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Background and Objectives: Drought stress is one of the most critical challenges in agriculture, 

especially in arid and semi-arid regions. In light of ongoing climate change and prolonged 

drought periods, this issue has posed a serious threat to food security, particularly in countries 

located in Western Asia. Drought stress severely affects many physiological, enzymatic, 

biochemical, and nutritional processes in plants. Among the most important physiological 

and biochemical effects of drought stress are disturbances in photosynthesis and the 

photosynthetic electron transport chain, intercellular CO₂ concentration, photosynthetic rate, 

stomatal conductance, transpiration rate, excessive production of reactive oxygen species 

(ROS), disruptions in plant water potential, and alterations in the regulation and synthesis of 

enzymatic, non-enzymatic, and hormonal osmolytes. To cope with the damage caused by 

drought stress, plants—alongside appropriate morphological adjustments activate a set of 

protective mechanisms (such as increased synthesis of antioxidant metabolites) and 

regulatory mechanisms (such as enhancing osmotic regulators) in conjunction with molecular 

responses. In fact, upon perceiving stress signals through the roots, the plant increases the 

expression of regulatory protein genes such as calcium-dependent protein kinases and 

mitogen-activated protein kinases, as well as the expression of genes involved in the synthesis 

of osmolytes including proline, glycine betaine, LEA proteins, and soluble sugars. These 

responses not only mitigate oxidative stress but also help improve plant water relations. The 

defensive mechanisms of plants in symbiosis with arbuscular mycorrhizal fungi are activated 

synergistically to counteract drought stress. 

 Review Methods: Numerous studies have highlighted the pivotal role of soil organisms, 

particularly arbuscular mycorrhizal fungi, in alleviating the detrimental effects of drought 

stress and mediating the shared defense mechanisms between plants and fungi. These 

investigations encompass a wide range of plant responses under drought conditions, both in 

the presence and absence of mycorrhizal associations, and are derived from peer-reviewed 

journals and reputable scientific databases. This analytical review synthesizes the findings 

of researchers in the field, drawing on up-to-date studies on drought stress physiology, 

antioxidant metabolism, osmolyte accumulation, and molecular responses, accessed 

through major international databases including Web of Science and Scopus. Furthermore, 

Google Scholar provided a freely accessible platform for identifying recent publications, 

while specialized resources such as ScienceDirect, SpringerLink and Taylor & Francis 

offered valuable journal articles, book chapters, and authoritative reference works in the 

fields of mycorrhizal symbiosis and soil ecology. 
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Results: Under drought stress, plant water relations are disrupted due to a reduction in the 

moisture potential gradient between the soil solution and plant tissues. Stomatal closure, 

aimed at reducing water loss, is one of the plant’s earliest responses to drought conditions. 

This stress not only impairs photosynthetic processes but also leads to excessive production 

and accumulation of reactive oxygen species (ROS), resulting in oxidative damage at the 

cellular level. To cope with the damaging effects of drought stress, plants along with 

appropriate morphological adjustments activate a series of protective mechanisms (such as 

enhanced synthesis of antioxidant metabolites), regulatory mechanisms (such as increased 

osmotic adjustment), and molecular responses. Numerous studies have shown that 

mycorrhizal fungi can participate in these protective and regulatory mechanisms, thereby 

enhancing the host plant’s adaptive capacity through various pathways. Mycorrhizal 

colonization supports the plant by promoting the synthesis and accumulation of osmotic 

regulators and antioxidant compounds, thus providing effective protection under drought 

conditions. A reduction in osmotic metabolites is considered a drought avoidance 

mechanism, whereas increased accumulation of osmotic regulators and antioxidant 

compounds represents a drought tolerance strategy. In the interaction between mycorrhizal 

fungi and aquaporins in reducing drought stress in the host plant, several mechanisms are 

involved. Among these mechanisms is the upregulation or stabilization of key aquaporin 

genes such as PIP1;6, PIP2;1, and PIP2;5. Gene expression regulation—particularly when 

mediated by mycorrhizal fungi—constitutes one of the earliest and most important 

mechanisms enabling drought tolerance. The interaction between aquaporins and stomata 

under drought conditions is coordinated by mycorrhizal fungi in a manner that ensures 

optimal water relations depending on the intensity of the drought and the plant’s sensitivity 

to it. Upon sensing drought stress through their root system, plants transmit signals to 

various organs to adjust cellular processes accordingly. One such response is the synthesis 

of osmolytes such as proline, glycine betaine, and LEA proteins, which contribute to 

physiological, biochemical, and molecular adjustments that improve osmotic potential, 

enhance water relations, maintain cellular homeostasis, and ultimately increase drought 

tolerance—particularly in the presence of mycorrhizal fungi. Additionally, mycorrhizal 

plants exhibit enhanced synthesis of enzymatic antioxidants such as superoxide dismutase 

(SOD) and catalase (CAT), as well as antioxidant-related phytohormones including 

gibberellic acids, abscisic acid (ABA), indole-3-acetic acid (IAA), and jasmonic acid (JA). 

These compounds, each with distinct and sometimes contrasting physiological roles, act in 

a coordinated and synergistic manner to substantially mitigate the detrimental effects of 

drought stress on plant growth, nutrition, and physiological performance. 

Conclusion: Plants employ complex antioxidant defense systems to mitigate the damaging 

effects of drought stress, relying on both enzymatic and non-enzymatic metabolites. 

Arbuscular mycorrhizal fungi substantially strengthen these defenses by enhancing ROS 

scavenging, stabilizing photosynthetic and redox processes, and improving osmotic 

adjustment, nutrient uptake, and the expression of drought-responsive genes. This symbiosis 

effectively contributes to ROS homeostasis and reduces oxidative damage, thereby 

improving plant resilience under water-limited conditions. Despite recent advances in 

molecular biology that have clarified elements of ROS signaling, antioxidant pathways, and 

hormonal crosstalk, many aspects of plant–mycorrhiza interactions under drought remain 

unresolved. Continued research using modern biotechnological approaches is essential for 

uncovering these mechanisms and developing more drought-tolerant crops that can support 

future global food security. 
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 زیستی فرآیندهای واکاوی: خشکی تنش به میکوریز قارچ –گیاه هایپاسخ

 دفاعی سازوکارهای و

 *1قمشه نادیان الهحبیب

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

 25/09/1404دریافت:  05/12/1404پذیرش: 

 چکیده
 صدمات جمله از فراوان هایآسیب سبب که است خشکنیمه و خشک مناطق در کشاورزی هایچالش ترینمهم از یکی خشکی تنش

 مختل اکسیژن عالف هایگونه انباشت سبب به عمدتا گیاه زیستی فرایندهای از بسیاری خشکی، تنش تحت. شودمی گیاهان در اکسیداتیو

 همستازی و ردوکس توازن اکسیداتیو، تنش با مقابله ضمن تا سازدمی قادر را گیاهان اکسیدانی،آنتی دفاع متنوع سازوکارهای. شودمی

 کاتالاز و تازدیسمو سوپراکسید مانند کلیدی اکسیدانآنتی هایآنزیم. کنند حفظ حدودی تا تنش شرایط در را اکسیژن فعال هایگونه

 دفع و هارم طریق از بیشتر آنزیمی غیر هایاکسیدانآنتی آنکه حال دارند، اکسیژن فعال هایگونه کردن خنثی در مهمی بسیار نقش

 وریزمیک هایقارچ با همزیستی در گیاهان دفاعی سازوکارهای. کنندمی شرکت اکسیداتیو تنش کاهش در اکسیژن فعال هایگونه

 از خود دانیاکسیآنتی هایفعالیت بر علاوه میکوریز هایقارچ. شودمی مشاهده افزاییهم صورت به خشکی تنش با مقابله در آربسکولار

 هایآسیب گیاه هتغذی بهبود نیز و خشکی به دهندهپاسخ کلیدی هایژن بیان اسمزی، تنظیمات با قادرند ها،متابولیت از وسیعی طیف طریق

 هندسیم و مولکولی شناسیزیست از استفاده با اخیر هایپیشرفت چند هر. دهند کاهش را خود میزبان گیاه در خشکی تنش از ناشی

 و آنزیمی غیر و آنزیمی هایاکسیدانآنتی هایسیستم و اکسیژن فعال هایگونه دهیسیگنال چگونگی است توانسته حدودی تا ژنتیک

 مانده اقیب ناشناخته سازوکارها این از بسیاری هنوز ولی کنند، روشن را خشکی تنش به پاسخ در هورمونی پیچیده هایبرهمکنش نیز

 یوشیمیاییب و فیزیولوژیک هایپاسخ اصلی هایکنندهتنظیم پنهان و ناشناخته زوایای بر تمرکز با آینده هایپژوهش شک بدون. است

 .کنند کمک خشکی به مقاوم و پایدار کشاورزی توسعه به توانندمی خشکی تنش برابر در گیاه

 .کسیژنا فعال هایگونه میکوریز، هایقارچ خشکی، تنش آنزیمی، غیر و آنزیمی هایاکسیدان آنتی آکواپورین، های کلیدی:هژوا
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 مقدمه
های تنش ترینمهمبه عنوان یكي از  تنش خشكي

 تولیدات کشاورزی عوامل عمده و محدود کنندهغیر زنده از 

است. این موضوع با توجه  خشکنیمهدر مناطق خشک و 

 های طولاني وساليبه بروز تغییرات آب و هوایي و خشک

واقع در ممتد امنیت غذایي را به خصوص در کشورهای 

با خطر جدی مواجه ساخته است. غرب آسیا از جمله ایران 

خشک و  ،مناطق خشک که شامل مناطق فراخشک

بدون احتساب قطب جنوب و ) شوندمي خشکنیمه

 کره زمین هایخشكي سطح از درصد 40، بیش از (گرینلند

این مناطق در  (.United Nation, 2024دهند )مي تشكیل را

هایي از آمریكای لاتین و استرالیا بخشآفریقا، آسیا و 

این میلیارد نفر از جمعیت جهان در  ۸/۲حدود  .اندگسترده

. و این رقم در حال افزایش است کنندزندگي ميمناطق 

محیطي ایران های پوشش زیستمطالعات اقلیمي و نقشه

 در ایران مساحت از درصد ۸0بیش از دهند که نشان مي

دارد. در واقع فقط بخش  قرار خشکنیمه و خشک مناطق

های جنگلي و عرصهدرصد( از ایران در  ۷کوچكي )حدود 

  .(1OECD ,2025) واقع شده استپرآب 

های فرایندبسیاری از تنش خشكي به 

آسیب  ای گیاهو تغذیه، بیوشیمیایي فیزیولوژیک، آنزیمي

فیزیولوژیک و  اثرات ترینمهماز رساند. جدی مي

 در توان به اختلالخشكي بر گیاه مي بیوشیمیایي تنش

 2CO لظتغ فتوسنتزی، الكترون انتقال زنجیره و فتوسنتز

 سرعت ای،روزنه هدایت فتوسنتز، سرعت سلولي، بین

 های فعال اکسیژن، اختلال درتولید بیش از حد گونه تعرق،

های پتانسیل آبي گیاه، تغییر در تنظیمات و سنتز اسمولیت

 ,.Li et al) آنزیمي، غیرآنزیمي و هورموني گیاه اشاره نمود

2017; Li et al., 2022, Sood, 2025) .های آسیباز  يبخش

تنش خشكي مربوط است به  در شرایطگیاه به  وارده

های فعال و گونه ۲فعال اکسیژن هایافزایش تولید گونه

زنده ارها نقش بسیار اگر چه تولید این گونهاست.  3نیتروژن

                                                
1 The Organisation for Economic Co-operation and 

Development (OECD) 
2 Reactive oxygen spices (ROS)  

عدم توازن بین تولید و های مهم گیاه دارند ولي در فرایند

نجر مچنانكه خواهیم دید هم فعالهای از بین رفتن این گونه

 ;Maurya, 2020) شودهای زیستي فراوان ميبه آسیب

Khatri and Rathore, 2022)آورزیان ات. جهت کاهش اثر 

 از جمله مدیریت دیریتيراهكارهای متنش خشكي بر گیاه 

کودهای نیتروژني، مدیریت مصرف آب  ویژهبهمصرف کود 

نهاد پیشهای گیاهي مقاوم به تنش خشكي استفاده از رقمو 

های خاک، نوع شده است. این راهكارها بسته به ویژگي

. استفاده از برقراری اندمتفاوتگیاه و مراحل رشد آن 

های میكوریز آربسكولار و بهبود همزیستي گیاه با قارچ

های روابط آبي آن از جمله راهكارهایي است که طي دهه

تنش خشكي بر گیاهان  تأثیراخیر توصیه شده است. 

های میكوریز آربسكولار تا کنون در همزیست با قارچ

ال از سست. مطالعات زیادی مورد بررسي قرار گرفته شده ا

و  Safir و پس از آن Hyman و Mosse ، زماني که19۷1

( برای نخستین بار نشان دادند که 19۷1همكاران )

تنش خشكي در  هایپیامدتواند همزیستي میكوریزی مي

های متعددی در این کاهش دهد، تاکنون یافتهرا گیاه پیاز 

بت مث تأثیراگر چه تمام این نتایج . است شدهارائهزمینه 

بر کاهش تنش خشكي در گیاه را تائید  میكوریز هایقارچ

 Pons and muller, 2022; Orine et al., 2022کنند )نمي

Auge et al., 1995; Matur and Yas, 1995; ) ولي در

مثبت این همزیستي  اتبسیاری از کارهای انجام شده اثر

 Huang etسیب ) ني نظیردر گیاهاکاهش تنش خشكي در 

al., 2020( انگور ،)Ye et al., 2022 ،)( لیموHaghighat 

Nia et al., 2013) ،( سورگومNadian, 2011 ،) بلوبری

(Gui et al., 2021( ذرت .)Alizadeh and Nadian, 

-Al(، گندم دروم )Chareesri et al., 2020(، برنج )2010

Karaki, 1998( سویا ،)Grumberg et al., 2015 گوجه ،)

(، تره Al-Amiri, 2021(، لوبیا )Tahiri et al., 2022)فرنگي 

(Jokar et al., 2015 ) گزارش شده استبه خوبي و غیره .

های دهد که قارچنتایج مطالعات انجام شده نشان مي

3 Reactive nitrogen spices (RNS) 

https://www.dfat.gov.au/trade/organisations/oecd
https://www.dfat.gov.au/trade/organisations/oecd
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های مختلف نظیر میكوریز در طي دوره تنش خشكي از راه

نتز سافزایش جذب آب و عناصر غذایي به خصوص فسفر، 

لي ها، پرولین و پهای اسمزی نظیر قندتجمع تنظیم کنندهو 

گلوتاتیون نظیر  اکسیدانآنتيهای ها، افزایش متابولیتامین

نظیر ن اکسیداآنتيهای ، افزایش فعالیت آنزیمهاو فلاونوئید

و نیز بهبود تبادلات گازی نظیر  سوپر اکسید دیسموتاز

ای و تعرق باعث کاهش اثرات فتوسنتز، هدایت روزنه

 ,.Ding et al) شوندمخرب تنش خشكي بر گیاه میزبان مي

2016; Ye et al., 2022). وابستگي ،تنش خشكي در شرایط 

 Jokarیابد )افزایش مي معمولاًهای میكوریز قارچ گیاه به

et al., 2013) تواند به کارایي بیشتر قارچو این مي ،

 ,Nadian)فسفر بیشتر در جذب چنانكه خواهیم دید، هم

 .و کاهش تنش خشكي منجر شود (2025

خشكي، روابط آبي گیاه به علت  در شرایط تنش

یاه گمحلول خاک و  ینکاهش اختلاف پتانسیل رطوبتي ب

ها به منظور کاهش بسته شدن روزنه .شوددچار آسیب مي

آب از اولین اقدامات گیاه در مقابله با تنش دادن از دست 

اکسید جذب دیخشكي است. این اقدام منجر به کاهش 

کاهش  در نتیجهها و شدن روزنه کربن به سبب بسته

 این کاهش در فتوسنتز باعثهای فتوسنتزی است. فرایند

شده و به  هاجذب الكترونناتواني گیاه در استفاده و 

ها سبب احیای اکسیژن و تولید ترتیب نشت الكتروناین

شود. ميو نیتروژن های فعال اکسیژن گونهبیش از حد 

های ناشي از تنش خشكي برای مقابله با آسیب انگیاه

 ای دیگر ازعلاوه بر تغییرات مرفولوژیک مناسب مجموعه

د های ضمتابولیت)افزایش سنتز  حفاظتي سازوکارهای

های (، سازوکارهای تنظیمي )افزایش تنظیم کنندهاکساینده

اسمزی( در برهمكنش با سازوکارهای ملكولي را بكار 

از  های تنشگیاه پس از دریافت سیگنالدر واقع،  د.نبرمي

ظیمي های تنهای پروتئینطریق ریشه با بیان افزایشي ژن

 و پروتئین 1کلسیم به وابسته کینازهای پروتئین نظیر

خیل های دکینازهای فعال شده توسط میتوژن و نیز بیان ژن

ها نظیر پرولین، گلیسین بتائین، در سنتز اسمولیت

                                                
1 Calcium-dependent protein kinase 
2 Late embryogenesis abundant 

نه تنها قادر است  ،های محلولو قند ۲ALEهای پروتئین

دهد بلكه قادر است  های اکسیداتیو وارده را کاهشتنش

 ,Ashraf and Foolad)را بهبود بخشد  خودروابط آبي 

2007; Nawaz and Wang, 2020.) از  ینتایج بسیار

 های میكوریز قادرند دردهد که قارچمطالعات نشان مي

حفاظتي و تنظیمي گیاه در مقابله با تنش  کارهای سازو

های د و توانایي گیاه میزبان خود را به راهنکنخشكي شرکت 

اگر چه دهد. چنان که خواهیم دید افزایش گوناگون هم

های میكوریز در کاهش اثرات تنش نقش مثبت قارچ

میزبان به خوبي نشان داده شده است  انخشكي در گیاه

ولي اینكه این نقش بیشتر از کدام طریق مرفولوژیک، 

فیزیولوژیک، ملكولي و یا ترکیبي از آنها باشد به خوبي 

سازوکارها در مقابله  به سبب پیچیدگيشناخته نشده است. 

