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 چکیده
پاسخ .  1402زاده، ر. و ح. بروشان.  درویش  در شناسايی  ژنومیکس کارکردی  تنش نقش مطالعات  به  غیرزيستی های مولکولی گیاهان زراعی  . نشریه علوم زراعي های 

 .207-  232 (: 3)   25ایران.  

 

گیرند. با توجه به نقش محوووری گیاهووان زراعووي در  زای غیرزیستي متعددی قرار مي گیاهان در طول دوره رشد در معرض عوامل تنش 

اهمیووت زیووادی اسووت. گیاهووان در طووول   حائز های محیطي های آنها به تنش خ پاس  ارزیابي  ، های زیستي تولید غذا، علوفه، روغن و سوخت 

سوورما و گرمووا    ، شوووری   ، زای محیطووي از جملووه خشووکي و سازگاری با شرایط توونش   پاسخ ای برای  یچیده پ   های مولکولي تکامل دارای سامانه 

هووای  اسووخ پ ها و حتي در ارقام مختلف یک گونه به مقدار قابل توجهي متفاوت است. شناسایي  های غیرزیستي در گونه به تنش  پاسخ اند. شده 

 یکي و مولکووولي بووه شناسووایي بهتوور ژ های فیزیولووو تجزیووه  نوووم شووده اسووت. ژ سا پ های غیرزیستي، باعث تحول زیادی در دوران  گیاه به تنش 

ي گیاهووان بووا  کموو ینوو   پ نوم گیاه آرابیدوبسیس نقش مهمي داشووته اسووت. فنوتای ژ یابي  های گیاهي کمک کرده و در این رابطه توالي خ پاس   

هووای پیچیووده گیاهووان را تسووهیل کوورده اسووت. مطالعووه  برداری و ترکیب آن بووا فنوواوری اط،عووات، در  پاسووخ استفاده از فناوری تصویر 

نووومي، محققووان را  ژ   DNAمدولاسوویون کروموواتین و ا وو،ح    ، کوچک   RNAهای  سازوکارهای تنظیمي جدید از جمله استفاده از مولکول 

انوود کووه گیاهووان دارای  های غیرزیستي نموده اسووت. محققووان دریافتووه به تنش   پاسخ گیاهي در  یچیده پ های مولکولي  قادر به تشخیص سامانه 

بوورای القووای  ووحی     ، ها های مولکولي این پیام های محیطي هستند. الگو به تغییرات و تنش   اسخ پ ي برای  رسان ام ی پ های  ها و سامانه انواع حسگر 

و    RNAرونویسووي    ، نووي ژ در سطوح    DNAیابند. دریافت اط،عات مورد نیاز در ارتباط با عملکرد  دست انتقال مي ایین پ های مولکولي  رویداد 

نووومي بووا تعووداد  ژ یابي نسل بعوود و ویوورایش  نومیکس کارکردی مانند توالي ژ های متنوع برداری از روش ي، نیازمند بهره پروتئین های فراورده 

  ، سووطوح رونویسووي   ، هووا نووي و عملکوورد آن ژ های  ها از جمله فراورده ن ژ ها که همان اط،عات ضروری برای کلیه  باشد. این داده داده بالا مي 

هووای  شوند. با پیشوورفت در روش نوم حا ل مي ژ در اثر دسترسي به توالي کامل    ، یرایش متناوب هستند پ های های تنظیمي و الگو المنت سیس 

های مرتبط با تحمل تنش را شناسایي کرده و از آنهووا بوورای بهبووود تحموول گیاهووان زراعووي بووه  ن ژ توان بسیاری از  مي   ، نومیکس کارکردی ژ 

خ در گیاهووان کووه  پاسوو   یچیده پ های  نومیکس کارکردی برای شناسایي سامانه ژ های محیطي استفاده کرد. در این مقاله، مطالعات مرتبط با  تنش 

 شوند، مرور شده است. های غیرزیستي مي باعث سازگاری به تنش 
 

 های غیرزیستي و تنظیم رونویسي تنش   ، پاسخ هورموني   ، انتقال پیام   ، های کلیدی: آرابیدوبسیس واژه 
 

                                                                                                                            1402/ 09/ 25تاريخ پذيرش:       1402/ 03/ 15تاريخ دريافت:  
 (r.darvishzadeh@urmia.ac.irکننده( )پست الکترونیک:  استاد دانشکده کشاورزی دانشگاه ارومیه، ارومیه، ايران )مکاتبه   -1
 آموخته کارشناسی ارشد دانشکده کشاورزی دانشگاه ارومیه، ارومیه، ايران دانش   -2
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The role of functional genomics studies in identifying the molecular responses of 

crop plants to abiotic stresses 

 

Darvishzadeh, R.1 and H. Broushan2 

 

ABSTRACT 
Darvishzadeh, R. and H. Broushan. 2023. The role of functional genomics studies in identifying the molecular responses of 

crop plants to abiotic stresses. Iranian Journal of Crop Sciences. 25(3): 207-232. (In Persian). 

 

Plants are exposed to various environmental stresses during their life cycle. Considering the essential role of 

crop plants in the production of food, fodder, oil and biofuels, it is important to evaluate their responses to 

environmental stresses. Plants have developed complex molecular systems to respond and adapt to 

environmental stress conditions such as drought, salinity, cold and heat during evolutionary processes. The 

response to abiotic stress is significantly different in species and even in different cultivars of the same species. 

Identification of plant responses to abiotic stresses has caused a great revolution in post-genome era. 

Physiological and molecular analyses have helped to better identify plant responses, and in this regard, 

Arabidopsis genome sequencing has played an important role. Quantitative phenotyping system of plants using 

imaging technology and its combination with information technology has facilitated the understanding of 

complex responses of plants to abiotic stresses. Studies on new regulatory mechanisms including use of small 

RNA molecules, chromatin modulation and genomic DNA modification, have enabled researchers to recognize 

complex plant molecular systems in response to abiotic stresses. Researchers have found that plants have types 

of sensors and signaling systems to respond to environmental changes and stresses. The molecular patterns of 

these signals are transmitted for the proper induction of the downstream molecular events. Obtaining necessary 

information related to DNA function at gene levels, RNA transcription and protein products, requires the use of 

various functional genomics methods such as next generation sequencing and genome editing, with large 

amounts of data. These data, which are essential information for all genes, including gene products and their 

functions, transcription levels, cis-regulatory elements and alternative splicing patterns, are obtained as a result 

of accessing the complete genome sequence. With progress in functional genomics methods, many genes related 

to stress tolerance can be identified and used to improve the level of tolerance of crops to environmental stresses. 

In this article, studies related to functional genomics for identification of complex response systems in crop 

plants that cause adaptation to abiotic stresses have been reviewed. 

