ و همـکاران، 2012( و ایـن گـروه از مـواد شـیمیایی در 
 تعـدادی از ادویه هـا، طعم دهنده هـا و غذاهـای تشـکیل دهنـده ی اجـزای ضـروری رژیـم

غذایـی انسـان بـه منظور فراهمـی طعم و سـامتی، وجود دارنـد. کاروتنوئیدهـا مثال های 
می کننـد.  تبدیـل   A ویتامیـن  بـه  را  کاروتـن  بتـا-  انسـان  در  کـه  هسـتند  واضحـی 
 فعالیت هـای گـزارش شـده از ترپنوئیدها در ترویج سـامت در چای سـبز )متابولیت اصلی

O -۳- پروآنتوسـیانیدین های اسـتری شـده1، اپیگالوکاتچیـن- گالیـتEGCG ،2( ممکـن 
اسـت از طریـق توانایـی زیسـتی پایین، به ویژه با تغییر سـاختار هسـته توسـط سـولفات، 
متیاسـیون و گلوکوریاسـیون۳ در طول فرآیند، جلوگیری شـود )همینگ و همکاران، 1۹۹5(. 
عصاره هـای بـرگ Ginkgo biloba )حـاوی ترپنوئیدهـا( چندیـن هزار سـال به عنوان 
دارو اسـتفاده شده اسـت و برخـی از رایج تریـن محصـولات گیاهی مورد اسـتفاده در جهان 
هسـتند؛ آن هـا مرتبـاً در بخش هایـی از اروپـا بـه عنـوان درمـان بـرای پیـری و زوال عقل 
تجویز می شـوند )گروزیر و همکاران، Ginkgo biloba .)200۹ شـامل شماری از ترپن های 
 فعـال بیولوژیکـی خـاص؛ بیلوبالایـد4 و گینکگولیدهـایC،B ،A 5 و J و طیـف وسـیعی از 
گلیکوزیدهـای فاونوئیـدی اسـت. Melissa officinalis حاویِ ترپن هـایِ فعال، قرن ها در 
 داروسـازی به عنوان یک داروی روانگردان اسـتفاده شده اسـت. عصاره های به دسـت آمده

از ریشـه های Panax ginseng کـه گسـترده ترین عضـو مصرف شـده از خانواده آرالیاسـه6  
 اسـت، دارای تاریخچـه دارویـی 5000 سـاله و دارای 40 ترکیـب فعال عمده یـا بیش تر از
 تری ترپن هـای خـاص سـاپونین می باشـد کـه به نام جینسنوسـیدها7 شـناخته می شـوند.

از لحـاظ تاریخـی، اسـتفاده از Salvia officinalis و Salvia lavandulifolia )درمنـه( بـه 
عنـوان یـک تقویـت کننـده ادراک و درمانی برای کاهـش عملکرد مغز به یونانیان باسـتان 

1. 3‐O‐esterified proanthocyanidins

2. Epigallocatechin‐gallate

3. Glucorolation

4. Bilobalide

5. Ginkgolides

6. Araliaceae

7. Ginsenosides
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 بـاز می گردد. عصاره های Valeriana officinalis سـابقه ای طولانی در زمینه آرام بخشـی و
ضداضطـراب دارنـد )اوه و لـی، 2004؛ پولـو و بـراوو، 2006؛ ویلرس و کسـلینگ، 2007(، 
دارای خـواص مربـوط بـه طیـف وسـیعی از مونوترپن هـا و سسـکوئی ترپن ها از جملـه 

والپوتریات هـا1 و اسـید والرنیـک مختـص بـه جنس هسـتند.
همچنین ترپن ها، آنتی اکسـیدان، ضد درد )مسـکن(، ضد التهـاب، آرام بخش عضانی، 
 ،)Cannabis و Salvia ،ضـد افسـردگی، روانگـردان )مولکول هـای فعـال در کـرم چـوب
ضـد اضطـراب، تقویـت کننـده و افزایش دهنـده ی حـس هسـتند. ترپن هـا اغلـب درجات 
مختلفـی از سـمیت را دارنـد و بـه عنـوان حشـره کش طبیعـی )ماننـد سـم شـوکران2( و 
آنتی بیوتیـک عمـل می کننـد. اهمیـت ترپن هـا در فعالیـت آنتی بیوتیکی ممکن اسـت به 
دلیـل افزایـش در مقاومت باکتـری در برابر آنتی بیوتیـک رخ داده در میـزان نگران کننده ، 
 مفیـد باشـد. افـزودن ترپن ها به خـوراک دام می تواند جایگزیـن آنتی بیوتیک های معمولی

شـود تـا سـرعت مقاومت بـه آنتی بیوتیـک در باکتری هـا را کند کنـد. روغن هـای گیاهی 
کـه حـاوی ترپن هـا هسـتند، موفقیت هـای مهمی در بـدن موجـودات زنده نشـان داده اند 
کـه مانـع از فعالیـت چندیـن گونـه از باکتری هـا می شـوند. بـه عنـوان مثـال، روغـن 
دارچیـن فعالیـت گسـترده ای در برابـر نژادهـای Pseudomonas aeruginosa نشـان داد 
)پرابوسینیواسـان و همـکاران، 2006(؛ بـا ایـن حـال، ترکیـب ترپن هـا می توانـد بیـن 

گونه هـای گیاهـی و حتـی بیـن ارقـام بـه طـور قابـل توجهـی متفاوت باشـد.
 تعـدادی از گونه هـای میکروبـی دیگـر اثـر بازدارنده بـر ترپن ها نشـان دادنـد. موراتا و

کیـپ اش۳  پوسـت درخـت  از  را  متعـددی  آنتی بیوتیکـی  ترکیبـات   )200۸(  همـکاران 
 )Ekebergia capensis( که در کنیا رشد می کند به دست آوردند و 10 آنتی بیوتیک استخراج شده،

تری ترپـن بودنـد. تعییـن فعالیت هـای دقیـق مولکولـی ایـن تری ترپن هـا می توانـد گامی 
Plasmodium falciparum مهـم در جهـت یافتـن داروهـای جدیدتـر و مؤثرتـر علیـه 
 )مالاریا( باشـد. حساسـیت انگل مالاریا به سمیت ترپن توسط مورالس و همکاران )2002(

1. Valepotriates

2. Hemlock

3. Cape ash
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 )Candida albicans( بررسـی شـد، اما متأسـفانه عصاره های ترپنـی تنها در برابـر مخمـر
اثـرات مهـاری داشـتند. عصاره های گیاهی حاوی ترپن ها، سـمیت زیسـتی  بسـیار بالایی 
 علیه میگوی آب شور )Artemia salina( نشان دادند )داروش و همکاران، 2011؛ مینگ و

همکاران، 2007(.

6-15- لیگنین ها و تانن ها
لیگنیـن  یـک پلیمر پیچیده از الکل های آروماتیک اسـت که به عنـوان مونولیگنول ها1  
شـناخته می شـوند. لیگنیـن بیش تـر از چـوب اسـتخراج می شـود و بخـش جدایی ناپذیـر 
دیواره هـای سـلولی ثانویـه گیاهان و برخی از جلبک ها اسـت. لیگنین یکـی از فراوان ترین 
پلیمرهـای روی زمیـن اسـت و نقـش مهمی در طبیعـت درختان و جنگل هـا ایفا می کند. 
 حـذف لیگنیـن بـرای پردازش بـه کاغذ بسـیار انرژی بر اسـت )آنترولا و لویـس، 2002( و

بـازده تبدیـل زیسـت تـوده لیگنوسـلولزی2 بـه اتانـول عمدتـاً با محتـوای لیگنیـن تعیین 
می شـود )بورجـان و همـکاران، 200۳؛ چن و دیکسـون، 2007(. لیگنیـن همچنین هضم 
علوفـه توسـط حیوانـات چراگـر را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد )جانسـن و نـاپ، 2001(. 
توانایـی تانن هـا بـرای تنظیـم محیـط غذایی خاک بـه طور ضمنـی فرآیندهای بـالا و زیر 
زمیـن را بـه هـم مرتبـط می کنـد، زیرا دسترسـی بـه مـواد غذایی خـاک پایه هایـی برای 
رشـد و نمـو گیـاه ایجـاد می کنـد و ایـن امـر اغلـب بـر رشـد و عملکرد گیـاه مؤثر اسـت. 
 تانن هـای چگالنـده )CT( در گیاهـان می تواننـد سـرعت تجزیـه بسـتر بـرگ )آبـزی و
 خشک زی( را کاهش، ترکیب جوامع خاک هتروتروفیک۳ )و برخی از جوامع آبزی( را تغییر و
 قابلیت دسترسـی به مواد غذایی در اکوسیسـتم های خشک  زی را کاهش  دهند )آیاچامی و
 همـکاران، 201۳؛ باربهیـن و همـکاران، 2006(. روی هـم رفته، اطاعات نشـان می دهند

کـه تانن  هـا ممکن اسـت نقـش تطبیقـی مهمی در تنظیـم پویایی مـواد غذایـی در خاک 
ایفـا کنند.

1. Monolignols

2. Lignocellulosic

3. Heterotrophic
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1-6-15- ساختار شیمیایی و سنتز
لیگنیـن پـس از سـلولز، دومیـن پلیمـر آروماتیک فـراوان طبیعـی در گیاهان اسـت و 
تقریبـاً ۳0 درصـد از کربن آلی به دام افتاده در بیوسـفر را نشـان می دهد )شـکل 15-4 را 
ماحظـه کنیـد(. به طور کلـی لیگنین ها بر اسـاس تعـداد واحدهای مونومـری طبقه بندی 
می شـوند )بهویـن و همـکاران، 200۹(. سـه گروه اصلی در این زمینه شـرح داده شـده اند: 
گوایاسـیل لیگنیـن1 در چوب هـای نـرم2 )نهان دانگان(، گوایاسـیل- سـیرینگل لینگن۳ در 
چوب هـای سـخت )بازدانـگان( و گوایاسـیل سـیرینگیل- p- هیدروکسـی فنیـل لیگنین4  
در علفی هـا )غـات(. لیگنیـن چـوب نـرم یک پلیمر ناهمگن سـه بعدی اسـت کـه در آن 
واحدهـای گوایاسـیل پروپـان مونومـری5 )۹0%( با هـر دو اتصال اتر و کربـن- کربن متصل 
می شـوند. زیرسـاخت های متعددی در اتصالات شـیمیایی لیگنین دخیل هسـتند که گویا 
 گوایاسـیل گلیسـرول- b- آریل اتر6 دارای فراوان ترین پیوند اینترفنیل پروپان7 )%60-40(
 است، پس از آن فنیل کوماران۸ )10%(، دی-بنزودیوکسین۹ )10%(، دی آریل پروپان10 )%5(،

پینوریسینول11 )5%(، بای فنیل12 )5-10%( و دی فنیل-اتر1۳ )5%( قرار دارند. 

1. Guaiacyl lignin

2. Softwoods

3. Guaiacyl- syringyl lignin

4. Guaiacyl- syringyl- p- hydroxyphenyl lignin

5. Monomeric guaiacylpropane units

6. Guaiacylglycerol-b- aryl ether

7. Phenylcoumaran

8. Interphenylpropane

9. Dibenzodioxin 

10. Diarylpropane 

11. Pinoresinol 

12. Biphenyl

13. Diphenyl ether
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 لیگنین چوب های سخت از واحدهای گوایاسیل پروپان1 و سیرینژیل پروپان2 متصل شده
توسـط پیوندهـای مشـابه بـا آنچـه در لینگن مخروطیان می باشـد متشـکل شده اسـت؛ با 
ایـن حـال نسـبت واحد سـیرینژیل بـه واحـد گوایاسـیل )3~1( در میان گونه هـای چوب 
سـخت متفـاوت اسـت. لیگنیـن تک لپه هـا )بـه عنـوان مثـال بامبـو، گنـدم( از واحدهای 
گوایاسـیل پروپـان، سـیرینژیل پروپان و pهیدروکسـی فنیل پروپان تشـکیل می شـود کـه 
بـا اتصـالات مشـابه بـا لیگنین چـوب نـرم، متصل می شـوند. محتـوای لیگنین سـاقه های 
چوبـی در چوب هـای نـرم، چوب هـای سـخت و گراس هـا از 15 تـا ۳6% متغیـر اسـت. 
پلیمرهـای لیگنیـن بـا چندین اتصال C-C مقاوم به اسـید مرتبط هسـتند و تنها بخشـی 
توسـط هیدرولیـز بـه ترکیبـات مونومری تجزیه می شـوند )بولـز و همـکاران، 2006(. این 
مسـاله در تضاد با سـایر پلیمرهای طبیعی مانند پروتئین، سـلولز، همی سـلولز و نشاسـته 
اسـت کـه معمـولاً با کارایـی 100% به واحدهـای مونومـری هیدرولیز می شـوند و لیگنین 
مـاده ای اسـت کـه بـه شـدت بـه تخریـب پاتولوژیـک۳ و طبیعـی مقـاوم اسـت )بـودت و 

 .)2007 همکاران، 
 تانن ها )پروآنتوسـیانیدین ها( پلیمرهای فاونوئیدی پیچیده ای هسـتند و در بسیاری از
 گیاهان نیمکره شمالی تانن های تغلیظ شده از 4 فاوان- 4ols -۳، کاتچین5، اپی کاتچین6،

گالوکاتچیـن7 و اپی گالوکاتچیـن۸ تشـکیل شـده اند. هماننـد تانن هـای قابـل هیدرولیـز، 
تانن هـای تغلیـظ شـده، عوامـل اتصال دهنـده ی قـوی پروتئیـن هسـتند، واکنش پذیری 
رداکـس بالایـی دارنـد و لیگاندهـای خوبـی بـرای ترکیـب بـا بسـیاری از یون هـای فلزی 
می باشـند. بیوسـنتز پروآنتوسـیانیدین از مسـیر فاونوئیـد از 2، ۳ سـیس- یـا ترانـس- 

1. Guaiacylpropane

2. Syringylpropane

3. Pathological

4. Flavan‐3‐ols

5. Catechin 

6. Epicatechin

7. Gallocatechin

8. Epigallocatechin
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فاوانول هـا منشـعب می شـود کـه بـه ترتیـب از آنزیم هـای آنتوسـیانیدین ردوکتـاز و 
 لئوکوآنتوسـیانیدین ردوکتاز1 شـروع می شـوند )کونرادو و همکارن، 200۸(. اپی کاتچین و

کاتچیـن حاصـل می تواننـد بـه کوئینون هـا اکسـید شـوند کـه پلیمریزاسـیون می شـوند. 
بـا ایـن وجود روشـن نیسـت کـه آیـا ایـن پلیمریزاسـیون پیش ماده هـای محلول بـه طور 
 ) Arabidopsis در TT10 آنزیمـی از طریـق یـک نوع لاکاز2 آنزیمی )کد شـده توسـط ژن
 یا به طور غیرآنزیمی انجام می شود )دیکسون و همکاران، 2005؛ پورسل و همکاران، 201۳(.

انتقـال پیش ماده هـای تانـن در سراسـر غشـاء واکوئـل توسـط چندیـن ناقـل دارویی نوع 
Medicago trunculata و )TT12 کـد شـده توسـط جایـگاه( Arabidopsis در MATE 

تسـهیل می شـود )ژائـو و دیکسـون، 200۹(. هماننـد شـکل گیری آنتوسـیانین، رسـوب 
 الیگومرهای پروآنتوسیانیدین در پوشش دانه ی Arabidopsis  از طریق تعامل مجموعه ای

از واکنش های آنزیمی پیچیده و انتقال، تنظیم می شود )گوس، 2000(.

2-6-15-رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
 لیگنیـن در لامای میانی دیواره های سـلولی تراکئیدهای آونـد چوبی، عناصر آوندی و

سـلول های اسـکلرئید۳ بـه سـلولز، همی سـلولز و پکتین متصل می شـود. لیگنیـن به طور 
کوانتومـی بـه همی سـلولز متصـل می شـود و پلی سـاکاریدهای گیاهـی مختلـف را متصل 
می کنـد و بـه دیواره هـای سـلولی مقاومـت مکانیکـی می بخشـد. ایـن امر بـه خصوص در 
 چـوب فشـرده فراوان اسـت، اما در چوب کششـی )نوعـی از چوب واکنش پذیر( بسـیار کم

اسـت. لیگنیـن نقش مهمی در هدایت آب از طریق سـاقه های گیاهـان چوبی ایفا می کند. 
ترکیبات پلی سـاکاریدی دیواره های سـلولی گیاه بسـیار آب دوسـت و نفوذپذیر نسـبت به 
آب هسـتند، در حالی که لیگنین بیش تر آب گریز اسـت، بنابراین پیوند پلی سـاکاریدها از 
طریق لیگنین مانعی برای جذب غیر فعال آب می باشـد )هارتمن، 2007( و باعث می شـود 
 کـه بافـت آونـدی گیاه بـرای هدایت آب کارآمدتر باشـد. لیگنیـن در تمام گیاهـان آوندی

1. Leucoanthocyanidin reductase

2. Laccase

3. Sclereid cells
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 وجـود دارد، البتـه نـه در خزه ها، که از این مسـاله از عملکرد اصلی لیگنیـن )در درجه اول
انتقـال آب(، حمایـت می کنـد. بـا ایـن حـال، لیگنیـن در جلبـک قرمـز موجود اسـت که 
نشـان می دهـد کـه اجـداد مشـترک گیاهـان و جلبـک قرمـز ممکـن اسـت لیگنیـن را 
سـنتز می کردنـد. ایـن امـر نشـان می دهد کـه عملکـرد لیگنین همیشـه سـاختاری بوده 
اسـت، در حالـی کـه جلبک قرمـز Calliarthron از لیگنیـن برای حمایـت از اتصالات بین 
بخش هـای آهکـی شـده1  اسـتفاده می کند )لیـو و همـکاران، 200۸(. احتمـال دیگر این 
اسـت کـه لیگنیـن در جلبـک قرمـز و گیاهـان نتیجـه ای از تکامـل همگـرا و نه بـه دلیل 

منشـأ مشـترک بـرای عملکرد یا سـاختار اسـت. 
تولید جهانی لیگنین حدود 1/1 میلیون تن در سال است و لیگنین در دامنه ای وسیعی 
 از کاربردهای غیر رایج و ویژه اسـتفاده می شـود که در آن ها اشـکال و درجات شـیمیایی و

نه کیفیت مهم هستند )توبیماتسو و همکاران، 201۳(. 
تانن هـای تغلیـظ شـده ترکیباتی هسـتند که بـه پروتئین هـا متصل و ترکیب شـده و 
سـرعت تجزیـه پروتئیـن در شـکم حیوانـات چراکننده را کاهـش می دهنـد. علوفه حاوی 
تانـن بـالا )مثاً شـبدر پاپـر2 و اسـپرس۳( دارای پروتئین فرعی بیش تری هسـتند و زمانی 
کـه توسـط پسـتانداران نشـخوار کننـده چریده شـوند موجب نفخ نمی شـوند. بسـیاری از 
تحقیقـات اولیـه نقـش CT در مقاومت گیاه به علفخواران را بررسـی کردند )هرمان و ویور، 
1۹۹۹( و دانشـمندان همـواره در پـی درک نقش سـازگاری CTs در گیاهـان بودند. اخیراً 
تحقیقـات بـر نقـش CTs در تنظیم پویایی مـواد غذایی خاک تمرکز کرده اسـت که نقش 
 دیگـری بـرای CTs کـه کم تـر مـورد بررسـی قـرار گرفتـه و تأیید شـده را نشـان می دهد

)کـودوکا و همـکاران، 2006(. توانایـی CTs بـرای تنظیـم مـواد غذایـی خـاک، پایه هایی 
بـرای تنـوع گیاهـی، تناسـب و عملکرد را ایجاد می کنـد و اغلب وضعیت مـواد غذایی گیاه 
بـر گیاهخـواران اثـر می گـذارد. در غلظـت، آرایش شـیمیایی و بیـان CTها در میـان انواع 
 بافـت )بـه عنـوان مثـال برگ ها، شـاخه ها، ریشـه ها( نیـز تنـوع رخ می دهـد. مطالعات در 

1. Calcified

2. Birdsfoot trefoil

3. Sanfoin
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Pinus tremuloides نشان داد که تکرارپذیری کلونالH2( 1 یا توارث پذیری گسترده( CTها 

 در بافت شاخه بسیار پایین تر از بافت برگ بود )دونالدسون و همکاران، 2007؛ استیونس و
Pinus angustifolia و Pinus fremontii لینـدروس، 2005(. تفاوت هایی بیـن بافت هـای 

وجـود دارد، زیـرا برگ هـا می تواننـد تـا 5 برابر بیش تر از شـاخه ها CTها داشـته باشـند و 
تخصیـص CTها به ریشـه ها کم تر اسـت )شـای و همـکاران، 2010(.

3-6-15- اثر بر رشد و نمو در گیاهان
لیگنیـن در چرخـه کربـن نقـش مهمـی ایفـا می کنـد و کربـن اتمسـفری را درون 
بافت هـای زنـده گیاهـان سـبز چنـد سـاله چوبـی بـه دام می انـدازد. لیگنین یـک ترکیب 
آهسـته تجزیـه شـونده از پوشـش گیاهـی مـرده اسـت کـه بخـش مهمـی از مـوادی کـه 
در نهایـت هومـوس می شـوند را فراهـم مـی آورد. هومـوس خـاک باعـث افزایـش کارایـی 
فتوسـنتزی جوامـع گیاهـی رشـد یافتـه در یـک محـل می شـود. زمان گـذار نقطـه ای از 
خـاک معدنـی اختـال یافته بـه مراحل مختلـف توالی، لیگنیـن ظرفیت تبـادل کاتیون و 
ظرفیـت نگهداشـتن آب در خـاک را افزایـش می دهـد و بقـای گیاه بین سـیل و خشـکی 
حـاد را بـالا می بـرد )لـی و همـکاران، 200۸؛ شـای و همـکاران، 2010(. چـوب بسـیار 
 لیگنینـی شـده بـا دوام اسـت و بنابراین یک ماده خام مناسـب بـرای کاربردهای مختلف و

یـک سـوخت عالـی اسـت، زیـرا لیگنیـن هنگام سـوزانده شـدن نسـبت بـه سـلولز انرژی 
بیش تـری تولیـد می کنـد. خمیـر چـوب2 بـا عملکـرد بـالای مـورد اسـتفاده بـرای تولید 
روزنامـه حـاوی بیش تریـن مقـدار لیگنیـن موجـود در چـوب اسـت. این لیگنین مسـئول 
زرد شـدن کاغـذ روزنامـه بـا گـذر زمـان اسـت. لیگنین بایـد قبـل از تولید کاغذ سـفید با 

کیفیـت بـالا از خمیـر کاغـذ حذف شـود )چـن و دیکسـون، 2007(.
یونجـه فقط در پوشـش دانـه CT تولید می کند. سـازوکارهای بیوتکنولوژیکی مختلفی 
بـرای تولیـد CTهـا در یونجـه مـورد بررسـی قـرار گرفتـه اسـت و اخیـراً گیاهـان یونجـه 
تراریختـه ای شناسـایی شـدند که حاوی سـطوح بالای CT در برگ ها و سـاقه ها هسـتند. 

1. Clonal

2. Pulp
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مرکـز تحقیقـات لبنیـات ایـالات متحـده آمریـکا1 تخمیـن می زنـد کـه یونجـه بـا تانیـن 
بالاتـر می توانـد هزینـه مکمل هـای پروتئینـی را 60% کاهـش دهد و به طـور قابل توجهی 
 UC باعـث کاهـش تلفـات نیتـروژن در محیـط زیسـت شـود. عـاوه بر ایـن، دانشـمندان
دیویـس2 در حـال بررسـی سـازوکارهایی بـرای تولید یونجه متحمل به خشـکی و شـوری 
هسـتند )وان هولـم و همـکاران، 200۸(. بیـش از نیمی از یونجه های رشـد یافته در آمریکا 
تحـت شـرایط آبیـاری یـا خشـکی تولیـد می شـوند کـه در ایـن مناطـق رطوبـت معمولاً 
عملکـرد را محـدود می کنـد. در حـال حاضر چندین شـرکت بیوتکنولـوژی و UC دیویس 
ترانس ژن هایـی رابررسـی می کننـد کـه تحمل به خشـکی و شـوری را افزایـش می دهند. 
تعـدادی از ایـن نماینـدگان ژنـی در حـال حاضر در یونجه بیان می شـوند. از سـال 2007، 
موسسـه ژنتیـک علوفـهFGI( ۳( در همـکاری بـا مونسـانتو4، چندین گیـاه تراریخت مقاوم 

بـه خشـکی و متحمـل به شـوری حـاوی سـطوح بالاتر تانین هـا را آزمایـش کردند. 
 تانین های تغلیظ شده در سراسر گیاهان متنوع از نظر تکامل نژادی5 در اکوسیستم هایی

از عرض هـای شـمالی تـا گرمسـیری رخ می دهنـد که نشـان دهنده ی تاریـخ تکامل ژرفی 
اسـت. برخـی دیگـر از مطالعـات گیاهـی در محیط هـای مختلف نشـان داده اند کـه تولید

 CTهـا بـه صـورت ژنتیکی در هر دو سـطح رده بنـدی6 بزرگ و کوچک صـورت می گیرد. 

بـه عنـوان مثـال، جالـب توجـه اسـت کـه تانین ها به طـور کلی و بـه طور خـاص CTs در 
گیاهـان چوبـی رایـج هسـتند، اما تقریبـاً به طور کامـل در گونه هـای علفی وجـود ندارند 

)عباسـی و همکاران، 2007(.

1. US Dairy Forage Research Center

2. UC Davis

3. Forage Genetics Institute

4. Monsanto

5. Phylogenetical

6. Taxonomic



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
7۳4

4-6-15- ژنتیک مولکولی 
پیشـرفت سـریع در توالی یابـی و ابزارهای تحلیلـی مربوطه در نهایت منجـر به رویکرد 
بیولـوژی سیسـتم های مـورد نظـر می شـود کـه ممکـن اسـت از چندیـن مـدل گیاهی و 
 گیاهانـی ماننـد Arabidopsis، یونجـه، صنوبر و برنج آغاز شـود )هیگوچی، 200۳؛ واگنر و
 همکاران، 2011(. درک کامل از مسـیر بیوسـنتزی منجر به شاخه های مختلفی از تشکیل

ژنوم هـای  فنیل پروپانوئیـد، پیشـرفت های بسـیاری در سـرعت و هزینـه ی رمزگشـایی 
گیاهـی نشـان داد. در حـال حاضر مسـیر بیوسـنتز لیگنین به خوبی مشـخص شده اسـت 
ایفـا  )جـدول 15-6( و لیگنیـن نقـش مهمـی در رشـد، نمـو و دیـواره سـلولی گیـاه 
می کنـد )کرئوکـس و همـکاران، 200۸؛ دیکسـون و همـکاران، 2005(. ژن هـای دخیـل 
 در بیوسـنتز لیگنیـن عمدتـاً در سـطح رونویسـی تنظیـم می شـوند و عوامـل رونویسـی

MYB63 ،MYB58 و SND1 خـاص لیگنیـن می تواننـد ژن هـا و آنزیم هـای بیوسـنتز 

لیگنیـن را افزایـش دهنـد )جـدول 15-6 را ماحظـه کنید( )شـادل و همـکاران، 2007(. 
خانواده هـای ژنـی Populus بـا تولید فاونوئیدها در ارتباط هسـتند و جریـان متابولیت ها 
بـه سـمت سـاخت لیگنیـن و CT بسـیار وسـیع اسـت و بـا نیـاز بـه انـرژی قابـل توجهی 
بـرای بیوسـنتز فنـول در گیاهـان همـراه اسـت. اگرچـه هنوز هیـچ ژن منفردی به شـدت 
بـه افزایـش بیوسـنتز لیگنین وابسـته نبوده اسـت، هـر دو روش کمی و ژنتیـک مولکولی، 

مکانیسـم های ژنتیکـی خاصـی بـرای تغییـر در لیگنیـن و لیگنان هـا را نشـان داده اند.
پیامدهای بیوشـیمیایی  CTها )به ویژه در .Populus spp( از فرد تا اکوسیسـتم عمدتاً 
توسـط تنظیم کننده هـای رونویسـی R2R3، پروتئین هـای نـوع TT2( MYB(، عوامـل 
TT8( BHLH( و پروتئین هـای تکـرار WD40 )TTG1( تحـت تأثیـر قـرار می گیرنـد کـه 

 ممکـن اسـت به طور هم افزا عمل کنند و توسـط تانین ها تحریک  شـوند )جـدول 7-15(.
بیـان بیـش از حـد ایـن عوامل رونویسـی ممکن اسـت سـبب بهبود ارقـام گیـاه و افزایش 
محتوای پروآنتوسـیانیدین شـود )جـدول 15-7 را ببینید( )ملوای و همـکاران، 200۹(. به 
عنوان مثال، گیاهان تکثیر شـونده ی رشـد یافته در محیط های مشـترک نشـان دادند که 
Pinus angustifolia در ژنوتیپ های CT عوامل ژنتیکی می توانند تا 52% از تغییر در مقدار 
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را توضیـح دهنـد. بیـان CTs بـا اسـتفاده از جایـگاه صفـات کمـیQTL( 1( ترسـیم شـد 
 )استوارت و همکاران، 200۹؛  ویتام و همکاران، 2006(. دو QTL احتمالی شناسایی شدند

کـه بـه دو منطقـه خـاص ژنـوم کـه تولیـد CT از آن جـا آغـاز می شـود مربوط بودنـد. با 
اسـتفاده از 100 کلـون شناسـایی شـده Populus، شناسـایی ژن هـا یـا خانواده هـای ژنی 
خـاص در مسـیرهای شـیکیمیت/ فنیل پروپانوئیـد )اطاعـات بیـان نشـان داد کـه نیمـی 
از ایـن ژن هـا بـا تانیـن مرتبـط بودنـد( در شـرایط اصلـی و القـاء شـده بـا تولیـد تانیـن 

همبسـتگی داشـت )لـی و همـکاران، 2010آ؛ تسـای و همـکاران، 2006(. 
نیـاز بـه توجـه بـه تجزیه علوفـه که در آن مسـائل مهمی مربوط به سـاختار و شـیمی 
گیـاه وجـود دارد اسـت. نیاز به شناسـایی سیسـتم های ژنتیکی کنترل کننده ی بیوسـنتز 
مـواد شـیمیایی خاص )ماننـد لیگنین ها و تانین ها( در گیاهان وجـود دارد. بار دیگر از نظر 
 عملکـردی آزمایـش شـده و ممکـن اسـت اهمیت ایـن ژن ها و شـبکه های تنظیـم کننده

بـر ترکیـب علوفـه و قابلیت هضم ارزیابی شـود. به عنـوان مثال، تحقیق بـر ژن های Sn در 
 Lotus نشـان داد کـه ایـن ژن می توانـد سـطوح CT را تـا 1% از مـاده خشـک تغییر دهد.

 گـروه ژنـیِ مربـوطِ محتملِ دیگر، عوامل رونویسـی نـوع myc در QTL بـرای هضم علوفه
 هسـتند. ژن هـای گـروه myc می تواننـد کنترل قابل توجهـی بر محتوای فنـول و لیگنین

در گراس های علوفه ای و حبوبات داشـته باشـند. اکنون فرصت  شناسـایی و مشخص سازی 
بـرای بررسـی بیـان این ژن هـا در گراس ها و حبوبـات وجـود دارد. با اسـتفاده از اطاعات 
مولکولـی و ایجـاد تحولات اخیـر در ژنومیکس عملکردی، گزینه هـای جدیدی برای بهبود 
کیفیـت محصولات علوفـه ای وجود دارد. در آینده، اصاح جهش و فناوری های مربوطه نیز 
 ممکن اسـت فرصت هـای جدیدی برای تولید محصـولات علوفه ای پربازده تـر، بهبود یافته

از نظر غذایی و با قابلیت هضم بهتر ارائه شود.

1. Quantitative trait loci
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جدول 15-6- مسیر لیگنان و لیگنین. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها و اهمیت و کنترل بیان. 
اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گردآوری شده توسط دِفیلیپس.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت

)CCR( ردوکتاز CoA سینامول
)CAD( سینامول الکل دهیدروژناز

)CoA 4- لیگازها )کوماراتCL خانواده
آنزیم های لیگنان ها و نئولیگنان ها

ژن های پینوریسینول ردوکتاز
P450s سایتوکروم

O- متیل ترانسفراز وابسته به S- آدنوزیل- L- متیونین 
)AdoMet(

فرولیت- 5 هیدروکسیاز )F5H( همچنین 
کنیفریل آلدئید هیدروکسیاز )CAld5H( نامیده 

می شود
CCoAOMT1 وابسته به کاتیون

کافئیک اسید OMT (COMT) مستقل از کاتیون

هیدروکسیل سینامیل ترانسفراز
کافئیل CoA- متیل ترانسفراز
)POD( پراکسیداز معمولی
NAC domain protein 1

CCR1

CCR2

CAD ژن های

f5h )ژن محتمل برای فلروئیک اسید( 
C3H

ZmMYB42 ZmMYB31
مهندسی پیش ماده غیرمعمول OMTs برای عمل به 

عنوان مونولیگنول O-4-متیل ترانسفرازها
سنتز 4- هیدروکسی فنیل )H(-، گوآیاسیل )G(- و 

سیرینژیل )S(- مشتق شده از مونولیگنول ها

کاهش یک گام برای بیوسنتز لیگنین
کاهش دو گام برای بیوسنتز لیگنین

پیش ماده خاص، پیش ماده ای برای مونومر لیگنین
مهم ولی اطاعات در مورد شکل سنتز لاریسیرسینول و 

پینوریسینول محدود 
هیدروکسیاسیون برای مونومر گوآیاسیل/سیرینژیل
مرحله متیاسیون که توزیع و الگوی مونومرهای 

گوآیاسیل و سیرینژیل را تعیین می کند
بحرانی در خواص لیگنین از طریق هدایت تقریباً 
گسترده به تبدیل به تشکیل سیرینژیل-لیگنین

  CoA - 1متیاسیون کافئویل -O-۳ مورد نیاز برای
تشکیل سیناپویل رزیدوز2 و S- لیگنین از مشتقات 

5-هیدروکسی فرولویل ۳

دخیل در سنتز کومارین ها
مواد تنظیم کننده

از هم پاشیدگی ژن موتانت برای کاهش در تشکیل 
لیگنین و افزایش مخزن فرولویل مالات
 ،CCR1 ژنی برای لیگنین احیا شده از
افزایش مخزن سطوح سیناپویل مالات

کلیدی در بیوسنتز آنزیمی مونولیگنول ولی 17 ژن های 
کد کننده بررسی شده تمام اثرات حاشیه ای را دارند

از هم پاشیدگی ژن، تغییرات پلیوتروپیک در بیوسنتز، 
فعال سازی هیدروکسی سینامیک اسیدها و گلوکوزیدها 

را نشان 
می دهد

بیان بیش از حد سینپویل مالات4 
آسیب رساندن اتصال رادیکال اکسیداتیو را نشان می دهد و 

یک روش جدید برای تغییر ترکیب است
کنترل لیگنین در برابر جفت شدن تصادفی و نسبت ها 

را نشان 
می دهد؛ بررسی از طریق موتانت های نابود شده

1. Caffeoyl‐CoA

2. Caffeoyl‐CoA

3. 5-hydroxyferuloyl

4. Synepoyl malate
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جدول 15-7- پروآنتوسیانیدین ها و تانین ها. آنزیم ها و ژن های توصیف شده در بررسی ها، اهمیت و کنترل 
بیان. اطاعات اصاح شده از وگت )2010( و گرد آوری توسط دِفیلیپس.