و متغیر بودن عوامل دخیل نظیر نوع گیاه، با تنش خشكي 

 شدت تنش خشكي، زمان اعمال تنش )مراحل رشدی گیاه(

چگونگي فعال شدن از طرف دیگر از یک طرف و 

ي های محیطسیگنال در سازوکارهای دفاعي و تنظیمي گیاه

نیاز ، های گیاهندامدهي در او مسیرهای مختلف سیگنال

است تا مطالعات بیشتری برای درک بهتر این سازو کارها 

 انه ازموشكاف بررسي یکتحلیلي  یصورت گیرد. این مقاله

 پاسخ گیاه در مواجه با تنش خشكي بدست آمده از دانش

سازوکارهای مختلفي که گیاه، با  ،. در این بررسياست

حضور و بدون حضور قارچ میكوریز آربسكولار، در مواجه 

های د و مبتني است بر پاسخنبربا تنش خشكي بكار مي

مرفولوژیک، فیزیولوژیک و ملكولي که به عنوان 

شوند ارائه و مورد سازوکارهای دفاعي گیاه نیز شناخته مي

 د.نگیربحث قرار مي

 

 تنش خشکیبا مقابله گیاهان 
بر اساس یک تعریف پذیرفته شده، گیاهان در 

شوند: تقسیم مي به دو دسته عمدتاًمواجه با تنش خشكي 

و گیاهان متحمل به  3از خشكي کنندهاجتنابگیاهان 

گیاهِ تحت تنش با ایجاد  "اجتناب از خشكي"در . 4خشكي

3 Drought avoidance  
4 Drought resistance  
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واند با تمورفولوژیک، ميهای تغییراتي مانند اصلاح ویژگي

افزایش جذب آب یا به حداقل رساندن تلفات آن، میزان 

تغییرات  .های خود را حفظ کندآب موجود در اندام

رشدی ریشه نظیر  هایمؤلفهمرفولوژیک شامل توسعه 

افزایش انشعاب بندی ریشه )انبوهي ریشه(، قطر ریشه و 

های مویي جهت جذب بیشتر آب افزایش تراکم ریشه

)کاهش نسبت برگ به ریشه( و نیز افزایش ضخامت 

ها جهت کاهش تبخیر از کوتیكول غیرقابل نفوذ برگ

. علاوه براین، گیاه جهت اجتناب استهای هوایي گیاه اندام

خشكي با انجام اقدامات دیگری نظیر کاهش پتانسیل آب  از

 هبودبهای خود، بهبود تغذیه، برگ، بسته نگاه داشتن روزنه

Iکارایي فتوسنتزی )سیستم نوری  I و نیز بهبود هدایت )

تحمل به "کند. در هیدرولیكي خود با خشكي مقابله مي

گیاه با انجام فرایندهای مختلف فیزیولوژیک،  "خشكي

 Parent et) کندیمیایي و ملكولي با خشكي مقابله ميبیوش

al., 2009; Candar-Cakir et al., 2016; Xie et al., 2018; 

Haung et al., 2020)  به خصوص زماني که گیاه  اقداماین

های میكوریز آربسكولار همزیست است به میزان با قارچ

یابد. در واقع، کلونیزاسیون افزایش مي توجهيقابل

هم از طریق اجتناب از خشكي و هم از طریق  یمیكوریز

تحمل به خشكي گیاه میزبان خود را در شرایط تنش 

 ,Ruiz-Sanchez et al., 2010) کندخشكي محافظت مي

در اجتناب از خشكي، میزان این اجتناب با حضور  (.2011

ای رشدی و تغذیه هایمؤلفهقارچ میكوریزا به میزان بهبود 

 ، چنانچه میزان رشد وحال گیاه میزبان بستگي دارد. با این

در نظر گرفته نشود،  یای گیاه میكوریزوضعیت تغذیه

ب را به جذ یتوان کاهش تنش خشكي در گیاه میكوریزمي

به بیان دیگر، وجود شبكه  بیشتر آب مرتبط دانست.

های میكوریز در قارچ 1های خارجيهیفای از گسترده

موده عمل ن ای گیاه میزبانخاک به عنوان ادامه سیستم ریشه

و قادر است آب و مواد غذایي را از مناطق دور از دسترس 

اسیون کلونیز، در تحمل به خشكيریشه به گیاه انتقال دهد. 

های اسمزی با ساخت و تجمع بیشتر تنظیم کننده یمیكوریز

                                                
1 Extraradical hyphae 
2  Drought escape 

نش گیاه را در شرایط تقادر است  اکسیدانآنتيهای و ترکیب

توان گفت (. ميLaxa et al., 2019کند )خشكي محافظت 

های اسمزی به عنوان یک سازوکار که کاهش در متابولیت

های اجتناب از خشكي و افزایش و تجمع تنظیم کننده

عنوان  به (ضد اکسایندهاکسیدان )آنتياسمزی و ترکیبات 

 در خصوصشود. یک سازوکار مقاومت به خشكي تلقي می

 رطوبه در ادامهتنش خشكي  میكوریزی بهتحمل گیاهان 

در ارتباط با مبسوط بحث و توضیح داده خواهد شد. 

اده علاوه بر استف ،سازوکارهای مقابله گیاه با تنش خشكي

که در بالا به  "تحمل به خشكي"و  "اجتناب از خشكي"از 

 :شودمي آنها اشاره گردید، دو اصطلاح دیگر نیز بكار برده

  "3بازیابي از خشكي"و دیگری  "۲فرار از خشكي"یكي 

(Lou, 2010; Shavrukov et al., 2017; Volaire, 2018 .)

گیاه بتواند چرخه  چنانچهدر شرایط وجود تنش خشكي، 

زندگي خود را قبل از مواجه با شرایط خشكسالي شدید 

کامل کند به نوعي توانسته است از تنش خشكي فرار کند. 

 یزودهنگام برا يو گلده عیشامل رشد سر یاستراتژ نیا

. آب است دیمثل قبل از محدود شدن شد دیاز تول نانیاطم

 لیبا تكم کنند،ياستفاده م سازوکار نیکه از ا ياهانیاساساً، گ

از  ،يمثل خود قبل از شروع دوره خشك دیمرحله تول

در تعریف بازیابي از  .کننديم "فرار" آناثرات  پیامدهای

در  اهیگ یيبه توانا ياز خشك يابیبازتوان گفت خشكي، مي

ات و تحمل صدم دیشد يدوره خشكسال کیپس از  يابیباز

ا تطي آن آثار تنش خشكي پس از بازیابي اشاره دارد که 

 رود.از بین ميحدودی 

 

 جریان آب در ریشه
یكي از مسیرهای جریان آب در امتداد شعاعي 

ب از ( مسیر آچوبي آوند و ریشه اپیدرم بینریشه )فاصله 

طریق منافذ موجود در دیواره سلولي است. به این مسیر 

 توسط تعرق شود کهگفته مي 4حرکت آب، مسیر آپوپلاستي

افذ گیرد. به منصورت مي هیدرواستاتیک شیب و بر پایه

 رماپیدای را از در دیواره سلولي که مسیر پیوستهموجود 

3  Drought recovery 
4  Apoplastic 
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کند فضای آزاد دونان نیز های چوبي ایجاد ميآوند تا ریشه

حرکت آب در ریشه از (. Marschner, 2012شود )گفته مي

یرد که گیاه گشتر زماني صورت ميطریق مسیر آپوپلاستي بی

مسیر دیگر حرکت تحت تنش خشكي خاک قرار ندارد. 

 سلول است کهبهآب در امتداد شعاعي ریشه، انتقال سلول

شود و به آن مسیر از طریق پلاسمودسماتا انجام مي

شود. این مسیر بر اساس اختلاف گفته مي 1سیمپلاستي

نظیم آوند چوبي ت پتانسیل اسمزی بین محلول خاک و شیره

. (Steudle and Peterson, 1998; Steudle, 2000) گرددمي

زماني که گیاه تحت تنش خشكي قرار دارد مسیر سلول به 

از  تأثرمکند و این مسیر نیز سلول اهمیت بیشتری پیدا مي

 Maurelگیرد )ها قرار مي۲آکواپورینتعداد و فراواني منافذ 

et al., 2008 های غشایي و یا پروتئین هاآکواپورین(. به

شود که عبور آب و یا سایر پروتئیني گفته مي هایکانال

 کنند.های سلولي تسهیل ميهای کوچک را از غشاملكول

های اندوپلاسمایي، این منافذ در غشا پلاسمایي، شبكه

ها و نیز در غشاهای واکوئلي )تونوپلاست( سلول پلاستید

ها شامل این پروتئین یر خانوادهحضور دارند. دو ز

نقش  4و غشای واکوئلي 3پلاسمایيهای غشای آکواپورین

 هبمهمي را در تورژنسانس سلولي در شرایط تنش خشكي 

اسید  دهيدر سیگنالنه تنها ها آکوآپوریندارند.  عهده

ر دبلكه  های فعال اکسیژن نقش دارندو گونه آبسیزیک

به خصوص در  هابرگ و هاریشه در همستازی آب و املاح

قش نیز نهای میكوریز شرایط تنش خشكي با حضور قارچ

-Conner et al., 2013; Paluch)عهده دارند  مهمي به

Lubawa et al., 2024 .) های ریشهآکوآپورینبعضي از 

و  هدایت هیدرولیكي ریشهدر TIP و PIP1;2 ،PIP2;1مانند

 نقش دارند. میزان جذب آب از خاک طورهمان

های غشایي به تعداد زیاد و وظایف گوناگون در اکواپورین

در گیاه ذرت میكوریزی شده  مثلاًشوند. گیاهان یافت مي

تریک الكتروفورز ایزوالكو تحت تنش خشكي، با استفاده از 

 ه استشناسایي شد کمپلكس آکوآپورین 13تعداد 

                                                
1  Symplastic 
2  Aquaporin 
3  Plasma membrane Intrinsic Proteins (PIP) 

(2024Lubawa et al., -Paluch در گیاه .) آرابیدوپسیس
(، در پنبه  .2001Quigley et alژن ) 3۸تا  35تعداد  5تالینا

(، در گوجه فرنگي تعداد Park et al., 2010ژن ) ۷1تعداد 

ژن  39( و در خیار تعداد Reuscher et al., 2013ژن ) 4۷

(Zhu et al., 2019) گزارش شده است.  اکواپورین 

ها های میكوریز و آکواپوریندر برهمكنش قارچ

ین توان گفت که ادر کاهش تنش خشكي در گیاه میزبان مي

گیرد. از جمله این کاهش از مسیرهای مختلف صورت مي

 هایفزایش یا تثبیت بیان ژنتوان به امسیرها مي

 PIP1;6، PIP2;1 ،PIP2;5های کلیدی مانند آکوآپورین
ژن به خصوص وقتي با وساطت  تنظیم بیان اشاره نمود.

 مهمترینو ، نخستین گام قارچ میكوریز همراه باشد

خشكي را فراهم تنش مقاومت گیاه به  سازوکاری است که

های میكوریز از طریق بهبود . علاوه براین، قارچکندمي

رموني های هوخصوص تغذیه فسفری گیاه، کنترلتغذیه به 

 های( و کاهش تنشاسید آبسیزیک )نظیر کاهش سنتز

یزبان متوانایي گیاه ( قادر است پراکسید هیدرژناکسیداتیو )

هد. د افزایشتحت تنش خشكي برای جذب و انتقال آب را 

های میكوریز قادرند جریان آب تحت تنش خشكي، قارچ

آپوپلاستي و نیز از طریق سیمپلاستي در گیاه را طي مسیر 

 آکواپورین افزایش هایمیزبان و هماهنگ با افزایش بیان ژن

دهند و به این ترتیب با افزایش کارایي مصرف آب مقاومت 

 Barzana etگیاه را در مقابل تنش خشكي افزایش دهند )

al., 2012; Paluch-Lubawa et al., 2024یک (. اینكه کدام

این مسیرها سهم بیشتری در انتقال آب در ریشه گیاه دارد از 

بستگي به عواملي نظیر درجه تحمل گیاه به تنش خشكي، 

شرایط محیطي و در اینجا میران شدت تنش خشكي و 

دارد. با  6های میكوریزبه قارچ چنین میزان وابستگي گیاههم

 يهیدرولیكهای میكوریز قادرند هدایت توجه به اینكه قارچ

ریشه گیاه میزبان را در جهت مقابله با تنش خشكي افزایش 

و تنظیم نمایند، حال پرسش این است که این بهبود در 

ریشه توسط قارچ میكوریز بیشتر از  هیدرولیكيهدایت 

4  Tonoplast membrane Intrinsic Proteins (TIP) 
5  Arabidopsis thalian 
6  Mycorrhizal dependency 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Reuscher+S&cauthor_id=24260152
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کدام طریق آپوپلاستي و یا سلول به سلول )آکواپورین( 

شان ن گیرد؟ برای پاسخ به این پرسش نتایجصورت مي

 1رایزوفاگوس اینترارادیسز ه قارچ میكوریزدهد کمي

همزیست با ذرت و گوجه فرنگي قادر است تغییر بین 

مسیرهای انتقال آب آپوپلاستي و سیمپلاستي را بر حسب 

در (. Barzana et al., 2012نیاز گیاه تحت تنش تنظیم کند )

واقع، توانایي گیاهان میكوریزی در انتخاب مسیر مناسب 

خ پذیری بیشتری را در پاستواند انعطافمي برای انتقال آب

تنش خشكي و سایر عوامل محیطي فراهم  گیاه به شدت

 گیاه های هوایيکرده و انتقال آب را مطابق با نیاز اندام

 کند. تنظیممیزبان 

 

 
نفذ های آب از این ممراه حرکت ملکوله لایه لیپیدی غشا پلاسمایی سلول بهدر تصویر سمت چپ یک منفذ آکواپورین در میان  - ۱شکل 

 ,Nadian)ست.اهای سازنده مینهآای از اسید و در تصویر سمت راست ساختار کریستالوگرافیک پروتئینی آکواپورین که مشتمل بر زنجیره

2025). 

Figure 1. In the left image, an aquaporin pore is shown within the lipid bilayer of the cell plasma membrane, along 

with the movement of water molecules through this pore; and in the right image, the crystallographic structure of the 

aquaporin protein is illustrated, which consists of a chain of its constituent amino acids (Nadian, 2025). 

 

قارچ میكوریز در افزایش و گسترش  تأثیرمیزان 

ها بستگي به درجه تحمل گیاه میزبان به تنش آکوپورین

خشكي و شیوه مقابله با آن دارد. به عنوان مثال، زماني که 

اجتناب از ″همزیست با قارچ میكوریز از طریق گیاه 

کند قارچ میكوریز اقدام به با خشكي مقابله مي ″خشكي

کند. این دخیل مي های آکواپورینتنظیم کاهشي بیان ژن

یاه بتواند ها گشود تا با بسته نگاه داشتن روزنهاقدام سبب مي

آب کمتری را از دست بدهد و با خشكي بیشتر مقاومت 

 ″تحمل به خشكي″کند. به عكس در گیاهاني که از طریق 

 های میكوریز با بیان افزایشيکنند قارچتنش مقابله ميبا 

به بهبود  PIP1;6، PIP2;1 ،PIP2;5های دخیل نظیر ژن

ی هادر این راستا، پژوهش د.نکنروابط آبي گیاه کمک مي

که هم در ریشه گیاهان میزبان و هم در دهد نشان مي متعدد

                                                
1  Rhizophagus intraradices 

های کدکننده ساختارهای قارچ میكوریز، بیان ژن

ال، یابد. برای مثها در شرایط خشكي افزایش ميآکواپورین

های میكوریز موجب افزایش بیان ژن قارچدر ذرت، 

ZmPIP و  ZmTIP شوددر تنش خشكي مي (Barzana et 

al., 2014; Wang et al., 2024). های بیان افزایشي ژن

به بهبود انتقال آب و افزایش هدایت  منجر آکواپورین

 ,.Aroca et al) شودگیاه میزبان ميهیدرولیكي ریشه 

 در هاآکواپورینکه دهد این نتایج نشان مي(. 2007

های گیاهي نقش بسیار حیاتي ایفا آب بافت هموستازی

افزایش مقاومت به  ،هر چند در بعضي از مطالعاتکنند. مي

تنش خشكي در گیاه میكوریزی مشاهده شده است ولي 

ها آکواپورین ذهای دخیل در منافهیچگونه افزایش بیان ژن

 ;Porcel et al., 2006; Aroca et al., 2006ملاحظه نشد )
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Uehlein, et al., 2007.)  نتایج این مطالعه و مطالعات

 ,Paluch-Lubawa and Polcyn) ملكولي مشابه دیگر

2024; Wang et al., 2024 مبني بر تسهیل و افزایش انتقال )

یم دهد که تنظآب از قارچ میكوریز به گیاه میزبان نشان مي

 های آکواپورینو بیان ژناکسیدان آنتي هایهمزمان فعالیت

هم در گیاه میزبان و هم در قارچ سازوکار لازم برای افزایش 

سازد. تعامل بین را مهیا مي مقاومت گیاه به تنش خشكي

ای ها در شرایط تنش خشكي به گونهها و روزنهآکواپورین

شود تا با توجه به های میكوریز هماهنگ ميتوسط قارچ

شدت تنش خشكي و میزان حساس بودن گیاه به تنش 

ن اسب با نیاز گیاه میزبانخشكي بهترین روابط آبي که م

ن شرایط برای گیاه با ای تأمین مطمئناًاست فراهم شود. 

