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Background and Objectives: The many advantages of establishing symbiosis between 

arbuscular mycorrhizal (AM) fungi and most plants, including agricultural and 

horticultural plants, especially in terms of the growth and nutritional components 

of the host plant, have given special importance to this symbiosis. Increasing CO2 

fixation by the host plants, they participate in the global carbon cycle, and as a 

result, they increase the organic carbon stock of the soil and in a way participate in 

the control of global temperature increase. It is now well documented that AM 

fungi improve mineral nutrition, particularly phosphorus (P) nutrition of the host 

plant. This beneficial effect of AM symbiosis is due primarily to enhanced P 

uptake by mycorrhizal roots. Mycorrhizal colonization can also improve the 

phosphorus nutrition of the host plant under abiotic and biotic stresses such as 

drought, salinity, oil pollutants, heavy metals and plant diseases. The synergistic 

effects between mycorrhizal fungi and a special group of useful soil 

microorganisms such as nitrogen fixing bacteria and phosphate solubilizing 

bacteria will lead to the improvement of plant phosphorus nutrition and ultimately 

lead to an increase in plant growth components. The basis of this symbiosis is the 

two-way exchange of nutrients that takes place in a unit consisting of the arbuscule 

and the host plant cell as "the central unit of symbiosis or the heart of symbiosis". 
Although the results of studies show the beneficial role of these fungi, due to the 

specific complexities of symbiotic relationships, there is still no complete 

understanding of the mechanisms of this symbiosis. Thus, extensive studies have 

been conducted with physiological, biochemical and molecular approaches. 

However, our understanding of the mechanism of this transfer, the exact route of 

this transfer and the transporters involved in transferring P to the host plant are not 

well known. The objective of this article is to review the new findings of P uptake 

and transport mechanisms in AM plants. It is focused particularly on the routes of 

P transfer, the contribution of each of these two symbionts in P uptake and transfer 

it and the mechanisms involved. With the advancement of this knowledge and a 

complete understanding of the hidden concepts of the fungus-plant relationship, it 

is possible to develop strategies for plant products by increasing the productivity 

of this symbiosis, especially in areas facing abiotic and biotic stresses. 
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Materials and Methods: The materials and methods used in the studies of mycorrhizal 

symbiosis including the mechanisms of phosphorus uptake and transfer and other 

related topics, are very diverse, and only a few of them are mentioned here. The 

use of labelled phosphorus and a compartment culture system has been used to 

determine the contribution of each of the two symbionts in the uptake and transfer 

of P. In genomic studies (Gene expression analysis), quantitative PCR have been 

used to determine DNA and RNA. Fluorescence microscope and 4,6-diamidino-2-

phenylindole (DAPI) staining method are used to visible polyphosphates in 

arbuscules (young arbuscules, mature arbuscules and degenerated arbuscules) and 

intraradical hyphae of AM fungi. 

 
Results: The findings of this review show that the P uptake and transport in AM plants takes 

place through two different pathways, one directly through the plant root and the other 

indirectly through the external hyphae of the fungus. These two paths interact with each 

other in a complex and sometimes unknown way. Physiological approaches using labelled 

phosphorus to trace the relative contribution of direct and fungal pathways in plant P 

nutrition show that the contribution of the fungal pathway varies from negligible to almost 

all plant phosphorus. The reported results indicate that not only the percentage of root 

colonization, but also the total length of external hyphae and phosphorus concentration are 

very important in determining the contribution of direct and indirect pathways. Transporters 

involved in P uptake and transport belong to several families. The PHT family with 5 

subfamilies (PHT1, PHT2, PHT3, PHT4, and PHT5) based on their sequence and location 

has a vital role in P transport. Among these transporters, the PHT1 transporters play an 

important role in P uptake from the rhizosphere, its distribution and homeostasis. The results 

of molecular studies show that when Arabidopsis thaliana receives enough P, at least 4 

transporters (PHT1,1-4) are involved in P uptake. Among these four transporters, PHT1,1 

is the transporter that contributes the most to the uptake and transfer of P from the roots to 

the leaves of the plant. Most of the P absorbed in the tonoplast is polymerized and a linear 

chain of polyphosphate with high-energy bonds that can reach the number of 3 to thousands 

of units is formed inside the vacuole. Polyphosphates are transported mainly through a 

cytoplasmic stream along a tubular vacuole system towards the intraradical hyphae. How 

and by what molecular mechanism P is delivered to the host plant is not well known. 

However, three hypothetical pathways for P delivery to the plant have been proposed. 

 

Conclusion: A set of plant and fungal transporters are responsible for absorbing, 

translocation, distributing, accumulating and redistributing P (P homeostasis) in a 

mycorrhizal plant in an interconnected, precise, complex and sometimes unknown 

process. However, the mechanism of this transfer, the interaction of plant and 

fungal transporters in the absorption and transfer of P and its delivery to the host 

plant not well known. Much work conducted focusing on biomolecular and 

physiological studies to better understand these mechanisms. Although many 

advances have been made to elucidate the complex mechanisms for the integrated 

roles of nutrient transport in AM symbiosis, much research work needs to be done 

to improve our understanding of these mechanisms and to answer the key 

questions. With the progress of this knowledge and a complete understanding of 

the complex relationships between fungi and plants, it is possible to develop plant 

product strategies by increasing the efficiency of this symbiosis, especially in areas 

facing biotic and abiotic stresses. 
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  مروریمقاله 

 های میکوریز آربسکولارسازوکار جذب و انتقال فسفر در گیاهان همزیست با قارچ

 (هاها و ناشناخته)شناخته

 

 *1اله نادیان قمشهحبیب

 
 nadian_habib@yahoo.com;استاد دانشگاه کشاورزی و منابع طبیعی خوزستان 1*

 16/4/1403دریافت:  28/8/1403پذیرش: 

 چکیده
ای غذیههای رشدی و تهای میکوریز آربسکولار و بسیاری از گیاهان به ویژه از نظر مولفههای فراوان برقراری همزیستی بین قارچمزیت

ها به خوبی شناخته شده است، ولی به نقش مفید این قارچ هر چندای قرار داده است. ستی را در جایگاه ویژهگیاه میزبان، این همزی

اساس این همزیستی، تبادل دو طرفه  های روابط این همزیستی هنوز شناخت کاملی از سازوکارهای آن وجود ندارد.دلیل پیچیدگی

صورت  "یا قلب همزیستی همزیستی مرکزی واحد" عنوان به گیاه میزبان سلول و آربسکولمواد غذایی است که در واحدی متشکل از 

و جیبرلیک اسید قادر است طی  DELLA هایگیرد. بر حسب میزان فسفر گیاه میکوریزی، یک واحد متشکل از دو جزء پروتئینمی

های لهای مختلف ناقدر میان خانواده ند.کهای پوست ریشه گیاه تنظیم های پیچیده سطح تشکیل آربسکول را درون سلولفرایند

های ناقل کند.باشد و نقش مهمی در هموستاز فسفر بازی میزیر خانواده می ۵اشاره نمود که دارای PHT توان به خانواده فسفر می

ع فسفر در گیاه و بازتوزی جذب، انتقال، توزیع، تجمعگیاهی و قارچی در یک فرایند بهم پیوسته، دقیق، پیچیده و بعضا ناشناخته وظیفه 

های گیاه و قارچ در جذب و انتقال فسفر و واگذاری این، سازوکار این انتقال، چگونگی تعامل ناقلبا وجود  میکوریزی را بعهده دارند.

ت بیشتر فیزیولوژیک جهت شناخ ی ومولکولستیز هایرویکرد های زیادی باپژوهش آن به گیاه میزبان به درستی شناخته نشده است.

وص با به خص انتقال فسفر و جذب مسئول اصلی بازیگرانها انجام شده است. همچنانکه خواهیم دید، سعی شده است تا این سازوکار

وری ایش بهرهتوان با افزبا پیشرفت این دانش و درک کامل از روابط پیچیده قارچ و گیاه، میتکیه بر مطالعات ملکولی شناخته شوند. 

 داد.  های زنده و غیرزنده، توسعهتنش مواجه با مناطق در گیاهی را، به خصوص هایفراورده هایاستراتژی ،این همزیستی

 های داخلی و خارجیهای فسفر، هموستاز فسفر، هیففسفات، ناقلآکواپورین، پلی :واژه های کلیدی

 

mailto:nadian_habib@yahoo.com
https://orcid.org/0000-0003-1466-1742


 …آربسکولار  کوریزهای میسازوکار جذب و انتقال فسفر در گیاهان همزیست با قارچ /158

 مقدمه

فسفر عنصر غذایی بسیار مهمی است که در 

اتی موجودات زنده نقش اساسی های حیبسیاری از فرایند

ذب ها نظیر جدارد. فسفر انرژی لازم برای بسیاری از فرایند

اید و نمفعال عناصر غذایی، فتوسنتز و تنفس را فراهم می

های گیاه و نیز رشدی گیاه به ویژه رشد ریشه در مولفه

 ,Marschnerهای تولید مثلی گیاه شرکت فعال دارد )مولفه

ولی  است، فراوان ها معمولاخاک در فرفس (. اگرچه2012

 آن، هستهآ انتشار و بالا شیمیایی تثبیت به سبب سرعت

 تبدیل قابلیت فراهمی عناصر با کمترین از یکی به فسفر را

لذا بکارگیری جامعه میکروبی خاک که نقش . است کرده

مهمی در افزایش قابلیت جذب فسفر دارد مورد توجه 

ر میان جامعه میکروبی خاک خاص  قرار گرفته است. د

شاید بیشترین تاثیر را در  1های میکوریز آربسکولارقارچ

 نتریبهیود تغذیه فسفری گیاه دارد. در واقع، گسترده

 زیکوریم یهاقارچ همزیستی "قارچی-گیاهی" همزیستی

قرار  2باشند که در شاخه گلومرومایکوتامیآربسکولار 

ای گیاهی ارتباط هدرصد گونه 9۰داشته و با بیش از

(. این Smith and Read, 2008)  همزیستی برقرار میکنند

از  در محدوده وسیعی از شرایط اکولوژیك هاقارچ

( Siami et al., 1402بومهای زراعی و مرتعی )زیست

مناطق خشك و شوره  وپر باران  بومهایگرفته تا زیست

شوند. یافت می( Salehi Jozani et al., 1390) زار

تعاقب برقراری ارتباط همزیستی بین گیاه و قارچ، اثرات م

آور گوناگونی به خصوص برای گیاه میزبان به وجود سود

آید. اثراتی نظیر بهبود تغذیه گیاه، کاهش اثرات نا می

های محیطی مانند شوری، خشکی و فشردگی مطلوب تنش

 ;Nadian, 1390; Nadian et al., 1996خاک بر گیاه )

Ghasem Jokar et al., 1392 & 1394; Salimi et al., 

1399, Gharineh et al., 2009; Ghasemi et al., 

2022; Chandrasekaran, 2022; Navarro-Torre, 

(، کاهش اثرات زیان آور عناصر سنگین 2023

(Ghanavati et al., 2012; Nourali et al., 1397; 

                                                           
                                                           

1Arbuscular mycorrhizal fungi 

2 Glomeromycota 

Chen et al., 2022 و سموم بر گیاه میزبان )

(Asadzadeh et al., 1400 افزایش اثرات مفید سایر ، )

جوامع میکروبی خاک نظیر افزایش جمعیت و فعالیت ریز 

( در Hestrin et al., 2019جاندران تثبیت کننده نیتروژن )

 و نیز خنثی های میکوریز آربسکولاربر همکنش با قارچ

های آزاد و کاهش اثرات بعضی از عوامل نمودن رادیکال

 ,.Weng et al., 2022; Wahab et al)  زا بر گیاهاریبیم

2023, Filho, 2023 توان نام برد. بیشترین اثرات ( را می

 توان بهبود تغذیه گیاه به خصوصمفید این همزیستی را می

 یستیهمزدر تعامل  نیاتغذیه فسفری گیاه میزبان دانست. 