کنترل/ بیان/ اهمیتآنزیم/ ژن/ متابولیت

آنتوسیانین ردوکتاز
لئوکوآنتوسیانیدین ردوکتاز

آنزیم نوع لاکاز 
MATE ناقلین نوع

R2R3 تنظیم کننده های رونویسی
MYB نوع )TT2( عوامل پروتئینی

bHLH عوامل)TT8( عوامل
 WD40 تکرار شونده )TTG1( عوامل پروتئین های
تانین های قابل هیدرولیز، مشابه با گالویل- گلوکز 

استرها و الاجی تانین ها )گروه OH آروماتیک(
گالیک اسید مشتق شده از مسیر شیکیمیت
تشکیل گالیک اسید از طریق فنیل آلانین

گالیک اسید اغلب از طریق دهیدروژناسیون 5- دی-
هیدروشیکیمیت تشکیل می شود

P450 مونواکسیژناز خاص سایتوکروم
2- اکسوگلوتارات وابسته به دی اکسیژناز

 TT10  ژن
O-۳- پروآنتوسیانیدین های استری شده، به عنوان مثال 

اپی گالوکاتچین گالات )EGCG( در چای سبز
تانین های قابل هیدرولیز، مشابه گالویل- گلوکز استرها 

و الاجی تانین ها

پروآنتوسیانیدین در مسیر جانبی را وارد می کند
پروآنتوسیانیدین مسیر جانبی را جایگزین می کند

کاتچین/اپی کاتچین را به پلیمر کوئینین اکسید می کند
پیش ماده ها سرتاسر غشای واکوئل را تسهیل می کند
تجزیه اولیگومر پروآنتوسیانیدین را تنظیم می کند
تنظیم هم افزا از طریق این عامل فوق بیان شونده
تنظیم هم افزا از طریق این عامل فوق بیان شونده
تنظیم هم افزا از طریق این عامل فوق بیان شونده

پروتئین ها و آنزیم ها را به طور متقاطع پیوند و رسوب 
می دهند و آن ها را ترکیبات دفاعی جالب توجهی 

می سازد
اطاعات قابل توجه کمی در مورد آن وجود دارد
جلوگیری شدن به دلیل عدم وجود سینامیک 

هیدروکسی شده
با این حال یک گام دهیدراتاسیون از طریق 

پروتوکاتچین اسید و مونواکسیژناسیون بعدی محتمل 
است

اثبات نشده و می تواند این مسیر را حذف کند
اثبات نشده و می تواند این مسیر را حذف کند

آنزیم های نوع لاکاز را کد می کند
ترکیب اصلی بهبود دهنده سامت مطرح شده است و به 

دلیل سوفاناسیون1، متیاسیون مقادیر کمی دارد
به دلیل اتصال اکسیداتیو گروه های گالویل مجاور تمایل 

قوی به پاکسازی رادیکال های آزاد نشان می دهد

1. Suflanation 
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5-6-15- فعالیت آنتی اکسیدانی
سـلول ها بـرای مقابلـه بـا عـدم تعـادل رداکـس و سـمیت زدایی ROS، مجموعـه ای 
از پروتئین هـا و متابولیت هـای ثانویـه ای را بیـان می کننـد کـه بـرای مقابلـه بـا تنش هـا 
مـورد اسـتفاده قـرار می گیرنـد. یافته هـا در .Populus spp نشـان داد کـه لیگنان هـا و

 CTهـا اثـرات مثبتـی روی واکنش هـای آنتی اکسـیدانی در اکوسیسـتم های جنگل هـا 

و رودخانه هـا دارنـد. بـا ایـن حـال، بسـیاری از مسـائل بایـد بـه جـای علـم اکوسیسـتم 
 Pinus angustifolia در ایـن چارچـوب کاربـردی گسـترده قـرار گیرنـد. در ژنوتیپ هـای
ممکـن اسـت سـطوح CTهـا افزایـش یابـد کـه بـا مقادیـر کـم معدنـی شـدن N خالص، 
 عملکـرد کـم بـالای زمیـن )AG( و تولیـد ریشـه های با کیفیت بـالا ارتباط دارد )فیشـر و
 همـکاران، 2006؛ لووجوسـکی، 2007(. تغییـر در لیگنیـن و CTs می توانـد بـر تناسـب و

عملکـرد گیاهـان منفـرد اثـر گـذارد، البته ایـن شـواهد بیش تر حکایـت شده اسـت. برای 
مثـال، شـواهد خوبـی وجـود دارد کـه CTهـای بـالا )و لیگنیـن( باعـث مقاومـت در برابر 
گیاهخـواران می شـوند کـه بر بقـای گیاهان دارای غلظت هـای بالای تانین هـا و لیگنین ها 
تأثیـر می گـذارد، هرچنـد کـه نتایج مختلـف هسـتند )رالـف و همـکاران، 200۸؛ ویتام و 
 همـکاران، 2006(. از دیـدگاه گیاه- خاک، پیامدهای CT آشـکارتر اسـت و نشـان می دهد

که جوامع میکروبی خاک در سرتاسـر شـیب های محیط به سـطوح CT پاسـخ می دهند، 
در حالی که مقادیر آزادسـازی و آبشـویی مواد غذایی کاهش می یابد و در نهایت منجر به 
حفـظ نیتروژن خاک می شـود. واکنش های آنتی اکسـیدانی در ایـن فرآیندهای متابولیکی 
پیچیـده بـر تناسـب گیاه مؤثـر اسـت و احتمالاً توسـط مکانیسـم های بازخـوردی کنترل 
می شـود. واضح اسـت که تاش های زیادی برای تحقیق در زمینه مکانیسـم های بازخورد 
 آنتی اکسـیدانی در تناسـب گیـاه لازم اسـت )فرانکلیـن و همـکاران، 200۹(. بـا این حال،

موفقیت در این تاش ها بر درک مکانیسم های تکاملی تأثیرات وسیعی خواهد داشت.

6-6-15- اهمیت انسانی
لیگنین ها سـمی نیسـتند و مسـیرهای مختلف صنعتـی بالقوه ی جذابی بـرای تولید و 
اسـتفاده کارآمدتر دارند و لیگنین ها به طور گسـترده ای در مواد پلیمری، فیبرهای کربن، 
سـوخت ها، سـاختمان و کشـاورزی اسـتفاده می شـود. لیگنین هـا برخی مزایای سـامتی 
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یعنـی ضـد التهابـی، ضـد سـرطان زایی، ضـد میکروبـی، پروبیوتیـک1 و آنتی اکسـیدانی را 
نشـان داده انـد. در روده انسـان، برخـی از لیگنان های گیاهی توسـط باکتری هـای روده ای 
 .)2004 پروایـز،  200۸؛  )اورالـو،  می شـوند  متابولیـزه  انترولاکتـون۳  و  انترودیـول2  بـه 
لیگنان هایـی کـه می تواننـد متابولیـزه شـوند عبارتند از: پینورسـینول4، لاریسیرسـینول5، 
 سکویسولاریسیرسـینول6، ماتایرسـینول7، هیدروکسـی ماتارسـینول۸، سیرینگارسینول۹ و

بـه  هسـتند،  گیاهـی  فیتواسـتروژن های11  از  مهمـی  دسـته ی  لیگنان هـا  سـزامین10. 
 عنـوان مثـال مواد شـیمیایی شـبه اسـتروژن کـه بـر سیسـتم تولیدمثلی عمـل می کنند.
 دسته های دیگر فیتواستروژن  ها عبارتند از ایزوفاون ها و کومستان ها12 )مسیانو و همکاران، 200۹(.

لیگنان هـای گیاهـی بخـش جدایی ناپذیـر فیبـر رژیـم غذایی هسـتند و بنابرایـن غذاهای 
غنـی از فیبـر منبـع خوبـی از لیگنان ها هسـتند. دانـه کتان و دانه کنجد نسـبت به سـایر 
 موادغذایی حاوی مقادیر بالاتری از لیگنان ها هسـتند. پیش ماده اصلی لیگنان یافت شـده

در بـذر کتان سکویسولاریسیرسـینول دی گلوکوزید اسـت. سـایر منابـع لیگنان ها عبارتند 
از غـات )چـاودار، گنـدم، یـولاف و جـو، چـاودار ثروتمندتریـن منبـع می باشـد(، سـویا، 
سـبزیجات خانـواده چلیپاییـان1۳ ماننـد کلـم بروکلـی و کلـم و برخـی از میوه هـا بـه ویژه 

1. Probiotic

2. Enterodiol

3. Enterolactone

4. Pinoresinol 

5. Lariciresino 

6. Secoisolariciresinol

7. Matairesinol

8. Hydroxymatairesinol

9. Syringaresinol

10. Sesamin

11. Phyto- oestrogens

12. Isoflavones and coumestans

13. Cruciferous
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زردآلـو و توت فرنگـی. سکویسولاریسیرسـینول و ماتایرسـینول اولیـن لیگنان هـای گیاهی 
شناسـایی شـده در غذاهـا بودنـد، اما پینورسـینول و لاریسیرسـینول1 بیش تـر در مصرف 
کل رژیـم غذایـی مشـارکت می کننـد. به طـور معمول لاریسیرسـینول و پینورسـینول در 
 حدود 75% در مصرف کل لیگنان مشـارکت دارند، در حالی که سکویسولاریسیرسـینول و
 ماتایرسـینول تنهـا در حـدود 25% مشـارکت می کننـد. این توزیع ممکن اسـت تغییر یابد
 چون سهم سیرینگارسینول و هیدروکسی ماتارسینول به اندازه کافی در غذاها اندازه گیری

نشده است )اسمیت و همکاران، 2004(. 
منابع و مقادیر لیگنان ها در هر 100 گرم وزن تازه شامل: 

دانه کتان ۳00000 میکروگرم )0/۳ گرم(؛  _
دانه کنجد 2۹000 میکروگرم )2۹ میلی گرم(؛  _
سبزیجات برنجی 1۸5-2۳21 میکروگرم؛  _
غات 7 تا 764 میکروگرم؛  _
انگور قرمز ۹1 میکروگرم )فورستر و واترهوس، 200۹(. _

لیگنان هـا در سیسـتم دفـاع گیاهی نقش آنتی اکسـیدانی دارند، اما مهم تـر از همه، در 
 مدل های تحقیقاتی بیماری های انسـانی فعالیت ضدالتهابی و ضدسـرطانی نشـان داده اند.

برخـی از مطالعـات همه گیرشناسـی2 نشـان داده انـد کـه قـرار گرفتـن در معـرض لیگنان 
خطـر ابتـا بـه سـرطان سـینه را پاییـن مـی آورد. مطالعـات تجربـی تأییـد کرده انـد کـه 
انترولاکتـون یـا متابولیـت روده ای بسـیاری از لیگنان هـا در رژیـم غذایـی در مدل هـای 
آزمایشـی سـرطان سـینه دارای فعالیت ضدسـرطان زایی اسـت )پریرا و همکاران، 2012(. 
لیگنان هـا بـه عنـوان پاکسـازهای رادیکال هـای آزاد عمـل می کننـد و این فعالیت سـبب 
اسـتفاده از آن هـا بـرای فرمولاسـیون های آرایشـی ماننـد کاربردهـای موضعـی و کمـک 
بالقـوه آن هـا در سـوزش چشـم و پوسـت در شـرایط اقلیمـی محلـی می شـود. سـوزش 
چشـم و پوسـت نشـان می دهـد کـه لیگنان هـای مـورد مطالعـه مضـر نبودنـد و ظرفیـت 
آنتی اکسـیدانی بـالای لیگنان هـا همـراه بـا ایمنی آن هـا در هنگام اسـتفاده بر چشـم ها و 

1. Lariciresinol

2. Epidemiological
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 پوسـت، دیدگاه هـای جدیـدی در اسـتفاده ی بالقوه آن هـا در داروهای آرایشـی و موضعی 
باز می کند. 

تانین هـا توسـط تمـام گیاهـان بـه میـزان زیاد یا کـم تولید می شـوند و مقاومـت گیاه 
در برابـر بیماری هـا را بهبـود می بخشـند. تانین هـا پلی فنول هایـی هسـتند که تنـد و تلخ 
 بـوده و آن هـا در بسـیاری از گیاهـان ماننـد چـای سـبز، فلفـل دلمـه ای، انـار، توت هـا و
 آجیل هـا دیده می شـوند )پورسـل و همـکاران، 201۳(. تانین ها به فعالیت هـای ضد درد و

ضـد التهابی کمـک می کنند و همچنین باعث بهبودی زخم ها و غشـاهای مخاطی ملتهب 
 می شـوند. در حرفه ی پزشـکی شروع به بررسی اسـتفاده از تانین ها در بیماری های انسانی

شده اسـت و تانین هـا خـواص بالقـوه ضدباکتـری، ضد ویروسـی و ضـد انگلی نشـان دادند 
)لیانـدرو و همـکاران، 2012(. و در آینـده تحقیقـات بیش تری در مورد پتانسـیل آرایشـی 

تانین هـا و ایـن کـه چگونـه تانین ها بر مشـکات پوسـتی مؤثرند مشـاهده خواهد شـد. 
شـبیه بـه پروآنتوسـیانیدین ها )تانین هـای غیـر قابـل هیدرولیـز(، تانین هـای قابـل 
هیدرولیـز تمایـل شـدیدی بـه پاکسـازی رادیکال هـا دارند. آن ها بـه دلیل وجـود چندین 
گـروه هیدروکسـیل آروماتیـک، در غلظت های بالا پروتئین ها و آنزیم هـا را به طور متقاطع 
پیونـد و رسـوب می دهنـد و آن هـا را ترکیبـات دفاعـی میکروبی جالب توجهی می سـازند 
)باربهیـن و همـکاران، 2006؛ گـوس، 2000(. اطاعـات قابـل توجه کمی درباره بیوسـنتز 
 اسـید گالیک1 موجود اسـت که نشـان دهنده سـاختار اصلی هسـته در بیوسـنتز تانن های
 پیچیده است. مطالعات 13CNMR نشان داده اند که اسید گالیک از مسیر اسید شیکیمیک

مشـتق می شـود. بـه عنـوان یـک نتیجـه، تشـکیل اسـید گالیـک می توانـد از طریـق 
 فنیل آلانین و مشـتقات هیدروکسـیله شده ی اسید سینامیک ممانعت شود. شواهد آنزیمی
 برای وجود یک سـیتوکروم P450 مونواکسـیژناز2 خاص یا یک 2- اکسـوگلوتارات۳ وابسـته

بـه دی اکسـیژناز4، همـان طـور کـه در شـکل گیری کوماریـن نشـان داده شده اسـت، بـه 

1. Gallic acid

2. Cytochrome P450 mono-oxygenase

3. 2-oxoglutarate

4. Dioxygenase
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حـل ایـن احتمـالات کمـک می کنـد )ووگـت، 2010(. واضـح اسـت کـه انجـام تحقیقات 
بیش تـری در رابطـه بـا تانین هـای قابل هیدرولیـز نیاز اسـت، اگرچه مطالعـات آنزیمی به 
دلیـل خـواص تعلیقـی هـر دوی پیش ماده و محصـول پروتئین، دشـوار به نظر می رسـند. 
اسـید فرولیـک1 یـک اسـید هیدروکسی سـینامیک و پیش مـاده ای بـرای ترکیبـات 
 آروماتیک تانین و لیگنین اسـت. در پردازش غذا، ذرت شـیرین سـطح بالایی اسید فرولیک
 آزاد می کند. ترکیبات اسـید فرولیک به عنوان استرول اسـترهای2 گیاهی عمل می کنند و

بـه طـور طبیعی در روغن سـبوس برنج به عنوان یک روغن پخـت و پز محبوب در چندین 
کشـور آسـیایی یافـت می شـوند )نیگـوگ و همـکاران، 2004(. گلوکوزیـد اسـید فرولیک 
 را می تـوان در نان هـای حـاوی بـذر کتـان و چـاودار یافت )هرنانـدز و همـکاران، 2007(.

اسید فرولیک در بذور قهوه، سیب، کنگرفرنگی۳، بادام زمینی و پرتقال و همچنین در بذرهای 
)(Eleocharis dulcis) گیاهان کوملینید4 )مانند برنج، گندم، جو، آناناس و شاه بلوط چینی 

یافت می شـود )همینگ و همکاران، 1۹۹5(. بالاترین غلظت شناسـایی شـده از گلوکوزید 
 اسـید فرولیـک در دانه هـای کتان )4/1+ 0/2 گرم بر کیلوگرم( یافت شده اسـت )بیسـائو و

همـکاران، 2007(. اسـید فرولیک یک آنتی اکسـیدان اسـت کـه تجمـع رادیکال های آزاد 
را کاهـش می دهـد، رادیکال های آزاد آسـیب به DNA، سـرطان و تسـریع پیری سـلول ها 
را موجـب می شـوند )کفلـی و همـکاران، 200۳(. مطالعـات حیوانـی نشـان می دهـد کـه 
اسـید فرولیـک ممکـن اسـت فعالیـت ضـد تومـوری مسـتقیمی بر سـرطان سـینه و کبد 
داشـته باشـد. اسـید فرولیک ممکن است روی سـلول های سـرطانی اثرات پروآپوپتوتیک5  
داشـته باشـد کـه منجـر بـه تخریب آن هـا می شـود. این امـر ممکـن اسـت در جلوگیری 
از سـرطان های ناشـی از قـرار گرفتـن در معـرض ترکیبـات سـرطان زا ماننـد بنزوپیرن6 و 

1. Ferulic acid

2. Sterol esters

3. Artichoke

4. Commelinid plants

5. Proapoptotic effects

6. Benzopyrene
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4- نیتروکوئینولیـن- 1- اکسـید1 مؤثـر باشـد. اسـید فرولیـک افـزوده شـده بـه داروهای 
موضعـی از طریـق اسـید آسـکوربیک و ویتامیـنE، تنش اکسـیداتیو و تشـکیل دیمرهای 
تیمیـن2 در پوسـت را کاهش می دهـد )مولینکس و همـکاران، 2007(. برخی از تحقیقات 
نشـان می دهنـد کـه مکمل هـای خوراکی اسـید فرولیـک می تواننـد از تولیـد مانین۳ در 
پوسـت جلوگیری کنند و سـفیدی پوسـت را بهبود بخشـند. اسـید فرولیک پیش ماده ای 
بـرای وانیلیـن4 اسـت و در برخی از گیاهان بسـیار فراوان اسـت و از نظر تجـاری به عنوان 
پیش مـاده ای در سـاخت طعـم وانیلیـن مصنوعـی کـه اغلـب بـه عنـوان جایگزینـی برای 

وانیـل طبیعـی کاربرد دارد اسـتفاده می شـود.

7-15- پروتئین ها )ترکیب شده(
 پروتئین هـا مولکول هـای فعـال زیسـتی )ماکرومولکول ها( شـامل یک یا چنـد زنجیره

اسـیدآمینه ای هسـتند. پروتئین ها کارکردهای بسـیاری از جمله واکنش های کاتالیزوری، 
کمـک بـه تکثیـر DNA، پاسـخ بـه محرک هـا و هورمون هـا را در موجـودات زنـده انجـام 
 می دهنـد و بـه عنوان مولکول های انتقـال دهنده عمل می کنند. پروتئین هـا در توالی های

اسـیدآمینه ای کـه عمدتاً توسـط توالی هـای نوکلئوتیدی ژن ها تعیین می شـوند با یکدیگر 
متفاوت انـد. بـه طـور سـاختاری، پروتئین هـا معمولاً بـه سـاختارهای دو یا سـه بعدی که 
فعالیت هـای بیولوژیکـی آن هـا را تعییـن می کنـد تاخوردگـی پیـدا می کننـد )اسـوین و 
همـکاران، 2004(. بـر خـاف حیوانـات و انسـان ها، گیاهـان بـا مصـرف موجـودات زنـده 
دیگـر، اسـیدهای آمینـه دریافـت نمی کننـد. بنابراین، تمـام 20 اسـیدآمینه مـورد نیاز یا 
بیش تـر بایـد توسـط گیـاه سـنتز شـوند. در سیسـتم های بیولوژیکـی، پروتئین هـا دارای 
طـول عمـر محدودی هسـتند و باید مسـتقیماً از mRNA ترجمه شـوند تا رشـد و تکامل 

گیاهـان و حیوانـات ادامـه یابـد )دهیرانوپاتانا و همـکاران، 201۳(.

1. 4‐nitroquinoline‐1‐oxide

2. Thymine dimers

3. Melanin

4. Vanillin
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1-7-15- ساختار شیمیایی و سنتز
یـک زنجیـره خطـی باقی مانـده ی اسـید آمینـه، پلی پپتید نامیـده می شـود. اصطاح 
پروتئیـن بـه طـور کلی برای شناسـایی یـک مولکول پیچیده تـر در یک ترکیب با سـاختار 
پایـدار اسـتفاده می شـود، در حالـی که به طـور کلی پپتید بـرای یک الیگومر اسـیدآمینه 
کوتـاه حفاظـت شده اسـت و اغلـب دارای ثبات نیسـت. با این حـال، مرز بیـن دو اصطاح 
 بـه خوبـی تعریف نشده اسـت و معمولاً در نزدیکی یک مولکول حاوی 20-۳0 اسـید آمینه

قـرار دارد. باقی مانده هـای اسـیدآمینه های منفـرد پیوندهـای پپتیـدی دارند. کـد ژنتیکی 
20 اسـیدآمینه اسـتاندارد را مشـخص می کنـد، امـا در برخـی از گیاهان اسـیدهای آمینه 
اضافـی از جملـه سلنوسیسـتین1 و سـلنومتیونین2 وجـود دارنـد )د فیلیپیـس، 2010(. 
بافاصلـه پـس از انجـام یـا حتـی در طـول سـنتز پروتئیـن، پروتئین هـا ممکـن اسـت به 
 صـورت شـیمیایی با تغییرات پـس از ترجمه تغییـر یابند که خواص فیزیکی، شـیمیایی و

عملکـرد آن هـا را تغییـر می دهـد. پروتئین هـا ممکـن اسـت دارای گروه هـای جانبـی 
غیرپپتیدی متفاوتی باشـند که به پروتئین های متصل شـده۳ معروف هسـتند. پروتئین ها 
همچنیـن می تواننـد بـرای دسـتیابی بـه عملکـرد بهتر بـه هم متصل شـوند و ایـن عمدتاً 
از طریـق تجمـع و اتصـال آن هـا به دسـت می آیـد تـا بتواننـد مجموعه هـای پایدارتری را 
تشـکیل دهنـد. برخـاف مواد شـیمیایی گیاهـی سـاده تر، پروتئین ها برای سـنتز نیازمند 
منابـع گیاهـی و انـرژی بیش تـری هسـتند، در نتیجه بسـیاری از پروتئین ها پـس از تأثیر 
تنـش، عوامـل بیمـاری زا یـا آفـات بر گیاهـان در مقادیـر محدودی سـنتز می شـوند )اوبر، 
2005(. بـا ایـن حـال، هنگامـی کـه فعال می شـوند، پروتئین هـای دفاعی به طـور مؤثری 

قارچ هـا، باکتری هـا، نماتدهـا و حشـرات را متوقـف می کنند )پـارک، 2004(.

1. Selenocysteine

2. Selenomethionine

3. Conjugated proteins
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2-7-15- رخداد در گیاهان و اثرات سلولی
پروتئین هـا فقـط بـرای مـدت زمـان معینـی وجـود دارنـد و پـس از آن بـه وسـیله 
متابولیسـم سـلولی و تغییـر و تبدیـل پروتئیـن، تجزیـه می شـوند. طـول عمـر پروتئیـن 
می توانـد چنـد ثانیـه یا چند سـال باشـد کـه در سـلول های پسـتانداران به طور متوسـط 
در حـدود 2-1 روز و در گیاهـان کم تـر اسـت. پروتئین هـای غیـر طبیعـی و یـا تانخـورده 
بـه سـرعت تخریـب می شـوند، زیـرا آن هـا هـدف بهتـری بـرای تخریـب بـوده و ناپایـدار 
هسـتند )یانـگ و همـکاران، 2012(. اکثر پروتئین ها آنزیم هایی هسـتند کـه واکنش های 
بیوشـیمیایی را کاتالیـز می کننـد و بـرای متابولیسـم هایی )بـورچ و همـان، 200۹( مانند 
پیامرسـانی سـلولی، پاسـخ به تنش، متابولیسـم سـلولی و تقسیم سـلولی ضروری هستند. 
بسـیاری از گیاهـان و دانه هـا شـامل پروتئین هایـی هسـتند کـه بـه طـور خـاص عوامـل 
 بیمـاری زا، آفـات و ترکیبـات سـمی را از بیـن می برند و ایـن پروتئین ها عمومـاً کوچک و

غنی از اسیدآمینه سیستئین هستند )دی فیلیپس، 2010(. در هر دوی گیاهان و حیوانات، 
 سـطح کلسـیم آزاد سـیتوزولی معمـولاً در سـطح کم تـر از میکرومـولار باقـی می مانـد و

سـطح کلسـیم بـه عنوان اهـداف داخلی عمـل می کند. افزایـش طولانی مدت کلسـیم در 
 سلول های گیاهی منجر به اتصال Ca به پروتئین های تنظیم کننده درون سلولی می شود و
)CaM( 1انـواع مختلفـی از فرآیندهـای متابولیکی و سـلولی را آغـاز می کند. کالمودولیـن 
 یک پروتئین مهم گیرنده Ca اسـت که فعالیت و عملکرد طیف گسـترده ای از پروتئین های
 اتصال یافته به CaM (CaMBP) شامل آنزیم های متابولیکی، عوامل رونویسی، کانال های یونی،

پروتئین هـای کینـاز/ فسـفاتاز، پروتئین هـای غشـایی و سـاختاری را تنظیـم می کنـد 
)پائولـی و همـکاران، 2004؛ یاموموتـو و همـکاران، 2007(.

3-7-15- اثر بر رشد و نمو در گیاهان
پروتئین حدود نیمی از وزن خشـک یک سـلول باکتریایی معمولی را تشـکیل می دهد، 
 در حالـی کـه ایـن مقـدار در سـایر ماکرومولکول هایـی ماننـد DNA و RNA بـه ترتیـب

فقـط ۳ و 20% اسـت. در گیاهـان، ایـن درصـد وزن خشـک کم تـر اسـت، امـا همچنیـن 

1. Calmodulin
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 پروتئین ها مهم ترین ماده متابولیتی در ماده خشـک هسـتند. مجموعه ی پروتئین هایی که
در یک سلول خاص یا نوعی سلول بیان می شوند، به عنوان پروتئوم آن شناخته می شود.

یکـی از خصوصیـات پروتئین هـا کـه به آن هـا اجازه می دهـد که مجموعـه متنوعی از 
کارکردها را داشـته باشـند، توانایی آن ها در اتصال محکم به مولکول های دیگر و تغییرات 
شـیمیایی جزئـی ماننـد اضافه کردن یک گروه متیـل منفرد به یک محل اتصال اسـت که 
 برخـی از مواقـع می توانـد باعث از بین بردن اتصال اختصاصی شـود )دهایسـیلیر، 2006(.

برهمکنش هـای پروتئین- پروتئین نیز فعالیت آنزیمی را تنظیم کرده، متابولیسـم سـلولی 
را کنتـرل می کننـد و مجموعه هـای پروتئینـی بـزرگ را بـه منظـور انجـام واکنش هـای 
مؤثرتـر فراهـم می کننـد. برهمکنش هـای پروتئیـن- پروتئیـن یکـی از فرآیندهـای مهـم 
هسـتند کـه امکان تشـکیل شـبکه های پیامرسـانی پیچیـده را فراهم می کنند )اسـچوچ و 
 همـکاران، 2006( و برهمکنش هـای بین پروتئین ها بسـته به پیوندهـای بین پروتئین ها و

گروه هـای جانبـی آن هـا می تواننـد برگشـت پذیر باشـند. تحقیـق روی اثـرات متقابل بین 
پروتئین هـا کلیـد شـناخت جنبه هـای مهـم عملکـرد سـلولی و در نهایـت خـواص تعیین 

کننده ی  متابولیسـم سـلول اسـت )ولچن و گونزالـس، 2006(. 
گیاهـان بـه دلیـل مقـدار زیـاد کربوهیـدرات سـاختاری )سـلولز( کـه شـامل اکثریت 
گیـاه می شـود، حـاوی مقادیـر کمـی پروتئیـن هسـتند. بسـیاری از پروتئین هـای انتقالی 
لیگانـد1 بـه بیومولکول هـای کوچـک اتصـال می یابنـد و آن هـا را بـه مکان هـای دیگـر در 
بافت هـا و اندام هـا منتقـل می کننـد. ایـن پروتئین هـا بایـد پیوسـتگی بالایی بـا لیگاندها 
داشـته باشـند، امـا همچنیـن بایـد لیگانـد را در زمـان انتشـار در بافت هـای هـدف آزاد 
کننـد. گیرنده هـا و هورمون هـا، پروتئین هـای اتصالـی بسـیار خاصـی هسـتند کـه عمدتاً 
از طریـق تغییـر نفوذپذیـری غشـاء سـلولی بـه مولکول هـای کوچـک و یون هـا می توانند 
بـه عنـوان پروتئین هـای انتقالـی لیگانـد نیـز عمـل کننـد. غشـاء ها دارای یـک هسـته ی  
آبگریـز2 هسـتند کـه مولکول های قطبـی یا بـاردار نمی توانند از طریق آن منتشـر شـوند. 
پروتئین هـای غشـایی حـاوی کانال هـای داخلی هسـتند که بـه برخـی از مولکول ها اجازه 

1. Ligand transport proteins

2. Hydrophobic
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می دهـد به سـلول ها وارد و در آن ها انباشـته شـوند. بسـیاری از پروتئین هـای کانال یونی 
بـرای انتخـاب یـک یـون خاص اختصـاص یافته اند؛ بـه عنوان مثـال، کانال های پتاسـیم و 

سـدیم اغلـب  بـرای یکـی از ایـن دو یـون در نظر گرفته می شـوند.

4-7-15- ژنتیک مولکولی
 تغییـرات اساسـی در توالـی ژن می توانـد سـاختار اولیـه یـک پروتئین را تغییـر دهد و
 سـپس ممکن اسـت منجر به تغییر در سـاختار ثانویه و شکل سوم آن شود. به عنوان مثال،
 گیاهـان مقـاوم به علف کش گایفوسـیت دارای آنزیم گیاهی 5- انول پیروویل شـیکیمیت-
 ۳- فسـفات سـنتتازEPSPS( 1( بـا یـک توالـی آمینـواس یـدی کمـی متفـاوت هسـتند.

ایـن بـه علـت یـک جهش سـاده ی ایجاد شـده در DNA این ژن اسـت. گایفوسـیت یک 
 مهارکننده قوی EPSPS اسـت که یک آنزیم مهم در مسـیر شـیکیمیت بوده که عاوه بر

سـه اسـیدآمینه مـورد نیـاز در سـنتز پروتئیـن، بسـیاری از محصـولات آروماتیـک ماننـد 
لیگنیـن، آلکالوئیـد، فاونوئیدهـا، اسـید بنزوئیـک و هورمون هـای گیاهـی را نیـز تولیـد 
می کنـد. علف کـش گایفوسـیت یکـی از موفق تریـن علف کش هـای تولید شده اسـت که 
بـه سـادگی از سـنتز فنیل آلانیـن، تیروزیـن و تریپتوفـان جلوگیـری می کنـد. اطاعـات 
 گـزارش شـده نشـان می دهد که تـا 20 درصد از کربن تثبیت شـده در فتوسـنتز از طریق
 مسـیر اسید شیکیمیک مورد اسـتفاده قرار می گیرد )گرواورد، 2006آ(. ژن جهش یافته ی
 کـد کننـده ی آنزیمی که مقاومت گیاه به گایفوسـیت را به وجود مـی آورد از یک باکتری

خاکزی حاصل می شـود. تغییر در توالی اسـیدآمینه مانع از اتصال گایفوسـیت می شـود، 
در حالـی کـه EPSPS مقـاوم بـه طـور معمـول بـا کاتالیـزوری آمینواسـید ایـن امـکان را 
فراهـم می سـازد. بنابرایـن، گیاهـان دارای EPSPS باکتریایـی می تواننـد بـا علف کـش 
گلیفوسـیت محلولپاشـی شـوند، گیاهـان حـاوی آنزیـم مقـاوم هسـتند و ایـن گیاهـان به 

تولیـد اسـیدآمینه های ضـروری بـرای رشـد و نمـو ادامـه می دهند. 
پروتئومیکـس ابـزار مهمـی برای شناسـایی پروتئین هـای مهم در فرآیندهای سـلولی، 
شـامل آنزیم هـا، پروتئین هـای ناقـل و تنظیم کننـده اسـت. برنامه های کاربـردی اغلب به 

1. 5‐enolpyruvylshikimate‐3‐phosphate synthase (EPSPS)
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پروتئـوم عملکـردی مرتبـط هسـتند، بـه عنـوان مثـال تغییرات پـس از ترجمـه، تعامات 
پروتئین- پروتئین، افزایش بیان و کاهش بیان پروتئین ها. تحقیقات پروتئومیکس در سطح 
سـلول ها، بافت ها، کلروپاسـت، میتوکندری، هسـته و غشـای پاسـمایی انجام شـده اند. 
روش هـای پروتئومیکـس بـه ابزار قدرتمندی برای افزایش کشـف مسـیرهای بیوسـنتزی، 
 متابولیت هـای مهـم و ژن هـای آن هـا در مطالعات متعـدد تبدیل شـده اند )دی فیلیپس و

مـاگل، 2012؛ پارک، 2004(. غربالگری های بیوشـیمیایی و بیوانفورماتیک پهنای پروتئوم 
بـرای پروتئین هـای گذار تیول/ دی سـولفید1 و اهداف تیرودوکسـین2 یا گلوتاردوکسـین۳  
 بیش از 500 پروتئین که در گیاهان گذار تیول/ دی سـولفید را تحت تأثیر قرار می دهند،

از جملـه پروکسیردوکسـین ها4 را شناسـایی کردنـد )دهیرانوپاتانـا، 201۳(. ایـن نـوع از 
روش هـای بیوشـیمیایی و مبتنـی بـر ژنـوم بعید اسـت به طور کامـل به شناسـایی اهداف 
پروتئینـی دسـت یابنـد. روش های جدیـد و جایگزیـن پروتئومیکـس و بیوانفورماتیک که 
در مراحـل اولیـه ی توسـعه قـرار دارند، اطاعـات بیش تری ایجـاد خواهند کـرد )آلاجتا و 

.)200۹ همکاران، 

5-7-15- فعالیت  آنتی اکسیدانی
گونه هـای اکسـیژن فعـال بـا سـاختارهای مختلف سـلولی واکنـش می دهنـد و باعث 
تغییـرات اکسـیداتیو می شـوند. کربنیاسـیون پروتئیـن یـک فرآینـد اکسـیداتیو غیرقابل 
برگشـت اسـت کـه اغلب به عنـوان یک حمله اکسـیداتیو مسـتقیم روی اسـیدهای آمینه 
 خاص )به عنوان مثال سیسـتئین، لایسـین، آرژینین و پرولین( مشـخص شـده و منجر به

از دسـت رفتـن عملکـرد در پروتئین هـای تغییـر شـکل یافتـه می شـود )جوهانسـون و 
همـکاران، 2004(. رشـد Arabidopsis thaliana در هـوای آزاد باعـث می شـود سـطح 
پروتئین هـای کربنیلـه شـده در گیاهـان جهـش یافتـه )بـه نـام vte1 و vte4( بالاتـر از 

1. Thiol/disulphide transition proteins

2. Thioredoxin

3. Glutaredoxin

4. Peroxiredoxins
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نـوع وحشـی باشـد. احتمـالاً ایـن موضوع بـه دلیل افزایش سـطح حالـت پایـدار ROS در 
گیاهان جهش یافته و افزایش سـطح اکسیداسـیون پروتئین ناشـی از رادیکال آزاد اسـت. 
شـکل گیری گونه هـای اکسـیداتیو در سـلول ها بـه طـور پیچیده ای بـه تغییـر پروتئین ها 
از طریـق کاهـش بیـان متابولیسـم مرتبـط اسـت. این موضـوع به ویـژه برای اسـیدآمینه 
سیسـتئین حـاوی سـولفور صحیـح اسـت و مراحـل متوالی اکسیداسـیون در گـروه تیول، 
سیسـتئین را به مشـتقات دی سولفید و اسیدسـولفونیک تبدیل می کند. نیتروسیاسیون1  
 تیول های دیگر در پروتئین ها، تغییر دیگری اسـت که در سـلول های گیاهی اتفاق می افتد.
 نیتروسیاسیون تیول، توجه بیش تری را به خود جلب کرده و از نظر دخالت در پیام رسانی

سـلول، سـازگاری و تغییرات سـلولی به ویژه مرگ سلولی )آپوپتوسـیس2( در حال بررسی 
اسـت )کیـوی و همـکاران، 200۸(. تمـام این تغییـرات، پتانسـیلِ تغییر کارکـرد ضروری 

پروتئیـن را دارند )ژانگ و همـکاران، 2014(.
پروکسی ردوکسـین ها۳ بـا باقی مانده هـایِ سیسـتئینِ کاتالیتیـکِ بسـیار واکنش پذیـر 
 خـود بخشـی از پروتئـوم تیول را در هـم می آمیزند )ولچن و گونزالـش، 2006( و به عنوان
 مخـازن تیـول عمـل می کننـد کـه بـه ترتیـب باعـث تجزیـه گونه هـای فعـال اکسـیژن و
 نیتـروژن می شـوند. اهـداف بالقوه ی زیاد برای اکسیداسـیون تیول پروتئین نشـان می دهد

کـه نگهـداری یـک محیـط رداکـس متعـادل و بـا هموسـتازی خـوب تیـول دی سـولفید 
از ویژگی هـای ضـروری سـلول های گیاهـی سـالم اسـت. هـر دو عامـل نیازمنـد کنتـرل 
شـدید بـه همـراه محدودیت هـای کـم هسـتند. در مخمـر، حالـت رداکس جفـت رداکس 
گلوتاتیـون ]2GSH[/]GSSG[  بـا مراحـل نموی ارتباط دارد )فراسـر و همکاران، 200۹(. 
 -200mV ،170- برای آپوپتوسـیس های احتمالـیmV حساسـیت های بالقـوه رداکـس در
I 240- برای تقسـیم سـلولی تخمین زده شده است و فتوسیستمmV برای تمایز سـلولی و 

دارای پتانسـیل رداکـس حـدود mV250- اسـت )بـورچ و هامـان، 200۹(. واسـطه های 
واکنش پذیـر در گیاهـان از طریـق متابولیسـم تولیـد می شـوند و عـاوه بر این، فتوسـنتز 

1. Nitrosylation

2. Apoptosis

3. Peroxiredoxins



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
750

نیـز واسـطه های رداکس را با پتانسـیل های رداکس بسـیار منفی تولید می کند. فتوسـنتز
 ROSهایی مانند اکسـیژن منفرد در فتوسیسـتم II، رادیکال آنیون سوپراکسید در زنجیره 

انتقال الکترون و فتوسیسـتم I  و پراکسـیدهیدروژن که به وسـیله سوپراکسـید دیسـموتاز 
در تنفـس نـوری تولیـد می شـود را تولیـد می کنـد. زمانـی کـه گیرنده هـای متابولیـک 
اصلـی الکتـرون ماننـد CO2 و NO2 کـم باشـند، میـزان تولیـد پراکسـید کلروپاسـتی به 
میـزان قابـل توجهـی افزایـش می یابد. بـرای تقابل با عدم تعـادل رداکس و سـمیت زدایی 
ROS، سـلول ها مجموعـه ی بزرگـی از پروتئین هـای دخیـل در )1( حفـظ هوموسـتازی 

رداکـس، )2( جبـران عـدم تعـادل رداکس، )۳( سـمیت زدایی واسـطه های گونه های فعال 
اکسـیژن و )4( بازسـازی پروتئین هـای آسـیب دیده و دیگـر ماکرومولکول ها در سـلول  ها 

را بیـان می کنند. )سیچویسـز، 2010(.

