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 چکیده

کاربن  یزباان،م یاهو قارچ است که در آن گ  یاهگ  ینسودمند ب  یساله، تعامل  یلیونم  450با قدمت    یکوریزیما  یستیهمز

 یرا بارا  یتاروننفسفر و ن  یژهبه و  یو قارچ در مقابل، جذب مواد معدن  دهدیقارچ قرار م  یارحاصل از فتوسنتز را در اخت

ظار    یااهگ  یدرصد کربن فتوسنتز  30تا    15که به طور متوسط    انددهنشان دا  یزوتوپی. مطالعات اکندیم  یلتسه  یاهگ

شا   یا کربن از طر  یسمو آنابول  یسم. چرخه جذب، انتقال، کاتابولشودیقارچ منتقل م  یسلیومیساعت به شبکه م  24

آوناد  ریا سااکارز، انتقاال از ط  یوسانتزکربن در کلروپلاست، ب  یتشامل تثب  شدهیمتنظ  یزیولونیکف  و  یمرحله مولکول

 یسالیو کاربن در م یسامو متابول آربوساکورریپر یساکارز در آپوپلاست، جذب گلاوکز توساط اشاا  یدرولیزآبک ، ه

دارناد.   یدهادر جاذب مونوسااکار  یادیق  کلن  MSTو    HXT  ترانسپورتر خانواده  هایین. پروتئگیردیصورت م  یقارچ

. شاودیمصار  م ساازییرهرشد و ذخ ی،انرن یدمختلف از جمله تول  یکیمتابول  یرهایتوسط قارچ در مس  یافتیکربن در

 یرمثبات و فسافر خااک تاأث  یرخاک بر انتقال کربن تأث  یتروننخاک، رطوبت و ن  یشدت نور، دما  یرنظ  یطیعوامل مح

کااه    یادار،پا  یدر کشااورز  ینناو  هاییتوسعه استراتژ  ایبر  ییمبنا  تواندیم  هایسممکان  ینا  ی دارد. درک عم  یمنف

 مؤثر کربن در خاک باشد. یبو ترس یمیاییش  یمصر  کودها

 یطیمح یهاکربن، تن  یبترس ی،مواد فتوسنتز یصهگزوز ترانسپورتر، تخص  هایینپروتئ:  های کلیدیواژه
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  مقدمه

و    ین تر از کهن   یکی به عنوان    یکوریزی ما  یستی همز 

ز   ترین یادی بن  اکوس   یساتی تعااملات    های یساتم در 

ساال،    یلیاون م   450در حادود    ی با قادمت   ی، خشک 

-Strullu) است   ی ا گسترده  یک اکولون  یت اهم  ی دارا 

Derrien et al., 2018 .)  یاان رابطاه متقابال م   ین ا  

از    دی تعادا   ی بستر رز  بارا   یاهی، گ   یزبان قارچ و م 

شاامل چرخاه    یونئوشایمیایی ب   یدی کل   یندهای فرآ 

سااختار خااک و    ی و سازمانده   یت تثب   ی، مواد مغذ 

. در چاارچوب  آورد ی را فراهم م   یستی حفظ تنوع ز 

شاده    ید تول   ی کربن آل   یزبان، م   یاه گ   یستی، همز   ین ا 

فتوساانتز را بااه شاابکه قااارچ منتقاال    یاا  از طر 

  و آن، جاذب    ی که قاارچ در ازا   ی در حال   نماید، ی م 

از    یتارونن، فسافر و ن   یژه به و   ی، انتقال کربن معدن 

  یل را تساه   یااهی گ   ی هاا خااک باه بافت   یکس ماتر 

  ی هااا گروه   یااان م   یااک . تعاااملات اکولون کنااد ی م 

خااک نقا   -یااه گ   یستم در س   یکروبی م   ی عملکرد 

 Albornoz et) دارند   یستم در عملکرد اکوس   یدی کل 

al., 2022  .) به قاارچ    یاه انتقال کربن از گ   یسم مکان

  شده یم و به شدت تنظ   خواه ی فعال، انرن  یند فرآ   یک 

از عوامال    یبی ترک   یر که تحت تأث   شود ی محسوب م 

باه ناور و آب(، عوامال    ی )مانناد دسترسا  یطی مح 

  یزیولونیک ف   یط و قارچ، و شرا   یاهی گ درون   یکی ننت 

  هاای یک همزمان تکن   یری کارگ قرار دارد. به   یزبان م 

،  یااادار پا   هاااای یزوتوپ بااار ا   ی مبتنااا  یشااارفته پ 

بار در    یک و قدرت تفک   یپتو  ترنسکر   سازی یل پروفا 

  های یسام درک ماا از مکان   ی، الکترونا  یکروسکوپ م 

ارتقاا    یری انتقال کربن را به شکل چشمگ   ی مولکول 

متعادد،    ی ها ها و چال  داده است. با وجود فرصت 

از    یکای همچنان باه عناوان    یکوریزی ما   یستی همز 

  یاادار پا   ی کشااورز   ی راهکارهاا باارا   ترین یادبخ  ام 

  (. Liu and Chen, 2024)   شااود ی محسااوب م 

  یا  دق   یم دارناد کاه تنظا  ید تأک   ی مطالعات پژوهش 

در    ی حفظ هموستاز سلول   ی انتقال کربن نه تنها برا 

اساات، بلکااه نقاا     ی ضاارور   یکوریز مااا   ی هااا قارچ 

کربن در سطوح    یسم متابول   ی کل   یم در تنظ   ی محور 

  ین در ا  (. Ren et al., 2022)   کند ی م   یفا ا  یستم اکوس 

  ید مونوسااااکار   هاااای ین خاااانواده پروتئ   اساااتا، ر 

 ,Monosaccharide Transporters) ترانسااپورتر  

MST )  ، یار نظ   یی شامل اعضا  MST1    وMST2  باه ،

  ی ترابااار   ی اصااال   ی ها کنناااده   یل عناااوان تساااه 

چاااون گلاااوکز، گاااارکتوز و    یدهایی مونوسااااکار 

شاااناخته    زیساااتی   ی در اشاااا   یدها سااااکار یل فن 

چناد    ی ترانساپورترها، کاه سااختار   ین ا   شوند، ی م 

باه    ترااشایی   های منه با دا   یدی پپت  مشخص دارند، 

  ی اندوپلاسام   یاا   یی پلاساما   ی طور معمول در اشا 

  ی بارا   ی انتخااب   یری نفوذپذ   یرهای شده و مس   یه تعب 

. در  آورناد ی قنادها را فاراهم م   یان خروج ا   یا ورود  

در    MST  هااای ین پروتئ   یاهااان، فتوساانتز گ   ینااد فرا 

و    یزوسفری ر   یط از مح   ها یدرات جذب کربوه  یند فرآ 

  ی باافت درون   ی ها یادرات انتقاال کربوه   ر د   ین همچن 

بار  و آونادها نقا     یشاه، مانند ر   یی ها اندا    ین ب 

  ی ها یسام کان (. م Zhu et al., 2024)   دارناد   یااتی ح 

انتقاال کاربن باه شادت    های یستم س   یوشیمیایی ب 

شامل دما،    یطی مح   ی نوسانات فاکتورها   یر تحت تأث 

  هاای یت سطح رطوبت و حضاور متابول   ی، تاب  نور 

(.  Gonneau et al., 2023)   قارار دارد   ثانویاه   آلای 

 Hexose)   هگااازوز   ی ترانساااپورترها   مچناااین ه 

Transporters, HXT یناای خااانواده پروتئ   ( یااک  

  یفاه کاه وظ   دهند ی م   یل را تشک   یاهان در گ   یز متما 

خصوصاً گلوکز   یدها، مونوساکار  یع ورود و توز  یم تنظ 

را بار عهاده    یااهی گ   ی ها و فرکتوز در سراسر بافت 

  یاابی ترانسپورتر، کاه مکان   ی ها مولکول   ین دارند. ا 

و در    یی پلاساما   ای ها باه طاور معماول در اشاآن 

از    یت تثب   ی داخل   ی اندوزوم   ی ها محفظه  شده است، 

بااه انتقااال کااربن    ی متنااوع   های یساام مکان   یاا  طر 

  یر فسفات و ساا   -6-در شکل گلوکز، گلوکز   یایی اح 

و تناوع    یکای ننت   ی . گساتردگ پردازناد ی هگزوزها م 

  یازهاای باا ن   یم باه طاور مساتق   HXT  های یانت وار 

استراتژ   یکی متابول    یااهی گ   های ونه گ   ی بقا   های ی و 

انتقال   های یستم س   ین ا  یت مختلف ارتباط دارد. اهم 

مصار     ی بارا   ی انارن   ین کربن فراتار از صارفاً تاأم 
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ترانسااپورترها بااه عنااوان    یاان اساات، ا   ی ساالول 