ت اس كیدو شر نیب یاز همگام ساز ییمستلزم درجه بالا

ر واقع، د. شودمی میتنظ قیدق یمولکول بیانك یو بر اساس 

 صیصتخ گیاهان در همزیستی با قارچ میکوریز آربسکولار

به شریك همزیست اجباری خود را بر اساس دریافت  کربن

 ,Helber) کنندمی تنظیم هاسلول در میزان فسفر از آن

 روابط بین گیاه و قارچ میکوریز بر اساساگرچه  (.2011

 ولی است ی بین این دو همزیستتبادل دوطرفه مواد مغذ

به  اهیاز قارچ به گ فسفرکه انتقال  ستیمعنا ن نی           لزوما  به ا

، به عبارتی. باشدبه قارچ مرتبط  کربن با انتقال میطور مستق

در ی میکوریز آربسکولار هاقارچهای مختلف از گونه

در  یوجهبل تتوانند به طور قایم زبان،یم اهیبا گ یستیهمز

 یعملکرد یسازگار میزاندر  جهیو در نت C/P نسبت تبادل

 ,Pearson and Jakobsen) متفاوت باشند اهیآنها با گ

1993; Ferrol et al., 2018; Padje et al., 2020). 

 طیکه تحت شرا ستانشان دادهنیز  مطالعات انجام شده

کربن  انتقالمیزان  قابل جذب، سفرف ، مثلا زیاد بودنخاص

 تواند همسو با انتقال فسفر به گیاه میزبان نباشدبه قارچ می

(Graham et al., 1977 .) وضیعت فسفر گیاه میکوریزی

یك عامل مهم در برقراری و ادامه همزیستی است، بنحوی 

که فسفر به عنوان یك سیگنال موضعی و سلولی عمل 

کند. در صورتی که انتقال فسفر در سطح مشترک می

متوقف شود گیاه قارچ را به عنوان انگل شناخته  ۳ستیهمزی

3 Mycorrhizal interface 
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 ,.Ferrol et al) کندو انتقال کربن به قارچ را قطع می

وسکول آرب ییایپو(. علاوه بر این، انتقال فسفر برای 2018

ین اثرات . در باست یضروربسیار  ونیزاسیکلون شرفتیو پ

 ها در بهبود تغذیه فسفریمفید این همزیستی، نقش قارچ

گیاه به خوبی نشان داده شده است. با وجود این، سهم 

هریك از این دو همزیست، همچنانکه خواهیم دید، در 

جذب فسفر و بهبود تغذیه گیاه به علت پیچیدگی این 

همزیستی و دخالت عوامل متعدد به خوبی شناخته نشده 

                                                   است. عموما  برای ارزیابی تاثیر قارچ میکوریز بر جذب 

ه )تفاضل( میزان فسفر جذب شده توسط فسفر از مقایس

گیاه میکوریزی و گیاه غیرمیکوریزی )شاهد( استفاده 

شود. این نوع ارزیابی خالی از اشکال نیست. زیرا می

کلونیزاسیون قارچی ساختار و معماری ریشه را تغییر 

( و Hettrick et al., 1991; Chen et al., 2021دهد )می

تواند بر روی میزان جذب فسفر این تغییر به نوبه خود می

همین دلیل است که جهت ارزیابی تاثیر  تاثیر بگذارد. به

 های دیگریقارچ میکوریز بر میزان جذب فسفر از شاخص

شود، نظیر سرعت جاری شدن فسفر در واحد استفاده می

تری در که بیان دقیق طول ریشه کلنی شده و در واحد زمان

 ;Jakobsen et al., 1992) ارزیابی فسفر جذب شده دارد

Nadian et al., 2013).  سرعت جاری شدن  1در جدول

 فسفر بدرون چندین ریشه گیاه میکوریزی نشان داده است. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 سرعت جریان فسفر به درون ریشه گیاه میکوریزی )با فرض اینکه تنها آربسکول وظیفه انتقال فسفر را به عهده دارد( - ۱جدول 

 منبع ریشه بر ثانیه( سرعت جریان فسفر )پیکومول بر متر رچقا-گیاه

 Nadian et al., 2013 1/6 4رایزوفاگوس اینترارادیسز -شبدر برسیم

 Nadian et al., 1997 5/10 رایزوفاگوس اینترارادیسز -5شبدر زیرزمینی

 Nadian et al., 2013 0/5 6فانلیفورمیس موسه -شبدر برسیم

 Nadian et al., 2013 8/4 فاگوس اینترارادیسزرایزو -7شبدر قرمز

 Nadian et al., 2013 3/2 فانلیفورمیس موسه -شبدر قرمز

 8 29-4 Sukarno et al., 1996(WUM 16) گلوموس اس پی -پیاز

 9 12/0-05/0 Smith et al., 199(WUM 16) گلوموس اس پی -تره

 Smith et al., 1994 2/0-3/0 فانلیفورمیس موسه-تره

 Cox and Tinker, 1976 13/0 فانلیفورمیس موسه -پیاز

 

 

 

 

 

                                                           
                                                           

4 Rhizophagus intraradices - Trifolium 

alexandrinum L. 
5 Trifolium subterraneum 

 

 

 
 

 

6 Funneliformis mosseae 
7 Trifolium pratense 
8 Glomus sp.- Allium cepa L. 
9 Glomus sp.- Allium Porrum L. 



 …آربسکولار  کوریزهای میسازوکار جذب و انتقال فسفر در گیاهان همزیست با قارچ /16۰

( P inflow) به داخل ریشه گیاه سرعت جاری شدن فسفر

محاسبه  Brewster and Tinker (1972)بر طبق رابطه 

 شده است:

-2L) (1T- 2T) [(1-
1L 2Lln ( ) 1P - 2P= (P inflow 

1-)]1L 

P inflow ل ریشه گیاه سرعت جریان فسفر به داخ

 (ریشه بر ثانیه پیکومول بر متر)

 1P  2و  P   1  به ترتیب میزان محتوای فسفر گیاه در زمانT 

 2T  و

 1L  2و  L  1 به ترتیب مجموع طول ریشه گیاه در زمانT  و

2T 

 1T   2وT  فاصله زمانی است که طی آن میزان جاری شدن

 گیرد.فسفر به داخل ریشه گیاه صورت می

گر ارزیابی، بر اساس میزان فسفر جذب شده در روش دی

 ;Nadian et al., 1998) واحد طول ریشه کلنی شده است

Nadian et al., 2013).  مجموع طول شبکه گسترده

که عامل اصلی جذب فسفر هستند نیز  1۰های خارجیهیف

تواند به عنوان یك شاخص دیگر در ارزیابی جذب فسفر می

ر گیرد. اما از آنجایی که تشخیص از خاک مورد استفاده قرا

میکوریزی هنگام استخراج و ها میکوریزی و غیرهیف

باشد، این روش ارزیابی گیری آنها امکان پذیر نمیاندازه

(. لذا برای Nadian et al., 1998) باشدچندان معتبر نمی

رفع این اشکال، روش دیگری نیز پیشنهاد و بکار برده شده 

های خارجی قارچ از توده هیفاست که طی آن زیست 

گیری اسیدهای چرب خنثی و طریق بیوشمیایی و با اندازه

ها هستند که اختصاصی این قارچ( 16:0و  16:15قطبی )

 Olsson et al, 1995; Nadian) شوندکمیت سازی می

et al., 1998 این اسیدهای چرب به میزان فراوان در .)

دارند و لذا به عنوان های میکوریز آربسکولار وجود قارج

ها شناخته شده و به روش شاخص زیست توده این قارج

شوند. شناخت کامل گیری میگروماتوگراف گازی اندازه

ی هاهای جذب و انتقال فسفر توسط شبکه هیففرایند

و گیاه  خارجی که یك ویژگی کلیدی در روابط بین قارچ

ه تغذی ییبه درک و بهبود کارامیزبان است، ضمن آنکه 
                                                           

                                                           
10 Extraradical hyphae 

کاهش قابل توجه مصرف امکان ، کندیکمك مفسفری گیاه 

وسعه تتولید پایدار و  های شیمیایی را نیز در راستایکود

 نماید. فراهم میسالم  یکشاورز

های میکوریز های میکوریزی، اگر چه نقش قارچدر پژوهش

ای گیاه های رشدی و تغذیهآربسکولار در بهبود مولفه

های غیر زنده و زنده بر گیاه هش اثرات تنشمیزبان و نیز کا

به عنوان بخشی از اثرات مفید این همزیستی به خوبی 

شناخته شده است ولی سازوکار جذب و انتقال فسفر و نیز 

ه را در پاسخ ب یستیآن همز لهیبوس اهیگسازوکارهایی که 

تا حد زیادی  کندیم میخود تنظ اییمواد غذ تیوضع

. لذا علاوه بر مطالعات مرفولوژیك، ناشناخته مانده است

فیزیولوژیك و بیوشیمیایی انجام شده، سعی شده است تا از 

طریق مطالعات زیست مولکولی زوایای پنهان این 

 ریتا تصوسازوکارها در همزیستی میکوریزی مشخص 

د. با بدست آی یستیهمزفسفر به روش  انتقالاز  تریجامع

 های میکوریز وقارچ یمولکول ژنتیك وجود این، مطالعات

 اجباری همزیستی ماهیت دلیل به گیاهان با آنها تعامل

های خاص و بعضا ناشناخته گیمیکوریز و پیچیده هایقارچ

درک درست  بطوری که هایی نیز همراه است،محدودیت با

در این  فسفر انتقال و جذب مولکولی از سازوکارهای

ر این مقاله سعی همزیستی را با مشکل مواجه کرده است. د

شود تا تنظیم و سازوکارهای جذب و انتقال فسفر در می

آربسکولار با اشاره روابط همزیستی قارچهای میکوریز 

ی بکار رفته شده مورد مولکول ستیز یهاروش اجمالی به

 و بررسی و بحث قرار گیرد. همچنین به نقش بازیگران

رداخته سفر پانتقال ف و جذب مسئول اصلی هایکننده تنظیم

های جذب فسفر، مسیرهای شود. افزون بر این، ناقلمی

 روند فسفر جذب آن و سازوکارهایی که توسط آن وضعیت

شود مورد توجه و بحث قرار می منتقل و درک سلولی

نقشه راهی  مطالعات این هایگیرند. بدون شك یافتهمی

ولید ت با هدف نهایی آینده تحقیقاتی هایتلاش است جهت

 .پایدار محصولات کشاورزی سالم و
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 هایافزایی قارچافزایش جذب فسفر از طریق هم

میکوریز آربسکولار و باکتریهای حل کننده 

 فسفات 
های های خارجی قارچشبکه گسترده هیف

طور پیوسته با طیف وسیعی از میکوریز آربسکولار به

برند. در میان روابط ریزجاندران خاک در تعامل به سر می

 توان بههای میکروبی خاک میها با گروهسودمند این قارچ

های افزایش های میکوریز و باکتریروابط متقابل قارچ

های تثبیت کننده نیتروژن و نیز دهنده رشد گیاه، باکتری

باکتریهای حل کننده ترکیبات فسفاتی خاک اشاره نمود. در 

ای اشاره اینجا با توجه به عنوان و اهداف این مقاله تنها

های میکوریز آربسکولار و رچافزایی قامختصر به هم

های حل کننده فسفات در افزایش جذب فسفر باکتری

 11رشدگیاه افزایش دهنده هایخواهیم داشت. ریزوباکتری

 در که 12فسفات کننده حل هایباکتری ویژه به

ا افزایی بساکن هستند قادرند از طریق هم مایکوریزوسفر

یکوریز تغذیه فسفری گیاه را افزایش قابل های مقارچ

نشان دادند که  Zhang et al., (2018توجهی دهند. )

معدنی شدن فسفر آلی غیر قابل جذب و تبدیل شدن آن به 

های فرم قابل جذب با اثرات متقابل قارچ میکوریز و باکتری

ریزوسفری افزایش معنی داری پیدا نمود. نتایج یك مطالعه 

د که جذب فسفر و رشد رویشی نوعی کنگر دیگر نشان دا

( با تلقیح همزمان .Helianthus tuberosus Lفرنگی )

 Rhizophagusقارچ میکوریز آربسکولار گونه 

intraradices ( و باکتری حل کننده فسفاتKlebsiella 

variicola به میزان قابل توجهی افزایش پیدا نمود )

(Nacoon et al., 2020). ه، باکتری در این مطالع

Klebsiella variicola  توانست با افزایش هورمون ایندول

استیك اسید و نیز تولید و ترشح اسیدهای آلی مانند 

سیتریك اسید، اگزالیك اسید، لاکتیك اسید و گلوکونیك 

یم کلسیم فسفات نا محلول را به مونوکلساسید ترکیبات تری

                                                           
                                                           

Plant growth promoting rhizobacter 11 

حتیار ا فسفات محلول تبدیل و آنرا برای جذب بیشتر در

واند یك تمی دوگانه تلقیح بنابراین، قارچ میکوریز قرار دهد.