6-7-15- اهمیت انسانی
 پروتئین ها در همه رژیم های غذایی انسـانی و حیوانی ضروری هسـتند، زیرا انسـان ها و
 حیوانات نمی توانند تمام اسیدهای آمینه ی مورد نیاز را سنتز کنند و برخی از آمینواسیدهای

ضروری را از غذاها به دسـت می آورند. همچنین پروتئین ها دارای کارکردهای سـاختاری یا 
 مکانیکی هستند که آن ها را قادر به حفاظت از غشاء سلولی و یکپارچه سازی دیواره سلولی

می کنـد )فراسـر و همـکاران، 200۹(. هنگامـی کـه پروتئین هـا بـه طـور خـاص به سـایر 
نسـخه های یک مولکول مشـابه متصل می شـوند، آن ها می توانند برای تشـکیل فیبریل ها 
اولیگومـر شـوند )متصـل شـوند(؛ اغلـب ایـن فرآینـد در پروتئین هـای سـاختاری دارای 
مونومرهایـی مربـوط بـه خودشـان رخ می دهـد )دردا و همـکاران، 2011(. نمونه هایـی از 
پروتئین هـای اتصـال دهنـده لیگاند )متصل شـده( عبارتنـد از لکتین ها کـه پروتئین های 
متصـل شـده بـه قنـد می باشـند کـه بـرای اجـزا قنـد آن هـا بسـیار اختصاصـی هسـتند. 
لکتین هـا پروتئین هـای غیـر آنزیمـی )گلیکوپروتئین هـا( هسـتند کـه بـه کربوهیدرات ها 
متصـل شـده و طیـف گسـترده ای از کارکردهـا شـامل اختال هضـم در حشـرات و انعقاد 
سـلول های خونـی در مهـره داران را بـروز می دهند )هرنـادز و همکاران، 2007(. ریسـین1  

1. Castor bean
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یـک سـم قدرتمنـد تولیـد شـده در کرچـک1 (Ricinus communis) اسـت. ایـن مـاده 
ترکیبـی از مولکـول لکتیـن بـا یـک هیـدرولاز N- گایکوزید اسـت کـه وارد سـلول های 
حیوانی شـده و مانع از سـنتز پروتئین می شـود. ریسـین یک سـم بسـیار قوی است و دوز 
متوسـط کشـنده ی آن در انسـان ها تنها 0/2 میلی گرم اسـت. گایکوزیدها مولکولی هایی 
هسـتند کـه در آن هـا قند به یک قسـمت غیـر کربوهیدراتی محدود می شـود کـه معمولاً 
یـک مولکـول آلـی کوچک اسـت. مصـرف دوزهای کـم گایکوزیدهـا می تواند سـرفه های 
خفیـف مضـر را سـرکوب کنـد و اثرات آرام بخشـی و مسـکنی مفیـدی بر قلـب و عضات 
داشـته باشـند. گایکوزیدهـا بـه طـور قابل توجهـی ضـد اوره هسـتند )رودی و همکاران، 
1۹۹۹؛ ویـی و همـکاران، 2010(. مهارکننده هـای آنزیـم هضـم، پروتئین هایـی هسـتند 
کـه هضـم طبیعـی و جـذب مـواد غذایـی را در انسـان متوقـف می کننـد. بازدارنده هـای 
آلفـا- آمیـاز، پروتئین هـای لکتینی هسـتند کـه معمـولاً در حبوبات یافت می شـوند و به 
آنزیم هـای آمیـاز متصـل شـده و هضـم و تخریب نشاسـته را مهـار می کنند )سـودربی و 

 .)2010 همکاران، 
تعـدادی از گزارش هـای مربـوط بـه اسـتفاده های مختلـف دارویـی از پروتئین هـای 
گیاهی از طریق مجات پزشـکی مرسـوم منتشـر برای درمان و مدیریت بسـیاری شـده و 
اثربخشـی پروتئین هـا از بیماری هـا ماننـد بیماری های وابسـته بـه تب، اختـال در معده، 
سـرفه، مالاریـا، تـب و زردی اثبات شده اسـت )زونگر و باسـو، 200۸(. بعضـی از گزارش ها 
اثرات مثبتی را بر سـامتی از جمله در یبوسـت، دیسـمنورهوآ2، آبسـه، اسـتفراغ و سـقط 
جنیـن نشـان داده انـد. از نظـر بالینـی، اثـر پروتئین هـای گیاهـی و پلی پپتیدهـا در فلـج 
ناشـی از لارو انـگل در انسـان )به صورت وابسـته به غلظت( و سـطوح پاییـن قند خون در 
 موش های معمولی و تحریک شـده با آلوکسـان۳ اثبات شده است )دردا و همکاران، 2011(.

پروتئین هـای متصـل شـده در فعالیت های ضد قارچی و ضد باکتریایـی تأثیر زیادی دارند. 
 بسـیاری از محصـولات طبیعـی حاوی خـواص آنتی بیوتیکـی، ضد سـرطانی و ضد قارچی

1. Dysmenorrhea

2. Dysmenorrhea

3. Alloxaninduced
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معمـولاً بـا سـاختار و عملکـرد پروتئیـن مرتبـط هسـتند. به عنـوان مثـال، روش معمـول 
سیسـتم های بیولـوژی بـرای مطالعه جینسـینگ کـره ای، متابولیت هـای ثانویـه ای به نام 
جینسـینوزیدها1 را نشـان داد و ترکیبـات دارویی فعـال اصلی جینسـینگ دارای تغییرات 
 پـس از ترجمـه ای پروتئین هـا و آنزیم هـا بودنـد )دهیرانوپاتانـا و همـکاران، 201۳(. ایـن
 روش سیستم های بیولوژی همچنین مسیرها و ترکیبات جدیدی در بیوسنتز آلکالوئیدها و

شناسـایی محصـول )ترکیـب( را بـه ارمغـان آورد )آویـک و همـکاران، 2011؛ کیویـی و 
همـکاران، 200۸(.

8-15- نتیجه گیری و چشم انداز آینده
 بیوتکنولـوژی فرصتی برای بهره برداری پایدار از سـلول های گیاهـی، بافت ها، اندام ها و

کل گیـاه اسـت. کشـت بافـت و دسـتکاری ژنتیکـی، فناوری هـای مهمـی بـرای تولیـد 
متابولیت هـای ثانویـه ی گیاهـی شـامل ترکیبات پیشـرفته ی مفید برای سـامت و تغذیه 
انسـان می باشـند. روش های تجربی برای کشـت بافت عموماً سیسـتم کشـت سـلولی گیاه 
 را بـا توجـه به عوامل ورودی )لاین سـلولی، محیط، عوامل کشـت، بیوراکتورها، فرآیندهای 
 اجرایی و غیره( و عوامل خروجی )رشد سلولی، جذب مواد غذایی، بهره وری، عملکرد و غیره(
 بهینه سـازی می کنند، اما آنچه در سـطح سـلولی و مولکولی اتفاق می افتد اغلب ناشـناخته
 می ماند )سیفو و همکاران، 2012(. در مقابل، یک روش منطقی برای کسب اطاعات بهتر

در مـورد فعالیت هـای سـلولی و نحـوه سـنتز ترکیبـات ثانویـه گیاهـی ارزیابـی شـد، امـا 
ایـن موضـوع نیازمند تشـخیص ژن هـا و پروتئین های دخیـل در این مسـیرها و همچنین 
تنظیـم آن هـا اسـت. چنیـن دانشـی هنـوز بـه خوبـی درک نشـده و پیـش از دسـتکاری 
موفـق مسـیرهای بیوسـنتزی، درک بهتـر سـنتز متابولیت هـای ثانویـه گیاهـی ضـروری 
اسـت. در حـال حاضـر ابزارهـای مولکولـی جدیـد ماننـد ژنومیکـس کاربـردی )ماننـد 
 ترانسـکریپتومیکس، پروتئومیکس و متابولومیکس( در دسـترس هستند و این امر منجر به

افزایـش تحقیـق در مـورد متابولیـک ثانویـه گیاهـی و تولیـد دانـش جدیـد در مـورد این 
مسـیرها می شـود )دی فیلیپیس، 201۳(. کشـاورزی و اکولوژی از این روش های جایگزین 

بهره منـد خواهند شـد.

1. Ginsenosides
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 سـناریوی فعلـی در حـال تغییر اسـت چون ابزارهـای جدیدی برای شناسـایی ژن ها و
آنزیم هـای کدکننـده ی تمـام مسـیرهای متابولیـک بـه وجـود آمده انـد. پنـج زمینه مهم 

بـرای تحقیقـات آینـده در متابولیسـم ثانویـه گیاهـی در زیر شـرح داده شـده اند.

1-8-15- تکنولوژی توالی یابی و بیوانفورماتیک ژن ها و محصولات ژنی
بخـش وسـیعی از اطاعـات توالـی کـه در حـال حاضـر بـرای ژنوم هـای گیاهـی و 
ترانسـکریپتوم ها در دسـترس اسـت، فرصـت بیش تـری بـرای شناسـایی ژن هـای دخیـل 
در مسـیرهای متابولیـک ثانویـه را فراهم می کند. تجزیـه و تحلیل بیانِ متمایـزِ ژن، روش 
 اصلـی در شناسـایی رونوشـت های دخیـل در ویژگی هـای خـاص گیاه  می باشـد. تجزیه و
 تحلیـل هم بیانـی1، توالی یابـی RNA و اطاعـات میکرواری2 به دسـت آمده با اسـتفاده از
 جهش ها یا شـرایط تنش، خیلی از موارد را روشـن ساخته است )وانگ و همکاران، 200۹(.

در سـال های اخیـر، نسـل بعـدی توالی یابـی ظهـور کـرد و اطاعـات زیـادی از ژنوم هـای 
گیاهـی منتشـر شـد؛ در سـال های آینـده نیـز، اطاعـات خیلـی بیش تـری در دسـترس 
خواهد بود. در دسـترس بودن این منابع، کندوکاو در ژنوم۳ و سـایر روش های محاسـباتی 
 )بیوانفورماتیک( را ابزارهای قدرتمندی برای مطالعه ژن های دخیل در مسیرهای متابولیک
 ثانویه گیاه می سـازد. در حال حاضر بیش از هر زمانی، این نوع از مطالعات می توانند تأثیر

زیادی داشته باشند و به تعداد زیادی از گونه های گیاهی گسترش یابند )آلاگنا، 201۳(.
مهندسـی متابولیـک در گیاهـان شـامل اصـاح مسـیرهای درونـی4 بـرا سـه هـدف 
اساسـی اسـت: افزایـش تولیـد یک ترکیب مـورد نظر، کاهـش تولید ترکیبات ناخواسـته و 
تولیـد ترکیبـات جدید. سـازوکارهای دسـتیابی بـه این اهـداف عبارتند از: مهندسـی قدم 
بـه قـدم در راه افزایـش یا کاهـش پیش ماده های متابولیـک برای ترکیبات هدف، مسـدود 
کـردن بخش هـای رقابتی مسـیر یـا معرفـی میانبرهایی که عملکـرد متابولیـک را متوقف 

1. Co-expression

2. Microarray

3. Genome mining

4. Endogenous
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می کننـد. بـا ایـن حـال، ایـن روش ارزش محـدودی دارد و مراحل چندگانـه ی هدف یابی 
در مسـیر مشـابه می توانـد روش بهتـری بـرای کنتـرل جریان هـای متابولیتـی بـا قابلیت 

پیش بینـی بیش تر باشـد )آلاگنـا و همـکاران، 200۹(.

2-8-15- خوشه های ژنی و اهمیت آن ها برای متابولیت های ثانویه
ژن های شناسـایی شـده برای برخی از بهترین مسـیرهای متابولیـک ثانویه در گیاهان 
عمومـاً فاقـد ارتباط هسـتند. ایـن موضوع توسـط ژن های بیوسـنتز آنتوسـیانین که اغلب 
 بـرای گروه هـای مختلـف مرتبـط )بـه عنـوان مثـال کروموزوم هـای مختلـف( در گیاهـان
 به عنوان نشـانگر اسـتفاده می شوند، با مثال نشان داده می شـود. تا این اواخر تصور می شد
 که اکثر ژن های مسـیرهای متابولیک گیاهی به طور تصادفی در ژنوم گسـترش یافته اند و
 این مسـاله در بسـیاری از موارد درسـت می باشـد. با این حال، اکنون روشـن شده است که

ژن ها برای سنتز تعدادی از گروه های اصلی متابولیت های حاصل از گیاه، به شکل خوشه ای 
 می شـوند. خوشـه های ژن بـرای پنـج ترکیـب متابولیـک ثانویه گیاه شـرح داده شـده اند،

تمـام آن هـا در سیسـتم های دفاعی گیاه دخیل هسـتند )اوسـبورن، 2010(: خوشـه های 
تالیانـول1 و آوناسـین2 بـرای بیوسـنتز تری ترپن هـا )چو و همـکاران، 2011(؛ خوشـه های 
مومیاکتـون۳ و فیتوکاسـان4 بـرای بیوسـنتز دی ترپن هـا5 )فیلـد و اسـبورن، 200۸( و 
خوشـه ای برای بیوسـنتز اسـیدهای هیدروکسـامیک حلقه ای6، 2،4- دی هیدروکسـی-1، 
متوکسـی-4، 2،4-دی هیدروکسـی-7-  و   7)DIBOA( یـک  بنزوکسـازین-۳-   -4 

1- بنزوکسـازین، ۳- یـکDIMBOA( ۸( )فیلـد و همـکاران، 2011(. چهـار مـورد از ایـن 
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خوشـه ها در غـات بـرای مقاومـت بـه آفـات و بیماری هـا مـورد نیـاز هسـتند. عملکـرد 
خوشـه تالیانـول ناشـناخته اسـت، امـا بـر اسـاس سـطح بـالای حفاظـت آن در تمـام 
خوشـه های مختلـف Arabidopsis thaliana، احتمـالاً دارای یـک عملکـرد اکولوژیکـی 

مهـم نیـز می باشـد.
چـرا بایسـتی ژن هـا بـرای برخـی از مسـیرها خوشـه ای شـوند، در حالـی کـه بـرای 
مسـیرهای دیگـر )به عنـوان مثـال سـنتز آنتوسـیانین( چنیـن ارتباطـی وجود نـدارد؟ دو 
مزیـت هـم- وراثتـی1 و هـم- تنظیمـی2 می توانـد مـورد توافـق قـرار گیـرد )اوسـبورن، 
2010( و نیـاز اسـت بـرای هـر دو  مزیـت عنـوان شـده تحقیـق بیش تـری صـورت گیرد.

هـم- وراثتی. خوشـه بندي ژن هاي مربـوط از نظر عملکرد، هـم- وراثتي ترکیبات  _
مطلـوب آلل هـا در چنـد مکان ژنی با مزایاي اکولوژیکی روشـن را تسـهیل مي کند.

 هم- تنظیمی. هم- تنظیمی مرتبط به رونویسی ژن ها می تواند در سطوح مختلف _
کنترل شود که احتمالاً به دلیل تشابه و اما پروموتورهای بسیار متفاوت آن هاست.

 بـرای آن دسـته از خوشـه های ژنـی متابولیک ثانویه گیاه که توصیف شـدند، شـواهد 
خوبـی وجـود دارد کـه ژن هـا در میـان خوشـه ها بـه جـای منشـاء گیاهـی دارای منشـاء 
 میکروبی هسـتند و انتخاب برای تشـکیل خوشـه های متابولیک ثانویه به شدت مورد توجه
 قرار گرفته و به سـرعت به تغییرات زیسـتی و غیرزیسـتی سازگار شده است. از سال 2010،
 بیش از چهار خوشه ژنی گیاهی گزارش شده اند و خوشه های متابولیک ثانویه در حال حاضر
 موضوع مهمی در تحقیقات بیولوژی گیاهی هسـتند. مثال هایی که تاکنون برای اسـیدهای

هیدروکسـامیک حلقـه ای، تری ترپن هـا و دی ترپن هـا وجـود دارد، همه دارای منشـاءهای 
مولکولـی متمایـز هسـتند. هـدف اصلـی، بررسـی چگونگی شـکل گیری این خوشـه ها در 
سـطح موجـودات زنـده منفـرد و در اکوسیسـتم ها و درک اهمیـت خوشـه بندی اسـت. 
 دانـش پیشـرفته ی خوشـه های ژنـی متابولیکـی ثانویـه برای کشـف محصـولات طبیعی و
 برای توسعه گیاهان با ویژگی ها و ترکیبات متابولیک جدید و بهبود یافته برای کاربردهای

کشاورزی، دارویی و صنعتی دارای کاربردهای عملی است )ودا و همکاران؛ 2012(.

1. Co-inheritance

2. Co-regulation



برهمکنش گیاه- محیط، پاسخ ها و رویکردهای کاهش تنش
756

3-8-15- بیان جایگاه ژنی صفات کمی )eQTL( و اصلاح گیاه
سیسـتم های بهینه سـازی شـده ی تولید کشـاورزی برای بسـیاری از گیاهان از جمله 
گیاهـان دارویـی و مرتبـط بـا سـامت هنـوز توسـعه نیافته انـد )متزکـر، 2010(. بدیهـی 
اسـت کـه محصـولات بسـیاری از گیاهـان اغلـب بـا توجه بـه اثربخشـی آن ها که بـه نوبه 
خـود بسـتگی به غلظـت ترکیبات متابولیـت اولیه و یـا متابولیت های ثانویه ضـروری دارد 
 مـورد ارزیابـی واقع می شـود. عوامل محیطی تأثیر مسـتقیمی بر رشـد و نمو گیـاه دارند و
 تقریبـاً ایـن اطمینان وجود دارد که بیوسـنتز ترکیبات و متابولیت های ثانویه زیسـت فعال

می توانـد تحـت تأثیـر آن هـا قـرار گیـرد )اسـتیل و همـکاران، 2010(. تغییـرات اقلیمـی 
عامـل مهمـی بـرای تحقیـق در مـورد تولیـد متابولیت هـای ثانویـه گیاهـان می باشـند. 

تفاوت هـای فنوتیپـی در نتیجـه ی چندشـکلی توالـی1 کـه پروتئین هـای تغییـر یافته 
)یـا غایـب( تولیـد می کنـد و تفاوت هـای کیفـی و کمـی در بیـان ژن هسـتند. مطالعـات 
در مـورد بیـان ژن بـه منظـور دسترسـی به مقیـاس بـزرگ پروفایـل mRNA در تغییرات 
ثبـت شـده در رونوشـت های mRNA و شناسـایی مناطـق کروموزومـی کـه تغییـرات 
مشـاهده شـده را کنتـرل می کننـد )eQTLs( بـه شـدت پیشـرفت کـرده اسـت. توسـعه 
 سـازوکارهای نقشـه یابی eQTL با هدف اصاح گیاهان، دانش ما و سـهم چندشـکلی های 
 غیر کدکننده در بیان ژن را افزایش می دهد. در این زمینه، استفاده از ژن های تنظیم کننده ی

کنتـرل چندگانـه بـر یـک یـا چند مسـیر ثانویه ممکن اسـت نسـبت به کنتـرل فقط یک 
متابولیسـم مهـم، راهبردِ مؤثرتری باشـد )دروکا و همـکاران، 2010(. 

توانایی تغییر در کل مسـیر متابولیک در گیاهان مهندسـی شـده با اسـتفاده از عوامل 
رونویسـی یا سـایر پپتیدهـای تنظیمی، امکانات جدیـدی برای تحقیقـات متابولیک ثانویه 
)کوبیلیـوس و همـکاران، 2012( بـه ویـژه بـرای آن دسـته از ترکیبـات و ژن هایـی کـه 
بـه طـور کامـل درک نشـده اند را فراهـم نمـود. ایـن روش احتمـالاً یکـی از سـازوکارهای 
امیدوار کننـده برای توسـعه ی فرآیندهـای بیوتکنولوژیکـی به منظور تولیـد متابولیت های 
بـا ارزش از نظـر سـامتی و صنعـت اسـت، البتـه انجـام تحقیقـات بیش تـر در این راسـتا 

ضـروری بـه نظر می رسـد )ماجوسـکی و پاسـتینن، 2011(.

1. Sequence  polymorphisms
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4-8-15- ادغام داده های ترانسکریپتومیکس، پروتئومیکس و متابولومیکس
فناوری هـای تجزیـه و تحلیـل متابولیت هـا پیشـرفت های وسـیعی را از لحـاظ تعـداد 
متابولیت هایـی کـه شناسـایی می شـوند و از نظـر توانایـی تولیـد آن هـا بـه دسـت آورده 
اسـت. ایـن پیشـرفت ها سـاخت شـبکه های متابولیکـی و بررسـی این شـبکه ها در کنترل 
متابولیسـم گیاهـان را فراهـم کـرده اسـت. بـا ایـن حـال، مهندسـی متابولیـک عمدتـاً بر 
تولیـد تنهـا یـک متابولیـت یـا یـک ژنِ متابولیکِ تنهـای منجر به بـروز نتایـج متابولیکی 
غیـر منتظـره متمرکز شده اسـت. با ایـن حال، مسـیرهای متابولیک در گیاهـان با یکدیگر 
بـه شـکل یـک شـبکه پیچیـده تعامـل دارنـد و محـل اثـرات قابـل پیش بینـی برخـی از 

ژن هـای شـبکه بـر جریـان متابولیک دقیقاً مشـخص نیسـت )جانسـن و نـپ، 2001(. 
بنابرایـن، نشـان دادن جزئیـات سـازوکارهاي تنظیمـي ژن هـاي بیوسـنتزي بسـیار 
پیچیـده اسـت، زیـرا "تنوع زیسـتي1" یا "تنوع شـیمیایی2" نیازمنـد روش تجزیه و تحلیل 
سیسـتم بـه جـای آزمایش هاي مسـتقل اسـت. پژوهش هـای بیش تـری برای اسـتفاده از 
ایـن روش هـا به خصـوص در مطالعات مربوط به ویتامین A و E ضروری اسـت و تحقیقات 
بایـد بـر ایـن ویتامین هـای ضـروری بـرای انسـان و دلیـل  اسـتفاده از برخـی از اشـکال 
ایـن ویتامین هـا توسـط انسـان، متمرکز شـوند و این مسـأله که کـدام کارکردهـای دیگر 
 ایـن ویتامین هـا بـرای تکمیـل اطاعـات فعلـی نیـاز اسـت بایـد مـورد مطالعه قـرار گیرد

)کندی و وایتمن، 2011(.
هنـگام انتخـاب روش »ژن هـا- تـا- اکوسیسـتم« بـر اسـاس وسـعت مطالعاتـی که تا 
 ))Populus( بـه امـروز انجام شده اسـت )بـه عنوان مثـال لیگنین هـا و تانین  هـای صنوبـر
زمینه های مشـترک مختلفی بروز یافتند )باگینسـکی و گرویسـم، 2006(. اول، آیا تنوع در 
تولید لیگنین و تانین ها دارای مبنای ژنتیکی مشـخصی اسـت؟ ژن های لیگنین و تانین ها 
ممکـن اسـت در سـطح فیلوژنتیکـی مـورد مطالعـه قـرار گیرند و ایـن که آیا ایـن موضوع 
 نشـان دهنده یـک تاریـخ تکاملـی ژرف و یا تفاوت هایی در سـطوح فردی در میـان گونه ها
 است یا خیر؟ نیازمند بررسی است. حال که QTL برخی از متابولیت های ثانویه شناسایی شده و

1. Biodiversity

2. Chemodiversity
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 با ژنوم Populus ارائه شده است، امکان شناسایی ژن های خاص کد کننده و تنظیم کننده ی
تولید متابولیت های کلیدی  مناسب است )وایتمن و همکاران، 200۸(.

 مـواد شـیمیایی )بـه عنـوان مثـال آفت کش هـای احتمالـی( کـه توانایـی گیـاه بـرای 
سـنتز اسـیدهای آمینـه را مختـل می کنند بـر مقاومت به آفـات و بیماری هـا مؤثرند، چرا 
 کـه اسـیدهای آمینـه بـرای بیوسـنتز پروتئیـن ضـروری هسـتند و پروتئین ها در رشـد و

نمـو گیاهـان نقـش اساسـی دارنـد. علف کش هـای گـروه گایفوسـیت کـه مانـع از تولید 
 آمینواسیدهای آروماتیک می شوند، پیش از این معرفی شده و به طور معمول مورد استفاده

قـرار گرفته انـد و ترکیبـات شـیمیایی ماننـد گایفوسـیت ها از جملـه اهـداف مشـخص 
بررسـی ها هسـتند. تـا بـه امـروز، گیاهـان مقـاوم و علف هـای هـرز حسـاس از طریـق 
بـرای  را  لـوازم بیش تـری  ایـن موضـوع  یافته انـد.  بیوتکنولـوژی و جهش زایـی توسـعه 
اسـتفاده در مدیریـت علف هـای هـرز در بسـیاری از گیاهـان بـه نفـع محیـط زیسـت در 
اختیـار کشـاورزان قـرار داد )هیرایـی و همـکاران، 2005؛ لیبرمـن و همـکاران، 2012(.

5-8-15- تنش اکسیداتیو و رادیکال های آزاد
متابولیت هـای ثانویـه بسـیاری در موجـودات زنـده فتوسـنتزکننده وجـود دارنـد و 
عمومـاً نقـش مهمـی در تعامـات اکولوژیکی و فیزیکوشـیمیایی گیاه ایفا می کنند. سـنتز 
متابولیت هـای ثانویـه در گیاهـان یکـی از راهکارهـای اصلی برای غلبه بر شـرایط محیطی 
همـواره تغییرپذیـر ماننـد شـدت و کیفیـت نـور، دماهـای حـاد، شـرایط نامناسـب خاک، 
رقابـت بـا گیاهـان مجـاور و حملـه عوامـل بیمـاری زا و گیاهخـواران اسـت. متابولیت های 
ثانویـه همچنیـن  تنظیـم کننـده هسـتند و می توانند در طـول دوره حیات گیـاه در طول 
مراحـل رویشـی و زایشـی، تغییـرات شـیمیایی ایجـاد کننـد. تولیـد متابولیت هـای ثانویه 
مسـیرهای مختلفـی را درگیـر می کنـد کـه برخـی از آن ها می تواننـد تنش اکسـیداتیو را 
تحریـک کننـد. تنش اکسـیداتیو نـه تنها تحت شـرایط مزرعه ای از طریق ایجـاد پیام های 
 تنـش زنـده و غیـر زنـده بـروز می کنـد، بلکـه در محیط-های کشـت بافت کنترل شـده و

محیط هـای گلخانـه ای نیـز ایجـاد می شـود. به عنـوان مثـال، تنـش گیاهـی در شـرایط 
کنتـرل شـده ی گلخانـه ای به سـرعت تنـش اکسـیداتیو را افزایـش می دهـد و اختال در 
هوادهـی و آشـفتگی در بیوراکتورهـا بـرای سـلول های گیاهـی و کشـت اندام هـا می تواند 

در نهایـت سـبب افزایـش تنش اکسـیداتیو شـود )دی فیلیپـس، 2014(. 
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 ارزش دارویـی متابولیت هـای ثانویه را نمی توان نادیـده گرفت و بحث در مورد برخی از
مـوارد بیوتکنولـوژی گیاهـی بـرای بهبود کشـت گیاهـان دارویـی اهمیـت دارد )توپیلی و 
بیشـایی، 2011(. ایـن مـوارد شـامل هماهنگ سـازی ویژگی هـای زراعـی درون گیاهـان 
دارویـی، مهندسـی مسـیر و بررسـی سیسـتم های انتقـال تکمیلـی1 می باشـند. تیـو و 
همـکاران )2007( روش هایـی از قبیل اسـتفاده از تکنولوژی های اومیکـس، کتابخانه های 
غربالگـری و بیولـوژی سیسـتم های محاسـباتی را بـرای مطالعـه و مهندسـی سـلول های 
گیاهـی عنـوان کردنـد. در حـال حاضـر برخـی از ایـن فناوری ها بـرای گسـترش درک ما 
از مسـیرهای متابولیکـی در گیاهـان مـورد اسـتفاده قـرار می گیرند )دِفیلیپیـس، 201۳(. 
روش هـای ژنتیکـی و سیسـتماتیک نیـز بایـد جنبه هـای کلیـدی زیـر را در نظـر بگیرنـد 

)آلاگنـا، 201۳(.
مطالعه دقیق تر در مورد انتقال و خروج متابولیت ها از طریق غشاء ضروری است. _
هماهنگـی بهتـر اطاعات مسـیر آنزیمـی و متابولیتی بـرای اطاعـات متابولون2 به  _

منظـور درک ایـن کـه چگونـه مسـیرهای چندگانـه می توانند همزمـان وجود داشـته، اما 
تنظیم مسـتقلی داشـته باشند.

درک بهتر از سـازوکارهای مولکولی منجر به ایجـاد متابولیت های فنیل پروپانوئیدی  _
غیرمتـداول در گیاهـان بیگانـه۳ بـرای تولیـد دارو، در تحقیـق بـر متابولیت هـای جدیـد و 
مسـیرهای جدیـد بـرای اسـتفاده در محصـولات مرتبـط با سـامتی و محصـولات روغنیِ 

نیاز اسـت. ضروری، 
روش های فیزیولوژیکی/ بیوشـیمیایی مرسـوم گیاه باید با ابزارهای مولکولی و شیمیایی 
ترکیب شـوند تا به درک بهتر محصولات گیاهی و سـامت انسـان کمک کنند. تحقیق بر 
 محصول ثانویه گیاه باید به گونه ای باشـد که کشـاورزان و مصرف کنندگان را به اسـتفاده از

تنـوع و انعطاف پذیـری تولیـد و اصـاح محصـولات ثانویه )طبیعـی( گیاهی تشـویق کند. 
چـون انسـان ها از توانایـی ترکیبـات فنلـی ثانویـه بـرای سـنتز ویتامین هـا کـه شـامل 
ترپنوئیدهـا و متیل فنل هـای مختلـف هسـتند غافلنـد، ایـن ترکیبـات جالـب می باشـند، 
زیـرا حضـور ایـن ترکیبـات و ریزمغذی هـا در رژیـم غذایـی بـه ایـن معنـی اسـت کـه در 

1. Additional  transformation systems

2. Metabolon  information

3. Exotic
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شـرایط تکاملـی ترجیـح داده شده اسـت که به جای سـنتز مجـدد آن ها، آن هـا را از غذاها 
بـه دسـت آورند )کاسـتانا و بافنـا، 2010(. ایـن بحث در مـورد اغلب آنتی اکسـیدان های 
 رژیم غذایی از جمله بسـیاری از مواد شـیمیایی گیاهی غیرویتامینه صورت گرفته اسـت و

 این مفهوم را می توان به گروه های غیرآنتی اکسیدانی متابولیت های بهبود دهنده سامتی1 
 کـه بـه عنوان بخشـی از رژیم های طبیعـی اجدادی ظاهر می شـوند، تعمیم داد )سـاوادا و

همـکاران، 200۹(. ایـن امـر تـا حـد زیـادی اهمیـت محصـولات و متابولیت هـای فنلـی 
ثانویـه گیـاه در سـامت و تغذیـه انسـان را تأییـد و تعییـن می کنـد.

1. Non-antioxidant groups of health-promoting metabolites
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فصل 16:
گیاهان دارویی تحت تنش غیرزیستی





1-16- مقدمه
گیاهـان دارویـی فلور1 با ارزشـی هسـتند کـه دارای اجزا شـیمیایی فعـال در خیلی از 
قسمت هایشـان می باشـند و زمانی کـه در درمـان بیماری های مختلف اسـتفاده می شـوند 
پاسـخ فیزیولوژیکـی ایجـاد می کنـد. از زمـان بسـیار قدیم، اسـتفاده از گیاهـان دارویی در 
کشـورهایی ماننـد سـری لانکا، چیـن، تایلنـد، هنـد، ژاپـن، نپـال و پاکسـتان شـایع بـوده 

اسـت )احمـد، 2007؛ همایون و همـکاران، 2006(.
 نخستین سوابق مربوط به استفاده از گیاهان دارویی از تمدن بین النهرین2 به دست آمده و

از 2600 سـال قبـل از میـاد مسـیح بـوده اسـت )گوریب-فکیـم، 2006(. تاریـخ نشـان 
می دهـد کـه گیاهانـی با خـواص دارویـی در تمدن های آشـوری، بابلـی، چینـی، یونانی و 
عبـری اسـتفاده شـده اند )همایـون، 2007(. مردم در مناطق روسـتایی همیشـه از گیاهان 
بومـی و رسـتنی ها بـه عنوان دارو اسـتفاده می کردند )شـینواری و خـان، 2000(، این امر 
تـا حـدی به دلیـل شـکاف وسـیع امکانـات آموزشـی، تحقیقاتی و بهداشـتی بیـن مناطق 
شـهری و روسـتایی اسـت و بخشـی از آن به دلیـل مشـکات اجتماعی-اقتصـادی اسـت 
)همایـون و همـکاران، 2006(. در حـال حاضـر برخـی از گیاهـان دارویی بایـد در مقیاس 
تجـاری کشـت شـوند تـا نیازهـای روز افـزون صنعـت دارویـی را رفـع کننـد )جلیـل و 

الف(. همـکاران، 2007 
در نیمـه قـرن بیسـتم اسـتفاده از ترکیبـات شـیمیایی مصنوعـی برای اهـداف درمانی 
گسـترش یافـت )همایـون و همـکاران، 2006(. بـا این حـال، ارزش گیاهان دارویـی دوباره 
هنگامی کـه محققـان موفـق بـه تولیـد داروهای مقـرون به صـرف و بی خطر نشـدند مورد 
توجـه همگانـی قـرار گرفتنـد و در نتیجه داروهای گیاهـی یک حیات مجـدد را به ویژه در 
جامعـه غربـی تجربـه کردنـد. ایـن امر هنـوز هم در سرتاسـر جهان بـه همـراه درمان های 
متناظـر ماننـد طـب سـنتی چینـی )TCM(، هومئوپاتـی۳ و اسـتئوپاتی4 تمرین می شـود 

)همایون و همـکاران، 2006(.

1. Flora

2. Mesopotamian

3. Hemeopathy

4. Osteopathy
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تغییـرات مـداوم در محیـط گیاهـان را مسـتعد بـه بسـیاری از تنش هـای غیرزنـده از 
جمله شـوری، خشـکی، دما )بالا یا پایین(، سـمیت عناصر سـنگین شـدت نور بالا، شـدت 
نـور پاییـن، کمبـود مـواد غذایـی، اشـعه اوزن و UV-B می کنـد. تنش هـای غیرزیسـتی 
بـا از دسـت رفتـن عملکـرد و کیفیـت محصـولات زراعـی همراه هسـتند )حسـنووزمان و 
همـکاران، 2012؛ اسـمکالوا و همـکاران، 2014(. تنش هـای غیرزیسـتی تأثیـر منفـی بـر 
تولیـد محصـولات زراعـی دارنـد و معلـوم شده اسـت کـه به عنـوان محدودیت هـای عمده 
بـرای امنیـت غذایـی جهانـی عمل می کننـد )وانـگ و فـری، 2011(. از جملـه تنش های 
غیرزیسـتی عمـده کـه رشـد محصـول زراعی در سراسـر جهـان کاهش می دهند، شـوری 
خـاک، غرقـاب شـدن، خشـکی و سـمیت خـاک بـا عناصـر سـنگین هسـتند )وانـگ و 
همـکاران، 200۹(. در معـرض تنش هـای محیطـی و غیرزیسـتی قـرار گرفتـن تغییـرات 
فیزیولوژیکـی مختلـف را القـا می کنـد و ترکیبات شـیمیایی گیاه را تغییـر می دهد )وانگ 

و فـری، 2011(.
 اثـرات مولکولی تنش های غیرزیسـتی در گیاهان، افزایش معنـی دار در تولید گونه های

فعال اکسیژن )ROS( سوپراکسید، هیدروژن پراکسید و رادیکال های هیدروکسیل را باعث 
می شـود. سیسـتم های سـمیت زدایی گیاهان نیز در واکنش به تنش های غیرزیستی فعال 
 می شـوند. این سیسـتم ها شامل افزایش تولید آنزیم های آنتی اکسیدانی سوپر اکسید دیسموتاز،

کاتالاز، آسـکوروبات پراکسـیداز و گلوتاتیون پراکسیداز می شود )حسـنووزمان و همکاران، 
2012(. گونه هـای اکسـیژن فعال به عنـوان مولکول های پیامرسـانی در فرآیندهای دخیل 
 در مبـارزه بـا تنـش عمل می کنند. افزایش در تولید گونه های اکسـیژن فعال در واکنش به

 تنش هـای غیرزیسـتی می توانـد منجر بـه صدمه اکسـیداتیو قابل توجه و مرگ گیاه شـود 
)شرما و همکاران، 2012(.