عماال کاارده و در    ساایگنالینگ   کنناادگان هماهنگ 

  یزیولونیاک ف   ی ها رشاد و پاساخ   یرهای مسا  یل تعد 

  فرینای آ نق    یطای مح   ی در مواجهه با فشارها   یاه گ 

  یساااتی کاااه همز   هایی یساااتم . در اکوس کنناااد ی م 

ب   یکوریزی ما  و قارچ( برقرار اسات،    یاه گ   ین )تعامل 

کربن    یع بر توز   تواند ی م   HXT  یت فعال   ی  دق   یم تنظ 

بگاذارد، و    یر تاأث   یز قارچ ن   یزبان به م   یافته یص تخص 

انتقااال کااربن    ی کلاا  ینامیااک د   یااب، ترت   ین بااد 

 ,.Lazar et al) قرار دهد    یر را تحت تأث   یستم اکوس 

2017; Wipf et al., 2019 .)  یات باا توجاه باه اهم  

  یادار، پا   ی در کشااورز   یکوریز ما   ی ها روزافزون قارچ 

جااامع    ی حاضاار بااا هااد  بررساا  ی مقالااه ماارور 

ب   یزیولونیک ف   ی، مولکول   های یسم مکان    یوشیمیایی و 

شاده    ین تدو   یکوریز به قارچ ما   یاه انتقال کربن از گ 

 است.  

 
هااا در  آن  هاااییژگیو و  یکوریزما  یهاقارچ  انواع

 انتقال کربن

  یل تشااک   یی توانااا   یل دل بااه   یکوریز مااا   هااای قارچ 

ر   یار فراگ   ی ها شبکه  طور  باه   یاهاان، گ   های یشاه در 

انواع گ  با  دارناد و سابب    یستی همز   یاهان گسترده 

و    ی جااذب فساافر )بااه شااکل آلاا  یر بهبااود چشاامگ 

و    یفای توسط شبکه گساترده ه   یترونن ( و ن ی معدن 

  ی هاا در برابار تن    یزباان م   یااه مقاومت گ   ی  افزا 

و    ی شاور   ی، خشاک   یاژه باه و   یستی، رز ی و ا   یستی ز 

  ی ماندگار   ی  باعث افزا   ین و همچن   یی دما   ییرات تغ 

  ی تااراکم کااربن قااارچ   یاا  کااربن در خاااک از طر 

 (. Bunn et al., 2024)   شوند ی م 

  یادین از عناصر بن   یکی به قارچ    یاه کربن از گ   انتقال 

پا  است و شدت،    یکوریز ما   های یستی همز   یداری در 

  یناد فرآ   یان در ا   یار درگ   ی و ترانساپورترها   یز  مکان 

  ی قابال تاوجه   ی هاا تفاوت   یکوریز، بسته به نوع ماا 

آربوساکورر    یکوریز شاامل ماا   ی دارند. سه نوع اصل 

 (Arbuscular Mycorrhiza; AM ) ماایکوریز ، اکتو  

 (Ectomycorrhiza; ECM  و ) یااده ارک -یکوریز مااا  

 (Orchid Mycorrhiza; OM  ) یاک که هار    هستند  

در جاذب، تباادل و مصار     ی اختصاصا  یرهای مس 

 (.  1کربن دارند )جدول  

 
ا   آربوسااکو:ر:   یکوریز ما   های قارچ  ناوع    یان در 

  از   حاصال   کاربن   درصاد   30  تاا   15  حدود   ، ها قارچ 

. سااختار  شاود ی باه قاارچ منتقال م   گیاه   فتوسنتز 

ها هستند کاه  نوع، آربوسکول   ین در ا   ی اصل   ی تبادل 

و سطح    گیرند ی شکل م   یشه قشر ر   ی ها درون سلول 

انتقااال مااواد فااراهم    ی باارا   ی بزرگاا  یار بساا  ی تبااادل 

 Smith and Read, 2008; Perotto and) کنند  ی م 

Balestrini, 2024 .) 

  ی کربن را عمادتاً باه شاکل قنادها   AM  ی ها قارچ 

  ی  قندها از طر   ین و جذب ا   کنند ی م   یافت ساده در 

ترانسپورترها   یی ها ناقل  شاامل    یدی مونوساکار   ی از 

MST1    وMST2   ها در  آن   یان که ب   گیرد ی صورت م

در    یم و نقاا  مسااتق   یافتااه   ی  ها افاازا آربوسااکول 

 Roth and) باه قاارچ دارناد    یااه انتقال کربن از گ 

Paszkowski, 2017 .) 

 

  ی هااا باارخلا  قارچ   : یکوریز اکتومااا   هااای قارچ 

ه   یکوریز ما  اکتوما   های یف آربوسکورر،    یکوریز قارچ 

رشاد کارده و    یشاه ر   سالولی ین ب   ی عمدتاً در فضاا 

  یجااد ا   یگ به نا  شبکه هارت   یافته تخصص   ی ا شبکه 

  ی تبادل کربن و مواد معدن   ی که محل اصل   کنند ی م 

 (. Stuart and Plett, 2020) و قارچ است    یاه گ   ین ب 

کربن از    یافت در در   ای یژه و  یی توانا   ECM های قارچ 

  ی مهما  ی دارناد و ترانساپورترها   سلولی ین ب   یط مح 

 HXTترانساااپورتر سااااکارز( و  )   SUT  مانناااد 

فعاال هساتند.    یناد ا فر   ین ترانسپورتر هگزوز( در ا ) 

  یف که ط   دهند ی ترانسپورترها به قارچ اجازه م   ین ا 

  AM  ی هاا از قندها را نسبت باه قارچ   ی تر گسترده 
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در رشاد    ی نق  مهما  یل دل   ین جذب کند و به هم 

 (. Nehls et al., 2010)   کنند ی م   یفا ا   ی درختان چوب 

 
خاانواده    یاهاان گ   : یااده ارک -یکوریز ما   های قارچ 

  توانناد ی رشاد، م   یاه در مراحال اول   یژه و به   ، یده ارک 

  ی بارا   یکوریز ماا   ی ها به قارچ   ی توجه قابل   ی وابستگ 

  یسااتی، همز   یاان کااربن داشااته باشااند. در ا   ین تااأم 

ارک   یان جر  ناوع قاارچ و    یاده، کربن بسته به گوناه 

  تبادلی   یژه متفاوت است. ساختار و   یاه مرحله رشد گ 

ا  ها هساتند  پلوتون   یکوریزی، ما   ی نوع رابطه   ین در 

باوده    ی قارچ   های یف از ه   ی سلول درون   ی ها که توده 

  یااده خااانواده ارک   یاهااان گ   یشااه ر   ی ها و در ساالول 

 (. Bougoure et al., 2014)   شوند ی م   یل تشک 

  یاان در انتقااال کااربن در ا   یاال دخ   ترانسااپورترهای 

هسااتند کااه در    SUT1و    MST2شااامل    یسااتم س 

  ی خصوصااً در مرحلاه   یااه، مراحل مختلف رشاد گ 

ترانساپورترها    یان دارند. وجاود ا   یاتی بذر، نق  ح 

نااوع    یاان و قااارچ در ا   یاااه کااه گ   دهااد ی نشااان م 

  تری یا  و عم   تر یچیاده پ   ی تبادرت کربن   یستی همز 

   (. Dearnaley et al., 2012)   د دارن   AMنسبت به  

 

 Bougoure et al., 2014; Roth and) هاا در انتقاال کاربن  آن   هاای یژگی و و   یکوریز ماا   ی هاا اناواع قارچ   . 1جاادول  