 

Key words: Abiotic stresses, Arabidopsis, Hormone response, Signal transduction and Transcriptional 

regulation 
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 مقدمه 

 ستترما  ،شتتوری  ،های غیرزيستتتی ماننتتد خشتتکیتنش 

 تتتتريو عوامتتت  کتتتاهش عملکتتترد در از مهم و گرمتتتا 

بنتتابرايو  (.Qin et al., 2011شتتوند )گیاهان محسوب می
 هتتای غیرزيستتتیاستتخ بتته تتتنش پ  شناسايی ستتازوکارهای

 تتتتريو موضتتتوعات در علتتتوم عنتتتوان يکتتتی از مهمبتتته 

 هتتای حا تت  شتتده یشتترفتپگیاهی متتورد توجتته استتت.  

 دلی  استتتتهاده از علتتتومعمتتتدتا بتتته ،در ايتتتو زمینتتته

شناسی مولکولی بتتوده استتت. بتتا استتتهاده از ايتتو زيست 
های غیرزيستی هايی که بر اثر تنش نژبسیاری از    ،روش
ها در گیاهان شوند، جداسازی و کارکردهای آنالقا می

تراريختتت مشتتخه شتتده استتت. دسترستتی بتته ايتتو 
اسخ گیاهتتان پرا در ارتباط با  ديدگاه محققان    ،اطلاعات
تر کتترده های غیرزيستی و تحمتت  تتتنش، روشتتو به تنش 
از زمتتان . (Hirayama and Shinozaki, 2010)استتت 

نتتتوم گیتتتاه آرابیدوپستتتتیس ژيتتتتابی تکمیتتت  تتتتوالی
(Arabidopsis thaliana  در ستتا )نظتتارت بتتر  ،2000
 ها در يتتک زمتتان، بتتا استتتهاده نژهای بیانی کلیه  روفاي پ

 ذير پتتت (، امکتتتانMicroarrayاز مطالعتتتات ريزآرايتتته )

 هتتایدسترستتی بتته آرايتته ،شتتده استتت. عتتلاوه بتتر ايتتو 

هتتای نوم که مبتنی بتتر دادهژ( ک  Tiling arraysمرتب ) 
 نتتوم هستتتند، امکتتان دسترستتی بتته هتتر ژکامتت  تتتوالی 

یتترايش متنتتاوب پالگوهتتای متنتتو   ،واحد رونويسی شده
(Alternative splicing)  يا ا لاح کروموزوم/کرومتتاتیو

 گتتتذاری ايمنتتتی ی رستتتوبژبتتتا استتتتهاده از تکنولتتتو

( را Chromatin Immunoprecipitationکرومتتتتتاتیو )
(. در حا  حاضر بتتا Qin et al., 2011فراهم کرده است )

 شناستتايی ستتیس  ،نتتومژهتتای در دستتترب بتتودن داده

 Cis-regulatory)هتتای تنظیمتتی ها و ترانس المنتالمنت

elements vs Trans-regulatory elements)  غیتترممکو
 عتتلاوه ،هتتانژهتتای کامتت  از آوری دادهنیستتت. جمتت 

 ،های متتتابولیکیبر فراهم شدن امکان بررسی کلیه مسیر 
 هتتتا درتیتتتدپپ لتتتیپراهبتتترد مناستتتبی جهتتتت شناستتتايی 

 ستتتنجی جرمتتتیمبتنتتتی بتتتر طیتتت  پتتتروت یو تجزيتتته  

 (Mass spectrometry .بتتوده استتت ) در حتتا  حاضتتر
 هتتتای اومتتتیکس جهتتتت شناستتتايی ترکیتتتب ايتتتو داده

رستتد های سلولی ک  گیتتاه ضتتروری بتته نظتتر میفرآيند
(Hirayama and Shinozaki, 2010اطلاعتتتتات .) 

 هتتای غیرفعتتا  نژنتتوم بتترای تعیتتیو مکتتان بستتیاری از ژ 

 شتتتده در اثتتتر جهتتتش، کتتته بتتتا استتتتهاده از جهتتتش 

از طريتتا انتقتتا  آگروبتتاکتريوم يتتا T-DNA درجتتای 
اند، قاب  استهاده استتت ها تولید شدهوزونپ حرکت ترانس

(Kuromori et al., 2022ژنوتیپ .) هتتای يافتتتههای جهش
هتتتای نژآمتتتده در تجزيتتته کتتتارکردی کلیتتته بدستتتت

 دنبا آرابیدوبستتیس متتورد استتتهاده قتترار گرفتتته و بتته

 هتتای گیتتاه استتخپآن، تحقیقتتات بیشتتتر در ارتبتتاط بتتا  

پتتذير شتتده هتتا امکانهای غیرزيستی و ساير زمینهبه تنش 
 (. بتتا توجتته Hirayama and Shinozaki, 2010استتت )

ظهتتور   ،نتتدادی متتتداو هتتای بتتههای روشبه محدوديت
بتترداری هتتای بتتا تتتوان عملیتتاتی بتتار، باعتت  بهتترهروش
نتتوم گیاهتتان در بهبتتود عملکتترد ژتر از تر و دقیتتاستتري 

 هتتای گیاهتتان زراعتتی شتتده استتت. هتتدد از رويکتترد

نوم از جمله مناطا ژکش  رمز ک     ،نومیکس ژمبتنی بر  
هتتای استتخپنتتی و بتته دنبتتا  آن شناستتايی ژنتتی و بتتیو ژ

(. تحقیقتتات Qin et al., 2011مولکتتولی گیتتاه استتت )
 نتتومی اغلتتب بتته کمتتک مطالعتتات کتتارکردی تکمیتت ژ

 شتتتده و اطلاعتتتات مهیتتتدی جهتتتت بهبتتتود عملکتتترد  

نتتومیکس ژهتتای دهنتتد. روشه متتیئتت بتته محققتتان ارا
منظور اغلتتتب بتتته (Functional genomics)کتتتارکردی 

هتتای ها در شبکهنژن و تعام  بیو  ژکش  کارکردهای  
 تتتوان از آنهتتا بتترای شتتوند و متتیتنظیمتتی استتتهاده متتی

 Shinozaki and)تولید ارقام ا لاح شتتده استتتهاده کتترد 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022) . 
هتتای اخیتتر در مطالعتتات یشتترفتپ ،در ايتتو مقالتته

یچیتتده پهتتای  استتخپنومیکس کارکردی برای شناسايی  ژ
های تنظیمتتی هتتای غیرزيستتتی و ستتامانهگیتتاهی بتته تتتنش 

نتتوم ژهتتا کتته بتتا توجتته بتته تتتوالی جهت تحمتت  بتته تتتنش 
دستتت آمتتده، ارائتته شتتده و در ادامتته آرابیدوبستتیس به
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های تحقیقاتی های جديد در ارتباط با رهیافتاندازچشم
 ه شده است.  ئآينده ارا

اسوخ پنومیکس کارکردی در شناسایي  ژمروری بر نقش  

 های غیرزیستيبه تنش گیاهان

 ،شناستتی مولکتتولیهتتای زيستتتدنبا  ابتتدا  روشبه
های القا شتتده بتتر اثتتر نژتحقیقات زيادی برای شناسايی  

