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هووای غیرزیسوواي نووامنظم و ماعووددی ماننوود توونش گرمووا،  توزیع غیریکنواخت بارندگي ناشي از گرم شدن کره زمین، باعث وقوووت تنش 

دلیل عملکردهای واقعي و پایدار آنها، هوودف اصوولي  آبي، سرما یا ترکیبي از آنها در گیاهان خواهد شد. اصلاح گیاهان ماحمل به تنش به کم 

های گیاهي مورد مطالعه قرار گرفاه است، امووا وقوووت حافظووه  های گیاهان به تنش خشکي در بسیاری از گونه نژادگران گیاهي است. پاسخ به 

خوبي شرح داده نشده است. مشاهده شده است که گیاهووان بووه نحوووی  تنش و همچنین سازوکارهای بالقوه برای تنظیم حافظه تنش هنوز به 

کنوود. ایوون  هووای جدیوود سووازگار مي شان، آنهووا را بووا چالش بند هساند که این موضوت بدون تغییر ساخاار ژنایکي به رویدادهای گذشاه پای 

یابوود، مقابلووه کننوود. در  بهاوور  هووای جدیوودی کووه تعووداد و شوودت آنهووا افووزایش مي دهد تا بووا چالش توانایي به گیاهان این امکان را مي 

شوووند و چنووونني ارتبوواط آنهووا بووا تغییوورات فیزیولوژیووک، بیوشوویمیایي،  ها مي های مرتبط با حافظه تنش که باعث تغییر در بیان ژن سازوکار 

نژادی مولکووولي و  های ماحمل بووه توونش از  ریوور رویکردهووای بووه های جدیدی را برای اصلاح ژنوتیپ ماابولیک و مورفولوژیک، فرصت 

هایي، نمووایي کلووي  فناوری فراهم خواهد آورد. در این مقاله انوات مخالف حافظه تنش گیاهان مورد بررسي قرار گرفاه و با ارائه مثال زیست 

های حافظووه رونویسووي  های مولکولي کنارل بیان ژن، پاسخ از حافظه تنش مرور شده است. در این نوشاار با تمرکز بر تنش خشکي و سازوکار 

های بیوشیمیایي و فیزیولوژیک گیوواه پوو  از  های ژني مرتبط با پاسخ ژنایکي و مولکولي در بیان شبکه در سطح ژنوم و تغییرات هماهنگ اپي 

 قرار گرفان در معرض تنش خشکي مداوم، شرح داده شده است. 
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Saeidnia, F.1 and Hamid, R.2 

 

ABSTRACT 
Saeidnia, F. and Hamid, R. 2024. Drought stress memory and its relationship with morpho-physiological, biochemical and 

molecular changes in crop plants. Iranian Journal of Crop Sciences. 26(1): 71-93. (In Persian). 

 

The uneven distribution of rainfall caused by global warming will lead to more irregular and multiple  abiotic 

stresses such as heat, drought, cold stresses or the combination of them.  Developing stress-tolerant plants is the 

purpose of most plant breeders to develop cultivars that are high yielding with yield stability. Plant responses to 

drought stress have been evaluated in many different species, but the occurrence of stress memory as well as the 

potential mechanisms for memory regulation have not yet been well described. It has been observed that plants 

are able to memorize past events in a way that adjusts their response to new challenges without changing their 

genetic constitution. This ability could enable the plants to face upcoming challenges. A better understanding of 

the mechanisms associated with the stress memory leading to change in gene expression and how they link to 

physiological, biochemical, metabolic and morphological changes would initiate diverse opportunities to plant 

breeders to develop stress-tolerant genotypes through molecular breeding or biotechnological methods. In this 

perspective, this review discusses different types of stress memory in crop plants and gives an overall view using 

general examples. Moreover, with focusing on drought stress, we demonstrate coordinated changes in epigenetic 

and molecular gene expression control mechanisms, the associated transcription memory responses at the 

genome level and integrated biochemical and physiological responses at cellular level following recurrent 

drought stress exposures. Indeed, coordinated epigenetic and molecular changes of expression of gene networks 

link to biochemical and physiological responses that facilitate acclimation and survival of crop plants during 

repeated drought stress. 

 

Key words: Drought stress, Epigenetic, Climate change, Intergenerational memory and Transgenerational 

memory 
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 مقدمه 

تییریی آرییار تغییییر گرم شدن کره زمیییی یکییی از مهم
 تییریی لییالش محیاییی را کییه بشییر اقلیییم اسییت و بزر 

 در حیییاا حاضیییر بیییا آن مواجیییه اسیییت، محسیییو  

 ایییی لییالش نییه تنهییا دمییای (. Rajak, 2021شییود )می

 دهیید، بلکییه بییر میییزان و هییوا را تحییت تییرریر قییرار می

گییذارد و در نتی ییه باعیی  توزیع بارنییدگی نیییز تییرریر می
شییود هییای خشکسییالی مکییرر در آینییده میبییروز دوره

(Saeidnia et al., 2023a, 2020b تییینش خشیییکی .) 

های غیرزیستی در ساح جهان تریی تنش یکی از مخر 
گییذارد وری گیاهییان تییرریر میاسییت و بییر بقییار و بهییره

(Saeidnia et al., 2019, 2021b آبکشیییییدگی .)
 هییا، باعیی  کییاهش دسترسییی گیییاه )دهیدراسیییون( بافت

 بییه آ  شییده و ایییی موضییوا باعیی  کییاهش تولییید

شییود محصوا و درنتی ه ارر منفی بییر امنیییت غییذایی می 
(Mahmood et al., 2020; Saeidnia et al., 2023b در .)

شرایط تیینش خشییکی، در گیاهییان مقییدار آ  از دسییت 
رفتییه در ارییر تعییرق از مقییدار آ  جییذ  شییده توسییط 

ها بیشتر است و همیییی موضییوا باعیی  بییروز تیینش ریشه
 شییود. کمبییود آ  باعیی  خشییکی سییلوا، آبییی میکم

( و مییر  سییلولی ROSهای اکسیییژن فعییاا )ت مع گونه
 کنیید.شییده و متابولیسییم و رشیید سییلوا را مختیی  می

برای غلبه بر ایی وضعیت نامالو ، گیاهان متحمیی  بییه  
هییای نژادی یییا فناوریهای بییهآبییی از طرییین برنامییهکم

انیید تراریخته یییا رویکردهییای اژییم  ژنییوم توسییعه یافته
(Mahmood et al., 2020در ساا .)هییای های اخیر روش

 های ایمنیییی گییییاه شیییام  حافظیییه مبتنیییی بیییر سیسیییتم

 تییییینش گییییییاهی، سیییییازگاری و پرایمینییییی  بیییییذر

منظور افزایش تحم  گیاهان به تنش خشییکی، بییدون به 
اند های مهندسییی ژنتیییک، ابییداا شییدهاستفاده از فناوری

(Wojtyla et al., 2020.) 
دلی  تغییرات شدید اقلیمی پی در پی، ایی احتمییاا به

وجود دارد کییه گیاهییان در طییی دوره زنییدگی خییود بییه 
هییای غیرزیسییتی جای یک نییوا تیینش، در معییر  تنش 

 Li and Liu, 2016; Saeidnia et)متعییددی قییرار گیرنیید 

al., 2021a) . ایی شرایط با شرایط آزمایشگاه کییه در آن
تنش و با شدت یکسان قرار نوا  گیاهان در معر  یک  

کییامم متفییاوت اسییت. تیینش گرمییا، تیینش  ،گیرنییدمی
  شیییدن باعییی  خشیییک، زدگیییی و تییینش خشیییکییخ

 های سییازگاری سییازوکار فعییاا شییدن و شییدهسییلوا 

ایییی تییا حییدودی شییبیه بییه یکییدیگر هسییتند. هییا بییه تنش 
های فعییاا شییدن سییازوکارکییه  احتمییاا وجییود دارد

یییک نییوا تیینش، از آسییی  دیییدگی  در ارییرسییازگاری 
هییا کییه ممکییی اسییت بعییدها ر  تنش   سییایرحاژ  از از  

دهد، جلوگیری کنند. ایی پدیده به تحم  تیینش متقییاطع 
بییرای رشیید و  و (Walter et al., 2013) معییروا اسییت
اطع ممکییی مهم اسییت. تحمیی  تیینش متقیی   انتوسعه گیاه

های سییازگاری ماننیید تغییییرات سییازوکاراست بییا ای ییاد 
مورفولوژییییک، ت میییع عوامییی  رونویسیییی خیییا ، 

ای ییاد شییود  ژنتیییکو تغییرات اپی های محافظمتابولیت
(Munné-Bosch and Alegre, 2013; Walter et al., 

. همه فرآیندهای مرتبط با تحم  متقاطع به تیینش، (2013
شییوند کییه حاژیی  توسط یک شبکه پیچیییده کنتییرا می

و بییه گیاهییان   هستندعوام  خارجی و داخلی    برهمکنش 
هییای متغیییر سییازگار د تییا بییه محیطنیی دهایی امکان را می

گیاهییان (. Munné-Bosch and Alegre, 2013) شییوند
برای بقار در زمان تنش و سازگاری با شرایط سخت، از 