Paszkowski, 2017; Stuart and Plett, 2020 ) 

 نوع مایکوریز نوع نفوذ  ساختار تبادلی ویژگی انتقال کربن 

صورت  انتقال کربن از گیاه به قارچ، عمدتاً به 

   است   ها و لیپیدها کربوهیدرات 
 مایکوریز آربوسکورر   درون سلولی  آربوسکول و وزیکول 

–ادل ریشه تب انتقال کربن از گیاه به قارچ در محل  

 گیرد  قارچ صورت می 

مانتل و  هارتیگشبکه

 قارچی 
   اکتومایکوریز  سلولی عمدتاً بین

ند از قارچ به گیاه و در برخی  انتقال کربن می  توا

   صورت دوطرفه باشد های سبز به ارکیده 
 ارکیده  -مایکوریز درون سلولی  های هیفی پلوتون

 

 انتقال کربن  یزیولوژیکو ف  یمراحل مولکول

و درک    ی مولکاول   ی در ابزارهاا   یار اخ   های یشرفت پ 

  ی، تحاات تاان  مااواد معاادن   ی آونااد   یگنالینگ ساا

  ی را در ماورد ارتباطاات طاورن   یدی جد   های ین  ب 

انتقاال    یناد ا فراهم کرده است. فر   یاهان مدت در گ 

  یکوریز، ماا   قاارچ   یست به همز   یزبان م   یاه کربن از گ 

شده از ش  مرحلاه را در    یم تنظ   یقاً دق   ی توال   یک 

ا گیرد ی بر م    یاان جر   یاک دهنده  مراحل نشاان   ین . 

تااا جااذب و    اکساایدکربن ی د   یاات از تثب   یوسااته پ 

 Xia) قارچ است    یسلیو  آن در م   یی نها   یسم متابول 

et al., 2025 .) 

 یزبانم  یاهکربن توسط گ  یتتثب-1

  بخاا    دهنده نشااان   ینااد، فرا   یاان ا   ین آااااز   مرحلااه 

  ین تاأم   ی است که به عنوان منباع اصال   فتوسنتزی 

انتقال کربن    یان جر   ی برا   یاز موردن   ی کربن   یبات ترک 

در    یناد فرا   ین . ا کند ی عمل م   یستی همز   یستم در س 

انجاا     ی ها کلروپلاست سلول  فتوسنتزکننده بار  

چرخاه    ی  کربن از طر اکسید ی که د   یی شود، جا ی م 

  یاه شاده و محصاورت اول   یات تثب   بنساون –الوین ک 

  یباات ترک   یر حاصل، بستر سنتز قندها و ساا   ی کربن 

  یزورهااای . نقاا  کاتال سااازند ی را فااراهم م   ی کربناا

برخاوردار    ی محور   یت مرحله از اهم   ین در ا   یمی آنز 

  عنوان باااه (  RuBisCO)   یساااکو روب   یم اسااات. آناااز 

-یبولاوز ر   یلاسیون واکن  کربوکس   ی اصل   کاتالیزور 
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مااال کااارده و ورود  ( ع RuBP)   فسااافات یس ب -1،5

  یسار را م   بنسون –ین به چرخه کالو   اکسیدکربن ی د 

-1،6-فروکتااااوز   یم . در ادامااااه، آنااااز ساااازد ی م 

  یلاساااایون بااااا دفسفر (  FBPase)   فساااافاتاز یس ب 

  کننادگی یم نقا  تنظ   فسافات، یس ب -1،6-فروکتوز 

  یله فسفر   ی قندها   یل تشک   یر کربن را در مس   یان جر 

 (. Raines, 2003)   کند ی م   یفا ا 

 
 انتقال یساکارز برا  یوسنتزب-2

  یتوزول کااربن در ساا  یاات حاصاال از تثب   قناادهای 

انتقاال، باه   ی ها بر  به شکل   ی ها سلول    ویژه قابل 

  ی ها تاا کاربن باه انادا    شاوند ی م   یل ساکارز، تباد 

منتقل گردد. ساکارز از   ریشه  جمله   از  کننده مصر  

انتقال کاربن در آوناد آبکا     ی ها شکل   ترین مهم 

  ی قناد انتقاال   یان . سنتز ا شود می محسوب    یاهان گ 

  یم : نخست آنز گیرد می انجا   یمی دو مرحله آنز   ی ط 

-6-نتز سااکارز ( ساSPS)   ینتاز ساکارز فسفات سا

سااکارز    یم و ساپس آناز   کند می   یز فسفات را کاتال 

-سااکارز   یلاسیون ا دفسفر ( ب SPP)   فسفات فسفاتاز 

ساااکارز آزاد را    یااد تول   یی فساافات، مرحلااه نهااا -6

در    ی بارگاذار   ی برا   یی محصول نها   ؛ کند می   یل تکم 

  یشه هد  مانند ر   ی ها آبک  و انتقال به اندا    وند آ 

 (. Bago et al., 2000) آماده شود  

 
 یانتقال آوند آبکش-3

  یساتم س   طریا    از   هاا سانتز شاده در بر    ساکارز 

اندا    ی آوند    ها ریشه   جمله   از   کننده، مصر    ی ها به 

آربوساکورر    یکوریز ماا   ی هاا که محل استقرار قارچ 

  ی ها . انتقال ساکارز از بافت شود می هستند، منتقل  

  ای مصر  کننده توسط مجموعه   ی ها منبع به اندا  

  یه و تخل   یری بارگ   ی و سازوکارها   ی قند   ی ها از ناقل 

  (. Ruan, 2014)   شود می   یم آوند آبک  تنظ 

از    ی بااه دو خااانواده اصاال   ی انتقااال   ینااد فرا   ایاان 

آنز   یی اشاا   ی ترانسپورترها  اسات:    ی هاا یم وابساته 

SUT/SUC (Sucrose Transporters)  یدی نق  کل  

  یاه و تخل   یری باارگ   ینادهای در انتقال ساکارز و فرا 

  خاانواده   یگار، د   ی . از ساو کنند ی م   یفا آوند آبک  ا 

 (Sugars Will Eventually be Exported 

Transporters  )SWEET   مختلاااف    ی هاااا بافت   در

آن در    ی از اعضااا   ی مشااارکت داشااته و برخاا  یاااه گ 

  ی و اشا   یکوریزی ما   یستی انتقال قند در محل همز 

 ,.An et al) دارناد    ی نقا  ماؤثر   آربوسکورر ی پر 

2019 .) 

 
 آپوپلاست یساکارز در فضا  یدرولیزه-4

و قاارچ، سااکارز    یااه گ   یاان محل تبادل کربن م   در 

آنز   ی آپوپلاسات   ی در فضاا   تواند ی م    ی هاا یم توساط 

مانناد    یی شده و هگزوزها   یدرولیز ه   یاهی گ   ینورتاز ا 

  عنوان هگزوزها به   ین گلوکز و فروکتوز فراهم کند. ا 

  یکوریز و قارچ ما  یشه ر  ی ها سلول  ی برا   کربنی   منابع 

  یان ا   یادی کل   یم آناز   گیرناد ی مورد استفاده قارار م 

ا    یادرولیز اسات کاه ه   ی آپوپلاسات   ینورتااز مرحله، 

  کنااد می   یز هگزوزهااا را کاتااال   یااد ساااکارز و تول 

 (Luginbuehl et al., 2017 ). 

 
 آربوسکو:ریپر  یغشا  یقجذب گلوکز از طر-5

تباادل کاربن در    ی از نقااط اصال   یکای مرحله    این 

آربوساکورر اسات و    یکوریز ما   ی ها قارچ   یستی همز 

موجود در محل تبادل توسط    ی شامل جذب قندها 

آربوساکول شود می قارچ   منشاعب    سااختارهای   ها . 

