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 چکیده

های مختلفي جهت سازش با گیرند و مكانیسمهای محیطي قرار ميگیاهان طي چرخه زندگي در معرض تنش

با  ،هاسمها تكامل یافته است. به علت وجود این مكانیهای زیستي و غیرزیستي در سطح سلولي و مولكولي در آنتنش

دهند که مسیرهای تنظیمي با دهند. شواهد نشان ميدریافت سیگنال خارجي، پاسخ مناسبي به شرایط محیطي نشان مي

رساني گر در تلاقي بین علامتهای اکسیژن واکنشاسید آبسیزیك، اسید سالیسیلیك، اسید جاسمونیك و اتیلن و گونه

های رساني تنشو علامت ABAرساني یرزیستي دخالت و بین علامتهای غدر تنش ABAها نقش حیاتي دارند. تنش

های های اپیدرمي شامل کوتیكول و روزنه، نقاط مهم همگرایي تنشزیستي اجزاء مشترکي وجود دارد. همچنین بافت

ها نشرساني تباشند. عوامل کلیدی مشترك بین مسیرهای علامتمختلف است و اولین جایگاه دفاعي در برابر تنش مي

 تظاهای بسیار حفکننده( تنظیمMAPK/MPK) باشند. آبشارهای پروتئین کینازیفاکتورهای رونویسي و کینازها مي

های ها و پاسخیندهای سلولي مانند تمایز، تكثیر، رشد و مرگ هستند و نقش مهمي در پاسخ به تنشآشده در انواع فر

شونده با کلسیم شامل کالمودولین، های تنظیمپروتئین. کنندایفا مي ROSرساني هورموني از جمله علامت

شونده با کلسیم و سرین/ ترئونین فسفاتازها در تلاقي (، فسفاتازهای تنظیمCDPK) کینازهای وابسته به کلسیمپروتئین

 رسانيتلاقي علامت های مختلف نیز دریسي از خانوادهکنند. فاکتورهای رونورساني عمل ميمسیرهای علامت

 های زیستي و غیرزیستي نقش اصلي را دارند. تنش

 تلاقي، تنش زیستي و غیرزیستي، فاکتور رونویسي، کینازها: کلمات کلیدی

 
 مقدمه

توانند و نميبوده ساکن  ،گیاهان برخلاف جانوران

ها محیط خود را انتخاب کنند. بنابراین در آن

های فردی برای سازش با تنشبه های منحصرروش

 تحقیقات براست.  تي و غیرزیستي تكامل یافتهزیس

ها مسیرهای ترارساني علامت که با این محركوجود 

 متمرکز شده است و اطلاعات ما در ،شوندفعال مي

 (.30) توجه است این زمینه قابل

علامت  در چندین مورد برای آبشارهای ترارساني

. البته شده استهای خطي تهیه طور جداگانه مدلب
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ممكن است تنش در مراحل توجه نمود که  باید

زا به طور مختلفي از رشد گیاه رخ دهد و عوامل تنش

همزمان بر گیاهان اثر بگذارند. بنابراین مسیرهای 

رساني باید با هم درارتباط باشند تا امكان علامت

 ایجاد پاسخ مناسب و بقا برای گیاه وجود داشته باشد

به یك نقطه (. ممكن است مسیرهای مختلف 29)

مشترك برسند یا جریاني از یك مسیر اثر مثبت یا 

منفي بر مسیر دیگر داشته باشد و یا برای یك هدف 

 (.36) رقابت کنند

های گیاهي سالیسیلیك اسید، جاسمونیك هورمون

های دروني با مولكول ،اسید، اتیلن و آبسیزیك اسید

وزن مولكولي پایین هستند که از طریق اعمال 

های حفاظتي گیاه را در اری و پادکرداری، پاسخکردهم

 کنند. های زیستي و غیرزیستي تنظیم ميبرابر تنش

های اکسیژن چنین پیشنهاد شده است که گونههم

رساني تنش زیستي رابط کلیدی بین علامت ،گرواکنش

های اپیدرمي و غیرزیستي است. علاوه بر آن بافت

های هوایي ه تنها اندامها نمانند لایه کوتیكول و روزنه

کنند، بلكه را در برابر آسیب ناشي از تنش حفاظت مي

های زیستي و غیرزیستي نیز رساني تنشدر علامت

های بیان ژن ،(. هر دو نوع تنش35) نقش دارند

کنند. بنابراین پوشان را تنظیم ميمتفاوت ولي هم

های دروني با رساني گیاه از شبكهمسیرهای علامت

های متعدد تشكیل شده است که به گیاهان يتلاق

دهد تحمل به تنش و مقاومت به بیماری را امكان مي

 (.30) تنظیم کنند

 ها کوتیكول و روزنه

طور مداوم در معرض به دلیل آن که سطح گیاه ب

توان آن را اولین جایگاه مي ،های خارجي استمحرك

نظر گرفت.  های زیستي و غیرزیستي درتلاقي تنش

های هوایي در برابر تنش، کوتیكول با حفاظت اندام

 سدی در برابر از دست رفتن آب و مواد محلول است.