های مکرر اسییتفاده های مناسبی برای پاسخ به تنش روش
کنند. پیش تیمار گیاهان با یییک تیینش غیرزیسییتی یییا می

تواند گیاهییان را بییرای مقابلییه بییا تیینش زیستی خفیف می
(. ایییی Ramírez et al., 2015شییدید بعییدی آمییاده کنیید )

شییود کییه می  شناخته  "پرایمین  گیاهی"پدیده با عنوان  
یک روش بییالقوه مناسیی  بییرای بهبییود تحمیی  تیینش در 

مییرتبط  "حافظییه تیینش گیییاهی"گیاه محسو  شده و بییا 
عمومییا در زمینییه  "پرایمینیی  گیییاهی"اسییت. اژییام  

های زیستی و مصییرا مییواد شیییمیایی بییرای اولیییی تنش 
شییود، در حییالی کییه فرآینیید مواجهه با تنش اسییتفاده می

یییا   "سخت شییدن"های غیرزیستی  مشابه در شرایط تنش 
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(. Savvides et al., 2016شییود )نامیییده می "سییازگاری"
عموه بر پرایمین  در ساح گیاه کام ، حافظییه تیینش و 
زا سازگاری، پرایمین  بذر نیز در مدیریت شرایط تنش 

یک فناوری بسیار مهییم بییرای پرایمین  بذر  مؤرر است.  
زنی و اسییتقرار گیاهچییه در شییرایط یکنییواختی جوانییه

هزینییه کم  روشعنوان یک  به  نامالو  محیای است که
 بییهگیاهییان زراعییی تحمیی  و کارآمیید بییرای افییزایش 

(. Sher et al., 2019) شودمحسو  می محیایهای تنش 
بییه انییواا بر اساس نوا عامیی  پرایمینیی ، پرایمین  بذر 
زنی عییموه بییر تقویییت جوانییهشییده و  بندی  مختلفی طبقه

تحمیی  و افییزایش    هبود رشد و عملکرد گیاهباع  ببذر،  
و در نهایییت  (Sher et al., 2019غیرزیستی ) هایتنش  به

 (. گیاهییان1شییود )شییک  باع  تقویت حافظه تیینش می

 تکرار حاا در مدام که تنش  شرایط در زنده ماندن برای

 اسییت ایییی  ممکییی  کییه دهنییدمی پاسییخ تیینش  به هستند،

 تفییاوت داشییته باشیید. پیشیییی  تیینش  بییه پاسخ با واکنش،

 عنییوان بییا مشییابه، هییایتنش  گیییاه بییه متفاوت هایپاسخ

مفهییوم حافظییه تیینش شییوند. می شییناخته "حافظه تیینش "
 ایییی  طوا دریک پاسخ ذاتی به وقوا مکرر تنش است. 

 و ژنییومی سییلولی، سییاو  در هماهنیی  پاسییخ فرآیند،
 گیییاه توسییط تیینش  شییرایط باع  تحمیی  گیاه، سازمانی

 "تیینش  حافظییه"(. واژه Walter et al., 2011شییود )می
 کار برده( بهTrewavas, 2003تریویوز ) توسط بار اولیی 

 بییرای توانییایی نییوعی حافظییه، کییه کییرد اظهییار او .شیید

 هایبه تنش  بهتر پاسخ برای گذشته ت ربیات به دستیابی

مواجه شدن گیاهییان بییا  (.Trewavas, 2003است ) بعدی
شییود کییه یک تنش، باع  ای اد نوعی حافظییه تیینش می

در ژورت مواجه شدن م دد با همان تنش، در مقایسییه 
تر اند، متحمیی بییا گیاهییانی کییه بییا دلییار آن تیینش نشییده

 (.2( )شک  Kinoshita and Seki, 2014هستند )

هیییای زییییادی بیییرای شناسیییایی تیییا کنیییون تمش
 های گیییاهیهای حافظییه تیینش در انییواا گونییهسازوکار

 اند، ان ییام شییدههییای مختلییف مواجییه شییدهکه بییا تنش  

 ;Ramírez et al., 2015; Wang et al., 2015)اسییت  

Fleta- Soriano and Munné-Bosch, 2016; Saeidnia et 

al., 2020a) گییزارش شییده اسییت کییه حافظییه تیینش . 

در تغیییییرات سیییاو  مورفولیییوژیکی، فیزیولیییوژیکی، 
 ژنتیییییک گیییییاه نقییییش رونویسییییی، ترجمییییه و اپی

 (. ژیییی و بییروس Kinoshita and Seki, 2014دارد ) 

(Xin and Browse, 2000ایییی پدیییده را بییه ) عنوان یییک
راهبرد ذخیره منابع بییرای بهبییود تحمیی  گیییاه نسییبت بییه 
 تیینش توژیییف کردنیید. حفاظییت از یییک حالییت اولیییه

دهیید در طییی زمییان اسییاس حافظییه تیینش را تشییکی  می 
(Haider et al., 2021ژییرا .) نظر از اینکییه آینییده گیییاه

 لییه خواهیید بییود، اولیییی مرحلییه قییرار گییرفتی گیییاه در 

معر  تنش، ارری را در گیاه باقی خواهد گذاشییت کییه 
دهیید های بعدی را تحت ترریر قییرار میپاسخ آن به تنش 

(Liu et al., 2021 بییر ایییی اسییاس حافظییه تیینش در .)
 گیاهییان، قابلیییت یییک گیییاه پییگ از قییرار گییرفتی در 

زا برای ذخیره اطمعات تنش اسییت، معر  عوام  تنش 
 طوری کییه در ژییورت مواجییه شییدن م ییدد گیییاهبییه

 العمیی با تیینش، بییه شیییوه متفییاوتی نسییبت بییه آن عکگ  

 Crisp et al., 2016; Fleta-Soriano and)دهیید نشان می 

Munne-Bosch, 2016)ناپییذیر . ایی قابلیت بخش جدایی
 پییذیری گیییاه در شییرایط متنییوا آ  و هییواییانعااا

 است. 

ماالعات حافظه تنش در گیاهان جزئیات پرایمینیی  
ژنتییییک، رونویسیییی، را کیییه بیییا تغیییییرات جزئیییی اپی

پروتئومیک و فیزیولوژیک باع  ای اد حافظه تیینش در 
 ,.Liu et alشییوند، آشییکار سییاخته اسییت )گیاهییان می

2022a; Saeidnia et al., 2020a; Singh and Prasad, 

ژنتیک و (. گرله ایی ماالعات تنوا بیی عمئم اپی2022
انیید، تلفییین بیییان آرار آنها بر پاسخ به تیینش را نشییان داده

های فیزیولوژیییک، هییا بییر ارییر ایییی تغییییرات و پاسییخژن
هییای بیوشیمیایی و مورفولوژیک گیاهییان در طییوا تنش 

خوبی بررسییی نشییده اسییت. در ایییی مقالییه مکرر هنوز به
مروری حافظه تنش در گیاهان با تمرکز بر تنش خشکی 

 های  ژنتیک مرتبط با بیان ژن در طی دورهو تغییرات اپی
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 ارتباط بیی پرایمین ، سازگاری و حافظه تنش در گیاهان -1شک  
A ،تعییی فنوتیپ :B پذیری، : انعاااC ، پرایمین :D حافظه گیاهی : 

Fig. 1. Relationship between priming, adaptation and stress memory in plants 

A; Phenotyping, B; Plasticity, C; Priming; D; Plant memory 
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 نمایش وضعیت کلی حافظه تنش در گیاهان  -2شک  

Fig. 2. Overview of stress memory in plants 

 

 مکییرر تیینش خشییکی و ارتبییاط بیییی حافظییه رونویسییی

 و حافظییه پییگ از رونویسییی بییا عمئییم حافظییه تیینش  

 هییایی مییورد بررسییی قییرار گرفتییه بییا اسییتفاده از م اا

 است.   