هتتای غربتتالگری افتراقتتی در تتتنش بتتا استتتهاده از روش
های مختل  گیاهی مانند آرابیدوپسیس انجام شده گونه

بیتتان (. بتتیش Hirayama and Shinozaki, 2010استتت )
 باعتت  افتتزايش تحمتت  گیتتاه بتته  ،هتتانژبرختتی از ايتتو 

بتتا شتتود. هتتای غیرزيستتتی )خشتتکی و شتتوری( میتتتنش 
تتتوان طتترح کلتتی از تنظتتیم ها متتینژاستهاده از بیان ايو  

 ,Hirayama and Shinozaki)رونويستتی را ارائتته نمتتود 

هتتا در نژمراحتت  القتتايی متهتتاوت     ،. علاوه بر ايو (2010
ديتتد پدلی  وابسته بتتودن آنهتتا بتته ستتنتز نوبه  ،شرايط تنش 

مث  آبسیزيک استتید   رسانامی پهای  ها يا مولکو روت یو پ
(ABA  است )(Yamaguchi-Shinozaki and Shinozaki, 

دهد که هتتر مرحلتته القتتايی . ايو موضو  نشان می(2006
ی متهتتاوت رستتانامی پممکو است توسط يتتک ستتازوکار  
هتتای نژ  ،ی ريزآرايتتهژکنتر  شود. با استهاده از تکنولتتو

تتتری  ورت جام های غیرزيستی بهاسخ دهنده به تنش پ
شتتده در ايتتو هتتای شناستتايیانتتد. ژنشناستتايی شتتده

توان به دو گروه تقسیم کرد. گروه او  ها را میآزمايش 
هتتای فتتراوان در مرحلتته انتهتتايی روت یو پتت  هتتایشام  ژن
 ،(Late Eembryogenesis Abundant; LEAزايتتی )جنیو 

 هتتایانجمتتاد، آنتتزيمهتتای ضتتدروت یو پتت  ،هااستتموتیو 

 ،رولیو و رافینتتوزپتت هتتا ماننتتد  کلیدی بیوستتنتز استتمولیت 
هتتای آنتتزيم ،رولیو و قنتتدپتت هتتای ناق  ،هتتاوريو پتت آکوا
هتتتای دخیتتت  در متابولیستتتم اکستتتیدانی و آنتتتزيمآنتی

 هستتتند  روت ینازهتتاپهتتای استتیدهای چتترب و مهارکننتتده

 Hasaneh et) که در تحم  به تنش نقش مستتتقیم دارنتتد

al., 2021; Banifatemeh et al., 2021; Darvishzadeh 

and Pirzad, 2020; Morsali Aghajari et al., 2020; 

Habibi et al., 2020; Ebrahimipour et al., 2020; 

Moradbeygi et al., 2020)  گتتتتروه دوم شتتتتام . 

 ستتلولی و بیتتانهتتای درونرستتانامی پهتتای کننتتدهتنظتتیم

 روت یو پتت هتتای القتتا شتتده در اثتتر تتتنش از جملتته نژ 

ی و های متابولیک فستتهولیپیدآنزيم  ،هافسهاتاز  ،کینازها 
 Hoseinpour et)انوا  مختل  عوام  رونويستتی هستتتند 

al., 2019; Akbari et al., 2021)هتتای . شناسايی وارستتان
شده در اثر تنش، باع  تقويت ايو نظريتته شتتده   پیام القا

پذيری است که در گیاهان سازوکارهای سلولی انعطاد
هتتای غیرزيستتتی توستتعه يافتتته استتت اسخ به تنش پجهت  

(Hirayama and Shinozaki, 2010). 
 گیاهووان بووه  اسووخپفرآینوودهای تنظوویم رونویسووي در 

 های غیرزیستيتنش

 شتتده هتتای القتتا نژهتتای بیتتان  های اخیر الگتتودر سا 

هتتای غیرزيستتتی بتتا استتتهاده از فنتتاوری در اثتتر تتتنش 
 ی متتورد تجزيتتهکمتت   PCRو    RNAيتتابی  توالی  ،ريزآرايه

 ;Shahabzadeh et al., 2020)انتتد و تحلیتت  قتترار گرفتتته 

Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022; Sharifi 

Alishah et al., 2022a, b; Mohasseli et al., 2022a, b) .
ثابت شده است کتته هتتزاران   براساب نتايج ايو مطالعات

 هتتای غیرزيستتتی قابتت  القتتان گیتتاهی توستتط تتتنش ژ

 ای هستتتتتند. نتتتتتايج تحقیقتتتتات تهییتتتترات گستتتتترده 

هتتا نشتتان داده استتت نژبنتتدی القتتای ايتتو را در زمان
(Kuromori et al., 2022.)   

( نیتتز در تنظتتیم و بیتتان ABAنقش آبستتیزيک استتید )
بررستتی  ی پاسخ دهنده به تنش اثبتتات شتتده استتت.هانژ

هتتا کتته کتتد کننتتده عوامتت  نژعملکتترد برختتی از ايتتو 
هستتتند   ABAمخنل  رونويسی دخی  در ترارسانی پیتتام  

های جهش يافته گیاهی انجام شده از طريا ارزيابی ريو 
ای يافتتتهگیاهتتان جهتتش   ،است. در يکی از ايو تحقیقات

روی آنها اعما  نشده بود، بتترای تجزيتته ABA که تیمار 
های القا شده در شرايط تتتنش خشتتکی کتته بتته تیمتتار نژ

ABA  گو بودند، مورد استهاده قرار گرفت. بتتا ايتتو اسخپ
 اعما  ستترما و يتتا خشتتکی باعتت  القتتای برختتی از   ،حا 

هتتا در گیاهتتان جهتتش يافتتته فاقتتد آبستتیزيک استتید نژ
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(ABA-deficient يتتا غیرحستتاب بتته آبستتیزيک استتید )
(ABA-insensitive شتتد )(Shinozaki and Yamaguchi-

Shinozaki, 2022). دهد که عتتلاوه ايو موضو  نشان می
های ، ستتامانهآبستتیزيک استتیدهای وابستتته بتته بتتر ستتامانه

هتتای بتته تتتنش   پاستتخنیز در  آبسیزيک اسید  غیروابسته به  
 نقش دارند.   غیرزيستی

گیاهان بوه   اسخپرونویسي مستقل از آبسیزیک اسید در  

 های غیرزیستيتنش

مت تت  بتته   روت یو پتت   /CRTخانواده عامتت  مت تت  بتته  
DRE1 (DREB1/CBF  حتتاوی عوامتت  رونويستتی نتتو )

( هستتتند کتته بتته عنا تتر عملگتتر ستتیس AP2) 2تتتارپآ
(DRE/CRTدر راه )( پانتتداز )هتتای هتتدد نژرومتتوتر

استتخ بتته ستترما پهای دخیتت  در  نژمت   بوده و در بیان  
(. تجزيتته Hirayama and Shinozaki, 2010نقش دارنتتد )