های هورموني و آنزیمي در یک دخالت و وساطت فعالیت

گیرد. ناشناخته صورت مي بعضاًهای پیچیده و سلسله فرایند

ها نه توان گفت که آکواپورینمي با توجه به مطالب فوق،

تنها در انتقال آب و هموستازی آن نقش مهمي دارند بلكه 

یل زیولوژیک و بیوفیزیک نیز دخهای فیدر بسیاری از فرایند

 (.Sun et al., 2024باشند )مي

 

 های آزادرادیکال
 که هستند ناپایداری هایآزاد ملكول هایرادیكال

 ودخ بیروني پوسته در نشده جفت الكترون یک حداقل

ار بسی پذیریها واکنشآن عموماًدارند و این سبب شده تا 

)جدول  های آزاداز مهمترین رادیكال .داشته باشند بالایي

یژن های فعال اکستوان به گونههای زیستي ميدر سیستم (1

های فعال این گونهاشاره نمود.  های فعال نیتروژنو گونه

های متابولیكي در اجزا سلولي مانند در خلال واکنش

 غشای ها،زومپراکسي ،هامیتوکندری ها،کلروپلاست

 طیف در آنها شوند.مي تولید سلولي دیواره و پلاسمایي

 سلولي، چرخه ای از فرایندهای زیستي مانندگسترده

ها، نمو، باز و بسته شدن روزنه و بذر، رشد زنيجوانه

 در پاسخ به پیری و هورموني، رسیدن میوه، سیگنال دهي

 ,Mittler) بسیار مهمي دارند غیر زنده و زنده نقش هاتنش

2017, Mhamdi and  Van- Breusegem, 2018; 

Mansoor et al., 2022; Khan et al., 2023.)  ،علاوه بر این

 های غیرزیستيهای فعال اکسیژن با حس کردن تنشگونه

به  سازند تاها را قادر ميزیستي و با سیگنال دهي، سلول و

های دفاعي لازم را بدهند. های مختلف پاسخمحرک

ها به ایجاد سازوکارهای دفاعي گیاه ی این پاسخمجموعه

های فعال های فعال اکسیژن و گونهگونهکند. کمک مي

افزایي وظایف مشترکي را نیتروژن ممكن است به طور هم

دهند. های زنده و غیر زنده از خود نشان در پاسخ به تنش

( در برهمكنش با •NOبه عنوان مثال، مونواکسید نیتروژن )

های فعال اکسیژن قادرند نقش لازم برای مقابله با گونه

(. Wang et al., 2014های گیاهي را ایجاد نمانید )پاتوژن

، های حیاتي گیاهها در فرایندرغم اثرات مفید این گونهعلي

و  سموم، عناصر سنگین تأثیرتولید بیش از حد آنها تحت 

ها از جمله تنش خشكي بسیار خطرناک بوده و سبب تنش

 ,Maurya)شوند های فراوان اکسیداتیو سلولي ميآسیب

2020; Khatri and Rathore, 2022)هموستازیبنابراین،  ؛ 

 کی در هامناسب رادیكال سطوح حفظ برای های فعالگونه

. تاس مهم بسیار فیزیولوژیک هایفرایند در پویا تعادل

( و  2O1های فعال نظیر اکسیژن منفرد )که گونهتوضیح این

های غیر رادیكالي نیز ( گونه2O2H) هیدروژنیا پراکسید 

های مهمترین گونه(. Corpas et al., 2018شوند )نامیده مي

نحوه تولید به همراه  (1جدول )فعال اکسیژن و نیتروژن در 

 آنها نشان داده شده است.

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

https://scholar.google.com/citations?user=28gM14MAAAAJ&hl=en&oi=sra
https://scholar.google.com/citations?user=O-TwAaIAAAAJ&hl=en&oi=sra
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 های متابولیکدر خلال فرایندمهم و نیتروژن های فعال اکسیژن گونهبرخی از تولید  - ۱جدول 

Table 1. Production of some important reactive oxygen and nitrogen species during metabolic processes. 

 منبع

Source 

از طریقتولید   

Production via 

 گونه اکسیژن فعال

Reactive Oxygen 

Species 

Karpinska and Foyer, 
2024; 

Foyer and Hanke, 2022 

اکسیداتیو، -های خودشنواک -۳های انتقال الکترون، واکنش -۲آنزیمی های آنزیمی و غیر فرایند -۱
هایی مانند وساطت آنزیم اتولید ب -۶توکندری، یتتولید عمده در م-۵احیای تک الکترونی،  -۴

 دهیدروژناز NADHو  سیکلواکسیژناز، لیپوکسیژناز

Superoxide anion (O2•
−) 

Halliwell and Gutteridge, 

1999; Chen and Schopfer, 
1999; 

Smirnoff and Arnaud, 2019 

 وایس:-های فنتون و هابرتولید در واکنش -۱
Fe+2 +H2O2→Fe+3 +OH• +OH− (Fenton reaction( 

O2•
− +H2O2→O2 +OH• +OH− (Haber–Weiss reaction) 

 های هیدروکسیدتولید از فرم خنثی یون -۲

Hydroxyl 
)OH•( 

Jomova et al. 2023; 

Smirnoff and Arnaud, 

2019; Kozlov et al., 2024 

و نیز تولید از طریق تجزیه ⋅R هایتولید پروکسیل از طریق واکنش بین اکسیژن ملکولی و رادیکال -۱
 (:ROOHپراکسیدهای آلکیل )

R⋅ + O2 → ROO⋅ 
2ROOH → ROO⋅ + RO⋅ + H2O 

 DNAهای رادیکالی با لیپیدها و تولید توسط برهمکنش -۲

Peroxyl 
(ROO•) 

Smirnoff and Arnaud, 

2019; 
Mak et al., 2014; 
Reis et al., 2022 

پس از  سوپراکسید وتحت تنش خشکی منجر به تولید  دیسموتاز سوپراکسید هایآنزیم فعال شدن-۱
 آن پراکسید هیدروژن.

تولید پراکسید  واکسیداز  NADH تحت تنش خشکی با وساطت آنزیم اسید آبسیزیک افزایش -۲
 هیدروژن.

Hydrogen peroxide 

H2O2 

Wang et al., 2010 

Leon and Costa-Broseta, 
2020; 

Bethke et al., 2004 

 

 ردوکتاز،اکسیدو گزانتینهای آنزیمی: نیترات و نیتریت ردوکتاز، و واکنش حیاییا مسیرتولید از  -۱

 گیاهی )آپوپلاسمی(: نیترات در محیط اسیدی سلول غیر آنزیمی هایتولید از طریق واکنش -۲

2NO2 + 2H+ ↔ 2HNO2 ↔ NO• + NO2 + H2O 
↔ 2NO + 1/2O2 + H2O 

Nitric oxide (NO•) 
 
 
 

Staszek and Gniazdowska, 

2020 

 :شود( تشکیل می2O•−( و آنیون سوپر اکسید )NO•نیتریت از واکنش بین نیتریک اکسید )پروکسی
−OONO →−•2O + •NO 

Peroxynitrite (OONO−) 

 

تحت تنش خشكي اولین پاسخ گیاه کاهش 

تیجتا ها و ناکسید کربن به سبب بسته شدن روزنهجذب دی

های فتوسنتزی است. اختلال ایجاد شده در کاهش فرایند

ها در انتقال الكترون و عدم مصرف الكترون زنجیره

س از ها پشود تا الكترونهای فتوسنتزی سبب ميفرایند

نشت و رسیدن به اکسیژن ملكولي )کادر سبز( قادر باشند 

._) های خطرناک سوپر اکسیدآنرا احیا و به رادیكال
2O )

تبدیل نمایند )کادر صورتي(. سوپراکسید تولید شده قادر 

 هایاست صدمات فراواني را به اجزا سلولي و پروتئین

)کاتالاز( های محتوی آهن حاوی آهن و گوگرد و یا آنزیم

وارد نماید. رادیكال و گوگرد )سیستئین و متیونین( 

._سوپراکسید )
2O توسط آنزیم سوپراکسید دیسموتاز )

(SODتب )( 2دیل به پراکسید هیدروژنO2Hمي )کادر شود ،

 .(۲شكل ) صورتي
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 (Kozlov, et al., 2024)با تغییراتی از  های اکسیژن فعال و مسیر تولید آنهامهمترین گونه -۲ شکل

Figure 2. Major Reactive Oxygen Species and Their Production Pathways (Adapted from Kozlov, et al., 2024) 
 

طي دو واکنش  تولید شدهپراکسید هیدروژن 

 رادیكال بسیار واکنش پذیرقادر است  وایس-هابرپنتون و 

 ،های هیدروکسیلیون .را تولید کند (•OHهیدروکسیل )

پراکسید هیدروژن، رادیكال سوپراکسید و اکسیژن تک اتمي 

(2O1 )ها، های زیستي نظیر لیپیدقادرند به کلیه ملكول

تر ها و سایر ترکیبات سادههای نوکلئیک، پروتئیناسید

 نوانع به لیپید پراکسیداسیون. (3شكل) آسیب جدی برساند

عال های فگونه از ناشي اکسیداتیو سلولي آسیب از نمادی

لي از بین رفتن تمامیت سلو. شودگرفته مي نظر در اکسیژن

 تهای غشا پلاسمایي سلول اسلیپیدنتیجه تخریب فسفو

(Li et al., 2022; Sood, 2025).  (3شكل )در توجه شود 

ر ب های اکسیژن فعالگونههای قرمز اثرات زیان آور فلش

اثرات  (۲شكل )در  .دهدنشان مي را های زیستيملكول

های کاتالاز و پراکسید هیدروژن توسط آنزیمسمي 

 رود.( از بین ميGPXگلوتامین پراکسداز )

از  های اکسیداتیو ناشيگیاه برای مقابله با آسیب

گیاه پس از  کند.های دفاعي خود را فعال ميتنش سازوکار

های های تنش از طریق ریشه با بیان ژندریافت سیگنال

 به ستهواب کینازهای پروتئین های تنظیمي نظیرپروتئین

کینازهای فعال شده توسط میتوژن و نیز  و پروتئین 1کلسیم

ها نظیر پرولین، های دخیل در سنتز اسمولیتبیان ژن

های محلول قادر و قند LEAهای گلیسین بتائین، پروتئین

 Ashrafد )نهای اکسیداتیو وارده را کاهش دهاست تنش

and Foolad, 2007; Nawaz and Wang, 2020پروتئین .) 

در  جمعاًد و باشنکلسیم بسیار متنوع مي به وابسته کینازهای

ه های متصل باین پروتئینشوند. چهار خانواده تقسیم مي

های دفاعي گیاه در شرایط تنش فرایندکلسیم نقش مهمي در 

 کنند. به عنوان مثال، با کلون نمودن دو ژنخشكي بازی مي

 پسیس تالیاناآرابیدو در گیاه کلسیم به وابسته کیناز پروتئین

 ژن دو اینو اعمال تنش خشكي در گیاه مشاهده گردید که 

 و افزایش مقاومتدر گیاه  اسمزی تنش سیگنال انتقال در

 ;Urao et al., 1994نقش دارند )به خشكي 

Delormel, and Boudsocq, 2019 ).  مشابهي برای نتایج

. (Saijo, 2001است ) شدهگزارشبرنج تحت تنش نیز 

در معرض  زمانهمممكن است  طبیعي شرایط در گیاهان

 ایهای مختلفي قرار گیرند. در این حالت مجموعهتنش

 ک،فیزیولوژی سطوح درو برهمكنش آنها  هاپیچیده از پاسخ

 در چهآن با که دنشومي فعال مولكولي در گیاه و متابولیک

 Demirel, etاست ) متفاوت هدمي رخ فردی تنش شرایط

al., 2020.)  لذا نتایج بسیاری از مطالعات گزارش شده در

تحت شرایط آزمایش انجام شده معتبر  صرفاًاین خصوص 

است و این ممكن است با آنچه در شرایط مزرعه رخ 

 مطابقت نداشته باشد. کاملاًدهد مي

 

  

 

 

                                                
1 Calcium-dependent protein kinase 

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/authored-by/Yip+Delormel/Tiffany
https://nph.onlinelibrary.wiley.com/authored-by/Boudsocq/Marie
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 ,Smirnoff and Arnaudبا تغیراتی از (های زیستیآنها بر ملکولبار زیانهای آزاد تحت تنش خشکی و اثرات تولید رادیکال -۳ شکل

2019.) 

Figure 3. Production of Free Radicals under Drought Stress and Their Deleterious Effects on Biomolecules (Adapted 

from Smirnoff and Arnaud, 2019) 

 

ر دغیر آنزیمی  (های)متابولیتها نقش اسمولیت

 کاهش تنش خشکی در گیاهان میکوریزی
ای از ترکیبات آلي های گیاهي دستهاسمولیت

باشند که با انجام وظایف گوناگون قادرند گیاهان را در مي

های غیر زیستي به خصوص تنش خشكي کمک برابر تنش

یل ها تنظیم پتانسکنند. مهمترین وظایف کلیدی اسمولیت

 هایگونه رطوبتي گیاه و حفظ تورژنساس سلولي، حذف

ست ااکسیژن و به طور کلي برقراری هموستاز سلولي  فعال

های آن را که طي آن حفاظت از تمامیت سلولي و فرایند

 شامل هااسمولیت رایج هایسازد. نمونهيامكان پذیر م

، (های محلولو پروتئین پرولین مانند) آمینه اسیدهای

کتوز، فرو مانند) قندها، (بتائین گلیسین مانند) هابتائین

                                                
که در ساختمان پلیمری   ها هستندیکی از انواع الکل( Polyols) هاالیپل 1

 .دارنددو گروه هیدروکسیل  خود حد اقل

 غیره و( مانیتول مانند) 1هاالپلي ،(گلوکز، ساکاروز

ا که هنقش بعضي از اسمولیت در اینجا تنها به .باشندمي

در کاهش تنش خشكي دارند و  تریکلیدی و مهمنقش 

صورت گرفته شده  هاهای فراواني در مورد آنپژوهش

 شود.پرداخته مي

 

 پرولین
الفا  عنوان یک بهکه پرولین  آمینهاسید  

ش نقش بسیار حیاتي در افزای شودبندی مياسید طبقه ایمینو

محیطي نظیر خشكي و شوری  هایتنشمقاومت گیاه به 

دارد. پرولین به عنوان یک اسمولیت در مقایسه با سایر اسید 

های تری در تنظیم پتانسیل اسمزی بافتمهمها نقش امینه

 طریق پس از دریافت تنش از معمولاًگیاهان گیاهي دارد. 
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نش مقابله با ت برای را هایيسیگنال خود ایریشه سیستم

 یماتتنظ تا کنندمي ارسال های گیاهاندام از بسیاری وارده به

ش های گیاه به تنیكي از پاسخ دهند. تغییر را خود سلولي

خشكي سنتز بیشتر پرولین است که طي آن با انجام تغییراتي 

های فیزیولوژیک، بیوشیمیایي و ملكولي از جمله در فرایند

قادر است پتانسیل اسمزی و در پي آن روابط آبي خود را 

د بخشیده و امكان افزایش مقاومت گیاه به تنش خشكي بهبو

(. به طور کلي، Khoyerdi et al., 2016را فراهم نماید )

تحت تنش خشكي گیاه با سنتز بیشتر پرولین از یک طرف 

شود و از طرف باعث کاهش صدمات اکسیداتیو وارده مي

ولي، بهبود سل هموستاز دیگر با تنظیم پتانسیل اسمزی، حفظ

 رشد و متابولیسم حفظ در مهمي هیدرولیكي نقش هدایت

 ,.Chun et al., 2018; Ghosh et alکند )گیاه بازی مي

2022; Lee et al., 2024.) 