بندی حافظه تنش براسوا  زموان وقووت تونش و دساه

 نحوه توارث آن

اژامحات متفاوتی بییرای توژیییف انییواا مختلییف 
حافظه تنش، بر اسییاس مرحلییه رشییدی گیییاه کییه در آن 
پرایمینیی  ژییورت گرفتییه و نحییوه تییوارع آن، ابییداا 

 (.3)شک   اند شده

 حافظه تنش سوماتیکي

حافظه تنشی که از لحاظ طوا مدت وقییوا بییه یییک 
نس  محییدود شییود، بییا عنییوان حافظییه تیینش سییوماتیکی 

(. گرلییه Lamke and Baurle, 2017شییود )نامیییده می
های غیرزیستی در مراح  مختلف رشد گیییاه وقوا تنش 

شییوند، مواجهییه باع  افزایش خار آسییی  بییه گیییاه می

گیاه با تنش در مراح  اولیییه رشیید و نمییو، باعیی  القییای 
حافظه تیینش کوتییاه مییدت در گیییاه شییده و ایییی امکییان 
وجود دارد که گیاهان در ژورت وقوا تیینش مشییابه در 

 Liتر باشییند )مراح  بعدی رشد، نسییبت بییه آن متحمیی 

and Liu, 2016 بر ایی اسییاس حافظییه تیینش سییوماتیک .)
دوام کوتاهی داشته و  آرار آن طی فرایند میتوز بییه ارع 

 رسند.می

 حافظه تنش بین نسلي و حافظه تنش فرانسلي

قییرار گییرفتی گیاهییان )والییدینی( در معییر  تیینش 
خشییکی در طییی مرحلییه زایشییی، باعیی  قییرار گییرفتی 

ها در معر  همان تنش های زایشی و بذرهای آنسلوا
شود. از ایی رو، حافظییه تیینش در نتییا  ممکییی اسییت می
وسیله گیاهان والییدینی بییه بییذر یییا وسیله عمئمی که بهبه

شوند، دیده شود. ایی نوا حافظه، حافظییه جنیی وارد می
شییود و ( نامیییده میIntergenerationalتیینش بیییی نسییلی )

هییا، مستلزم ایییی اسییت کییه در نسیی  والییدینی و نتییا  آن
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 نحوه توارع انواا حافظه تنش شام  حافظه تنش سوماتیکی، بیی نسلی و فرانسلی در گیاهان  -3شک  
Fig. 3. The inheritance mode of different stress memory including somatic, intergenerational and 

transgenerational stress memory in plants 

 

طور مستقیم در معییر  های زایای در حاا رشد بهسلوا
(. Lamke and Baurle, 2017زا قییرار گیرنیید )عام  تنش 

( زمیییانی Transgenerationalحافظیییه تییینش فرانسیییلی )
 گیییرد کییه اجییداد یییک گیییاه در مرحلییه ژییورت می

 زایشییی در معییر  تیینش قییرار گیرنیید و آرییار آن در 

انیید، مشییاهده شییود نتاجی کییه تحییت تیینش قییرار نگرفته
(Klengel et al., 2016از ایییی رو، لنان .) لییه نسیی  پییدر

بزر  و مادر بزر  در مرحله زایشی در معر  تیینش 
قرار گیرند، ولی والدیی در معر  آن تنش قرار نگرفته 

هییا دیییده باشند، توارع فرانسلی حقیقی فقط در نتا  آن
 (.3شود )شک   می

زای شییواهد زیییادی وجییود دارد کییه عوامیی  تیینش 
هییا را از محیای ممکییی اسییت انییواا مختلفییی از فنوتیپ

ژنتیییک در نتییا  ای ییاد کننیید. ماالعییه طرین تییوارع اپی
هییای روی موجییودات زنییده مییدا کییه در معییر  تنش 

اند، نشییان داده اسییت کییه متیمسیییون محیای قرار گرفته
DNA  تغییرات هیستونی، یا ،RNAکدکننییده در های غیر

های زایا، مسئوا آرار فرانسلی حافظه تنش هسییتند. سلوا
بعموه، مشخص شده اسییت کییه در پایییه مییادری ممکییی 
است سازوکاری را برای توارع فرانسییلی سییازگاری بییه 

های محیای اجییدادی ناشییی تنش ای اد شود که از نشانه
شود. با ایی حاا، اینکه لگونییه پیییام پاسییخ بییه تیینش می

های سییوماتیک بییه ژورت محیای از سییلواالقار شده به
شییوند، همچنییان نییامعلوم اسییت. های زایا منتق  میسلوا
RNAهییای عنوان مولکواتواننیید بییههییای کولییک می
 ها عم  کنند.  ها و حتی بیی نس رسان بیی بافتپیام

 زا در گیاهانحافظه تنش پاسخ به عوامل تنش

سؤاا مهمی است کییه اخیییرا ذهییی دانشییمندان را بییه 
تواننیید خود مشغوا کرده ایی است کییه آیییا گیاهییان می
ای بییرای تیینش را بییه خییاطر بسییطارندت ماالعییات فشییرده

هییای زیسییتی و بررسییی پیییش مواجهییه گیاهییان بییا تنش 
انگیزانند، ان ییام غیرزیستی که پاسخ حافظه تنش را برمی

سییازند تییا شده است. ایی آرار حافظه گیاهان را قییادر می
زای بعییدی آمییاده برای پاسخ دادن به رویییدادهای تیینش 
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عنوان م ییاا  و و (. بییهLeuendorf et al., 2020باشییند )
( در یک آزمایش کییه روی Lau et al., 2008همکاران )

اکسییید کییربی سه گونه گیاهی که تحییت دو غلظییت دی
اکسییید کییربی رشد کرده بودند، مشاهده کردند کییه دی

محیط مادری در مرحله پر شدن دانه باع  تغییییر مقییدار 
توده نتا  در هر سه گونه شیید. ویتیی  و همکییاران زیست

(Whittle et al., 2009 با ماالعه پاسخ تابیقی نتا  گیییاه )
آرابیدوپسیگ به شرایط محیاییی کییه توسییط نسیی  قبلییی 
ت ربه شده است، به بررسی حافظه تنش پرداختنیید. آنهییا 

آنها در معر    1Fگیاهانی را که در نس  والدی و نتا    
تنش گرما یا سرمای خفیییف قییرار گرفتییه بودنیید، مییورد 
بررسی قرار داده و گزارش کردنیید کییه افییزایش دمییا در 

، باعیی  افییزایش بیییش از پیینج برابییری 1Fنس  والدینی و  
شد. آنها با بررسییی تییداوم حافظییه   3Fسازگاری در نس   

تنش قبلی، گییزارش کردنیید کییه حافظییه تیینش گرمییا در 
، حتی در شرایای کییه گیاهییان والییدی و 3Fگیاهان نس   

1F    2که در معر  تنش گرما قرار گرفتییه و نسییF  آنهییا
 در شییرایط بییدون تیینش رشیید کردنیید، بییاقی مانیید. در

گیاه آرابیدوپسیگ، به خاطر آوردن وقوا تنش شییوری  
تییا لهییار نسیی  پیییش اربییات شییده و آرییار فرانسییلی و 
سوماتیک در کلیه ژفات مییورد ارزیییابی مشییاهده شییده 

 (. Groot et al., 2016است )
در آزمایشیییی کیییه توسیییط گاگلییییانو و همکیییاران 

(Gagliano et al., 2014 روی گیاه حسییاس گیی  قهییر و )
هییای آن در ارییر ( کییه بر .Mimosa pudica Lآشییتی )

شییوند، ان ییام شیید، سییرعت تییا میاختم ت مکانیکی به
گزارش شد که زمانی که گیاه برای نخستیی بار بییا یییک 

ها با محکییم بسییته شییدن تنش مکانیکی مواجه شد، بر 
العم  نشان داد. بییا ایییی وجییود، زمییانی کییه به آن عکگ 

گیاه لنییدیی بییار در معییر  همییان تیینش قییرار گرفییت، 
رفییت، طییور کییه انتظییار میپاسییخ آن تغییییر کییرد و آن

ها باز بییاقی ماندنیید. ایییی العم  نشان نداده و بر عکگ 
موضوا یک نشانه واضح از یادگیری و سازگاری است 

های حافظییه اشییاره دارد. کییه بییه یییادگیری و سییازوکار

نامبردگان گزارش کردند کییه ایییی گیییاه زمییانی کییه بییه 
مدت یک ماه در محیط مساعد بدون اختم ت فیزیکی 
قرار داده شد نیز همان پاسخ آموخته شده را داشت. آنها 

گیری کردند که گیییاه گیی  قهییر و آشییتی قییادر بییه نتی ه
باشد کییه آنهییا را یادگیری و به خاطر آوردن وقایعی می

 یاد گرفته است.
عنوان یک سازوکار سازگاری در حافظه تنش خشکي به

 گیاه

طور هییای گیاهییان بییه تیینش خشییکی بییهالعم عکگ 
ای مورد بررسی قرار گرفتییه اسییت، زیییرا امکییان گسترده

ای از رشیید گیییاه، از وقوا تیینش خشییکی در هییر مرحلییه
رویشی تا پرشدن دانه، وجود داشته و بییر عملکییرد گیییاه 

گذارد. نتایج تحقیقات درباره حافظییه تیینش ارر منفی می
(، Amini et al., 2023خشکی در گیاهانی ماننیید گنییدم )

 (، آرابیدوپسیییییگ Zheng et al., 2013بییییرنج )

 (van Dooren et al., 2020 علف باغ ،)(Saeidnia et al., 

2020a; Nourbakhsh et al., 2023)  و علییف پشییمکی
(Ghasemi et al., 2024 نشان داده است که قرار گرفتی )

در معر  تنش خشکی در گذشییته، آرییاری را در گیییاه 
گذارد که برای القای بهبود در مواجهه بعییدی جای میبه

 شوند. با تنش ذخیره می
حافظییه تیینش خشییکی در عیییی اینکییه از دیییدگاه 
تکاملی یک راهبرد مییؤرر جهییت افییزایش پتانسییی  گیییاه 

هییای در حییاا تغییییر بییرای سییازگاری موضییعی بییا محیط
شود، در نتایج برخییی از تحقیقییات، حافظییه محسو  می

تنش دارای آرار منفییی ماننیید تییرخیر در رشیید و کییاهش 
(. Crisp et al., 2016عملکییرد گیییاه اعییمم شییده اسییت )