اسخ دهنتتده بتته پنشان داد که عن ر    RD29Aن  ژانداز  راه
نتته جهتتت  شتتده( که يک تتتوالی حهاظتتتDREخشکی )
ن ژدر تنظتتیم القتتای ايتتو    ،( استTACCGACATبازی )
اسخ مستق  از آبسیزيک استتید بتته خشتتکی و ستترما پدر  

(. بتتا ايتتو Hirayama and Shinozaki, 2010مؤثر استتت )
 غیرحستتاب در گیاهتتان جهتتش يافتتته RD29Aژن  ،حتتا 

يا فاقد آبسیزيک اسید توسط هر دو نو  تتتنش خشتتکی  
 دهتتد کتته ايتتو و سرما القتتا شتتد. ايتتو موضتتو  نشتتان متتی

ن توسط هر دو تنظتتیم وابستتته و مستتتق  از آبستتیزيک ژ 
 Hirayama and)شتتود اسید در شرايط تنش کنتتتر  متتی

Shinozaki, 2010) بتتتتتا استتتتتتهاده از غربتتتتتالگری . 

کننتتده ( رمتتزcDNAsهتتای مکمتت  )DNA  ،هیبريدیتک
و  DRE/CRT،DREB1/CBFهتتای مت تت  بتته روت یو پتت 

DREB2/CBF ( جداسازی شدندWu et al., 2020 ايتتو .)
 DNAهتتا حتتاوی ناحیتته )دومتتیو( مت تت  بتته روت یو پتت 

عامتت  مت تت  بتته های  روت یو پشده هستند که در  حهاظت
يافتتت شتتدند و   2تارپ( و آERFاسخگو به اتیلو )پعن ر  

مت تت  شتتده و  DRE/CRTبتته طتتور ختتاو بتته تتتوالی 
شده توسط ايو تتتوالی را فعتتا  های هدايتنژرونويسی  

 ,Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki)کننتتد متتی

 ،. در گیتتاه آرابیدوبستتیس بتتر ختتلاد تتتنش ستترما(2022
 هتتای خشتتکی يتتا شتتوری شتتديد باعتت  القتتای بیتتانتنش 

 ,DREB1/CBF (DREB1B/CBFکننتتده هتتای رمتتزنژ 

DREB1A/CBF3, DREB1C/CBF2) شتتتتتود. نمتتتتتی
 هتتتای جهتتتش يافتتتته آرابیدوبستتتیس کتتته درژنوتیپ

 ،انددچتتار اختتتلا  شتتده  DREB1ن  ژآنها عملکتترد ستته   
شتتود باعتت  کتتاهش تحمتت  بتته انجمتتاد در گیتتاه متتی

(Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 بیتتان .)
در ستتط    DREB1C/CBF2يتتا    DREB1A/CBF3های  ژن

CBF1  (ICE1 )بیتتان    کننتتدهترتیب توسط القارونويسی به
شتتونده بتته کتتالموديولیو رونويستتی مت تت   کننتتدهيا فعا 

(CAMTAتنظتتیم متتی ) .هتتای روت یو پتت شتتودCAMTA 
 ICE1دارای يک ناحیه ات ا  بتته کتتالموديولیو هستتتند.  

است که به عنتتوان  MYCنیز يک عام  رونويسی از نو   
شتتود ای شتتناخته متتیکننتتده تشتتکی  منافتتذ روزنتتهتنظتتیم

(Doherty et al., 2009نتتتتايج تحقیقتتتات میتتتورا .) 

( نشتتان داد کتته يتتک Miura et al., 2007و همکتتاران ) 
از طريتتا   SIZ1یتیو به نتتام  ئکويوبیشبه    دهندهتید تهییرپپ 

  DREB1A/CBF3ستتتازی فعا  ICE1استتتمويله کتتتردن 

کند. رزم به ذکر است که سومورستتیون را تحريک می
(Sumoylation در تنظتتیم عوامتت  رونويستتی در )استتخپ 

 Hirayama and)هتتای غیرزيستتتی دخالتتت دارد به تنش  

Shinozaki, 2010) ن ژ. جهتتش درICE1  آرابیدوبستتیس، 
 و کتتاهش بیتتان تعتتدادی  CBF3باع  خاموشی بیتتان ژن  

 و در نتیجتتته کتتتاهش  CBF3دستتتت ايیو پتتت هتتتای نژاز  

دار تحمتت  گیتتاه بتته تتتنش ستترما و انجمتتاد شتتد معنتتی 
(Thomashow and Torii, 2020  ستته نتتو .) روت یو پتت

DREB1 ( استتخ دهنتتده بتته پمت تت  بتته عن تتر  روت یو پتت 

عوامتت  ا تتلی رونويستتی هستتتند کتته در بیتتان   ،آبتتی(کم
(. Wu et al., 2020کنند )القا نقش ايها می-های سرمانژ

 DREB2Aهتتای  به نتتام  DREB2روت یو  پعلاوه بر ايو دو  
 Shinozaki and)نیتتتز وجتتتود دارنتتتد  DREB2Bو 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022)بر خلاد  ،. با ايو وجود
 هتتای نژبیتتان  ،هتتای خشتتکی و شتتوری شتتديدتتتنش 
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شتتود در اثتتر تتتنش ستترما القتتا نمتتی DREB2کننتتده رمتتز
(Thomashow and Torii, 2020 در .)استتتتخ بتتتتهپ 

هتتای عوامتت  رونويستتی نژبیتتان تعتتدادی از   ،گرما  تنش  
هتتای شتتوک حرارتتتی روت یو پتت ( و HSFشوک حرارتی )

(HSPsبه عنوان چا )شتتوند. های مولکتتولی القتتا متتیرونپ
استتخ دهنتتده پهای  HSPعوام  شوک حرارتی در القای  

 Aبه تنش گرمايی در گیاهان نقش دارند. در بیو گتتروه  
 بتته عنتتوان ناحیتته HSFA1  ،عوامتت  شتتوک حرارتتتی

بیتتان ستتري  ستتاير عوامتت    ،ا تتلی رونويستتی  کننتتدهفعا 
استتتخ دهنتتتده بتتته تتتتنش گرمتتتا از جملتتته پرونويستتتی 

HSFB،HSFA7  ،HSFA2  ،DREB2A و MBF1C  را
عوامتتت  شتتتوک  Bکنتتتد. در گتتتروه تحريتتتک متتتی

گتتر رونويستتی بتتوده و هتتا ستترکوب HSFB،حرارتتتی
هتتای قابتت  القتتای HSF ورت منهتتی بیتتان بستتیاری از  به

 HSP70هايی مانند  HSP( و  HSFA7و    HSFA2گرمايی )
 ,.Kalaipandian et al)کننتتد را تنظتتیم متتی HSP101و 

ها HSFA1های هدد نژها  HSFB،. علاوه بر ايو (2023
ايیو دست بوده و با تعام  با يکتتديگر، يتتک شتتبکه پدر  