WIN1/SHN1  در آرابیدوپسیس یك فاکتور رونویسي

های مربوط به بیان ژن که است AP2/ERF نوع

کند. گیاهان تراریخته بیوسنتز موم و کوتین را فعال مي

افزایش  ،ژن اینآرابیدوپسیس با بیش بیاني 

نفوذپذیری کوتیكول، کاهش تراکم روزنه و افزایش 

 دهند.مقاومت به خشكي را نشان مي

که یكي از   LACS2همچنین، اختلال در عمل ژن

است و برای  رونویسي فاکتوراین  اهداف مستقیم

استر کوتین مورد نیاز است و در تغییر بیوسنتز پلي

زایش ، سبب افشتهنفوذپذیری کوتیكول نقش دا

و  Bryopteriscinereaمقاومت به عوامل قارچي 

Sclerotiniasclerotiorum (.23) شودمي 

اثبات کردند که افزایش نفوذپذیری تحقیقات مختلف 

سبب القای عوامل   lacs2کوتیكول در جهش یافته

زای ضدقارچي و مهار عفونت ناشي از عوامل بیماری

ول دهد که کوتیكو نشان مي شوداختصاصي مي

بیشتر از آن که به عنوان سدی مستقیم در  نفوذپذیر،

تغییر  ها عمل کند، درك تازن ها رابرابر هجوم پاتوژن

  دهد.مي

منافذ روزنه که در اپیدرم گیاه قرار دارند، از دست 

های . سلولکنندرفتن آب از طریق تعرق را کنترل مي

های محافظ اطراف هر روزنه با ترکیب انواع سیگنال

کنند. بسته حیطي و دروني، منفذ روزنه را تنظیم ميم

و چندین عامل  ABAشدن روزنه طي تنش آب به 

 )شامل کیناز دستترارساني علامت در پایین

اختصاصي سلول محافظ، پراکسید هیدروژن و اکسید 

ها سطح کلسیم این سیگنالنیتریك( نیاز دارد. 

ان رو دهند که از طریق جریسیتوزولي را افزایش مي
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های محافظ و ها از سلولبه خارج پتاسیم و آنیون

سبب بسته شدن روزنه  ،های آليحذف اسمولیت

 (.23) شودمي

با رسان مشابهي مسیر تنظیم روزنه ترکیبات علامت

های طور مثال، همولوگمسیر پاسخ به بیماری دارد. ب

به نام   NADPHاکسیداز شكستن تنفسي وابسته به

AtrbohD  وAtrbohF که تولیدROS   را طي بسته

کند، مرگ تنظیم مي   ABAشدن روزنه با القای 

سلولي در پاسخ به حمله پاتوژن غیرویروسي را نیز 

 کند.گری ميمیانجي

NO رسان چند نقشي است. نیز یك مولكول علامت

دخالت   NOکه در تولید  AtNOA1عدم عملكرد

پاسخ به در   NOدارد، به بسته شدن روزنه با واسطه

ABA و  بردهساند، پاسخ به تازن را از بین رآسیب مي

 Pseudomonas syringaeسبب مقاومت پایه به 

علاوه بر آن، افزایش حساسیت به تنش  شود.مي

مشاهده   Atnoa1شوری و اکسیداتیو در جهش یافته

به عنوان هضم   NOکه نشان دهنده عمل شودمي

 است.  ROSکننده

دهند که روزنه نیز در دفاع مي تحقیقات جدید نشان

منافذ روزنه جایگاه غیرفعال ورود  میزبان نقش دارد.