  یشاه قشار ر   ی ها هساتند کاه درون سالول   ی قارچ 

  یااه گ   آربوسکورر ی پر   ی شده و توسط اشا   یل تشک 

  ی برا   ی سطح گستردها   یه ناح   ین . ا شوند می احاطه  

آورد.  ی و قااارچ فااراهم ماا  یاااه گ   ین تبااادل مااواد باا

ناقال    ک ، یاMST2مرحلاه    ین ا   یدی ترانسپورتر کل 

  ی هاا باار در قارچ   یبای ترک   یال با م   یدی مونوساکار 

AM    است که در جذب قندها نق  دارد. در قاارچ

Glomus sp. ،   یااان ب  MST2   یسااتی در طااول همز  

آن باا اخاتلال در    یاان ب   ه  و کاا   یاباد ی م   ی  افزا 
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  ی ها آربوساکول   یل و تشاک   یکوریزی رابطه ما   یجاد ا 

 ,.Helber et al) هماراه باوده اسات    یرطبیعای ا 

2011 .) 

 
 یسلیومکربن در م   یرهو ذخ یسممتابول-6

شاده توساط  جذب   ی کربنا  یبات ترک   یر و سا   گلوکز 

قاارچ    یکی متابول   یرهای وارد مس   یکوریز ما   ی ها قارچ 

  یل تشاک   هاا، یف رشاد ه   ی، انرن   ین تأم   ی شده و برا 

کااربن مااورد    سااازی یره و ذخ   ی قااارچ   ی ساااختارها 

معمورً به    سازی یره ذخ   ین . ا گیرند ی استفاده قرار م 

و    یکااونن ماننااد گل   یاادراتی کربوه   یبااات شااکل ترک 

  یژه و )بااااه   یپیاااادها ل   ین و همچناااا  هااااالوز، تری 

م ها گلیسرول آسیل ی تر  انجا   مطالعاات  پاذیرد ی (   .

انااد کااه کااربن  کرده   ییااد تأ   یزوتااوپی ا   یااابی رد 

  ی کربن   یبات ترک   ین در ا   تواند ی م   یاه شده از گ منتقل 

از بخ    یافته قارچ تجمع   باه    ای یشه ر درون   ی ها و 

 ,.Bago et al) منتقال شاود    ی خاارج   یسالیو  م 

  ی مطالعات مولکول   ها، یدرات علاوه بر کربوه (.  2003

  یدهای از اسا  ی توجه اند که بخا  قابال نشان داده 

از    یماً ، مسااتق AM  ی هااا قارچ   یاااز چاارب مااورد ن 

امار    ین که ا   شود ی م   ین تأم   یزبان م   یاه گ   یسم متابول 

  ساازهای ی  قارچ باه پ   ی بار   ی دهنده وابستگ نشان 

 ;Luginbuehl et al., 2017) اسات    یااه گ   یپیدی ل 

Keymer et al., 2017 .) 

 

  یهاااانتقااال کااربن در قارچ  یزمااان  دینامیااک

 یکوریزما

  یاک   یااه آربوسکورر با گ   یکوریز قارچ ما   همزیستی 

و    یاااه گ   های یشااه ر   ین تعاماال دوجانبااه متقاباال باا

است که بر اساس انتقال کربن از    ی قارچ   یست همز 

فسفر از    یژه به و   ی به قارچ و انتقال مواد معدن   یاه گ 

 بنا شده است.   یاه قارچ به گ 

  ی خط آبا  شود ی مشاهده م   1که در شکل    همانطور 

به قارچ بوده که    یاه کربن از گ  یع مربوط به ورود سر 

کاربن    یزباان م   یاه گ   یستی، رابطه همز   یجاد در فاز ا 

  یاک فتوسانتز را باه عناوان    یا  از طر   شده یت تثب 

  ی قااارچ   یساات بااه همز   زا ی اناارن   گذاری یه ساارما 

ا دهد ی م   یص تخص    یباات انتقاال تنهاا باه ترک   یان . 

نم   قندی    یرسااکارزی ا   یباات و ترک   شاود ی محدود 

کاربن باه سامت    یی جا در جاباه   یز مانند مالونات ن 

دارنااد.    یاادی نقاا  کل   ی انتقااال قااارچ   ی ها شاابکه 

و باه صاورت    ها یکول کربن در وز   ین ا   سازی یره ذخ 

و    هاا یکوزیلات متنوع )گلوکز، سااکارز، گل   یبات ترک 

  ی بارا   یااز ماورد ن   ی انارن   ین تام   یربنای (، ز یپیدها ل 

طور کااه نمااودار  اساات. همااان   یسااتی همز   تااداو  

انتقاال کاربن باه    یازان م   دهد، ی نشان م   یکی، سنت 

  ی  به سرعت افازا   یستی همز   یه قارچ در ساعات اول 

تاا    12مشاخص )حادود    ی بازه زمان   یک و در    یافته 

پرشتاب    یک پ   ین . ا رسد ی ساعت(، به اوج خود م   16

منااابع    ین بااه تااأم   یاااه گ   دهی یاات دهنده اولو نشااان 

اول   ی رز  برا   ی کربن    یفی گسترش شبکه ه   یه، رشد 

تباااادل مانناااد    یااااتی ح   ی سااااختارها   یل و تشاااک 

  یکوریز، است. قارچ ماا   یکوریز آربوسکول در قارچ ما 

و    یکی اهاادا  متااابول   ی را باارا   یااافتی کااربن در 

تاا ثباات و دوا     برد ی به کار م   ی داخل   سازی یره ذخ 

مرحلاه    یان کناد، در ا   ین را تضام   یستی رابطه همز 

  ای یاره ذخ   یباات توسط قاارچ باه ترک   ی کربن ورود 

و    ها یکوزیلات گل   یر بار، نظ   ی با وزن مولکول   یمری پل 

مانناااد    یی در سااااختارها   ای یاااره ذخ   یپیااادهای ل 

پشاتوانه    یر، ذخاا   یان . ا شاود ی م   یل تباد   ها یکول وز 

کاوش در خااک و جاذب    ی برا   یفی شبکه ه   ی انرن 

ها، کاه  آربوساکول   ین هساتند، همچنا  ی مواد مغذ 

قشار    ی ها در درون سالول   عاب پرانشا  یی ساختارها 

را بااه    یی هسااتند، سااطح تبااادل مااواد اااذا   یشااه ر 

  ی بارا   ی و به عنوان نقاط کاانون   رسانند ی حداکثر م 

بازگشات ماواد    یاز به قارچ و ن   یاه انتقال کربن از گ 

 .  کنند ی عمل م   یاه از قارچ به گ   ی مغذ 

  یل بازگشات و تباد   یاانگر ب   ی خط نارنج   1شکل    در 

تبادل است. روناد کنادتر نشاان    یستم کربن در س 

کربن را    یه ثانو   یایی پو  ی، شده توسط خط نارنج داده 
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بازگشت    یا   ی که شامل مصر  داخل   دهد ی بازتاب م 

مرحله در ابتدا مبادلاه    ین است، در ا   یاه کربن به گ 

  دهنده ان فاز نشا  ین ا   یعنی .  گیرد ی متقابل صورت م 

فسافر    ین در تاأم   یکوریز نقطه اوج عملکرد قارچ ما 

  یناد فرآ   یان اسات. در ا   یااه شده از خاک به گ جذب 

توسط    شده یل تبد   یا   ی از کربن مصرف   ی تبادل، بخش 

واساط    ی هاا قارچ، ممکن اسات باه شاکل مولکول 

  یااه گ   یشه به ر   ی کربن   یبات ترک   یر سا   یا فسفر  -کربن 

 بازگردد. 

  های یده پد   یانگر ب   ی، ادامه روند کندتر خط نارنج   در 

کاربن در قاارچ و نارص مصار     یکی متاابول   یل تبد 

  یات حفاظ فعال   ی بارا   شاده یره تر کاربن ذخ آهسته 

  یناد ا فر   یاک شبکه و تداو  انتقال فسفر اسات کاه  

  ی کربنا  گذاری یه سرما   یه نسبت به فاز اول   تر ی طورن 

  جانبه، دو   یستم س   ین انتقال کربن در ا   یی است. کارا 

  ی قرار دارد و دارا   یطی عوامل مح   ید شد   یر تحت تأث 

از    یکای است که    یدار پا   ی در کشاورز   ی تبعات مهم 

فساافر در خاااک    یت هااا، محاادود محرک   ین تاار مهم 

باا    یاه فسفر در دسترس نباشد، گ   که ی است. هنگام 

به قارچ ما   یشتر ب   یص تخص    ی همکاار   یکوریز، کربن 

از    یاا ، طر   یاان تااا از ا   کنااد ی م   یاات خااود را تقو 

به فسفر توسط شبکه    ی دسترس   ی  افزا   های یت مز 

مناساب    ی مناد گاردد. راهبردهاا قاارچ بهره   یفی ه 

در مورد    یژه خاک، به و  ای یه و تغذ  ی رطوبت  یریت مد 

  یاان جهات و شادت جر   تواناد ی فسفره، م   ی کودها 

  ی  و افازا   یشه کربن را به نفع سلامت ر   یستی همز 

  یان دهاد. ا   ییار تغ   ی مصر  آب و مواد مغذ   یی کارا 

در برابر    یاه منجر به بهبود مقاومت گ   یت در نها   امر 

  ی و ارتقاااب بااازده   یشااه ر   ی هااا هااا و پاتونن تن  

 ;Salmeron et al., 2022)   شااود ی محصااول م 

Hawkins et al., 2023 .) 