افزایش دستي پرولین به گیاه تحت تنش خشكي و           

مقایسه آن با شرایط بدون افزایش پرولین این امكان را 

گوناگون گیاه به تنش خشكي های سازد تا پاسخفراهم مي

 در برابر تنش 1مطالعه شود. در این مورد، زماني که ذرت

قرار گرفت مشاهده گردید در تیماری که پرولین به  خشكي

 رشدی هایمؤلفهصورت دستي به گیاه افزوده شده بود 

ذرت در مقایسه با تیمار شاهد )بدون افزایش پرولین( بهبود 

 154(. این بهبود رشد )Khan et al., 2024چشمگیر یافت )

درصد افزایش وزن ماده خشک ریشه نسبت به تیمار شاهد( 

 ایداریپ تحت تنش خشكي با افزایش پرولین به سبب بهبود

 کاهش سطح کلروفیل، محتوای و آب حفظ غشاء سلولي،

 6۷و  3۸به ترتیب ) آلدئیددی مالون و هیدروژن پراکسید

 فزوناشده با پرولین بود. در مقایسه با ذرت تیمار ن( درصد

 بر این، در تیمار افزایش پرولین و تنش خشكي فعالیت

 دیسموتاز سوپراکسید و پراکسیداز کاتالاز، هایآنزیم

 دفاع افزایش دهندهنشان که پیدا نمود داریمعنيافزایش 

 از این گذشته، پرولین جهت انجام. گیاه است اکسیدانيآنتي

ا گیرد، زیرنیز مورد استفاده قرار مي خواهانرژیهای فرایند

 ATPملكول  30تجزیه یک ملكول پرولین معادل تجزیه 

 (.Atkinson, 1977) است

دهد که غلظت نتایج کارهای انجام شده نشان مي

پرولین در گیاهان میكوریزی تحت تنش خشكي نسبت به 

تواند بیشتر و یا کمتر باشد گیاهان غیر میكوریزی مي

شده در تجمع پرولین در گیاهان تفاوت مشاهده(. ۲)جدول 

تواند به اختلاف در میكوریزی تحت تنش خشكي مي

 مختلف هایو گونه هایههای گیاهي مورد استفاده، جداگونه

های میكوریز آربسكولار و همچنین تفاوت در شرایط قارچ

 مربوطویژه شدت و مدت زمان اعمال تنش خشكي رشد، به

 ونهگ قارچ میكوریزمثال زماني که گیاه با  به عنوان .باشد

 1۲0همزیست شد میزان سنتز پرولین برابر با  ۲دزرتیكولا

 اولي وقتي ب ،بود نانومول پرولین در هر گرم وزن تر گیاه

کلني شد میزان پرولین سنتز  رایزوفاگوس ایریگولاریس

نانومول پرولین در هر گرم وزن تر گیاه بود  40شده برابر با 

(Ruiz-Lozano et al., 1995.) گزارش  علاوه بر این، نتایج

 يخشك تنش تحت گیاهان هنگامي که دهد کهمي شده نشان

 در بهبود سبب میكوریزی همزیستي گیرند،مي قرار

 خشكي به حساس گیاهان در فیزیولوژیک پارامترهای

 ,.Quiroga et alشود )مي خشكي به مقاوم گیاهان به نسبت

 بينس طور میكوریزی به گیاهانتوان گفت لذا مي. (2017

 محتوای با و دهندمي کاهش را يخشك از ناشي هایآسیب

تنش را در مقایسه با گیاهان شاهد تحمل  کمتر پرولین

کاهش پرولین در گیاهان میكوریزی تحت تنش . کنندمي

یر های دیگری نظتواند توسط افزایش اسمولیتخشكي مي

ایج شوند، همچنانكه نت جبرانفروکتوز، ساکارز و گلوکز نیز 

تائیدی است بر این  Wu et al., (2017)گزارش شده توسط 

 توان گفت که تجمع بیشتر پرولینبر این اساس مي. مطلب

 قوی عامل یک عنوان بها تحمل به خشكي کمتر در گیاهان ب

در مقابله با تنش خشكي و نیز برقراری پتانسیل رطوبتي 

 Ruiz-Lozano et) شودمي شناختهمناسب در گیاه و خاک 

al., 2011.) 

 
 تحت تنش خشکی (NM) ( و غیر میکوریزیMمقایسه میزان پرولین در گیاهان میکوریزی ) -۲جدول 

                                                
1 Zea mays L. 2 Blaszkowskia deserticola. 
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Table 2. Comparison of Proline Content in Mycorrhizal (M) and Non-Mycorrhizal (NM) Plants under Drought Stress 

 کلونیزاسیون

Colonization 

 میزان پرولین
 

Proline Content 

 هگیا

Plant 

 

 منبع

Source 

M 
NM 

 کمتر
 بیشتر

 Bhosale1 and Shinde, 2011 زنجبیل

M 
NM 

 بیشتر
 کمتر

 برنج
 

Ruiz-Sanchez et al., 2010 

M 
NM 

 کمتر
 بیشتر

Cyclobalanopsis glauca Zhang et al., 2014 

M 

NM 

 بیشتر
 کمتر

 Chitarra et al., 2016b گوجه فرنگی

M 

NM 

 بیشتر
 کمتر

 Ruiz-Lozano  et al., 2011 کاهو

M 

NM 

 کمتر
 بیشتر

برگهپرتقال سه  Wu et al., 2017 

M 

NM 

 بیشتر
 کمتر

 Spinoso-Castillo, et al., 2023 نیشکر

M 

NM 

 بیشتر
 کمتر

 Wen et al., 2024 گردو

M 

NM 

 کمتر
 بیشتر

 Jokar et al., 2015 تره فرنگی

 

افزایش و یا کاهش پرولین در گیاهان میكوریزی 

تحت تنش خشكي توسط سازوکارهای ملكولي تنظیم 

 ردنک فعال برای دهيسیگنال رفتار پرولین دارای شود.مي

 از گیاه بازیابي برای که است خاص ژني عملكردهای

تز افزایش سنبه عبارت دیگر،  ؛هستند مهم بسیار هاتنش

شود و دهي تنش خشكي آغاز ميپرولین با دریافت سیگنال

 تنش به دهندهپاسخ رونویسي فاکتورهای القای به منجر

 دخیل در سنتز و تجمع پرولین هایژن نتیجه در وشود مي

زماني که تحت تنش خشكي میزان پرولین شوند. بیان مي

، این افزایش به دلیل یابددر گیاه میكوریزی افزایش مي

 است ) 1CS)5Pفعالیت بیشتر آنزیم دخیل در سنتز پرولین

(Abo-Doma et al. 2011 .)قادر  در واقع قارچ میكوریز

 را افزایش دهد الذکرفوق آنزیم کدکننده هایژن است بیان

بیشتر آن  تجمع در نتیجهکه منجر به سنتز بیشتر پرولین و 

که امكان جذب بیشتر عناصر غذایي خواهد شد. در صورتي

 ،و کاهش استرس خشكي توسط قارچ میكوریز فراهم شود

هیدروژناز تواند توسط آنزیم دیبخشي از پرولین مي

( تجزیه شود و تجمع آن در گیاه کاهش PrDHپرولین )

نوع قارچ میكوریز و شدت تنش  ،نوع گیاه مطمئناًیابد. 

                                                
 (CS5p) سنتتاز کربوکسیلات-5-پیرولین-۱ 

تواند بر این سازوکارها و سنتز پرولین اثر گذار باشد. مي

های میكوریز در کاهش اثرات تنش اگر چه نقش مثبت قارچ

خشكي در گیاه میزبان به خوبي نشان داده شده است ولي 

اینكه این نقش از کدام طریق مرفولوژیک، فیزیولوژیک، 

بیوشیمیایي، ملكولي و یا ترکیبي از آنها باشد به خوبي 

نتایج یک مطالعه مولكولي نشان داد که شناخته نشده است. 

در شرایط تنش خشكي، گیاهان میكوریزیِ سویا و کاهو در 

مقایسه با گیاهان غیرمیكوریزی، تجمع پروتئین کمتری 

مرتبط  های سنتز پرولینتواند با تغییر در بیان ژندارند که مي

افزون بر این، پژوهشگران گزارش کردند که القای د. باش

 یوریزمیكتنها سازوکار دخیل در حفاظت گیاهان  p5csژن 

  (Porcel et al., 2005)در برابر تنش خشكي نیست

دهد که اثرات مثبت نتایج بعضي از مطالعات نشان مي

تواند در بر همكنش با پرولین در کاهش تنش خشكي مي

ها قرار گیرد و میزان این اثرات را ای از هورموندسته

افزایش و یا کاهش دهد. به عنوان مثال زماني که گیاه 

سنتز  یردگميتحت تنش خشكي قرار  آرابیدوپسیس تالیانا

در گیاه سبب افزایش بیشتر  ۲بیشتر هورمون براسینواستروئید

 ,.Fabregas et al) شودميتحمل گیاه به تنش خشكي 

2 Brassinosteroid  
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 از دسته ششمین( BRs) (. براسینواستروئیدها2018

 هایدانه در بار اولین برای که هستند گیاهي هایهورمون

استروئیدی ضمن  هایهورمون شدند. این کشف کلزا گرده

 به یاهگ گیاه قادرند پاسخ رویشي و زایشي هایمؤلفهبهبود 

شابهي نتایج م. کنند تنظیم خشكي را مانند محیطي هایتنش

مبني بر اثر براسینواستروئید در افزایش پرولین در گیاه مریم 

 Anuradha and(، لوبیا سبز )Zhu et al., 2014) قرمز گلي

Rao, 2008( فلفل ،)Khamsuk et al., 2018 نیز )

 ،(. علاوه بر براسینواستروئیدها3 است )جدول شدهگزارش

 Khan).شودمي افزایش پرولین را سببنیز اتیلن در گندم 

et al. 2015)  هورمونکه  شودمشاهده مي ،3جدول  طبقبر 

چند  لولیومسالیسیک سبب کاهش پرولین در گیاه اسید 

آرابیدوپسیس تالیانا ( و گیاه Wang et al., 2013ساله )

به منظور درک بهتر از روابط . (Alcazar et al. 2006میشود )

ها و بین فیتوهورمون ناشناخته تقریباًپیچیده و 

های اسمزی در کاهش تنش خشكي لازم است اسمولیت

 شناسيزیستبا استفاده از مطالعات بیشتری به خصوص 

طول  در فیتوهورموني دهيسیگنال مولكولي مسیرهای

 بهبود تغییرات وو با  مشخص نمودرا  غیرزیستي هایتنش

آوری گیاهان را لازم مقاومت و تابهای مولكولي ویژگي

 در مواجه با تنش خشكي افزایش داد.

 های گیاهیذیل سنتز و تجمع پرولین در گیاهان مختلف در برهمکنش با بعضی از هورمون -۳ جدول

Table 3. Below the synthesis and accumulation of proline in different plants in interaction with some plant hormones 
 پاسخ پرولین

Proline Response 
 هورمون

Hormone 
 گیاه

Plant 

 منبع

Source 
 Zhu, et al., 2014 مریم گلی ۱براسینواستروئید افزایش

 Anuradha andRao,2008 لوبیا سبز براسینواستروئید افزایش
 Khamsuk, et al., 2018 فلفل تند براسینواستروئید افزایش

 Fabregas, et al., 2018 آرابیدوپسیس تالیانا براسینواستروئید افزایش

 Alcazar, et al. 2006 آرابیدوپسیس تالیانا سالیسیک اسید کاهش

 Wang, et al. 2013 لولیوم چند ساله سالیسیک اسید کاهش
 Khan, et al. 2015 گندم اتیلن افزایش

 

 LEAهای پروتئین
در شرایط تنش خشكي، افزون بر تجمع ترکیبات 

 عنوان بهتر های مولكولي متفاوت که پیشآلي با وزن

ها اشاره شد، شواهد جدید کننده به آنترکیبات محافظت

 های موسوم بشناختهنوهای دهد که تجمع پروتئیننشان مي

 ۲LEAهای غیرزیستيدر گیاه، نقش مؤثری در کاهش تنش 

 هاپروتئیناین  .دنکنمانند خشكي، شوری و سرما ایفا مي

وفور  ″عنوان به اولین بار در پنبه ودوست هستند بسیار آب

 و شناسایي ″ (LEA) ″جنیني اواخر دوره هاینپروتئی

باشند و جمعاٌ به دارای انواع مختلفي ميو  شدند مطرح

  .(Abdul-Aziz et al., 2021شوند )مي تقسیمهشت گروه 

                                                
1 Brassinosteroid 
22 Late Embryogenesis Abundant proteins 

 زمان در و دارند وجود گیاهان اکثر در LEA پروتئین هایژن

گیاه در  پایداری و مقاومتها ژنبا بیان این  تنشبروز 

ی انتقال . در یک مطالعه( ,.2021Sun et al) یابدافزایش مي

جو به برنج  از،  LEA نژن پروتئی، 1HAV، با انتقال 3ژن

مشاهده در برگ و ریشه برنج  پروتئینتجمع فراوان این 

. در واقع در نسل دوم برنج (Xu et al., 1996) گردید

افزایش مقاومت به تنش خشكي به خوبي  ،تراریخته شده

بر اساس این نتایج و دیگر نتایج مشابه . گردید مشاهده

(Zhang et al., 2009 )توان، گفت با فعال نمودن و بیان مي

در گیاهان مختلف و یا با انتقال این  LEAهای متنوع ژن

تنش در گیاه را  توان مقاومت بهها به گیاهان دیگر ميژن

 أثیرتها تحت میزان بیان این ژن ،در مطالعاتي چند بالا برد.

3 Transgenic 
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های میكوریز نیز مورد ارزیابي قرار گفته است. به قارچ

گلومس موسه های میكوریز قارچ تأثیرعنوان مثال، 

اگوس رایزوف) گلوموس اینترارادیسز( و فنلیفورمیس موسه)

 1( بر روی فعالیت و بیان ژن دیهیدریناینترارادیسز

( در گیاه سویا تحت تنش LEA D-11های گروه )پروتئین

و یا به  LEA که میزان تجمع پروتئین دهدميخشكي نشان 

در  LEA عبارت دیگر سطح بیان ژن کد کننده پروتئین

گیاهان میكوریزی تحت تنش خشكي کمتر بود تا در 

. نتایج مشابه (Porcel, et al., 2005) گیاهان غیر میكوریزی

 ,.Ruiz-Lozano, et al) نیز گزارش شده استدیگری 

دهد که تجمع پروتئین احتمالاً این نتایج نشان مي. (2006

های میكوریز تنها سازوکاری نیست که از طریق آن قارچ

آربسكولار قادرند گیاه میزبان را در برابر تنش خشكي 

 هایمحافظت کنند. به بیان دیگر، کاهش تجمع پروتئین

LEA  در گیاهان میكوریزی نسبت به گیاهان غیرمیكوریزی

ممكن است ناشي از کاهش شدت تنش خشكي در گیاه 

وضعیتي مشابه آنچه در مورد پرولین نیز  ،باشد میكوریزی

 .گزارش شده است

 

 گلیسین بتائین
ان ر از تنظیم کنندگگگلیسین بتائین یكي دی

ه های غیر زنداسمزی است که سنتز و تجمع آن تحت تنش

كه یابد. بتائین علاوه بر آننظیر خشكي در گیاه افزایش مي

تنظیم اسمزی در گیاه را بر عهده دارد قادر است محافظت 

 اکسیژن وفعال های از تمامیت سلولي، خنثي نمودن گونه

در شرایط تنش  یتزفتوسنهای فرایندنیز محافظت از 

 Ma et al., 2007; Hussain etخشكي را به عهده گیرد )

al., 2008 بعضي از گیاهان تحت تنش خشكي قادر به .)

یا، پنبه، جو نظیر لوب باشندميسنتز و تجمع گلیسین بتائین 

فل، ، فلزمینيسیبو نخود حال آنكه گیاهاني نظیر برنج، 

 کنندهتجمعبه عنوان گیاهان غیر  فرنگيگوجهسویا و 

 گیاهان زا برخي حال، این بااند. گلیسین بتائین شناخته شده

 ژنتیكي نظر از نیستند، بتائین گلیسین تجمع به قادر که

                                                
1 Dehydrin 

 بیش بیان طریق از را بتائین گلیسین تولید تا اندشده اصلاح

 کولین ز،اکسیدا کولین کننده بتائین مانند سنتز هایژن حد از

 Liد )دهن افزایش دهیدروژناز آلدهید بتائین و مونواکسیژناز

et al., 2025). آربسكولار در -های میكوریزانقش قارچ

 سازوکارهای دفاعي گیاه میزبان از طریق سنتز و انباشت

طالعه نیز مورد م در مطالعات تنش خشكيبتائین  گلیسین

تیمار شده  فرنگيگوجهدر به عنوان نمونه،  قرار گرفته است.