اثـرات تنش هـای غیرزیسـتی خـاص بـه تعـادل بیـن تولیـد گونه هـای واکنش گـر و 
 مکانیسـم های پاک سـازی1 با هر دو آنتی-اکسیدانت های آنزیمی و متابولیکی بستگی دارد.

قندهـا نیـز می تواننـد به عنـوان پاک کننده هـای ROS عمـل کنندکـه ایـن امـر می توانـد 
توسـعه تحمـل بـه تنـش را تسـهیل کنـد )کونـن و همـکاران، 201۳(. اخیـراً نیتریـک 

1. Scavenging
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اکسـید به عنـوان یـک بازیگر کلیـدی در واکنش های گیاه به تنش غیرزیسـتی شناسـایی 
شده اسـت. نیتریـک اکسـید ممکـن اسـت به طـور غیرمسـتقیم بـه عنـوان یـک مولکـول 
پیامرسـانی فعال سـازی ژن یـا پاک سـازی ROS را تحـت تأثیـر قـرار دهد. نیتریک اسـید 
هم چنیـن می توانـد به طـور مسـتقیم بـا تغییـر فعالیـت آنزیـم از طریـق نیتروسیلیشـن1  

عمـل کنـد )گیـل و همـکاران، 201۳؛ رومر-پورتـاس و همـکاران، 201۳(.
مشـاهده شده اسـت کـه در واکنش به تنش محیطـی، ترکیبات فنولیک گیـاه از جمله 
فاونوئیدهـا و پیش سـازهای لیگنیـن انباشـته می شـوند و در نتیجـه به عنـوان سیسـتم 
دفاعـی اصلـی در پاک سـازی ROS در نظـر گرفتـه می شـوند. براسینواسـتروئیدها2 یـک 
دسـته مهـم دیگـر از متابولیت هـای گیاه هسـتند. آن ها معمـولاً به عنـوان فیتوهورمون ها 
 شـناخته می شـوند و فعالیت های تنظیمی تنش و افزایش دهنده رشـد را نمایش می دهند

)بارتـول و همـکاران، 201۳(. مشـاهده شده اسـت کـه اشـعه های UV-B و UV-C تولید 
ترکیبـات فیتوشـیمیایی و فنولیـک را در گیاهـان افزایـش می دهنـد. هم چنیـن اشـعه 
می توانـد فعالیـت آنتی اکسـیدانی را افزایـش دهـد. UV-B اثـر طولانـی مـدت بـر غلظت 
فنول هـا و فعالیـت آنتی اکسـیدان ها دارد. گیاهانـی کـه 4۸ سـاعت در معـرض اشـعه قرار 
گرفتنـد، افزایـش دو برابـری در فنولیک هـا و فعالیـت آنتی اکسـیدان را تجربـه کردنـد 

)باندورسـکا و سیسـاک، 201۳؛ وی و همـکاران، 201۳(.
نشـان داده شده اسـت کـه تنـش غیرزیسـتی به طـور مسـتقیم اثـر مضـر بـر خـواص 
دارویـی گیاهـان دارد. واکنش هـای گیـاه بـه انواع مختلـف تنش ها متغیر اسـت. تنش آب 
ناشـی از مانیتـول۳ در گیاهـان کاهش رشـد را نشـان می دهد که منجر به افزایش نسـبت 
 ریشـه به اندام هوایی می شـود. هنگامی که سـدیم کلرید برای گیاهان تحت تنش خشـکی
 به کار برده می شود، واکنش به تنش آب ناشی از مانتیول را بهبود می بخشد. محتوای نسبی
 آب و رشد گیاهچه ها )ناشی از تنش آب( با به کار بردن سدیم کلرید افزایش می یابند )ساما و
 همـکاران، 2007؛ وسـکیویکز و همـکاران، 201۳(. مشـاهده شده اسـت کـه تنش شـوری

1. Nitrosylation

2. Brassinosteroid

3. Mannitol
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 باعـث کاهـش معنی دار تبادلات گاز، رشـد گیاه، فرونشـانی فیتوشـیمیایی و محتوای یون
 پتاسـیم ریشـه می شود. شوری هم چنین با افزایش در گایسین بتائین برگ، پرولین آزاد و

محتوای یون سدیم در ارتباط است )رسول و همکاران، 201۳؛ شهباز و همکاران، 201۳(.
یـک مطالعـه انجـام شـده بـر گیاهـان دارویی نشـان داد کـه بیومـاس و عملکـرد دانه 
به طـور معنـی داری در نتیجـه افزایش تنش خشـکی کاهـش می یابند. کاهـش در عملکرد 
دانـه منجـر بـه کاهـش عملکـرد روغـن ضـروری می شـود. بـه کار بـردن تنـش خشـکی 
شـدید بـا افزایـش در محتـوای فنولیـک و آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی در ارتبـاط اسـت 
)سـیدنژاد و همـکاران، 201۳(. تنش هـای نمـک خفیف و متوسـط به کار برده شـده برای 
Bacopamonnieri بـه ترتیـب منجـر بـه افزایـش ۳6 درصـدی و 76 درصـدی محتـوای 

متابولیت هـای ثانویـه می شـود. باکوسـاید-A 1)یـک سـاپونین( مهم ترین متابولیـت ثانویه 
Bacopamonnieri، خـواص دارویـی بسـیاری دارد. می تـوان نتیجـه گرفـت کـه تیمـار با 

 Bacopamonnieri نمـک منجـر بـه افزایـش عملکـرد بیومـاس و محتـوای سـاپونین در
می شـود )بهارتـی و همـکاران، 201۳(. سـازگاری گیاهان به تنش محیطـی منجر به بیان 
بیـش از حـد ماتونیـن درون زاد می شـود. مشـاهده شده اسـت کـه ماتونیـن در تحمـل 

گیـاه بـه تنش نقـش دارد )ژانـگ و همـکاران، 2015(.
عناصـر سـنگین باعث تغییـر در مکانیسـم های فیزیولوژیکی گیاهان دارویی می شـوند 
کـه شـامل فتوسـنتز، تنفـس، ترکیـب لیپیـد و فعالیـت آنزیـم هسـتند. سـمیت عناصـر 
سـنگین نیـز بـا تغییـر در تولیـد ترکیبات زیسـت فعال بـا تأثیر بـر جنبه های متابولیسـم 
ثانویـه و غلظـت متابولیت هـای ثانویـه همـراه اسـت )نسـیم و دهیـر، 2010؛ اوسـکا و 
تـاکاس،2014(. سـمیت عناصـر سـنگین در گیاهـان دارویی منجر به کاهش رشـد گیاه و 
غلظـت کلروفیـل در برگ هـا می شـود. غلظـت بـالای کادمیـوم با آسـیب کلی به سـاختار 
بـرگ و امتـزاج غشـا سـلول بـا دیـواره سـلول در ارتباط اسـت )علـی و همـکاران، 201۳؛ 

کـوی و همـکاران، 201۳(.

1. Bacoside-A
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2-16- تنش غیرزیستی گیاهان دارویی را تحت تأثیر قرار می دهد.
Ammi majus -16-2-1

Ammi majus یـک گیـاه دارویـی سـنتی اسـت کـه به طور معمـول گل بی شـوپ1 یا 

علـف هـرز بی شـوپ نامیـده می شـوند. ایـن گیاه متعلـق بـه خانـواده چتریان2 می باشـد. 
منشـأ آن از رود نیـل اسـت و بـرای قرن ها برای بسـیاری از بیماری های پوسـتی به عنوان 

دارو مصرف می شـد )سـید-الاهل و عمـر، 2011(.
 گیاه Ammi majus که در 46 روزگی شان با تیمار سدیم کلرید در معرض تنش شوری

قرار گرفتند کاهش معنی دار در وزن تر و خشـک ریشـه و اندام هوایی و عملکرد دانه نشان 
 دادنـد. اثـرات مضـر تنش شـوری بر عملکرد دانه مشـاهده شـد و با تیمـار 104 میلی مول

سـدیم کلریـد کاهـش 50 درصـدی در عملکـرد دانـه مشـاهده شـد. Ammi majus یک 
گلیکوفیـت۳ اسـت و آزمایشـات نشـان داده اسـت ، زمانی کـه غلظـت یون هـای سـدیم و 
کلریـد در انـدام هوایـی افزایـش می یابـد، غلظـت یون هـای پتاسـیم و کلسـیم کاهـش 
می یابـد. بنابرایـن می تـوان ایـن گیـاه را به طـور متوسـط متحمـل بـه شـوری شـناخت 

)اشـرف و همـکاران، 2004(.

Bupleurum chinense -16-2-2
 Bupleurum chinense عضـوی از خانـواده چتریان گیاهان دارویی می باشـد. این گیاه

بـه طـور معمـول به عنـوان تروواس4 چینی شـناخته می شـود و بـرای خـواص دارویی اش 
ریشـه اسـتفاده می شـود. این گیاه معمولاً در شـرق آسـیا و جنوب آسـیا یافت می شـود. 
ایـن گیـاه دارای برگ هـای سـوزنی شـکل بلنـد می باشـد. داروهایـی تهیه شـده از ریشـه 
 تـروواس بـرای درمان تب، هموروئید5، سـوء هاضمـه، رکود کبـدی، بیمارهی های کبدی و

تحریک پذیری استفاده می شوند )ابی و همکاران، 1۹۸2(.

1.  Bishop

2. Apiaceae

3. Glycophyte

4. Thortoughwas

5. Haemorrhoid
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Bupleurum chinense یکـی از مهم ترین مواد تشـکیل دهنده داروهای شـرقی اسـت. 

تنش هـای غیرزیسـتی توانایـی  B. chinense را بـرای تولیـد متابولیت هـای ثانویه کاهش 
می دهـد و از ایـن رو اگـر گیاه در محیط تنشـی رشـد یافته باشـد فعالیت گیاه باید تسـت 
شـود. مشـاهده شده اسـت که ریشـه های B. chinense تحت تنش خشـکی بسـیار مقاوم 
 می شوند. افزایش در تیمار خشکی منجر به افزایش معنی دار در سیکوسلپونینSSa(a 1(  و

سیکوسـلپونین SSd(d( می شـود. تیمـار خشـکی مایـم منجـر بـه افزایـش در غلظـت 
 SSa تـا ۸۳ درصـد و غلظـت SSd تـا 22 درصـد می شـود. سـطوح افزایـش یافتـه SSa و

SSd بـا افزایـش محتـوای یـون اکسـیژن و فعالیـت سوپراکسـید دیسـموتاز، کاتـالاز و 

 B. chinense آسـکوروبات پراکسـیداز همراه هسـتند. مشـاهده شده اسـت که ریشـه های
دارای مکانیسـم های مؤثـر بـرای حفاظـت آن ها از آنتی اکسـیدانت ها هسـتند که مقاومت 

بـه تنـش خشـکی را بـالا می برنـد )ژو و همـکاران، 200۹(.

Cassia angustifolia -16-2-3
Cassia angustifolia نیـز بـه عنوان سـنا هندی2 شـناخته می شـود. در یک آزمایش، 

گیـاه 45 روزه تحـت تنـش سـرب قرار گرفـت. تغییرات معنی دار در سـطوح آسـکوروبات، 
گلوتاتیون، پرولین و سنوسـیدها۳ مشـاهده شـد. در مقایسـه با گیاه شـاهد، گیاه آزمایشی 
 افزایش در محتوای مواد تیوباربیتوریک اسـید4 واکنش گر و دهیدروآسـکوروبات5 نشان داد.

هم چنیـن مشـاهد شـد که محتـوای پرولین به طور معنـی داری طی 60 روز بعد از کشـت 
افزایـش یافـت و بعد از آن محتـوای پرولین کاهش یافت )کورشـی و همکاران، 2007(.

تنـش شـوری بـه کار برده شـده بـرای گیـاه Cassia angustifolia نشـان می دهد که 
تنـش سـدیم کلریـد مکانیسـم های فیزیولوژیکـی را تغییر می دهـد، که ایـن تغییرات نرخ 

1. Saikosponin

2. Indian Senna

3. Sennoside

4. Thiobarbituric acid

5.Dehydroascorbate
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جوانه زنـی، رشـد گیاهچـه، وزن تـر و وزن خشـک را تغییـر می دهـد )شـیتول و دومـل، 
 2012(. گیـاه C.angustifolia تحـت تنش خشـکی، کاهش عملکرد دانه و عملکرد برگ و
 افزایش در سطوح پرولین و فعالیت گلوتاتیون ردوکتاز نشان دادند. فعالیت سوپراکسید دیسموتاز،

کاتـالاز و گلوتاتیـون پراکسـیداز نیـز به طـور قابـل توجهی در ایـن گیاه تغییر یافته اسـت. 
کاربـرد کـود نیتـروژن بـرای گیـاه C.angustifolia منجـر بـه افزایـش محتـوای پرولیـن، 

فعالیـت آنزیـم آنتی اکسـیدانی و عملکـرد می شـود )خامـری و همـکاران، 2012(.
شـوری به طـور مخالـف پارامترهـای رشـد، یـون سـدیم داخلـی و غلظت یـون کلرید، 
سیسـتم آنتی اکسـیدانی، پراکسیداسـیون لیپید، هیدروژن پراکسـید و محتوای پرولین در 
 گیـاه C.angustifolia را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد. ایـن امـر هم چنین از رشـد ریشـه و
 اندام هوایی، وزن تر و خشـک و درصد جوانه زنی جلوگیری می کند. افزایش سـطح شـوری

بـا افزایـش در پراکسیداسـیون لیپیـد همراه اسـت کـه این امـر منجر به کاهـش محتوای 
آسـکوربات و افزایش محتوای هیدروژن پراکسـید و پرولین می شـود )آگاروال و پندی، 2004(.

Catharanthus roseus -16-2-4
Catharanthus roseus به طـور معمـول بـه عنـوان پروانـش1 ماداگاسـکار2 یـا پروانش 

سـاده شـناخته می شـود. ایـن گیـاه متعلـق به خانـواده خرزهره اسـت. ایـن گیـاه در برابر 
دیابـت، مالاریـا، لوسـمی و لنفـوم هوچیکن مؤثر اسـت )مارکـون و همـکاران، 1۹۹7(.

گیـاه Catharanthus roseus کـه در معـرض تنـش کمبـود آب قـرار گرفتنـد تغییـر 
در سـطح آبسـزیک اسـید، محتـوای DNA، محتـوای RNA، فعالیـت ATPase و پروتئـاز 
نشـان دادنـد. قـرار گرفتـن در معـرض تنش خشـکی غلظـت آبسـیزیک اسـید را در همه 
قسـمت های گیـاه دو برابـر می کنـد. ایـن امـر هم چنیـن در گیاه آزمایشـی در مقایسـه با 
گیـاه شـاهد باعـث کاهـش محتـوای DNA و RNA می شـود. فعالیـت ATPase و پروتئاز 
نیـز بـا افزایـش تنـش کمبـود آب، افزایـش می یابـد )جلیـل و همـکاران، 200۸ الـف(. 
مشـاهده شده اسـت که شـوری باعـث کاهش بیومـاس گیاه می شـود )چانـگ و همکاران، 

2014؛ میسـرا و گوپتـا، 2006(.

1. Periwinkle

2. Madagascar
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 تنش شـوری به کار برده شـده برای C.roseus منجر به جلوگیری از طویل شدن ریشه،
 طویل شدن ساقه، سطح کل برگ، وزن تر، وزن خشک و کاهش در فعالیت سوپراکسید دیسموتاز،

پراکسـیداز و پلی فنـول اکسـیداز می شـود. گیـاه تحـت تنـش شـوری کـه در معـرض 
پروپیکونازول قرار داده شدند افزایش در طول ریشه، وزن تر و وزن خشک و افزایش فعالیت 
سوپراکسـید دیسـموتاز، پراکسـیداز و پلی فنول اکسـیداز و کاهش در طول سـاقه و سـطح 
Catharanthus roseus برگ را نشان دادند. تیمار پروپیکونازول اثرات تنش شوری بر گیاه 

را اصاح می کند )جلیل و همکاران، 200۸ ب(.
 مشاهده شده است که گیاه C.roseus که در معرض تنش سدیم کلرید قرار گرفته بودند
 کاهش کلی در رشد، محتوای کلروفیل، پروتئین ها و آنزیم های آنتی اکسیدانی را نشان دادند.

افزایـش ترشـح آلکالوئیـد مهـم اجمالیسـین از نظـر پزشـکی بـه عنـوان یـک واکنـش به 
تنـش سـدیم کلریـد اسـت. کاربـرد تریادیمفـون بر گیـاه تحت تنش شـوری اثـرات تنش 
شـوری را اصـاح می کنـد. ایـن امر باعث افزایش رشـد ریشـه و اندام هوایی، سـطح برگ، 
وزن، محتـوای کلروفیـل، محتـوای پروتئین و فعالیت آنزیم های آنتی اکسـیدانی می شـود. 
افزایـش در نـرخ تولیـد اجمالیسـین بعـد از تیمار تریادیمفـون بر گیاه تحت تنش شـوری 

مشـاهد شـد )جلیل و همـکاران، 200۸(.
جوانه زنـی گیاهچـه C.roseus با سـطوح کم شـوری تأخیر می یابد و در سـطوح بالای 
شـوری جلوگیری می شـود. سـطوح بالای شـوری با کاهش بنیه گیاهچه همراه اسـت. به 
نظـر می رسـد پراکسیداسـیون لیپیـد تحـت تنش شـوری افزایـش می یابد. تنش شـوری 
هم چنیـن منجـر بـه افزایش تجمع گایسـین بتائیـن و پرولین می شـود. فعالیـت پرولین 

اکسـیداز بـا افزایش در شـوری کاهش می یابـد )جلیل و همـکاران، 2007 ب(.
 گیاه C.roseus تحت تنش خشکی که در معرض تیمار کلسیم کلرید قرار گرفته بودند

دارای مقادیر کمی از پرولین انباشته شده و مقادیر بالایی از پرولین اکسیداز بودند. کلسیم 
 کلریـد غلظت گایسـین بتائین را افزایـش می دهد که این امر منجر به تنظیمات اسـمزی
 می شود )جلیل و همکاران، 2007 ج(. گیاه C.roseus تحت تنش شوری در تیمار ۸0 میلی مول

سـدیم کلرید توقف رشـد را نشـان دادنـد، اما این توقف رشـد با به کاربـردن پاکلوبوترازول 
کاهـش می یابـد. آسـکوروبیک اسـید و کاهـش سـطوح گلوتاتیـون به طـور معنـی داری 
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توسـط تیمـار NaCl تحـت تأثیـر قـرار می گیرند. گیاه تیمار شـده با سـدیم کلرید کاهش 
فعالیـت کاتـالاز در ریشـه را نشـان داد، امـا ایـن فعالیـت بـا به کاربـردن پاکلوبوتـرازول 

معکـوس شده اسـت )جلیـل و همـکاران، 2007 د(.
کتوکونـازول اثـرات تنـش خشـکی در C.roseus را کاهـش می دهـد. تنـش خشـکی 
غلظـت و فعالیـت آسـکوروبیک اسـید، محتـوای آلفا-توکوفرول، سوپراکسـید دیسـموتاز، 
 آسـکوروبات پراکسـیداز، کاتـالاز و پلی فنول اکسـیداز را افزایش می دهد. گیاه تیمار شـده

بـا کتوکونـازول افزایـش در ترشـح اجمالیسـین را نشـان می دهـد. تیمـار کتوکونـازول بـا 
افزایـش پتانسـیل های آنتی اکسـیدانی منجـر بـه کاهـش جزئـی اثـرات تنـش خشـکی 

می شـود )جلیـل و همـکاران، 2007 ه(.
گیاهـان تحـت تنـش خشـکی افزایـش در غلظـت آمینواسـید، گایسـین بتائیـن و 
محتـوای پرولیـن و کاهـش در غلظـت پرولیـن اکسـیداز را نشـان می دهنـد. آنزیم هـای 
آنتی اکسـیداتیو بـه طـور معنـی داری در گیاهـان تحـت تنـش خشـکی افزایـش می یابند 
)جلیـل و همـکاران، 2007 و(. تنـش خشـکی در C.roseus توانایـی تولید اجمالیسـین را 
افزایـش می دهـد. از ایـن رو ایـن گیـاه را می تـوان به طـور اقتصـادی بـر زمین هـای دارای 

کمبـود آب کشـت کـرد )جلیـل و همـکاران، 200۸ د(.
نیتریـت و آمونیـوم به کار برده شـده با نسـبت 1 بـه ۳ برای گیاه Croseus به شـدت از 
تبـادل گازی فتوسـنتزی و تجمـع کربـن جلوگیری کرد کـه این امر بازتاب عائم سـمیت 
آمونیـوم اسـت. در گیاهانـی کـه هفت روز در معـرض محلول نیتروژن قرار گرفتند نسـبت 
انـدام هوایی به ریشـه، نسـبت وزن بـرگ و مقادیر سـاکارز، گلوتامات، آسـپارات، پرولین و 

ثرونیـن افزایش یافت )گو و همـکاران، 2012(.
سالیسـیلیک اسـید اثـرات تنش خشـکی بـر گیاهان پروانـش را اصـاح می کند. تنش 
آب به طـور معنـی داری سـبب کاهـش ویژگی هـای رشـدی از قبیـل ارتفاع بوته، شـاخص 
 سـطح برگ و وزن تر و خشـک اندام هوایی و ریشـه می شـود. تنش خشـکی طولانی مدت

منجـر بـه تغییر مکانیسـم های فتوسـنتزی، فعالیت نیتـرات ردوکتاز و کربونیـک آنهیدراز 
می شـود )ادریس و همـکاران، 2011(.

 تنـش کمبـود آب تغییر در مقادیر آسـکوروبیک اسـید، آلفا-توکوفـرول و گلوتاتیون را 
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القا می کند. تنش کمبود آب هم چنین فعالیت سوپراکسید دیسموتاز، آسکوروبات پراکسیداز، 
 کاتـالاز، پراکسـیداز و پلی فنـول اکسـیداز را تغییـر می دهـد )جلیـل و همـکاران، 200۸ ه(.
 غلظت اجمالیسـین در ریشـه هنگامی افزایش می یابد که گیاه پروانش با تنظیم کننده های

رشـد عرضه می شـوند. سـرپنتین، آلکالوئیـدی دیگر، نیز بـا به کاربردن تنظیـم کننده های 
رشـد در ریشـه افزایـش می یابـد. غلظـت کاتارانتیـن بـه کاربـرد تنظیم کننده های رشـد 

ارتباطـی نـدارد امـا با سـن گیاه افزایـش می یابد )جلیـل و همـکاران، 200۹(.
قرار دادن پروانش در معرض دوز پایین اشـعه UV-B افزایش بسـیار اندکی در غلظت 
 کاتارانتیـن و افزایـش معنی دار در رونویسـی ژن هـای کدکننده تریپتوفان دکربوکسـیاز و

استریکتوسـیدین سـینتاز نشـان می دهـد )رمنـی و چیـاه، 2007(. کشـت  Croseus در 
معرض اشـعه UV-B افزایش معنی دار در تولید و غلظت ترپنوئید ایندول آلکالوئید نشـان 
 دادنـد، کـه شـامل پیش سـازهای وین باسـتین و وین کریسـتین هسـتند. 16۸ سـاعت

در معـرض UV-B قـرار گرفتـن منجـر بـه افزایـش در غلظـت لوچنریسـین، سـرپنتین و 
اجمالیسـین، و کاهـش در غلظـت هورهامریسـین می شـود )بینـدر و همـکاران، 200۹(.

Dioscorea-16-2-5
 گونه هـای Dioscorea کـه به طـور معمـول به عنوان یام شـناخته می شـوند، متعلق به

خانـواده Dioscoreaceae هسـتند. ایـن جنس از نظر پزشـکی گونه های مهـم زیادی دارد. 
 Dioscorea bulbifera یک یام واقعی است که به عنوان سیب زمینی هوا شناخته می شود.

این گیاه از نظر پزشـکی مهم اسـت و برای درمان التهاب ملتحمه، اسـهال خونی و اسـهال 
 از آن اسـتفاده می شـود )گـووارت، Discorea dregeana .)2014 نیـز یـک گیـاه دارویـی

اسـت که به طور معمول به عنوان یام سـفید شـناخته می شـود. مواد تشـکیل دهنده عمده 
D.bulbifera دیوسـگنین اسـت. تیمار مس سـولفات به گیـاه Discorea زیسـت فعـال در 
 توانایـی آن هـا را بـرای تولیـد دیوسـگنین افزایش می دهـد. افزایش در محتـوای پرولین و

پروتئین هـای مختلـف بـا افزایـش در غلظـت مـس سـولفات نیـز مشـاهده شـد )نـرولا و 
همـکاران، 2005(.

 تیمـار پاکلوبوتـرازول Discorea dregeana اثـرات مهـم بر متابولیسـم آنتی اکسـیدانی 
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 نشـان داد. تغییر در مقادیر آلفا-توکوفرول، آسـکوروبیک اسـید و گلوتاتیون مشـاهده شـد.
 به طور مشـابه، فعالیت آنزیم های هم چون سوپراکسـید دیسموتاز، آسـکوروبات پراکسیداز،

پلی فنـول اکسـیداز و کاتـالاز تغییـر یافتند )جلیل و همـکاران، 200 ج(. کمبـود نیتروژن، 
فسـفر و پتاسـیم به طـور منفـی رشـد گیاهچـه یـام سـفید را تحـت تأثیـر قـرار دادنـد 

)کولکارنـی و همـکاران، 2007(.

Jatropha curcas -16-2-6
Jatropha curcas یـک گیـاه گل دار متعلـق بـه خانـواده Euphorbiaceae اسـت. ایـن 

گیـاه بـه عنـوان محافـظ کبد شـناخته شده اسـت. J.curcas گیاهـی مقاوم به تنش اسـت 
 کـه به طـور دائمـی در خاک هـای حاشـیه ای رشـد می کند. ایـن گیاه در مناطق خشـک و
 نیمـه خشـک وجـود دارد. J.curcas به عنـوان یک گیاه دارویی برای قرن ها مورد اسـتفاده

قـرار می گرفـت. ایـن گیاه منبـع متابولیت های ثانویه بسـیاری کـه دارای اهمیـت دارویی 
هسـتند می باشـد. برگ هـا، شـیره گیاهـی، میوه هـا و پوسـت درخـت J.curcas حـاوی 
گلیکوزیدهـا، تانن هـا، فیتواسـترول ها و فاوونوئیدهـا هسـتند کـه این مـواد عامل فعالیت 
بیولوژیکـی هسـتند. بـذور J.curcas نـه تنهـا از نظر دارویی مهم هسـتند بلکـه هم چنین 

یـک منبـع بیودیزل امیدوراکننده هسـتند )موسـومی و بیسـن، 200۸(.
آنزیـم دی-میو-اینوزیتول-۳-فسفات-سـینتاز گیـاه J.curcas (JcMIPS) با تیمارهای 
 JcMIPS .تنـش خشـکی، تنـش شـوری، و دمـای پایین به شـدت بیش تر بیـان می شـوند
در کاتالیز دی-گلوکز-6-فسـفات به دی-میو-اینوزیتول-۳-فسـفات دخیل است. مشاهده 
 شده اسـت کـه در طـول تیمـار دمای پاییـن، فعالیـت JcMIPS بسـیار کم اسـت )وانگ و

همـکاران، 2011(. غلظت هـای مختلف مس فعالیت آنزیم های مختلـف J.curcas را تحت 
 تأثیـر قـرار می دهـد. افزایـش غلظت مـس منجر به کاهش در طویل شـدن انـدام هوایی و
 بیومـاس گیاهچـه می شـود. در غلظـت 400 میکرومول مس، محتـوای پروتئین در برگ و

ریشـه ها حداکثر اسـت. حداکثر محتوای پروتئین در ساقه در غلظت ۸00 میکرومول مس 
 مشـاهده شده اسـت. فعالیـت پراکسـیداز در غلظـت کـم در برگ ها و سـاقه ها تحـت تأثیر

قـرار نمی گیـرد بلکـه بـا افزایـش مـس افزایش می یابـد. حداکثـر فعالیـت پراکسـیداز در 
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ریشـه ها در غلظـت 200 میکرومـولار مس مشـاهده شده اسـت )گـو و همـکاران، 200۸(.
در گیـاه curca Jatropha کـه در معـرض تنـش کمبـود آب قـرار گرفتنـد بـا افزایـش 
تنـش، آسمیاسـیون کربـن دی اکسـید، تنفس و هدایـت روزنـه ای کاهش می یابـد. گیاه 
تحـت تنـش و گیـاه شـاهد در محتـوای نسـبی آب و پرآبـی تفاوتـی بـا هـم نداشـتند. 
مشـاهده شده اسـت کـه گیاهی بـا کمبـود آب شـدید دارای حداکثر مقادیـر کل قندهای 
محلـول هسـتند. آمینواسـیدها و گایسـین بتائیـن در مدیریت پتانسـیل اسـمزی دخیل 
 هسـتند )سـیلوا و همـکاران، 2010(. در تنش کرومیوم، افزایش غلظـت کرومیوم منجر به

افزایش واکنش کاتالاز، آسـکوروبات پراکسـیداز و گلوتاتیون-اس-ترانسـفراز می شـود. این 
امـر نشـان می دهـد کـه آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی نقـش کلیـدی در محافظـت گیـاه از 
سـمیت کرومیـوم دارد. گیـاه J.curcas به نحـوی تحمـل بـه کرومیـوم دارد و می توانند در 

محیط هـای تحـت تأثیـر کرومیوم رشـد کند )یـاداو و همـکاران، 2010(.
رویان هـای در حـال جوانـه زدن و گیاهچه هـای در حـال رشـد J.curcas بـه سـرعت 
جیـوه را انباشـته می کننـد. افزایش در غلظت جیوه منجر به افزایش انباشـته شـدن جیوه 
می شـود. بیومـاس کوتیلدون هـا، هیپوکوتیل هـا و رادیکل هـا بـا افزایـش غلظـت جیـوه 
انباشـته شـده افزایـش می یابنـد. نقطـه اوج بیومـاس در غلظـت بیـش از 50 میکرومـول 
جیـوه به دسـت می آیـد. فعالیـت سوپراکسـید دیسـموتاز، پراکسـیداز، کاتـالاز بـا افزایش 

غلظـت جیـوه افزایـش می یابد )گـو و همـکاران، 2010(.
تنـش خشـکی حتـی در شـرایط تنـش سـخت باعـث حفـظ محتـوای نسـبی آب بالا 
می شـود. تنـش آب مایـم نرخ خالص فتوسـنتزی را تحـت تأثیر قرار نمی دهـد، بلکه این 
نـرخ به طـور معنـی داری در شـرایط تنـش شـدید کاهـش می یابـد. محتـوای کلروفیـل با 
هیـچ نوع تنش خشـکی کاهـش نمی یابد )سـپتا و همـکاران، 201۳(. مقدار کـم نیتروژن 
بـرای گیاهـان بیوسـنتز بیوماس خشـک، سـطح برگ و پرولیـن را در گیاهچه ها سـرکوب 

می کنـد )وانگ و همـکاران، 2011(.
اثـرات شـوری در مقایسـه بـا تنـش گرمـا مضرتـر هسـتند امـا اثـرات ایـن دو تنـش 
زمانی کـه بـا هـم تلفیق می شـوند افزایـش می یابد. گرما به طـور مطلوب تجمع گایسـین 
بتائیـن و کلروفیـل را در برگ هـای تحـت تنـش شـوری تحریـک می کنـد. دفـاع آنزیمی 
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 آنتی اکسـیدانی به عنـوان نتیجـه تلفیـق تنـش گرمـا و نمـک آغـاز می شـود )سـیلوا و
همـکاران، 201۳(. قـرار گرفتـن در معـرض تنـش یخ زدگـی شـدید نیز منجر بـه افزایش 
 فعالیـت آنزیم های آنتی اکسـیدانی می شـود که این امـر باعث افزایش تحمـل به یخ زدگی

می شود )آو و همکاران، 201۳(.
تنـش خشـکی هدایـت روزنـه ای و تنفـس را کاهـش می دهـد. تنـش خشـکی شـدید 
کربوهیدارت های محلول برگ، آمینواسیدهای آزاد و کل پروتئین ها را کاهش می دهد. فعالیت 
 سوپراکسـید دیسـموتاز تـا 70 درصد افزایـش می یابد در حالی که فعالیت مالـون دی آلدئید

بـه عنـوان پاسـخ بـه تنـش تـا 60 درصـد افزایـش می یابـد. گیاهـان تحت تنش خشـکی 
پیـری بـرگ معنـی داری نشـان می دهنـد )آرکـوورد و همـکاران، 2011(.

Momordica charantia -16-2-7
 Momordica charantia به طور معمول به عنوان خربره تلخ یا کدوی تلخ شناخته می شود.

ایـن گیـاه یکـی از سـبزیجات معمول باغچـه اسـت و اسـتفاده های دارویی بسـیاری دارد. 
ایـن گیـاه متعلـق بـه یکـی از خانواده هـای گیاهـان دارویـی، کدوئیـان اسـت. ایـن گیـاه 
به طـور وسـیع در آسـیا و کارائیـب رشـد می کنـد و در آفریقـا به عنوان یک داروی سـنتی 
بـه مـدت طولانی مورد اسـتفاده قـرار می گرفت. میوه آن درای اثر هیپوسـیامیک اسـت و 
از ایـن رو می توانـد برای بیمـاران دیابتی مورد اسـتفاده قرار گیرد )گروور و یـاداو، 2004(.

تیمـار بـا تنـش شـوری موجـب افزایـش در فعالیـت سوپراکسـید دیسـموتاز، کاتالاز، 
پلی فنـول اکسـیداز، گلوتاتیـون ردوکتـاز و آسـکوروبات در Momordica charantia شـد. 
غلظـت پروتئیـن گیاهان تحت تنش تنش در همه مراحـل به جزء پیش از گل دهی کاهش 
می یابـد )اگارول و شـاهین، 2007(. گیـاه کـدوی تلـخ کـه بـا سـدیم کلرید تیمار شـدند 
کاهـش معنـی دار در نـرخ جوانه زنی، شـاخص جوانه زنی و شـاخص خاصیت حیاتی نشـان 
 دادنـد. ایـن عائـم زمانی کـه گیاهـان تحت تنش شـوری بـا سـیلیکون تیمار شـده بودند

به طـور معنـی داری افزایـش یافتنـد. غلظت مالـون دی آلدئیـد در برگ ها زمانی کـه تیمار 
بـا سـیلیکون آغـاز شـود به طـور قابـل توجهـی کاهـش می یابـد. فعالیـت سوپراکسـید 
دیسـموتاز، پراکسـیداز و کاتـالاز با بـه کار بردن تیمار سـیلیکون برای گیاهـان تحت تنش 

شـوری به شـدت افزایـش می یابـد )وانـگ و همـکاران، 2010(.
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Phyllanthus amarus -16-2-8
Phyllanthus amarus متعلـق بـه خانـواده Euphorbiaceae اسـت. این گیاه یک علف 

 کوچک می باشـد که به دلیل خواص دارویی اش شـناخته شده اسـت. ماده موثره تهیه شـده
از گیـاه P.amarus در برابـر مشـکات معـده، بیماری های دسـتگاه تناسـلی، کبـد، کلیه و 
عفونت هـای طحـال مؤثـر اسـت. برگ هـا تلـخ و تنـد هسـتند و می توانند به عنـوان مدر و 
 ضدعفونی کننده اسـتفاده شـوند )پاتـل و همـکاران، P.amarus .)2011 به عنوان علف هرز

در زمین هـای متروکه و زمین های کشـاورزی کشـت شده اسـت. این گیاه از نظر پزشـکی 
 مهـم اسـت و می توانـد به عنـوان یـک محافظـت کبـدی قـوی، مـدر و عامـل اشـتها آور
 استفاده شود. اخیراً خواصی از P.amarus کشف شده اند که شاید در تولید داروی ضد هپاتیت

بی کمک کنند )رای و همکاران، 2005(.
اثـرات غلظت هـای مختلـف کادمیـوم بر گیاه P.amarus بررسـی شـد. کادمیـوم باعث 
کاهـش معنـی دار در وزن خشـک و تـر، طـول انـدام هوایـی و ریشـه، پروتئیـن، کلروفیل، 
 کارتنوئیدها و قندهای مختلف می شود )رای و همکاران، 2005(. ۹0 روز بعد از تنش شوری،

گیاه افزایش در پراکسیداسیون لیپید، هیدروژن پراکسید، لایسین بتائین و محتوای پرولین 
 نشـان داد. افزایـش در غلظـت سـدیم کلرید فعالیت پرولین اکسـیداز را در گیاه آزمایشـی

کاهش داد )جلیل و همکاران، 2007 ز(.