 

 

د .  1شکل   ب   ی زمان   ینامیک نمودار   ( Hawkins et al., 2023)   یکوریز و قارچ ما   یاه گ   ین انتقال کربن 

 

ترانسپورتر در انتقال کربن در    هاییننقش پروتئ

  یکوریزما یهایستیهمز

  اسات،   شاده   داده   نشاان   2  شاکل   در   که   طور همان 

کربن/ قند )ساعات    ی ها مربوط به ناقل   افقی   محور 

فسافر/ رطوبات(    ییرات تغ   یا   یستی پس از آااز همز 

کربن    ی ها ناقل   یان چگونه ب   دهد ی است که نشان م 

  یاا   یات فعال   یازان م   ی، و محور عمود   کند ی م   ییر تغ 

ترانسااپورتر بااوده کااه    هااای ین پروتئ   ی نسااب   یااان ب 

واحاد    یاا به صورت درصد از مقدار کنتارل    معمورً 

 .  شود می   یان نن/ آستانه ب 

تحات    یکوریزی ما   ی ها انتقال کربن در قارچ   یند ا فر 

ترانسپورتر و در پاسخ به   های ین پروتئ   ی  کنترل دق 
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)مانند سااعات پاس از    ی و زمان   یطی مح   یرهای متغ 

در ساطح فساافر و    ییاارات تغ   یاا   یسااتی شاروع همز 

در مرحله  (.  2)شکل    شود ی م   یم رطوبت خاک( تنظ 

  ی  عمدتاً از طر   ی نخست، ورود کربن به شبکه قارچ 

  ی هاا و ناقل  ( MST) قناد سااده    ی هاا ناقل   یت فعال 

در    یژه و باه   ی، سلول   ی ر اشا ( د HXT)   گلوکز/هگزوز 

  یان ب   ی  . افزا گیرد ی صورت م   یگ، هارت   ی ساختارها 

جاذب    ید دهنده تشاد نشان   HXTو    MST  ی ها نن 

اسات    یزباان م   یاه ساده از گ   ی قندها   یر گلوکز و سا 

  یاا   رچ قا   یک متابول   یازهای به ن   ی واکنش   تواند ی که م 

 باشد.    یاه کربن گ   یت در وضع   ییرات تغ 

  یا  و قاارچ از طر   یااه گ   ین تبادل کربن با  متعاقباً، 

سااکارز    ی ها و ناقل   SWEETخانواده    های ین پروتئ 

 (SUT )  های ین . پروتئ شود ی م   یریت مد  SWEET    با

نقا     ی، خارج سلول   ی انتقال قندها به فضا   یل تسه 

  یط کااربن بااه ساامت محاا  یی جا در جابااه   یاادی کل 

هاا باا  SUTکاه    ی در حاال   کنند، ی م   یفا ا   یستی همز 

  یاهی گ   ی ها بافت   ین ساکارز، توازن کربن را ب  ال انتق 

  یان ا   یاان ب   ی  . افزا کنند ی م   یم تنظ   ی قارچ   یشه و ر 

  یل دهنده شدت تبادل کربن و پتانس ها، بازتاب ناقل 

 است.   ی قارچ   ی در ساختارها   سازی یره ذخ   ی بار 

باه    یکاول آربوساکول و وز   ی سااختارها   یات، نها   در 

  کنند؛ ی عمل م   یند ا فر   ین ا   یک عنوان مراکز استراتژ 

افزا آربوسکول  با    ی سطح تماس، نقطه کنترل   ی  ها 

و کربن جذب    شوند ی انتقال کربن محسوب م   ی اصل 

  هاا یکوزیلات در قالب گل   سازی یره شده را جهت ذخ 

نند. بار  ک ی م   یت هدا   ها یکول به وز   یبات ترک   یر سا   یا 

  یطی مح   ی فاکتورها   یریت مد  یر، اخ  های یافته اساس  

  یان ا   یاان شادت ب   تواناد ی فسافر و رطوبات م   یر نظ 

کند تا ضمن    یت هدا  سازی ینه ها را به سمت به ناقل 

حفظ شود. با    یز ن   یشه بهبود جذب فسفر، سلامت ر 

کاربن    ی هاا از حد ناقل   ی  حال، فعال بودن ب   ین ا 

  ی ساااز یره ذخ   ی  در قااارچ ممکاان اساات بااا افاازا 

منجر به کاه  در دساترس باودن کاربن    ی، قارچ 

و قاارچ    یاه گ   یان شود؛ لذا حفظ توازن م   یاه گ   ی برا 

 Bunn) است    یاتی ح   ی امر  یستی همز  یداری پا  ی برا 

et al., 2024 .)   
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در انتقال کربن    های ین پروتئ   ی نسب   یت فعال .  2شکل    ( Bunn et al., 2024) ترانسپورتر 

 

 یکوریزما  یهاقارچ یسلیومکربن در م  یسممتابول

کاربن،    شاود می   مشاهده   3  شکل   در   که   طور همان 

  ی ترانساپورترها   ی  که عمدتاً به شکل گلوکز از طر 

  ی قاارچ   ی ها باه درون سالول   MST2  یر نظ   یزبان م 

  های یسااام بلافاصاااله تحااات مکان   شاااود، ی وارد م 

  ین که هد  آن تاأم   گیرد ی قرار م   ی  دق   یکی متابول 

بلندمادت    ساازی یره ساختار و ذخ   ی نگهدار   ی، انرن 

  ی ها کربن در قارچ   یان جر  (. Bi et al., 2025) است  
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کاه    یابد ی م   یص تخص   ی اصل   یر به پنج مس   یکوریز ما 

 است.   یر به شرح ز 

 
  شاده یافت از کاربن در   ی بخش   و تنفس:   یکولیز گل 

و تاانفس    یکااولیز گل   یرهای توسااط قااارچ وارد مساا

حفظ    ی برا   یاز مورد ن   ی انرن   ی  طر   ین و از ا   شود ی م 

  یاونی،   هاای یان گراد   ی برقارار   ی، سلول   های یت فعال 

  یناادهای و انجااا  فرآ   ی جااذب فعااال عناصاار معاادن 

 . شود ی م   ین تأم   یوسنتزی ب 

  یاافتی کاربن در   یاه جذب شده، که شکل اول   گلوکز 

ابتدا توسط آنز  -6-باه گلاوکز   یناز هگزوک   یم است، 

کننده  واکان  مصار    ین ا   شود، ی م   یل فسفات تبد 

  یازمند است و ن   یکولیز گل  یر مس  ین نقطه آااز  ی، انرن 

  یر اسات. در طاول مسا  ATPمولکاول    یک مصر   

منجار باه    ی متاوال   یمای واکان  آنز   10  یکولیز، گل 

  یه از هر مولکول گلوکز اول  یروات مولکول پ   و د  ید تول 

   : شود ی م 

NAD+ + 2 ADP + 2 P 2+ گلوکز   i →   2+  2  پیروات NADH + +2 ATP + 2 H2O 

 

 