وری هر چه بیشتر از رویکرد امیدوار کننده در بهره

دهد می نشانهمزیستی میکوریزی باشد. نتایج مشابه دیگر 

گونه  که زمانی گندم توسط قارچ میکوریز

Claroideoglomus etunicatum  و دو گونه باکتری حل

 و  Pseudomonas fluorescensفسفات،کننده 

Burkholderia cepacian های تلقیح گردیدند مولفه

 رشدی و جذب فسفر به مقدار قابل توجهی افزایش یافت

(Minaxi et al., 2013) در این مطالعه مشاهده گردید که .

های حل کننده فسفات سبب افزایش درصد حضور باکتری

رد این به نوبه خود، عملک کلونیزاسیون ریشه گندم گردید و

گندم و جذب عناصر غذایی به خصوص فسفر را افزایش 

داد. متقابلا، جمعیت هر دو گونه باکتری اشاره شده در بالا 

با حضور قارچ میکوریز نیز افزایش معنی داری پیدا کرد. 

نتایج این مطالعه نیز نشان داد که این دو گونه باکتری قادر 

 Minaxi etز و سیدروفور هستند )به ترشح آنزیم کیتینا

al., 2013که داد نشان (. در یك مطالعه دیگر، نتایج 

قارچ میکوریز آربسکولار با گیاه آهو ماش ژاپنی  همزیستی

(Lotus japonicus) هاباکتری تنوع توجهیقابل میزان به 

داد به نحوی  در ریزوسفر ماش میکوریزی شده افزایش را

شناسایی  هاییابی متاژنومیك باکترییکه با استفاده از توال

  ،Othaekwangia،   Niastellaشده شامل 
Gemmatimonas،  Devosia ،Sphingomonas ،

Opitutus، Lysobacter،Brevundimonas  

،Novosphingobium     گزارش گردید.  مایکوریزوسفردر

ها در برهمکنش با قارچ این افزایش در تنوع باکتری

گردید تا میزان رشد ماش و جذب فسفر میکوریز سبب 

 (. Xu et al., 2023افزایش قابل توجهی پیدا کند )

 برقراری ارتباط همزیستی
ادل با تبمیکوریزی  یستیتوسعه همزبرقراری و 

یآغاز م ستیهر دو همز نیب دهندهگنالیس یهامولکول

 Phosphate solubilizing bacteria 12 
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. اولین قدم در شناسایی دو همزیست، به ویژه تحت شود

 هایفیتوهورمون از فسفر ترشح گروهیشرایط کمبود 

به بیرون از ریشه  1۳هاگولاکتونیاستربه نام  کاروتنوئیدی

-Akiyama et al., 2005; Lopezباشد )گیاه می

Obando et al., 2015). های این ترکیبات توسط قارچ

شوند. میکوریز به عنوان پیام شیمیایی دریافت می

ی میکوریزی شامل جوانه هاقادرند مولفه هاگولاکتونیاستر

)اولین رشته منشعب  1۴جرم تیوب زنی اسپور، ایجاد و رشد

های متابولیك ها، انجام فراینداز جوانه زدن اسپور( و هیف

ایجاد  را کیتین الیگوساکاریدهای در میتوکندری و تولید

ها استریگولاکتون .(al.,2018 et Lanfrancoنمایند )

شد و شکل دهی اندام هوایی وظایف مختلف دیگری مانند ر

های غیر زنده نظیر شوری و خشکی گیاه و نیز کاهش تنش

به ویژه در بر همکنش با اسید ابسسیك را بعهده دارند. 

از زمان  باشد.می 3O18H14Cفرمول ملکولی آنها به صورت 

 2۰۰8در سال  هاگولاکتونیاسترکشف عملکرد هورمونی 

آنها  ینه چگونگی بیوسنتزهای زیادی در زمتا کنون پیشرفت

از طریق  هاگولاکتونیاستر های دخیل در انتقالو ژن

 Mashiguchiصورت گرفته شده است ) مطالعات ملکولی

et al., 2021 در برقراری همزیستی، این ترکیبات در بر .)

 ها نقشها و اکسینهایی نظیر جیبرلینهمکنش با هورمون

مقابل، در (. 2۰18ان، موثرتری دارند )لانفرانکو و همکار

ی دهایگوساکاریلاپویو ل تویاز ک یمخلوط قارچ میکوریز

 کندیم دیرا تولسولفاته و غیرسولفاته با زنجیره کوتاه 

(Maillet et al., 2011; Genre et al., 2013.) 

( ریزگ آب) لیپیدی دامنه یك از       معمولا  دهایگوساکاریلاپویل

 یدساکار پلی كی و هسته الیگوساکارید یك به متصل

 وجود دلیل به هامولکول این. اندشده تشکیل دیستال

. ستنده معروف نیز لیپوگیلکان به قند و لیپید هایمولکول

                                                           
                                                           

strigolactoneS 13 

Germ tube 14 

Myco factor 15 

Signaling  16 

 15ها یا فاکتورهای قارچیاین ترکیبات که به عنوان پیام

را برای برقراری  16اند قادرند مسیر پیامدهیشناخته شده

 Genre) عال نمایندرابطه همزیستی با ریشه گیاه میزبان ف

et al., 2013 انجام این فرایند همچنانکه خواهیم دید .)

علاوه بر این،  .شودناقل فسفر می یهاژن انیمنجر به ب

عال ها و فاستریگولاکتون شناسایی های میکوریز باقارچ

 و هیف رشد های متابولیك لازم قادرندفرایند نمودن

 این ترتیب شانسآنرا تسریع نموده و به  انشعاب بندی

 دهند افزایش گیاه میزبان ریشه آنها را با فیزیکی تماس

(Akiyama and Hayashi, 2006; Akiyama, K.  and 

Hayashi et a & 2008).  ا، هگولاکتونیاستربه غیر از

 فلاونوئیدهای برخی و 17هیدروکسی-2 چرب اسیدهای

 دیبنانشعاب و طول قادرند گیاه، ریشه ترشحات در موجود

 Nagahashi andهای قارچ را افزایش دهند )هیف

Douds, 2001; Tian et al., 2019 در همزیستی لگومها .)

مشاهده  Chabaud et al. (2011)های میکوریز،با قارچ

( مورد M. truncatulaنمودند زمانی که یونجه سربریده )

و قارچ  18ریزوبیوم رایزوژنزتلقیح هم زمان هر دو باکتری 

دهی قارچ مبتنی بر پیام گیرد،قرار می 19ر مارگاریتاجیگسپو

زنی اسپور با حضور کلسیم فراوان برای کیتین در طی جوانه

شروع همزیستی لازم است. به طور کلی، از زمان شناخت 

تا کنون  2۰۰8در سال  هاگولاکتونیاسترعملکرد هورمونی 

های زیادی در زمینه چگونگی بیوسنتز آنها و ژنپیشرفت

 از طریق  شناسایی هاگولاکتونیاستر های دخیل در انتقال

 Mashiguchi) صورت گرفته شده است ژنتیکی آنالیزهای

et al., 2021.) 

 های فسفر و جذب آن ناقل

مختلفی هستند.  هایخانواده فسفر شامل هایناقل

اشاره  PHT2۰توان به خانواده ها میدر میان این خانواده

گلیسیرید میباشند و در این مواد از اجزا اصلی تری 1

     ( 2OH-Fas) شوندهای روعنی فراوان یافت میدانه

Rhizobium rhizogenes 18 

Gigaspora margarita 19 

Phosphorus transporter 20 
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ر ب و نیز چگونگی توالی آنها اساس رنمود که اعضای آن ب

مبنای مکان قرارگیری )درون سلولی و یا در غشاء پلاسمایی 

 ،PHT1شوند و شاملمی بندیطبقه نوع 5 سلول( به

PHT2، PHT3، PHT4 و PHT5 باشند می(Versaw 

and Garcia, 2017.) های ها، ناقلدر میان این ناقل

های اپیدرمی لدر غشاء پلاسمایی سلو PHT1خانواده 

ریشه قرار دارند و همچنانکه خواهیم دید نقش مهمی در 

)توازن و  21جذب فسفر از ریزوسفر، توزیع و هموستاز

کنند. هموستاز فسفر در اینجا به پایداری( آن بازی می

های خود تنظیمی مشتمل بر جذب، انتقال، مجموعه فرایند

شود که یتوزیع، تجمع و باز توزیع فسفر در گیاه گفته م

طی آن وضعیت بهینه فسفر در اجزاء مختلف گیاه مدیریت، 

ها جاذبه و پیوند بسیار گردد. این ناقلمتوازن و پایدار می

  PHTهای خانوادهبا فسفر در مقایسه با دیگر ناقل 22بالایی

 PHT2، PHT3، PHT4های باشند. سایر ناقلدارا می

 لیئغشاء واکو بیشتر در اجزاء درون سلولی نظیر  PHT5و

(Liu et al., 2016( میتوکندری ،)Rausch et al., 2001 )

( قرار Gu et al., 2008ها )و ذرات گلژی و یا پلاستید

های دارند و جاذبه و پیوند آنها با فسفر در مقایسه با ناقل

PHT1 های های قرارگیری ناقلمکان 1کمتر است. در شکل

شان داده شده است. ( در سلول نPHT, 1-5) PHTخانواده 

PHT1  ،بر روی غشاء پلاسماییPHT2  ،در کلروپلاست

PHT3  ،در میتوکندریPHT4 های در ذرات گلژی و لامل

لی ئ( در غشاء واکوVPT1) PHT5ید و ئتیلاکو

 اعضای 1996)تونوپلاست( قرار دارند. اولین بار در سال 

 گیاه پلاسمایی در غشای AtPHT1خانواده ناقل فسفر

 دندش فسفر شناساییمواجه با کمبود   2۳وپسیس تالیاناآرابید

(Muchhal et al., 1996).  توضیح اینکه گیاه

      کاملا  به سبب آنکه دارای ژنومآرابیدوپسیس تالیانا 

 زنی وکوتاه، سهولت جوانه حیات چرخه شده، یابیتوالی

در  یك گیاه شاخص مطلوب عنوان باشد بهکشت می

سازوارهای  یز در مطالعهزیست شناسی مولکولی و ن

 بسیار مورد استفاده قرار گرفته است.  هافرایند مولکولی

 

                                                           
                                                           

21 Homeostasis 

22 Affinity 

23 Arabidopsis thaliana 
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های فتوسنتز کننده )سمت ( در سلولPHT1, PHT2, PHT3, PHT4, PHT5) PHT های فسفر خانواده های قرارگیری ناقلمکان –۱شکل 

در ذرات  PHT4در میتوکندری،  PHT3در کلروپلاست،  PHT2، بر روی غشاء پلاسمایی PHT1چپ( و غیر فتوسنتز کننده )سمت راست(. 

 .(Versaw and Garcia, 2017با تغییراتی از )لی یا تونوپلاست قرار دارند ئ( در غشاء واکوVPT1) PHT5ید و ئهای تیلاکوگلژی و لامل

 PHT1های خانواده همانطور که گفته شد، ناقل

ذا، یاه دارند. لنقش اساسی در جذب فسفر و انتقال آن به گ

ه ئها در اینجا ارامطالب بیشتری در خصوص این ناقل

 TPH1ها در خانواده ناقل تعداد ژن 2شود. در جدول می

در بعضی از گیاهان نشان داده شده است. در گیاه 

  PHT1درخانواده  ناقل 9تعداد آرابیدوپسیس تالیانا، 

(PHT1, 1-9وجود دارد ) (Lapis-Gaza et al., 2014 .)