عنوان های حافظییه تیینش بییهبنییابرایی، اگییر لییه سییازوکار
 رویکردهییای سییازگاری بییرای افییزایش تحمیی  تیینش 

 انیید، ایییی احتمییاا وجییود دارددر گیاهییان تکامیی  یافته

 کییه عملکییرد گیییاه در تییوازن بیییی عملکییرد و بقییار  

 در برابییییییر تیییییینش، دلییییییار کییییییاهش شییییییود  

(Godwin and Farrona, 2020.) 
های فیزیولوژیووک و بیوشوویمیایي حافظووه توونش جنبووه
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 خشکي

ایی احتماا وجییود دارد کییه فیزیولییوژی گیییاه بییرای 
هییای در حییاا سییازی رشیید و تولییید م یی  در محیطبهینه

تغیییییر، بیییه نحیییوی تنظییییم شیییود کیییه باعییی  ای یییاد 
های سییاختاری و فیزیولوژیییک در آنهییا شییود سازگاری

(Fleta-Soriano and Munne-Bosch, 2016 در بسیاری .)
های گیاهی برای به حداق  رساندن اتییما آ ، از گونه

ها و تغییر تغییر میزان فتوسنتز، تغییر محتوای فیتوهورمون
شییود توده، از حافظییه تیینش اسییتفاده میدر مقدار زیست

(Ramírez et al., 2015; Wang et al., 2015; Li et al., 

عنوان یییک هییا بییه. میییزان اتییما آ  از بر (2016
شاخص مهم برای ارزیییابی شییرایط رشییدی گیییاه اسییت 

(Saeidnia et al., 2018در بوتییییه .) های گیییییاه
آرابیدوپسیگ کییه در معییر  تیینش خشییکی قییرار داده 
شده بودند، پگ از رفع تیینش در طییی دوره بازیییابی کییه 

ها هنییوز تاحییدودی خوبی آبیاری شدند، روزنییهها بهبوته
هایی که بسته بودند. ایی واکنش برای حفظ آ  در بوته

در معر  تنش خشکی بعدی قرار گیرنیید، مفییید اسییت 
(Virlouvet and Fromm, 2015 دینیی  و همکییاران .)
(Ding et al., 2012 برای پی بردن به اینکه آیییا گیاهییان )

کننیید یییا آرابیدوپسیگ حافظه تنش خشکی را حفییظ می
رسانی م ییدد طراحییی آبیاری/ آ خیر، یک سیستم کم

هییای دوم، سییوم و کردند. نتایج نشان داد کییه طییی دوره
لهارم تنش خشییکی، مقییدار اتییما آ  در مقایسییه بییا 

های ذرت و گیییاه تیینش آبییی اوا کمتییر بییود. در بوتییه
کییه  Craterostigma plantagineumمتحم  بییه خشییکی 
آبی قییرار داده شییده بودنیید، محتییوی قبم در معر  کم
هایی کییه بییرای ( نسییبت بییه بوتییهRWCآ  نسبی بر  )
هییای بعییدی تیینش خشییکی آمییاده نشییده مواجهه با دوره

(. نییوربخش و Liu et al., 2019بودنیید، بییا تر بییود )
های ( جنبیییهNourbakhsh et al., 2023ن )همکیییارا

فیزیولوژیک حافظه تنش خشییکی را در لهییار جمعیییت 
کراس علییف بییاغ مییورد بررسییی ساختگی حاژ  از پلی

تیمار گیاهان با تنش قرار داده و گزارش کردند که پیش 

دار میییانگیی محتییوای آ  خشکی، باع  افییزایش معنییی
بر ، کلروفییی ، پییرولیی و آسییکوربات پراکسیییداز در 
مقایسییه بییا شییرایط تیینش شییدید شیید کییه ایییی موضییوا 

تیمار شییده دهنده پاسخ حافظه تنش در گیاهان پیش نشان
 است.  
 دییی تول یمعمییوا تیینش خشییک یامییدهای از پ یکیی ی
مختلییف  یهییادر بخش ( ROSهای اکسیییژن فعییاا )گونه

 کییاایراد  (،2O1)منفییرد    ژنی اکسیی کییه شییام     سلوا است
 ( وOH•)  ی دروکسییی ی ه کیییاای، راد(2O•-) دی سوپراکسییی 

های اکسیییژن ( هسییتند. گونییه2O2H)  دروژنییی ه  دی پراکس
هایی که فعالیییت اکسیداسیییونی بییا یی فعاا در اندامک

ها و ها، کلروپمسییییتزومدارنیییید )ماننیییید پراکسییییی
از   ش ی بیی   دییی تولشییوند.  و انباشییته می  ها( تولیدمیتوکندری

 ونی داسیی ی پراکس های اکسیییژن فعییاا باعیی گونییهحیید 
و   یمیآنز  یهای ی پروتئ    یو تخر  یسلول  یغشا  یدهای ط ی ل
امینییی (. Li and Liu, 2016شییود )یم کی نوکلئ  یدهای اس

( طییی آزمییایش روی Amini et al., 2023و همکییاران )
پمسیییم سیییاختگی و معمیییولی گنیییدم هگزاپلوئیییید ژرم

اکسیییدانی باعیی  گزارش کردند که بهبییود سیسییتم آنتی
جلوگیری از کاهش عملکرد گیاهان دو بار تیینش دیییده 

(D1D2 شد و آرار م بت پیش تیمییار تیینش خشییکی در )
گیاهان دو بار تنش دیده در مقایسه با سایر گیاهان بیشتر 

های گونییه آرییار منفیییکییاهش  یبییرابییود. در گیاهییان 
 انییی و ب  یدانی اکسیی یآنت   میآنییز  یهاتی ، فعالاکسیژن فعاا

  ییهی در نت افییزایش یافتییه و هییا  میآنز  ی یمرتبط با ا  یهاژن
 دشییویم  ییادیا یبه تنش خشییکگیاه   یتحم  و سازگار

(Hou et al., 2021.) نو همکییارا کییی لوک بر اساس نظر 
(Lukić et al., 2023س ،) نییی از طر نیدای اکسیی یآنت  سییتمی 
  وی داتی اکسیی یآنت  هییایمیآنز تییی فعال یدر الگییو ریییی تغ

 دازی و پراکسییی ( SODسوپراکسیییید دیسیییموتاز ) ماننییید
(POD ) نقیییش  نیدای اکسییی یآنت  یمییی یآنزری غ دفیییااو 

  فیییایا یحافظیییه تییینش خشیییک یری گدر شیییک  یمهمییی  

روبییاهی گیییاه دم رگییزارش کردنیید کییه د آنهییاکنیید. یم
(Alopecurus pratensis L. در ژیییییورتی کیییییه ) 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 a

gr
ob

re
ed

jo
ur

na
l.i

r 
on

 2
02

5-
05

-2
6 

] 

                             9 / 23

http://agrobreedjournal.ir/article-1-1349-fa.html


 " 71-93، 1403، سعیدنیا و حمید ...، حافظه تنش خشکی و ارتباط آن با تغییرات مورفوفیزیولوژیک "

80 

سوپر اکسید   میر دو آنزوالدیی دلار تنش شده باشند، ه
 در نتیییییا  حاژییییی  از  دازی و پراکسییییی دیسیییییموتاز 

 و همکییاران  وییی . لدهنییدمین انشیی  انییی ب ش یافییزا ی یوالیید

(Liu et al., 2022bنیییز گییزارش کردنیید )  افییزایش کییه
 یاژل  یهاسازوکاراز    یکی  نیدای اکسیآنت   ستمی س  می تنظ

 . است یفرانسل  یدر حافظه تنش خشکمورر 
گییزارش ( Lukić et al., 2023و همکییاران ) کی لوک

 ، در ارییردهییی تنش د  ی یدر نتا  حاژ  از والدکردند که  
آسکوربات   و(  CATهای کاتا ز )آنزیم  تی فعال  ش یافزا

و آ    ژنی به اکس(، پراکسید هیدورژن  APXپراکسیداز )
سوپراکسیییید  تییی الفعبیییا ی  می تنظیی . دشیییویم  یتبیید

در  دی سوپراکسیی  ونییی آن یهییاکاایو حذا راددیسموتاز  
 باعیی  ی،تحییت تیینش خشییک ی ینتییا  حاژیی  از والیید
 ی،یدر نتا  شد. عموه بر ا  وی داتی کاهش ساح تنش اکس

فرانسییلی   نیی ی میپرا  در شرایط  دی آلدئیدمالون  محتوای
 کمتییه شییدن ش یافییزا دلی بییه توانییدیم ی،خشییکتیینش 

 هادییی ط ی سیینتز لباع  شییروا  آهی باشد که    یمس  یهاونی

سییرعت فتوسیینتز . شییودمی دییی آلدئیدمالون  ی و تشییک 
آبییی، ویژه تیینش کمهییای غیرزیسییتی، بییهنسبت بییه تنش 

 حسیییاس اسیییت. کیییاهش مییییزان فتوسییینتز در تییینش 

اکسییید دلی  پاییی بودن میزان انتشار دیآبی عمدتا بهکم
هییای کربوکسیمسیییون اسییت کییربی از اتمسییفر بییه مح 