قاارچ    یتوکنادری شاده ساپس باه م   ید تول   پیروات 

  یان . ا شاود ی منتقل شاده و وارد چرخاه کاربس م 

انتقال الکتارون، منجار باه    یره همراه با زنج   یر، مس 

  ی باه ازا   ATPمولکاول    38تا    36  ی حداکثر   ید تول 

  ی بارا   یم عظ   ی انرن   ین . ا شود ی هر مولکول گلوکز م 

جذب فعال ماواد    ها، ین سنتز پروتئ   یسلیو ، رشد م 

  ی قارچ ضارور   یولونیک ب   یندهای فرآ   یر و سا   دنی مع 

 (. Thokchom et al., 2023) است  

 
  25حادود     : TAG    گلیساارول آسیل ی سنتز تر 

سااااانتز    ی بااااارا   ی درصاااااد از کاااااربن ورود 

اساتفاده قارار م   گلیسرول آسیل ی تر  .  گیارد ی مورد 

کااه    هااایی یکول در وز   ای یااره ذخ   یپیاادهای ل   یاان ا 

قااارچ هسااتند،    ای یااره ذخ   ی تخصصاا  ی ساااختارها 

درصد از حجام    80تا    توانند ی و م   شوند ی انباشته م 

در مواقع    ی چرب   یر ذخا   ین را اشغال کنند. ا   یکول وز 

  یاا   یطای تان  مح   ی هاا کمبود کربن )مانناد دوره 

-β  یر مساا  یاا  ( از طر یزاساایون کلن   یااه اول   ی فازهااا 

حفاظ    ی رز  برا   ی شده و انرن   یه تجز   یداسیون اکس 

 Roth and)  آورند ی قارچ را فراهم م  یکی متابول   ی بقا 

Paszkowski, 2017 .)   یز متماا   هاای یژگی از و   یکی  

بخا     یل ها در تباد آن   یی توانا   یکوریز، ما   ی ها قارچ 

بااااه    یااااافتی از کااااربن در   ی قاباااال تااااوجه 

  یااره اساات کااه بااه عنااوان ذخ   گلیساارول آسیل ی تر 

  یا  از طر   تادا ب ا   یند فرآ   ین . ا کند ی بلندمدت عمل م 

   . گیرد ی صورت م   یپوننز ل   یر مس 

حاصاال از    یاارووات : پ CoA-یل اساات   یااد الااف( تول 

به   یدرونناز ده  یرووات کمپلکس پ   ی  از طر  یکولیز گل 

 . شود ی م   یل تبد   CoA-یل است 

به عنوان    CoA-یل چرب: است   یدهای اس  یل ( تشک ب 

چارب    یدهای سانتز اسا  یر واحد ساازنده وارد مسا

با مصار    ( FAS) چرب سنتاز    ید اس   یم آنز   شود ی م 

ATP    وNADPHچاارب اشااباع بلنااد    یدهای ، اساا

  کناد ی م   یاد را تول ( C16:0  یتاات )مانند پالم   یره زنج 

 (Kameoka and Gutjahr, 2022  :) 

CoA + 7 ATP + 14 NADPH  استیل -8 7 ADP + 14 NADP + (C16:0)  پالمیتات  →     + 
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گل   ین آربوسک   ید تول    سااازی یره  ذخ   یکااوژن و 

آربوساکورر    یکوریز ماا   ی هاا قارچ    : یدراتی کربوه 

  یباات را باه ترک   یااه از گ   یاافتی از کاربن در   ی بخش 

و    ین از جملااه آربوسااک   ی، و ساااختار   ای یااره ذخ 

  یبااات ترک   یاان . ا دهنااد ی اختصااام م   یکااونن، گل 

انارن   ی کربنا  یر عنوان ذخاا به   توانند ی م    ی و مناابع 

.  یرند قارچ مورد استفاده قرار گ   یت رشد و فعال   ی برا 

دارد. اما    یلوپکتین به آم  یه شب  ی ساختار  ین، آربوسک 

مراتب باااارتر از  شااادن آن باااه درجاااه منشعب 

فسافات  -1-است و سنتز آن از گلاوکز   یلوپکتین آم 

  ین، منشاعب آربوساک   یار . ساختار بساشود ی آااز م 

و امکااان    دهااد ی م   ی  آن را در آب افاازا   یاات حلال 

قاارچ فاراهم    یسم متابول   ی آن را برا   سریع استفاده  

هاسات کاه  تر در قارچ متاداول   یکاونن . گل سازد ی م 

و رشاد    ین با نرص سانتز پاروتئ   های یف عمدتاً در ه 

آربوسک شود ی م   یافت بارتر     یکونن به گل   ین . نسبت 

از مرحله رشد و در دسترس باودن    ی در قارچ، تابع 

 .( Wang and Wu, 2023) است    یزبان کربن از م 

 

شاده توساط  از کربن جذب   ی بخش   تنفس خالص: 

و از    شاود ی مصار  م   ی تنفسا  یندهای قارچ در فرآ 

ماورد    ی انارن   ی، کربن   یبات ترک   یداسیون اکس   ی  طر 

و    یکی متاااابول   هاااای یت حفاااظ فعال   ی بااارا   یااااز ن 

  یند، فرآ   ین . در ا شود ی م   ین تأم   ی سلول   ی عملکردها 

 . شود ی آزاد م   CO₂صورت  از کربن به   ی بخش 

 
  شده یافت از کربن در   ی بخش   : ی سلول   یواره سنتز د 

  یاواره ساازنده د   یباات سانتز ترک   ی توسط قارچ برا 

هااا، مصاار   و گلوکان   یتااین از جملااه ک   ی، ساالول 

رشاد، توساعه و حفاظ    ی برا   یبات ترک   ین . ا شود ی م 

  ی ضاارور   ی قاارچ   هااای یف ه   ی سااختار   یکپاارچگی 

  ی هااا کااربن در قارچ   یساام متابول   توزیااع   هسااتند. 

  یولونیااک ب   ی اسااتراتژ   یااک دهنده  نشااان   یکوریز مااا 

ا   ینه به    ی اصال   یال کارآماد، دل   یص تخصا  یان است: 

انتقال مواد    یل در تسه   یکوریز ما   ی ها قارچ   یت موفق 

را نشاان    یساتی و تداو  همز   یزبان م   یاه به گ   ی مغذ 

     (. Roth and Paszkowski, 2017)   دهد ی م 

مقدار کربن م رفی

گلیکولیز و تنفس سنتز تری آسیل گلیسرول تولید آربوسکین تنفس سنتز دیواره سلولی

 

   ( Roth and Paszkowski, 2017)   یکوریز ما   ی ها کربن در قارچ   یسم متابول   یع توز   . 3شکل  

 

  بر انتقال کربن  یطیعوامل مح یرتأث

نشاان داده شاده اسات،    4گونه که در شکل  همان 

تحات    یکوریزی ماا   های یساتی انتقال کربن در همز 

  ای یاه تغذ   یت و وضاع   یطای متقابل عوامل مح   یر تأث 

خااک و    ی و قارچ قرار دارد. شادت ناور، دماا   یاه گ 

  هااای یت باار فتوساانتز، فعال   ی رطوباات بااا اثرگااذار 
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  یص کربن قابل تخص  یزان م   یشه، و رشد ر  یکی متابول 