دهد زمانی که گیاه  نتایج مطالعات مولکولی نشان می

اقل تعداد فسفر کافی دریافت کند حد  آرابیدوپسیس تالیانا

( در حذب فسفر نقش دارند. در بین PHT1, 1-4ناقل ) ۴

ناقلی است که بیشترین سهم را  PHT1, 1 این چهار ناقل، 

های گیاه در جذب و انتقال فسفر از ریشه به برگ

. تحت شرایط فسفر کافی بعهده دارد رابیدوپسیس تالیاناآ

(Ayadi et al., 2015ناقل .)های خانواده PHT1 در

های مختلف ریشه، عمدتا در اپیدرم و پس از آن در قسمت

های مریستم انتهایی های پوست و نیز در بخشسلول

های هر چند وظایف ناقل )اپیکال( ریشه حضور دارند.

تواند متفاوت باشد اما در بعصی از موارد یم PHT1خانواده 

های مختلف های مختلف سلولی و نیز بخشو در مکان

اصلی و نیز انشعابات  های مویی، ریشهریشه مانند ریشه

ها ممکن است وظایف مشابه و منطبق بر هم ریشه این ناقل

 داشته باشند.  
 

 

 

 

 

 

 

 -کلروپلاست
 7 mM [Pi] استروما

 -123 mV pH 8.0 

HT3/ PC 
 توکندریمی

 120- to 90- 
 Pi

ATP
mV

 pH 8.1 

واک
لئو

لئواکو

 



 165 /1403/  2/ شماره  12شناسی خاک / جلد نشریه علمی زیست  

 

 

 (Victor Roch et al., 2019بعضی از گیاهان )  در PHT1 خانواده های ناقلتعداد ژن -2جدول 
 نام گیاه نام علمی TPH1 تعداد ژن های ناقل خانواده منبع

 برنج Oryza sativa (OsPHT1;1-13) 13 2014ونگو همکاران، - 2011جیا و همکاران، 

 گندم Triticum aestivum (TaPHT1;1-14) 14 2014گو و همکاران،  -2013لیو و همکاران، 

 ذرت Zea mays (TaPHT1;1-14) 14 2016لیو و همکاران، 

 جو Hordeum vulgare (HvPHT1;1-11) 11 2003را و همکاران، 

 سویا Glycine max (GmPHT1;1-15) 15 2012کوین و همکاران،  -2013فن و همکاران، 

 Lycopersicon (LePHT1;1-8) 8 2014چن و همکاران، 
esculentum 

 گوجه فرنگی

 سورگوم Sorghum bicolor (SbPHT1;1-11) 11 2015درو همکاران، وال

 ارزن دم روباهی Setaria italica (SiPHT1;1-12) 12 2017سزار و همکاران،  -2014سزار و همکاران، 

 کتان Linum usitatissimum (LuPHT1;1-9) 9 2015والدر و همکاران، 

 سیب زمینی Solanum tuberosum (StPHT1;1-8) 8 2001راش و همکاران، 

 آهو ماش ژاپنی Lotus japonicus (LjPHT1;1-4) 4 2016ولپ و همکاران،  -2006میدا و همکاران، 

 بادمجان Solanum melongena (SmPHT1;1-5) 5 2007چن و همکاران، 

 سیب Malus domestica (MdPHT1;1-14) 14 2017سان و همکاران، 

 برگ 3نارنج  Poncirus trifoliata (PtPHT1;1-7) 7 2012شو و همکاران، 

 فلفل کاین Capsicum frutescens (CfPHT1;1-5) 5 2007چن و همکاران، 

 آرابیدوپسیس Arabidopsis thaliana (AtPHT1;1-9) 9 2015آیدی و همکاران،  -1997میتسوکوا و همکاران، 

 

 لکنتر در اصلی عامل غلظت فسفر در گیاه یك

. (Nussaume et al., 2011است ) PHT1 بیان ژن ناقل

ت در غلظت پایین گیاه بیشتر اس                         بیان ژن ناقل فسفر عموما 

همراه است  PHT1ژن بیان 2۴و با تنظیم افزایشی

(Bulgarelli et al., 2020 که به عنوان پاسخ به گرسنگی )

 ,Lambersشود )تلقی می (PSR) 25)فقر( فسفر گیاه

م در گیاه زیاد باشد تنظی بر عکس، زمانی که فسفر .(2022

بیان این ژن رخ خواهد داد. این تنظمیات کاهشی  26کاهشی

)به ترتیب در میزان فسفر  PHT1و افزایشی بیان ژن ناقل 

نیاز به  Lambers (2022)زیاد و کم گیاه( بنا بر پیشنهاد 

ر، علاوه بر میزان فسف فیزیولوژیك دارد. هایید فرایندئتا

اه که تحت شرایط کمبود فسفر وظیفه وجود نوع ناقل در گی

تنظیم بیان ژن را بعهده دارد نیز مهم است. به عنوان مثال، 

( زمانی که با Gossypium herbaceumدر گیاه پنبه )

  GhPHT1;4کمبود فسفر مواجه است دو ناقل 

از طریق تنظیم افزایشی بیان ژن، جذب GhPHT1;5 و

 (. Liu et al., 2023شوند )بیشتر فسفر را سبب می

                                                           
                                                           

24 Up-regulation 
25 Phosphorus starvation response 

26 Down-regulation 

27 SULTR-like phosphorus distribution transporter 

های اشاره شده در بالا، ناقل  PHTهایعلاوه بر ناقل

نیز  SPDTو  SPX  ،SYG1 دامنه حاوی پروتئین خانواده

 در جذب، انتقال و هموستاز فسفر شرکت دارند. 

SPDT27ناقلی است که اولین بار در برنج مشاهده شد 

(Yamaji et al., 2017 اختلال در وظایف این ناقل .)

سبب کمبود فسفر در دانه برنج ولی افزایش آن در برگ 

 SPXهای خانواده (. ناقلYang et al., 2024) شودمی

 باشند و وظایف متعددی نظیردارای چندین زیر خانواده می

ه دارد. علاوه بر این، جذب، انتقال، ذخیره فسفر را بعهد

دهی وضعیت فسفر گیاه را نیز بعهده دارد. توضیحات پیام

در   SYG1و نیز   هابیشتری در خصوص وظایف این ناقل

 شود.ارائه میقسمت های بعدی 

ن توانند فسفر را بدروهای فسفر بر حسب نوعشان میناقل

 1انتقال دهند. فسفات 29و یا به خارج از آن 28اجزاء سلولی

(PHO1 )واسطه که ۳۰فسفر بیرون دهنده ناقل یك عنوان به 

 تشده اس شناخته است، ساقه به فسفر ریشه جابجایی

(Hamburger et al., 2002در .) گروه ،2۰17 سال 

28 Influx 
29 Efflux 

30 Phosphorus efflux 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Yamaji+N&cauthor_id=28002408
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 ۳1ولفاتس هایناقل خانواده به متعلق ناقلین فسفر از دیگری

(SULTRs )یهای گیاهشد که توزیع فسفر در اندام کشف 

کند فر در دانه )برنج( را کنترل میو اختصاص فس

(Yamaji et al., 2017 آنها گزارش نمودند که حذف .)

ژن این ناقل سبب تغییر در توزیع فسفر گردید بنحوی 

 افت.ها افزایش یغلظت فسفر در دانه کاهش و در برگ

اولین ناقل قارچی فسفر در همزیستی میکوریز آربسکولار، 

GvPT در ،Glomus versiforme  ( :نام جدید

Diversispora versiformeتوسط ) Harrison and 

van Buuren, (1995)   ،گزارش گردید. در این مطالعه

مشخص گردید که این ژن قادر است با کد کردن این ناقل، 

( Pi+H/)جفت شده با پروتون  مپورتیس قیرا از طرفسفر 

ناقل با شدت  كیتوسط  Pi +H/انتقال همزمان. کند منتقل

H+-ییپلاسما ءغشامناسب آنزیم  تیبه فعالجذب بالا 

ATPase  ژن ناقل فسفر  ۳2دارد. پس از آن، ارتولوگ نیاز

GvPT   درنیز Rhizophagus irregularis (GintPT) ،

Glomus mosseae (GmPT)   نام جدید(

Funneliformis mosseae )و Gigaspora 

margarita (GigmPT)  در این مطالعه، .شد ییشناسا 

ی خارجهای هیفها نه تنها در ناقل نیاژن مشخص شد که 

به سمت فسفر را  جریانکه  ییهابلکه در آربسکول ،قارچ

 شوندیم انیب زین کنندمی تیهدا یاهیسلول گ

(Maldonado-Mendoza et al., 2001; Benedetto et 

al., 2005ه تنها بدهد سازوکار این انتقال نه (. این نشان می

غلظت فسفر خاک بلکه به غلظت فسفر گیاه نیز بستگی 

های در مطالعه با گونه Giovannini et al., (2020)دارد. 

 Funneliformisهای میکوریز آربسکولار )مختلف قارچ

mosseae  وFunneliformis coronatus مشاهده )

نه  PHT1فسفر  ناقل ژن هایتوالی ژنتیکی نمودند که تنوع

ها بلکه در یك گونه متفاوت است و تحت ها در بین گونهتن

باشد. شرایط فقر فسفر تنظیم افزایشی بیان ژن متفاوت می

عموم مطالعات انجام شده در این خصوص تنها توسط یك 

                                                           
                                                           

های های خانواده سولفات که در انتقال سولفات از ریشه به برگناقل 31 

 زیر خانواده سولفات وجود دارد.  5ر این خانواده گیاه نقش دارند. د

گیاه کلنی شده با یك گونه قارچ میکوریز صورت گرفته 

شده است. اما چنانچه یك گونه قارچ میکوریز با دو گونه 

اوت گیاه بطور مشترک و همزمان همزیست شود در این متف

چه   PHT1)های( دخیل در بیان ژن ناقل صورت ژن

تفاوتی با حالتی که فقط با یکی از این دو گیاه همزیست 

؟ نتایج نشان داد که همزیستی سورگوم شود، خواهد داشت

(Sorghum bicolor با قارچ )R. irregularis  تحت

 ر به افزایش بیان ژن ناقلشرایط فقر فسفر منج

SbPHT1;5 شود )و نتیجتا جذب بیشتر فسفر میWalder 

et al., 2015 ولی زمانی که این قارچ بطور مشترک با هر .)

( )کشت Linum usitatissimumدو گیاه سورگوم و کتان )

 بار به طور متفاوت، ژن ناقل مخلوط( همزیست شود، این

Lu PHT1;7 ایشی خود جذب فسفر را القاء و با بیان افز

(. از این مشاهدات Walder et al., 2015) کندبیشتر می

 طریق زا که سورگوم و توان چنین نتیجه گرفت که کتانمی

 بهم  R. irregularisهای خارجی مشترک قارچهیف

 دهندمی لتشکی را "منحصر به فرد فنوتیپ" اند یكپیوسته

 فعل توسط تواندیم القایی PHT1  هایژن بیان آن که در

کتان و گونه  سورگوم، شریك سه بین پیچیده انفعالات و

 قارچ میکوریز صورت گیرد.