(Wang et al., 2015 گزارش شده است که پیش .) تیمییار
های جو با تنش ممیم خشکی، باعیی  حفییظ تییداوم بوته

های بعدی زن یره انتقاا الکترون فتوسنتزی در طی تنش 
(. حافظه تنش خشکی در گیییاه نییاز Li et al., 2016شد )
های مکرر مواجه ( که با تنش Aptenia cordifoliaیخی )

 هایشییده بودنیید نیییز گییزارش شییده اسییت. در بوتییه

 A. cordifolia  که دو بییار در معییر  تیینش قییرار گرفتییه
 بودنیید، در مقایسییه بییا گیاهییانی کییه در معییر  تیینش 

 قیییرار نگرفتیییه بودنییید، افیییزایش نسیییبت کلروفیییی  

 a  بییهb ( افییزایش داشییتFleta-Soriano et al., 2015 .)
 ( در گیاهییان در پاسییخ ABAمیییزان آبسیییزیک اسییید )

 آبی از طرین یییک تعییادا پیچیییده سیینتز، تخرییی  به کم

 یابیید. نتییایج آزمییایش روی یا ترکییی  آنهییا افییزایش می

نشان داد که میییزان آبسیییزیک اسییید  A. cordifoliaگیاه 
 هییایی کییه بییا دو دوره تیینش خشییکی مواجییه در بر 

 شییده بودنیید، در مقایسییه بییا گیاهییانی کییه فقییط یییک 

 بییار در معییر  تیینش قییرار گرفتییه بودنیید، بیشییتر بییود

 (Fleta-Soriano et al., 2015 نتایج ماالعه روی گنییدم .)
( نشان داد کییه Triticum aestivum L. cv. Vinjettبهاره )
آبی ممیییم هایی که از نس  قب  در معر  تنش کمبوته

هایی کییه در معییر  قرار گرفته بودند، در مقایسه با بوته
تیینش قییرار نگرفتییه بودنیید، محتییوای آبسیییزیک اسییید 

تییدری ی آبییی  تیمییار بییا تیینش کمبیشتری داشتند و پیش 
 (. Wang et al., 2015باع  افزایش عملکرد دانه شد )

توانیید از طرییین در گیاهان، حافظه تنش خشییکی می
( و ROSهای اکسیییژن فعییاا )تنظیییم اتییما آ ، گونییه

فتوسنتز، باع  ترریر م بت بر زیست تییوده و یییا عملکییرد 
دانه داشته باشد. در یییک آزمییایش دربییاره ارییر طییو نی 

 زمینی بییا مییدت حافظییه تیینش، عملکییرد غییده سییی 

های تیمییار شییده و تیمییار نشییده مییورد اسییتفاده از غییده
هایی کییه بررسی قرار گرفت. نتایج نشان داد که در غده

تیمییار شییده بودنیید، در شییرایط آبییی ممیییم پیش بییا کم
هایی که در شییرایط رطییوبتی رشدی مشابه نسبت به غده

مناسیی  تولییید شییده بودنیید، عملکییرد بییا تری داشییتند 
(Ramírez et al., 2015.) 

ژنایوووک و تغییووورات اپيهای مولکوووولي سوووازوکار

 کننده حافظه تنش در گیاهانکنارل

( در تییمش بییرای Liu et al., 2022aلیو و همکاران )
درک مبانی مکانیکی حافظه تنش گییزارش کردنیید کییه 

های تنظیمی در ساح رونویسی از لحاظ پاسییخ سازوکار
زای های تیینش زای منفرد و محرکبه یک محرک تنش 
هییای . تغییییرات الگوهییای بیییان ژنمتعدد، متفاوت هستند

مییرتبط بییا حافظییه تیینش اغلیی  بییا تغییییرات در وضییعیت 
های مولکییولی حافظییه کرومییاتیی مییرتبط هسییتند. پاسییخ

های سیییگ و تییرانگ عمیی  تنش در دو سییاح سییازوکار
کنند. به ایی ترتی  که حافظه روی عمئم کروماتینی می
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 و تغییییرات هیسییتونی( ای ییاد DNA)شییام  متیمسیییون 

های بییازخورد و تقسیییم سیییتوزوا شییده و توسییط حلقییه 
(. de Freitas Guedes et al., 2019شییود )حفییظ می

مواجهه لندباره گیاهییان بییا تیینش خشییکی آنهییا را قییادر 
سازد تا در مواجهه بییا یییک تیینش جدییید بییا تغییییرات می

 تری در مقایسییه بییا گیاهییانی کییه قییبم سازشییی سییریع

العمیی  نشییان انیید، عکگ در معر  تیینش خشییکی نبوده 

 (. شییواهد زیییادی حییاکیLi and Liu, 2016دهنیید )

 از وجییود حافظییه تیینش اسییت کییه شییام  حفییظ پاسییخ  

ای یییا وسیییله تغییییرات رونویسییی، ترجمییهبییه تیینش به
و تغییرات هیستونی( باشیید   DNAژنتیکی )متیمسیون  اپی

طور خمژییه نمییایش داده شییده اسییت بییه 4که در شک   
(Sousa et al., 2022 .) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 های محیای برهمکنش کنترا بیان ژن در طی قرار گرفتی مداوم گیاه در معر  تنش  -4شک  
کننده و عوام  رونویسی، بیان ژن را تحت ترریر قرار داده و باع   های تنظیم RNAو تغییر  DNAهایی مانند تغییرات هیستونی و متیمسیون کنندهژنتیک تنظیم توارع اپی 

 شودتغییر در فنوتیپ گیاه می

Fig. 4. Interactions between the control of gene expression during repeated exposure and stress responses of 

plants 

Inheritance of epigenetic regulators like histone modifications and DNA methylation and the alteration of regulatory RNAs 

and transcription factors affect the expression of genes, thereby causing changes in phenotypes of the plant 

 

، DNAژنتیییک ماننیید متیمسیییون های اپیسییازوکار
 تغیییییرات هیسیییتونی و تغیییییرات سیییاختار کرومیییاتیی 

هییای دخییی  در تییوارع نقش مهمییی در تنظیییم بیییان ژن 
(. Friedrich et al., 2019ژنتیییک گیاهییان دارنیید )اپی

ژنتیکییی اغلیی  از طرییین تقسیییمات میتییوزی تغییرات اپی
شییوند سییلوا بییه ارع رسیییده و بییه نسیی  بعیید منتقیی  می

(Kinoshita and Seki, 2014 طبن نظر گادویی و فارونا .)

(Godwin and Farrona, 2020 متیمسیییون ،)DNA  و
هییا ژنتیکییی را در کروموزومتغییرات هیستونی عمئم اپی

آورنیید کییه باعیی  پایییداری بیییان ژن و سییایر بوجییود می
هییای RNAعموه،  شوند. بییههای کروموزومی میویژگی

ژنتیییک، بیییان غیرکدکننده با ترریر روی توزیع عمئم اپی
ژن را در سییاو  رونویسییی و پییگ از رونویسییی تنظیییم 

ژنتیییک حافظییه تیینش کرده و نقش مهمی در کنتییرا اپی
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(. تنظیییم رونویسییی نتی ییه Thiebaut et al., 2019دارند )
هیییای سیییاختاری کرومیییاتیی و آریییار ترکیبیییی ویژگی

باشد. تنظیم رونویسی برهمکنش عوام  رونویسی نیز می
( شرط اژلی برای استقرار TFsتوسط عوام  رونویسی )

شبکه بیان ژن بوده و در کنترا حافظه تیینش مییورر اسییت 

(Crisp et al., 2016فهرسییت ژن .) هییای شناسییایی شییده
ارائییه شییده اسییت. در   1دخی  در حافظه تنش در جدوا  
های فعلیییی در میییورد اییییی بخیییش، خمژیییه یافتیییه

های تنظیییم بیییان ژن مییرتبط بییا حافظییه تیینش سییازوکار
 خشکی ارائه شده است.