اسخ دهنده به تنش گرما را پهای  نژ  بیان  تنظیمی مس و
دهنتتد. در آزمتتايش ستتوزوکی و همکتتاران تشتتکی  متتی

(Suzuki et al., 2011)،  يافتتته  در ژنوتیپ جهشmbf1c ،
ها در طتتو  HSFBو    DREB2Aباع  افزايش میزان بیان  

 ،تنش گرما شد. گزارش شده استتت کتته در گیتتاه گنتتدم
 هتتا و HSPباعتت  فراتنظیمتتی  TaHSFC2a-Bبیتتان بیش 

های حهاظتی گرمايی و در نتیجتته بهبتتود تحمتت  نژساير  
بیان (. بیش Kalaipandian et al., 2023گیاه به گرما شد )
( در گیاهتتتان DREB2A CA) DREB2Aانتتتوا  فعتتتا  

( در بختتش NRDتراريخته که فاقد عام  تنظیمی منهتتی )
 نژافتتزايش  دهنتتدهنشتتان ،هستتتند DREB2Aمرکتتزی 

 هتتای تحمتت  بتته تتتنش خشتتکی نژالقتتايی تتتنش و بیتتان  

بتتا  DREB2A(. Thomashow and Torii, 2020استتت )
  ،ی تنظیمتتی مختلتت  ناحیتته تنظیمتتی منهتتیستتازوکارها

 شتتتتتودی خشتتتتتکی و گرمتتتتتا میرستتتتتانامباعتتتتت  پی 

 (Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 .)

تور پآدا ،BTB/POZو  MATHهای حاوی ناحیه روت یو پ
ن ژرا رمز کرده و به ناحیه تنظیمتتی منهتتی    3بستر کولیو  

DREB2A يابنتتد ات تتا  متتی(Thomashow and Torii, 

 ( بتتتا CK1) 1کینتتتازیو ئکتتتاز ،عتتتلاوه بتتتر ايتتتو  .(2020

 مهتتتار فسهريلاستتتیون ايتتتو ناحیتتته تنظیمتتتی باعتتت 

 استتتخ بتتته تتتتنش گرمتتتايیپدر  DREB2Aستتتازی فعا  

 (. نتتتتايج Kalaipandian et al., 2023شتتتود )متتتی 

تحقیقتتات يتتاد شتتده اثبتتات کننتتده تتتداخ  يتتا تلاقتتی 
(Crosstalk  کارکرد )DREB2A  و   یخشتتک  هایتنش   و ی ب

 .استگرما 
گیاهوان بوه  اسخپرونویسي وابسته به اسید آبسیزیک در 

 های غیرزیستيتنش

 آبستتتیزيک استتتید نقتتتش مهمتتتی در انتقتتتا  پیتتتام

کنتتد تتتنش خشتتکی و استتمزی در گیاهتتان ايهتتا متتی 
(Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 تتتنش .)

استتمزی بتتا افتتزايش ستتط  آبستتیزيک استتید باعتت  
شتتتود. عوامتتت  هتتتا متتتینژای از ستتازی مجموعتتتهفعا 

( AREB/ABFاسخ دهنده به آبسیزيک اسید )پرونويسی  
 ین ی لوستت   پيزاز نو     DNAبه همراه يک ناحیه مت   به  

اسخ دهنده بتته آبستتیزيک استتید پبه عن ر  ،(bZIPی )باز
(ABRE:ACGTGG/TC مت   شتتده و نقتتش محتتوری )

کننتتد ن وابسته به آبسیزيک اسید ايها میژسازی  در فعا 
(Uno et al., 2000; Gholinezhad et al., 2022 عن تتر .)
 استتخ دهنتتده بتته آبستتیزيک استتید بتته عنتتوان عن تترپ

اسخ دهنده بتته آبستتیزيک پن ژتنظیم بیان   ،عملگر سیس  
 Yamaguchi-Shinozaki and)استتید را بتتر عهتتده دارد 

Shinozaki, 2006) دو عن تتر  ،. در گیتتاه آرابیدوبستتیس
اسخ دهنده به آبسیزيک استتید بتترای تنظتتیم بیتتان پسیس  

در مرحلتته انتهتتايی فتتراوان    روت یو پکه يک    RD29Eن  ژ
کننتتد، گتتزارش شتتده استتت زايتتی را رمتتز متتیجنتتیو 

(Nakashima and Suenaga, 2017 در گیاهتتان هماننتتد .)
 عوامتت  رونويستتی در اثتتر تهییتتر ،ستتاير موجتتودات زنتتده

 ؛شتتوندای از نو  فسهريلاسیون تنظیم متتیس از ترجمهپ 
اسخ دهنده به آبستتیزيک پبه طوری که عوام  رونويسی  
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( در آرابیدوبستتتتیس و ABI5و AREB/ABF استتتتید )
TRAB1  های متعتتدد در برنج در اثر فسهريلاسیون دنبالتته
 Hirayama)شتتوند ( تنظتتیم متتیSer/Thr) ونیو ئسريو/تر

and Shinozaki, 2010) .نتتو  دو متترتبط بتتا  کینازروت یو پ
هتتای کینتتازروت یو پتت ( و SnRK2ستتاکارز غیرتخمیتتری )
بتته عنتتوان کانديتتدهای  (CDPK)  وابسته بتته يتتون کلستتیم

اسخ دهنتتده بتته آبستتیزيک پعوام  رونويسی    کنندهفعا 
گتتزارش  (AREB1/ABF2 & AREB2/ABF4)استتید 
. (Zhu et al., 2007; Gholinezhad et al., 2022)اند شده
به عنتتوان مؤلهتته   ،رسد که ايو عوام  رونويسینظر میبه

هتتای هتتای ورودی ناشتتی از تتتنش ا تتلی در ادغتتام پیتتام
 (.1کنند )شک   محیطی نقش ايها می

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 شوری و سرما  ،های خشکیبه تنش  اسخپعملکرد شبکه تنظیم کننده رونويسی در گیاهان در  -1شک  
Fig. 1. Transcriptional regulatory network functioning in plants in response to drought, salinity and cold stress 

(Hirayama and Shinozaki, 2010) 

 

هوای در پاسوخ گیاهوان بوه تونش  امیپهای انتقال  مسیر

 غیرزیستي

هتتای مولکتتولی از انتتوا  مختلتت  حستتگر  در گیاهان
  ،هتتای مکتتانیکیحستتگر ،هتتای استتمزیجملتته حستتگر

هتتای فعتتا  هتتای گونتتههتتای کلستتیمی و حستتگرکانتتا 
های غیرزيستی، اسخ مناسب به انوا  تنش پبرای    اکسیدن

 علاوه(. بتته2اند )شک   هبويده تنش خشکی شناسايی شد
ی رستتانامی پهای  مسیر  ،های اسمزیدست حسگرايیو پدر  