گیاهان در پاسخ به کمبود فسفر سازوکارهای 

ه به برند کفسفر بکار می جذب افزایش برای را ایپیچیده

شناخته ( PSRs) فسفر گرسنگی )فقر( هایپاسخ عنوان

 مواد بودن دسترس در توانندمی گیاه هایریشه .اندشده

کنند. از یك دیدگاه، گیاهان  درک و سنجش را خاک غذایی

در مواجه با کمبود فسفر دو رفتار متفاوت در فنوتیپ و 

 دهند. تغییر در فنوتیپ شامل بهینهژنوتیپ از خود نشان می

شناسی و معماری ریشه )افزایش نمودن ریخت

فزایش فراوانی بندی و انبوهی ریشه و نیز اانشعاب

های مویی( به منظور حداکثر استفاده از فسفر خاک ریشه

(. راهکار دیگر ملکولی است و Janes et al., 2018است )

توسط ریشه و  فسفر جذب کردن هماهنگ گیاه برای

شوند ارتولوگ نامیده زایی از هم جدا میهایی که از طریق گونهژن32 

   شوند.می

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Yamaji+N&cauthor_id=28002408
https://www.nature.com/articles/378626a0#auth-Maria_J_-Harrison-Aff1
https://www.nature.com/articles/378626a0#auth-Marianne_L__van-Buuren-Aff1
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 ودنب دسترس در دهیسیگنال و استفاده بهینه از آن، سنجش

 ارفسفر  دهیسیگنال و سنجش .بردرا بکار می فسفر

 Thibaudکرد ) بندی طبقه سیستمیك و موضعی به توانمی

et al., 2010).  زمانی که غلظت فسفر گیاه کم است

سیگنال دهی موضعی برای دریافت فسفر خاک توسط بافت 

مریستمی انتهایی ریشه از طریق اکسیدازهای چند مسی 

LPR1  وLPR2۳۳ گیرد )صورت میSvistoonoff et 

al., 2007های ، در غلظت کم فسفر، بیان ژن(. در واقع

LPR1  آن  ۳۴و پارالوگLPR2  ریشه  موجود در انتهای

این  شود. رمزگذاریگیاه سبب افزایش جذب فسفر می

های ها در انتهای ریشه گیاه منجر به رشد بیشتر ریشهآنزیم

جانبی و در پی آن جذب بیشتر فسفر خواهد شد 

(anes et al., J 2005; al., et Calderón-Sánchez

 ودبهب در اساسی نقش سیستمیك دهی (. سیگنال2018 

. کندمی ایفا و هموستازی آن در گیاه فسفر از استفاده

 و  RNA399 همچنانکه خواهیم دید، تعامل بین ریز

PHO2 دارد. این ریز  نقش اساسی در تنظیم فسفر گیاه

RNA399 (microRNA399وابسته به غلظت فسفر به ) 

 قادر است با مهارکردن سیستمیك سیگنال دهنده یك عنوان

آن در گیاه را افزایش  انتقال فسفر و جذب pho2 ژن بیان

 Bari et al., 2006; Aung et al., 2006; Chiuدهد )

et al., 2011) .نج،بر روی بر در تائید این نتایج، مطالعات 

 فسفر کمبود که تحت شرایط دهدمی نشان سویا و گندم

microRNA399 غیر فعال نمودن  و شود و با مهارمی القا

های آنرا بر روی ناقل قادر است اثرات تخریبی  PHO2ناقل

فسفر از بین برده و به این ترتیب جذب فسفر را افزایش 

 Wang et al., 2012, Xu et al., 2013; deدهد )

Souza Campos et al., 2019).  نیب تقابلینقش 

miR399  وPHO2 در بار فسفر اولینتاز درحفظ هموس 

ف مواجه با کمبود فسفر توصی آرابیدوپسیس تالیاناگیاه 

بیان  کنترل در اصلی عامل غلظت فسفر در گیاه یكگردید. 
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همانطور . (Nussaume et al., 2011است ) فسفر ژن ناقل

که گفته شد زمانی که غلظت فسفر در گیاه کم است، به 

ان ژن با تنظیم افزایشی بیمنظور مقابله با این کمبود، گیاه 

های فسفر مبادرت به جذب بیشر فسفر از خاک ناقل

شود نماید که به عنوان پاسخ به فقر فسفر گیاه تلقی میمی

(Thibaud et al., 2010; Lopez-Obando et al., 

20152015; Bulgarelli et al., 2020; Lambers, 

چگونگی جذب و تنظیم فسفر تحت  ،(. معهذا 2022

های میکوریز شرایط فقر فسفر گیاه، زمانی که با قارچ

دهد. شود، سازوکارهای دیگری را نشان میهمزیست می

دهد که نشان می Shi et al., (20121)نتایج در این رابطه، 

 .R( همزیست با Oryza sativaوقتی گیاه برنج )

irregularis گیرد، تحت شرایط کمبود فسفر قرار می

تقیما مس فسفر فقر دهیسیگنال در ویسیرون فاکتورهای

های میکوریزی دخیل سبب افزایش و تنظیم بیان ژن

(OsRAM1, OsPT11, OsWRI5A, OsAMT3 )

د. آنها یابشوند و به این ترتیب جذب فسفر افزایش میمی

گیری نمودند که هردو مسیر جذب مستقیم و غیر نتیجه

ه بهم شناختای نامستقیم )جذب میکوریزی( فسفر به گونه

شوند. بر عکس، تحت شرایط زیادی فسفر، درآمیخته می

های )حسگر فسفر( با اتصال به پروتئین  SPXهایپروتئین

OsPSR2  اتصال پروتئین به پروتئین( سبب کاهش بیان(

های اشاره شده در بالا شده و نتیجتا میزان همزیستی ژن

ه یابد. لذا ملاحظمیکوریزایی و جذب فسفر کاهش می

دهی سیستمیك در گیاهان میکوریزی، شود در سیگنالمی

نقش بسیار مهمی در تنظیم و هموستاز  PSRsهای پروتئین

 ,.Das et alفسفر در گیاه دارد. نتایج مشابهی توسط 

( همزیست با .Oryza sativa Lزمانی که برنج ) (2022)

تحت شرایط  Rhizophagus irregularisقارچ گونه 

ن بر افزو .رار گرفت نیز گزارش شده استکمبود فسفر ق

 و مولکولی و برنج ، مطالعاتآرابیدوپسیس های گونه

نسخه یا رونوشت از ژن که عموما دارای وظایف یکسانی هستند و در  34 

  گیرند.دو مکان مختلف ژنوم قرار می
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 را SPX ژن خانواده اعضای از زیادی تعداد وجود ژنومی

 Glycine(، سویا )Triticum aestivumگندم ) گیاهان در

max( و کلزا )Brassica napus نشان داده است که )

 آن عمل هموستاز فسفر و  یدهسیگنال در آنها از برخی

 (.Liu et al., 2018کنند )می

 

 های میکوریزیجذب و انتقال فسفر توسط هیف
های های خارجی قارچشبکه گسترده هیف

( محلول خاک را Piمیکوریز آربسکولار فسفر معدنی )

از طریق  بیبه ترتو  Pi+Na/و  Pi +H/هایسمپورت توسط

به طور فعال   Pases AT-+Naو ATPases -+Hهای آنزیم

بخشی از فسفر  (.Ezawa, Saito, 2018کنند )جذب می

 جذب شده در میتوکندری سلول قارچی در سنتز 

ATPت(ی )تونوپلاسئلکند و بقیه در غشاء واکوشرکت می 

 لناقبه نام شپرون  ینیئهای پروتتوسط کمپلکس

 افسفات بپلیمرایز و یك زنجیره خطی از پلی ۳5یواکوئول

الی هزاران واحد  ۳تواند به تعداد که می پرانرژی هایپیوند

 ,.Ezawa et alشود )برسد درون واکوئل تشکیل می

2002; Kikuchi et al., 2014). در واقع، این کمپلکس 

 که ندکمی عمل واکوئلی فسفاتپلی پلیمراز یك عنوان به

 ATP زا فسفات انتقال طریق از را معدنی فسفاتپلی سنتز

 ADP و کندمی کاتالیز رشد، حال فسفات درپلی رهزنجی به

سفر ذخیره ف .فسفات(ای از پلی)سنتز زنجیره کندمی آزاد را

 ۳6ایها بخوبی توسط تشدید مغناطیسی هستهدر واکوئل

(. میزان Rasmussen et al., 2000نشان داده شده است )

های خارجی و داخلی قارچ میکوریز فسفات در هیفپلی

گیری تغیر و از مقادیر بسیار ناچیز و غیر قابل اندازهبسیار م

سرعت  تواند بهفسفات میشود. پلیتا مقادیر زیاد یافت می

سنتز شود، به خصوص وقتی که گیاه با کمبود فسفر مواجه 

 ,.Ezawa et alکند. )است و فسفر کافی دریافت می

 19با افزایش فسفر به گیاه میکوریزی یك افزایش  2004)

درصدی را  5۰رصدی را در مدت یك ساعت و افزایش د

                                                           
                                                           

35 Vacuolar transporter Chaperone 

فسفات گیاه میکوریزی گزارش در مدت سه ساعت در پلی

نمودند. شمار متغیری از واحدهای ارتوفسفات که توسط 

لیمر اند پهای پر انرژی فسفوانهیدرید بهم متصل شدهباند

وسط ها تفسفاتآورند. پلیفسفات را بوجود میخطی پلی

ها ساخته ختلف میکروبی از جمله قارچهای مگروه

 ای، کاهش تنششوند و در اعمالی نظیر ترکیبات ذخیرهمی

اسمزی، بافر نمودن غلظت ارتوفسفات سیتوپلاسمی و نیز 

انتقال فسفر به فضای مشترک همزیستی شرکت دارند 

(Beever and Burns, 1980; Nguyen, and Saito, 

به عنوان یك فرایند فسفات (. اگر چه تجمع پلی2021

های میکوریز ذخیره انرژی است ولی این در قارچ

هایی ممکن است همراه باشد. در این آربسکولار با تفاوت

نشان داد که در اسپور  Ezawa et al., (2001)مورد، نتایج 

های داخلی قارچ میکوریز گونه و هیف

Claroideoglomus etunicatum  میزان و فعالیت آنزیم

کند بسیار بیشتر است در را مصرف می ATP یناز کههگزوک

گلوکیناز که در فرایند فسفاتمقایسه با آنزیم پلی

سازد. را می ATPفسفات فسفوریلاسیون با استفاده از پلی

های داخلی منتقل های خارجی به هیففسفات از هیفپلی

شود و قبل از اینکه در اختیار گیاه میزبان قرار گیرد می

های اولیه خود ها شکسته و به واحدفسفاته پلیزنجیر

های میکوریز آربسکولار، آنزیم شوند. در قارچتبدیل می

فسفاتاز قلیایی یك آنزیم کلیدی در تامین اورتوفسفات 

(. Nguyen, and Saito, 2021) جهت گیاه میزبان است

دهد که تحت شرایط فسفر زیاد محلول نتایج نشان می

 Olsson etشود )سفاتاز قلیایی بیان میخاک، ژن آنزیم ف

al., 2002; Nguyen, and Saito, 2021  این در حالی ، )

بر عکس مشاهده نمودند  Aono et al., (2004)است که 

های داخلی( که بیان ژن این آنزیم )به خصوص در هیف

متاثر از غلظت فسفر خاک و درصد کلونیزاسیون ریشه 

 Claroideoglomusتوسط قارچ میکوریز گونه 

etunicatum  باشد. این مشاهده ممکن است دلالت نمی

36 Nuclear magnetic resonance 
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 داخلی قارچبر نقش مهم آنزیم فسفاتاز قلیایی در هیف

 میکوریز داشته باشد.

 های میکوریزها در قارچفسفاتمتابولیسم پلی

آربسکولار در پی مشاهدات انجام شده مبنی بر تجمع و 

یا میکروسکوپ  آمیزی وشناسایی آنها از طریق رنگ

فسفات نامحلول به صورت الکترونی و این نظر که پلی

گرانول ممکن است به صورت یك جریان سیتولاسمی در 

های قارچ انتقال یابند مورد توجه مسافت طولانی در هیف

گیری (. هر دو روش عصاره2است )شکل قرار گرفته

ه دهد کای نشان میشیمیایی و تشدید مغناطیسی هسته

آربسکولار دارای  های میکوریزها در قارچفسفاتتر پلیبیش

باشند و ( می۳7واحد 17                                 طول زنجیره نسبتا  کوتاه )تا حدود 

باشند. در تائید این مطلب بنابراین به شکل گرانول نمی

Takanishi et al., (2009)  در مطالعه رابطه بین رشد گیاه

فات فسپلی گزارش نمودند که بین میزان فسفاتو میزان پلی

زنجیره کوتاه و رشد گیاه پیاز کلنی شده با قارچ گونه  با 

 Claroideoglomus)نام جدید  ۳8گلوموس ایچونیکاتوم

etunicatum همبستگی قوی وجود دارد، حال آنکه چنین )

فسفات با زنجیره بلند و رشد گیاه همبستگی بین پلی

ا فسفات بملاحظه نگردید. نتایج این مطالعه نقش پلی

کوتاه در تغذیه فسفری گیاهان میکوریزی را نشان  زنجیره

تحقیقات بیشتر در خصوص  تشکیل،  دهد. با وجود این،می

روری فسفات ضماهیت و چگونگی انتقال و متابولیسم پلی

 است.