ها  بسته روزنه در پاسخ به میكروب ها است.پاتوژن

 ها شود. تا مانع هجوم آن ،شودمي

توانند مي ،های محافظ روزنه آرابیدوپسیسسلول

های سطح سلول باکتری به های قارچي و مولكولتازن

 (MAMPs)لگوهای مولكولي مربوط به میكروب نام ا

 NOکه سنتز  ،و فلاژلین  (LPS)ساکاریدمانند لیپوپلي

. را درك کنند ،کنندو بسته شدن روزنه را تحریك مي

 ABAغیرحساس به   ots1-2ها در جهش یافتهروزنه

توانند در نمي ، ABAبا کمبود  aba3-1و جهش یافته

دهد وند که نشان ميو فلاژلین بسته ش  LPSپاسخ به

به   MAMPبسته شدن روزنه با تحریك

 .(17) وابسته است  NOو  ABAرسانيعلامت

تواند بر زا مينكته جالب این است که باکتری بیماری

این سد و باز شدن دوباره روزنه غلبه کند. متلو و 

همكاران نشان دادند که فیتوتوکسین کوروناتین 

(COR)  که توسطPseudomonas syringae  ساخته

که   COI1در  E3شود، از طریق زیرواحد لیگازیمي

رساني جاسمونیك اسید است، متجزء کلیدی علا

در گیاهان   CORتواند دوباره روزنه را باز کند.مي

نشد که نشان   ABAبا القای  NOوحشي مانع سنتز

عمل   NOو  ABAدستدر پایین  CORدهدمي

 (.23) جلوگیری کندکند تا از بسته شدن روزنه مي

اکسالیك اسید که عامل گسترش بیماری چند قارچ 

 Sclerotiniasclerotiorumمانند  زای گیاهيبیماری

اختلال   ABAاست، در بسته شدن روزنه با القای

کند و سبب از دست رفتن آب برگ و ایجاد مي

های باز نیز برای روزنه شود.گسترش ضایعات مي

زایي ثانوی و باعث کلني وندشخروج هیف استفاده مي

شوند. بنابراین تغییر هدایت روزنه و تشكیل توده مي

های بیوتروف و تواند روش مشترك میكروارگانیسممي

بنابراین  در مهار مقاومت گیاه باشد. ،نكروتروف

ها های اپیدرمي شامل لایه کوتیكول و روزنهبافت

به رسان در پاسخ نقطه تلاقي مهم مسیرهای علامت

اولین مسیر دفاعي در و زیستي و غیرزیستي  هایتنش

 باشند.ميمحیطي  هایبرابر تنش

نقطه تلاقي بین مسیرهای پاسخ به در  ROSنقش 

 تنش زیستي و غیرزیستي   

ROSدروژن، سوپراکسید، اکسیژن شامل پراکسید هی ها

یندهای آدر فر ،های هیدروکسیلادیكالو ر یكتایي
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در   ROSکند.هان عمل ميسلولي متعددی در گیا

ای دارد، از یك طرف به صورت گیاهان نقش دوگانه

عمل  فرعي متابولیسم غیرهوازیترکیبات سمي 

کننده کلیدی  کند و از طرف دیگر، تنظیممي

رسان و به عنوان مولكول علامتیندهای مختلف آفر

، مسیرهای پاسخ به رشد، نمو، مقاومت به بیماری در

ریزی شده سلول، نمو، برنامه چرخه سلولي، مرگ

های رساني هورموني و پاسخ سلول به تنشعلامت

رساني زیستي و غیرزیستي است. مسیرهای علامت

ROS  نقش مهمي در تلاقي بین مسیرهای

 های زیستي و غیرزیستي دارندرساني تنشعلامت

(3.) 

 ABAرساني نقش حیاتي در علامت  ROSتولید سریع

های هضم کننده ی دارد. آنزیمو مقاومت به بیمار

ROS  مانند سوپراکسید دیسموتاز، گلوتاتیون(

برای  (APX)و آسكوربات پراکسیداز  پراکسیداز

  ROSجلوگیری از آسیب یا مرگ سلولي ناشي از

را ثابت نگه   ROSتا سطح، شونداضافي وارد عمل مي

 دارند.

بررسي گیاهاني که در معرض تیمارهای مختلف تنش 

های اند، القای ژنو غیرزیستي قرار گرفتهزیستي 

تحت این شرایط   ROSهای هضم کنندهرمزساز آنزیم

چندین آنزیم هضم کننده برای تولید  .دهندرا نشان مي

گیاهان مقاوم به تنش غیرزیستي استفاده شده است. 

های کشت شده آنالیزهای ریزآرایي با استفاده از سلول

که تعداد زیادی از دهد نشان مي ،آرابیدوپسیس

به تنش اکسیداتیو پاسخ   ABAهای قابل القا باژن

 (. 28و27) دهندمي

 یعني ، ROSعدم وجود آنزیم سیتوزولي هضم کننده

1APX  2سبب تاخیر رشد، افزایش سطحo2H  و

که  شوداکسیداسیون پروتئین در آرابیدوپسیس مي

جزء اصلي شبكه ژني اکسیژن  APX1دهدنشان مي

 ر است.گواکنش

 ،های ترارساني علامتهای رمزساز پروتئینرونوشت

 apx1در جهش یافته   WRKY25و HSF21مانند 

ها در مقایسه با شوند. این جهش یافتهفراتنظیم مي

مقاومت بالاتری به شوری نشان  ،گیاهان وحشي

علاوه برآن، رونویسي تعداد زیادی از  دهند.مي

های مقاومت به نهای پاسخ به پاتوژن از جمله ژژن

تنش نوری بالا است که در گیاهان این بیماری در 

زیستي و غیرزیستي  هایهمپوشاني بالایي بین تنش

در نظر گرفتن این واقعیت که بیان ژن  با دهد.نشان مي

APX1  در پاسخ به تنش اکسیداتیو و نیز حمله پاتوژن

از   ROSرساني با واسطهرود، آبشار علامتبالا مي

رساني تنش زیستي در تلاقي بین علامت APX1 جمله

 (.33) غیرزیستي نقش کلیدی دارد و

های زیستي رساني هورموني در تنشمسیرهای علامت

 و غیرزیستي 

های اصلي مسیرهای تنظیم کننده ،های گیاهيهورمون

رساني تنش و نیز رشد و نمو گیاه هستند. علامت

جاسمونیك تصور بر این است که سالیسیلیك اسید، 

رساني تنش زیستي با ایجاد اسید و اتیلن در علامت

که درحالي ،زایي نقش مهمي دارندآلودگي بیماری

ABA رساني تنش غیر زیستي استواسطه علامت 

(18.) 