 

های شناسایی شده دخی  در حافظه تنش گیاهانژن -1جدوا   
Table 1. The identified genes involved in stress memory in plants 

Genes ها اسامی ژن  Plant  گیاه           Stress type نوا تنش  Reference منبع             
AP2/ERF  Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

bHLH Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

homeo_ZIP Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

MYB Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

ZF Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

CCAAT Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

b_ZIP Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

WRK Arabidopsis thaliana Dehydration stress Ding et al., 2013; Ding et al., 2014 

AP2 Glycine max L. Drought stress Kim et al., 2020 

NAM Glycine max L. Drought stress Kim et al., 2020 

MYB Glycine max L. Drought stress Kim et al., 2020 

bZIP_1 Glycine max L. Drought stress Kim et al., 2020 

WRKY Glycine max L. Drought stress Kim et al., 2020 

RD29B  Arabidopsis thaliana Drought stress Liu et al., 2014 

RAB18 Arabidopsis thaliana Drought stress Liu et al., 2014 

H3K4me3 Arabidopsis thaliana Drought stress Liu et al., 2014;  

PRC2 Arabidopsis thaliana Drought stress Borg et al., 2020 

 

 ژنایک در سطح رونویسي تنظیم اپي 

 تغییرات هیساوني و حافظه تنش خشکي

DNA  ها در ساختارهای هشت وجهی بییه یوکاریوت
نام نوکلئوزوم متشک  از هشت پروتئیی هیسییتونی بییا بییار 

های ( قییرار دارد. هیسییتونH4و  H2A ،H2B ،H3م بییت )
H2A ،H2B ،H3  وH4  ،معمییییو  در ارییییر متیمسیییییون

کوئیتیناسیییییون، فسفوریمسیییییون، استیمسیییییون، یوبی
هیییای ریبوزیمسییییون در جایگاه-ADPبیوتینیمسییییونو 

 لیییییزیی و آرژینیییییی، دلییییار تغییییییرات کووا نسییییی 
(. متیمسیییون Zentner and Henikoff, 2013شییوند )می

 هیسییتون شییام  تییک ، دی و تییری متیمسیییون عمیید
 شیییودتیییا روی بقاییییای لییییزیی و آرژینییییی ات یییام می

 (Zentner and Henikoff, 2013 عمئم هیستونی نییوعی .)
هییای مسییئوا حافظییه تغییرات کروماتینی هستند که با ژن

تنش خشکی و متعاق  آن، افزایش رونویسییی در پاسییخ 
هییای خشییکی مکییرر، مییرتبط هسییتند. در یییک بییه تنش 

 27و لیییزیی  4متیمسیییون لیییزیی آزمییایش پروفاییی  تری
( بییرای پیینج ژن H3K27me3و    H3K4me3)  H3هیستون  

آبی در گیاه آرابیدوپسیگ مورد ماالعییه حافظه تنش کم
های حافظییه متمییایز قرار گرفت. نتایج نشان داد که پاسخ

های متفییاوتی در طییی آبیییاری م ییدد بییوده و رونویسییی
 27متیمسیییون لیییزیی  )تری  H3K27me3مشاهده شییدند.  

 عنوان یییک مهارکننییده کرومییاتیی کییه بییه (H3هیسییتون 
هییای تنظیییم شییده شییناخته شییده اسییت، باعیی  بییرای ژن 

شود آبی نمیهای مرتبط با تنش کمتوقف رونویسی ژن
(Liu et al., 2014.) 

در  مهییمینیید بیوشیییمیایی آیییک فر DNA سیییونتیم م
ینیید، یییک آ. در ایییی فراسییت  عالیرشد و نمو جانداران  
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بییه  یییا سیتوزیی  پیریمیدیی حلقه  ۵به موقعیت  گروه متی 
شود. ایییی می اضافه آدنیی  پوریی حلقه  ۶نیتروژن شماره 

شییده و از طرین تقسیمات سلولی به نس  بعد منتق    رتغیی 
 تمییایز سییلولیدر رشیید و نمییو و ای کننییدهنقییش تعییی 

هییا در الگوی بیییان ژنباع  تغییر  و    دارد  عالیجانداران  
 .شودمیها  سلوا

یکی از مهم تییریی   هیستونیهای  استیمسیون پروتئیی 
هییا ژنتیکی است که برای تنظیییم بیییان ژنفرآیندهای اپی

در ارر اتصییاا گییروه اسییتی  بییه  کروماتیی  شود.ان ام می
 DNAشود رشییته  ها، باع  مینوکلئوزومدنباله هیستونی  
هییای و سییایر پروتئیی  عوامیی  رونویسیییرا در دسییترس 

 .تنظیم کننده بیان ژن قرار گیرد
 یییک پییروتئیی کولییک( Ubiquitin) کییوئتیی وبیی

. های یوکییاریوتی وجییود داردسییلوا  کلیییهدر    است کییه
آمینواسیدی ایییی پییروتئیی در موجییودات مختلییف   توالی

 نشییان دهنییدهمانییده اسییت کییه  در طوا تکام  رابت باقی
. فرآیند استنقش مهم ایی پروتئیی در متابولیسم سلولی  

( Ubiquitination) کییوئتیی وبیبییا ی  گذاری پییروتئیی نشانه
کییه  کوئتیی وبیی فعاا کردن -1: شام  مراح  زیر است

 که توسط آنزیم فعاا کننییده  استدو مرحله    خود شام 
Ubiquitin    یاE1  شییود. در مرحلییه اوا ترکییی ان ام می 
. مرحلییه دوم شودتولید میکوئیتیی آدنیمت  واساه یوبی

 بییا مصییرا E1 به جایگاه فعییاا کوئتیی وبیی انتقااشام  
پیونیید  ارییراسییت. ایییی مرحلییه در   AMP تولییید و ATPر

 ترمینییاا گییروه کربوکسییی   Cتیواسییتری بیییی انتهییای
ان ییام  E1 گییروه سییولفیدری  سیسییتئیی  و کییوئتیی وبیی

به سیستئیی جایگاه  E1 از کوئتیی وبیی انتقاا -2شود. می
که از  E2 به نام کوئتیی وبییفعاا آنزیم کونژوگه کننده 

 شییود.ان ییام میطرییین واکیینش تییرانگ استریفیکاسیییون 
 100نیازمنیید فعالیییت یکییی از  معمییو  سییوممرحلییه  -3 

اغلیی  است که  E3 عنوانبه کوئتیی وبیی - لیگاز پروتئیی 
. ایییی آنییزیم ودشیی می یییدهنام کییوئتیی وبیی لیگاز عنوانبا 
عنوان محیی  تشییخیص دهنییده سوبسییترای ایییی سیسییتم به

را  E2 و قابلیت واکنش همزمان با سوبسییترا و عم  کرده

 دارد.
 سفریمسیییون بییه اضییافه شییدن یییک گییروه فسییفاتف

(4PO) اطییمقهییای آلییی بییه پییروتئیی یییا سییایر مولکوا 
 بیوشییییمیایی دینییی آشیییود. فسفریمسییییون ییییک فرمی

های توسط آنزیم  که  ها استکننده فعالیت پروتئیی تنظیم
در جهییت  فسییفاتازهییای شییود و آنزیمان ییام می کینییاز

بییرای زدودن گییروه فسییفات عمیی   ،عکییگ کینازهییا
که نتی ه نهایی تیینفگ  ATPانرژی مورد نیاز از   .کنندمی

 .شودتامیی می  ،سلولی است
بیوتینیمسییییون بیییه تغییراتیییی کیییه بیییا اسیییتفاده از 

هییای مختلییف ای ییاد هییای بیییوتیی در مولکوامولکوا
بیوتینیمسیییون مشییتقات   ارییردر    .شوداطمق می  شود،می

 ژورت کووا نسی به یک یییا دو مولکییوا دوبه  حاژ 
 .شوندای بیوتیی متص  میحلقه

ADP-  افییزوده شییدن یییک یییا ریبوزیمسیون پروتئیی
ریبییوز بییه یییک پییروتئیی اسییت کییه  -ADPلنیید بخییش 

هییای پییگ از ترجمییه، نقش  عنوان یییک اژییم  مهییمبییه
سییلولی از جملییه مهمی در لندیی فرآیند بیولییوژیکی و  

ایفا   ، تنظیم ژن و آپوپتوزDNAرسانی سلولی، ترمیم  پیام
ها ریبوزیمسیون توسط گروهی از آنزیم-ADPکند.  می

کاتیییالیز   ADP-ribosyltransferases (ARTs)بیییه نیییام
عنوان دهنییده، بییه NAD+ هییا بییا اسییتفاده ازARTشود. می
ریبوز منفییرد یییا -ADPهای  ژورت کووا نسی، بخش به

دهنیید و بییه سوبسییتراها پیونیید می NAD+ لندگانییه را از
ریبوزیمسیییون -ADPریبوزیمسیون یییا پلییی  -ADPمونو  

(PARylation) کیییم و همکییاران  آورنیید.را بوجییود می
(Kim et al., 2012 افزایش در )H3K4me3  را در نواحی

، RD20گو به تنش خشکی یعنی  های پاسخکدکننده ژن
RD29A    وAtGOLS2   گزارش کردند. افزایش در پاسخ

بییه تیینش خشییکی پییگ از غیرفعییاا شییدن ژن در ارییر 
رسییانی م ییدد نیییز حفییظ شیید. در مقابیی ، اگرلییه آ 

H3K9ac  سییرعت در طی تنش خشکی افزایش داشت، به
رسانی م دد پاسییخ داده به غیرفعاا شدن ژن پگ از آ 

رسانی فعالیت آن به شدت کییاهش یافییت. و پگ از آ 
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 H3K4me3دهیید کییه احتمییا   ایییی موضییوا نشییان می
کنیید. ژنتیک حافظه تنش عم  میعنوان یک نشانه اپیبه

های آرابیدوپسیییگ در معییر  بییا قییرار گییرفتی بوتییه
و  RD29Bهییای هییای خشییکی مکییرر، گرلییه ژنتنش 

RAB18   به ساح رونویسی اولیه و به زمییانی کییه گیاهییان
طور غیرمعمولی بییا م ددا آبیاری شدند، برگشتند، اما به

همییراه  IIپلیمییراز  Ser5Pو  H3K4me3سییاو  بییا ی 
بییه   IIپلیمییراز    RNAدهد  بودند که ایی موضوا نشان می

 Dingتعوین افتاده و یا از فعالیت آن ممانعت شده است )

et al., 2012 ایییی مشییاهدات نتییایج آزمییایش کیییم و .)
( را در خصییو  اینکییه Kim et al., 2012همکییاران )
H3K4me3 ژنتییییک از حافظیییه تییینش ییییک نشیییانه اپی 

کند. مفهوم حافظه رونویسییی در خشکی است، تریید می
ارر بازگشت مشییاهده شییده سییاو  رونوشییت بییه سییاح 
اولیه، در طی خودبازیابی و القای با تر ساح رونوشت، 
پگ از قرار گرفتی م دد در معر  تیینش، اربییات شیید. 