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

                                                           
                                                           

37 Mer 38 Glomus etunicatum 
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A 

 

B 

 
( همزیست با Lotus japanicusول پوست ریشه گیاه ماش ژاپنی )حال از بین رفتن در سل در و بالغ های( آربسکولAدر تصویر ) - 2شکل

و مشاهده توسط میکروسکوپ  4′,6′-diamidino-2-phenylindole( DPIشده با ) آمیزی رنگ Rhizophagus irrigularisقارچ 

( و FN( هسته قارچی )Tه هیف )(، بدنIHهای داخلی )( زنجیره پلی فسفات به رنگ سبز در اجزاء قارچی: هیفBاپیفلورسانس. در تصویر )

 (.Nguyen and Saito, 2021متر است )میکرو 2۰شود. میله مقیاس برابر با ( دیده میFBانشعابات هیفی )

 زبانیبه سمت مها در طول مسافت طولانی فسفاتیپل

 انیجریك  قیاز طر هافسفات یپل شوند.جاری می

در شتر بی ایو/ (Kikuchi et al., 2016ی )توپلاسمیس

 به طرف )عمدتا( متحرک یالوله یواکوئل ستمیس كیامتداد 

 ,.Uetake et alکنند )می حرکت ۳9های داخلیشبکه هیف

2002; Ezewa and Saito, 2018 .)یپل یمنف یبارها

 و  Na ،+K ، 2+Ca+  یی نظیرهاونیفسفات توسط کات

 2+Mgندشویم یخنث (Kikuchi et al. 2014). یدر ط 

توسط  ایفسفات به صورت پویپل ،مسافت یطولان انتقال

ی واکوئل فسفر تجزیه شده و توسط ناقلفسفاتازها  یپل

(PHO91) شوند )وارد سیتوزول میKikuchi et al., 

             احتمالا  توسط  یتوپلاسمیس انیجر (.2016 & 2014

موجود در  ۴۰منافذ آبی )آکواپورین(آب با واسطه  انیجر

                                                           
                                                           

39 Intraradical hyphae 

شود می توزولیسو  ولئغشاء پلاسمایی وارد واکو

های پروتئینای خاص از ها دسته(. آکواپورین۳)شکل

های آب را از ساختار خود که قادرند مولکول هستندغشایی 

همین دلیل به آنها منافذ آبی نیز گفته در غشاء عبور دهند. به

(. بعضی از این منافذ علاوه بر آب قادرند ۴شوند )شکل می

های آلی کوچك را نیز از خود عبور دهند. مولکول

ها باشند و لذا تاثیر آنانواع گوناگونی میها دارای آکواپورین

در میزان انتقال آب و تنظیم فشار تورگور )اسموتیك( سلول 

  ها توسط. آکواپورینهمچنان که خواهیم دید متفاوت است

 شوند.مختلفی کد میهای ژن

 

 

40 Aquaporine 

https://fa.wikipedia.org/wiki/%D9%BE%D8%B1%D9%88%D8%AA%D8%A6%DB%8C%D9%86%E2%80%8C%D9%87%D8%A7%DB%8C_%D8%BA%D8%B4%D8%A7%D8%A6%DB%8C_%D8%B3%D8%B1%D8%A7%D8%B3%D8%B1%DB%8C
https://fa.wikipedia.org/wiki/%D9%BE%D8%B1%D9%88%D8%AA%D8%A6%DB%8C%D9%86%E2%80%8C%D9%87%D8%A7%DB%8C_%D8%BA%D8%B4%D8%A7%D8%A6%DB%8C_%D8%B3%D8%B1%D8%A7%D8%B3%D8%B1%DB%8C
https://fa.wikipedia.org/wiki/%D9%BE%D8%B1%D9%88%D8%AA%D8%A6%DB%8C%D9%86%E2%80%8C%D9%87%D8%A7%DB%8C_%D8%BA%D8%B4%D8%A7%D8%A6%DB%8C_%D8%B3%D8%B1%D8%A7%D8%B3%D8%B1%DB%8C
https://fa.wikipedia.org/wiki/%D9%BE%D8%B1%D9%88%D8%AA%D8%A6%DB%8C%D9%86%E2%80%8C%D9%87%D8%A7%DB%8C_%D8%BA%D8%B4%D8%A7%D8%A6%DB%8C_%D8%B3%D8%B1%D8%A7%D8%B3%D8%B1%DB%8C
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از  ر به سمت ریشه گیاه میزبان )با تغییراتیآربوسکولا میکوریزا های قارچفسفات از طریق شبکه هیفمدل شماتیک انتقال پلی -۳شکل

Kikuchi et al., 2016ها، (. در این شکل، منافذ آبی )آکواپورینAQهای دایره قرمز )روی غشاء پلاسمایی قارچ(، دایره آبی )روی ( به شکل

 ای گیاه اختلاف پتانسیل آبی برای حرکتهآربسکولار( نشان داده شده است. تعرق سلول( و دایر سبز )روی غشاء پریغشاء واکوئلی قارچ

 نماید.ها فراهم میفسفات را به طرف ریشه گیاه میزبان با وساطت آکواپورینپلی

کد ژن  ۳8 حدود آرابیدوپسیس تالیانا گیاهعنوان مثال در به

های قارچی آکواپورین .داردوجود  هاانواع آکواپورینکننده 

(: 2۰1۴شوند )نهلز و دایتز، به سه گروه تقسیم می

و  ۴2ها، آکواگلیسروپورین۴1اورتودکس هایآکواپورین

در قارچ میکوریز  . به عنوان مثال۴۳ینهای اینترینسیكئپروت

آکواگلیسیروپورین   Rhizophagus irregularisگونه  

تری را نسبت به دو نوع دیگر آکواپورین در انتقال نقش فعال

 .(Aroca et al., 2009; Li et al., 2013) کندمی ایفا آب

نقش فسفات یپل ییجابجاگیاه میزبان در انتقال و  تعرق

کند. بسیار مهمی را بازی می

 

 

 
 

 های آب از یک آکواپورین موجود در غشاء پلاسمایی هیفعبور ملکول - ۴شکل

از چهار دهه پیش، اولین بار کوپر و تینکر  

( نشان دادند که اختلال در تعرق گیاه شبدر سفید 1981)

باعث کاهش  F. mosseaeتوسط قارچ میکوریز گونه 

 Kikuchi etشود. اخیرا فسفات به ریشه گیاه میانتقال پلی

al.(2016)  با استفاده از یك سیستم گلدانی دو قسمتی و

                                                           
                                                           

41 Orthodox 
42 Aquaglyceroporins 

های قارچی را از میکرونی قسمت هیف ۳7بکار بردن مش 

هیف جدا نمودند. نتایج این مطالعه نشان داد -قسمت ریشه

)آهو ماش ژاپنی(  .Lotus japonicus Lزمانی که دو گیاه 

نیان( )گیاهی از تیره بادنجا Nicotiana benthamianaو 

تلقیح  Rhizophagus clarusتوسط قارچ میکوریز گونه 

43 intrinsic proteins 

 تعرق 

HO هیف سلول گیاهی   

 واکوئل

 

 

P~P~P 
 واکوئل

H2O 

 سیتوزول

ATP 

Pi 

P~P~P 

Pi 

Pi 

ATP 

Pi 

https://fa.wikipedia.org/wiki/%D8%A2%D8%B1%D8%A7%D8%A8%DB%8C%D8%AF%D9%88%D9%BE%D8%B3%DB%8C%D8%B3_%D8%AA%D8%A7%D9%84%DB%8C%D8%A7%D9%86%D8%A7
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گردیدند و میزان تعرق این گیاهان توسط اسید آبسسیك 

دت فسفات به شکاهش یا متوقف گردید، میزان انتقال پلی

(. این کاهش در میزان Kikuchi et al, 2016کاهش یافت )

های قارچی تعرق مترادف با کاهش بیان ژنهای آکواپورین

بود. ضمنا این کاهش در بیان ژن،  (RcAQP1–3) ۳تا  1

نبود که تلویحا نشانگر آنست  همراه ATPبا کاهش سطح 

که این انتقال وابسته به انرژی نیست و احتمالا بر اساس 

 یزبانم تعرق که هایافته این .گیردیای صورت مجریان توده

 یاپیامده است، دخیل هاقارچ در فسفاتپلی جابجایی در

 غذایی مواد تبادل تنظیمی سازوکارهای درک برای مهمی

شده  هارائهر چند با توجه به نتایج . دارد قارچ و میزبان بین

 یروین تعرقشود که در بالا، این فرضیه بیشتر تقویت می

در فسفات یپلطولانی مسافت  انتقال یبرا یاصل همحرک

ز باشد، با وجود این، بعضی اهای میکوریزی میهیف

 تا یاهیگ کربن توان منبع که اندنموده پژوهشگران پیشنهاد

 Kiersکند )می تنظیم را فسفات قارچی انتقال زیادی حد

et al., 2011; Fellbaum et al., 2014.) حالی  این در

 نه که کنندمی پیشنهاد Walder et al., (2015)که  است

انتقال  در زنی ناشناخته عوامل سایر بلکه کربن منبع توان تنها

لذا به منظور درک درست از . هستند دخیل قارچی فسفر

سازوکار و انتقال قارچی فسفر و شناخت کلیه عوامل دخیل 

 در این انتقال لازم است تا مطالعات بیشتری صورت گیرد. 

 یهافیهها پس از طی مسافت و رسیدن به تفسفایپل

ها میشوند. به مجموع سلول ریشه ی وارد آربسکولداخل

ب قل "گیاه میزبان و آربسکول رشد کرده در آن اصطلاحا 

که تبادل مواد غذایی بین دو  گویند، جایی "همزیستی

(. 5گیرد )شکل همزیست در آن صورت می

 

 
در  Funneliformis mosseaeت راست( و کاملا رشد کرده )سمت چپ( قارچ میکوریزا آربسکولار آربسکول در حال رشد )سم - ۵شکل

 Brundrettمیکرومتر است ) ۱۰ی مقیاس،  با رنگ زرد در تصویر فوق برابر با میله .(L Allium porrum.پوست ریشه تره فرنگی ) سلول

et al. 1984.) 

به  ولیاینکه فسفر چگونه و با چه سازوکار مولک

شود به درستی شناخته نشده گیاه میزبان تحویل داده می

است. با وجود این، سه مسیر فرضی برای تحویل فسفر به 

 Ezawa et al., 2002; Kikuchiگیاه پیشنهاد شده است )

et al., 2014; Nguyen et al., 2022 )1-  فسفر حاصل

 PHO91توسط ناقل  واکوئلدر  فسفاتیپل از هیدرولیز

 کوئلوای( به بیرون از واکوئل وجود در تونوپلاست )غشاءم

                                                           
                                                           

44 Symbiosis interface 

شود. سپس فسفر با آربسکول وارد می توزولیبه سو 

وساطت ذرات گلژی آربسکول به آپوپلاست میانی موجود 

آربسکول و غشاء پلاسمایی سلول )فضای بین غشاء پری

شود و به این ترتیب فسفر ( گیاه رها می۴۴مشترک همزیستی

فسفر آزاد )خارج(  -2گیرد. گیاه میزبان قرار میدر اختیار 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Kiers+ET&cauthor_id=21836016
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 یرو SYG1 ۴5هانئآربسکول توسط پروت واکوئلشده از 

های گلژی به بدون دخالت اندامكقارچ  ییپلاسما یغشا

 فسفات موجود درپلی -۳ .یابدیم آپوپلاست میانی انتقال

 هایناقل کمپلکسآربسکول مستقیما و از طریق  واکوئل

ن شود. در ایآپوپلاست میانی تحویل داده میی به ئلواکو

فسفات را هیدرولیز و فسفر حاصل را جذب حالت گیاه پلی

 هایفسفات از طریق هیفانتقال پلی ۴نماید. در شکل می

قارچی و تحویل آن به سلول گیاه با برجسته شدن منافذ 

ی و سلولی هیف نشان داده شده واکوئلآکواپرین در غشاء 

 است.   