ABA های غیرزیستي مانند هورموني است که در تنش

خشكي، دمای پایین و اسمزی دخالت دارد و در 

ند نمو دانه، خواب، یندهای رشد و نمو مانآفر

 (. 22) کندزني و حرکت روزنه نیز شرکت ميجوانه

های رساني تنشو علامت ABAرساني بین علامت
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اجزاء مشترکي وجود دارد. اولین نقطه  ،زیستي

است که جزء اصلي پاسخ  ROSاشتراك، تولید 

واسطه  NO (.4) است ABAمقاومت به بیماری و 

رساني ز مسیر علامتمهم پاسخ به بیماری و جزئي ا

ABA های سازشي شدن روزنه و در پاسخدر بسته

 (.34) گیاه به تنش خشكي است

رساني کلسیم، که در بروز مقاومت به بیماری علامت

و پاسخ به خشكي  ABAو در حرکات روزنه با کنترل 

مسیرها است.  اهمیت دارد، جزء مشترك دیگر این

سته به کلسیم چنین انواع پروتئین کینازهای وابهم

(CDPK وجود دارد که با )JA, ABAها،، پاتوژن 

های غیرزیستي فراتنظیمي های قارچي و تنشتازن

 (.35) شوندمي

ABA  در زمینه مقاومت به بیماری به صورت

کند و حساسیت به پاتوژن کننده منفي عمل ميتنظیم

به طور مثال، جلوگیری از پاسخ  دهد.را افزایش مي

در   ABAسته به سالیسیلیك اسید توسطدفاعي واب

، افزایش  ABAفرنگي با کمبودجهش یافته گوجه

  ABAدهد.را نشان مي  Botrytis cinereaمقاومت به 

به وسیله سالیسیلیك  (SAR)از القای مقاومت اکتسابي 

  ABAکند. تیماراسید در آرابیدوپسیس جلوگیری مي

و فرودست  مسیر در فرادستاین مانع القای  NaClیا 

SA (.5) شودمي 

و   ABAهای آنتاگونیستي بین مسیرهایكنشبرهم

JA/ET طور وسیعي مطالعه شده است. جهش نیز ب

که افزایش حساسیت به   ETغیرحساس به  ein2یافته

است   era3دهد، آللهای نكروتروفیك نشان ميپاتوژن

زني دانه بالا را طي جوانه  ABAکه حساسیت به

که به   jar1/jin4علاوه بر آن، جهش یافته(. 6) بردمي

العاده حساس فوق  ABAزني با واسطهمهار جوانه

و جاسمونیك   ABAهای آنتاگونیستي بهاست، پاسخ

 (.2) دهداسید نشان مي

  3000اند که باکتری اخیرا زابالا و همكاران اثبات کرده

PstDC مسیر  ،زایي خودجهت گسترش بیماری

کند. با بررسي این واقعیت فعال ميرا   ABAبیوسنتز

زا باید جهت ایجاد بیماری های بیماریکه باکتری

درون گیاه پتانسیل آب بالای خود را حفظ کنند، نقش 

ABA تواند اثر این هورمون را در در تنش آب مي

تنش غیرزیستي  ایجاد حساسیت در گیاه توضیح دهد.

-كنش گیاهو برهم ABAاثر شدیدی روی تجمع 

(. سالسیلیك اسید، جاسمونیك اسید و 4) توژن داردپا

های زیستي با ورود رساني تنشاتیلن در علامت

مسیرهای  ،های تنشپاتوژن نقش دارند. هورمون

ای از ندارند و شبكه پیچیدهرساني مستقیم علامت

 .(1( )شكل 9)باشند را دارا ميها كنشبرهم

ABA رساني علامتSA م را به طور منفي تنظی

توسط  ABAولي شواهدی برای فروتنظیمي  ،کندمي

SA  وجود ندارد. غلظت بالایABA  مانع تولید اتیلن

در رشد  ،رساني این دوشود و مسیرهای علامتمي

های كنشهای رویشي، دارای برهمیاه و بافتگ

 (. 21) پادکرداری است

بیان ژن  ،در گیاهان وحشي  ABAاستعمال خارجي

به اتیلن و جاسمونیك اسید را کم  دفاعي پاسخ دهنده

ها در جهش یافته در حالي که بیان این ژن ،کندمي

یابد. استعمال خارجي متیل افزایش مي ABAفاقد 

جاسمونات و اتیلن بر مهار بیان ژن دفاعي که با 

ABA این  گذارد.شود، تاثیری نميخارجي القا مي

اسخ بیشتر در پ  ABAدهند که نقشها نشان ميیافته

 .(7) غیرزیستي است هایبه تنش

ABA  .در ایجاد مقاومت به بیماری نیز شرکت دارد
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 BABAبه مقاومت القا شده با   ABAهای فاقد جهش

 BABAد. هستن )بتا آمینوبوتیریك اسید( غیرحساس

به انواع پروتئیني است و مقاومت یك اسیدآمینه غیر

 کند. مي های پاتوژن را القازیادی از میكروارگانیسم

 

 

هاي زیستی و غیرزیستیطرحی ساده از تلاقی بین تنش -1شکل  

ها با ها و قارچدر مورد القای مقاومت به اوومیست

از طریق تاثیر بر رسوب کالوز به  BABA  ،ABAالقای

عنوان تنظیم کننده مثبت مقاومت به بیماری عمل 

 (.32و  23) کندمي

ي مسیرهای کینازی، نقطه تلاق MAPآبشارهای 

 رساني علامت

ای پذیر نوعي تغییر پس ترجمهفسفریلاسیون برگشت

یندهای سلولي زیادی از پاسخ به تنش تا آاست که فر

. آبشارهای کنندیندهای رشد و نمو را تنظیم ميآفر

های کننده تنظیم (MAPK/MPK) پروتئین کینازی

یندهای سلولي مانند آشده در انواع فر تظابسیار حف

یز، تكثیر، رشد و مرگ هستند و نقش مهمي در تما

های های زیستي و غیرزیستي و پاسخپاسخ به تنش

کنند. ایفا مي ROSرساني هورموني از جمله علامت

طور ولي ب ،شوندها فعال مياین آبشارها با انواع تنش

 (.26و  16) شونداختصاصي به یك سیستم وارد مي

توان ورت زیر ميکینازی را به ص MAPاجزاء آبشار 

که آخرین جزء آبشار است و  MAPKمعرفي نمود: 