Salvia officinalis -16-2-9
مریـم گلـی معمولی یا باغچـه ای نیز به عنـوان Salvia officinalis شـناخته می شـود. 
ایـن گیاه بوته ی چندسـاله اسـت کـه متعلق به خانـواده نعنائیان اسـت. این گیـاه معمولاً 
 برای درمان عفونت های دسـتگاه تنفسـی فوقانی، دسـتگاه گوارش و پوسـت مورد استفاده

قرار می گیرد )ابرو و مونه-بوش، 200۸(.
گیـاه Salvia officinalis کـه در معـرض تنش شـوری قرار داشـتند 61 درصد کاهش 
رشـد نشـان دادنـد. کاربـرد تنـش 100 میلی مـول سـدیم کلریـد کل محتوای اسـیدهای 
چـرب را تـا ۳2 درصـد کاهش داد. اسـیدهای چرب اشـباع نشـده بـا افزایـش در محتوای 
 سـدیم کلرید )NaCl( کاهش می یابند در حالی که محتوای اسـیدهای چرب اشـباع شـده

با افزایش در تنش شوری افزایش می یابد )تعریت و همکاران، 2010(.
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Salvia officinalis افزایش غلظت سدیم کلرید تا 100 میلی مول به طور معنی داری رشد 
را تـا 65 درصـد کاهـش داد. تیمـار 75 میلی مـول NaCl منجـر بـه افزایـش در عملکـرد 
 NaCl روغـن ضـروری حاصـل از گیـاه مریـم گلی می شـود، در حالی کـه 100 میلی مـول
منجـر بـه کاهـش عملکـرد روغـن می شـود. ترکیبـات روغـن ضـروری نیـز بـا تغییـر در 
غلظـت نمـک تغییـر می یابـد. در غلظـت 25 میلی مـول NaCl، ویریدیفلـورول ترکیـب 
عمـده روغـن اسـت، در 50 و 75 میلی مـول NaCl 1/۸-سـینئول و در 100 ملی مـول 

NaCl مانـول غالـب اسـت )تعریـت و همـکاران، 200۹(.

گیـاه مریـم گلی رشـد یافته تحت تنش شـوری در مقایسـه با گیاه آبیاری شـده به طور 
معنـی داری غلظت هـای بیش تـری از کل مونترپن ها دارند )سـلمر و کلوینوچتـر، 201۳(. 
مریـم گلـی در معـرض کمبـود آب پیـری بـرگ را بـا سـرعت بـالا نشـان می-دهـد. آغاز 
پیـری بـرگ انباشـته شـدن سالیسـیلیک اسـید را افزایش می دهـد و مقادیر جاسـمونیک 
اسـید را کاهـش می دهـد. ایـن امـر بیش تـر در ارتبـاط بـا از دسـت دادن رنگدانه هـای 

فتوسـنتزی و افزایـش در دی آپواکسیداسـیون اسـت )ابرو و مونه-بـوش، 200۸(.
کمبـود آب منجـر بـه کاهش پارامترهای مختلف رشـد می شـود. محتوای اسـید چرب 
برگـی و میـزان ضریـب پیوند دوگانه به-شـدت با خشـکی کاهـش می یابـد. کاهش مقدار 
 لینولئیـک و پالمتیک اسـید نیز تحت تنش خشـکی دیده شـد و این امـر باعث کاهش در
 میـزان ضریـب پیوند دوگانه می شـود. تنش خشـکی توانایی گیاه مریم گلـی را برای تولید
 روغـن ضـروری افزایـش می دهد، روغن هـای اصلی کافور و آلفا-توجون هسـتند. ترشـح و

غلظت این دو روغن تحت کمبود آب افزایش می یابد )بتایب و همکاران، 200۹(.
کمبـود آب منجـر بـه کاهـش پتانسـیل اسـمزی می شـود کـه ایـن امـر در ارتبـاط با 
کاهـش بیومـاس، محتـوای کلروفیل و ارتفاع گیاه اسـت. مقدار پلی فنـول تحت کمبود آب 
 افزایش می یابد و این افزایش تحت شـرایط خشـکی مایم بالاترین مقدار اسـت )بتایب و
 همـکاران، 2011(. گیـاه تیمـار شـده بـا فسـفر افزایـش در بیومـاس بـرگ نشـان دادنـد

پتانسـیل  فسـفر  بـا  کـردن  تیمـار  نمی گیـرد.  قـرار  تأثیـر  تحـت  ریشـه  بیومـاس  امـا 
UV-B آنتی اکسـیدانی گیـاه مریـم گلی را افزایش می دهد )نل و همکاران، 200۹(. اشـعه 

بـه مـدت 10 دقیقـه موجـب افزایـش در پوتریسـین در برگ هـا و ریشـه های مریـم گلی 
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شـد. نور UV-B سـنتز پوتریسـین، اسـپریمیدین و اسـپرمین را در مریم گلی تحت تأثیر 
قـرار می دهـد )ردیوکینا و همـکاران، 2010(.

بـا حضـور 100 میلی مـول در لیتر سـدیم کلرید رشـد مریم گلی تـا 61 درصد کاهش 
می یابـد. شـوری در 75 میلی مـول در لیتـر سـدیم کلریـد منجـر بـه افزایـش در غلظـت 
 فنولیک ها می شـود )تعریت و همکاران، 2012(. اضافه کردن 100 میلی مول سـدیم کلرید

در محلـول غذایـی منجـر به کاهـش بیومـاس کل برگ، تعـداد کل برگ ها، پتانسـیل آب 
بـرگ، فتوسـنتز خالـص، هدایـت روزنـه ای و کلروفیـل می شـود. انباشـته شـدن یون های 
سـدیم نیـز بـا کاهش جـدی در آسمیاسـیون کربن دی اکسـید مشـاهده شـد )تونکتی و 

.)2012 همکاران، 
 کاربـرد تنـش نـور بـر گیـاه مریـم گلـی نشـان داد کـه وزن خشـک، تعـداد برگ ها و
 دیگـر پارامترهـای فیزیولوژیکـی بـا شـدت نـور همبسـتگی مثبـت دارنـد. ارتفـاع گیـاه و

رنگدانـه فتوسـنتزی بـرگ نیـز بـا شـدت نـور همبسـتگی منفـی دارنـد )زروداکیـس و 
همـکاران، 2012(. کاربـرد تنـش کمبـود آب بـر مریـم گلـی منجـر به 7۳ درصـد کاهش 
در وزن خشـک می شـود، تولیـد روغن هـای ضـروری را تـا 6۹ درصـد کاهـش می دهـد و 
محتـوای نیتـروژن را تـا 15 درصد افزایـش می دهد. کاهش مقدار آب منجـر به 21 درصد 
کاهـش در سـطح فسـفر، 25 درصـد کاهـش در سـطح پتاسـیم و 10 درصـد کاهـش در 

سـطح منیزیـم می شـود )کـورل و همـکاران، 2012(.

Trachyspermum ammi -16-2-10
 زنیـان نـام عمومـی بـرای گیـاه دارویـی سـنتی اسـت کـه بـه لحـاظ علمـی بـا نـام

Trachyspermum ammi شـناخته می شـود )اشـرف و عروج، 2006( و متعلق به خانواده 

Apiaceae اسـت. منشـأ گیـاه در منطقـه مدیترانـه ای اسـت. غاف هـا و برگ هـا خوراکی 

هسـتند و بـه عنـوان ضدعفونی کننده اسـتفاده می شـوند )یوگیتا و همـکاران، 2014(.
در یـک آزمایـش، گیـاه زنیـان در 67 روزگی در خاک شـور در گلدان قرار داده شـدند. 
افزایـش در مقـدار نمـک منجـر بـه کاهش در وزن تر و خشـک برگ ها و ریشـه ها شـد، و 
 عملکرد دانه را کاهش داد. کاهش 50 درصدی در عملکرد دانه در 120 میلی مول در لیتر
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سـدیم کلریـد مشـاهده شـد )اشـرف و عـروج، 2006(. جوانه زنـی بـذر و رشـد گیاهچـه 
به طـور معنـی داری در حضـور تنـش سـدیم کلریـد بـه تأخیـر افتاد. مشـاهده شده اسـت 
کـه قندهـای احیا شـده، پرولین، گایسـین بتائیـن و کل قندها در گیاه با افزایش شـوری 

انباشـته می شـوند )یوگیتـا و همـکاران، 2014(.
تنـش خشـکی به طـور معنی داری مکانیسـم های گیـاه را تغییر می دهد، نـرخ تنفس و 
هدایـت روزنـه ای بـا افزایـش تصاعدی در سـطح تنش به شـدت کاهش می یابـد، و غلظت 
کربـن دی اکسـید نیـز افزایـش می یابـد. ارتفـاع گیـاه، وزن تـر و خشـک به دلیـل تنـش 
خشـکی کاهـش می یابنـد. محتوای کل فنولیـک و محتوای کلروفیل بـا افزایش در معرض 
تنـش خشـکی قـرار گرفتـن افزایـش می یابنـد. تولیـد متابولیت هـای ثانویـه نیـز به طـور 

معنـی داری تحـت تنش افزایـش می یابند )ازهـر و همـکاران، 2011(.

Withania somnifera -16-2-11
somnifera Withania یـک گیـاه هنـدی کـه بـه لحـاظ دارویـی مهم اسـت. این گیاه 

بـه مـدت ۳0 روز بـرای بررسـی اثـرات سـمی در معـرض سـولفات مـس )CuSO4( قـرار 
گرفـت. نتایـج کاهـش در وزن تـر، طـول انـدام هوایـی، طـول ریشـه، محتـوای کلروفیـل 
و کارتنوئیـد نشـان دادنـد. ایـن گیـاه توانایـی بسـیاری بـرای رشـد در مناطـق آلـوده بـه 
مـس دارنـد امـا تغییرات فیزیولوژیکی بسـیاری از جملـه افزایش در محتـوای کل فنولیک 
مشـاهده شـد. گیـاه تیمار شـده با مـس ممکن اسـت فعالیت بیولوژیکی شـان را از دسـت 
بدهنـد، لـذا ارزیابـی فعالیـت دارویی گیـاه Withania تیمار شـده با مس قبل از اسـتفاده 

آن هـا ترجیـح داده می شـود )خاتـون و همـکاران، 200۸(.
تنـش شـوری بـه کار بـرده شـده بـرای W.somnifera درصـد جوانه زنـی، رشـد اولیه 
گیاهچـه ومحتـوای کلروفیـل را کاهـش می دهـد. ایـن امر هم چنیـن آنتی اکسـیدان های 
 ماننـد آسـکوروبیک اسـید را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد، و منجر بـه کاهـش گلوتاتیون و
 آلفا-توکوفرول در همه قسـمت های گیاه می شـود. فعالیت کاتالاز، سوپر اکسید دیسموتاز،
 پراکسـیداز و پلی-فنـول اکسـیداز نیـز به طـور معنـی داری در نتیجـه تنش شـوری تغییر
W.somnifera می یابند )جلیل و همکاران، 200۸ و(. تولید ویتانولید )متابولیت ثانویه( در 
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در اثـر تنـش سالیسـیلیک اسـید، تنـش متیـل جاسـمونات و صدمـه مکانیکـی افزایـش 
می یابـد )اختـر و همـکاران، 201۳(.

قـرار دادن W.somnifera در معـرض تنـش خشـکی منجـر به کاهش در سـطح برگ، 
رنگدانـه فتوسـنتزی، طـول ریشـه، طـول انـدام هوایـی و فعالیـت فتوسـنتزی می شـود. 
افزایـش پنـج درصـدی در محتـوای ویتافریـن A تحـت تنـش خشـکی دیـده شده اسـت 
)کانـن و کولاندایولـو، 2011(. تریادیمفـون بـه کار بـرده شـده بـرای W.somnifera طول 
افزایـش می دهـد.  انـدام هوایـی و سـطح بـرگ را کاهـش می دهـد و طـول ریشـه را 
آنتی اکسـیدانت های ماننـد آسـکوروبیک اسـید، گلوتاتیـون و آلفا-توکوفـرول در نتیجـه 
آنتی اکسـیدانی  آنزیم هـای  امـر هم چنیـن  ایـن  افزایـش می یابنـد.  تریادیمفـون  تیمـار 
از جملـه سـوپر اکسـید دیسـموتاز، پراکسـیداز، پلی فنـول اکسـیداز و کاتـالاز را افزایـش 

می دهـد )جلیـل و همـکاران، 200۸ ه(.
اندام هوایی W.somnifera رشـد یافته در محیط آزمایشـگاهی در معرض انواع مختلفی 
 از تنش های نمک قرار گرفت. مشـاهده شـد که نفوذپذیری غشـا، پراکسیداسـیون لیپید و

سیسـتم آنتی اکسـیدانی در نتیجـه تنش شـوری قـرار افزایش می یابد. غلظـت نمک بالاتر 
بـا افزایـش فعالیـت آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی در ارتبـاط اسـت. بیش تریـن افزایـش در 
فعالیـت بـرای پراکسـیداز به دسـت آمد در حالی کـه کاتالاز پاسـخ گویی کم تـری به تنش 

شـوری دارد )سـابیر و همکاران، 2012(.
 متابولیت هـای ثانویـه زیسـت فعال تولید شـده از W.somnifera به طـور کلی به عنوان
 ویتانولیدها شـناخته می شـوند. گیاه W.somnifera که در معرض تنش مس قرار داشـتند

رونـد کاهشـی در پارامترهای رشـد نشـان می دهند. طول ریشـه، طول انـدام هوایی، طول 
بـرگ و تعـداد کل برگ هـا به طـور قابـل توجهـی در نتیجـه تنش مـس کاهـش می یابند. 
تنـش مـس موجـب تولیـد ایزوفروم هـای آنزیم هـای کاتـالاز، سوپراکسـید دیسـموتاز و 
گوایاکـول پراکسـیداز می شـود، کـه می تواننـد به عنـوان نشـان گرهای سـمیت مس عمل 

کنند )روت و همـکاران، 201۳(.
تیمـار کـردن گیـاه بـا اشـعه UV-B منجـر بـه کاهـش بیومـاس و افزایـش محتـوای 
مالـون دی آلدئیـد در ریشـه و اندام هوایی می شـود. گونه هـای فعال اکسـیژن و هیدروژن 
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پراکسـید در نتیجـه قـرار گرفتن در معرض نـور UV-B در برگ ها افزایـش می یابند اما در 
 ریشـه کاهـش می یابنـد. فعالیت آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی تحـت UV-B افزایش می یابد

)تکشاک و اگراوال، 2014(.

3-16- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
 تنش هـای غیرزیسـتی مانند خشـکی، نمک، نور، دمـا و تنش فلزات سـنگین منجر به

افزایـش اکسـیدانت های آنزیمـی و غیـر آنزیمـی می شـود. ایـن امـر ثابـت می کنـد کـه 
پاسـخ گیاهـان دارویـی به تنش در قالب آنتی اکسیداسـیون اسـت که یک مکانیسـم برای 
مقاومـت گیـاه می باشـد. تولیـد متابولیت هـای ثانویه زیسـت فعـال در گیاهـان در نتیجه 
شـرایط تنـش افزایـش می یابـد، بنابرایـن در آینـده تنش هـا می تواننـد به طـور مثبـت به 

منظـور افزایـش خـواص دارویی یـک گیاه خاص اسـتفاده شـوند.
تحقیـق بـر واکنش هـای گیـاه بـه تحمـل تنـش ضـروری اسـت، کـه ایـن امر شـامل 
متابولومیک هـا، پروتئومیکس هـا و ترانسـکریپتومیک ها اسـت. مطالعـات نشـان دادنـد که 
 بسـیاری از واکنش هـای فیزیولوژیکـی گیاهان را می توان با افزایش یـا کاهش بیان ژن ها و

پروتئین هـا، حتـی قبـل از شـروع واکنـش پیش بینـی کـرد )اقایـی و همـکاران، 201۳(. 
ژنومیکـس عملکـردی و دیدگاه سیسـتم های بیولوژیکـی می توانند برای درک شـبکه های 
مقیـاس ژنـوم مـورد نیاز برای ایجـاد مقاومت طولانـی مدت به تنش های زیسـت محیطی 
مـورد اسـتفاده قرار گیرند. این امر ممکن اسـت به شناسـایی مسـیرهای خـاص و ژن های 

مرتبـط بـا تنش منجر شـود )کابللو و همـکارام، 2014؛ جوگایاه و همـکاران، 201۳(.

قدردانی
نویسـندگان از ریاسـت مرکـز تحقیقـات علمی-پژوهشـی دانشـگاه شـاه سـعود بـرای 

تأمیـن بودجـه گـروه پژوهشـی شـماره RG014-1435 کمـال قدردانـی را دارنـد.
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فصل 17:
نقش پیام رسانی1 متیل گلی اوکسال2 و درگیری 

سیستم گلی کسالاز3 در واکنش های تنش 
غیرزیستی و تحمل 4 

1. Signalling

2. Methylglyoxal

3. Glyoxalase

4. Tolerance

تاهسینا شرمین هوک، محمد انور حسین، محمد غلام مصطفی، 

دیوید جی. بورریت و ماسایوکی فوجیتا





1-17- مقدمه
 گیاهان ارگانیسم های غیرمتحرک1 هستند و اغلب در معرض شرایط نامساعدی قرار دارند

کـه می توانـد باعـث ایجـاد تنـش شـوند و بر متابولیسـم، رشـد، توسـعه و بهـره وری تأثیر 
بگذارنـد. تنـشِ ناشـی از عوامـل محیطـی تنش غیرزیسـتی نامیـده می شـود، در حالی که 
تنـشِ ناشـی از ارگانیسـم های زنـده کـه می تواننـد باعـث ایجاد آسـیب یا بیماری شـوند، 
تنـش زیسـتی نامیـده می شـود. شـوری، خشـکی، غرقابی، شـدت درجـه حـرارت )گرما، 
سـرما و یخ زدگـی(، عدم تعـادل مواد مغذی )سـمیت و کمبود مواد معدنی(، ازُون و اشـعه 
UV-B و غیره تنش های غیرزیسـتی هسـتند که ناشـی از وجود افراط یا کمبود در محیط 

 فیزیکـی هسـتند. ایـن عوامل تنش غیرزیسـتی تأثیر مهمی بر کشـاورزی جهانـی دارند و
 دارای پتانسـیل تقلیـل متوسـط عملکـرد محصـولات زراعـی عمـده تـا میـزان 50 درصد

هستند )برای و همکاران، 2000؛ منتری و همکاران، 2012؛ وانگ و همکاران، 200۳(. در 
 آینـده نزدیـک به دلیـل تغییـرات آب و هوایی، تکـرار2 و مدت زمان دوام تنش غیرزیسـتی
 افزایش می یابد )لامب، 2012 (. تغییر شرایط آب و هوایی، در ترکیب با نیاز به افزایش جهانی

تولیـد غـذا بـرای جمعیـت در حال گسـترش، بـه معنی نیـاز فوری بـه واریته هـای زراعی 
متحمل به تنش اسـت )اسـماعیل و همـکاران، 201۳؛ موتاوا و همـکاران، 2015؛ نیوتن و 

همـکاران، 201۳؛ تاکدا و متسـوکا، 200۸(.
برخـی از گیاهـان بـرای بقـاء، ظرفیـت انطبـاق بـا عوامـل مختلـف تنـش در سـطوح 
مولکولـی و سـلولی و هم چنیـن در سـطوح فیزیولوژیکی و بیوشـیمیایی را تکامـل داده اند 
بـا  گیاهـان  شـینوزاکی، 2006(.  و  یاماگوچی-شـینوزاکی  همـکاران، 2014؛  و  )رجـب 
توسـعه ی سـازوکارهای سـازگاری و دفـاع از قبیـل تنظیـم سـلول های محافـظ روزنـه  و 
تغییـر در بیـان ژن هـای متعـدد مرتبط با مسـیرهای مختلـف متابولیک و/یا سیسـتم های 
دفاع، تنش های غیرزیسـتی را تحمل می کنند )اوسـکاب و همـکاران، 2014(. درک کامل 
واکنش هـای بیوشـیمایی و مولکولی گیاهان نسـبت بـه عوامل تنش زا و تعامل مسـیرهای 
مولکولـی مرتبـط بـرای توسـعه محصـولات زراعـی متحمـل بـه طیـف وسـیعی از تنـش 

1. Sessile

2. Frequency
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 حیاتـی اسـت چـون ایـن واکنش هـا گیاهـان را قـادر بـه رشـد و بهـره وری در محیط های
پر تنش می کنند )پرز-کلمنته و همکاران، 2012؛ شارما و همکاران، 201۳(.

تولیـد آلدئیـد1 در گیاهانـی کـه در معـرض عوامـل تنـش زای زیسـتی و غیرزیسـتی 
هسـتند، در حال افزایش اسـت )آهوجا و همکاران، 2012؛ کور و همکاران، 2014 الف، ب، 
ج؛ مانو، 2012(. آلدئیدهای مختلفی در مسـیرهای سـلولی به عنوان واسـطه2 متابولیسـم 
کربوهیدرات هـا، پروتئیـن، لیپیـد و فنیـل پروپانوئیـد۳ وجـود دارنـد )مانـو و همـکارن، 
 200۹(. ایـن آلدئیدهـای تولیـد شـده تحـت تنـش، مولکول هـای بسـیار واکنش گـری4

هسـتند و پتانسـیل تغییـر پروتئین هـا و اسـیدهای نوکلئیـک5 را دارنـد )بورچـام، 1۹۹۸؛ 
اوبریـن و همـکاران، 2005(. بـه عـاوه، آلدئیدهـا در غلظـت کـم می تواننـد به عنـوان 
 مولکول هـای پیامرسـان القاءکننـده بیـان ژن هـای مرتبط با دفـاع عمل کننـد )المراس و

همکاران، 1۹۹۸؛ وبر و همکاران، 2004(، در حالی که آن ها در غلظت های بالا سیتوتوکسیک6  
 هسـتند. متیل گلیوکسـال )CH3COCHO; MG( یک آلدئید کوچک اکسیژن دار معمول و

یـک ترکیـب سـمی درونـی اسـت کـه در شـرایط تنـش غیرزیسـتی در گیاهـان تجمـع 
می یابـد )هوکـو و همـکاران، 2012 الـف؛ حسـین و همـکاران، 200۹؛ یـاداو و همـکاران 
2005 الـف(. MG یـک محصول جانبی مسـیرهای متابولیکی متعـدد از جمله گلیکولیز7، 
 پراکسیداسـیون۸ لیپیـد و تخریب اکسـیداتیو۹ گلوکـز10 و پروتئین های گلیکیـت11 )کور و

1. Aldehyde

2. Intermediates
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4. Reactive
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7. Glycolysis

8. Peroxidation
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11. Glycated proteins



فصل 17: نقش پیام رسانی متیل گلی اوکسال  و درگیری سیستم گلی کسالاز ...
۸1۳

همـکاران، 2014 الـف؛ شـانگری و او بـرن، 2000( اسـت. غلظت درونـی MG می تواند در 
بسـیاری از گونه های گیاهی در واکنش به عوامل تنش زا از قبیل شـوری، خشـکی، سـرما، 
عناصـر سـنگین، سـطوح بالای نـور و غیـره 6-2 برابـر افزایش یابـد )حسـین و همکاران، 
 200۹؛ یـاداو و همـکاران، 2005 الـف(. تولیـد خودبه خـودیMG 1 نتیجـه غیـر قابـل
 اجتنـاب افزایـش گلیکولیز در گیاهان تحت تنش می باشـد )حسـین و همکاران، 200۹( و

تجمـع آن نشـان می دهد که وابسـته بـه واکنش های تنش اولیه اسـت )یـاداو و همکاران، 
 2005 الف و ب(. MG در محیط پرتنش می تواند به عنوان یک مولکول سمی و پیامرسانی

در گیاهان عمل کند )هوکو و همکاران، 2010، 2012 الف، ب و ج(.
 متیل گلیوکسـال در سـطوح سمی می تواند با پروتئین ها، لیپیدها و اسیدهای نوکلئیک

)DNA یـا RNA( واکنـش نشـان دهـد و ترکیبی را تشـکیل دهد که بتواند سیسـتم های 
 دفاعـی آنتی اکسـیدانتی2 را غیرفعال کند )هوکو و همـکاران، 2012 د؛ مارتینز و همکاران،

2001(. ایـن امـر بـه نوبـه خـود سـبب اختـال در عملکـرد سـلولی و در نهایـت منجر به 
مـرگ می شـود. گیاهان بـرای مقابله با اثـرات زیان بار MG دارای یک سیسـتم منحصر به 
فرد سـم زدایی۳ هسـتند )حسـین و همکاران، 2011؛ وانگ و همکاران، 200۳(. سیسـتم 
گلی کسـالاز بـرای سـم زدایی MG مـورد نیـاز اسـت در غیر ایـن صـورت در گیاهان تحت 
تنش تا سـطوح کشـنده افزایش می یابد )کور و همکاران، 2014 الف(. عاوه بر سـم زدایی 
MG، سیسـتم گلی کسـالاز از طریـق حفـظ هموسـتازی گلوتاتیـون4 در تحمـل تنـش 

اکسـیداتیو نقش تسـکین دهنده5 ایفا می کند )یاداو و همکاران، 200۸(. گلی کسـالازهای 
گیـاه )گلی کسـالاز ІGly( І( و گلی کسـالاز ПGly) П(( بـرای حفـظ تحمـل بـه تنـش در 
گیاهـان مهـم در نظـر گرفتـه می شـوند )دوانشـتان و همـکاران، 2014؛ کـور و همکاران، 
2014 الـف(. در گیاهـان تحـت تنش گلی کسـالازها به صورت مختلف تنظیم می شـوند و 
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بیـان بیـش از حد آن ها در گیاهـان موجب تحمل به عوامل تنش زای غیرزیسـتی مختلف 
می شـود )ویـوروس و همـکاران، 201۳؛ یـاداو و همـکاران، 2005 الـف، ب و ج(. بنابراین، 
اخیـراً نقش تنظیمی سیسـتم گلی کسـالاز در گیاهـان متحمل به تنش غیرزیسـتی توجه 
بیش تـری را در تحقیقـات تنـش گیاهـی به خـود جلـب کـرده اسـت. در زمینـه تغییـرات 
 اقلیمـی، مطالعـه بیش تـر متابولیسـم MG و تنظیـم MG توسـط سیسـتم گلی کسـالاز

تحـت شـرایط تنـش غیرزیسـتی مطمئنـاً دانـش فیزیولوژیکـی در مـورد تحمـل به تنش 
غیرزیسـتی در گیاهـان زراعی را تکمیل خواهد کرد )حسـین و همـکاران، 2011، 2014(.
 در این فصل نقش پیامرسـانی MG، با تمرکز بر درک فعلی از اثرات آن بر رشـد گیاه و
 فرآیندهای توسـعه ای مانند جوانه زدن1 بذر، طویل شـدن2 ریشـه و واکنش های تنش گیاه
 مانند هدایت روزنه ای۳، تولید گونه های اکسیژن فعالROS( 4(، افزایش کلسیم سیتوزولیک5،

تصحیـح فعالیـت کانـال داخلـی پتاسـیم )Km( و بیـان ژن واکنش گر به تنـش مورد بحث 
قـرار می گیـرد. عـاوه بـر ایـن، در ایـن بررسـی اهمیـت سیسـتم گلی کسـالاز در گیاهان 
بـرای سـم زدایی MG، بـا تأکیـد خـاص بـر دخالـت آن در واکنش هـای تنـش گیاهـی 

خاصـه خواهد شـد.

2-17 -تشکیل متیل گلی کسال6 در سلول های گیاه
 متیل گلی کسـال یـک کتوآلدئید دی کربونیل-7α,β واکنش گر اسـت کـه به طور درونی

از طریـق واکنش هـای آنزیمـی و غیـر آنزیمـی متعـدد تشـکیل می شـود )شـکرابورتی و 
همـکاران، 2014(. سـهم نسـبی مسـیرهای آنزیمـی و غیرآنزیمی برای تشـکیل MG کل 
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 روشـن نیسـت )چانـگ و وو، 2006(. تولیـد درونـی MG از کربوهیدرات هـا، پروتئین ها و
 متابولیسم لیپید )شکل 17-1( به طور گسترده ای در میکروارگانیسم ها از جمله مخمرها1، و

در حیوانـات گـزارش شده اسـت )آبـوردو و همـکاران، 1۹۹۹؛ کوپـر، 1۹۸4؛ کالاپـوس و 
 همکاران، 1۹۹2(. اگرچه، تنها در سال های اخیر تولید درونی MG در گیاهان مورد مطالعه
 قرار گرفته است )حسین و همکاران، 200۹؛ یاداو و همکاران، 2005 الف، ب و ج، 200۸(.

انتظـار مـی رود که تولید MG در میتوکندری2، کلروپاسـت۳ و سـیتوزول4 سـلول گیاهی 
نیـز رخ دهـد )کور و همـکاران، 2014 ج(.

تحـت شـرایط فیزیولوژیکـی طبیعـی MG در گیاهـان به طـور خودبه خـودی، به عنـوان 
یـک محصـول جانبـی واکنش هـای غیرآنزیمـی در طـول گلیکولیـز، با واسـطه فتوسـنتزی 
 گلیسرآلدئید-۳-فسفاتG3P( 5( و دی هیدروکسی استون فسفات6 )DHAP( تشکیل می شود
 )دواناتان و همکاران، 2014؛ اسپارترو و همکاران، 1۹۹5؛ تاکاگی و همکاران، 2014؛ یاداو و

همکاران، 2005 الف(. تریوزفسـفات ها7 متابولیت های ناپایداری هسـتند و برداشـتن گروه 
 فسـفوریل۸ با حذف-بتا۹ از 1،2-ایندیولیت10 این تریوزها منجر به تشـکیل MG می شـود
 )ریچـارد، 1۹۹۳؛ یـاداو و همـکاران، 2005 ج(. MG همچنیـن می تواند به طـور آنزیمی از
 G3P و DHAP )تریوزفسفات ایزومرازTPI( 11( واکنش بین G3P و DHAP را کاتالیز می کند(

 به عنوان یک محصول جانبی تولید شود )فیلیپس و تورنالی، 1۹۹۳؛ پمپلینو و همکاران، 1۹۹0(.
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 به عاوه، MG می تواند با متابولیسم استون1 تحت شرایط فیزیولوژیکی طبیعی تشکیل شود،
به طوری که اسـتون مونو-اکسـیژناز2 تبدیل اسـتون به اسـتول۳ را کاتالیز می کند و اسـتول 
 مونو-اکسـیژنازAMO( 4( بعد از آن اسـتول را به MG تبدیل می کند )کاسـازا و همکاران،

 1۹۸4(. از این گذشته، MG از متابولیسم آمینواستون نیز5 تشکیل می شود، آمینواکسیداز 
حسـاس به سـمیکربازیدSSAO( 6( آمینواسـتون را به MG تبدیل می کند )لایلز، 1۹۹6(. 
هم چنیـن ممکـن اسـت گـروه آلدئیـد یک قند بـرای واکنـش با یـک آمینواسـید7 آزاد یا 
آمینواسـید پروتئیـن بـرای تولیـد یـک بازشـیف۸ کـه بعـد از آن می توانـد توسـط آرایش 
 آماودری۹ تبدیل به یک کربونیل واکنش گر مانند MG شود )ویستولی و همکاران، 201۳(.

 MG عـاوه بـر ایـن، قندهـا حاوی یـک گـروه آلدئیدی هسـتند که می توانـد بـرای تولید
به طـور خـودکار اکسیداسـیون و تخریـب انجـام دهنـد )ویسـتولی و همـکاران، 201۳(. 
اگرچـه، مسـیرهای آنزیمـی و غیرآنزیمـی اصلی تشـکیل MG در گیاهان شـناخته شـده 

هسـتند، ولـی هنوز سـهم نسـبی آن ها در تشـکیل MG روشـن نیسـت.

1. Acetone

2. Acetone mono-oxygenase

3. Acetol

4. Acetol mono-oxygenase

5. Aminoacetone

6. Semicarbazide-sensitive amino oxidase

7. Aminoacid

8. Schiff base

9. Amadori rearrangement



فصل 17: نقش پیام رسانی متیل گلی اوکسال  و درگیری سیستم گلی کسالاز ...
۸17

 

شکل 17-1- یک نمای کلی از تشکیل متیل گلی کسال و سم زدایی از طریق سیستم گلی کسالاز در گیاهان. 
،AMO .200۸ ،اصاح شده از حسین و همکاران، 2011؛ کور و همکاران، 2014 الف؛ یاداو و همکاران 
،MG گلوتاتیون احیاشده؛ ،GSH ؛II گلی کسالاز ،Gly II،I گلی کسالاز ،GIy I استول مونواکسیژناز؛ 

 ،TPI آمینواکسیداز حساس به سمی کربازید؛ ،SSAO گونه ها اکسیژن فعال؛ ،ROS متیل گلی کسال؛
ایزومرازهای تریوز فسفات.

3-17- سم زدایی متیل گلی کسال از طریق سیستم گلی کسالاز
 متیل گلی کسـال یـک ژنوتوکسـین1 پرقـدرت و یـک عامـل گلیکـوزی اسـت )ربانی و
 تورنالی، 2014(. از آن جایی که تحت شـرایط نامساعد MG انباشته می شود، ارگانیسم های

زنـده از جملـه، گیاهان و جانوران، مکانیسـم های سـم زدایی متعددی بـرای مبارزه با تنش 
بـه اصطـاح MG تکامـل داده انـد. سیسـتم گلی کسـالاز یـک جز جدایـی ناپذیر و مسـیر 
 اصلـی بـرای سـم زدایی MG در ارگانیسـم های زنـده اسـت )چانـگ و همـکاران، 2012؛

اغلـب در سـیتوزول سـلول ها و  ایـن مسـیر متابولیکـی  موتافیـز و همـکاران، 2014(. 

1. Gentoxin
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ارگانل هـای سـلولی، به ویـژه میتوکنـدری وجـود دارد )ربانـی و تورنالـی، 2012؛ یـاداو و 
همـکاران، 200۸(. مسـیر گلی کسـالاز نقـش مهمـی در سـازگاری بـه تنش و بسـیاری از 
اختـالات بالینـی ایفـا می کنـد )کـور و همـکاران، 201۳(. وجـود سیسـتم گلی کسـالاز 
در گـروه متنوعـی از ارگانیسـم های زنـده از جملـه گونه هـای متعـدد گیاهـی مشـاهده 

شده اسـت.
سیستم گلی کسالاز از دو آنزیم تشکیل شده- گلی کسالاز І، )لاکتویل گلوتاتیون لایس1؛ 
-)EC ۳,1,2,6 هیدروکسی اسـیل گلوتاتیون هیـدرولاز2؛( П و گلی کسـالاز )EC 4,4,15 

کـه در هماهنگـی بـرای تبدیـل MG و 2-اگسـال-آلدئیدها۳ به 2-هیدروکسی اسـیدهای4  
 آنها، با اسـتفاده از GSH )گلوتاتیون کاهیده شـده( به عنوان یـک کوفاکتور5، عمل می کند
،GSH و MG حسـنوزامن و همکاران، 2014؛ تورنالی، 1۹۹0(. واکنش خودبه خودی بین( 

همیتیواسـتیل6 را تشکیل می دهد، که بعد از آن توسط ІGIy به D-S-لاکتویل گلوتاتیون7  
)SLG(  تبدیـل می شـود. دومیـن واکنش، هیدرولیزSLG ۸ به D-لاکتیت کاتالایز۹ توسـط 
ПGIy اسـت و GSH دوباره به درون سیسـتم بازیافت می شـود )شـکل 17-1 را ببینید(. 

 سم زدایی MG از طریق دو واکنش غیرقابل بازگشت به وسیله آنزیم کاتالیز شده گلی-کسالاز
GSH و MG انجام می شـود، که از همیتیواسـتیل تشـکیل شـده از ترکیب خودبه خودی 

به عنـوان یـک سوبسـترا بـرای تولیـد D-لاکتیت10 اسـتفاده می کنـد، در نتیجـه GSH را 
 در سیسـتم بازسـازی می کنـد )کـور و همـکاران، 2014 الف(. سـم زدایی MG با سیسـتم
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 گلی کسـالاز به شـدت وابسـته به قابلیت در دسترس بودن GSH سـلولی است، به طوری که
 کمبود در GSH، تولید همیتیواسـتیل را محدود می کند، این امر منجر به انباشـته شـدن
 MG می شود )حسین و همکاران، 2011(. سیستم گلی کسالاز مسیر اصلی برای سم زدایی

MG اسـت و طبیعـت تکاملـی حفاظـت شـده و حضـور فراوان این سیسـتم نشـان دهنده 

اهمیـت آن در ارگانیسـم های زنده اسـت.