ها را با کمک يون نژزيادی وجود دارند که تنظیم بیان  

دهنتتد. ايتتو موضتتو  کلسیم و آبسیزيک اسید انجام متتی
شتتود ها و تنظتتیم استتمزی میباعتت  ستتنتز استتمولیت

(Deinlein et al., 2014برخی از حسگر .) های اسمزی و
استتخ پعنوان کانديدهای  رسانی احتمالی بهمسیرهای پیام

نتیتتک ژاند. نتتتايج تحقیقتتات  دهنده به تنش معرفی شتتده
 1کینتتتازمعکتتتوب نشتتتان داده استتتت کتتته هیستتتتیديو 

(AHK1/ATHK1 يتتک هیستتتتیديو ) کینتتاز غشتتتايی در 

توانتتد بتته عنتتوان يتتک استتت کتته متتی گیاه آرابیدوبسیس 
 هتتای مخمتتر و احتمتتار  در حستتگر استتمزی در ستتلو 
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 ،آرابیدوبستتیس گیتتاه  های گیتتاهی عمتت  کنتتد. در  سلو 
عنوان يک هومولوگ کتتارکردی در به  1کینازهیستیديو 
کتته يتتک حستتگر استتمزی  Sln1pکننتتده کتتد ،مخمتتر

کینتتاز استتت، معرفتتی شتتده استتت. ارزيتتابی هیستتتیديو 
بیتتان آن نشتتان داد و بتتیش   ahk1  های جهش يافتهژنوتیپ
مثبتتت تحمتت  بتته تتتنش   کننتتدهن به عنوان تنظیمژکه ايو  

هتتای روت یو پتت رستتد کتته  نظر متتیکند. بهخشکی عم  می
 Response regulator-like)استتخ پ شتتبه تنظتتیم کننتتده

protein) دستتتايیو پتت  رستتانامی پعنوان ستتازوکارهای بتته 

کننتتتد متتتی دهتتتی شتتترکتدر فرآينتتتدهای علامتتتت 
(Wohlbach et al., 2008) .هتتتای گیتتتاهی مستتتیر نژ 

( نیز کتته MAP kinase cascadesکینازی )پهای مآبشار
ستتلولی در  رستتانامی پاحتمتتار  بتته عنتتوان اجتتزای ا تتلی 

کننتتد، از نظتتر های استتمزی عمتت  متتیدست حسگرايیو پ
انتتد مورد ارزيابی قتترار گرفتتتههای محیطی  اسخ به تنش پ
(Hirayama and Shinozaki, 2010 نتتتايج مطالعتتات .)

وجتتود  ،نتیکتتی در گیتتاه آرابیدوبستتیس ژبیوشتتیمیايی و 
-MEKK1-MKK2کینازی از جمله آبشار  پهای مآبشار

MPK4/6  های تتتنش شتتوری و ستترما را که در انتقا  پیام
 ,.Deinlein et al)نقتتش دارنتتد، آشتتکار ستتاخته استتت 

هتتای رستتانیتتامپتتتريو . يتتون کلستتیم يکتتی از مهم(2014
های خارج سلولی در گیاهتتان اسخ به محرکپثانويه در  

)بتتیش SOS سازی مستتیر تنظیمتتی با فعا  ،است. ايو يون
حذد يون سديم را از طريتتا   ،از حد حساب به شوری(

  از طريتتا ئتت آن در واکو  و نیز ذخیتتره  SOS1ورتر  پآنتی
) et alHoseinpour ,.کنتتد تنظتتیم می NHX1ورترپتت آنتی

ی يتتون رسانامی پعنوان اهداد  کیناز بهروت یو پدو    .(2021
 ،انتتد. يکتتی از آنهتتاکلسیم در گیاهان در نظر گرفته شده

 1متتترتبط بتتتا ستتتاکارز غیرتخمیتتتری  3کینتتتاز روت یو پتت 
(SnRK3 است که فعالیتتت آن وابستتته بتته ) هتتای روت یو پتت

B(Calcineurin B-like protein ) نتتوريو شتتبه کلستتی
 ،کینتتاز ديگتترروت یو پتت مت تت  بتته يتتون کلستتیم استتت. 

 ,.Wohlbach et al)کیناز وابسته به کلسیم استتت روت یو پ

. نتتتايج تحقیقتتات نشتتان داده استتت کتته در گیتتاه (2008

 ،11و  4هتتتتتتای کینتتتتتتازروت یو پتتتتتت آرابیدوبستتتتتتیس 

اسخ دهنده به آبستتیزيک استتید را بتته پعوام  رونويسی   
 کننتتدفستتهريله متتیوابستتته بتته ايتتو هورمتتون   تتورت

 (Zhu et al., 2007; Gholinezhad et al., 2022) .نظر بتته
شده توستتط کشتتش های کلسیمی فعا رسد که کانا می
(Stretch-activated calcium channels بتتته عنتتتوان ،)

کانديدای حسگر اسمزی در دريافت تنش خشکی عم  
کلستتیم  ذير  پتت نهوذ  مکتتانیکی  های حسابکنند. کانا می
تهییتترات استتمزی را در غشتتای  ،(MCA 1 and 2) 2و  1
کنند تا باع  ورود يون کلسیم بتترای لاسمايی حس میپ

دستتتت شتتتوند ايیو پتتت انی ستتتلولی رستتت امی پستتتازی فعا 
(Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 ايتتو .)

هتتای استتخپو    مستت  ،های استتمزیها و ساير حسگرکانا 
کتتتاهش یچیتتتده گیتتتاه بتتته تتتتنش خشتتتکی هستتتتند. پ

 1ستتتمورريتی ناشتتتی از افتتتزايش يتتتون کلستتتیم هیپرا
(OSCA1نیز به )   ورود يتتون   ،روت ینی ديگرپعنوان کانا

کنتتد استتخ بتته تتتنش استتمزی تنظتتیم میپکلستتیم را در 
(Murthy et al., 2018نقتتش ايتتو کانتتا  تنهتتا بتتا ورود .) 