  یت وضاع   کاه ی در حال   کنناد؛ ی م   یم را تنظ   ارچ به ق 

  یااه، بار رشاد گ   یر تاأث   یا  از طر   یز خاک ن   یترونن ن 

نقا     نیترونن، –و تعادل کربن   ی فتوسنتز   یت ظرف 

  ی  دارد. در مقاباال، افاازا   ینااد فرا   یاان در ا   ی مهماا

به    یاه گ   یاز که ن   یطی در شرا   یژه و فسفر، به   ی دسترس 

  ییاار بااا تغ   توانااد ی م   یابااد، ی کاااه  م   یسااتی همز 

مارتبط باا    ی هاا نن   یاان ص کربن و کاه  ب ی تخص 

تداو     یا   یل جذب قند، انتقال کربن به قارچ و تشک 

اثار    رو، ین را محدود کند؛ ازا   یکوریزی ما   یستی همز 

و    یااه گ   ای یاه تغذ   یت کربن به وضع   یان فسفر بر جر 

 Helber)   دارد   ی آن به قارچ بستگ   ی وابستگ   یزان م 

et al., 2011 .)  باه    ن شدت انتقال کرب   ی، طور کل به

  یت وضاع   یترونن، فسفر و ن   ی از دسترس   ی قارچ تابع 

باا    ی در ساازگار   یااه گ   یی و تواناا   یکوریزی شبکه ما 

 ;Bunn et al., 2024) اساات    یطاای مح   یط شاارا 

Lekberg et al., 2024; Wu et al., 2024  .)  در

ممکن است حدود    یستی، استقرار همز   یه مراحل اول 

باه    یااه در گ   شاده یت درصد از کربن تثب   30تا    10

  ین ا   حال، ین باا   یابد؛ اختصام    یکوریزی ما   ی ها قارچ 

ب فسافر  بهبود جذ   ی  از طر   تواند ی م   ی کربن   ینه هز 

  یطی شارا   ین در چنا  یااه گ   یارا و آب جبران شود، ز 

منابع مصار     ین به ا   یابی دست   ی برا   ی کمتر   ی انرن 

  ی هاا از کاربن در بافت   یشاتری ب   ی و بخشا  کند ی م 

  یسااتی همز   یجااه، . در نت شااود ی حفااظ م   یاااهی گ 

  نیترونن –به بهبود تعادل کربن  تواند ی م  یزی کور ی ما 

  ی دارا   یاا از فسافر    یر فق   ی ها در خاک   یژه و به   یاه، گ 

  یااان کماااک کناااد. درک ا   یتااارونن، ن   یت محاادود 

  ی طراحااا  ی بااارا   یی مبناااا   تواناااد ی ساااازوکارها م 

کاااه     یاادار، پا   ی در کشاااورز   ین نااو   ی راهبردهااا 

افازا   یمیایی ش   ی به کودها   ی وابستگ    یات ظرف   ی  و 

 Faghihinia et) فراهم آورد   خاک کربن در   یب ترس 

al., 2023 .) 

 

 

 ,.Helber et al)   یکوریزی ماا   یساتی کربن در همز   یص کننده تخص   یم تنظ   یزیولونیک و ف   یطی عوامل مح   یک . مدل شمات 4شکل  

2011 ) 
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  یهاااکااربن در قارچ  یابیو رد  یزوتوپیمطال ات ا

 یکوریزما

  ( و 13C)   کاااربن   یااادار پا   هاااای یزوتوپ کااااربرد ا 

قدرتمند، فهم    ی به عنوان ابزارها (  14C)   یواکتیو راد 

  یااه انتقاال کاربن از گ   یازان ما را از سازوکارها و م 

آربوسکورر باه طاور    یکوریز ما   ی ها به قارچ   یزبان م 

ا   یری چشمگ  ها، کاه  روش   ین متحول ساخته است. 

بااا    ایی در اتمساافره   یاهااان قااراردادن گ   ی یااه باار پا 

اند، امکاان  بنا شاده   14CO₂  ا ی   13CO₂ی  الظت بار 

و سرنوشت کربن را در سراسار    یر مس   ی  دق   یابی رد 

-Watts)   کنناااد ی فاااراهم م   یساااتی همز   یساااتم س 

Williams, 2022  .) یزوتااوپی مطالعااات مختلااف ا  

درصاد از    30تاا    15  متوسط   طور   به   اند نشان داده 

مادت    ی ط   یاه، شده توسط فتوسنتز گ   یت کربن تثب 

منتقال    یکوریزی ماا   ی ساعت باه شابکه قاارچ   24

به    ی، خاص   یط تحت شرا  تواند ی م  یزان م   ین ا  شود ی م 

باشااد    یاار متغ   یسااتی، همز   یااه اول   ی در فازهااا   یااژه و 

 (Gavito et al., 2019 )   یساالیو  نتقااال در م و ا  

سااعت پاس از آاااز    6تاا    4  ین معمورً با  ی، قارچ 

مشاهده شده اسات    گیاه   در   کردن   دار نشان   یند ا فر 

انتقاال    یناد فرآ   ی ن کننده سرعت نسبتاً بار یا که ب 

  ین همچنا (. Birgander and Olsson, 2021) است  

  یی توانا   یشه برون ر   میسلیو    اند کرده   یان مطالعات ب 

و انتقال کربن نشاندار را تاا فواصال قابال    یافت در 

از نقطاه اتصاال باه    متر ی ساانت   20حدود    ی، توجه 

  یاادی نقاا  کل   یاات، قابل   یاان دارا اساات. ا را    یشااه، ر 

  یط کاربن در محا  یع را در توز   یشه ر برون   یسلیو  م 

برجسااته    یسااتی خاااک و گسااترش ارتباطااات همز 

کمباود    یط و در شارا  ( Qiu et al., 2025)   سازد ی م 

  ی باارا   ی محاارک قااو   یااک فساافر در خاااک، کااه  

انتقال کاربن از    یزان است، م   یکوریزی ما   یستی همز 

  ی ا باه طاور قابال ملاحظاه   تواناد ی به قارچ م   یاه گ 

فسافر در    یااتی بر نقا  ح   یافته   این .  یابد   ی  افزا 

  یسااتم در س   ی مااواد مغااذ   -تعااادل کااربن   یم تنظاا

  (. Andrino et al., 2021) دارد    ید تأک   یستی همز 

تجماع    یازان م   بیشاترین   اناد نشاان داده   ها بررسی 

در    ی، قااارچ   یساالیو  در م (  13Cکااربن نشاااندار ) 

 Birgander and) مشااهده شاده اسات    ها یکول وز 

Olsson, 2021  .) کااربن عماادتاً بااه صااورت    یاان ا

باا    ای یاره ذخ   یپیاد ل   یاک که    گلیسرول، آسیل ی تر 

امار،    یان . ا شود ی بار است، انباشته م   ی انرن   ی چگال 

  ی بارا   ی انارن   یدی ها را به عنوان مخازن کل یکول وز 

  5. شاکل  کناد ی م   یل تباد   ی آتا  ی هاا قارچ در دوره 

  یرهای و مسا  یکوریز ما   ی ها از رابطه قارچ   یکی شمات 

و    دهاد ی م   ی  را نماا   ی انتقال کربن و ماواد معادن 

ا  با  AMز  یکوری ماا   ی هاا چگوناه قارچ   کند می   یان ب 

انتقاال    کنند ی م   یجاد ا   یستی همز   یاهان گ   یشه ر  تاا 

  یکوریز ما   ی ها و قارچ   یاه گ   ین ب   ی و مواد معدن   بن کر 

 ,.Abubakar et al., 2023; Li et al) شود    یل تسه 

2023 .) 

 

 در انتقال کربن رسانییامو پ  یمولکول  یمتنظ

  یکوریز ماا   ی ها و قارچ   یزبان م   یاه گ   ین تبادل کربن ب 

  ی در ساطح مولکاول   شاده یم کااملاً تنظ   یند فرآ   یک 

  های یگنال ساا  یطاای، اساات کااه توسااط عواماال مح 

  شاود ی کنتارل م   رسانی یا  پ   ی ها و شبکه   ی هورمون 

 (Ho-Plágaro and García-Garrido, 2022 ). 
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 ,.Abubakar et al)   ی انتقاال کاربن و ماواد معادن   یرهای و مسا  یکوریز ماا   ی ها از رابطه قارچ   یک شمات   ی مدل سه بعد .  5شکل  

2023 ) 

 

 ژن  یانو ب  یسیدر سطح رونو  یمتنظ

منجر    یکوریز ما   ی ها توسط قارچ  یزاسیون کلن  فرآیند 

تغ  رونو   ییارات به    یزباان نناو  م   یسای گساترده در 

اند  نشان داده   یپتومیکس . مطالعات ترنسکر شود ی م 

نن را    2000از    ی  با  یان ب   تواند ی م   یداد رو   ین که ا 

  ی قاارچ بارا   ی تقاضاا   ی  دهد. افزا   ییر تغ   یشه در ر 

  ه کننااد رمز   ی هااا نن   یااان باار ب   یماً کااربن مسااتق 

. باه  گاذارد ی م   یر دهنده قند تأث انتقال   های ین پروتئ 

  ی ها کنناده انتقاال دهناده رمز   ی ها طور خام، نن 

  10تاااا  (  MST2  ،SWEET11  ،SWEET12قناااد ) 

  یان . ا یابد ی م   ی  برابر در پاسخ به حضور قارچ افزا 

  یسای رونو   ی فاکتورهاا   یت تحت هدا   یان، ب   ییرات تغ 

صاااورت    WRKYو    MYBاز خاااانواده    یااادی کل 

  MYB1  یسی . به عنوان مثال، فاکتور رونو پذیرد ی م 

را هد     MST2پروموتور نن   یه ناح  یم به طور مستق 

  یم . تنظااکنااد ی م   یل آن را تعااد   یااان قاارار داده و ب 

  ی هورماون   یرهای توسط مسا  ین انتقال کربن همچن 

  ها یگورکتون از جمله اساتر   شود؛ ی م   یل تعد   یاهی گ 

  های کننااده یل ها کااه بااه عنااوان تعد و جاساامونات 

 ,.Miyauchi et al)   کنناد ی عمال م   ی منف   و مثبت  

2020 .) 