4-17-تغییر1 سـطوح متیل گلی کسـال در گیاهـان در واکنش 
تنش غیرزیسـتی به 

در همـه ارگانیسـم های زنده تحت شـرایط رشـد طبیعـی، متیل گلی کسـال در مقادیر 
 کم وجود دارد و در واکنش به تنش غیرزیسـتی تا مقادیر سـمی انباشـته می شـود )بانو و
 همـکاران، 2010؛  گـوش و همـکاران، 2014؛ گومـز اوجـدا و همکاران، 201۳؛ حسـین و
MG همکاران، 200۹؛ اپاهیایا و همکاران، 2011؛ یاداو و همکاران، 2005 الف(. مقادیر پایه 

از ۳0 تـا ۹0 میکرومـول در گونه هـای مختلف گیاهـی از جمله، برنج2، تنباکو۳، براسـیکا4، 
 کدوتنبل5 و Peninisetum کم است. در اندام مختلف گیاهی در واکنش به تنش غیرزیستی
 )نمک، خشکی، سرما، دماهای بالا و فلزات سنگین(، سطح MG در مدت زمان بسیار کوتاهی
 پس از قرار گرفتن در معرض تنش، افزایش 6-2 برابری نشان داد )حسین و همکاران، 200۹؛
 کومار و یاداو، 200۹؛ یاداو و همکاران، 2005 الف(. افزایش در سـطوح MG در واکنش به

تنـش در گیاهچه هـای کدوتنبل بـا افزایش فعالیت ІGly مرتبط بود، این امر نشـان دهنده 
پیونـد شـدید بیـن سـطوح MG و سـم زدایی MG از طریـق سیسـتم گلی کسـالاز اسـت 
)حسـین و همـکاران، 200۹(. در سـلول های BY-2 تنباکـو در واکنـش بـه تنـش شـوری 
افزایـش قابـل توجـه )تقریبـاً دو برابری( در MG مشـاهده شـد )بانو و همـکاران، 2010(. 
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 اپاهیایا1 و همکاران )2011( نیز نشان دادند که مقدار MG در گیاهچه های2 سیب زمینی۳
Lepidium sativum تحت تنش شوری افزایش می یابد. گومز اوجدا4 و همکاران )201۳( در 
 در واکنش به تنش کادمیومCd( 5( و سـلنیوم6 )Se( یک افزایش وابسـته به دوز در MG و

گلی اوکسـال مشـاهده کردنـد، در حالی کـه گـوش7 و همـکاران )2014( در واکنـش بـه 
تنـش شـوری در تنباکـو  افزایـش دو برابـری در MG را عنـوان کردنـد.

احتمـالاً دلیـل عمـده ی سـطوح بـالای MG افزایـش نـرخ گلیکولیـز تحـت تنـش و/
یـا تخریـب خودبه خـودی تریوزفسـفات ها بـه MG در طـول پـردازش پیش زمینـه یـا 
نمونه بـرداری اسـت )کـور و همـکاران، 2014 الـف(. افزایش سـریع در MG در واکنش به 
تنـش غیرزیسـتی اشـاره بـر این امـر دارد که تولیـد MG در گیاهان یـک واکنش به تنش 
 متـداول اسـت و بنابراین MG می تواند در واکنش بـه تنش برای گیاهان به عنوان یک پیام

عمل کند )هوکو و همکاران، 2012 الف، ب، ج؛ حسین و همکاران، 200۹؛ کور و همکاران، 
2014 ج؛ یاداو و همکاران، 2005 الف(. جدای از تنش غیرزیستی، همچنین افزایش سریع )در 
(Cucurbita maxima Duch.) در گیاهچه های کدوتنبل MG عرض 24 ساعت( در سطوح 

در واکنـش بـه تیمارهـای هورمونی )D-2،4 و ABA( مشـاهده شـد )حسـین و همکاران، 
200۹(. هم چنیـن به طـور شـگفت آوری، افزایـش نزدیـک بـه 125 درصـدی در سـطوح 
MG در گیاهچه هـای کدوتنبـل در واکنـش بـه تیمـار نـور سـفید مشـاهده شـد، احتمالاً 

 ایـن امـر به دلیـل تغییر متابولسـیم گیاهچه ها از هتروتروف۸ به اتوتروف۹ اسـت )حسـین و
همکاران، 200۹(.
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5-17- نقش مهارکنندگی متیل گلی کسال در رشد و توسعه گیاه
متیل گلی کسـال در غلظت هـای بـالای سـلولی می توانـد رشـد میکروارگانیسـم ها و 
 سـلول های یوکاریوتـی عالـی را متوقـف کنـد، و در نهایـت آن هـا را نابـود کنـد )شـارما و

واکنـش می دهـد  پروتئین هـا  و   RNA  ،DNA بـا  متیل گلی کسـال  همـکاران، 2012(. 
تـا ترکیبـات اضافـی را تشـکیل دهـد، تخریـب پروتئین هـا با تغییـر پسـماندهای آرژنین، 
لیزیـن و سیسـتئین1 را افزایـش می دهـد و ایـن امـر منجـر بـه غیرفعال کـردن آنزیم های 
باعـث   MG  ،ROS تشـکیل   .)2001 همـکاران،  و  )مارتینـز  می شـود  آنتی اکسـیدانی 
کربونیله شـدن2 پروتئیـن و اسـیدهای نوکلئیـک و تنش اکسـیداتیو می شـود که بـا اثرات 
سـمی همـراه اسـت )مـاروف و همـکاران، 2014(. طبق نظـر هوکو۳ و همـکاران )2010(، 
MG به دلیـل توقـف تکثیر سـلولی، غیـر فعال کردن سـلول ها، مهار سـم زدایی ROS و در 

نتیجـه اختـال در عملکـرد سـلولی برای سـلول گیاهی سـمی اسـت.
در گیاهـان، ارتبـاط نزدیکـی بین سـطح آلدئیدهای مشـتق شـده از لیپید پراکسـید4  
)LOOH( و آسـیب سـلولی ناشـی از گرمای بیش از حد، سـرما، اشـعه UV-B، شـوری و 
فلزات سـمی وجـود دارد )ازاکی و همکاران، 200۸؛ ما و همـکاران، 2007(. کربونیل های5  
واکنش گـر ماننـد MG و آکرولین6 بر فعالیت فتوسـنتزی گیاهان عالی و سـیانوباکتری ها7 
اثـرات سـمی دارنـد )شـیماکاوا و همـکاران، 2014(. اثرات ایـن آلدئیدها بـه واکنش گری 
شـیمیایی و غلظـت درون سـلولی آن هـا بسـتگی دارد. آلدئیدهـای بسـیار واکنش گـر 
می توانند حتی در سـطوح پایین متابولیسـم سـلولی را تحت تأثیر قرار دهند، در حالی که 
آلدئیدهـای کم تـر واکنش گـر تنهـا زمانی می توانند سـمی باشـند که سـطوح آنها بسـیار 
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بیش تـر از گونه های بسـیار واکنش گر باشـد )اسـترباور و همـکاران، 1۹۹1(. 2-آلکان های 
 بسـیار سـمی حتی در غلظت 10 میکرومول می توانند رشـد ریشـه را متوقف کنند )ین و
 همکاران، 2010(، در حالی که آلدئید اکسیژنه MG زمانی که با 2-آلکان ها مقایسه می شود
 تنها اثر متوسطی بر فتوسنتز دارد )مانو و همکاران، 200۹(. مکانیسم های سمیت سلولی1

MG در حیوانـات و مخمرهـا به خوبی مورد بررسـی قرار گرفته اسـت، امـا اطاعات مربوط 

به اثرات مهاری MG بر رشـد و توسـعه در گیاهان عالی نادر اسـت. با قرارگرفتن سویه های 
،MG دارنـد در معـرض I کـه کمبـود گلی کسـالاز Saccharomyces cerevisiae موتانـت 

توقـف رشـد و مرگ سـلول مشـاهده شـد )پنینکـس و همـکاران، MG .)1۹۸۳ در غلظت 
50 میلی مـول باعـث کاهـش قابلیـت زیسـت پذیری سـلول و در نهایـت موجـب مـرگ 
سـلول های S. cerevisiae می شـود، در حالی کـه غلظـت ۸ میلی مـول MG بـدون تأثیـر 
بـر قابلیـت زیسـت پذیری سـلول، رشـد سـلول را به طـور موقـت کاهـش می دهـد )میتا و 
همـکاران، 2005(. به عـاوه، تنها زمانی کـه غلظت 50 میکرومول آلدئید به محیط کشـت 
MG در کشـت به طـور برگشـت ناپذیـری توسـط Hansenula mrakii اضافـه شـد، رشـد 

مهار شد )اینو و همکاران، 1۹۹1(.
هم چنین سـمّیت MG در سـلول های گیاه کشـت شـده در محیط آزمایشگاهی2 کاماً 
مـورد برسـی قـرار گرفته اسـت، ولی سـمیت MG برای کل گیاه به طور گسـترده بررسـی 
نشدهاسـت. منکیـکار و رنجـکار۳ )1۹74( پیشـنهاد کردنـد کـه MG اثـر مهارکنندگی بر 
MG دارد و میزان مهارکنندگی متناسب با غلظت )Hordeum vulgar( جوانه زنی بذور جو 

بـود. مهارکنندگـی در غلظت هـای بالاتر از یـک میکرومولار کامل و غیرقابل برگشـت بود. 
در مـورد نئوپاسـم کاج کشـت شـده، MG در ترکیـب بـا آسـکوروبیک اسـید4 توسـعه ی 
جوانه هـای آغازیـن از نئوپاسـم5 را تقویت کرد، درحالی که رشـد بافت های نئوپاسـتیک6  
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 را متوقـف کـرد )لیبـر، 1۹۹5(. یاداو1 و همکاران )2005 الف( دریافتند که انباشـته شـدن
MG در تنباکـو )Nicotiana tabacum( در طـول تنـش شـوری می توانـد چندیـن فرآیند 

 توسـعه ماننـد جوانه زنـی بـذر و رشـد گیاهچـه را به طـور نامطلوب تحـت تأثیر قـرار دهد.
هوک و همکاران )2012 الف( اظهار کردند که MG در غلظت یک میلی مول و بالاتر از آن 
Arabidopsis thaliana می تواند به طور معنی داری جوانه زنی بذر و طویل شدن ریشه را در 

متوقـف کنـد. تیمـار گیاهچه هـا بـا دوز یک میلی مـول یا بیش تر بـه مدت چهـار روز، آثار 
کلـروز2 قـوی روی گیاهچه ها نشـان داد که نشـان دهنده آسـیب سـلولی اسـت. مطالعات 
اخیـر بـر اثـرات مهارکنندگـی MG بـر رشـد و توسـعه گیـاه مصـادف بـا بررسـی اهمیت 

پیام رسـانی MG در گیاهـان شـاید اثبات مفیدی داشـته باشـد.

 6-17- متیل گلی کسـال القاءکننده تولید ROS در سـلول های
گیاه تحت تنش

 تنش غیرزیسـتی باعث اختال در هموسـتازی۳ سلولی گیاهان شده و این امر منجر به
سـاخت بیـش از حـد ROS می شـود )سـینگ و اسـترین، 2014(، کـه ایـن مولکول هـا 
به طـور طبیعـی توسـط فرآیندهـای متابولیکـی ماننـد فتوسـنتز و تنفـس4 به میـزان کم 
تولیـد می شـوند. رایج تریـن ROSهـا اکسـیژن سـینگلت1O2( 5(، سـوپر اکسـید آنیـون6  
 )-•O2(، هیـدروژن پراکسـید7 )H2O2( و رادیـکال هیدروکسـیل۸ )•OH( هسـتند. ROSها

در طبیعـت بسـیار واکنش گـر هسـتند )حسـنوزامان و همـکاران، 2012 ب(، می تواننـد 
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به عنـوان پیام رسـان های ثانویـه عمـل کننـد و در پیامرسـانی، فرآیندهـای توسـعه ای و 
مربـوط بـه تنـش در گیاهـان مشـارکت کننـد )اپـل و هیـرت، 2004(. در گیاهـان عالی، 
 کلروپاسـت، میتوکنـدری و پراکسـی زوم ها1 منبـع غالـب تولیـد ROS هسـتند )اپـل و

هیرت، 2004؛ حسـین و همکاران 2011؛ میتلر و همکاران، 2004(، اما ROSها می تواند 
توسط NAD(P)H اکسیدازهای پاسمایی متصل به غشا2 و  پراکسیدازهای مرتبط با دیواره 
 سـلولی۳ نیـز ایجاد شـوند )بولول و همـکاران، 1۹۹۸؛ گرنت و همـکاران، 2000؛ مارتینز و
 همـکاران، 1۹۹۸؛ تورس و همکاران، 2002(. به عاوه، اکسـیدازهای آمین آپوپاسـتیک4،

اکسـیدازهای اگـزالات5 و پراکسـیدازهای محتـوی هـم6 نیـز ROS تولید می کننـد )آن و 
همـکاران، 200۸؛ بولـول و وجتاسـزک، 1۹۹7، کونـا و همـکاران، 2006؛ میتلـر، 2002(.

شـواهد قابـل توجهـی در مـورد تنـش اکسـیداتیو ناشـی از MG در سـلول های زنـده 
وجـود دارد. افزایـش سـطوح MG در سـلول های حیوانـی تحـت تنـش، تولیـد ROS را 
تحریـک می کنـد )چنـگ و وو، 2000؛ سـو و همـکاران، 2014(، ایـن امـر نشـان دهنده 
 ارتباط نزدیک بین دو ترکیب اسـت )کنگ، 200۳؛ شـانگاری و او برین، 2000(. شـانگ7 و
همـکاران )2005( گـزارش کردنـد کـه MG می تواند افزایش وابسـته به غلظـت-و زمان-
وانـگ۸ و القـاء کنـد.  را  پراکسـی نیتریت  و   O2•-، H2O2 ماننـد  آزاد  رادیکال هـای   در 

همـکاران )200۹( و دسـای۹ و همـکاران )2010( نیز اظهار داشـتند کـه MG می تواند از 
طریق افزایش سـاخت -•O2 میتوکندریایی، نیتریک اکسـید )NO( و پراکسی نیتریت باعث 
تنـش اکسـیداتیو میتوکندریایی شـود. هم چنیـن MG می تواند به طور غیرمسـتقیم از راه 
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تشـکیل محصولات گلیکولیزی پیشـرفته، تغییرات شـیمیایی برگشـت ناپذیر و پیوندهای 
 متقابـل در پروتئین هـا، ROS )عمدتـاً -•O2( تولید کند )دسـایی و همـکاران، 2010؛ وو و
 جورنیـک، 2002؛ زو و همـکاران، 2011(. اگرچـه، در مـورد تولیـد ROS القـاء شـده

توسـط MG در سـلول های گیاهی شـناخت کمی وجـود دارد. هوک و همـکاران )2010( 
نشـان دادنـد کـه کاربـرد خارجـی MG )0/5-10 میلی مـول( می تواند فعالیـت آنزیم های 
 آنتی اکسـیدانی مانند گلوتاتیون-اس-ترانسـفرازGST( 1( را کاهش دهد و این امر می تواند

به تنش اکسیداتیو در سلول های تنباکو )Nicotiana tabacum L. cv. BY-2( کمک کند.
اخیـراً، سـایتو2 و همـکاران )2011( گـزارش کردنـد کـه MG به جز این کـه بافاصله 
بعـد از تولیـد در کلروپاسـت سـم زدایی شـود، به عنـوان یـک واسـطه ذاتـی کـه تولیـد 
اکسـیژن در فتوسیسـم یـک )PS I( را کاتالیـز می کنـد منجـر بـه تولیـد -•O2 می شـود. 
اگرچـه، MG تولیـد ROS در سـلول های نگهبـان را حمایـت می کنـد ولـی آنزیم هـای 

مرتبـط بـا آن ها هنـوز شناسـایی نشـده اند.
 هوک و همکاران )2012 ب( نشان دادند که MG در غلظت های مختلف فیزیولوژیکی

می تواند تولید ROS در سلول-های نگهبان Arabidopsis را تحریک کند. MG در غلظت 
 یـک میلی مول تولیـد -•O2 در کل برگ های نوع وحشـی Columbia-0( Arabidopsis( و
 در موتانت ناک-اوتNAD(P)H ۳ اکسیداز )atrbohD atrbohF(، را حمایت کرد که نشان دهنده
 درگیری انفجار اکسـیداتیو عمدتاً توسـط پراکسـیدازها و نه NAD(P)H اکسـیدازها است.
 این مطالعه نشان می دهد که MG در غلظت های فیزیولوژیکی )1-0/1 میلی مول( می تواند
 تولید ROS خارج سلولی توسط پراکسیدازهای حساس به سالیسیل هیدروکسامیک اسید4

 ROS را به طـور برگشـت ناپذیـری القـاء کنـد، که ایـن امر بعد از آن با انباشـت )SHAM(
درون سـلولی ادامـه می یابـد. یافته هـای فـوق به وضـوح نشـان می دهنـد کـه MG درونی 
می توانـد باعـث تولیـد ROS در گیاهان شـود، که این امـر می تواند یـک واکنش تنش در 
نظـر گرفتـه شـود و  در تنظیـم چگونگـی واکنش گیاهان به تنش غیرزیسـتی مهم باشـد.
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7-17- نقش پیامرسانی متیل گلی اوکسال در تنظیم هدایت روزنه ای
 گیاهان برای تنظیم تبادل گاز، بهینه سازی تثبیت CO2 فتوسنتزی و به حداقل رساندن
 تلفات آب به دلیل تنفس دارای منافذ روزنه ای در برگ های خود هستند )اسچرودیر و همکاران،

2001؛ شـیمازاکی و همـکاران، 2007(. گیاهـان می تواننـد سـلول های نگهبـان را کنترل 
کننـد و بدیـن طریق بـاز و بسته شـدن روزنه در واکنـش به محرک هـای مختلف محیطی 
را تنظیـم کننـد. بسته شـدن روزنـه یـک پدیـده انطباقـی منحصـر بـه فـرد در گیاهـان 
اسـت کـه آن هـا را قـادر بـه مقاومـت در برابر شـرایط محیطی شـدید می کنـد )خوکون و 
همکاران، 2011؛ اوسـکاب و همکاران، 2014؛ اسـچرودیر و همکاران، 2001(. سـلول های 
نگهبان یک سیسـتم بسـیار پیشـرفته بـرای تشـخیص مکانیزم هـای اولیه انتقـال پیام در 
گیاهـان و ارزیابـی مکانیزم هـای پیامرسـانی فـردی درون یک شـبکه در یک سـلول تنها، 

هسـتند )اسـچرودیر و همکاران، 2001(.
همان طـور کـه سـطوح MG تحت شـرایط تنـش افزایش می یابـد، این احتمـال وجود 
دارد کـه MG به عنـوان یـک مولکـول پیامرسـانی در گیاهـان تحـت تنـش عمـل کنـد 
)حسـین و همـکاران، 200۹؛ کـور و همـکاران، 2014 ج(. اطاعـات مربـوط بـه نقـش 
MG در گیاهـان عالی کمیاب اسـت، اگرچه مدارکی یافت شده اسـت که MG پیامرسـانی 
MG ،Saccharomyces cerevisiae چندین مسیر انتقال پیام در مخمرها را فعال کرده است. در 

یـک آبشـار1 پروتئیـن کیناز گلیسـرول- میتوژن- فعـال )MAPK( با اسمولاریسـم2 بالا را 
Ca2+ خـارج سـلولی را بـه درون سـلول از طریق کانال هـای Ca2+ فعـال می کنـد و نفـوذ 
 افزایش می دهد، مسـیر پیامرسـانی +Ca2، کلسینورین/ Crzl -واسطه۳ را تحریک می کند و

به این ترتیب به عنوان یک پیام آغازگر عمل می کند )میتا و همکاران، 2005(. در گیاهان، 
 آبشـارهای MAPK فرآیندهـای مختلـف از جمله مسـیرهای پیامرسـانی تنش زیسـتی و
 غیرزیستی مختلف را تنظیم می کنند )کومر و همکاران، 201۳؛ پیتزسچک و همکاران، 200۹؛

رودریگـز و همـکاران، MPK9 .)2010 و MPK12 در سـلول های نگهبـان بسـیار بیـان 
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 می شـوند و در بسـته شـدن روزنه دخیل هسـتند )جیمز و همکاران، 200۹(. عاوه بر این،
در واکنـش بـه انواع مختلفی از پیام های خارجی و داخلی در غلظت کلسـیم سـیتوزولیک 
)cyt[+Ca2]( در سـلول های نگهبـان روزنـه تغییـر رخ می دهد )بستیسـتیک و کولا، 2012؛ 
 ساندرس و همکاران، 1۹۹۹، 2002( و شواهد بسیار وجود دارد که افزایش کلسیم سیتوزولیک

یک رویداد مهم در طول بسته شدن روزنه هاست )آلن و اسچرودیر، 2001(.
بـا توجـه بـه ایـن یافته هـا در مخمرهـا، بررسـی این کـه آیـا MG در انتقـال پیـام در 
گیاهـان عالـی مشـارکت دارد، ارزشـمند اسـت. بـرای ارزیابـی نقـش MG در پیامرسـانی 
سـلول نگهبـان، هـوک و همکاران )2012 ب و ج( با قـرار دادن گیاه در معرض غلظت های 

مختلـف MG، تنظیـم هدایـت روزنـه ای در گیـاه مـدل Arabidopsis را بررسـی کردند.
هـوک و همـکاران )2012 ب( پیشـنهاد کردند که MG تا حداکثـر دوز یک میلی مول 
می توانـد به عنـوان یـک مولکول پیام از طریق القاء بسـته شـدن روزنه بـدون کاهش دادن 
MG قابلیـت حیـات سـلول های نگهبان عمل کند، امـا غلظت های بالاتر از یـک میلی مول 
 سیتوتوکسیک1 خواهد بود. MG در یک رفتار وابسته به غلظت در غلظت های فیزیولوژیکی

مختلـف )1-0/01 میلی مـول( بسـته شـدن برگشـت ناپذیـر روزنـه را موجب می شـود که 
شـامل انفجـار اکسـیداتیو خـارج سـلولی و افزایـش یون هـای کلسـیم آزاد سـیتوزولیک 
خواهـد بـود. ایـن مطالعـه به وضـوح نشـان داد کـه MG می توانـد از طریـق واسـطه گری 
 Arabidopsis خارج سـلولی در ROS منجر به تولید SHAM پراکسـیدازهای حسـاس به
شـود  که با انباشـت ROS درون سـلولی و نوسـانات )]cyt[+Ca2]( در سلول های نگهبان که 
 منجـر بـه بسـته شـدن روزنه می شـود ادامه می یابـد. غلظـت MG در سـلول های گیاهان

تحـت تنـش می توانـد بـه سـطح میلی مـول برسـد، البتـه اگـر تفکیـک سـلولی MG نیز 
در نظـر گرفتـه شـود )مانـو و همـکاران، 200۹(. بنابراین، القا بسـته شـدن روزنـه احتمالاً 

به عنـوان یکـی از عملکردهـای فیزیولوژیکـی MG در گیاهـان تحـت تنش اسـت.
بـاز شـدن روزنـه ناشـی از انباشـت پتاسـیم در سـلول های نگهبـان اسـت )هامبـل و 
رسـچک، 1۹71( و کانال هـای پتاسـیم داخلـی تصحیح شـده )Kin( مسـیری بـرای جذب 
پتاسـیم به درون سـلول های نگهبان فراهم می کنند )اسـچرودیر و همـکاران، 1۹۸7؛ تیل 

1. Cytotoxic
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و همـکاران، 1۹۹2(. جهـش در دومیـن منفـی KAT1 بیـان شـده در سـلول های نگهبان 
 باعـث توقـف بازشـدن ناشـی از نـور در روزنـه می شـود )کـواک و همـکاران، 2001( و
 فعال سـازی KAT1 رخدادی مهم در باز شـدن روزنه اسـت )هوک و همکاران، 2012 ج(.

هـوک و همـکاران )2012 ج( نشـان دادنـد کـه MG می توانـد بـاز شـدن ناشـی از نور در 
روزنـه را در یـک شـیوه وابسـته بـه نـور متوقـف کنـد. MG به طـور معنـی داری فعالیـت 
کانال هـای Kin در پروتوپاسـت سـلول های نگهبـان )GCPs( را مهـار می کنـد و یـک 
 Xenopus leaves در تخمک هـای  ناهمگـون  به طـور   Arabidopsis Kin کانـال  KTA1

بیـان می شـود. ایـن مطالعـه نشـان داد کـه حـذف MG از جریان هـای کانـال Kin در 
 MG  اسـت و در ممانعـت از اثر KAT1 تـا حـدی ناشـی از سـرکوب فعالیت کانال GCPs

بـر بـاز شـدن روزنـه ناشـی از نـور در Arabidopsis دخیل اسـت. فسفوریاسـیون نواحی 
C-ترمینـال KAT1 توسـط پروتئیـن کینـاز PKC) C( و پروتئیـن کینـاز فعـال شـده در 

تنـش بـه نـام SnRK2,6 )پروتئین کیناز 2/6 وابسـته بـه Snf1(، فعالیت کانـال KAT1 را 
تغییـر می دهـد )سـاتو وهمـکاران، 200۹، 2010(. بنابرایـن، MG می توانـد ایـن فعالیـت 
را از طریـق اصـاح نواحـی C-ترمینـال KAT1 تعدیل کنـد. اگرچه، این امر ممکن اسـت 

دیگـر اجـزای مرتبـط بـا مهـار بازشـدن روزنه ها را نیـز تغییـر دهد )شـکل 2-17(.
از آن جایی که در گیاهان تحت تنش از بازشـدن روزنه ناشـی از نور ممانعت می شـود، 
 هنوز روشن نیست که ممانعت MG از بازشدن روزنه ناشی از نور از دست رفتن آب تعرقی و

حمـات عوامـل بیمـاری زا را به طـور فیزیولوژیکـی سـرکوب می کند یـا خیر. بـا این حال، 
 بسته شدن روزنه ناشی از MG و ممانعت MG از باز شدن روزنه می تواند نقش پیام رسانی
 منحصـر بـه فـردی برای ارتباط MG با انتقال پیام سـلول نگهبان در گیاهـان عالی در نظر

گرفته شود.
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 Arabidopsis شکل 17-2- مدل نشان دهنده پیام رسانی متیل گلی اوکسال در

در طـول تنش هـای غیرزیسـتی، MG پراکسـیدازهای حسـاس بـه SHAM را فعـال 
می کنـد تـا ROS خـارج سـلولی تولیـد کند کـه این امـر منجر بـه انباشته شـدن ROS و 
افزایش کلسـیم سـیتوزولیک در سـلول های نگهبان می شـود تا باعث بسـته شـدن روزنه 
شـود. در حالی کـه MG کانـال Kin و کانـال KAT1 در GCPs را غیرفعـال می کند تا باعث 
مهار بازشـدن روزنه ناشـی از نور شود. افزایش سطح بیش تر MG ساخت ROS را از طریق 
تشـکیل AGEs القاء می کند، در نتیجه ROS سـبب آسـیب سـلولی می شود. MG به طور 
مسـتقیم رشـد گیاه و فرآیندهای توسـعه از جمله جوانه زنی بذر و طویل شـدن ریشـه را 
مهار می کند. عاوه بر این، MG رونویسـی ژن های RD29B و RAB18 واکنشـگر به تنش 
 :AGEs آبسـزیک اسید؛ :ABA .را در یک شـیوه وابسـته به آبسـزیک اسـید تنظیم می کند
 محصول نهایی گلیساسـیون پیشرفته؛ GCPs: پروتوپاست سلول نگهبان؛ MG: متیل گلی اوکسال؛

ROS: گونه های فعال اکسیژن؛ SHAM: سالیسیل هیدروکسامیک اسید.
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 8-17- نقش هماهنگی1 متیل گلی اکسـال و آبسزیک اسید2 در
بیان ژن واکنشگر به تنش

 در گیاهـان، ژن هـای مختلفـی توسـط عوامـل تنـش زای غیرزیسـتی بیان می شـوند و
سـطح mRNA آن هـا پـس از بازگشـت بـه شـرایط رشـدی بـدون تنـش کاهـش می یابد 
)انگـرام و بارتـل، 1۹۹6؛ شـینوزاکی و یاماگوچی-شـینوزاکی، 2000؛ توماشـو، 1۹۹۹(. 
هورمـون گیاهـی آبسـزیک اسـید )ABA( نقـش مهمـی در فرآیندهـای توسـعه ای و نیـز 
 واکنش هـای سـازگاری بـه تنـش ناشـی از محرک های محیطـی در گیاهـان دارد )کوتلر و
 همکاران، 2010؛ گولداک و همکاران، 2014؛ هوبارد و همکاران، 2010؛ وینر و همکاران، 2010(.

افزایـش سـطح  ABA بیـان بسـیاری از ژن هایـی که نقش هـای چندگانـه در واکنش های 
گیـاه و تحمـل به تنش ایفا می کنند را تحریک می کند )فینکلسـتین و همـکاران، 2002؛ 
یاماگوچی-شـینوزاکی و شـینوزاکی، 2006(. جالـب توجه اسـت که بیـان ژن های مختلف 
القاء شـده در تنش هر دو مسـیر وابسـته به ABA و غیروابسـته به ABA را درگیر می کند 
و  )ABA بـه  ABRE )عنصـر واکنشـگر   )یاماگوچی-شـینوزاکی و شـینوزاکی، 2006(. 
 DRE )عنصر واکنشـگر به دهیدراسیونC-Reap T( CRT /)۳( به عنوان عناصر فعال کننده

cis بـرای بیـان ژن وابسـته به ABA و غیروابسـته بـه ABA عمل می کنند )شـینوزاکی و 

یاماگوچی-شینوزاکی، 2007(. 
ژن هـای RD )واکنشـگر بـه دهیدراسـیون( در گیاهـانِ تحت تنش بیان می شـوند. در 
میـان ژن هـای RD29A ،RD و RD29B پروتئین هـای آب دوسـت4 دارای عملکردهـای 
نامشـخص کـه در براسیکاسـه بـه تنش هـای سـرما، خشـکی و شـوری به طـور متفـاوت 
واکنـش نشـان می دهنـد را بـه صـورت رمـز در می آورنـد )مسـانه و همـکاران، 2011؛ 
یاماگوچی-شـینوزاکی و شـینوزاکی، 1۹۹۳(. عـاوه بـر ایـن، ژن RAB )واکنشـگر بـه 
RAB18 ،(ABA، نیـز پروتئیـن آب دوسـت غنـی از گایسـین کـه در A. thaliana در 
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معـرض دمـای پاییـن یا خشـکیدگی1 و در پاسـخ بـه کاربرد خارجـی ABA به طـور ویژه 
انباشـته می شـود را رمزگذاری می کند )لانـگ و پالوا، 1۹۹2(. رونویسـی RD29A، حاوی 
 ABA در ناحیـه پروموتـور2، در مسـیر غیـر وابسـته بـه ABRE و یـک DREs چندیـن
تنظیـم۳ می شـود، در حالی کـه رونویسـی RD29B و RAB18، دارای چندین ABREs، با 
مسـیر وابسـته بـه ABA تنظیم می شـود )جیانگ و همـکاران، 200۸؛ مسـانه و همکاران، 
 ABA 42011؛ یاماگوچی-شـینوزاکی و شـینوزاکی، 1۹۹4(. همان طـور کـه فیتوهورمون
 به عنـوان یـک پیام رسـان داخلـی در واکنش گیاهان به تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی و
 به عنـوان یک عامل اصلـی در تنظیم فرآیندهای توسـعه ای و فیزیولوژیکی خدمت می کند
 )فوجی و همکاران، 2007؛ گولداک و همکاران، 2014؛ زو، 2002؛ یاماگوچی-شینوزاکی و
 شـینوزاکی، 2006(، دخالت ABA در واکنش ها به دنبال انباشته شـدن MG را نیز می توان

پیش بینی کرد.
 برای ارزیابی نقش هماهنگی MG و ABA در پیامرسـانی MG در طول تنش، هوک و

همـکاران )2012 الـف( اثـر MG بـر بیـان انـواع ژن هـای واکنشـگر بـه تنـش از جملـه 
RD29B ،RD29A و RAB18 در گیاهـان نـوع وحشـی Arabidopsis (WT) و در گیاهان 

 MG را بررسـی کردنـد. ایـن مطالعـه نشـان داد که ABA دارای کمبـود aba2-2 موتانـت
 RAB18 و RD29A در دو نـوع گیـاه نـدارد، امـا رونویسـی RD29A اثـری بـر رونویسـی
در شـیوه ای وابسـته بـه غلظـت به طـور معنـی داری افزایـش می یابـد. این یافته ها نشـان 
می دهـد کـه MG می تواند رونویسـی ژن هـای تنـش در Arabidopsis را از طریق مسـیر 
 وابسـته بـه ABA تحـت تأثیر قرار دهـد. اگرچه، برای روشن شـدن دخالـت ABA داخلی
 در پیامرسـانی MG بررسـی های بیش تـری نیـاز اسـت. ایـن یافتـه کـه MG بیـان ژن
 در گیاهان تحت تنش را القاء می کند در توافق با یافته های تحقیقات قبلی سازمان دهی نقش
 پیامرسانی MG از طریق فعال سازی ژن های تنش در مخمرهاست. در Saccharomyces cerevisiae و
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MG ،Schizosaccharomyces pombe به عنـوان یـک پیـام آغازگـر  بـرای فعال سـازی 

پروتئین کیناز فعال شده در تنش )Spc1 ،(SAPK، یک پروتئین کیناز فعال شده با میتوژن 
Pap1 ،(b-ZIP( 1و یـک فاکتـور رونویسـی دومین پایه ی لوسـین زیپـر ،Sty1 ،(MAPK( 

و  زیـون  همـکاران، 2006؛  و  تاکاتسـوم  همـکاران، 2005؛  و  )اوجیلـرا  می کنـد  عمـل 
.)2005 همـکاران، 

مثال هـای فـوق به وضـوح نشـان می دهـد کـه MG می توانـد واکنش هـای تنشـی در 
گیاهـان را بـا القـاء بیـان ژن های وابسـته به تنـش و از طریـق برهمکنش بـا هورمون های 
مرتبـط بـا تنش تعدیـل کند. این مطالعـات یک چهارچـوب بالقوه برای تفسـیر نقش های 

فیزیولوژیکـی MG در سیسـتم های بیولوژیکـی را ارائـه می دهند.

9-17-درگیـری مسـیر گلی اوکسـال در واکنش هـای گیاه و 
تحمـل تحـت تنش ها

سیسـتم گلی اوکسـال یـک مسـیر منحصـر بـه فـرد اسـت کـه بـرای سـمیت زدایی از 
 کتوآلدهیدهـای بسـیار واکنش گـر در پروکاریوت هـا و یوکاریوت هـا وجـود دارد )یـاداو و
 همکاران، 200۸(. سیسـتم گلی اوکسال از طریق تعدیل واکنش های فیزیولوژیکی متعدد و

مسـیرهای متابولیـک دارای اثـرات مسـتقیم و غیرمسـتقیم بـر گیاهـان اسـت. از زمـان 
 کشـف گلی-اوکسـال ها، چندیـن نقـش بـه آن هـا در گیاهـان اختصـاص داده شده اسـت،

مشـارکت آن هـا در واکنش هـای تنش و تحمل به تنش به طور گسـترده تأیید شده اسـت. 
 عاوه بر سـمیت زدایی MG، سیسـتم گلی اوکسـال گلوتاتیون )GSH( را بازسـازی می کند

که  نقش مهمی در تحمل به تنش ایفا می کند )نوکتور و همکاران، 2012؛ یاداو و همکاران، 
2005 الف و ب(، زیرا GSH و نسبت بالایی از GSH/GSSG برای حفاظت کارآمد در برابر 
تنش اکسـیداتیو مورد نیاز اسـت. گذشـته از سـمیت زدایی مسـتقیم MG و حفظ نسـبت 
GSH/GSSG، گلی اوکسـال ها برای عملکرد آنزیم های آنتی اکسـیدانی از جمله گلوتاتیون 

 ردوکتاز )GST ،(GR، گلوتاتیون پراکسیداز )GPX(، اسکوروبات پراکسیداز )AAA(، و غیره
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که از گلوتاتیون به طور مسـتقیم و غیرمسـتقیم اسـتفاده می کنند نیز مهم اسـت )یاداو و 
 همکاران، 200۸(. گیاهان در معرض تنش تجمع سـریع MG و ROS را نشـان می دهند، و

سـمیت زدایی توسـط سیسـتم گلی اوکسـال یـک مکانیسـم مهم بـرای تحمـل تنش های 
 غیرزیستی و زیستی در نظر گرفته می شود )بانو و همکاران، 2010؛ حسین و فوجیتا، 200۹؛
 حسین و همکاران، 2010، 2011؛ اوپهایا و همکاران، 2011؛ یاداو و همکاران، 2005 الف(.
 ارزیابی ترانسـکریپتوم ها1 و پروتئوم هـای2 گونه های مختلف گیاهی درک ما را از نقش های
 گلی اوکسـال ها در واکنش هـای تنـش و تحمل گیاه بـه تنش به پیش می برد )اسـپارترو و

همکاران، 1۹۹5؛ حسـین و همکاران، 200۹؛ لین و همکاران، 2010؛ مسـتفیز و همکاران، 
کـه  می دهنـد  نشـان  مطالعـات   .)2006  ،200۳ همـکاران،  و  سـینگا-پاریک  2006؛ 
 سیسـتم های دفاعی آنتی اکسـیدانی و گلی اوکسـالاز در گیاهان به شـدت مرتبط هستند و
بـر سـمیت زدایی ROS دارد )ال-شـبراوی و تأثیـر مسـتقیمی   سیسـتم گلی اوکسـالاز 

همـکاران، 2010؛ اوپهایـا و همـکاران، 2011؛ یـاداو و همـکاران، 2005 الـف(. ضمنـاً، 
گیاهانـی کـه هـر یـک از ژن هـای Gly I و Gly II را بیـش از حـد بیان کننـد، افزایش در 
 تحمـل بـه تنش غیرزیسـتی نشـان می دهند )الـوارز ویـوروس و همـکاران، 201۳؛ کور و

همـکاران، 2014 الـف و ؛ لیـن و همـکاران، 2010؛ سـینگا-پاریک و همـکاران، 200۳، 
2006، 200۸؛ وو و همـکاران، 2012(.