 هایيتتون کلستتیم ناشتتی از تتتنش استتمزی در ستتلو  

 غشتتتايی ختتتانواده روت یو پتتت شتتتود. روزنتتته ظتتتاهر متتتی 

 OSCA (CSC1/OSCA1.2متتتی )توانتتتد باعتتت  ورود 

 اسخ به تنش خشکی شود. ايو پروت یو،پيون کلسیم در   
يتتک کینتتاز شتتبه گیرنتتده تکتتراری غنتتی از لوستتیو 

(Leucine-rich repeat receptor-like kinase استتت کتته )
راکسید هیدروژن در ناحیه ختتارج ستتلولی فعتتا  پتوسط  

 های محتتاف شده و باعتت  ورود يتتون کلستتیم بتته ستتلو 

(. Wu et al., 2020شتتود )هتتا متتیو بستتته شتتدن روزنتته 
نیتتز توستتط   هتتای فعتتا  اکستتیدنگونتتهی  رسانامی پفعالیت  

( RBOHDاکسیداز انهجار تنهستتی نتتوری )  Dهومولوگ  
 هتتای هتتا در بتترگالقتتا شتتده و باعتت  بستتته شتتدن روزنتته

 ی رستتانامی پشتتود کتته شتتود. ت تتور متتیتحتتت تتتنش می

 در شتترايط تتتنش خشتتکی هتتای فعتتا  اکستتیدنگونتته

-Shinozaki and Yamaguchi)گیتتترد  تتتورت می 

Shinozaki, 2022). 
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 به تنش خشکی  پاسخسازوکار درک و انتقا  پیام سلولی گیاهان در  -2شک  
Fig. 2. Sensing system and cellular signal transduction of plants in response to drought stress (Shinozaki and 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022) 
 

 های غیرزیستيي گیاهان به تنشهورمون هایپاسخ

 تجم  آبستتیزيک  ،در شرايط تنش شوری يا خشکی
هتتای ستتلولی، هتتا و فرآينتتدنژاسید در اثر تهییر در بیتتان  

های غیرزيستی در گیاهتتان به تنش   پاسخنقش اساسی در  
کننده های محدودشناسايی آنزيم(.  3کند )شک   ايها می

 -ستتتیس  -9( ماننتتتد Rate-limiting enzymeستتترعت )
در مستتیر  (NCEDناز )داکستتی دی یتتدئکاروتنووکستتیپا

 P450استتتتید و ستتتتیتوکروم  آبستتتتیزيکبیوستتتتنتزی 
(Cytochrome P450 CYP707A در مستتیر کاتتتابولیکی )

نحوه کنتر  میتتزان ايتتو فیتوهورمتتون را   آبسیزيک اسید،
(. Hirayama and Shinozaki, 2010روشو ساخته است )

ناز در اثتتر داکستتی دی یتتدئکاروتنووکستتیپا -ستتیس  -9
در   ،يابتتدجذب آب کاهش متتیخشکی القا شده و با باز

جتتذب آب دچتتار در طی بتتاز  P450سیتوکروم  حالی که  
تنظیم دقیتتا   شود. ايو موضو  نشان دهندهفراتنظیمی می

های هماهنگ بیوستتنتز و سط  آبسیزيک اسید در سامانه
-Shinozaki and Yamaguchi)تجزيه ايو هورمون است 

Shinozaki, 2022) .هتتای گزارش شده است که گیرنتتده
آبستتتتیزيک استتتتید از نتتتتو  استتتتتارت يتتتتا از نتتتتو  

PYR/PYL/RCAR ( یرابتتتاکتیو / پروت یو مقتتتاوم بتتته پتتت
تنظیمتتی گیرنتتده   جتتز  یرابتتاکتیو/  پروت یو شبه مقاوم به  پ

لاستتمايی قتترار پآبسیزيک اسید( هستند که روی غشای  
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نتیکی و بیوشتتیمیايی نشتتان داده ژهای  دارند. نتايج تجزيه
استتید هتتا در حرتتور آبستتیزيک روت یو پتت  استتت کتته ايتتو 

مت   بوده و فعالیت آنها   2Cفسهاتاز  روت یو  پمستقیما  به  
کننتتد. را به  ورت وابسته به آبستتیزيک استتید مهتتار متتی

هتتای دهد که آبسیزيک استتید فرآينتتدايو نتايج نشان می
تنظتتیم   2Cفستتهاتاز  روت یو پتت سلولی را بتتا تعتتدي  فعالیتتت  

کند و ايو موضو  نشتتان دهنتتده وجتتود يتتک ستتامانه می
هتتای ی هورمونرستتانامی پهتتای فتترد در مستتیرمنح تتربه

(. همچنیو گتتزارش شتتده Ma et al., 2009گیاهی است )
2C (Clade A PP2C )فستتهاتاز روت یو پ Aاست که کلاد 
هتتای فعتتا  شتتده توستتط آبستتیزيک SnRK2در تعام  با  

هتتای فسهريلاستتیون باقیمانتتدههتتا را از طريتتا د، آناستتید
(. 4نمايند )شک   فعا  میاسید اخت ا ی خود غیرآمینو
عن ر هستند و به سه   10دارای    SnRK2های خانواده  نژ

 ن از ژستته  ،شتتوند. از بتتیو آنهتتاکتتلاب تقستتیم متتیزيتتر

های مهمی ، نقش SnRK2های خانواده  نژ  IIIکلاب  زير
های جهش يافته کنند، زيرا ژنوتیپدر انتقا  پیام ايها می

  پاوت( آنهتتا، دارای فنوتیتت ستته بتتار حتتذد شتتده )نتتاک

 کتتلابحستتاب بتته آبستتیزيک استتید بودنتتد. زيتترغیتتر

 III SnRK2 کینتتاز کینتتتاز  کینتتاز روت یو پتت هتتا توستتط 

 رد( يتتا کینتتاز شتتبهMAPKKKن )ژشتتده بتتا میتتتوفعتتا 
 ( در نتتتتتوعی B-type Raf-like kinase)Bنتتتتتو   

 ( فعتتتتتا  شتتتتتدندPhyscomitrella patensختتتتتزه )
 (Fujita et al., 2018در گیتتاه آرابیدوبستتیس نیتتز .)، 
در فسهريلاستتیون و   Bرد نتتو   هتتای شتتبهکیناز  روت یو پ

نقتتش   SnRK2های خانواده  نژ  IIIکلاب  سازی زيرفعا 
و  B2-Raf(. کینازهتتای Soma et al., 2021کنند )ايها می

B3-Raf هتتتای اخت ا تتتی کینتتتازروت یو پتتت عنوان بتتته
 ایونیو نیتتز در اثتتر تتتنش استتمزی بتته شتتیوهئستتريو/تر

 شتتتوند. ايتتتو فعتتتا  متتتیمستتتتق  از آبستتتیزيک استتتید  
 بتتیو  SnRK2هتتا نشتتان دهنتتده تتتداخ  فعالیتتت يافتتته 
باشتتد های مستق  و وابسته به آبستتیزيک استتید متتیمسیر 
(Soma et al., 2021; Takahashi et al., 2020a در .)