کند و دارای قلمرو بنابراین سیستم را اختصاصي مي

ها که از یك خانواده MAPKKسرین/ترئونین است، 

ها MAPKKKکوچك تشكیل شده است، با  ژني نسبتا

و در  کنندهای متعددی را فعال ميMAPفعال شده و 

توان ها ميز جمله آنها که اMAPKKKنهایت، 

MPK6, MPK3 های متعدد را نام برد که در پاسخ

، ROS, SA, JAمانند تنش، دفاع در برابر پاتوژن، 

 (.4و  20) اتیلن و حتي رشد دخالت دارند

 MAP  کینازهای مختلفي در پاسخ به نوع تنش فعال

با تنش شوری و سرما،  MPK6, MPK4 مثلا شوند.مي

MPK2, MPK1  زخم، جاسمونیك اسید، با تنش

2O2H  وABA  7وMPK  با حمله پاتوژن فعال
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  .(2)شكل  (15) شودمي

 

 

کینازي و فرایندهاي پایین دست MAPمسیر آبشار  -2شکل 

در گیاهان نقش مهمي در   MAPKآبشار بنابراین

زیستي و غیرزیستي و  هایهای مختلف به تنشپاسخ

 کند.ایفا مي و هورمون  ROSرسانينیز در علامت

 MPK6و  MPK3، MPK4دهند که شواهد نشان مي

های ها در گونههای آندر آرابیدوپسیس و همولوگ

 هایدیگر، کینازهای اصلي فعال شده در پاسخ به تنش

 MPK6و  MPK3 ،MPK4زیستي و غیرزیستي است. 

 22که یك پپتید  شوندفعال مي  MAMP flg22توسط

 هایانواع پاسخ وین است آمینواسیدی مشتق از فلاژل

 (.25) کندمربوط به پاتوژن را القا مي

در تلاقي بین  MPK6و  MPK3 ،MPK4 بنابراین

های رساني تنش زیستي و غیرزیستي نقشعلامت

ها در  MPKبا توجه به نقش. البته کنندميمهمي ایفا 

یندهای نموی مانند الگوبندی روزنه و نمو آانواع فر

نه فقط  MPK6و  MPK3 ،MPK4، جنین

بلكه در چندین  ،کنندرساني تنش را تنظیم ميعلامت

نه  اینهارساني مهم نمو نیز دخالت دارند. مسیر علامت

 ،شوندزیستي و غیرزیستي فعال مي هایفقط با تنش

رساني هورمون نیز دخالت دارند. بلكه در علامت

MPK3 رسانيدر علامتABA   در مرحله پس از

در رشد    MPK6در حالي که ،کندميجوانه زني عمل 

 دارد.دخالت    AtMYC2و بیان    JAریشه وابسته به 

   MAPKاخیرا گزارش شده است که یك مسیر جدید 

 بیوسنتز و  MKK9-MPK3/MPK6صورتبه

سازی رساني اتیلن را توسط پایدارلامتع

کند. این به طور مثبت تنظیم مي   EIN3فسفریلاسیون

تنظیم کننده منفي ترارساني علامت   که  CTR1مسیر با

شود. با توجه به اتیلن است، به طور منفي تنظیم مي
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  EIN3نیز برای کاهش پایداری  CTR1این واقعیت که

که  شود، مشخص ميکندمي هآن را فسفریل

رساني مثبت و رساني اتیلن با توازن بین علامتعلامت

 صورت مي گیرد. MAPKمنفي 

MPK3  وMPK6  های کشت شده ولسلدر

آرابیدوپسیس با تنش اکسیداتیو نیز فعال شدند. 