میكوریز آربسكولار سنتز و  هایهای مختلف قارچبا گونه

ازوکار دهد. این سميافزایش تجمع گلیسین بتائین را نشان 

ای، مقاومت رشدی و تغذیه هایمؤلفهدفاعي ضمن افزایش 

 Saidدهد )گیاه میزبان را در مقابل تنش خشكي افزایش مي

et al, 2025 اه تحت تنش در گی بتائینگلیسین (. سنتز بیشتر

خشكي قادر است سازو کارهای دفاعي گیاه در مقابله و 

های های اکسیداتیو از طریق کاهش غلظت گونهکاهش تنش

 ,.Begum et alفعال اکسیژن را در ذرت افزایش دهد )

دهند که گوناگوني گیاهان ها نشان مياین مثال(. 2019

یكوریز م هایقارچ اتواند تحت تأثیر همزیستي بمیزبان مي

و تنش خشكي سطح گلیسین بتائین را افزایش  آربسكولار

های گونه به است ممكن پاسخ شدت و نوع ، هرچنددهد

 .قارچي و شرایط تنش وابسته باشد

 

در کاهش  اکسیدانآنتیهای نقش فیتوهورمون

 تنش خشکی

های گیاهي نقش مهمي در مقاومت هورمون

به عنوان یک آنها  کنند.ميگیاهان به تنش خشكي ایفا 

د نکنمي عمل تنش خشكيرسان کلیدی در پاسخ گیاه به پیام

 ها، کاهشو با تنظیم فرآیندهایي مانند بسته شدن روزنه

تا از  دنکنکمک مي انرشد به گیاه هایمؤلفهتعرق و تنظیم 

ین . ادنناشي از خشكي در امان بماناکسیداتیو های آسیب

های میكوریز توانایي گیاهان قارچاثرات هورموني با حضور 

های کنند. هورموندر مقابله با تنش خشكي را بیشتر مي

ایندول د اسی، اسید جیبرلیک، اسید آبسیزیک متعددی نظیر

با  انولاتجاسمونیک واسید ایندول بوتریک، اسید استیک، 
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 هم بهافزایي وظایف مختلف و در یک هماهنگي و هم

پیوسته و گاها متضاد قادرند اثرات مخرب تنش خشكي در 

ای و فیزیولوژیک گیاه را به مقدار رشدی، تغذیه هایمؤلفه

 کاهش دهند. توجهيقابل

 

 

 

 

 

 اسید آبسیزیک

به عنوان یک هورمون حیاتي در  اسید آبسیزیک

ها، کاهش تنظیم بسته شدن روزنههای مهم نظیر فرایند

 دفاعي گیاه سازوکارهایتعرق، تنظیم رشد و تحریک 

اومت مقافزایش نقش اساسي در  کند و بنابراینشرکت مي

. (Hsu et al., 2021) کندگیاهان به تنش خشكي ایفا مي

مهم  و لیهاو هایپاسخ از یكي اسید آبسیزیک سنتز بیشتر

وسط ت اسید آبسیزیک شرایط تنش خشكي است. در گیاه

ر غی هایشود و تحت تنشدر گیاه سنتز مي 1NCEDآنزیم 

 ید آبسیزیکاس سنتز نتیجتاًن آنزیم بیشتر و ایزنده فعالیت 

 (.Gavassi et al., 2021) شودنیز بیشتر مي

 

 
 هاهای محافظ روزنهسلول -۴شکل 

Figure 4 - Stomatal Guard Cells 

ها اولین پاسخ بیشتر شاید بسته شدن روزنه

گیاهان به تنش خشكي باشد که طي آن هدر رفتن آب از 

 کارایيدهد و این منجر به بهبود کاهش ميرا طریق تعرق 

اگر چه (.  ,.2015Nemeskeri et al)شود مي ۲مصرف آب

یک واکنش  صرفاًها بسته شدن روزنهشود که گفته مي

فیزیكي است بدون آنكه فرایند متابولیكي در آن صورت 

اسید  این، باوجود(، Pirasteh-Anosheh et al., 2016گیرد )

 تولید شده در ریشه از طریق یک مسیر آبسیزیک

روزنه با دخالت  محافظ هایسلول در مولكولي دهيسیگنال

از  2Ca+ای هفسفاتاز و پروتئین کیناز و خروج یون پروتئین

راهم را ف هاروزنه شدن بسته شرایط های یوني کلسیمکانال

اسید  تحت تنش خشكي. (Wei et al., 2025)کند مي

در ذرت ابتدا در  مثلاًیابد. ها تجمع ميدر برگ آبسیزیک

تر و سپس به های مسنتر و سپس در برگهای جوانبرگ

                                                
1 Nine-cis-epoxycarotenoid dioxygenase 

شود. این ها منتقل ميهای محافظ اطراف روزنهسلول

 ستهدباعث ایجاد یک  زیکیاسید آبس افزایش در انباشت

شود که در پي آن بسته شدن دهي مولكولي ميسیگنال

کاهش تلفات آب را به دنبال خواهد  نتیجتاًها و روزنه

 (.Wilkinson and Davies, 2010; Li et al., 2017) داشت

 تقیمغیرمسقادر است به طور  زیکیاسید آبس این،علاوه بر 

به  افزایش مقاومت گیاه نتیجتاًباعث بهبود تغدیه گیاه و 

تنش خشكي شود. به عنوان مثال جمعیت و وظایف بسیاری 

د اسی توسط های دخیل در بهبود تغذیه گیاهباکتریاز 

(. Salas-Gonzalez et al., 2021شود )تنظیم مي آبسیزیک

گیاه و قارچ میكوریز تحت تنش خشكي منجر همزیستي 

نه تنها  شود. این افزایشمي زیکیاسید آبس به سنتز بیشتر

زایي افشود بلكه با همهای گیاه ميباعث بسته شدن روزنه

های میكروبي مفید خاک های میكوریز و گروهوظایف قارچ

2 Water use efficiency 

https://en.wikipedia.org/wiki/9-cis-epoxycarotenoid_dioxygenase
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د. نتایج یابمقاومت گیاه به تنش خشكي بیشتر افزایش مي

و  1دهد زماني که گیاهاني نظیر کاهونشان مي مطالعات

 مواجه هستند، زیکیاسید آبس که با کمبود ۲فرنگيگوجه

وند و شونیز ميکل رایزوفاگوس اینترارادیسز توسط قارچ

میزان تحمل به خشكي  د،نگیرتحت تنش خشكي قرار مي

طور چشمگیری بیشتر از گیاهان بهمیكوریزی در گیاهان 

افزایش تحمل به خشكي در تیمارهای این  .است شاهد

در  های کلیدی دخیلمیكوریزی به تنظیم افزایشي بیان ژن

؛ فرآیندی که در ودشمينسبت داده  زیکیاسید آبس سنتز

 شودمينهایت موجب بهبود کارایي مصرف آب در گیاه 

(Porcel et al., 2005; Porcel et al., 2006; Xu et al., 

های دهد که نقش قارچها نشان مياین یافته .(2018

میكوریز آربوسكولار در افزایش تحمل به خشكيِ گیاه 

ژن مربوط به گروهي از دخالت میزبان ممكن است با 

های کننده پاسخکه تنظیم (Gi14-3-3) های آنزیميپروتئین

عوامل متعدد دیگری  مطمئناً .نهایي گیاه هستند، انجام شود

نش زماني که ت مثلاًد. نتواند بر این نتایج اثر گذار باشمي

وریزی در گیاه میك زیکیاسید آبس خشكي ملایم باشد سنتز

 -3/1تنش خشكي )یافتن شدت  بایابد ولي افزایش مي

در گیاه  زیکیاسید آبس مگاپاسكال( میزان سنتز

ی غیرمیكوریز( میكوریزی نسبت به گیاه فرنگيگوجه)

این موضوع  (.Chitarra et al., 2016a,bیابد )کاهش مي

تنش با دهد که گیاهان غیرمیكوریزی احتمالاً نشان مي

مواجه خشكي شدیدتری نسبت به گیاهان میكوریزی 

و در نتیجه، برای مقابله با شدت بیشتر تنش و هستند 

ید سا سازی سازوکارهای دفاعي متنوع، مقادیر بالاتریفعال

 .کنندتولید و انباشت مي آبسیزیک

در گیاهان  زیکیاسید آبس اینكه چرا میزان 

های پیشین تحت تنش میكوریزی برخلاف برخي گزارش

تواند به نقش ، احتمالاً ميشودميخشكي کمتر مشاهده 

نتایج این  .های دخیل در تنظیم این مسیر مربوط باشدژن

های مرتبط با سنتز و که بیان ژن دهدميمطالعه نشان 

ژن دیگر  3 و LeNCED1 شامل زیکیاسید آبس دهيسیگنال

                                                
1 Lactuca sativa 

LePYL ،LePP2C ،LeSnR2K های در بسته شدن سلول

روزنه نقشي نداشتند. در عوض، تحت تنش خشكي شدید، 

 NIPها مانند های اختصاصي کدکننده آکواپورینژن

(LeNIP1)   م که بیانگر نقش مستقی موضوعي ،شوندميبیان

ای و سازگاری گیاهان ها در تنظیم پاسخ روزنهآکواپورین

های زمان ژنالقای هم .میكوریزی با خشكي است

آکواپورینِ قارچي و گیاهي تحت تنش خشكي در این 

صورت فعال و به همزیستدهد که هر دو مطالعه نشان مي

هماهنگ در تنظیم پاسخ گیاه به تنش خشكي مشارکت 

مشارکتي که در نهایت به بهبود وضعیت آبي گیاه  ،کنندمي

با توجه به مطالعات  .شودآبي منجر ميدر شرایط کم

ته های محیطي بستوان نتیجه گرفت که تنششده، ميانجام

ه و و همچنین بر اساس گونه گیا به شدت و مدت تنش

 ،ای از تغییرات فیزیولوژیکقارچ میكوریز، قادرند مجموعه

بط های مرترا از طریق تغییر در بیان ژن هورموني و ملكولي

عنوان تواند بههر یک از این تغییرات مي. در گیاه ایجاد کنند

سیگنالي برای گیاه عمل کرده و مسیرهای مختلف پاسخ به 

 .استرس را فعال نماید

 

 جیبرلیکاسیدهای 
( به عنوان یک گروه GAs)اسیدهای جیبرلیک 

ای ههای گیاهي نقش بسیار مهمي در تنظیم فرایندهورمون

چندگانه رشد و توسعه گیاه )نظیر جوانه زني بذر، گلدهي، 

 ها دارایطویل شدن ساقه و هیپوکوتیل( دارند. این هورمون

که هرکدام ساختار شیمیایي و  باشندميانواع بسیار زیادی 

 اسیدهای جیبرلیکفردی دارند. بعضي از خواص منحصر به

ها وجود دارند، گروه دیگر فقط در گیاه و فقط در قارچ

بعضي دیگر هم در گیاه و هم در قارچ وجود دارند. در بین 

است و نقش آن در فرایندهای رشد  پرکاربردترین GA3آنها 

 Gupta and) شده است گیاه به خوبي نشان داده

Chakrabarty, 2013) . نه تنها در اسیدهای جیبرلیک

ای گیاه دخالت دارند بلكه رشدی و تغذیه هایمؤلفه

2 Lycopersicon esculentum 
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تنظیم روابط آبي در گیاه و کاهش  نظیروظایف دیگری 

 دارند. عهده بهرا  تنش خشكي

اسید  که هنددمي نشان مطالعاتبسیاری از 

 درش برای آنها بهینه تعادل که هاجیبرلیکو  زیکیآبس

 رطو به متعدد فرآیندهای در است، ضروری گیاه طبیعي

 ,Rodríguez-Gacio et al., 2009) دارند تعامل هم با متضاد

Zhou et al., 2022 به عنوان مثال، این دو هورمون در .)

و جوانه زني بذر به طور متضاد عمل  درمانسي )خواب(

 کیاسیدهای جیبرلیک بر عكس  زیکیاسید آبس کنند.مي

است و مانع  آن حفظ و خواب القای مثبت کنندهتنظیم

این دو (. Kucera et al., 2005)جوانه زني بذر است 

 صورت به را خود متابولیكي فرآیندهای همچنینهورمون 

اسید  ینپای سطح بنابراین،. کنندمي تنظیم ميآنتاگونیس

 و دهدمي افزایش رااسید جیبرلیک  بیوسنتز زیکیآبس

-Seo et al., 2006; Oh et al., 2007; Martin) برعكس

Rodrigues et al., 2016 .)ینب آنتاگونیسمي برهمكنش این 

 ای درگونه به تواندمياسید جیبرلیک و  زیکیاسید آبس

ایش افز های میكوریز نیز دخیل شود.قارچو توسعه  تنظیم

های داخلي هیفها در فراواني آربسكولاسید جیبرلیک 

ریشه گوجه فرنگي همزیست با قارچ میكوریز را کاهش 

آبسیزیک جبران و افزایش  اسید این کاهش توسط ،دهدمي

لذا ملاحظه  (.Martin-Rodriguez et al., 2016یابد )مي

برای رشد طبیعي گیاه  GA/ABAشود که نسبت متعادل مي

از سوی دیگر، مشخص شده است که بسیار مهم است. 

موجب افزایش  زیکیاسید آبس های پایینغلظت

شود، در مي 1سربریدهکلونیزاسیون میكوریزی در یونجه 

که افزایش غلظت این هورمون باعث کاهش حالي

گردد. با این حال، برای تنظیم ميمیكوریزی کلونیزاسیون 

اسید  ه بهمسیر وابست مثبت کلونیزاسیون میكوریزی از طریق

 هولوآنزیمِ پروتئین فسفاتاز، زیرواحد آبسیزیک

(PP2AB'1) قادر است این کاهش را جبران کند 

(Charpentier et al., 2014). اسید دهد کهاین نشان مي 

غلظتي در گیاه همزیست با  مختلف سطوح آبسیزیک در

                                                
11 Medicago truncatula 

قارچ میكوریز و در فرایندهایي نظیر فعال نمودن آنزیم 

 کلونیزاسیون بردامكان برقراری و پیش PP2A فسفاتاز

توان گفت که گیاهان سازد. لذا ميرا فراهم مي میكوریزی

افزایي و آنتاگونیسمي در تعاملات هورموني شامل روابط هم

 برداری تنظیمچگونه پاسخ خود را جهت بیشترین بهره

ها در کنند، هر چند سازوکار بسیاری از این پاسخمي

 است. تعاملات هورموني هنوز به خوبي شناخته نشده

نتایج یک مطالعه دیگر نشان داد که وقتي پرتقال 

 رایزوفاگوس اینترارادیسز با قارچ میكوریز ۲سه برگچه

گیرد، نه شود و تحت تنش خشكي قرار ميهمزیست مي

رشدی گیاهان میكوریزی مانند وزن ریشه،  هایمؤلفهتنها 

، یابدبرگ و ساقه در مقایسه با گیاهان شاهد افزایش مي

نتز سرعت فتوسنظیر  فیزیولوژیک گیاه هایمؤلفهبلكه 

سلولي و هدایت اکسیدکربن بینخالص، غلظت دی

 ,.Zou et al)یابند داری بهبود ميطور معنينیز به ایروزنه

تنش خشكي، غلظت هر دو  در شرایطبا این حال،  .(2025

در گیاهان میكوریزی ( GA1و GA3) جیبرلیک اسیدنوع 

کمتر از گیاهان غیرمیكوریزی بود. این کاهش ناشي از تنظیم 

 اسید جیبرلیکهای دخیل در بیوسنتز کاهشي بیان ژن

(PtCPS, PtKAO وPtGA3ox)  و تنظیم افزایشي بیان ژن

 است (PtGA2ox)جیبرلیک اسید سازی دخیل در غیرفعال

ش شود. در واقع، تحت تنمي تنظیمکه توسط قارچ میكوریز 

سید اخشكي، کلونیزاسیون میكوریزی با کاهش بیوسنتز 

جیبرلیک و محدود کردن بیومس گیاهي، شرایطي شبیه به 

 .ندکرا برای گیاه میكوریزی فراهم مي« اجتناب از خشكي»

های علاوه بر این تحت تنش خشكي، کاهش اسمولیت

میكوریزی در های گیاهي درگیاهان اسمزی و هورمن

مقایسه با گیاهان غیرمیكوریزی که در بعضي از نتایج 

تواند ( ميRuiz-Lozano et al., 2001گزارش شده است )

به دلیل شدت بیشتر تنش بر گیاهان غیرمیكوریزی نسبت 

(، هر چند Chen et al., 2020) به گیاهان میكوریزی باشد

 ورطهمینآنتي اکسیدان و  هایهورمونتداخل وظایف 

 باشند.شرایط محیطي و خاکي نیز دخیل مي سایر

2  Trifoliate orange (Poncirus trifoliata L.)  
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 رآربوسكولا میكوریز هایقارچ جیبرلیک واسید 

 هب تحمل و گیاه رشد بر مثبت طور به توانندمي دو هر

افزایي بگذارند. به عنوان مثال در یک فرایند هم تأثیر خشكي

ادر است ق جیبرلیکاسید و قارچ میكوریز، اسید جیبرلیک 

 دهد و افزایش گیاه را های مویيو تراکم ریشهریشه  رشد

این سطح بیشتری از ریشه را برای کلونیزاسیون فراهم 

 مواد های میكوریز جذبنماید و به این ترتیب قارچمي

 مقاومت افزایش به منجر و بخشیده بهبود را آب و غذایي

ه با وجود این، نتایج یک مطالع .شودمي تنش خشكي گیاه به

اسید  "1آروم" نوعدهد که در همزیستي میكوریز نشان مي

 Tominagaشود )جیبرلیک مانع از کلونیزاسیون ریشه مي

,ba2020et al.,  ۲پاریس"نوع ( حال آنكه در قارچ میكوریز" 

در سطح ریشه گیاه و  3تشكیل هیفوپودیوماسید جیبرلیک 

های خارجي به داخل ریشه گیاه میزبان را ورود هیف

 ,McGuiness, et al., 2019کند )تسهیل و تشدید مي

Tominaga, et al., 2020b).  علت عدم کلونیزاسیون ریشه

ز ا اسید جیبرلیکممانعت  آروم نوعگیاه در قارچ میكوریز 

دخیل در  2RAMو همولوگ آن  41RAMهای بیان ژن

 .استبرقراری کلونیزاسیون ریشه 

 

 DELLAهای پروتئین

یک خانواده از مهار  5DELLAهای پروتئین

اسید های رشد هستند که در مسیر سیگنال دهي کننده

 .دارند نقش محیطي هایتنش به پاسخي عنوان به جیبرلیک

 هایپروتئین است، بالااسید جیبرلیک  سطح که هنگامي

DELLA رشد فرآیندهای انجام امكان و شوندمي تخریب 

 فراهم را گلدهي و زنيجوانه ها،سلول گسترش مانند

 ایینپاسید جیبرلیک  سطح که بالعكس هنگامي. کنندمي

 DELLA هایپروتئین حضور دارند، هاتنش سایر یا است

 طور که در بالاهمان .کنندمي سرکوب را رشد و یافته تجمع

 تشكیل و فراوانياسید جیبرلیک  اشاره گردید افزایش

                                                
1 Arum type 
2 Paris type 
3 Hyphopodium 

4 1RAM توسعه  برای ضروری هایژن بیان که است رونویسی فاکتور یک

 .کندمی تنظیم را های میکوریزاقارچ

 دهد.های گیاه میكوریزی کاهش ميها را در ریشهآربسكول

 هایکنندهسرکوب که ،DELLA هایپروتئینلذا، 

 مسیر نچندی پیوند در و هستنداسید جیبرلیک  دهيسیگنال

 تشكیل امكان افزایش کنند،مي عمل دهيسیگنال

 .(Floss, et al., 2013سازند )ها را فراهم ميآربوسكول

اسیدهای در تعاملات تقابلي با  DELLAهای پروتئین

 عنوان به توانند( ميGA- DELLA)جیبرلیک 

 زا گیاه رشد فرآیندهای تمام در کلیدی هایکنندهتنظیم

 برگ، گسترش ساقه، شدن طویل بذر، زنيجوانه جمله

هیپوکوتیل عمل نمایند.  شدن طویل گلدهي و القای

 مهندسي با استفاده از ابزارهای DELLA هدفمند ویرایش

ارقام زراعي با صفات مورد نظر  به دستیابي ژنتیک امكان

( را نمودنها، زودرس عملكرد بالا، مقاوم به تنشنظیر )