 ینپروتئ یداریو پا  یسیکنترل پس از رونو

ترانسپورتر مساتقر    های ین پروتئ   یداری و پا   فعالیت 

  یمیایی شا  تغییارات   ی  از طر   یی، پلاسما   ی در اشا 

  یلاسااااایون، فسفر   یااااار نظ   پاااااس از ترجماااااه 

  یم تنظااا  یکوزیلاسااایون و گل   شااادن کوئیتین یوبی 

  یم تنظا  ی را به صاورت آنا  ی تا پاسخ سلول   شود ی م 

  یلاسیون به شدت تحت فسفر   MST2  ین کند. پروتئ 

  یر نظ   یم، وابسته به کلس   کینازی   های یستم توسط س 

  یناد ا فر   یان . ا گیرد ی ، قرار م CBL-CIPKکمپلکس  

ترانسپورتر را تا سه    یت فعال   تواند ی م   یلاسیون فسفر 

  ییر تغ   ی القا   ی  امر از طر   ین دهد، که ا   ی  برابر افزا 

افزا   یی در ساختار فضا  آن به سوبسترا    یل تما   ی  و 

ک  ی به عنوان    شدن کوئیتین یوبی   یسم . مکان شود ی م 

ماازاد عمال    ی حاذ  ترانساپورترها   ی برا   یگنال س 

الظت    ی  افزا   یط . به طور مشخص، در شرا کند ی م 

بااه کااربن را کاااه     یاااز )کااه ن   یط فساافر در محاا

شده و   کوئیتین یوبی   MST2 های ین (، پروتئ دهد ی م 

  یت باه واکوئال هادا   یتوز اندوس   یرهای مس   ی  از طر 

منجار باه    یجاه، شاوند و در نت   یب تا تخر   شوند ی م 

 (. Díaz et al., 2025)   شود ی کربن م   انتقال کاه   
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 یمولکول هاییگنالنقش س

هورمون   ها، استریگورکتون  عنوان    یااهی گ   ی هاا به 

  یم در تهاجم قاارچ، در تنظا  ی علاوه بر نق  محور 

هساااتند.    یااال دخ   یاااز تباااادل کاااربن ن   یااا  دق 

  یگنالینگ سا  یر مس   ی ساز با فعال   ها یگورکتون استر 

  ی ها نن   یان ، ب D14-MAX2  های ین بر پروتئ   ی مبتن 

  یات را تقو   یزباان م   یااه مرتبط با انتقاال قناد در گ 

  یاان ا   یکوریز، مااا   ی هااا قارچ   ی نااد. فاکتورهااا کن ی م 

از ساو   یپوکیتوالیگوساکاریدها ل  قاارچ ترشاح    ی که 

  یار نظ   یااهی گ   ی اختصاصا  های یرنده به گ   شوند، ی م 

 (CERK1   و  LYK3 )  آبشااار    یااک ، متصاال شااده و

  ی آن القاا   یجه که نت   سازند ی را فعال م   یگنالینگ س 

از جملاه    یساتی، همز   یند ا فر   ی برا   ی ضرور   ی ها نن 

  یم کاربن، اسات. کلسا  پورتر ترانس   رمزگذار   ی ها نن 

  یم کلسا  یون الظت    ی ا )نوسانات لحظه   یلاسیون اس 

به    ی سلول   ی ها پاسخ   ین از اول   یکی (،  یتوپلاسم در س 

توساط    یمی کلس   یگنال س   ین قارچ است. ا   یی شناسا 

،  CCaMKماننااد    یم، حسااگر کلساا  هااای ین پروتئ 

  ی سااز منجار باه فعال   یت شده و در نها   یی رمزگشا 

و    CYCLOPS  انناد م   یدی کل   یسی رونو   ی فاکتورها 

NSP   ی ها شبکه نن   ی اصل   کننده یم که تنظ   شود ی م  

 (. Wu et al., 2022) هستند    یستی همز 

 

 گیرینتیجه

  یکوریزی، ماااا   های یساااتی کاااربن در همز   انتقاااال 

  شاده یم تنظ   یار و بسا  ی ا فعال، چندمرحله   یندی ا فر 

  ی  آااز شده و از طر   ی فتوسنتز   یت است که از تثب 

،  MST)مانناد    ی ترانسپورتر اختصاصا  های ین پروتئ 

HXT    وSWEET  ) یت هااادا   ی باااه شااابکه قاااارچ  

ثابات،    یاان جر   یاک بارخلا     یناد ا فر   ین . ا شود ی م 

  یرهای کاربن باه مسا  یص و تخص   ارد د   یا پو   یتی ماه 

و توساعه    یپیدها سنتز ل   ی، انرن   ین تأم   یر نظ   یاتی ح 

 یزیولونیک ف   یت وضع   یان از تعادل م   ی تابع  یسلیو ، م 

  یان قاارچ اسات. شادت ا   یک متابول   یازهای و ن   یاه گ 

پ   یر شدت تحت تأث به   ی کربن   یان جر    یچیاده تعامال 

)مانند دما، رطوبات و ناور( و    یطی عوامل مح   یان م 

ساطح فساافر و    یژه و خاااک )باه   ای یاه تغذ   یت وضاع 

نقطااه تعااادل    توانااد ی ( قاارار دارد کااه م یتاارونن ن 

  ییر به قارچ را تغ   یاه گ   ی وابستگ   یزان و م   یستی همز 

  های یساام مکان   یاان ا   یاا  درک دق   یاات، دهااد. در نها 

  ی انتقاال کاربن، بساتر   ی زمان   ینامیک و د   ی مولکول 

  یریت ماد   یدار، پا   ی توسعه کشاورز   ی برا   یک استراتژ 

  یاهاان مقاومات گ   ی ارتقا   یمیایی، ش   ی کودها   ینه به 

کربن در خاک    یب ترس   یت ظرف   یت ها و تقو به تن  

 ,.Gupta, 2020; Franczuk et al)   آورد ی فراهم م 

2023 .)   
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Abstract 

Mycorrhizal symbiosis, dating back 450 million years, is a mutualistic interaction between plants and 

fungi in which the host plant provides photosynthetically fixed carbon to the fungus; in return, the fungus 

facilitates the acquisition of mineral nutrients, particularly phosphorus and nitrogen, for the plant. Isotopic 

studies have demonstrated that, on average, 15% to 30% of the plant’s photosynthetic carbon is 

transferred to the fungal mycelial network within 24 hours. This carbon transfer occurs through six 

regulated molecular and physiological stages: carbon fixation in chloroplasts, sucrose biosynthesis, 

phloem transport, sucrose hydrolysis in the apoplast, glucose uptake via the peri-arbuscular membrane, 

and carbon metabolism within the fungal mycelium. Members of the monosaccharide transporter (MST) 

and hexose transporter (HXT) families mediate the uptake of monosaccharides. The carbon acquired by 

the fungus is partitioned among distinct metabolic pathways that support energy production, growth, and 

reserve accumulation. Environmental factors such as light intensity, soil temperature, moisture, and soil 

nitrogen positively influence carbon transfer, whereas soil phosphorus has a negative effect. A profound 

understanding of these mechanisms can provide a foundation for developing novel strategies in 

sustainable agriculture, reducing chemical fertilizer consumption, and promoting effective soil carbon 

sequestration. 

Keywords: Hexose transporter proteins, Photosynthate partitioning, Carbon sequestration, Environmental 

stresses 
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