فعالیت این دو در آرابیدوپسیس با سرین/ترئونین 

تنظیم  ،شودالقا مي 2O2Hکه عمل آن با  1OXIکیناز 

کیناز( یا   MAPK)یك    ANP1همچنین شود.مي

رساني طي علامت ANP3و   ANP2هایپارالوگ

سازند.  را فعال مي  MPK6و    MPK3اکسیداتیو،

)یك   NPK1گیاهان تنباکو با بیش بیاني شكل فعال

زدگي، گرما، ( افزایش مقاومت به یخANP1همولوگ 

 .(2)شكل  (12) دهندخشكي و شوری را نشان مي

 شونده با کلسیم های تنظیمپروتئین

نامند مي "حسگرهای کلسیم"ها را گاهي این پروتئین

یندهای مختلفي را تنظیم آو با افزایش غلظت، فر

کینازهای وابسته کنند و شامل کالمودولین، پروتئینمي

شونده با کلسیم (، فسفاتازهای تنظیمCDPK) به کلسیم

باشند. از گروه آخر و سرین/ ترئونین فسفاتازها مي

را نام برد که در تحمل به تنش شوری  SOS3توان مي

که با تنش سرما و خشكي  CBL1نقش دارد و 

شود. حسگرهای مختلف کلسیم در فراتنظیمي مي

  (.31) کنندنقطه تلاقي مسیرها عمل مي

های زیستي و فاکتورهای رونویسي در تلاقي تنش

 غیرزیستي 

ها هستند که گروهي از پروتئین ،فاکتورهای رونویسي

در نواحي  با شناسایي و اتصال به عناصر سیس

ها را تنظیم های هدف، بیان آنپروموتر بالادست ژن

کنند. فاکتورهای رونویسي نقش مهمي در پاسخ به مي

ها در های زیستي و غیرزیستي و تحمل به آنتنش

ها در تلاقي این کنند و بعضي از آنگیاهان ایفا مي

مطالعات جدید فاکتورهای کنند. مسیرها عمل مي

و  NAC، AP2/ERFرونویسي ویژه گیاهان مانند 

WRKY  که به طور مستقیم یا  ،ده استرا شناسایي کر

غیرمستقیم در تلاقي بین شبكه ژني پاسخ دهنده به 

در  تنش زیستي و غیرزیستي در گیاهان دخالت دارند.

زیر به چند خانواده از فاکتورهای رونویسي که در این 

 (.14) شوداشاره مي ،زمینه نقش دارند

 رویفاکتورهای رونویسي انگشت

رساني رونویسي در علامت این گروه از فاکتورهای

ROS  نقش دارند. هضمROS  اثر سمیت سلولي آن را

برد. با قرارگیری گیاهان در در شرایط تنش از بین مي

شوند که ها فعال ميمعرض تنش، گروه بزرگي از ژن

 کنند. را رمزسازی مي ROSکننده های هضمآنزیم

است که در مكانیسم  ZAT 12یك مثال از این گروه 

در پاسخ به تنش زیستي و غیرزیستي  ROSهضم 

اعث بیان ژن اسكوربات کنندگي دارد، بنقش تنظیم

های و در نتیجه افزایش مقاومت به تنشپراکسیداز 

 (. 10) شودزدگي و اکسیداتیو مينوری بالا، یخ

و    ZAT12،ZAT10های انگشت روی شامل پروتئین

ZAT7 ها در جهش یافتهآن هایکه رونوشتapx1  

شوند، در تنظیم پاسخ دفاعي فراتنظیم مي

غیرزیستي نقش حیاتي  هایآرابیدوپسیس به تنش

یك ناحیه بازدارنده  ،هاهر یك از این پروتئین دارند.

ها مانع رونویسي دارند و بعضي از آن  EARرونویسي

در  ZAT7شوند. بیان یا گزارشگر مي های دروني وژن

غیرزیستي و آلودگي پاتوژن بالا  هایبه تنشپاسخ 

و  APX1سبب مهار بیان ،ZAT12رود. کمبود ژن مي

درنتیجه افزایش سطح اکسیداسیون پروتئین القا شده با 
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2O2H شود.مي 

های پاسخ دهنده به فراتنظیمي ژن  ZAT12بیش بیاني

شود. جالب این به تنش نوری و اکسیداتیو منجر مي

با فاکتور رونویسي حساس   ZAT12جا است که بیان

که احتمالا حسگر اولیه تجمع   HSF 21به ردوکس

2O2H مختلف است، تنظیم  هایدر پاسخ به تنش

 شود.مي

که هدف پایین دست   ZAT7یا  ZAT10بیان

DREB1A  است نیز سبب تاخیر رشد و افزایش

ها اثبات شود. بررسيمقاومت به تنش غیرزیستي مي

یك بازدارنده پاسخ به شوری را   ZAT7کرده است که

آنالیزهای جهش نشان داده  کند.به طور منفي تنظیم مي

مستقیما در ایجاد مقاومت   EARاست که موتیف

 (.23) دخالت دارد ولي در تاخیر رشد نقشي ندارد

 MYB و  MYCفاکتورهای رونویسي 

 ABAو  JAهای رساني هورموناین گروه در علامت

 MYC2یك مثال از این گروه، نقش مهمي دارند. 

کننده رونویسي آرابیدوپسیس است که به صورت فعال

رساني تنش خشكي عمل در علامت ABAبا واسطه 

شود بیان مي JAکند و در پاسخ به زخم با واسطه مي

 ها استکننده کلیدی تلاقي بین تنشو تنظیم

 (.1و8و19)

 آنالیز ژنتیكي جهش یافته غیر حساس به جاسمونات

(jin1) دهد که ژننشان ميJIN1  آللAtMYC2   است

که در ابتدا به عنوان فعال کننده رونویسي در 

شناسایي   ABAرساني تنش خشكي با واسطهعلامت

های دفاع سبب افزایش بیان ژن ،جهش در این ژن شد.

  PDF1.2مانند  JA/ETدر برابر پاتوژن با واسطه

وف ري نكروتهای قارچو مقاومت به پاتوژن شودمي

 ،atmyc2/jin1دهد. البته حتي در گیاهان را افزایش مي

ABA های دفاعي تنظیم شده با خارجي روی بیان ژن

 دهدجاسمونیك اسید اثر بازدارندگي دارد و نشان مي

روی مسیر   ABAدر اثر آنتاگونیستي  AtMYC2که

 دخالتي ندارد و تنها نقطه تلاقي نیست.  JA/ETدفاعي

های ژنتیكي با استفاده از جهش یافتهآنالیزهای 

که  شوداین نظریه تائید مي  ABAو  JAرسانيعلامت

ABA رساني سازی علامتبه وسیله فعالJA  وابسته

بنابراین،  کند.را تنظیم مي  AtMYC2بیان ژن  COI1به

رساني های آنتاگونیستي بین مسیر علامتكنشبرهم

ABA وJA/ET  تي و زیس هایدر پاسخ به تنش

بیان ژن پاسخ دهنده به دفاع و تنش را  ،غیرزیستي

  JIN1/AtMYC2هایاز طرف دیگر، ژن کند.تنظیم مي

طور مثبت تنظیم را ب  JAواسطهپاسخ به زخم با

است و سبب   LOXو  VSPکنند که شامل بیانمي

 شودمقاومت به حشرات آفت و تنش اکسیداتیو مي

(14.) 