برای تشكیل  DELLAهای پروتئینسازد. فراهم مي

های آربسكولار آربسكول در همزیستي گیاه با قارچ

 عالیتبا تنظیم ف آبسیزیک ضروری هستند. اسیدمیكوریزا 

DELLA دهي مرتبط، تشكیل آربسكول و مسیرهای سیگنال

یش کند. بیان برا تقویت ميمیكوریزا سازی قارچ و کلوني

های تشكیل آربسكول در تواند نقصمي DELLA از حد

اسید  را جبران کند. این تعامل DELLA های فاقدجهش

نقش مهمي در بهبود  DELLAهای پروتئین و آبسیزیک

 های محیطي و کارایي همزیستيمقاومت گیاه به تنش

به طور  .(Floss et al., 2013) کندایفا ميمیكوریزایي 

نقش کلیدی در تشكیل  DELLAهای خلاصه، پروتئین

اسید  دارد و میكوریزایي آربسكول و عملكرد همزیستي

مسیرهای  DELLAهای نپروتئی با تنظیم فعالیت آبسیزیک

ها را تقویت دهي مرتبط، مقاومت گیاه به تنشسیگنال

 .کندمي

 

 ایندول استیکاسید 

 و جیبرلیک اسید دهی سیگنال منفی کننده تنظیم یک DELLA پروتئین 5

 آلانین و لوسین اسید گلوتامیک، آسپارتیک، اسید هایامینه اسید از متشکل

 باشد.می
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ایندول استیک یا اکسین یكي دیگر از اسید 

هایي است که نقش حیاتي در کاهش تنش خشكي هورمون

های میكوریز دارد. این هورمون در گیاهان همزیست با قارچ

های ریشه به خصوص ریشه توسعه در حیاتي کلیدی نقش

آب،  تسهیل انتقال تنش خشكي، تنظیم و به پاسخ مویي،

 ورمونيه دهيسیگنال بر تأثیر و اکسیداتیو هایتنش کاهش

میكوریز در  هایقارچ حضور با دارد. این اثرات عهده بهرا 

 ,.Chareesri et alشود )مي شرایط تنش خشكي تشدید

2020; Chareesri et al., 2020).  این هورمون همچنین

دارد.  1نقشي بسیار مهم در تنظیم سنتز استریگولاکتون

 هایقارچهای ها بر روی رشد هیفاستریگولاکتون

بندی آنها و بطور کلي برقراری میكوریز و انشعاب

 .(Mitra et al., 2022) همزیستي میكوریزا نقش مهمي دارند

 گیاهان در هاپروتئین از ایخانواده ۲PIN هایپروتئین

 ایفا اکسین گیاهي هورمون انتقال در اساسي نقش که هستند

 عمل خروجي هایحامل عنوان بهها این پروتئین. کنندمي

 تسهیل را هاسلول از خارج به اکسین حرکت و کنندمي

این انتقال قطبي برای . (Mohanta and Bae, 2017) کنندمي

 .فرآیندهای رشد و تكوین گیاه ضروری استبسیاری از 

توسط قارچ  برگچه 3در تائید این نتایج، زماني که پرتقال 

ساختار و شود همزیست مي فنلیفورمیس موسه میكوریز

معماری ریشه گیاه میزبان شامل مجموع طول ریشه، حجم 

های مویي به میزان قابل توجهي افزایش ریشه، تراکم ریشه

 جریان سرعت با(. این افزایش Guo et al.,2024یابد )مي

 های مویيریشه مجموع رشد و اسید ایندول استیک کل

که  دهدها نشان مياین یافته .ردقابل توجهي دا همبستگي

های مویي مرکباتِ اکسین نقش مهمي در رشد ریشه

 PtPIN6کنند و ژن های میكوریز ایفا ميقارچ همزیست با

 کلیدی بالقوه، در تنظیم انتقال اکسین ازعنوان یک ژن نیز به

زماني علاوه بر این،  .ای داردها اهمیت ویژهریشه به برگ

رایزوفاگوس های میكوریز برنج با ترکیبي از قارچکه 
تنش  تحتهمزیست و  فنلیفورمیس موسهو  ایریگولاریس

                                                
1 Strigolactone 
2 PIN= Peptidyl-prolyl cis-trans isomerase NIMA-interacting 1 
3 Methyl jasmonate 

غلظت ایندول استیک اسید با افزایش  گیردميخشكي قرار 

. این افزایش در میزان یابدميبه شدت افزایش تنش خشكي 

ت بهبود هدایبه میكوریزی در برنج ایندول استیک اسید 

ای و نتیجتا به افزایش مقاومت گیاه به تنش خشكي روزنه

توان بنابراین، مي ؛(Chareesri et al., 2020)شود ميمنجر 

های میكوریز و افزایي میان قارچنتیجه گرفت که هم

اسید نقش مهمي در تقویت مقاومت گیاهان  استیکایندول

میكوریزی در برابر خشكي دارد. این بهبود از طریق تقویت 

یل های دخاکسیداني، افزایش بیان ژنهای دفاع آنتيپاسخ

نتز های رشدی مرتبط با سو تنظیم مولفه در مقاومت به تنش

 .شودبیشتر اکسین در گیاه حاصل مي

 

 جاسمونیکاسید 
و از مشتقات آن متیل  جاسمونیکاسید 

ها شناخته که هر دو به عنوان جاسمونات 3جاسمونات

های مهم گیاهي هستند که به شیوه هایشوند از هورمونمي

مختلف نظیر کاهش اتلاف آب اندام هوایي با بسته نگاه 

های ضد اکسایشي، بهبود ها، بهبود فعالیتداشتن روزنه

تمامیت غشا سلولي، برقراری توازن با تغذیه گیاه، حفظ 

های گیاهي قادر است توان دفاعي وظایف سایر هورمون

های محیطي از جمله تنش خشكي را گیاه در برابر استرس

های ها همچنین به عنوان ملكولافزایش دهند. جاسمونات

های متعدد دخیل در پاسخ به دهي قادرند بیان ژنسیگنال

اسید  (.Li et al., 2018تنظیم نمایند )های غیر زنده را تنش

زایي افمراه اسید سالیسیلیک با اثرات همه بهجاسمونیک 

خود قادرند مقاومت به تنش خشكي را در گیاه بابونه 

افزایي ضمن به شدت افزایش دهند. این اثر هم 4آلماني

حفظ تمامیت غشا سلولي سبب افزایش غلظت پرولین و 

نهایت کاهش پتانسیل آب  که در شدههای محلول قند

سلولي و نیز افزایش مقاومت گیاه به تنش خشكي را در پي 

 ،(. در یک مطالعه دیگرNazarli et al., 2014) رددا

جاسمونات تحت  متیل با 5برگي گیاه سویا پاشيمحلول

4 Matricaria chamomilla 
5 Glycine max L. 
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های آلي نظیر تنش خشكي سبب افزایش اسمولیت

 اسید فلاونوئیدها، غیراشباع، و اشباع چرب اسیدهای

ها هیدروکربورهای محلول گردید و این افزایش و فنولیک

منجر به افزایش مقاومت گیاه در مقابل تنش خشكي گردید 

(Mohamad and Latif, 2017.) 

های جاسمونات قادر است با بعضي از آنزیممتیل 

آسكوربات و کاتالاز  ،اکسیدان نظیر پراکسیدازآنتي

ل قرار کند و به این طریق تحمافزایي بر همرابطه  پراکسیداز

 (.Zhang et al., 2024) .افزایش دهد را گیاه به تنش خشكي

 سازیموجب فعالیم نه تنها زاین دو هورمون و آنافزایي هم

شود ميهای فعال اکسیژن مسیرهای دفاعي وابسته به گونه

 مونیکاسید جاس های دخیل در سنتزبلكه به بیان بیشتر ژن

شود و در نهایت موجب اکسیدان منجر ميهای آنتيو آنزیم

 Wasternack and)شود کاهش اثرات اکسیداتیو در گیاه مي

Song, 2017 .)جاسمونیک واسید توان گفت بطور کلي مي 

در افزایش مقاومت گیاهان به  اساسي هایمشتقات آن نقش

یک جاسموناسیدهای های زیستي و غیر زیستي دارند. تنش

 عمدتاً که گیاه دفاعي هایمكانیسم کردن فعال با عمدتاً

 دفاعي ترکیبات سایر و اکسیدانآنتي هایآنزیم شامل

ور درک به منظ. کنندمي القا به تنش در گیاه را تحمل هستند،

جاسمونیک لازم اسیدهای  مولكولي سازوکارهایبهتر ما از 

 و نیز ناقل طریق از هاآن های حرکتمكانیسم است دقیقا

مونیک جاساسیدهای  بین آنتاگونیستي یا افزایيهم تعاملات

مطالعه مورد  هورموني دهيسیگنال مسیرهای سایر و

 قرار گیرد. تردقیق

های میكوریز قارچدر خصوص نقش برهمكنش 

آربوسكولار و اسید جاسمونیک در کاهش تنش خشكي در 

جمله  زگیاه میزبان مطالعاتي نیز صورت گرفته شده است. ا

، همزیست با قارچ  1دهد که گیاه لوبیانتایج نشان مي

میكوریز آربوسكولار و تحت تنش خشكي، موجب افزایش 

رشدی ریشه در تیمارهای دریافت  هایمؤلفهقابل توجه 

شود. بیشترین افزایش رشد ریشه متیل جاسمونات مي

زماني مشاهده شد که هم قارچ میكوریزا حضور داشت و 

                                                
1 Phaseolus vulgaris 
2 Trigonella foenum-graecum 

اعمال شده بود. این افزایش  متیل جاسمونات هم تیمار

های آکوآپورین و بهبود رشد، ناشي از بیان افزایشي ژن

هدایت هیدرولیكي ریشه در مقایسه با گیاهان شاهد است 

(2016Romera et al., ). گیاه لگومینوز است  یک ۲شنبلیله

 4و دیوسژنین 3تریگونلینمانند ای های ثانویهکه متابولیت

 طور گسترده در پزشكي وبه این ترکیبات .کندتولید مي

 پژوهش، نقشیک . در داردصنایع غذایي مورد استفاده قرار 

ا تنهایي یا در ترکیب بآربسكولار به میكوریز تلقیح قارچ

د ارزیابي ا مورهمتابولیتاین بر تولید  جاسموناتتیمار متیل

 قارچهم که  دهداین پژوهش نشان مينتایج قرار گرفت. 

ویژه در ترکیب با جاسمونات، بهمتیلهم و میكوریز 

شود رشدی گیاه مي هایمؤلفهنه تنها سبب بهبود یكدیگر، 

انویه های ثنقش مؤثری در افزایش تولید متابولیتبلكه 

 ,.Irankhah et alد )نکنایفا ميشنبلیله تحت تنش خشكي 

این همرفزایي قارچ میكوریز و متیل جاسمونات (. 2020

هم متواند راهبردی کارآمد برای افزایش تولید ترکیبات مي

 .دو سازگاری گیاهان دارویي با تنش خشكي باش مورد نیاز

 

 اتیلن
 عنوان بهاگر چه سالهاست که  (4H2C) اتیلن

ي است ول شده شناخته میوه رسیدن مسئول گیاهي هورمون

دارد. این  عهده بهرا گیاه  گوناگون دیگری دروظایف 

 هایمؤلفه انواع نه تنها در تنظیمگازی شكل هورمون 

رشد ریشه، طویل شدن  بذر، زنيجوانه از جمله رشدی

ها، فرایند پیری و ساقه و دمبرگ، باز و بسته شدن روزنه

 ها دخالت دارد بلكه دفاع در برابر عواملبرگ ریزش

تاز هموس تنظیم وهای غیرزنده و زا، پاسخ به تنشبیماری

اتیلن بر خلاف سایر  دارد. عهده بهنیز ها را هورمونوظایف 

ها اثرات بازدارندگي بر کلونیزاسیون میكوریزی فیتوهورمون

ل دخیهای دارد. این بازدارندگي به دلیل سرکوب بیان ژن

 ل،یبرای تشك که است استریگولاکتون در بیوسنتز

 هستند. نیاز مورد میكوریز هایسازی و توسعه قارچفعال

3 Trigonelline 
4 Diosgenin 

https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/diosgenin
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در گیاه که با افزایش غلظت اتیلن  11SMAXسنتز و تجمع 

میكوریزی  همزیستيهمراه است عامل اصلي بازدارندگي 

از گیاه  SMAX1دهد زماني که باشد. نتایج نشان ميمي

 گردید توسعه کلونیزاسیون میكوریزی توسط حذفبرنج 

 در گیاه برنج تحت تنش خشكي رایزوفاگوس ایریگولاریس

(. Choi et al., 2020; Das et al., 2025ظاهر گردید )

غلظت اتیلن در شدت بازدارندگي کلونیزاسیون میكوریزی 

ین باتیلن ) جزئيهای بسیار بسیار مهم است. در غلظت

اسپور و رشد  زنيجوانه( در لیتر لیترمیلي 1/0تا  01/0

گیرد، ولي زماني که غلظت ها به خوبي صورت ميهیف

دت ها به شرسد رشد هیفدر لیتر مي لیترمیلي ۲/0اتیلن به 

 لیترمیلي 0/1کند و با افزایش غلظت اتیلن به کاهش پیدا مي

در لیتر توسعه میكوریزی از جمله درصد کلونیزاسیون 

شود هش مواجه ميشدت با کابه ی پرتقال سه برگچه ریشه

(Ishii et al., 1996 در مورد پاسخ .) پیاز به افزایش گیاه

 زئيجدهد که اتیلن در مقدار بسیار نتایج نشان مي ،اتیلن

میكرولیتر بر لیتر( سبب کاهش توسعه میكوریزی پیاز  6/0)

های میكوریزی قادر بودند اتیلن را شود، هر چند ریشهمي

طریق اکسیداسیون و یا متابولسیم  از احتمالاًروز،  ۲0پس از 

 (.Geil and Guienl, 2002از بین ببرند )

منفي اتیلن در  کنندگيتنظیمعلاوه بر نقش 

همزیستي میكوریزی که به خوبي ثابت شده است، اتیلن با 

یز ن محیطي هایتنش به پاسخ گیاه درها بعضي از هورمون

زماني که دهد. به عنوان مثال، برهمكنش از خود نشان مي

لقیح و ت رایزوفاگوس ایریگولاریسبا قارچ میكوریز  ۲نخود

 و اسید جیبرلیکاثر اتیلن در برهمكنش با دو هورمون 

در توسعه کلونیزاسیون میكوریزی مطالعه  3براسینواستروئید

گردید، نتایج نشان داد که نقش منفي اتیلن نه تنها بر 

رشدی گیاه و کلونیزاسیون قارچي مستقل از دو  هایمؤلفه

زایي در نماید بلكه بر میزان گرههورمون دیگر عمل مي

توجه  با(. Foo et al., 2016ریشه نخود نیز اثر منفي دارد )

                                                
گیاهی است که در فرایندهای گیاهی نظیر رشد، جوانه زنی یک پر.تئین  1 

   کند. این مهارکنندهها عمل میبذر، معماری ریشه و در پاسخ به استرس

 است. (Karrikinکاریکین ) دهیسیگنال مسیر کلیدی جزء
2 Pisum sativum L. 

ویژه در شرایط های هورموني در گیاه، بهبه تداخل نقش

های میكوریزا، های محیطي و در تعامل با قارچتنش

 ها انجامبرای بررسي چگونگي این برهمكنش مطالعاتي

های اسید دهد که هورمونشده است. نتایج نشان مي

آبسیزیک و اتیلن در تنظیم کلونیزاسیون میكوریزی نقش 

دارند و بخشي از اثرات منفي کمبود اسید آبسیزیک در 

 گیاهان میكوریزی، ناشي از تولید بیش از حد اتیلن است

(Feraceto et al., 2017 .)ها ضمن تأیید نتایج این یافته

دهد که علاوه بر تعاملات هورموني، تنظیم پیشین، نشان مي

دقیق سطح هر هورمون برای توسعه بهینه کلونیزاسیون 

 ;Martin-Rodrigues et al., 2011) قارچي ضروری است

Feraceto et al., 2017اثرات  (5شكل )در  (. در نمودار ذیل

رشدی  هایمؤلفهبر  اسید آبسیزیک لن وآنتاگونیسمي اتی

 گیاه تحت تنش خشكي خلاصه شده است.