گلی اوکسـالازها در واکنـش به دامنه متغیـری از محرک ها مانند تنش اسـمزی، دمای 
بیـش از حـد، تنش فلزات سـنگین و قـرار گرفتن در معرض هورمون هـای مرتبط به تنش 
از جملـه متیـل جاسـمونات۳ و سالیسـیلیک اسـید4، بـا افزایـش در فعالیت گلی اوکسـالاز 
انباشـته می شـود )حسـین وفوجیتـا، 200۹؛ حسـین و همـکاران، 200۹(. عـاوه برایـن، 
مطالعـات انجام شـده بـرای تعیین نقـش تنظیمی محرک هـای مختلف از جمله سـلنیوم، 
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نیتریک اکسـید، سالیسـیلیک اسـید، اسـپرمیدین1، اسمولیت ها شـامل پرولین2، بتائین۳ و 
دمـا بـه تنهایـی یـا همراه با سـایر عوامـل تنش زا نشـان می دهند کـه افزایـش در فعالیت 
گلی اوکسـالازها نشـان گری بـرای افزایـش تحمـل به تنش در گیاهان اسـت )حسـنوزامن 
و همکاران، 2011 الف، ب، 201۳؛ حسـین و فوجیتا، 2014؛ حسـین و همکاران، 2010، 
201۳ الـف، ب، 2014؛ مصطفـی و فوجیتا، 201۳؛ مصطفی و همکاران، 2014 الف و ب(. 
غیـر از گلی اوکسـالاز I، پروتئین هـای دیگـری از طریـق فسـفوپروتئومیکس ها4 به عنـوان 
هدف هـای کینازهـای SnRK2 )سـاکارز وابسـته بـه پروتئیـن کینـاز 2 غیـر تخمیری 1(  

توسـط تنش های غیرزیسـتی فعال می شـوند )شـین و همـکاران، 2007(.
 گلی اوکسـالازهای گیاهـی )Gly I و Gly II( از چندیـن گونـه گیاهـی خالص سـازی و

شناسایی شـده و ژن هـای آن هـا کلـون شـده اند و مشـخص شده اسـت کـه تحـت تنـش 
به طـور متفـاوت تنظیـم می شـوند )حسـین و همـکاران، 200۹؛ وو و همـکاران، 2012(. 
به عـاوه، برخـی از مطالعـات به وضـوح نشـان می دهنـد کـه گیاهـان تراریختـه ای5 کـه 
گلی اوکسـالازهای کدکننـده ژن را بیـش از حـد بیـان می کنند، تحت تنش دارای سـطوح 
 MG و ROS کم تر، هموسـتازی گلوتاتیون و سـطوح آنزیمی آنتی اکسیدانی بهتر هستند و

تحـت تنـش رشـد بهتـری دارنـد، در نتیجـه به طور معنـی داری بهبـود تحمل بـه تنش را 
نشـان می دهنـد. کار پیشـگام اسـپوری6 و همکارانـش چهارچـوب بالقـوه ای برای تفسـیر 
اهمیـت فیزیولوژیکـی گلی اوکسـالازها بـا توجـه بـه تنـش غیرزیسـتی در گیاهـان عالـی 
را ارائـه دادنـد. دسـتکاری ژنتیکـی چندیـن گونـه گیاهـی بـه منظـور بیـان بیـش از حد 
بـه تنش هـای غیرزیسـتی  بهبـود تحمـل  بـرای  گلی اوکسـالاز همـکاری موفقیت آمیـز 
چندگانـه ماننـد شـوری، MG و فلـزات سـنگین از جملـه Zn )جزئیات بیش تـر در بخش 
بعـدی توضیـح داده خواهـد شـد( را نشـان داد. از ایـن رو سیسـتم گلی اوکسـالاز به طـور 
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مسـتقیم از طریـق سـمیت زدایی MG یـا به طور غیرمسـتقیم بـا کاهش تنش اکسـیداتیو 
نقـش مهمـی در واکنـش گیـاه بـه تنـش ایفـا می کنـد )کـور و همـکاران، 2014 الف(.

10-17-مهندسـی آنزیم هـای مسـیر گلی اوکسـالاز و تحمل 
به تنـش غیرزیسـتی در گیاهان

از طریـق اسـتفاده از مهندسـی ژنتیـک پیونـد روشـنی بین سیسـتم گلی اوکسـیازی 
 سـمیت زدایی MG و تحمـل بـه تنش غیرزیسـتی در گیاهان ایجاد شده اسـت. تا به امروز،
 مطالعـات متعدد نشـان داده اسـت که گیاهـان تراریخته ای که هر یـک از ژن های Gly I و

Gly II یـا هـر دو Gly I و Gly II را در گونه هـای مختلـف گیاهـی )تنباکـو، برنـج، گندم، 

Brassica ،Arabidopsis، گـرام سـیاه1، گوجه فرنگـی، و غیـره( بیـش از حـد بیـان کننـد 

می تواننـد بـا محـدود کـردن افزایـش MG و ROS از راه سـمیت زدایی آن هـا و بـا تعدیل 
فرآیندهـای مختلـف فیزیولوژیکـی گیـاه ماننـد فتوسـنتز بـه بهبـود تحمل بـه تنش های 
و همـکاران، 201۳؛  )الوارز-ویـوروس  غیرزیسـتی کمـک  کننـد  و  زیسـتی  اکسـیداتیو 
 بهومـکار و همـکاران، 200۸؛ دواناتان و همـکاران، 2014؛ گوش و همکاران، 2014؛ لین و
 همکاران، 2010؛ روی و همکاران، 200۸؛ سازنا و همکاران، 2011؛ سینگا-پاریک و همکاران،

200۳، 2006، 200۸؛ وینـا و همـکاران، 1۹۹۹؛ وانـی و گوسـال، 2011؛ وو و همـکاران، 
2012؛ یـاداو و همـکاران، 2005 الـف، ب، 200۸(.

ونـا2 و همـکاران )1۹۹۹( گیـاه تنباکـوی مهندسـی شـده کـه ژن Gly I نـوع کوتـاه 
Brassica juncea را بیـش از حـد بیـان می کننـد، به طور ژنتیکی تولید کردند و پتانسـیل 

ایـن ژن بـرای اعطـای افزایـش تحمل بـه شـوری و MG را نشـان دادند. یـاداو و همکاران 
 )2005 الـف( گـزارش کردند که گیاه تنباکوی تراریخته که ژن Brassica Gly I را بیش از
 حد بیان می کنند، افزایش محدود در MG و افزایش تحمل به تنش شوری نشان می دهند.

نتایـج مشـابهی بـا اسـتفاده از ژن مشـابه در Vigna mungo و Arabidopsis بـرای انتقال 
 تحمـل به شـوری به گیاهان تراریخته، به دسـت آمـد )بهومکار و همـکاران، 200۸؛ روی و

1. Black gram

2. Venna
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همـکاران، 200۸(. مسـتفیز  و همـکاران )2014( گـزارش کردنـد کـه گیـاه تنباکـوی 
تراریختـه کـه ژن Gly I برنـج را بیـان می کنند، افزایش در سـطح MG داخلـی را کاهش 
می دهنـد، سـطح بالایـی از گلوتاتیـون احیـاء شـده را تثبیـت می کننـد و تحمـل بـه 
تنش هـای چندگانـه را نشـان می دهنـد. گیـاه تنباکـوی تراریختـه کـه ژن Gly I گندم را 
 بیـش از حـد بیان می کنند دارای تحمل بالایی به Zn هسـتند )لیـن و همکاران، 2010( و

گیـاه تنباکـوی تراریختـه کـه ژن Gly I چغندرقنـد را بیـش از حـد بیـان می کننـد بـه 
تنـش القـاء شـده توسـط مانتیـول ، نمـک، MG و H2O2 تحمـل نشـان می دهنـد )وو و 
WT را در مقایسـه با گیاه Gly II همـکاران، 2012(. به عـاوه، گیـاه برنج تراریخته که ژن 

بیـش از حـد بیـان می کننـد، بـا حفظ تعـادل یونی مطلـوب افزایـش تحمل به شـوری را 
نشـان دادند )سـینگا-پاریک و همکاران، 200۸؛ وانی و گوسـال، 2011(. به-طور مشـابه، 
Brassica juncea کـه ژن Gly II را بیـش از حـد بیان می کند، بـا تأخیر در پیری افزایش 

تحمل به شوری را نشان داد )سازنا و همکاران، 2011(. دواناتان  و همکاران )2014( نشان 
دادنـد کـه گیاهـان تراریختـه ای که ژن هـای Gly II را بیـش از حد بیـان می کنند تحمل 
 بـه تنـش شـوری و آنوکسـید را افزایش می دهنـد، در حالی که گوش و همـکاران )2014(

دریافتنـد کـه گیـاه تنباکـوی تراریخته کـه ژن Gly II برنـج را بیش از حد بیـان می کنند 
 تحمل به شوری را افزایش خواهند داد. گیاه تراریخته ای که ژن های Gly را بیان می کنند
 به طور کلی نسـبت به گیاهان غیرتراریخته، عملکرد فتوسـنتزی بالاتر و آسـیب اکسیداتیو

کم تری را نشان می دهند.
گیاهـان تراریختـه ای کـه  هـر دو گلی اوکسـالاز )Gly I و Gly II( را بیـش از حـد 
بیـان می کننـد، زمانی کـه در معـرض تنش شـوری )سـینگا-پاریک و همـکاران، 200۳؛ 
یـاداو و همـکاران، 2005 ب( یـا فلـزات سـنگین قـرار گیرنـد به طور کلی تحمـل به تنش 
 بیش تری را در مقایسـه با ترانسـفورماتورهای1 تک ژنی نشـان می دهند )سـینگا-پاریک و

همـکاران، 2006(. مهم تـر از همـه، گیاه تنباکوی تراریخته که هـر دوی Gly I و Gly II را 
بیـش از حـد بیـان می کنند تحـت تنـش شـوری )200 میلی مـولار NaCl( کاهش جزئی 
)5%( در عملکـرد نشـان دادنـد و نسـبت بـه گیـاه WT کاهـش کلروفیل کم تری داشـتند 

1. Transformants
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)سـینگا-پاریک و همـکاران، 200۳(. یـاداو و همـکاران )2005 ب( نشـان دادند که گیاه 
تنباکـوی تراریختـه کـه ژن هـای مسـیر گلی اوکسـالاز را بیـش از حـد بیـان می کننـد بـا 
محـدود کـردن افزایـش MG و بـا حفـظ سـطوح GSH بالاتـر و فعال کـردن آنزیم هـای 
آنتی اکسـیدانی و تعدیـل تعـادل رداکـس1 مناسـب، تحمـل بـه تنـش شـوری را تعدیـل 
می کننـد. عـاوه بـر ایـن، گیـاه تنباکـوی تراریختـه کـه آنزیم هـای مسـیر گلی اوکسـالاز 
را بیـش از حـد بیـان می کننـد، در واکنـش بـه تنـش Zn افزایـش سـنتز فتوکاتیـن2 را 
نشـان دادنـد کـه ایـن امـر سـمیت زدایی فلـزات سـنگین و کمک بـه مشـاهده تحمل در 
خاک هـای آلـوده بـه زینـک را بـالا می بـرد )سـینگا-پاریک و همـکاران، 2006(. اخیـراً، 
الـوارز ویـوروس۳ و همـکاران )201۳( نیـز نشـان دادنـد کـه گیـاه گوجه فرنگـی تراریخته 
کـه ژن هـای مسـیر گلی اوکسـالاز را بیـش از حـد بیـان می کننـد به دلیـل کاهـش تنش 

اکسـیداتیو تحمـل بـه شـوری را افزایـش خواهند داد.
طبـق نتایـج فـوق می تـوان چنیـن نتیجـه گرفـت کـه بیـان بیـش از حـد ژن هـای 
گلی اوکسـالاز در گیاهـان می توانـد تحمـل بـه تنـش غیرزیسـتی را از طریـق تعدیـل 
چندیـن فرآینـد فیزیولوژیکی مرتبـط با تنش بهبود بخشـد )دواناتان و همـکاران، 2014؛ 

گـوش و همـکاران، 2014( )جـدول 1-17(.

1. Redox

2. Phytochelatin

3. Alvarez
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جدول 17-1-گیاهان تراریخته که ژن های مسیر گلی اوکسالاز و تحمل به تنش غیرزیستی را بیش از حد بیان می کنند.

منبعاثرگیاهژن

Gly Iتحمل به تنش شوریتنباکوVeena et al. 1999

Gly Ivigna mungoتعدیل تحمل به تنش شوریBhomkar et al. 2008

Gly IArabidopsisتحمل به تنش شوریRoy et al. 2008

Gly Iتحمل به تنش شوریبرنجVerma et al. 2005

Gly Iتحمل به تنش شوریتنباکوYadav et al. 2005a

Gly IتنباکوZn تحملLin et al. 2008

Gly IتنباکوH2O2 نمک، مانیتول و ،MG تحمل بهWu et al. 2012

Gly IIافزایش تحمل به شوریبرنجSingla‐Pareek et al.
2008.

Gly IIBrassicaافزایش تحمل به شوریSaxena et al. 2011

Gly IIافزایش تحمل به شوریبرنجWani & Gosal, 2011

Gly IIArabidopsisافزایش تحمل به تنش شوری و آنوکسیدDevanathan et al. 2014

Gly IIافزایش تحمل به شوریتنباکوGhosh et al. 2014

Gly I + Gly IIافزایش تحمل به شوری و مجموعه بذور تنباکو
زنده زیر خاک های آلوده به زینک

Singla‐Pareek et al.
2003, 2006

Yadav et al. 2005b

Gly I + Gly IIتحمل به تنش شوریگوجه فرنگیAlvarez Viveros et al. 2013

11-17- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
متیل گلی اوکسـال متابولیتـی اسـت کـه به طـور مـداوم در ارگانیسـم های زنـده تولید 
می شـود. مطالعـات اخیـر خیلـی از نقش هـای مهـم MG در انتقـال پیام، تعـادل رداکس، 
تکثیـر و بقـاء سـلول و نیـز کنتـرل هموسـتازی عملکردهـای سـلولی در گیاهان را نشـان 
دادنـد. عـدم تعـادل در فرآیندهـای متابولیکـی به دلیـل تنش های زیسـتی و غیرزیسـتی 
منجر به افزایش تجمع MG و جلوگیری از رشـد و توسـعه می شـود. خوشـبختانه، گیاهان 
می تواننـد بیـن تولیـد MG و تخریـب آن تعادل را حفـظ کنند و از این رو می توانند رشـد 
طبیعـی و فرآیندهـای فیزیولوژیکـی را نگـه دارنـد. سیسـتم گلی اوکسـالاز یک مکانیسـم 
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دفاعی حیاتی در مقابل MG اسـت و تحقیقات نشـان می دهد که سیسـتم گلی اوکسـالاز 
همـه جـا در تنظیـم سـطوح MG در گیاهـان تحـت تنـش نقـش محـوری ایفـا می کنـد. 
اخیـراً آگاهـی در مـورد مسـیر گلی اوکسـالاز و نقـش آن در سـمیت زدایی MG گسـترش 
یافتـه اسـت، امـا مطالعـات در مـورد نقـش پیامرسـانی MG در گیاهـان عالـی هنـوز کم 
هسـتند. مطالعات اخیر نشـان می دهند که MG داخلی می تواند رشـد گیـاه و فرآیندهای 
توسـعه ای از جملـه جوانه زنـی بذر و طویل شـدن ریشـه را مهـار کنـد و واکنش های گیاه 
بـه تنـش از جملـه تنظیم هدایـت روزنه ای، تولیـد ROS، بالابردن کلسـیم سـیتوزولیک، 
 فعال سـازی کانال Kin، بیان ژن واکنشـی به تنش و غیره در Arabidopsis را تحریک کند

)شـکل 17-2 را ببینیـد( و در نهایـت به عنـوان مولکول پیام عمل کند )هـوک و همکاران 
2012 الـف، ب، ج(. اگرچـه بـه منظـور روشـن کـردن نقـش پیامرسـانی MG در گیاهان 

بررسـی های بیش تـری از طریـق آزمایش مسـتقیم لازم اسـت.
به عـاوه، طـی چنـد سـال گذشـته پیشـرفت قابـل توجهـی در درک این کـه چگونـه 
گیاهان خود را در برابر آسـیب ناشـی از MG محافظت می کنند و اسـتفاده از چندین ژن 
کدکننـده اجـزا سیسـتم های سـمیت زدایی MG بـرای تولیـد لاین های گیاهـی تراریخته 
 صـورت گرفتـه اسـت. ایـن لاین های گیاهـی از طریق حفظ هموسـتازی رداکـس GSH و

افزایـش سـطوح آنزیم هـای آنتی اکسـیدانی افزایـش در تخریب MG و کنترل بهتر سـطح 
ROS  را نشـان دادنـد )یـاداو همـکاران، 200۸(. بنابرایـن، مهندسـی ژنتیـک سیسـتم 

گلی اوکسـالاز بـه یـک سـازوکار مهـم در اصـاح اثـرات تنش هـای غیرزیسـتی تبدیـل 
شده اسـت. بـا این حـال، مطالعـات دقیق تـری در مـورد عملکـرد سیسـتم گلی اوکسـاز 
تحـت تنش هـای مختلف غیرزیسـتی و تغییرات متابولیکـی رخ داده در گیاهـان تراریخته 
کـه گلی اوکسـالاز را بیـش از حـد بیـان می کننـد مـورد نیـاز اسـت. اگرچـه اخیـر تأییـد 
کرده انـد کـه القـاء هم زمـان اجـزا سیسـتم سـمیت زدایی MG، تحمـل قابـل ماحظه ای 
بـه تنش هـای اکسـیداتیو غیرزیسـتی نشـان می دهـد، ولـی در درک مـا از این کـه چگونه 
گیاهـان تنـش MG را در محفظه هـای زیرسـلولی درک می کنند و چگونـه این پیام تنش 
انتقـال می یابـد، سـپس بیـان هماهنـگ ژن هـا را فعـال می کنـد، شـکاف عمیقـی وجـود 
 دارد )حسـین و همـکاران، 2011؛ مصطفی و فجیتـا، 201۳؛ مصطفی و همکاران، 2014(.
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و  متابولومیک هـا  و  پروتئومیکس هـا  از  اسـتفاده  بـا   MG متابولیسـم  از  روشـن  درک 
توضیـح نقش هـای پیامرسـانی MG در گونه هـای مختلـف گیاهـی، تحقیـق ارزشـمندی 
بـرای کمـک بـه بهبـود تحمل به تنـش غیرزیسـتی چندگانـه خواهد بـود. بررسـی کامل 
برهمکنـش بیـن ROS ،MG، هورمون هـای گیاهـی و عوامـل رونویسـی و اجـزا سیسـتم 
گلی اوکسـالاز در محفظه هـای مختلـف زیرسـلولی می توانـد نقش هـای تنظیمـی مهم تـر 

سیسـتم گلی اوکسـالاز در گیاهـان را آشـکار کنـد.
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سانجای میشرا، آشوتوش تریپاتی، دورگش کومار تریپاتی و دوندرا 

کومار چائوهان

فصل 18:
نقش جگن ها )Cyperaceae( در تالاب ها، 

لایروبی محیط زیست و به عنوان مواد غذایی: 
فرصت ها و چشم اندازهای آینده





1-18- مقدمه
 خانواده جگن، یا اویارسـام1، شـامل حدود 5000 گونه متعلق به 104 جنس می باشـد
 )جوتقبور، 1۹۹۸؛ میشـرا و جندهان، 201۳(. سـومین خانواده بزرگ در میان تک لپه ای ها
 کـه دارای توزیـع جهانـی، بـا تمرکز بیش تر در مناطق اسـتوایی اسـت. برخـی جنس های
،Bulbostylis ،Eleocharis ،Fimbristylis ،Cyperus ،Carex ایـن خانـواده  بـزرگ در 

Pycreus و Schoenus هستند )جوتقبور، 1۹۹۸(.

جگن هـا دارای عـادت رشـدی علفـی یا حالـت نی بوریا2 هسـتند. آن ها ممکن اسـت با 
یـا بـدون ریـزوم و اسـتولون باشـند. گیاهـان دارای گل های ناپیـدای اندکی هسـتند که با 
گلوم هـای دوردیفـه یا روی سـنبلچه احاطه شـده اند. میوه ها ناشـکوفا۳ آجیـل4  یا فندقه5 
هسـتند. جگن هـا شـبیه به علفی ها به نظر می رسـند امـا به منظور تمایز آن هـا از علفی ها 
شـعرِ جگن هـا دارای لبـه هسـتند، نی هـا گـرد هسـتند، علفی ها توخالـی راسـت بالاتر از 
.)www.sputtr. com/sedges زمین هسـتند را به خاطر آورید )میشـرا و چندهان، 201۳؛ 

بیش تـر جگن هـا دارای سـاقه های سـه زاویـه ای هسـتند امـا اسـتثنائاتی هم وجـود دارد؛ 
بـرای مثـال، گونه هـای Eleocharis در بـرش عرضـی گرد هسـتند. همچنیـن قابل توجه 
 اسـت کـه برخـی جگن هـا معمـولاً بـه عنـوان نی هـا، ماننـد سـنبله-نیEleocharis( 6( و

تزکScripus sp.( 7 و .Schoenoplectus sp( در واقع جگن هستند. به همین ترتیب، جگن 
 اره ایCladium jamaicense Crantz( ۸( و علف چتری۹ ).Fuirena spp( جگن هسـتند، و

1. Cyperaceae

2. Rush-like

3. Indehiscent

4. Nut

5. Achene

6. Spike-rushes

7. Bulrushes

8. Saw grass

9. Umbrella grasses
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نوتسـدجCyperus esculentus L., C. rotundus L.( 1( بعضـی مواقـع ˊگیاهان مهره دارˋ2 
نامیده می شـوند )میشـرا و جندهـان، 201۳(.

جگن هـا تنـوع اکولوژیکـی قابـل توجهـی نشـان می دهنـد بـه طوری که گیاهـان این 
 گروه تقریباً در تمام انواع زیسـتگاه ها، به اسـتثناء اکوسیسـتم های بیابانی شـدید، دریایی و

آبـی عمیـق یافـت می شـوند. با وجـودی که آن هـا به خوبـی در محیط مرطوب و خشـک 
زندگـی می کننـد، اکثریـت جگن ها تمایـل به زندگی در زیسـتگاه های آفتابـی، مرطوب تا 
خیـس ماننـد مرداب هـای تازه و شـور، برکه و سـواحل دریاچه هـا، چمن زارهـا، بوته زارها، 
باتاق هـا، مرجان هـای مرطـوب و سـاواناها، و تونـدرای مرطـوب تا خیس دارنـد. جگن ها 
 بـه راحتـی در کنـار گودال ها و کانال هـا، زیر اشـکوب های انواع مختلف جنـگل، معتدل و

 اسـتوایی رشـد می کننـد. برخـی گونه هـا بـه خوبـی بـه رشـد در زیسـتگاه های ماننـد 
تپه های ماسه ای، دریاچه ها وجویبارهای آب شیرین سازگار شده اند.

Schoenoplectus articulates و Bolboschoenus maritimus برخی گونه های خاص از قبیل 
یافـت شـده اند کـه تقریبـاً در مناطـق گسـترده ای، سـاقه های اصلـی تشـکیل می دهنـد. 
غده هـا، بـذور و برگ هـای جگن هـا بـرای بسـیاری از گونه هـای حیوانـی کـه در تالاب هـا 
زندگـی می کننـد غـذای مورد عاقه هسـتند )جـدول 1۸-1( )تانـده و لیپکیـن، 200۳(. 
آن هـا هم چنیـن دارای عملکـرد مهـم هیدرولوژیکـی و باعـث تغییـر چشـم انداز هسـتند 
)تانـده و لیپکیـن، 200۳(. بررسـی تصاویـر منظـره هوایـی به وضـوح نشـان می دهـد کـه 
جگن هـا نقـش قابـل توجهـی در اکوسیسـتم تالاب هـا ایفـا می-کننـد )شـکل 1-1۸(. 
بنابرایـن، بـرای درک پویایـی، عملکـرد و اهمیـت اکوسیسـتم تالاب و شناسـایی پوشـش 
گیاهـی و فلور آن، شـناخت و شناسـایی جگن ها اساسـی اسـت )تانده و لیپکیـن، 200۳(.

1. Nutsedges

2. Nut grasses
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2-18- نقش پوشش گیاهی جگن در تالاب ها
ویریـک همـکاران )1۹۹2( تالاب هـا را به عنوان سـرزمین هایی که میزان اشـباع آن ها 
از آب، فاکتـور غالـب در تعییـن طبیعـت توسـعه خـاک و انـواع جوامـع گیاهـی و حیوانی 
 موجـود در منطقـه اسـت معرفـی کـرده اسـت )تانـده و لیپیکیـن، 200۳(. بـا توجـه بـه

کنوانسـیون رامسـر1 )1۹7۳(، تالاب هـا مناطقـی از مـرداب، باتـاق، زمیـن زغـال سـنگ 
نـارس یـا آب، طبیعـی یا مصنوعـی، دائمی یا موقت، با آبـی که راکد یا سـیال، تازه، بدمزه 
 یـا شـور، از جملـه مناطق آب اقیانوسـی اسـت کـه عمـق آن در کم ترین حد از شـش متر

تجاوز نمی کند )فوکان و سایکیا، 2014(.
 ویژگی هـای مشـخص تـالاب، مانند پوشـش گیاهـی، آب )هیدرولـوژی و کیفیت آب(،

خاک )رژیم غذایی، pH و محتوای آلی( و استفاده حیات وحش همبستگی دارند. هم چنین 
 به خوبـی مشـخص شده اسـت کـه پوشـش گیاهـی تالاب هـا بـا موفقیـت شـبکه غذایـی

را حمایت می کند. باعث ایجاد زیسـتگاه برای فون2 متنوع می شـود و رسـوبات و ترکیبات 
 سـمی را از آب طوفـان حـذف می کنـد و مانـع از فرسـایش رودخانـه و کنـار جوی هـا

می شـود )میشـرا و چندهـان، 201۳(. جگن هـا بـا نگهـداری آب در آبگیـر تالاب هـا یـا با 
 ذخیره در شیب تالاب به کاهش روان آب از کوه کمک می کنند )تانده و لیپیکین، 200۳(.
 ایـن امـر در مناطقـی از تالاب های سـواحل رودخانه یا کانال که بـا کانال های طغیان کرده
 مرتبط هسـتند مشـهود اسـت )آدامس، 1۹۸۸؛ تانده و لیپکین، 200۳(. کنترل فرسـایش،
 که در مرداب های سواحل رودخانه، مرداب های کنار دریا و تالاب های بزرگ با آب سطحی

مهـم اسـت، در تالاب هـای بـا جگـن غالـب به طـور طبیعـی اتفـاق می افتـد زیـرا آن هـا 
بسـتر را پایـدار می کننـد، مـوج و انـرژی موجـود را از بیـن می برنـد و رسـوبات را بـه تلـه 
،Carex aquatilis می اندازنـد. چندسـاله های بلنـد با آرایش گسـترده ریزوم )بـرای مثـال 
 C. lyngbyei و C. utriculata(کـه می تواننـد آب کنـار مـواد را گیـر بیندازند برای کنترل

فرسـایش پوشـش گیاهی بسیار مناسب هسـتند )آدامس، 1۹۸۸؛ تانده و لیپکین، 200۳(. 
،Cyperus corymbosus از جگن هـا ماننـد  سیسـتم ریشـه ای سـخت بسـیاری دیگـر 

1. Ramsar

2. Faunal
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 Schoenoplectuslittoralis ،C.malaccensis و غیـره بـه عنـوان یـک مایـه چسـباننده1

خـوب عمـل می کنـد و از این رو از فرسـایش خاک جلوگیـری می کند. گونه های سـاحلی 
ماننـد .Cyperus arenarius Retz نیـز بـه عنـوان مایـه چسـباننده خوبـی در نظـر گرفته 

می شـوند )شـکل 1۸-2، الف و ب(.

 جدول 1۸-1- ارزش غذایی جگن های مختلف

نامتوزیعقسمت گیاهی مورد استفاده
غـذای حیوانـات: علوفه با کیفیـت پایین ارائه 
می دهـد امـا اگر زود برداشـت شـود می تواند 

به عنوان علوفه خشـک اسـتفاده شـود
تقریباً بین المللی

 Bolboschoenusmartimus (L.)
Palla

غـذای حیوانات: قسـمت نامشـخص: توسـط 
گوسـفند و بز چریده می شـود، امـا ارزش غذایی 

پایینـی دارد )کولهاری و جوشـی، 1۹۹2(

و  گرمسیری  قدیم  دنیای 
جنوب  گرمسیری،  نیمه 

شرق آمریکا

 Bulbostylisbarbata (Rottb) C.
B. Clarke in Hook

)پـال،  می شـود  مغزهـا: خـام خـورده  غـذا: 
)1۹۹2

هند و سریانکا تا چین و 
تایوان، مالزی

Carexfilicina nees in Wight

غــذای حیوانات، قســمت نامشــخص: توســط 
گوســفند، بــز و غیــره چریــده می شــود 

ــی، 1۹۹2( ــاری و جوش )کوله
.Cyperusarenarius Retzجنوب و جنوب غرب آسیا

غـذای حیوانـات: به راحتی توسـط گاو خورده 
پالئوتروپیک و نیمه گرمسیریمی شود

 Cyperusbrevifolius (Rottb.)
Hassk. Syn.

 Kyllingabrevifolia (Rottb.)
Hassk

غذا: غده های سـرخ شـده طعم سـیب زمینی 
دارنـد؛ بـه صـورت نـان پختـه می شـود یا به 

صـورت پودینگ پخت می شـود
Cyperusbulbosus Vahlپالئوتروپیک و نیمه گرمسیری

یـا  پختـه شـده  ریزوم هـا: سـبزیجات  غـذا: 
نپختـه. غـذای حیوانات: قسـمت نامشـخص: 
توسـط گاو و بوفالو چریده می شـود )بورکیل، 
1۹۳5، 1۹۸5(؛ توسـط الاغ چـرا می شـوند 
امـا ارزش غذایـی پایینـی دارد ))کولهـاری و 

جوشـی، 1۹۹2(

.Cyperuscompressus Lمنتشر در نواحی گرمسیری

.Cyperusesculentus Lمعتدل و نیم گرمسیریغذا: غده های خوراکی

1. Binder
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نامتوزیعقسمت گیاهی مورد استفاده
غـذای حیوانـات: قسـمت نامشـخص توسـط 

فیل هـا خـورده می شـوند
منتشر در نواحی گرمسیری، 
مکان های خیس یا لجن زار

Cyperusexaltatus Retz.

غـذای حیوانـات: قسـمت نامشـخص. گاو و 
سـایر حیوانات اهلـی، هند )بورکیـل، 1۹۳5؛ 

موخاپادهیـای و گـوش، 1۹۹2(

منتشر در نواحی گرمسیری، 
مکان های خیس باز

Cyperusiria L.

غـذای حیوانات: قسـمت نامشـخص. توسـط 
بوفالـو، گاو مـاده، الاغ، گوسـفند و بزهـا چـرا 

می شـود )کولهـاری و جوشـی، 1۹۹2(

منتشر در نواحی گرمسیری، 
مناطق کم سایه، اغلب در 

زمین های کشت
Cyperusrotundus L.

غـذای حیوانـات: برگ هـا/ سـاقه ماشـوره ای/ 
قسـمت های هوایـی: گیـاه امیدوارکننـده ای 
بـرای اسـتخراج عصـاره پروتئینی بـرگ مورد 
اسـتفاده در علوفـه گاو )پاندی و سریواسـتاوا، 

)1۹۹1

منتشر در نواحی گرمسیری، 
کشت و زرع شده در آسیا، 
در  باز  مردابی  مکان های 

امتداد ساحل و درون آن

 Eleocharisdulcis (Burm. F.)
Hensch

غذای حیوانات: قسـمت نامشخص: توسط گاو، 
به ویـژه گیاه جوان؛ برگ ها/ سـاقه ماشـوره ای/ 
قسـمت های هوایـی چریده می شـود: برگ ها، 

علوفـه ای بـا ارزش غذایی کافی

).Fimbristylisdichotoma )L منتشر در نواحی گرمسیری
Vahl

مناطـق غذای حیوانات: قسمت نامشخص: گاو در  جهـان  سرتاسـر 
گرمسـیری و نیمه گرمسیری

 Fimbristylismiliacea (L.)
Vahl

بذور توسط پرندگان خورده می شوند

ناحیه مدیترانـه ای و آفریقا 
از میـان هند و سـریانکا تا 
جنوب شـرق چیـن، مالزی 

و شـمال استرالیا

 Schoenoplectusarticulates
(L.) Palla

از  توجهـی  قابـل  مقادیـر  حیوانـات:  غـذای 
به خصـوص  آب،  در  محلـول  ویتامین هـای 
ویتامین هـای B و ویتامین C، در قسـمت های 
هوایـی گیـاه وجـود دارنـد؛ اسـتفاده آن هـا در 

شده اسـت. پیشـنهاد  موجـود  خـوراک 

 منتشر در نواحی گرمسیری
و نواحی معتدله گرم

Schoenoplectuslacustris L.

جگن هـا به طـور مؤثـری شـبکه غذایـی را از طریـق بازیافـت مـواد غذایـی حمایـت 
 می کننـد، به طوری کـه آن هـا از نـور آفتـاب بـرای فتوسـنتز اسـتفاده می کننـد تـا بـرای
 مصرف کنندگان اولیه و در نهایت تجزیه کنندگان بیوماس تولید کنند )ساثر و اسمیت، 1۹۸4(.

ادامه جدول 1۸-1- ارزش غذایی جگن های مختلف
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گیـاه جگـن می تواننـد به خوبـی در هـر دو شـرایط هـوازی1 و بی هـوازی2  عمـل کننـد 
)ریشـه دادن در خـاک خیـس(. آن هـا یـک نقـش مهـم در چرخـه مـواد غذایـی بیـن دو 
 بیش ترینه هـای۳ مذکـور در فـوق ایفـاء می کننـد و جریـان انـرژی را با پمپاژ مـواد غذایی
 بـه اندام هـا ایجـاد می کننـد به طوری کـه آن ها رشـد می کننـد، می میرند و تولیـد خاک و
 خاشـاک برای دیگر سـاکنان اکوسیسـتم تالاب، گیاهان و جانوران می کنند )شکل 1-1۸(.

مشـاهده شده اسـت در مقایسـه با سـایر گیاهان، جگن ها مواد غذایی را سـریع تر بازیافت 
می کننـد )داممـن وفرنچ، 1۹۸7(.گیاه جگن سـهم مهمی در توسـعه و تولید پیت4 و خاک 
پیـت5 به ویـژه انـواع تـالاب دارنـد )تانـده و همـکاران، 200۳(. جگن هـا به عنـوان دومین 
 گیاهـان مهم در تشـکیل زمین زغال سـنگ نارس6 در ناحیه شـمالی، بعـد از خزه مردابی7

قـرار می گیرنـد؛ اگرچـه، جگن هـا هم چنین بـه عنـوان عناصر اولیـه پیـت در باتاق ها به 
همراه خزه قهوه ای۸ شناخته می شوند )گاسر، 1۹۸7؛ تانده و همکاران، 200۳(. هم چنین 
 گـزارش شده اسـت کـه جگن هـا، نی هـا و علفی هـا  عناصـر عمـده پیت در محیط زیسـت

تـالاب مردابی هسـتند )جوناسـون و همـکاران، 1۹۹5؛ تانـده و همـکاران، 200۳(. برخی 
گونه هـای جگـن بسـیار ویـژه هسـتند کـه وجود یـا غیـاب آن ها ممکن اسـت بـه عنوان 
 Carex livida و Carex glareosa شـاخص نـوع و سـامت تالاب بـه کار رود؛ بـرای مثـال 
بـه شـرایط بسـیار اختصاصـی ماننـد شـوری بـالا یـا pH بـرای رشـد نیـاز دارنـد )تانده و 
همـکاران، 200۳(. اندرسـون و همـکاران )1۹۹6( گـزارش دادنـد کـه، هرچند نادر اسـت، 
 برخی جگن ها کلسـیفیل۹ هسـتند که تمایل به رشـد در pH بالا، آلودگی و رسوبات دارند

)ساثر و اسمیت، 1۹۸4(.