 ر جذب و انتقال فسفر در گیاهان میکوریزیمسی
جذب و انتقال فسفر در گیاهان همزیست با 

های میکوریز آربسکولار از دو مسیر متفاوت، یکی به قارچ

صورت مستقیم و از طریق ریشه گیاه و دیگری به صورت 

های خارجی قارچ صورت غیر مستقیم و از طریق هیف

 ریدو مس ن(. ایChiu and Paszkowski, 2019گیرد )می

ر و بعضا ناشناخته در برهمکنش با یکدیگ دهیچیپ یاوهیبه ش

(. سهم این دو مسیر در تامین Shi et al., 2021باشند )می

فسفر بسته به نوع گیاه، قارچ و نیز شرایط خاک بسیار 

 سفرفبا استفاده از  كیولوژیزیف یکردهایرومتفاوت است. 

 قارچی و میمستق یرهایمس یسهم نسب یابیرد ینشاندار برا

 یقارچ ریکه سهم مس دهدمینشان  ی گیاهفسفر هیدر تغذ

است و  متفاوت یاهیتمام فسفر گ    با یتقر تا میزان نا چیزاز 

 شهیر میمستق ریسهم مس یقارچ ریمس قیاز طر فسفر جذب

 Smith et al., 2003; Smith and) دهدیرا کاهش م

Smith, 2011).  در یك مطالعه دیگر(Jakobsen et al., 

( و سیستم P33و  P32( با استفاده از فسفر نشاندار )1992

میکرونی بخش رشد  25گلدانی چند قسمتی و تور نایلونی 

ها را از قسمت رشد ریشه گیاه شبدر جدا نمودند. آنها هیف

های روزه، هیف 28مشاهده نمودند که در یك دروه رشد 

                                                           
                                                           

1-SYG 45 2 و-SYG های سطح ای از پروتئینزیرمجموعه

یا با ماتریکس خارج سلولی  سلول هب ولسلولی هستند که در پیوند سل

(ECMدر فرآیندی به نام چسبندگی سلولی نقش دارند ). 

 ر شاملهر سه گونه قارچ میکوریز آربسکولا

Acaulospora laevis  ،Glomus sp  وScutellospora 

calospora  میزان جذب فسفر خیلی بیشتری نسبت به

های شبدر داشتند. در این مطالعه همچنین مشخص ریشه

گردید که در بین این سه گونه قارچ میکوریز، 

به دلیل توانایی بیشتر انتشار    Acaulospora laevisگونه

خاک، میزان جذب فسفر بیشتری نسبت به  های آن درهیف

دو گونه دیگر داشت. نتایج این مطالعه نیز نشان داد که 

 Acaulosporaمیزان جذب فسفر توسط قارچ گونه 

laevis    بیشتر از جذب فسفر توسط برابر  8نزدیك به

 Gronlud etریشه گیاه شبدر بود. در یك مطالعه دیگر )

al., 2013های فسفر )ادیو ایزوتوپ(، با استفاده از رP32  و

P33)  مشاهده نمودند زمانی که بیان ژن ناقل فسفرPsPT4 
( کلنی شده با قارچ Pisum sativumدر نخود فرنگی )

خاموش گردید، انتقال  رایزوفیگوس اینترارادیسسگونه 

فسفر از مسیر قارچی بشدت کاهش یافت و در عوض 

ه نشان دت گرفت کانتقال فسفر از طریق مستقیم )گیاه( ش

دهنده نقش انتقال فسفر از مسیر قارچی است و تائیدی 

(. در تائید این Smith et al., 2003است بر نتایج قبلی )

جذب فسفر در یونجه  نتایج، همچنین گزارش شده است که

میکوریزی تنها از طریق غیر مستقیم )جذب قارچی( 

ذب (. آنها عدم جChiu et al., 2011گیرد )صورت می

فسفر از طریق مستقیم )جذب توسط گیاه( را خاموشی بیان 

های ناقل فسفر در ریشه گیاه در پاسخ به کلونیزاسیون ژن

شود قارچی دانستند. با وجود این، در مواردی مشاهده می

رغم فعال بودن مسیر جذب قارچی و کلونیزاسیون علی

قارچی صورت گرفته، ولی گیاه هیچ پاسخی از نقطه نظر 

دهد )عدم اختلاف شد و جذب فسفر از خود نشان نمیر

معنی دار بین میزان رشد و جذب فسفر گیاه میکوریزی و 

زودن اف كیفقط  قارچیجذب فسفر  ن،یبنابراگیاه شاهد(. 
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را  ارچیق ریو سهم مس ستیفسفر ن میساده به جذب مستق

 یزیکوریم ریغ اهانیکل در گ رتوان با کم کردن فسف ینم

شد مشابه ر طیکه در شرا یزیکوریم اهانیر در گاز کل فسف

که  اندبعضی از محققین عنوان نموده کرد. نییکنند تعیم

 مکمل و همپوشانی عملکردهای این دو مسیر دارای

 باشندو انتقال فسفر می جذب در زمانی-مکانی

(Nussaume et al., 2011; Gu et al., 2014). Shy et 

al. (2021) در همزیستی برن( جOryza sativa و قارچ )

مشاهده نمودند  Rhizophgus irregularisمیکوریز گونه 

های دخیل در جذب ژن از پیوسته هم به شبکه که یك

ای تنظیم را به گونه PSRفسفر، بیان ژن میکوریزایی 

 کوریزیمی جذب فسفر غیرمستقیم کنند که طی آن مسیرمی

شوند. بر این می بهم مرتبط فسفر مستقیم جذب مسیر با

اساس، شاید تفکیك این دو مسیر انتقال فسفر از یکدیگر 

در گیاهان میکوریزی به واسطه عوامل متفاوت دخیل و نیز 

ای نباشد. نتایج ها کار سادههای پیچیده آنکنشبرهم

دهد که مطالعات فیزیولوژیك انجام شده نیز نشان می

 ونیزاسیلوندرصد کهای خارجی در مقایسه با فراوانی هیف

همبستگی بیشتری را در انتقال فسفر از مسیر قارچی نشان 

، مونکولد و همکاران، 2۰۰1دهد )یااو و همکاران، می

علاوه بر درصد کلونیزاسیون قارچی و مجموع  .(2۰۰۴

های خارجی قارچ میکوریز، غلظت فسفر نیز در طول هیف

در  .تعیین سهم مسیر مستقیم و غیر مستقیم بسیار مهم است

های ناقل فسفر در مسیر غیر غلظت بالای فسفر، بیان ژن

ی( به شدت مهار و سهم این مسیر زیکوریجذب ممستقیم )

ودن ب  "پنهان"یابد.  لذا  این میبه مقدار قابل توجهی کاهش 

مسیر انتقال قارچی سوال برانگیز و بسیار قابل تامل است. 

 قاتیتحقدهد که به این مشاهدات به خوبی نشان می

مسیر  نیب برهمکنشدر مورد  ژهیبه و نه،یزم نیدر ا یشتریب

                                                           
                                                           

یک تنظیم کننده منفی سیگنال  DELLA پروتئین46 

های اسید آسپارتیک، جیبرلیک و متشکل از اسید امینه اسیددهی 

  باشد.آلانین می و وسیناسید گلوتامیک، ل

 یدر هر دو سطح مولکولقارچی و مسیر مستقیم توسط گیاه 

 . است ازین كیولوژیزیو ف

 

جذب و انتقال فسفر تحت تاثیر سازوکار تشکیل 

 هایو تنظیم آربسکول در برهمکنش با پروتئین

DELLA   در همزیستی میکوریزی 
میزان فسفر گیاه میکوریزی، یك واحد  بر حسب

و اسید  ۴6DELLA هایمتشکل از دو جزء پروتئین

 های پیچیده سطح تشکیلجیبرلیك قادر است طی فرایند

های پوست ریشه گیاه میزبان آربسکول را درون سلول

(. زمانی که غلظت فسفر Floss et al., 2013کند )تنظیم 

 DELLA هایپروتئینهای در گیاه میکوریزی کم باشد ژن

 یابد وبیان شده و سطوح رونوشت سازی آن افزایش می

ی های داخلاین منجر به افزایش تشکیل آربسکول و هیف

ه ناشناخت رونویسی فاکتورهای کردن فعال طریق قارچ از

شود. افزایش سطح آربسکول و انتقال همزیستی فسفر می

ه فسفر انی کشود. زممنجر به افزایش سطح فسفر در گیاه می

 های دخیل در بیوسنتزگیاه بیش از نیاز افزایش یابد، ژن

و به این ترتیب سطح اسید  اسید جیبرلیك القاء و فعال شده

 وتئینپر یابد و این منجر به تخریبجیبرلیك افزایش می

DELLA شودمی (Gomez et al., 2009).  کاهش در

ل حداق تشکیل آربسکول را به DELLA هایمیزان پروتئین

شود که (. لذا ملاحظه میFloss et al., 2013رساند )می

عامل یك ت مستلزم آربسکول سطح فسفر گیاه و توسعه

شده بین دو همزیست است. هر چند  پیچیده و سازماندهی

 د،انشده شناسایی مسیر از مؤلفه در این سازوکار، چندین

 تهناشناخ ها هنوزاین فرایند هایکنندهبسیاری از تنظیم اما

 .هستند
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ستی های همزیتاثیر منفی افزایش فسفر بر مولفه

  های میکوریزا آربسکولارقارچ
بر  فسفر یسطوح بالاهاست که تاثیر منفی مدت

های میکوریز آربسکولار نشان کلونیزاسیون قارچ توسعه

 Nadian et al., 1996; Breuillin etداده شده است )

al., 2010; Balzergue et al., 2011; Todeschini et 

al., 2022دهد که (، هر چند ارائه نتایج مختلف نشان می

سازوکار این تاثیر به درستی شناخته نشده است. بسته به 

(، گیاهان رای فسفر گیاه )فقر و یا زیادی فسفوضعیت تغذیه

های های میکوریز آربسکولار پاسخهمزیست با قارچ

متفاوتی را نسبت به سطوح مختلف فسفر از خود نشان 

های دهند. افزودن فسفر به گیاه همزیست با قارچمی

میکوریز آربسکولار چه به صورت محلول پاشی شاخ و 

( و چه به صورت تامین Sanders et al., 1975برگی )

( کاهش Nadian et al., 1996) یشهفسفر برای ر

کلونیزاسیون در کل سیستم ریشه گیاه را بدنبال دارد. در 

 هایتفعالی در بالقوه شرایط مصرف فسفر زیاد، تغییرات

با استفاده از  همزیستی دهیسیگنال و متابولیکی

های مولکولی مورد مطالعه قرار گرفته است رویکرد

(Breuillin et al., 2010; Balzergue et al., 

که در شرایط وجود میزان  آنها نشان دادند .(2013&2011

های اطلسی، کلنی شده با قارچ گل هایفسفر زیاد، ریشه

 همزیستی با مرتبط هایژن از مشابه ایمیکوریز، مجموعه

برنج و یونجه میکوریزی دیده شد  هایآنچه در ریشه ندمان

 رایب سیستماتیك طور به شوند. در واقع، فسفربیان می

 کلونیزاسیون میکوریزی در و همزیستی ژن بیان سرکوب

 انفسفر زیاد بی کلنی شده، هایریشه در. کندمی عمل ریشه

 مهار که حالی در کند،می مهار سرعت به را همزیست ژن

 هم روی. شد دنبال هفته یك از بیش تاخیر با یزاسیونکلون

 هارم سطح فسفر زیاد با که دهدمی نشان نتایج این رفته،

 کدکننده هایژن ویژهبه ضروری، همزیستی هایژن

 هایناقل و استریگولاکتون و کاروتنوئید بیوسنتز هایآنزیم

 ینا در اینجا نقش. کنندمی عمل فسفر در گیاه میکوریزی،

 تر موردبیش بالا فسفر شرایط تحت همزیستی مهار در اثرات

ا ر رویکردی گیرد. نتایج مطالعات انجام شدهمی قرار بحث

 متحرک گنالیس كی فسفرکه در آن سطح دهد نشان می

 یولوژیزیتا ف کندیحرکت م شهیکه به سمت ر کندیم دیتول

را  همیزان کلونیزاسیون ریش ن،یدهد و بنابرا رییرا تغ شهیر

در ساده ترین استدلال برای این مشاهدات کند.  میتنظ

به عنوان  فسفر یتوسط سطوح بالا قارچ مهار توان گفتمی

 یراب اهیگ یدر انرژ ییصرفه جو سازوکار مبتنی بر كی

ولی باید این . باشدمی  محدود کردن انتقال کربن به قارچ

 کاهشراه هم اشاره نمود که همیشه افزایش فسفر منجر به 

 Souza Buzo et) شودیا توقف کلونیزاسیون ریشه نمی

al., 2023 در این خصوص گزارش شده است که علیرغم .)