 

 بهبود تغذیه فسفری گیاه
گیاهان میكوریزی در شرایط تنش خشكي، افزون 

ای از سازوکارهای فیزیولوژیک سازی مجموعهبر فعال

ایي اکسید کربن و بهبود کارمانند افزایش آسیمیلاسیون دی)

بیوشیمیایي )از جمله سنتز  (،II نوری سیستم

های آنزیمي و اکسیدانهای اسمزی و آنتيکنندهتنظیم

ت نظیر افزایش هدای)غیرآنزیمي( و بهبود روابط آبي گیاه 

 ای گیاه،از طریق بهبود وضعیت تغذیه (، قادرندایروزنه

ویژه تغذیه فسفری نیز نقش مهمي در افزایش تحمل گیاه به

سرعت جریان انتقال فسفر )میزان  .دکننبه تنش خشكي ایفا 

فسفر جذب شده در واحد طول ریشه و در واحد زمان( در 

گیاهان میكوریزی نسبت به گیاهان غیر میكوریزی بسیار 

تواند به لذا این مي .(Nadian et al., 2013bبیشتر است )

رشد بیشتر ریشه، انشعاب بندی و انبوهي آن کمک کرده و 

اه میكوریزی را در جذب بیشتر آب بالا در پي آن توانایي گی

به عنوان مثال افزایش تنش خشكي اگرچه جذب کل ببرد. 

3 brassinosteroid 
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فسفر را در دو رقم سورگوم کلني شده با قارچ  )محتوی(

شده در واحد  جذبمیكوریز کاهش داد ولي میزان فسفر 

(. Nadian, 2011طول ریشه کلني شده افزایش پیدا نمود )

تنش خشكي با افزایش مجموع طول در این مطالعه، افزایش 

 Rhizophagusهای خارجي قارچ میكوریز )هیف

intraradices)  در واحد طول ریشه کلني شده نیز مشاهده

شده در واحد طول ریشه کلني  جذبمیزان فسفر  شد که با

دهد که قارچ همخواني دارد. این نشان مي کاملاًشده 

برای آسیب کمتر به خشكي میكوریز در شرایط تنش 

ای گیاه میزبان کارایي جذب رشدی و تغذیه هایمؤلفه

های محیطي تحت تنش. دهدميعناصر غذایي را افزایش 

مانند شوری، خشكي و تراکم خاک اگر چه طول ریشه گیاه 

 کند، ولي هر سانتیمتر ازپیدا مي داریمعنيمیكوریز کاهش 

 رایط بدون تنش(ی شاهد )شاین ریشه در مقایسه با ریشه

توانایي جذب بیشتری از عناصر غذایي به خصوص عناصر 

 ;Nadian et al., 2013aکم تحرکي نظیر فسفر را دارد )

Nadian et al., 1997.) 

 
 هورمون آنتاگونیسمی دو تأثیرتحت )ب( تنش خشکی و افزایش پتانسیل آب برگ  تأثیرکاهش پتانسیل آب برگ )الف( تحت  -۵ کلش

با تغییراتی از ) )افزایش سنتز( و اتیلن )کاهش سنتز( با وساطت منافذ آکواپورین در شرایط تنش خشکی ABA ،اسید آبسیزیک

Wilkinson and Davies, 2010) 

Figure 5. Reduction in leaf water potential (A) under drought stress and increase in leaf water potential (B) under the 

antagonism of two hormones, abscisic acid, ABA (increased synthesis), and ethylene (decreased synthesis), mediated 

by aquaporin channels under drought stress conditions (modified from Wilkinson and Davies, 2010) 

 

در کاهش تنش  اکسیدانآنتی هاینقش آنزیم

 در گیاهان میکوریزی خشکی
های آزاد اشاره گردید رادیكال قبلاًطور که همان

 و های متابولیكي گیاه نقش بسیار مهمدر بسیاری از فعالیت

 توازن و ،حیاتي دارند. تحت شرایط معمول و بدون تنش

ار های فعال اکسیژن برقرپایداری بین تولید و مصرف گونه

گیرد. های متابولیک گیاه به خوبي انجام ميفعالیتاست و 

های محیطي مانند تنش تنش تأثیربا وجود این، تحت 

های فعال در مقایسه با مصرف و حذف خشكي تولید گونه

ها و شروع گیرد و سبب انباشت آنها پیشي ميآن

شود. در های گیاهي ميفرایندهای اکسیداتیو در سلول

مل های تنش شاهای فعال، سیگنالاین گونه افزایشابتدای 

 و هااکسیدانآنتي دهيسیگنال ردوکس، هموستاز

جهت  سلولي سطح ای فعال درهگونه حذف/تولید

های حفاظتي به خصوص در گیاهان میكوریزی فرایند

 ;Jajic et al., 2015; Nath et al., 2016گیرد )صورت مي

Mansoor et al., 2022 .) گیاهان با افزایش فعالیت
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 رینتمهمای از آنتي اکسیدان که در ذیل به دسته هایآنزیم

آنها اشاره مختصر خواهد شد قادرند اثرات مخرب ناشي از 

نتیجه  های اکسیداتیو را کاهش دهند. در واقع،فرایند

 ،تعادل اکسیداتیوآنتي اکسیدان حفظ  هایآنزیم فعالیت

پایداری ساختارهای سلولي، بهبود کارایي فتوسنتز و 

 Gill and) استخشكي  افزایش تحمل کلي گیاه در برابر

Tuteja, 2010; Hasanuzzaman et al., 2020.) 

 که تاس کلیدی آنزیم یک دیسموتاز سوپراکسید

آنزیم  .کندمي ایفا سلولي دفاع هایسیستم در حیاتي نقش

 جزام شكل سه در دیسموتاز سوپراکسید اکسیدانآنتي

 Mn-SOD (Khan و Cu/Zn-SOD، Fe-SOD: دندار وجود

et al., 2023) .سیتوزول، در های این آنزیمایزوفرم 

د دارن وجود هامیتوکندری و هازومپراکسي ها،کلروپلاست

د سوپراکسی هایرادیكال ای را درکاتالیز نمودننقش عمده و

(−•2O) ( 2به پراکسید هیدروژنO2H)  دارند. به عهده

سوبسترای لازم برای واکنش  ،اکسید هیدرژن حاصلپر

( و به این ۲ و شكل 1 کند )جدولرا فراهم مي وایس-هابر

های هیدرواکسید را کاهش ترتیب خطر تولید رادیكال

وع تا کنون سه ن تالیانا آرابیدوپسیس دهد. در ژنوم گیاهمي

 Cu/Zn-SOD ژن: متالوآنزیم سوپراکسید دیسموتاز شامل

 Fe-SOD و سیتوزول(، ژن زوم)در کلروپلاست، پراکسي

-Mn( و ژن و هسته )در تیلاکوئید، استرومای کلروپلاست

SOD ( گزارش شده است )در میتوکندری., et al Tyagi

)2019 ;2017et al.,  Jamdhade این در حالي است که .)

از راسته پنیرک  1در آنالیز فیلوژني گیاه پنبه ابریشم قرمز

ژن در سه گروه 13 جمعاًسانان 

FeSODs ، MnSODs و Cu/ZnSODs  ند اهشناسایي شد

(Luo, et al., 2024.) 

کنش آنزیم سوپراکسید مطالعات متعددی به بررسي برهم

های میكوریز آربسكولار تحت شرایط دیسموتاز با قارچ

اند تا مشخص شود آیا این دو عامل تنش خشكي پرداخته

                                                
1 Bombax ceiba 

۲ )kinaseactivated protein -MitogenMAPK ( یک نوع پروتئین کیناز ،

های سلولي نقش دارد و در پاسخ به تحرکات است که در انتقال سیگنال

 شود. ها( فعال ميخارجي )نظیر تنش

اشي نهای اکسیداتیو افزایي در کاهش آسیبتوانند اثر هممي

نتایج این  .های فعال اکسیژن داشته باشند یا خیراز گونه

دهد که کلونیزاسیون میكوریزی مطالعات نشان مي

های ( قادر است فعالیت آنزیمرایزوفاگوس ایریگولاریس)

دیسموتاز را در گیاه پنبه ابریشم قرمز تحت  سوپراکسید

)جدول  تنش خشكي به مقدار قابل توجهي افزایش دهد

فعالیت آنزیمي نتیجه بیان افزایشي انواع  تشدید. این (4

دیسموتاز  سوپراکسید هایآنزیم های دخیل در فعالیتژن

در گیاهان میكوریزی در مقایسه با گیاهان غیرمیكوریزی 

باشد. در واقع، تحت تنش خشكي، همزیستي میكوریزی مي

ه كرشدی گیاه را افزایش دهد بل هایمؤلفهنه تنها قادر است 

دیسموتاز قادر است  های سوپراکسیدبا افزایش بیان ژن

های مخرب اکسیژن فعال )نظیر پراکسید بسیاری از گونه

 ,.Li, et alهیدروژن و آنیون سوپراکسید( را کاهش دهد )

2022; Luo, et al., 2024.) 

 های آنزیمي که در بالااکسیدانآنتياثرات مشترک 

غیرآنزیمي نظیر های کسیداناآنتيبه آنها اشاره گردید و 

آسكوربیک اسید و گالوتاتیون نیز قدرت دفاعي گیاهان 

های اکسیژن فعال و میكوریزی را در سمیت زدایي از گونه

دهند. افزون بر این، کلونیزاسیون ميهمستازی آن افزایش 

میكوریزی به منظور افزایش توانمندی گیاه در مقابل تنش 

 با دهشفعال کیناز پروتئینهای خشكي قادر است بیان ژن

این  ،به این ترتیب دهد. را افزایش (MAPK) ۲میتوژن

شكي های تنش خهای پیام رسان با انتقال سیگنالپروتئین

( وظایف هسته سلول DNAسلول )به داخل از سطح سلول 

های فعال در هموستازی گونه نهایتاًسلولي را تنظیم و 

(. Huang et al., 2020کنند )اکسیژن نقش مهمي را بازی مي

های دخیل در فعالیت آنزیم سوپراکسید بیان ژنافزایش 

جیگسپورا مارگاریتا همزیست دیسموتاز در قارچ میكوریز 
تحت تنش  4و آهو ماش ژاپني 3یونجه سربریدهبا گیاهان 

 Lanfranco, et) شودميبه کاهش اثرات اکسیداتیو منجر 

3 Medicago truncatula 
4 Lotus japonicus 

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?term=Hasanuzzaman+M&cauthor_id=32751256
https://link.springer.com/chapter/10.1007/978-981-15-0690-1_3#auth-Shivi-Tyagi
https://link.springer.com/protocol/10.1007/978-1-4939-7136-7_13#auth-Ashwini_R_-Jamdhade
javascript:;
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al., 2005 .)دیگری مبني بر افزایش فعالیت  نتایج مشابه

های سوپراکسید دیسموتاز در گیاهان )کاهو و آنزیم

های ت تنش خشكي و همزیست با قارچح( تفرنگيگوجه

 ,.Ruiz-Lozano et alاست ) شدهگزارشمیكوریز نیز 

1996, 2001; Pozo et al., 2002). افزایي هرچند نقش هم

های سوپراکسید دیسموتاز در های میكوریز و آنزیمقارچ

گیاه میزبان به خوبي شناخته شده  درکاهش تنش خشكي 

آن به خوبي مشخص نشده  هایسازوکارمسیر و ولي است 

است. لذا لازم است مطالعات بیشتری صورت گیرد تا معلوم 

 فاًصرخشكي افزایي در کاهش اثرات تنش این هم کهشود 

د سوپراکسی های آنزیمایزوفرمافزایش فعالیت به علت 

، دیرش هایمؤلفهبهبود دیسموتاز است و یا در ترکیب با 

ا و هکلونیزاسیون )تراکم آربسكول هایمؤلفههورموني و 

 .است (سلوليدرونهای بیروني و طول مجموع هیف

ي است هایمتالوآنزیم ترینشدهشناخته ازدیگر یكي  کاتالاز

ها قرار زومپراکسيهای سلولي به نام در اندامک عمدتاًکه 

نقش  ترینمهمدارد و وظایف متعدی را به عهده دارد. از 

توان به محافظت سلولي در مقابل صدمات ها ميآن

های اکسیداتیو، برقراری توازن )هموستازی( واکنش

ر دهای فتوسنتز اشاره نمود. اکسیداسیون و احیا و فرایند

واقع، آنزیم کاتالاز در گیاهان به صورت انواع مختلفي 

، شودميکه به آن ایزومر گفته  هاوجود دارد که هر یک از آن

نقش  ترینمهم .کندوظایف خاص خود را ایفا مي

کاتالاز کاهش صدمات اکسیداتیو ناشي از ضداکسایندگي 

ید این آنزیم قادر است پراکس. استپراکسید هیدروژن  تأثیر

آب و یک ملكول  مولكولهیدروژن بسیار مخرب را به دو 

( تجزیه و اثرات 2O + O2H 2→  2O2H2اکسیژن )

. این فرایند طي دو (6)شكل  را از بین ببرد آناکسایندگي 

های ذیل ( بر طبق واکنشBendou et al., 2021)مرحله 

 گیرد:صورت مي

 
ای است و ، ترکیب ناپایدار و واسطه1ترکیب اول

که طي آن آهن آنزیم به  است ایشامل آنزیم اکسیده شده

به این ترتیب حضور آنزیم رسد. ( ميFe+4بیشتر ) ظرفیت

کاتالاز از تجمع پراکسید هیدرژن و اثرات اکسیداتیو آن در 

 .نمایدگیاه تحت تنش جلوگیری مي

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

گرم پروتئین( در ریشه گیاه پنبه ابریشم قرمز های ضد اکساینده )میکرومول بر دقیقه بر میلیمیزان فعالیت برخی از آنزیم -۴ جدول

(Bombax ceiba( میکوریزی )Mتوسط رایزوفاگوس ایریگولاریس و غیر میکوریزی ) (NM( تحت تنش خشکی )Li, et al.2022.) 

                                                
. منظور از پورفیرین بخشي   IVFe حاوی پورفیرین کاتیون-π رادیكال یک1 

 از آنزیم کاتالاز است که محتوی آهن است.
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Table 4. Activity of some antioxidant enzymes (µmol/min/mg protein) in the root of Red Silk Cotton tree (Bombax 

ceiba), mycorrhizal (M) by Rhizophagus irregularis and non-mycorrhizal (NM) under drought stress (Li, et al. 2022.) 
 های ضد اکسایندهفعالیت آنزیم

Activity of antioxidant 

enzymes 

 رمیکوریزییریشه گیاه غ
Mycorrhiza-enriched plant 

root 

 ریشه گیاه میکوریزی
Mycorrhizal plant root 

 b17.70 33.2a سوپراکسید دیسموتاز

 b02.05 a02.59 کاتالاز

 b19.63 a22.58 آسکوربات پراکسیداز

 b19.23 a29.01 گلوتاتیون ردوکتاز

 b17.84 a25.23 پراکسید

 b50.15 a83.65 گلوتاتیون پراکسیداز

 b12.81 a29.66 دهیدرو اسکوربات ردوکتاز

 b03.49 a06.30 مونودهیدروآسکوربات ردوکتاز

 

در  هیدروژن صدمات اکسیداتیو ناشي از پراکسید

های میكوریز و هم با چقارزمان با حضور تواند همگیاه مي

کاهش پیدا نماید. در واقع،  شدیداًفعالیت کاتالاز 

شود تا کلونیزاسیون میكوریزی ریشه گیاه میزبان سبب مي

 ناشي از تنش خشكي در گیاه به خارج هیدروژن پراکسید

و به این  1ریشه گیاه انتشار یابد هایاز غشا پلاسمایي سلول

ف از طر ترتیب از صدمات این اکساینده مهم کاسته شود.

که در بالا به آن اشاره گردید  طورهماندیگر آنزیم کاتالاز 

هیدروژن را تجزیه و  قادر است بخش دیگری از پراکسید

ر دآنرا به آب و ملكول اکسیژن تبدیل نماید. به عنوان مثال 

های کاتالاز و افزایش فعالیت آنزیم ۲گیاه داغداغان یا تادار

سوپراکسید دیسموتاز با حضور قارچ میكوریز منجر به 

و نتیجتا کاهش صدمات  هیدروژن کاهش غلظت پراکسید

 (.Sepahvand et al., 2021شود )اکسیداتیو مي

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
                                                

1 Efflux 2 Celtis Caucasica L. 
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مت تصویر س :تصویر سمت چپ و مرحله دوم: مرحله اول :در برهمکنش با آنزیم کاتالاز هیدروژنتجزیه پراکسید مراحل و مسیر  -۶شکل 

به قسمت انتهایی هِم، نزدیک مرکز آهن سه ظرفیتی.  هیدروژندر مرحله اول: اتصال پراکسید . (Campomanes, et al., 2015) راست

 ۴آنزیم به طور موقت به ظرفیت آهن که طی آن  (His42به توسط هستیدین آنزیم کاتالاز ) هیدروژنپراکسید   O-Hدنشپروتونه د

ید دیگر پراکس مولکولمیرسد. این ماده حد واسط )ترکیب یک( بسیار واکنش پذیر و ناپایداراست. در مرحله دوم: ترکیب اول با یک 

ت به وضعی مجدداًاکسیژن آنزیم کاتالاز  مولکولدیل آن به آب و و تب هیدروژنهیدروژن واکنش داده، ضمن خنثی شدن کامل پراکسید 

 .قبلی و نرمال خود که محتوی آهن سه ظرفیتی است بر میگردد

Figure 6 - Stages and pathway of hydrogen peroxide decomposition in interaction with the enzyme catalase: First 

stage: left image and Second stage: right image (Campomanes, et al., 2015). In the first stage: Binding of hydrogen 

peroxide to the distal end of the heme, near the ferric iron center. Deprotonation of the O-H of hydrogen peroxide by 

the histidine of the catalase enzyme (His42), during which the enzyme’s iron temporarily reaches a valence of 4. This 

intermediate (Compound I) is highly reactive and unstable. In the second stage: Compound I reacts with another 

molecule of hydrogen peroxide, completely neutralizing the hydrogen peroxide and converting it to water and an 

oxygen molecule, while the catalase enzyme returns to its original, normal state containing ferric iron. 