1. Aerobic

2. Anaerobic

3. Extremes

4. Peat

5. Peat soil

6. Peat land

7. Sphagnum

8. Brown mosses

9. Calciphiles



فصل 18: نقش جگن ها )Cyperaceae( در تالاب ها، لایروبی محیط زیست...
۸6۳

تالاب هـا موقعیـت و عملکرد مهمی را به عنوان یک منطقه انتقالی در میان بسـیاری از 
اکوسیستم های زمینی و آب زی دارد. برای پرندگان و پستانداران مختلف، جگن های تالاب 
به عنوان مهم ترین منبع انرژی بحرانی، به خصوص در حین تغذیه، تولید مثل و فعالیت های 
 آشـیانه ای تبدیـل می شـوند )شـکل 1۸-1(. بـرای مثـال، مرغابـی1، ماهی خـوار بزرگ2 و

برخی دیگر از پرندگان مهاجر بسـیار وابسـته با این گونه ها هسـتند )شـکل 1۸-2، قسمت 
ج، د و ه(. بسـیاری از بـی مهرگان، سـخت پوسـتان و لاروهای حشـره بـا جگن های تالاب 
 وابسـته بـه هـم هسـتند کـه بـه نوبه خـود نیز غـذا برای دیگـر حیوانـات فراهـم می کنند

)شکل 1-1۸(.

 

شکل 1۸-1- نقش پوشش گیاهی جگن در تالاب

1. waterfowl

2. Cranes
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 ،Schoenoplectus litoralis (Schrader) Palla -ب Cyperus corymbosus Rottb. -شکل 1۸-2- الف 
 Eleocharis palusrtis (L.) د- پرنده نشسته بر قطعه زمین Schoenoplectus sp. ج- سنجاقک نسشته بر
Roem.& Schult. ه- ساروس کرانه (Grusantigone) و- غده Cyperus esculentus )جگن چوفا، نوت گرس، 
Schoenoplectus articu- -ح ،Eleocharis dulcis (Burm.f.) Trin. Ex Hensh  جگن تایگر گراس، کاشرو(ز-
 Bolboschoenus maritimus (L.) palla-ی Schoenoplectus lacustris (L.)Palla -ط lates (L.) Palla
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 Schoenoplectus articulates -ح ،Eleocharis dulcis (Burm.f.) Trin. Ex Hensh -ادامه شکل 1۸-2- ز
 Bolboschoenus maritimus (L.) palla-ی Schoenoplectus lacustris (L.)Palla -ط (L.) Palla

 بنابرایـن، جگن هـای تـالاب گاهـی اوقـات پیوند مهمـی در زنجیره های مختلـف غذا و
زنجیره های انتقال انرژی هسـتند. از آن جایی که میوه های گیاهان برای حشـرات، پرندگان 
 )به خصـوص گنجشـک سـانان( و برخـی پسـتانداران غـذا فراهـم می کننـد، برگ هـا نیـز
 برای ساخت آشیانه توسط پرندگان مختلف به کار برده می شوند )کوک، 1۹۹7(. بسیاری از
 گونه هـای جگن هـای تشـکیل دهنده حصیـر1 نیز مکان های آشـیانه ای فراهـم می کنند و

سـرپناهی بـرای بعضـی از حیوانات به خصـوص پرندگان می شـوند. نه تنها ایـن گونه ها به 
 تنهایـی بلکـه در ارتباط با دیگـر گیاهان نیز، به حیوانات به طـرق مختلف کمک می کنند؛

بـرای مثـال جگن و چمـن زار گرامینوید2، مخلوطـی از جگن و علفی ها بـرای فراهم کردن 
 زیستگاه های آشیانه ای و محافظت برای پرندگان از بسیاری از شکارچیان شناخته شده اند.

در تالاب هـای بهاراتپـور۳ )هنـد(، مشـاهده شده اسـت که مـرغ جنگلی بنفـش4 معمولاً در 
 قسمت مرکزی کاکل تا حدی غوطه ور .Cyperus alopecuroides Rottb آشیانه می سازد،

بنابرایـن احتمـالاً بـه همین دلیل اسـت که آشـیانه با برگ هـای بلند که از تخـم مرغ ها یا 
 جوجه هـا در برابـر شـکارچیان محافظـت می کنند، در بر گرفته شـده اند )پرسـاد، 1۹۸۸(.

 تالاب هـای جگـن غالـب بـرای ماهـی زیسـتگاه خوبـی هسـتند زیـرا از آن هـا بـه عنـوان 

1. Mat-forming

2. Graminoid

3. Bharatpur

4. Moorhens
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مناطق تخم ریزی، منبع غذایی و مکان های اختفا اسـتفاده می شـود )جدول 1۸-1(. جدای 
 از ایـن، جگن هـا دارای ارزش اقتصـادی اجتماعی و اخاقی هسـتند و به طور قابل توجهی

به ارزش های تنوع و زیبایی شناسی تالاب ها کمک می کنند.

3-18- تمیز کردن محیط زیست
سـرعت سـریع صنعتی شـدن و شهرنشـینی مشـکات بسـیاری را برای محیط زیست 
 تشـدید کرده و انواع مختلف آلاینده ها را در سیسـتم های طبیعی ما منتشـر کرده اسـت.
 ایـن آلاینده هـا می توانند در چهار دسـته به صورت مـواد مغذی، ترکیبات تجزیـه ناپذیر، و

فلـزات و متالوئیدهـا طبقه بنـدی کرد )مارچنـده و همکاران، 2010(. آلودگی فلز سـنگین 
بـه شـدت اکوسیسـتم های طبیعـی مختلـف را تحـت تأثیـر قـرار می دهـد و این مشـکل 
از زمـان آغـاز انقـاب صنعتـی )کومـار و همـکاران، 2014؛ تریپاتـی و همـکاران، 2012 
الـف و ب، 2014 الـف و ب؛ 2015 الـف و ب( به دلیـل تجمـع آن هـا در آب های سـطحی، 
زیر زمینـی، سـطوح و گیاهان بدتر شـد )اورراد و دنـی، 1۹۸5؛ ماینه و همـکاران، 2007(. 
اکوسیسـتم های آبـزی ماننـد تالاب هـا دریافـت کننـده مسـتقیم و غیر مسـتقیم ضایعات 
 بالقوه سـمی مایع و جامد ناشـی از فعالیت های خانگی، کشـاورزی و صنعتی است )هداد و

همـکاران، 2006؛ ولی پـور و همـکاران، 200۹(. اکوسیسـتم های آبی به طور مداوم توسـط 
آلودگی هـای طولانـی مـدت فلـزات باقی مانده در رسـوبات ناشـی از فعالیت های گذشـته 
انسـانی تحـت تأثیر قرار می گیرنـد، اگرچه این موضوع نه تنها پدیده جدیدی نیسـت بلکه 
 شـواهدی از این نوع مشـکات در قرون وسـطی نیز گزارش شده اسـت )لودنیوس، 1۹۹1(.

فلـز سـنگین کـه از فاضـاب خانگـی و آب زائـد تأمین شـود بـه تنهایـی برای ایجـاد این 
مشـکل مسـتمر بـرای انسـان ها کافی اسـت )ویکـن و همـکاران، 1۹۹۹(.

در نتیجه، فلزات سـنگین، سرنوشـت و بازیافت آن ها در طبیعت به دلیل سـمّیت آن ها، 
ظرفیـت زیسـت باره1 و پایداری در اکوسیسـتم، موضوع مهـم تحقیقاتی در مطالعات تالاب 
هسـتند )مانـان، 200۸(. منبـع فلـزات سـنگین و توزیع آن هـا در اکوسیسـتم های آب زی 
 از آن موقـع کـه آلودگـی جیـوه و کادمیـوم آب های موجـود در ژاپن در اوایـل دهه 1۹60

گزارش شد، به طور جامع مورد بررسی قرار گرفتند )مک کورمک، 1۹۹1(.

1. Bioaccumulation
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مطالعـه جـذب، تجمع، توزیع و سـمَیت زدایی فلـزات در تالاب ها اهمیت بسـیار زیادی 
کلیه هـای زمیـنˊ شـناخته می شـوند و طبیعـت بـه آن ها  دارد زیـرا تالاب هـا بـه عنـوان̀ 
برخـی از عملکردهـای طبیعـی حیاتـی را داده اسـت. یکـی از این عملکردها گیـاه پالایی1  
توسـط گونه هـای گیاهـی بومـی که یک ابـزار کارآمـد برای تمیـز کردن محیط زیسـت و 
بهداشـت اسـت. در دهه های اخیر، فرآیند گیاه پالایی برای تمیز کردن محیط زیست به کار 
می رفـت، کـه یـک تکنولوژی جایگزین مقـرون به صرفه، سـبز، غیر تهاجمی بـرای اصاح 
 مبتنـی بر مهندسـی فراهـم می کند )کومـار و همـکاران، 2014، 2015؛ پیلون-اسـمیت،

2005؛ سالت و همکاران، 1۹۹۸(.
بسـیاری از گیاهـان کـه در تـالاب یا اطـراف آن رشـد می کننـد دارای توانایی طبیعی 
بـرای جـذب، تجمـع یـا تخریـب مـواد آلـی و غیـر آلـی ماننـد فلـزات سـنگین هسـتند 
)مـک اینتیـر، 200۳( و مطالعـات در طیـف گسـترده ای از گونه هـای گیاهی تـالاب انجام 
شده اسـت )دنـگل و همـکاران، 2004؛ خـان و همـکاران، 200۹؛ رای، 200۸(. در میـان 
آن هـا، جگن هـا به طـور فزاینـده ای در رابطـه با گیـاه پالایی فلزات سـنگین مـورد مطالعه 
قـرار گرفته انـد )شـاور و همـکاران، 1۹۹۸؛ یـاداو و همـکاران، 2012(. بـا این حـال که که 
جگن هـا نیمـه آبـزی2 هسـتند و در مقایسـه بـا سـایر گیاهـان آب زی بیومـاس کم تـری 
تولیـد می کنـد )اسـتید و همـکاران، 2002(، توجـه کم تـر ممکـن اسـت سـبب مطالعـه 
ظرفیت هـای تجمـع و تحمـل آلودگی فلزات سـنگین شـود )اینفانته و همـکاران، 2010(. 
 اگرچـه، برخـی از گونه هـای جگن یافت شـده اند که فلزات سـنگین را انباشـت می کنند و

 Cyperus ،اهمیـت زیـادی در گیـاه پالایـی نشـان می دهند )جـدول 1۸-2(. بـرای مثـال
یـک علـف هـرز آب زی سـریع الرشـد تالاب اسـت کـه می توانـد فاکتورهای تنـش محیط 

زیسـتی ماننـد آب و هـوای گرم و سـرد را تحمـل کند )اسـچونبک، 201۳(.
 جگن تالاب .Cyperus alternifolius L، که معمولاً به عنوان جگن چتری شناخته می شود،
 برای حذف فلزات سـنگین مورد بررسـی قرار گرفت. نزدیک ۹0-65 درصد فلزات سـنگین
 مانند مس، نیکل، کروم، زینک و کبالت توسـط قسـمت های مختلف این گیاه حذف شـدند

1. Phytoremeddiation

2. Semiaquatic
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)سـودا و همـکاران، 2012؛ یـاداو و همـکاران، 2012؛ ژو وهمـکاران، 201۳(. چنـگ1 و 
همکاران )2002( نیز انباشـت آلومینیوم و منگنز در قسـمت ها مختلف این گونه را گزارش 
 کرده اند. برخی دیگر از گونه های جگن )C. articulates و C. exatatus( نیز یافت شـده اند
 که مقادیر قابل توجهی از نیکل را در سیستم بیولوژیکی متجمع می کنند تا خاک آلوده شده
 با زباله های معدنی را پاکسـازی2 کنند )حسـین و منال، 2012؛ مگانا و همکاران، 2011(.

گـزارش شده اسـت که برخـی از گونه هـای C. rotundus( Cyperus( قـادر به تحمل تنش 
شـوری هسـتند )شمسـی، 1۹۸6(. برخی دیگـر از گونه هـای Cyperus در حـذف نیترات 
از زباله های شـهری و شـفاف سـازی آب تالاب ها مؤثر هسـتند )نوریل، 200۸(. مشـاهده 
)C. rotundus( و جگن معمولی )Scirpus sp.( شده است که تزک به طور طبیعی رشد یافته 

کبالـت، منگنـز، آهـن، مـس، زینـک و سـرب را در برخـی تالاب هـا انباشـت می کنند که 
تأکیـد بـر اهمیـت گیـاه پالایـی بـه عنوان یـک ابـزار مقرون بـه صرفه بـرای تمیـز کردن 
محیـط زیسـت دارد )چاتارجـی و همـکاران، 2011(. ایـن گونه هـا هم چنیـن انباشـتگر۳  
ریشـه ای آهـن، کبالـت، سـرب، مـس و کادمیـوم هسـتند )یـاداو و چنـدرا، 2010(. ایـن 
امـر جالـب توجـه اسـت که در ایـن گونه هـای گیاهـی غلظت های بالاتـر از فلزات توسـط 

بیومـاس زیرزمینـی در مقایسـه بـا بیومـاس بـالای زمین انباشـته می شـود.
برخـی از جگن هـا نیـز توانایـی بالایـی بـرای تمیـز کـردن زباله هـای مرتبـط بـا مواد 
منفجـره4 نشـان دادند. بسـت5 و همکاران )1۹۹7( گـزارش دادند که تـی ان تی6 )2،4،6- 
،(Carex vulpinoidea) ۸ترینیتروتولئن7( توسط برخی گونه های جگن مانند جگن فوکس 
 وول گرس۹ (Scirpus cyperinus) و علف پنجه کاغ10 (Eleocharis obtuse) به طور مؤثری

1. Cheng

2. Decontaminate

3. Accumulator

4. Explosives-related

5. Best

6. TNT

7. Trinitrotoluene

8. Fox sedge

9. Wool grass

10. Blunt spikerush
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تخریـب شـده اند. جگن هـا نیـز در حفـظ اجتماعـات مایکوریـزا مهم هسـتند و بـه عنوان 
عواملـی بـرای فایتوریستوریشـن1 خاک های آلوده به سـرب عمل می کنـد )موتخوکومار و 
همـکاران، 2004(. مکانسـیم تحمـل غلظت هـای بالای فلـزات در این گیاهـان با ممانعت 
از جـذب فلـزات سـمی از طریـق ریشـه به دسـت می آیـد. گیاهـان هم چنیـن می تواننـد 
فلـزات به خصوصـی را کـه به طـور فیزیولوژیکی جدا شـده هسـتند بعد از جذب در سـطح 
بافـت در ناحیـه ریشـه انباشـته کننـد )هـال، 2002(. جداسـازی فلزات سـنگین و میزان 
زیسـت بـاره آن هـا در گیاهـان با قابلیت دسترسـی بـه مواد آلـی در ناحیه ریزوسـفریک2، 
رقابـت بیـن یون هـای در دسـترس و کنش های متقابـل فلز-فلز تحت تأثیر قـرار می گیرد 

)بیرگی و همـکاران، 2000(.

جدول 1۸-2- جگن ها و قابلیت های انباشت فلزات آن ها

منبعدامنهآلاینده های محیطیملیَتنام گیاهردیف

1
 Cyperus

alternifolius
مس، نیکل، کروم، روی، 

۹0-65%آلومینیوم و منگنز

یاداو و همکاران، 2012، 
سودا و همکاران، 2012، 
ژو و همکاران، 201۳، 

چنگ و همکاران، 2002، 
کیان و همکاران، 1۹۹۹

2
 Cyperus
articulatusمگانگا و همکاران، 2011نیکل

۳
 Cyperus
exaltatusحسیت و منال، 2012نیکل

4
 Cyperus
rotundus

کروم، منگنز، آهن، 
مس، روی و سرب

چاترجی و همکاران، 
2011

5Scirpus sp. ،کروم، منگنز، آهن
مس، روی و سرب

یاداو و چندرا، 2010، 
چاترجی و همکاران، 

2011

6
 Carex Eleocharis
obtuse vulpinoidea,

تی ان تی )2، 4، 
بست و همکاران، 61۹۹7-ترینیتروتولئن(

7
 Cyperus
laevigatusال-قطحانی، 2012کادمیوم، سرب

۸
 Cyperus
laevigatus12۳۳-24آرسنیک، سرب 

mg/kg
ویسوتیویته و همکاران، 

2002

1. Phytorestoration

2. Rhizosperic
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منبعدامنهآلاینده های محیطیملیَتنام گیاهردیف

۹
 Cyperus

malaccensis60-24 %سرب، روی

10
 Eleocharis
valleculosaبالاتر از 60 %مس

11
 Eleocharis

palusris
سرب، مس نیکل، 

کروم، روی، آلومینیوم
04/0-6۸77

g/μg 
وردانیان و اینگولی، 

2006

12
 Bolboschoenus

maritimus
منگنز، باریم، کادمیوم، 
گراتاو و همکاران، 2005کبالت، تیتانیوم، آهن

1۳
 Scripus

tabernaemontani
اسکینر و همکاران، 

2007

14
 Cyperus

Compactus1060-۸6سرب 
mg/kg1۹72 ،شیمول و لوری

15
 Cyperus
difformis12۳0-6/7۸سرب، کادمیوم، روی

mg/kg
روتکیتیخان و همکاران، 

2006

16
 Fimbristylis
bisumbellata2007 ،لیو و همکاران

17Cyperus iria

1۸
 Scirpus

amerricanus
سرب، کادمیوم، کروم، 

آهن
۳70-4۳00

mg/kg
کرانزا-آلوارز و همکاران، 

200۸

1۹
 Schoenoplectus

lacustris
سرب، کادمیوم، کروم، 

منگنز، آهن
-67 mg/kg

1/57
اسمکا-سیمیرمن و 

کمپرس، 2001

20Carex remota ،سرب، کادمیوم، کروم
منگنز

2/۳-2116
mg/kg

ساویدیس و همکاران، 
1۹۹5

21Scirpus lacustris ،سرب، کادمیوم، کروم
منگنز، آهن

0/2-420
mg/kg

22Cyperus longus ،سرب، کادمیوم، کروم
منگنز، آهن

0/6-244
mg/kg

2۳Scripus sp.مهراگ و هارتلی-وایتکار، آرسنیک
2002

24Cyperus papyrus4۳2-10سرب، نیکل، روی، مس mg/kg ،اوکورات و همکاران
1۹۹۹

ادامه جدول 1۸-2- جگن ها و قابلیت های انباشت فلزات آن ها
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گیاهـان تـالاب هماننـد Carex stricta فرآیندهـای فیزیولوژیکی خاصی برای انباشـت 
مـواد غذایـی ضـروری ماننـد نیتـروژن و فسـفر دارنـد )زدلـر، 2010(. عملکـرد تخصصی 
ریشـه ها در اکتسـاب غـذا دخیـل اسـت، هماننـد ریشـه های خوشـه ای1 که این ریشـه ها 
مقادیـر زیـادی از کربوکسـیات ها2 را در محیـط ریزوسـفر تولید و دفع می کننـد. این امر 
به طـور قابـل ماحضه ای ریزوسـفر را تغییـر می دهد و معادنی را برای فسـفر و مواد مغذی 
کمیـاب در دسـترس قـرار می دهـد )لامبـرس و همـکاران، 200۳(. برخـی از گونه هـای 
 خانـواده اویارسـام ریشـه های دوکـی شـکل )شـکل هویـج( دارنـد )لامونـت، 1۹74(.

توسـعه آن هـا در سـطوح بـالای فسـفر مهـار می شـود و آن هـا بـه عنـوان ریشـه های 
خوشـه ای عمـل می کننـد. ایـن ریشـه های خوشـه ای بعـد از تشـکیل شـدن  در انفجـار 

آزاد می کننـد )شـانه و همـکاران، 2005(. تراوشـی۳ سـیترات4 
برخـی از جگن هـا در جـذب فلـزات سـنگین همانند زیسـت بـاره مؤثر هسـتند. برای 
 مثـال، Cyperus lavigatus مقـاوم به آلودگی های محیط زیسـت می تواند فلزات سـنگین

را در پیکـره خـود انباشـت کند )ال قحطانـی، 2012( بنابراین خود بیومـاس گیاه می تواند 
بـرای حـذف فلزاتـی سـنگینی هم چون کادمیوم و سـرب از آب آلوده اسـتفاده شـود. همه 
ایـن مثال هـا پتانسـیل گونه هـای مختلف جگـن را برای انباشـت و تحمل سـطوح مختلف 
فلـزات سـنگین در تالاب هـای طبیعـی و مصنوعی و کاربـرد آن ها در تمیز کـردن آب ها و 

خاک هـای آلـوده را نشـان می دهد.
واضـح اسـت که گیاهـان مختلف تـالاب واکنـش متفاوتی بـرای فلزات سـنگین دارند 
)جـدول 1۸-2(. تعـدادی از عوامـل طبیعـی برای این اختافات مسـئول هسـتند. توانایی 
یـک گیـاه بـرای انباشـت یـا محـدود کـردن هـر گونـه فلـز یـا عنصـر سـمی ترکیبـی از 
ویژگی هـای بیوشـیمیایی-فیزیولوژیکی و آناتومیکی-ریخـت شناسـی اسـت، کـه باعـث 
می شـود گیـاه در محیط هـای آلـوده متفـاوت رفتـار کنـد )ویفنـگ و همـکاران، 2011(. 

1. Cluster

2. Carboxylates

3. Exudative burst

4. Citrate
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بـا وجـود مطالعـات نسـبتاً کـم در مـورد توانایی جگن هـا برای گیـاه پالایی انـواع مختلف 
آلودگی هـای تـالاب، ایـن مطالعـات بـه انـدازه کافـی نشـان می دهنـد کـه ایـن گیاهـان 
پتانسـیل زیـادی بـرای گیـاه پالایی فلـزات مختلـف دارند )جـدول 1۸-2(. هنـوز هم نیاز 
بـه کشـف کاربردهـا و پتانسـیل های دیگـر جگن هـا بـرای گیـاه پالایـی آلودگـی تـالاب 
وجـود دارد زیـرا آن هـا مهم تریـن گونه هـای رشـد یافتـه در اطـراف تالاب هـا هسـتند 
)جـدول 1۸-2(. از آن جـا کـه آن هـا منبـع غذایی حیاتی بـرای فون تالاب هسـتند، درک 
تأثیـرات فلـزات سـنگین و سـایر آلاینده هـای موجـود در ایـن گیاهـان و تأثیـر آن هـا بـر 

زنجیـره غذایـی بسـیار مهم اسـت.

4-18- خانواده جگنیان1 به عنوان یک ماده غذایی
دو گونـه جگـن بـه عنـوان گیاهـان زراعـی در نظـر گرفتـه می شـوند که چوفـاس2 یا 
تایگر ناتس۳ یا ارقام نوتسـدج زرد )Cyperus esculentus( )شـکل 1۸-2- و( و چسـتنات 
آبـی چینـیEleocharis dulcis( 4( نام دارند. قسـمت گیاهی خوراکـی در هر دو گونه غده 
C.esculentus)( زیر زمینـی اسـت. تاریخچه چوفاها5 یا تایگـر ناتس6 یا ارقام نوتسـدج زرد 

بسـیار قدیمی تـر بـه نظـر می رسـد زیـرا مطالعـات نشـان می دهـد کـه انسـان گونـه7  
 منقرض شـده Paranthropus boisei )نوتکراکر من۸( از تایگر ناتس را به عنوان غذای لازم

 C.esculentus بـرای حیـات اسـتفاده می کـرد )ماچـو، 2014(. گـزارش شده اسـت کـه
 قدیمی ترین گیاه کشـت شـده در مصر باسـتان اسـت )زوهری و هوپف، 2000(. زوهاری و

1. Cyperaceae

2. Chufa

3. Tiger nuts

4. Chines water Chestnut

5. Chufas

6. Tiger nuts

7. Hominid

8. Nutcracker man
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هوپـف )2000( حـدس زدنـد کـه چوفـا بدون شـک یک عنصر سـازنده غـذای کلیدی در 
مصـر اولیـه بـوده و ایـن گونـه نشـان می دهد کـه کشـت آن )کاماَ یـا تقریباَ کامـاَ( یک 
ویژگـی مصـر باقـی می ماند. مردم مصر سـابقاً آن هـا را آب پز شـده در آب جو1، بـو داده یا 
 به عنوان شـیرینی سـاخته شـده از غده زمینی با عسـل مصرف می کردند )موشه، 1۹۹2(.

هم چنیـن حـدس زده شده اسـت کـه C.esculentus اولیـن بـار توسـط اعراب بـه منطقه 
والنسـیای2 اسـپانیا معرفـی شده اسـت جایی کـه ایـن گیـاه به طـور وسـیعی در مناطـق با 
آب و هوایی معتدل رشـد می یابد. هورچاتا۳، شـیرین، نوشـیدنی شـیری مانند کشـورهای 
اسـپانیایی، از غده هـا تهیـه شده اسـت. Cyperus esculentus در تعـدادی از کشـورهای 
جهـان نیـز از جملـه مکزیـک، شـیلی، برزیـل، ایـالات متحـده آمریـکا، لبنـان، سـوریه، 
عربسـتان سـعودی، ایـران، عراق، پاکسـتان، هنـد، یمن، مغرب، گینه بیسـائو، غنـا، نیجر، 
Cy-  نیجریـه، بورکینافاسـو، کامـرون شـمالی و مالی کشـت می شـود. غده های پیـاز مانند

perus bulbosus Vahl بـه عنـوان غذا توسـط ویاجرس4 در کونکن5، هند و سـایر مناطق 

سـاحلی اسـتفاده می شـود. غده هـا را می تـوان کباب کرد یا به صورت آرد سـاییده شـوند.
چسـتنات آبـی چینـیEleocharis dulcis( 6( کـه گوشـت سـفید تردی دارنـد قابلیت 
 مصرف به صورت خام یا به صورت کم پخت را دارند )شکل 1۸-2-ز(. کیک چستنات آبی7

که عنصر شـایع آشـپزی کم حجم اسـت با اسـتفاده از آرد چسـتنات آبی تهیه می شـود، 
هم چنیـن ترشـی یـا کنسـرو می شـوند )تنـی، 200۸(. در غده هـا محتـوای کربوهیـدرات 
نزدیـک ۹0 درصـد در وزن خشـک، خصوصاَ نشاسـته )نزدیک 60 درصد در وزن خشـک( 
اسـت. این کربوهیدرات ها منبع خوبی از فیبر رژیمی، ریبوفاووین۸، ویتامین B، پتاسـیم، 

1. Beer

2. Valencia

3. Horchata

4. Villagers

5. Konkan

6. Chines water Chestnut

7. Water chestnut cake

8. Riboflavin
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 مـس و منگنـز هسـتند. غده هـای E. dulcis در گـوآ1 و کونکـن در دوره هـای خشـکی
 شـدید خـورده می شـدند )پراسـاد و سـینگ، 2002(. اشـاره شده اسـت کـه از آندوسـپرم
 Schoenoplectusarticulates برای تهیه غذای سنتی در جوامع محلی )بنگالی2 و کوچ-رجباگسی۳(

حوزه بونگویگاوون4، آسام5 پایین، هند استفاده می شود )روی و همکاران، 2010(.
اکثریت گونه های جگن رشد یافته در تالاب محصول زیادی از میوه ها و غده های پراکنده 
 در آب تولیـد می کننـد که بـه عنوان غذا برای حشـرات، پرندگان )خصوصاَ پاسـرین ها6( و
 برخی پسـتانداران به کار می روند. در دلتای رود کوپر7 در ایالت کارولینای شـمالی آمریکا،

جوامـع گیاهـی با غالبیـت جگن ها و دم اسـبیانEquisetum spp.( ۸( نوخاسـته زیسـتگاه 
آشـیانه ای ترجیح داد شـده قوهای ترامپتر۹ یافت شـده اند. هم چنین مشـاهده شده اسـت 
کـه بـرای غازهـای کانادایـی تیره رنـگ کمیـاب، بـذور جگن هـا تقریبـاَ 75 درصـد انرژی 
متابولیسـم آن هـا را در طـول جوجه کشـی10 فراهـم می کنـد )لنسـینک و روحـه، 1۹۸6؛ 
تانـده و لیپکیـن، 200۳(. گاو نـر ماسـک11 تقریبـاَ به طـور منحصر در مراتـع خیس جگن 
تغذیـه می کنـد )تامـوکای و زولتـای، 1۹۸۸(. برخـی گونه هـای Carex گیاهـان مهـم 
 Carexlyngbyei چـراگاه در نواحـی شـمالی و مناطـق کوهسـتانی هسـتند ماننـد مراتـع
در ایسـلند. علوفـه زمسـتانی بحرانـی مراتـع آب شـیرین بـا بـذور و برگ هـای جگن هـا 
رشـد یافتـه در حواشـی فراهـم می شـود. ˊعلوفـه خشـک مردابـیˋ کـه از تالاب هـای 

1. Goa

2. Bengali

3. Koch-rajbangsi

4. Bongoigaon

5. Assam

6. Passerines

7. Cooper

8. Horsetails

9. Trumpeter

10. Incubation

11. Musk oxen
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 بـزرگ آلاسـکا1 برداشـت می شـود )مانند دشـت های رودخانـه فوکس2( معمـولاً مرکب از
جگن های آبی زیادی اسـت. علوفه خشـک بسـیار سـبک وزن اما مغذی است زیرا جگن ها 
پروتئیـن، چربـی و کربوهیدرات هـای بالایی دارند و نسـبت به علفی ها فیبـر کم تری دارند 
 )روبرتس، S. Lacustris (L.) Palla ،. Schoenoplectus articulates (L.) Palla)1۹۸۳ و غیره
 )شکل 1۸-2 ح و ط را ببینید( که به طور فراوانی در مناطق مردابی رشد یافته اند به عنوان
Fimbristylis polytrichoides (Retz.) R. Br. ،خوراک دام به کار می روند. در مناطق ساحلی 

قسـمت عمـده سـویه گیاهـی را تشـکیل می دهـد. ورتـاک۳ )1۹۸2(گـزارش داد برخـی 
اطـراف حوضچه هـای و  دریاچـه  حاشـیه  در  آهسـته،  جریان هـای  امتـداد  در   گونه هـا 
 جـدا شـده بـه عنـوان پناهـگاه برای حیـات وحش و بـه عنوان منبـع غذا یافت می شـوند.

.C. exaltatus Retz. ،Cyperus digitatus Roxb و  Schoenoplectus articulatesگونه های 

برجسـته گزارش شـده توسـط ورتاک بـه عنوان غذا بـرای پرندگان آب زی بودنـد. در کل، 
10 گونـه از جنـس Lepidosperma )جگـن( بـه عنوان پایـه رژیم غذایـی 12 گونه پرنده 
،(Kakapo-Strigops habroptilus) 5شـامل سـه گونه فنیچ/فایرتیل4، هفت گونـه طوطـی 

 (Stipiturusmalachurus) و امـوی جنوبـی ورنـا (Dromaiusnovaehhollandiae) 6امـو
شـناخته شـده اند. اموهـا بـه عنـوان پخش کننـدگان مسـافت طولانـی گونه هـای گیاهی 
شـناخته شـده اند و آن هـا به عنـوان خورندگان بـذور L. carphoides شـناخته می شـوند 

)بـرای مثـال، کالوینو-کانسـا و همـکاران، 2006؛ هی و همـکاران، 200۸(.
برخـی گونه هـا وجـود دارنـد کـه غـذای مـرغ آبـی وحشـی را تشـکیل می دهنـد. در 
 پـارک ملـی کئـولادو7 در راجسـتان۸ هنـد کـه شـهرت جهانـی دارد، قطعـه بزرگـی از

1. Alaskan

2. Fox

3. Vertak

4. Finch/firetail

5. Parrots

6. Emu

7. Keoladeo

8. Rajasthan
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  Eleocharisdulcis یافت می شود و غده ها در زمستان تشکیل می شوند. مشاهده شده است
،)Grusleucogeranus( 2و سیبرین کرانه )شکل 1۸-2 ه( )Grusantigone( 1که ساروس کرانه 

گونه هـای پرنـده بسـیار خطرنـاک کـه در ایـن مخفـی گاه زمسـتان گذرانی می کننـد، از 
ایـن غده هـا تغذیـه می کننـد )پراسـاد، 1۹۸۸(. امـا مشـاهده شده اسـت کـه بیش تریـن 
غـذای ترجیـح داده شـده در پـارک غـده Bolboschoenusmaritimus (L.) Palla اسـت، 
کـه در آن جـا بسـیار زیـاد اسـت )شـکل 1۸-2- ی(. غده هـای Cyperusrotundus نیـز 
 قسـمتی از غـذای آن هـا را تشـکیل می دهنـد. غده ها یک منبع سرشـار از مـواد معدنی و

عناصـر کمیـاب هسـتند و بنابرایـن آن هـا یـک عنصـر مغـذی حیاتـی بـرای پرندگانـی 
ماننـد کرانـه هسـتند. گرازهـای وحشـی۳ نیـز بـا غده های ایـن گونه هـا تغذیه می شـوند.

گـزارش شده اسـت که مـرغ جنگلی بنفـش )Porphyrio porphyrio(، یک نـوع پرنده آبی 
 دیگـر اسـت کـه از قسـمت تحتانـی سـاقه Eleocharisdulcis تغذیه می کند. بسـیاری از

گونه هـای جگـن کـه در علفـزار، بیابان هـا، تـالاب و دیگـر زیسـتگاه ها بـه همـراه علـف 
 رشـد می کننـد بخشـی از رژیـم غذایـی گاوهـای چراکننده را تشـکیل می دهند )راسـاد و

سـینگ، 2002(. کنتـرود و نیوتـن )1۹۹6( و میشـرا و همـکاران )2015( نیـز در مـورد 
اهمیـت گونه هـای Bolboschoenus از نظـر ارزش غذایـی و فراهـم کـردن سـرپناه بـرای 

حیـات وحش گـزارش دادنـد )جـدول 1-1۸(.

5-18- نتیجه گیری و چشم اندازهای آینده
اگرچـه گزارش هـای دقیـق مربـوط به اکولـوژی گونه هـای خاص جگن کمیاب اسـت، 
 واضح اسـت که به عنوان یک گروه گیاهی، جگن ها )خانواده جگنیان( دارای جایگاه مهمی
 در اکولـوژی اکوسیسـتم های تـالاب دارند. ممکن اسـت منابع ارائه شـده در این فصل تنها
 بخش کوچکی از روابط اکولوژیکی واقعی را در برداشـته باشـد که در جگن ها وجود دارد و

امـکان سـنجش اهمیـت اکولوژیکـی جگن هـا به طور کامـل وجود نـدارد. تعداد زیـادی از 

1. Sarus carne

2. Siberian crane

3. Wild boars
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انجمن هـای اکولوژیکـی بـرای گونه هـای کـه از نقطه نظـر حفاظـت مانند سـاروس کرانه 
)Grus antigone( مهـم هسـتند، ثبـت شـده اند. نقـش جگن هـا در حیـات ایـن حیوانات 
مهـم اسـت زیـرا تاریخچـه زندگـی آن هـا به طـور دقیـق مـورد بررسـی قـرار گرفتـه تا به 
حفـظ آن هـا کمک کنـد. به احتمال قـوی ارتباطات مسـتقیم بین گونه هـای مختلف مهم 
حیوانـی و جگـن زمانـی کـه تاریخچـه زندگـی دیگر حیوانـات معمـول مورد مطالعـه قرار 
Lepidosperma می گیرند مشـخص می شـوند. اجتماعات اکولوژیکی مسـتند شـده بـرای 

توسـط باررتـت )201۳( اشـاره بـر ایـن دارد کـه بازبینـی ایـن چنیـن جزئیـات بـرای 
جنس هـای جهانـی جگـن درک مـا را در مـورد اکولوژی جگن به طـور معنی داری توسـعه دهد.

بـه لحـاظ اقتصـادی بخـش ضعیـف جامعـه مصـرف کننـدگان جگن هـا بـرای اهداف 
مختلف، مانند پزشـکی، غذا، پوشـالی کردن، سـبد سـازی، و به عنوان خوراک دام و غیره 
هسـتند. ارزیابـی غـذا و ارزش غذایـی مـواد مغـذی در گونه هـای بومـی جگن هـا نـه تنها 
در بسـیاری از برنامه هـای حفاظـت جوامـع فـون وابسـته بـه تـالاب بلکه هم چنیـن برای 

مردمـی کـه امـرار معـاش آن ها وابسـته بـا تالاب هـا اسـت، مفید خواهـد بود.
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