( در گیییاه پنبییه Tian et al., 2022تیییان و همکییاران )
(Gossypium hirsutum L. نشان دادنیید کییه )H3K4me3 

، GhNCED9هییای حافظییه تیینش  برای افزایش تنظیییم ژن
GhPYL9-11A ،GhP5CS1  وGhSnRK2  در طیییییییییییی

های مکرر ضروری است و ساح آن در روز پیین م تنش 
 طور قاب  توجهی کاهش یافت. پگ از خودبازیابی به

استیمسیییون هیسییتونی بییا انتقییاا گییروه اسییتی  بییه 
پذیر بوده و قادر اسییت های جانبی لیزیی برگشتزن یره

 ,.Vyse et alمانییده لیییزیی را خن ییی کنیید )بار م بت باقی

بییا   H3K9acمربوط به    9(. ساح استیمسیون لیزیی  2020
آبییی مییرتبط اسییت وضییعیت فعییاا بیییان ژن ناشییی از کم

(Kim et al., 2012 ت زیییه و تحلییی  ژنییومی تغییییرات .)
هیستونی در گیاه ذرت نشان داد کییه تغییییرات هیسییتونی 

وسیله تنش خشکی ممکی است پگ از رفییع القار شده به
 H3K4me3تنش نیز باقی بماند. در شرایط تنش خشییکی 

، پیوستگی بیشییتری بییا H3K9acو    H3K27me3نسبت به  
 (.Forestan et al., 2020تغییرات بیان ژن دارد )

 و حافظه تنش DNAمایلاسیون 

 هاسییازوکار از برخییی محیاییی، نامسییاعد شییرایط در
 ای ییاد کییه بییدون گیرنییدمی شک  گیاهی هایسلوا در 

 بییه سییازگاریباعیی   نوکلئوتیییدی، هییایتوالی در تغییییر
 بعیید بییه نسیی  و نمییوده تسییریع یییا شده محیای هایتنش 
اطییمق  ژنتیکیییاپی تغییییرات آن بییه کییه شییودمی منتقیی 
 و بییروس .(Smulders and Klerk, 2011شییود )می

 کییه گییزارش کردنیید (Bruce et al., 2007) همکییاران
 از شرایط تنش، با گیاه سازگاری در ژنتیکاپی تغییرات
 گیاهییان در حافظه تیینش  شدن فعاا در مهم عوام  جمله

 معنییای بییه یونییانی ریشییه "اپییی"شییود. واژه محسو  می
 حییوادع شییام  ژنتیکاپی علمو  داشته"شده فراگرفته"

 تییوالی در تغییییر بییر مبتنییی کییه اسییت قاب  توارع سلولی
 تفسیییر قابیی  ژنتیکییی اژییوا بییا و نبییوده DNA مولکییوا
 ژنتیییکاپی واژه (.Smulders and Klerk, 2011نیسییت )
 تییوارع قابیی  میوزی و میتوزی همه تغییرات کنندهتعییی 
تغییییرات  شییوند.نمی رمزگییذاری DNA توسط که است
 فنییوتیطی پیچیده تغییرات به  یه یک واقع در ژنتیکیاپی

 ژنتیکییی، ایییی  تغییییرات بییرخما زیرا افزاید،می گیاهان
 هییایمحرک وسیییلهبه و بییوده پذیربرگشییت تغییییرات
طراحییی  باعیی  بعیید، نس  به انتقاا با القارشده و محیای
 زنییده، موجییودات در شییوند.می سلولی متنوا هایبرنامه
 هییای محیایییپیام بییه اسییت ممکییی  ژنتیکیییاپی تکامیی 

 مختلییف  شییرایط بییه باعیی  سییازگاری و داده پاسییخ 
 پییذیریانعااا تغییراتییی باعیی  لنیییی  شییود. محیاییی
 تییوارری تغییییر یییا و فرزنییدان( بیییی (نس   یک در فنوتیطی

 شیید خواهیید نتییا ( بییه والییدیی  یعنییی(ها نسیی  بیییی  در 
(Gratovol et al., 2012.) علییم از فراتییر ژنتیک،اپی علم 

ژنتیییک اپی در -1 :دارد مهم ویژگی لند و بوده ژنتیک
 در و ژن بیییان الگییوی بلکییه کنیید،نمی تغییر DNA توالی
 طرییین از عمیی  ایی  .کرد خواهد تغییر آن عملکرد نتی ه

 یییا DNA بییه مختلییف شیییمیایی هییایگروه افییزودن
 )هیستون(، DNAهای رشته با محاژره شده هایپروتئیی 

 مییدت، کوتییاه هایتنش  در تغییرات ایی  -2دهد. می ر 
در  پذیر هسییتند، امییابرگشییت و)ا سییتیک(  منعاییف
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 فرآینیید دلی بییه باشیید، دارادامییه تیینش  ژییورتی کییه
 کننییدمی پیییدا توارع قابلیت فنوتیطی تغییرات سازگاری،

یییک ژییورت به تیینش، شییودمی باعیی  ژنتیکاپی -3و 
  ژییورتی در و مانییده بییاقی گیییاه حافظییه در ت ربییه
 ت ربییه گیییاه بوجییود بیاییید، شییرایط همیییی  م ییددا کییه

آن بییه تیینش  تحمیی  و باعیی  آورده خییاطر بییه را پیشیی  
داشییت  خواهیید را عملکرد افت نتی ه کمتریی  شده و در

(Bossdorf et al., 2008.) 
ژنتیک قابیی  تییوارع یک تغییر اپی  DNAمتیمسیون  

اسییت کییه بییا مهییار رونویسییی مییرتبط بییوده و بییرخما 
متیمسیون هیستونی، بدون تغییر در موقعیت کربی پیین م 

(. Ueda and Seki, 2020دهیید )بقایییای سیییتوزیی ر  می
روی کییربی   DNAترانسییفرازهای  ایی فرآیند توسط متی 

، CHGو    CGژورت متقییارن )پن م بازهای سیتوزینی به
C  یییاH=A, T( و نامتقییارن )CHHشییود( کاتییالیز می 
 (Vyse et al., 2020 متیمسیییون .)DNA  یییک فرآینیید

های آن پذیر بوده و با رشد و نمو گیییاه و پاسییخبرگشت
ها تغییر ژن  DNAمرتبط است. در ارر عم  متیمز، توالی  

های محیاییی کند، ولی عم  ژن در پاسخ به محرکنمی
 کنییید. روییییدادهای دمتیمسییییونخیییارجی تغیییییر می

سییازی ( معمو  باعیی  فعااDNA)حذا گروه متی  از   
شییود، در حییالی کییه متیمسیییون در نییواحی هییا میژن

شود های هدا میکننده، مانع بیان ژنکننده یا کدتنظیم
(Sousa et al., 2022 ایییی تغییییر معمییو  در نسیی .) های

ژنتیکی شک  گرفتییه رسد تا حافظه اپیآینده به ارع می
و به اژم  ارقام جدید زراعی متحم  بییه تیینش کمییک 

و اضییافه  DNA هییای متییی  بییهاضافه شدن گروهکند. می
 ،هاهییای اسییتی ، متییی  و فسییفات بییه هیسییتونشدن گروه
که بدون ای اد تغییر توالی یییا   هستند  ژنتیکیاپی  تغییرات

هییا و در بیییان ژنباعیی  تغییییر ،  DNAنوا نوکلئوتیدهای
هییا . ایییی گروهشییوندمینتی ییه ژییفات موجییود زنییده 
داده را تغییییر  DNA ها باپیوندهای غیرکوا نسی پروتئیی 

هییای آنزیم. شییودتر یا بییازتر میفشرده DNA در نتی ه و
DNA   ترانسییفرازمتی (Dnmts)  گییروه متییی S-  آدنییی

در  Dnmt1 .کندرا به سیتوزیی اضافه می (SAM) متیونیی 
هییای متییی  بییا الگییوی گروه  DNAهمانندسییازیطییوا 
های در حییاا سیینتز اضییافه بییه رشییتهرا  های والییدی  رشته
بییا ای ییاد الگوهییای جدییید  Dnmt3b و Dnmt3a. کندمی

کننیید. هییا کمییک میبه تنظیم بیان ژن،  DNA متیمسیون
هییای درگیییر در پروتئیی  اسییتفاده ازبییا  DNA متیمسیییون

برداری نسییخه عوامیی بیییان ژن یییا ممانعییت از اتصییاا 
متیمسیییون  شییوند.تنظیییم بیییان ژن می ، باعیی  DNAبییه