 

علاوه بر سازو کارهای اشاره شده قبلي که 

ند، برهای میكوریز جهت کاهش تنش خشكي بكار ميقارچ

ز های دیگری را نیتواند شیوهنیزاسیون میكوریزی ميکلو

برای کاهش تنش اکسیداتیو در گیاه میزبان فعال کند. یكي 

پراکسید  خروجانتشار یا ، افزایش سازوکارهااز این 

از غشای پلاسمایي به خارج از سلول است؛  هیدروژن

فرآیندی که موجب کاهش تجمع این مولكول اکسیداتیو 

های ناشي از آن درون سلول و در نتیجه کاهش آسیب

در  پراکسید هیدروژن سطح همستازیشود. این مي

، کاهش آسیب ردوکسهای گیاهي به حفظ تعادل بافت

 کندمک ميک به تنش خشكيغشایي و بهبود تحمل گیاه 

(Li et al., 2014; Zou et al., 2015; Huang et al., 2017.) 

 

 اندازهای آیندهبحث و چشم

های ترین تنشتنش خشكي یكي از مهم

رود شمار ميغیرزیستي محدودکننده تولیدات کشاورزی به

که علاوه بر کاهش عملكرد گیاهان، امنیت غذایي و پایداری 

طبیعي را نیز با چالش مواجه های زراعي و اکوسیستم

ای از سازد. گیاهان در پاسخ به این تنش، مجموعهمي

سازوکارهای تطبیقي شامل تغییرات مرفولوژیک، 

در  .نندکفیزیولوژیک، بیوشیمیایي و مولكولي را فعال مي

                                                
یک روش آماری پیشرفته است که نتایج  )Analysis-Meta (متاآنالیز 1

ند تا کصورت سیستماتیک ترکیب و تحلیل مي مستقل و مرتبط را به اتمطالع

اني که ویژه زماین نوع مطالعه به  .دست یابدبه یک نتیجه کلي، جامع و معتبر 

های میكوریز آربسكولار این راستا، همزیستي با قارچ

نقش مهمي در عنوان یک مكانیسم طبیعي و کارآمد، به

کند. افزایش تحمل گیاهان نسبت به تنش خشكي ایفا مي

در سطح افزا های هماین همزیستي از طریق برهمكنش

هي و دتنظیم هماهنگ مسیرهای سیگنالسلولي و مولكولي 

الگوهای بیان ژني در هر دو همزیست، موجب بهبود 

شود؛ فرایندی سازگاری گیاهان در شرایط کمبود آب مي

های آن همچنان نیازمند پیچیده که برخي از جنبه

 (.Ruiz-Lozano et al., 2012) های بیشتر استبررسي

های این تنظیم، مربوط به کنترل هیدرولیكي یكي از مسیر

ای گیاه میكوریزی تحت تنش خشكي آب و هدایت روزنه

مطالعه تحقیقاتي  460از 1متاآنالیزاست. در یک مطالعه 

آماری آنها مشاهده گردید که  بندیجمعمنتشر شده و 

درصد  ۲4حضور قارچ میكوریز آربسكولار قادر است 

هدایت آبي را درگیاهان تحت تنش خشكي افزایش دهد 

(Auge et al., 2015).  این درصد افزایش برای زماني که

گیاه میزبان تحت تنش شدید بود به بیش از دو برابر برآورد 

 های میكوریز درالیز، توانایي قارچشد. در این مطالعه متاآن

 تأثیرد. بومتفاوت بسیار لپه بهبود هدایت آبي گیاهان تک

ها در کاهش تنش خشكي از طریق بهبود بخشي این قارچ

هدایت آبي در گیاهان دو لپه بیشتر از تک لپه مشاهده شد 

الگوهای  ها به شناسایينتایج مطالعات پراکنده یا متناقض باشند با ترکیب داده

 سازد.تصمیم گیری از شواهد را معتبر ميکلي کمک کرده و 
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(Auge et al., 2015 .) همانطور که قبلا اشاره گردید

 نقشو غشای واکوئلي  پلاسمایيهای غشای آکواپورین

مهمي در تورژنسانس سلولي در شرایط تنش خشكي 

و  اسید آبسیزیک دهيدر سیگنالنه تنها  آنهاعهده دارند. به

در همستازی آب بلكه  های فعال اکسیژن نقش دارندگونه

به خصوص در شرایط تنش  هابرگ و هاریشه در و املاح

عهده نیز نقش مهمي بههای میكوریز خشكي با حضور قارچ

 ,.Conner et al., 2013; Paluch-Lubawa et al)دارند 

و پس از  (199۷) همكاران و Rousselاولین بار (. 2024

 هایدر مورد ژن (۲000) همكاران و  Krajinski آن

بیان آکواپورین در گیاهان میكوریزی گزارش دادند. آنها 

های اکوآپورین واقع در غشای واکوئولي در گیاهان ژن

جعفری و یونجه میكوریزی شده را مشاهده نمودند 

(Krajinski, et al., 2000علاوه بر این، ژن .) های اکوآپورین

 در شوند،غشا سلولي در یونجه توسط میكوریزا بیان مي

 لیلتح و تجزیه مورد که دیگر آکواپورین ژن چهار که يحال

 دنمیكوریزی ش نتیجه در را خود بیان الگوی گرفتند، قرار

غشا های آنها بیان ژن(. Uehlein, et al., 2007) ندادند تغییر

 تغییرات را مربوط به میكوریزی شدهدر یونجه سلولي 

 لتباد فرآیندهای یعني گیاه، هایریشه در فیزیولوژیک

دانستند  اربوسكولارپیش غشای در واقع همزیستي

(Uehlein, et al., 2007) بیشتر نتایج مطالعات انجام شده .

ها در های آکواپوریندهد که بیان افزایشي ژننشان مي

د و گیرگیاهان میكوریزی تحت تنش خشكي صورت نمي

ی یر میكوریزیا حتي بیان کاهشي در مقایسه با گیاهان غ

 ;Porcel et al., 2006گیرد )تحت تنش خشكي صورت مي

Aroca et al., 2006; Uehlein, et al., 2007;کاهشي  (. بیان

 رد خشكي تنش طول سلولي در غشای آکواپورین هایژن

 برای تنظیمي سازوکار یک تواندمي میكوریزی گیاهان

 ,Porcel) باشد هاسلول از رفته دست از آب کردن محدود

et al., 2006.) بیان افزایشي یا کاهشي )مهار  صورت، هر در

 همزیستي توسط هاهای آکواپورینیا سرکوب( ژن

ای با دیگر سازوکارها تنظیم و هماهنگ به گونه میكوریزی

                                                
1 Acaulospora laevis 
2 Glomus sp 

شود تا روابط آبي گیاه میزبان بهبود و تحمل به خشكي مي

 آن افزایش یابد.

میكوریز در کاهش تنش خشكي  هایقارچنقش 

از طریق بهبود تغدیه گیاه میزبان به خصوص عناصر 

 ,Nadianاست ) شدهشناختهنظیر فسفر به خوبي  تحرکيکم

2011; Mansoor et al., 2022; Khan et al., 2023; 

Paluch-Lubawa et al., 2024.)  تحت تنش خشكي نه تنها

عامل در جذب فسفر از خاک  ترینمهمتوسعه ریشه که 

یابد بلكه میزان انتشار فسفر در خاک نیز است کاهش مي

های های خارجي قارچکند. هیفکاهش قابل توجه پیدا مي

ند ای گیاه میزبان قادرمیكوریز به عنوان ادامه سیستم ریشه

فسفر و آب را از مناطق دور از دسترس ریشه گیاه جذب 

های مختلف منتقل نمایند. گونهرا به گیاه میزبان  و آن

های مختلفي در تولید و انتشار های میكوریز توانایيقارچ

های خارجي در خاک دارند. در این رابطه، با استفاده هیف

( و سیستم گلداني چند قسمتي P33یا  P32از فسفر نشاندار )

مشاهده شد که در بین سه گونه قارچ میكوریز شامل 

اسكتلوسپورا و  ۲موس اس پيگلو، 1آکولوسپرا لویس

به علت آکولوسپرا لویس ، قارچ میكوریز  3کالوسپورا

اصله های خارجي )تا فتوانایي بیشتر در تولید و انتشار هیف

سانتیمتری از سطح ریشه در بخش هیف گلدان( فسفر  11

را با سرعت بیشتری در مقایسه با دو گونه دیگر قارچ به 

ساختند. ضمناٌ سرعت جاری داخل ریشه گیاه شبدر جاری 

سپرا آکولو شدن فسفر به داخل ریشه شبدر کلني شده با

برابر بیشتر از سرعت آن در گیاه شاهد در  ۷حدود  لویس

 ؛(Jakabson et al., 1992روزه بود ) ۲۸یک دروه زماني 

میكوریز در افزایش  هایقارچتوان گفت که بنابراین، مي

در مقابله با تنش  هدر نتیج جذب عناصر غذایي، آب و

متفاوتي دارند. در اینجا لازم نیز مهم و  خشكي نقش بسیار

مرفولوژی ریشه اعم از  هایمؤلفهشود که  تأکیداست 

مجموع طول ریشه، سطح و حجم ریشه که توسط 

شه یابد به شدت توانایي ریکلونیزاسیون قارچي افزایش مي

برد گیاه را در جذب آب و مواد غذایي بالا مي

3 Scutellospora calospora 
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(Chandrasekaran 2022 .)ی لفهؤدر خصوص نقش م

ریشه گیاه میكوریزی و اثر بخشي آن در کاهش تنش 

 شمار زیادی از مقالات از متاآنالیز خشكي، نتایج یک

 صفات لوتحلیتجزیهدهد که نشان مي شده منتشر تحقیقاتي

 سطح ،(درصد 3۷) ریشه طول افزایش با ریشه مورفولوژیک

 مطابقت( درصد 65) ریشه حجم و( درصد 31) ریشه

 نتایج متاآنالیز بنابراین، ؛(Chandrasekaran 2022داشت )

 از ناشي خشكي تنش کاهش که کندمي تأیید حاضر

 جذب کارایي و ریشه صفات اصلاح با های میكوریزقارچ

 ایهارزیابي با متاآنالیزها رو، این از. شودمي انجام فسفر

 را های میكوریزقارچ تحقیقاتقادرند  آماری و جامع خود،

 اهشک گیاه، بهتر وریبهره و ترگسترده کاربردهای برای

 .کنند فراهم پایدار کشاورزی و استرس

های های مختلف قارچبا توجه به توانمندی

 میكوریز در کاهش تنش خشكي در گیاه میزبان، انتخاب

 مناسب قارچ میكوریز در استفاده از کودهای زیستي سویه

خشكي  در گیاه تحت تنش مزایا رساندن حداکثر به برای

به طور  1بسیار مهم است. به عنوان مثال، زماني که انگور

گونه قارچ میكوریز همزیست شد چهار جداگانه با 

گیری شده شامل درصد کلونیزاسیون ریشه، اندازه هایمؤلفه

آنتي اکسیدان سوپر اکسید دیسموتاز،  هایآنزیمفعالیت 

پراکسیداز و کاتالاز جذب عناصر غذایي )نظیر فسفر، 

نیتروژن، آهن و مس(، مرفولوژی ریشه و خالص فتوسنتز 

(. لذا، با توجه Peng et al., 2025با هم متفاوت بودند ) کاملاً

 مختلف هایها و حتي سویهگونه در متفاوت هایبه پاسخ

مناسب قارچ میكوریز  سویه ریز، انتخابهای میكوقارچ

 برای اهداف مورد نظر بسیار مهم است.

ای که از مسیرهای دفاعي و مقابله دیگریكي 

های میكوریز در کاهش تنش خشكي در گیاه میزبان قارچ

 تایجنهاست. اکسیدانبرند کاهش اثرات مخرب آنتيبكار مي

مقاله تحقیقاتي  ۸4از  هاداده مجموعه یک از که متاآنالیز

است  شدهاستفاده آبي تنش به گیاهان پاسخ برای منتشرشده

 یشب تولید طریق از اول درجه در آبي تنش دهد کهنشان مي

                                                
1 Vitis vinifera L. 

های فعال اکسیژن و آسیب بر فرایندهای گونه حد از

دهد. در واقع، با های پلاسمایي رخ ميفتوسنتزی و غشا

ها شروع تنش خشكي بر گیاه و در پي آن بسته شدن روزنه

های فرایند نتیجتاًاکسید کربن به گیاه محدود و ورود دی

دم عهای آزاد شده ناشي از فتوسنتزی مختل میشود. الكترون

شود تا های فتوسنتزی سبب ميها در فرایندالكترونمصرف 

نرا آ مولكوليها پس از نشت و رسیدن به اکسیژن الكترون

های فعال اکسیژن تبدیل نمایند. با افزایش و احیا و به گونه

ها که ناشي از اختلال در هموستازی این تجمع این گونه

اری رشود. برقسیستم دفاعي گیاه فعال مي استها رادیكال

دفاع آنتي اکسیداني با حضور قارچ میكوریز تقویت شده و 

های فعال این دو همزیست قادرند بسیاری از این گونه

 Nawaz and Wang, 2020; Li, etن را خنثي نمایند )ژاکسی

al., 2022; Luo, et al., 2024درواقع، تعامل بین گیاه .)-

 مناسب سطوح حفظ برای های فعالگونه هموستازی، قارچ

مهم  هایفرایند در گسترده تعادل یک در هارادیكال

 سازند.فیزیولوژیک را برقرار مي

ر میكوریز دهای قارچی گیری از توانمندبه طور کلي، بهره

، علاوه بر افزایش کارایي های زنده و غیر زندهمدیریت تنش

تواند به پایداری مصرف آب و بهبود عملكرد گیاهان، مي

ها، کاهش مصرف کودهای شیمیایي و ارتقای اکوسیستم

هر چند خاک منجر شود. محصولات کشاورزی و سلامت 

ای در خصوص روابط گیاه و مطالعات بسیار گسترده

 ههای میكوریز تحت تنش خشكي صورت گرفته شدقارچ

های این روابط بسیاری از است ولي به سبب پیچیدگي

قارچ تا کنون به خوبي شناخته -تعاملات گیاه یسازوکارها

همزیستي میكوریزی و  برای درک اثر واقعينشده است. 

سازوکارهای دفاعي گیاه میكوریزی تحت تنش خشكي 

 مدت میداني و به آزمایشات بلندده نه تنها ینهای آپژوهش

تر شناخت دقیق، بلكه به متاآنالیز نیاز است هایتحلیل

 رنظیکننده این همزیستي مولكولي تنظیم سازوکارهای

 رساني مشترک میانو مسیرهای پیام ی دخیلهاشناسایي ژن

یاز ن کنندگیاه و قارچ که مقاومت به خشكي را تقویت مي
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های بومي و کارآمد میكوریز همچنین توسعه سویه. است

 هایایط اقلیمي هر منطقه، استفاده از روشسازگار با شر

ه تواند بو مدیریت تلفیقي آب و کود مي کشت مخلوط

 .گیری مؤثرتر از مزایای این همزیستي منجر شودبهره

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 ینهای گیرینتیجه
طور کلي، تنش خشكي با ایجاد اختلال در به 

فرآیندهای فیزیولوژیک و متابولیكي گیاه و افزایش انباشت 

و های اکسیداتیهای فعال اکسیژن، موجب بروز آسیبگونه

سازی شود. در این شرایط، فعالو کاهش عملكرد گیاه مي

اکسیداني گیاه نقش اساسي در حفظ دفاع آنتي مسیرهای

پایداری سلولي دارد. همزیستي با تعادل ردوکس و 

 هایهای میكوریز آربسكولار با تقویت سیستمقارچ

اکسیداني، تنظیم اسمزی، بهبود تغذیه و تعدیل بیان آنتي

دهنده به خشكي، تحمل گیاه به تنش خشكي های پاسخژن

ر های اخیهر چند پیشرفتدهد. طور مؤثری افزایش ميرا به

تا  یکژنت مولكولي و مهندسي يشناساستفاده از زیستبا 

های دهي گونهتوانسته است چگونگي سیگنالحدودی 

ي های آنزیماکسیدانآنتي مسیرهای دفاعيفعال اکسیژن و 

های پیچیده هورموني در و غیر آنزیمي و نیز برهمكنش

پاسخ به تنش خشكي را روشن کند، ولي هنوز بسیاری از 

است. به ویژه آنكه  ماندهباقياین سازوکارها ناشناخته 

های میكوریز در کنار های فراوان قارچحضور گونه

 های مختلف گیاهي که هر کدام سازوکارهای مختلفگونه

ه به خود را در پاسخ ب مربوط یپیچیده تنظیمي تعاملات و

تنش خشكي دارند. لذا تحقیقات آینده با استفاده از 

 وکارهایسازتواند به درک بهتر های زیستي ميفناوری

دفاعي گیاه در مواجه با تنش خشكي منجر شود که زمینه 

 تنش برابر در مقاوم نمودن محصولات مهندسي برایلازم 

ه سازد و در نهایت برا فراهم مي بیشتر سازگاری باخشكي 

کند.امنیت غذایي جهاني کمک مي
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