فته شده ریشه صورت گر کافی بالا بودن فسفر، کلونیزاسیون

است، با این حال، مهار مسیر جذب فسفر میکوریزی به 

ناقل فسفر دخیل، به شدت کاهش  هایبیان ژن دلیل کاهش

 ,.Drissner et al., 2007; Nagy et alیافته است )

به  رفسف همزیستی انتقال (. این نشان میدهد تنظیم2009

. شودمی کنترل میزبان گیاه توسط مقدار قابل توجهی

دهد افزایش فسفر ی وجود دارد که نشان میگزارشات دیگر

های رشد هیف و اسپور زنی جوانه بر کمی خاک تأثیر

خارجی قارچ دارد ولی کلونیزاسیون ریشه گیاه را به شدت 

دهد انتقال فسفر عمدتا توسط دهد که نشان میکاهش می

(. از Tawaraya et al., 1996شود )گیاه میزبان کنترل می

نشان  (،Balzergue et al., 2011م شده )طرفی، نتایج اعلا

دهد که افزایش فسفر سبب کاهش شدید یا توقف ترشح می

شود. با توجه به ابنکه استریگولاکتون توسط گیاه می

 و ارچق رشد هستند که هاییفیتوهورمون ها،استریگولاکتون

ند، لذا نمایو ایجاد می تحریك را همزیستیپیش متابولیسم

میکوریز آربسکولار را  و توسعه تنظیم در کلیدی نقش

بعهده دارند. در این مطالعه افزایش فسفر در بالاترین سطح 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Breuillin+F&cauthor_id=21143680
https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Breuillin+F&cauthor_id=21143680
https://www.nature.com/articles/s41598-023-30128-7#auth-Fernando-Souza_Buzo-Aff1
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جلوگیری نمود  ۴7از تشکیل هیفوپودیا میکرومولار( 75۰)

که منجر به عدم کلونیزاسیون ریشه گردید. با افزایش دستی 

استریگولاکتون در تیمار افزایش فسفر، رشد قارچی و 

 ,.Balzergue et al) شه صورت نگرفتکلنیزاسیون ری

 متنظی در را هااستریگولاکتون سهم مشاهدات (. این2011

 اما ند،کنمی رد فسفات توسط های میکوریزاقارچ همزیستی

نیستند و عوامل  دخیل عامل تنها آنها که دهد می نشان

دیگری که بعضا ناشناخته هستند در این رویداد شرکت 

دهد که تحت غلظت زیاد یگر نشان میارائه نتایج د .دارند

 ژهویبه ضروری، همزیستی هایفسفر خاک بسیاری از ژن

خیل د فسفات هایناقل و استریگولاکتون کدکننده هایژن

(. به Breuillin et al., 2010شوند )مهار می همزیستی در

منظور درک بیشتر از چگونگی تاثیر منفی غلظت زیاد فسفر 

ر های میکوریز آربسکولاهای گیاه همزیست با قارچبر پاسخ

مطالعات ملکولی زیادی صورت گرفته شده است. نتایج 

میکوریز  همزیستی مهار مطالعات ملکولی سازوکار

ان نش را گیاهان زیاد در تحت شرایط فسفر  آربسکولار

 یك ،PSR و SPX فسفر، دهیسیگنال جزء دهد که دومی

 در همزیستی هماهنگی برای را ۴8ماژول سنجش فسفر

 ,.Liao et al) دهندمی تشکیل فسفر مختلف شرایط

 هایسلول در توانمی را PSR پروتئین ( چندین2022

 برای ضروری هایژن بیان تا کرد فعال آربسکول حاوی

بیان  .دکن تقویت یکوریز آربسکولار راهای مقارچ همزیستی

 عمل اصلی کننده مهار عنوان به  SPX هایینئژن پروت

 خپاس در آن فیزیکی به اتصال طریق از را PSR و کندمی

-SPX دو جزء بنابراین،. کندمی فسفر مهار بالای سطوح به

PSR همزیستی فسفر و سیگنال دهی ادغام دهنده نشان 

 در مقابل، تحت شرایط .است سکولارهای میکوریز آربقارچ

کمبود فسفر در گیاه میزبان، رویکردهای متفاوتی جهت 

                                                           
                                                           

یز در نقطه ورود به داخل های خارجی قارچ میکورهیف47 

 ارچق سلولی هایی ناشی از چسبیدن دیوارهریشه گیاه میزبان برآمدگی

کنند که به آن ایجاد می اپیدرمی ریشه گیاه میزبان سلول دیواره به

(Hyphopodiumگفته می ) شود و مشابهAppressorium  

 باشند.  می

 گیرد. گیاهان جهتبهبود تغذیه فسفری گیاه صورت می

مقابله با کمبود فسفر، سازوکارهای متعددی نظیرافزایش 

نسبت ریشه به اندام هوایی، تغییر معماری و ساختار ریشه، 

مویی، افزایش شدت جذب  هایافزایش انبوهی ریشه

های میکوریز، فسفر، برقراری رابطه همزیستی با قارچ

افزایش حلالیت ترکیبات فسفری خاک از طریق ترشح 

یز برند. گیاهان نهای آلی و آنزیمی، را بکار میبیشتر اسید

از طریق تغییر فرایندهای متابولیکی نظیر باز محلول نمودن 

سفولیپیدها یدها و یا تعویض ففسفر از ترکیباتی نظیر نکلئوت

 توسط سولفو یا گالاکتولیپیدها به تنظیم سطح بهینه فسفر و

کنند. رویکردهای تنظیم ملکولی که هموستازی آن اقدام می

ود وجدهد که کمتر مورد مطالعه قرار گرفته است، نشان می

 رهیدر ش  microRNA399 (miR399) یهاگونه

 میبالقوه را با تنظ یدهلگناینقش س اهیآبکش گ هایآوند

خانواده  یاعضادر واقع،  .به عهده دارددور  هژن از را انیب

miR399فقر  كیستمیس یدهگنالیدر س یدیکل گرانی، باز

عنوان به باشند که( میPant et al., 2008فسفر )

سفر فتوسط همزیستی  میدر تنظ دهندهگنالیس یهامولکول

 یبرخ انیب مشاهدات، افزایش . در تائید ایناندشده شنهادیپ

 اهانیگ یهادر برگ miR399خانواده  یاز اعضا

 ,.Branscheid et al) استمشاهده شده  یزیکوریم

2008; Gu et al., 2014.) شودمی لذا چنین نتیجه گیری 

بالا نگه داشتن  یبرا miR399 ژن انیب شیکه افزا

 یوستهپ کلونیزاسیوناست تا امکان  زملا فقر فسفر یهاپاسخ

  .وجود داشته باشد
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 نتیجه گیری
 مهم و ضروری های میکوریز از اجزاءقارچ

 ها با برقراری روابط گوناگونهستند. این قارچ هااکوسیستم

 ریو بهره و زیستی تنوع به با گیاهان و جامعه میکروبی

تشدید تثبیت  با آنها همچنین کنند. می کمك هااکوسیستم

فزایش ضمن ا میزبان، گیاه توسط فراتمس کربن اکسید دی

 دکنن شرکت کربن جهانی چرخه کربن آلی خاک قادرند در

و به نوعی در کنترل افزایش دمای جهانی کره زمین 

با بکارگیری  گذشته، یهادر طول سالمشارکت کنند. 

آن  یهاكیاستفاده از تکن ه وافتیبهبود  یهایآورفنزیست

یار بس ییربنایز اطلاعات در مطالعات میکوریزی نتایج و

 یهافیتوسط ه فرفسو انتقال جذب خوبی در خصوص 

های میکوریز بدست آمده است. طی داخلی قارچو  یخارج

های خاص های گیاهی و ناقلاین مطالعات تعدادی از ناقل

میکوریزی که در جذب و انتقال فسفر دخالت دارند 

 یستیانتقال همز ینه تنها براها اند. این ناقلشناسایی شده

باشند. می ازیمورد ن زین یستیحفظ همز یفسفر بلکه برا

ها سازوکارجذب و انتقال فسفر و چگونگی تعامل این ناقل

میکوریز و گیاه میزبان بسیار پیچیده است. این  در قارچ

تعدد شود که عوامل مپیچیدگی به خصوص زمانی بیشتر می

شوند. بهمین می دیگری همزمان در این سازو کارها وارد

دلیل است که بعضی از نتایج گزارش شده در تضاد با 

یکدیگر هستند و یا گاها در بحث نتایج بدست آمده از 

شود. هرچند درک ما ها و مفروضات استفاده میزنیگمانه

از چگونگی جذب فسفر و انتقال آن تا حدودی افزایش 

 ذب ویافته است ولی کماکان بسیاری از ساز و کارهای ج

و  میمستق یرهایمس نیتعامل بانتقال فسفر، چگونگی 

های احتمالی دخیل جذب فسفر و همچنین ناقل یزیکوریم

اند. دیگر در جذب و انتقال فسفر هنوز ناشناخته باقی مانده

دانیم که اساس همزیستی بین گیاه و اکنون ما به خوبی می

یست قارچ میکوریزا تبادل مواد غدایی بین این دو همز

توسط کدام سیستم هوشمند گیاه،  C/Pاست. اما نسبت 

؟ آیا شودقارچ و یا مشترکا )با برتری کدامیك( کنترل می

جذب فسفر توسط  قارچ و انتقال آن به گیاه میتواند همراه 

با جذب لوکس باشد؟ در اینصورت هزینه تحمیلی به گیاه 

شود؟ ناشی از انتقال کربن بیشتر به گیاه چگونه توجیه می

در واحد یا قلب همزیستی چگونه تبادل مواد غذایی دقیقا 

گیرد. به دلیل عدم درک کامل از چگونگی صورت می

ر های دخیل، سه مسیواگذاری فسفر به گیاه میزبان و آنزیم

های احتمالی دخیل، همچنانکه قبلا به فرضی همراه با ناقل

آنها اشاره گردید، پیشنهاد شده است. در واقع، 

های این همزیستی کار درک این ساز و کارها را یچیدگیپ

مشکل نموده است. بدون شك انجام مطالعات بیشتر 

تواند فیزیولوژیك، بیوشیمیایی و به ویژه زیست ملکولی می

بسیاری از زوایای پنهان این سازوکارها را روشن نماید. 

تواند درک کامل ما از همه ابعاد مختلف این همزیستی می

به افزایش بهینه کاربرد قارچهای میکوریز آربسکولار  منجر

پایدار شود. یکشاورز یهاستمیتوسعه سجهت 
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