  AtMYC2در رابطه با  SAرسانيعلاوه برآن، علامت

مقاومت به    ،atmyc2/jin1در جهش یافته 

Pseudomonas syringae های قارچي و پاتوژن

دهد. این افزایش مقاومت با نكروتروف را افزایش مي

ارتباط دارد و به تجمع  PR1 افزایش بیان ژن

های ، ژنهمچنینسالیسیلیك اسید بستگي دارد. 

JIN1/AtMYC2 مستقل از از طریق مكانیسميSA  ،

 P. syringaeسبب بروز علائم طبیعي در پاسخ به 

 شود.مي

یك عامل کلیدی در پاسخ دفاعي  AtMYC2بنابراین 

رساني است که از طریق تلاقي بین مسیرهای علامت

کند. فاکتور رونویسي عمل مي  GAو  SAهورمون

AtMYC2 وAtMYB2   به عناصر سیس در ژن

RD22 تا بیان آن را  شودتصل ميقابل القا با خشكي م
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به طور هماهنگ فعال کند. گیاهان تراریخته با بیش 

و   ABAافزایش حساسیت به ،این دو ژنبیاني 

 دهند.مقاومت بالا به تنش اکسیداتیو نشان نشان مي

القا  Botrytis قارچ با آلودگي BOS1همچنین، بیان ژن 

دارد و   AtMYB2که شباهت ترادف بالایي با شودمي

رساني دفاعي با این امر از طریق یك مسیر علامت

 ،ژناین اختلال در عمل  گیرد.صورت مي  JAواسطه

و  دادههای نكروتروف را افزایش حساسیت به پاتوژن

مقاومت به تنش خشكي، شوری و اکسیداتیو را کم 

رساني میانجي علامت  ROSاز طریق و این امر کندمي

ابراین فاکتورهای تنش زیستي و غیرزیستي است. بن

های ممكن است به عنوان واسطه ، MYBرونویسي

 رسان تنش بكار روندمهم مسیرهای متعدد علامت

(24.) 

 NACفاکتورهای رونویسي 

دارای یك ناحیه  ، NACفاکتورهای رونویسي خانواده

 هستند وویژه گیاهان و  Nدر پایانه  اتصال به دی.ان.ا

رساني زیستي و اعمال مختلفي مانند تنظیم علامت

 JA،ABAرسانياین گروه در علامت د.نغیرزیستي دار

به طور مثال، زیرخانواده کنند. و پیری عمل مي

ATAF های از ژنNAC هایبا ژنATAF1,2  ،

RD26،ANAC019  ،ANAC055 و AtNAP  در

در برنج، به تنش   OsNAC6آرابیدوپسیس و

آن، علاوه بر دهد.پاسخ مي  ABAغیرزیستي و تیمار

های زیستي مانند توسط تنش ATAFهای بیشتر ژن

، زخم یا آلودگي پاتوژن القا  SAو  JAتیمار با

 شوند.مي

OsNAC6  یك فعال کننده رونویسيNAC  در پاسخ

زیستي و غیرزیستي است. بیان  هایو مقاومت به تنش

های مربوط گروهي از ژن ،آن در گونه تراریخته برنج

زد و سبب افزایش مقاومت به سابه تنش را فعال مي

و مقاومت نسبي به بیماری زنگ  خشكي و شوری

 .شودمي

در آرابیدوپسیس به صورت بازدارنده   ATAF2ژن

بیش  و کندعمل مي زایيمربوط به بیماری هایژن

و حساسیت  کردهها جلوگیری ژناین از بیان  آنبیاني 

 .(11) دهدهای قارچي افزایش ميگیاه را به پاتوژن

 RD26 زیرخانواده دیگری از(ATAF که در )

دخالت دارد،   ABAرساني تنش وابسته بهعلامت

، دفاع و پیری را  ROSهای موجود در سم زدایيژن

کند که نشان دهنده عمل آن در نقطه تلاقي  تنظیم مي

، ، دفاع در برابر پاتوژن ABAرسانيمسیرهای علامت

2O2H ژن با بیان این و پیری است. ROSزدایي سم

JA آلودگي پاتوژن، خشكي، شوری بالا و ،ABA  القا

 (.13) شودمي

زیستي و غیرزیستي مانند  هایپیری برگ بوسیله تنش

آلودگي پاتوژن، خشكي، دمای بالا و تنش اکسیداتیو 

شود. اخیرا مشخص شده است که تحریك مي

AtNAP .همچنین تمام  در ایجاد پیری دخالت دارد

در آرابیدوپسیس توسط   ATAFنوادههای زیرخاژن

 شوند.غیرزیستي فراتنظیم مي هایپیری برگ و با تنش

ممانعت از پیری برگ القا شده با خشكي در تنباکو 

سبب افزایش مقاومت به خشكي  ،با این ژنتراریخته 

دهند که پیری برگ ها نشان ميشود. این یافتهمي

 دارد  NACهای تنش توسطارتباط نزدیكي با پاسخ

(23). 