DNA  بیییا کیییاهش پاییییداری ترمودینیییامیکی، سیییاختار
هییا را تغییییر و اتصییاا آن بییه پروتئیی  DNA بعدیسییه
ها را تغییییر پروتئیی بیان ژنبه DNA دهد. تغییر اتصاامی
 .(Akbari, 2015)  دهدمی

در گیاه برنج نتا  خودگشی ارقام حساس بییه تیینش، 
های شییاهد، افییزایش در شرایط تنش بعدی نسبت به بوته

 OAT-δو  P5CSهییییای را در ژن DNAمتیمسیییییون دی
دهد که ت مع پرولیی طییی داشتند. ایی موضوا نشان می

تسییهی    DNAهای خشکی مکرر در ارر متیمسیییون  تنش 
یابیید. ربییات هییا افییزایش میشده و در نتی ه بیان ایییی ژن

هییا از طرییین افییزایش ت مییع ایییی ژن DNAدمتیمسیییون 
 هییا، هییم در پییرولیی و متعاقبییا سییاو  بییا تر بیییان ژن

گیاهان یک بار تنش دیده و هم در گیاهان دو بار تیینش 
دیده رشیید یافتییه در شییرایط بییدون تیینش، مشییاهده شیید 

(Zhang et al., 2013 در یک آزمایش نقش الگوهییای .)
 در سییاح کیی  ژنییوم در حافظییه تیینش،  DNAمتیمسیون  

های آرابیدوپسیگ در شرایط تیینش خشییکی در گیاهچه 
 سییازی شییده مییورد ارزیییابی قییرار گرفییت. نتییایجشبیه
 گونیییه همبسیییتگی بییییی سیییاو نشیییان داد کیییه هی  
و الگوهییای بیییان ژن وجییود نداشییت  DNAمتیمسیییون  
(Colaneri and Jones, 2013 ارزیابی الگوهییای متمییایز .)

هییای در گیییاه بییرنج بییا اسییتفاده از  یی   DNAمتیمسیون  
هییای متحمیی  بییه تیینش و حسییاس بییه خشییکی،  یی 

بییا  DNAآنهییا نشییان داد کییه متیمسیییون  1Fهیبریییدهای 
 DNAتحم  تیینش همبسییتگی داشییت و هیطومتیمسیییون  
 DNAشاخصی از تحم  تنش بود. الگوهییای متیمسیییون 
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شواهدی را   DNAوسیله ت زیه و تحلی   شناسایی شده به
وسیییله تیینش خشییکی القار شده به  DNAبرای متیمسیون  
های سییازگاری در بییرنج را فییراهم آورده پیوسته با پاسخ

(. نتییایج تحقییین روی تییوت Sapna et al., 2020اسییت )
( نشییان داد کییه تیینش Fragaria vescaفرنگییی وحشییی )

ژنتیکییی پایییدار در سییاح مکرر باع  کس  حافظییه اپی
(. De Kort et al., 2020شییود )می DNAمتیمسیییون 

 هییای ان ییام شییده درسییاح کیی  ژنییوم گیییاهارزیابی
 Boea hygrometrica  نشییان داد کییه متیمسیییونDNA 

 آبییی داردای در حافظییه تیینش کمکاربردهییای بییالقوه
 (Sun et al., 2021بررسییی راباییه بیییی بیییان ژن .) هییای

متیلییه شییده نشییان داد کییه   DNAحافظه تیینش بییا نییواحی  
 DNAوسیییله متیمسیییون  رونوشت حافظه تیینش به  ۵373

 (. کییو و همکییارانLi et al., 2019شییوند )تنظیییم می
 (Kou et al., 2021 نقییش متیمسیییون )DNA  در حافظییه

هییای مکییرر تیینش خشییکی ارقییام بییرنج در شییرایط تنش 
خشکی و تیمارهای خودبازیییابی را مییورد بررسییی قییرار 
دادند. نتایج آزمایش آنان نشان داد که نواحی متیله شده 

(DMR شناسایی شده، در ارر بیان ژن و تنظیم عناژییر )ها
هییای DMRشییوند.  جاب ا شونده، باع  تحم  تیینش می

و در   LOC_Os05g38150حافظه تنش در ناحیه پرموتور  
مشییاهده شییدند و باعیی   LOC_Os08g33720بدنییه ژن 

های حافظه تنش خشییکی در بییرنج تنظیم مستقیم بیان ژن
(. تنش خشکی در مرحله رشیید Kou et al., 2021شدند )

در   DNAرویشی باعیی  تغییییر سییاو  کلییی متیمسیییون  
های محییافظ روزنییه در بییرنج شیید و ایییی تغییییرات سلوا

طور زمانی که تنش خشییکی در مرحلییه رشیید زایشییی بییه
دلی  ربییات ژنییومی بیشییتر در ایییی مکییرر ر  داد نیییز بییه

(. Auler et al., 2021مرحلییه، همچنییان بییاقی ماندنیید )
هییا ت زیه و تحلی  بیان ژن نشان داد که فراوانییی پروتئیی 

 هییای کدکننییده آنهییا دارد. همبسییتگی م بتییی بییا بیییان ژن
های در م موا، شواهد زیادی مبنی بییر نقییش سییازوکار

 های رونویسییییی مبتنیییی بییییر کرومییییاتیی را در پاسییییخ
حافظییه تیینش مییرتبط بییا تیینش خشییکی وجییود دارد 

(Godwin and Farrona, 2020.) 
 

 اندازهای آیندهو چشم  یریگجهینا

نیییزو ت  اقلییییم و توزییییع غیریکنواخیییت اتتغیییییر
تولیییدات کشییاورزی و بییرای  جییدی    بییه تهدیییدآسمانی  

 آرییاربییه حییداق  رسییاندن  تبییدی  شییده وامنیییت غییذایی 
میی نیاز غییذایی جمعیییت رو بییه رو تاقلیم    نامالو  تغییر
هییای . روشیییک مسییئله ضییروری اسییت ،رشیید جهییان

مهندسییی  اخیییراو  گیییری(دور و  )گییزینش  متییداوا
ژنتیییک )فنییاوری تراریختییه، جهییش ژنییی و اژییم  

بر بییودن، هایی مانند زمانپلوئیدی( دارای محدودیتپلی
 مربییوط بییههای محییدودیتو  نیاز به نیروی انسییانی زیییاد

باشییند. از ایییی مسائ  ایمنی زیسییتی و محیییط زیسییت می
هییییای ح عنوان راههییییای جییییایگزیی بییییهرو، فناوری

ژنییوم، یدر اپ راتیییی تغ. انییدهظهییور یافت امیدوارکننییده 
پییگ از مواجهییه بییا  ،، پروتئییوم و متییابولومترانسییکریطتوم

شییود یم  باعیی   و  شییدهحافظییه تیینش     ادیباع  ا  ،تنش 
 یهاشییوند، پاسییخیکه بعدها بییا تیینش مواجییه م  یاهانی گ
. کشییف داشییته باشییندبییه تیینش  تریمناسیی تر و یقییو

 لگییونگی و یزراعیی  گیاهییاندر  هادهییی پد ی ییی ا  ی پتانسیی 
 هایکردیرو  ازمندی ن  نژادیبه  یهادر برنامه  آناز    استفاده
 اهییانی کییه گموضییوا  ی ییی ا پییی بییردن بییهاسییت.  تلفیقییی

خاطر گذشییته را بییه یزاتیینش  یدادهاییی تواننیید رویم
 یبییرا یبسطارند و آن را به نتا  خود منتق  کننیید، فرژییت 

لگونییه   نکییهیا  درکو    اهانی گ  یکی ژنت یاپ  ساختار  می تنظ
 طی با مح  یسازگار  و  اهی رشد گ  می تنظ  یبرا  هاو کدام ژن

خاطر سییطاری البته ساح بییه.  کندفراهم میشوند،  یم  انی ب
های مختلییف گیییاهی و همچنیییی از تنش در بیی ژنوتیپ

تنشی به تنش دیگر، بسیار متفییاوت اسییت. ایییی موضییوا 
هییای اهمیت تنوا ژنتیکییی گیاهییان را در مواجییه بییا تنش 

طور که در ایی مقاله شر  هماننماید.  محیای اربات می
حافظییه تیینش  دخییی  در داده شیید، شناسییایی فراینییدهای

بییرای کشییاورزی  مناسییبیرر و ؤمیی  هییایروشبییه  ،گیییاه
اند. در حاا سازگار با محیط زیست و پایدار تبدی  شده
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مییدی کییاهش آای از کارشواهد فزاینییدهبا اینکه  حاضر،  
آبییی براسییاس سیسییتم ایمنییی گیییاه منفییی تیینش کم  آرار

های بیوشییییمیایی و شناسیییایی سیییازوکاروجیییود دارد، 
مولکیییولی حافظیییه گییییاهی و پرایمینییی  بیییذر بیییرای 

نیییاز بییه   ،کاربردهای دقییین و قابیی  اعتمییاد ایییی رویکییرد
درباره   تحقینعموه  زم است  بهدارد.  تحقیقات بیشتری  

م بییت   و لگونگی افزایش آرییارحافظه تنش    مدت دوام
 .و حفظ آن، ادامه داده شود  حافظه گیاهی
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