 AP2/ERFفاکتورهای رونویسي 

 DREBs/CBFsوERF  ها دو زیرخانواده مهم در

از فاکتورهای رونویسي ویژه   AP2/ERFخانواده

زیستي و  هایرساني تنشگیاهان است که در علامت
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یك مثال از این  های متعددی دارد.غیرزیستي نقش

است که به عناصر عملگر سیس متصل  DREBگروه، 

 شودشود و با دمای پایین، شوری یا خشكي القا ميمي

(29.) 

طور اختصاصي به پروموتر ب DREB/CBFهایپروتئین

های قابل القا با تنش غیرزیستي متصل بسیاری از ژن

س در پاسخ به در آرابیدوپسیها بیان این ژنشوند. مي

ن بیا DREB2Aکه در حالي ،شوندتنش سرما فعال مي

 خشكي و شوری و دمای بالا تنظیم ژن را در پاسخ به

 کند.مي

ERF برای جعبه میل ترکیبي زیادیهاGCC   و عناصر

)یك فاکتور   TINYدارند.  DRE/CRTسیس

رساني ( در هر دو مسیر علامتDREBرونویسي تیپ 

نشان ها کند. این یافتهعمل مي  EREو  DREوابسته به

در تلاقي بین   AP2/ERFکه چندین ژن دهندمي

زیستي نقش زیستي و غیر هایرساني تنشمتعلا

 دارند و این عمل را از طریق برقراری ارتباط میان

 دهندانجام مي  EREو  DREرسانيمسیرهای علامت

(23). 

 TSI1فاکتور رونویسي ،ERF  در تنباکو نقش مهمي در

کند. رساني تنش زیستي و غیرزیستي ایفا ميعلامت

الیسیلیك اسید، متیل با شوری، اتفون، س  TSI1بیان

ولي تنش خشكي ، شودجاسمونات و زخم القا مي

در تنباکو یا   TSI1بیش بیاني اثری ندارد.  ABAیا

متعددی را فعال   PRهایفلفل تراریخته بیان ژن

کند و مقاومت در برابر حمله پاتوژن و تنش مي

  TSI1دهد. بیان همزماناسمزی را افزایش مي

(  DNAJانگشت روی تیپ)یك پروتئین   TSIP1و

بیش از اثر هر یك   ،سبب مقاومت به شوری و پاتوژن

های  ERFبیش بیاني شود.از این دو به تنهایي  مي

CaERFLP1 وCaPF1  ترتیب در تنباکو و به

آرابیدوپسیس تراریخته نیز افزایش مقاومت به 

(. 14) دهدزیستي و غیرزیستي را نشان مي هایتنش

 گیرینتیجه

دهند که پاسخ گیاه به موجود نشان ميشواهد 

در شرایط  ،یستي مختلفهای زیستي و غیرزتنش

های تنظیمي و ای از ژنطبیعي به وسیله شبكه پیچیده

گیرد. بعضي رسان صورت ميهای علامتمولكول

 اجزاء تنظیمي مانند فاکتورهای رونویسي و پروتئین

و مسیرهای متعدد  ROSکینازها از طریق 

های زیستي و ساني هورمون در پاسخ به تنشرعلامت

غیرزیستي نقش مهمي دارند. تحقیقات بیشتری مورد 

های تلاقي بین نیاز است تا اهمیت زیستي و مكانیسم

 رساني تحت تنش مشخص شود. مسیرهای علامت

های در آینده نزدیك، آگاهي ما در مورد مكانیسم

به تنش مولكولي موجود در تلاقي بین مسیرهای پاسخ 

ما را قادر خواهد ساخت تا به  ،زیستي و غیرزیستي

وسیله ترکیب صفات مطلوب در رابطه با مقاومت به 

تنش غیرزیستي و افزایش مقاومت به بیماری، 

  (.2) محصولات زراعي جدیدی تولید کنیم
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Abstract 

Plants has faced to environmental stresses during their life cycle and evolved several mechanisms to adapt 

them in molecular levels. Due these mechanisms, they can response to environment when receiving 

external signals. The pathways regulating by Abscisic acid, salicylic acid, jasmonic acid and ethylene, as 

well as ROS, has crucial roles in crosstalk between biotic and abiotic stresses. ABA involved in abiotic 

stress such as drought, low temperature and osmotic stress. There are common components between ABA 

and biotic stress signal transduction. Also, epidermal tissues including cuticle and stomata are convergent 

points of several stresses and act as the first defense site. Transcription factors and kinases are common 

between stress signal transductions pathways. Protein kinase cascades (MAPK/MPK) are conserved 

regulators in several processes like differentiation, division, growth and death. They have important roles 

in response to biotic and abiotic stresses and ROS signal transduction. Ca2+-regulating proteins (e.g. 

calmodulin), Ca2+- dependent protein kinases, Ca2+- regulating phosphatases and serin/theronin 

phosphatase act in crosstalk between signal transduction pathways. Several families of transcription 

factors (such as zinc finger, MYB, MYC, NAC, ERF/AP2) also have key roles in these pathways. 

Keywords: crosstalk, biotic and abiotic stress, transcription factors, kinases 
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