هتتا در اثتتر SnRK2 هتتای ختتانوادهنژ Iکتتلاب  زير  ،مقاب 

دهیدراتاسیون در يک مسیر مستتتق  از آبستتیزيک استتید 
توسط   mRNAاشی  پشوند که نتیجه آن تنظیم وافعا  می

( VARICOSيتتا واريکتتوب ) mRNAآنتتزيم جداستتاز 
فسهريلاستتیون کلاب است.  فسهريله شده توسط ايو زير

هتتای ختتانواده نژ  Iتوسط زيتترکلاب    B4-Rafهای  کیناز
SnRK2  واريکتتتوب رستتتانامی پنیتتتز وجتتتود ستتتامانه/ 

را بتتتا هتتتدد تنظتتتیم  I / SnRK2-B4-Rafزيتتترکلاب 
برای سازگاری با تنش خشتتکی اثبتتات   mRNAجمعیت  
هتتتای روت یو پتتت (. ستتتاير Soma et al., 2021نمتتتود )
های روی غشتتای پلاستتمايی روت یو پ-دوجی  ،ایگیرنده

(Membrane-anchored G-protein-coupledبه نام ) هتتای
GTG1  وGTG2 هتتای ضتتروری هستتتند کتته از گیرنتتده

  .شوندآبسیزيک اسید محسوب می
طور مستتتقیم و هتتای گیتتاهی نیتتز بتتهستتاير هورمتتون

 ايهتتا هتتای غیرزيستتتیغیرمستتتقیم نقتتش مهمتتی در تتتنش 
اتتتیلو   ،استتید  کنند. گزارش شده است که سالیسیکمی 

و جاسمونیک اسید از طريا فع  و انهعا  بتتا آبستتیزيک 
هتتای غیرزيستتتی تتت ثیر هتتای گیتتاه بتته تنش اسخپبر  اسید،  
هتتای روت یو پ(. 3( )شک  Chen et al., 2021گذارند )می
( کتته XRICOهمراه با زريکتتو ) (DELLA proteinsدر )

بتته عنتتوان   ،بیوسنتز آبسیزيک استتید استتتکنندهيک القا
کننتتد. ايتتو اسخ بتته شتتوری عمتت  متتیپمنهی  کنندهتنظیم
جاستتمونات  هتتای گیرنتتدهروت یو پتت هتتا بتتا مهتتار روت یو پتت 
(Jasmonate ZIM-domainکه تنظیم ) اسخ بتته پگر منهی

 شوری هستتتند، نقشتتی مشتتابه بتتا جاستتمونیک استتید ايهتتا 
هتتای در را بتتا مهتتار روت یو پتت جاسمونیک اسید  کنند.  می

کوتولتته يتتک -جیبرلیتتک استتید ات تتا  بتته کمتتپلکس 
( تحريتتتک و از GA-GID1غیرحستتتاب بتتته جیبتتترلیو )

 آوردهتتا ممانعتتت بتته عمتت  متتیروت یو پتت ايتتو  پروت تتولیز
 (Lan et al., 2014 اتتتیلو نیتتز از طريتتا فعا .) ستتازی

ی هتتاکننتتدهکتته تنظتتیم  ETR1/ETR2/EIN4هتتای  گیرنده
 نقتتش تنظیمتتی مثبتتت  ،منهتتی تحمتت  بتته شتتوری هستتتند

(. جتتدا از Kazan, 2015کنتتد )اسخ به شوری ايها میپدر 
ترتیب بتته بتته  ERF1و    AtMYC2عوامتت  رونويستتی    ،ايو 
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 JA/ETو  JA/ABAهتتای عنتتوان نقتتاط همگتترای پیتتام
اند. ايو فع  و انهعارت احتمار  برای تلهیا گزارش شده

هتتای های مختل  تنش و حه  تعاد  میتتان واکتتنش پیام
استتخ در ستتطوح ستتلولی و کتت  گیتتاه ضتتروری هستتتند پ
(Hirayama and Shinozaki, 2010.) 

 ي رسووانامیپاسووید در هووای آبسوویزیک عملکوورد ناقل

ي نزدیوک و رسوانامیپدر  های گیاهيتیدپپبافتي و بین 

 دور

 هتتتای غشتتتايی بتتته عنتتتوانانتتتوا  مختلهتتتی از ناق 
ن ناقتت  ژ 129انتتد. ناقتت  آبستتیزيک استتید معرفتتی شتتده 

 آبستتتیزيک استتتید در گیتتتاه آرابیدوبستتتیس شناستتتايی

 جهتتتش حتتتذفی ،هتتتانژشتتتده استتتت. در میتتتان ايتتتو  
هتتای ناقتت  کاستتت مت تت  بتته آدنتتوزيو نژاوت(  )ناک 

( در ATP binding cassette transporterفستتهات )تتتری
حستتاب   پ(، يک فنوتی AtABCG25گیاه آرابیدوبسیس )
های را نشتتان داد. نتتتايج تجزيتته بتته آبستتیزيک استتید

 عنوان بتتتته AtABCG25بیوشتتتتیمیايی نشتتتتان داد کتتتته 
( عمتت  ABA exporterختتارج کننتتده آبستتیزيک استتید )

شتتود، بیتتان متتیدر آنها بیش   نژکند. گیاهانی که ايو  می
 کتتتتتارايی م تتتتترد آب بتتتتتارتر و هتتتتتدررفت آب

دهنتتد وحشتتی نشتتان متتی  پکمتری نسبت به گیاهان تیتت  
(Kuromori et al., 2022) بتتا. ديگر ناق  ابسیزيک استتید

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 سازوکارهای تحم  به شوری در گیاهان  -3شک  
Fig. 3. Mechanisms of salinity tolerance in plants (Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022) 
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 های وابسته و مستق  از آبسیزيک اسید در شرايط تنش خشکی اسخ پفسهريلاسیون سلولی گیاه در  -4شک  
Fig. 4. Phosphorylation signaling of plants in ABA-dependent and ABA-independent responses under drought 

stress conditions (Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022) 

 

و بتته  های محاف  روزنه بیان شده    در سلو    AtABCG40نام  
( شتتناخته  ABA importerآبسیزيک اسید )   کننده عنوان وارد 

فرضتتیه   ، های محاف  روزنه ن در سلو  ژ شده است. بیان ايو  
هتتای آونتتدی و  بودن آبستتیزيک استتید بتتیو بافتتت   متحرک 
 Shinozaki and)دهتتد  یتتدرمی را نشتتان می پ هتتای ا بافتتت 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022)  پیامتتد جهتتش حتتذفی در .
آبتتی بتتود  ها و حساسیت گیاه به کتتم باز شدن روزنه   ، ن ژ ايو  
 (Kuromori et al., 2022 عتتتلاوه بتتتر ايتتتو .) ،    در گیتتتاه

/ ناقتت     1  آرابیدوبسیس چنديو عرو از خانواده ناق  نیترات 
هتتای آبستتیزيک استتید شناستتايی  ( به عنتتوان ناق  NPFتید ) پپ 

اند که با تنظیم میتتزان آبستتیزيک استتید در بستتته شتتدن  شده 
 ن ناقتت   ژ (.  Shimizu et al., 2021هتتا نقتتش دارنتتد ) روزنتته 

در گیتتاه آرابیدوبستتیس بتته عنتتوان   ( AtDTX50زدايتتی ) ستتم 
روت یو  پتت ديگر ناق  آبسیزيک اسید گزارش شده است. ايو  

ختتارج کننتتده آبستتیزيک   لاسمايی قرار داشته و پ در غشای  
  ، يافتتته جهتتش   AtDTX50ن  ژ استتید استتت. گیاهتتان حتتاوی  

تتتر و تحمتت  بیشتتتری نستتبت بتته  ای کم دارای هدايت روزنه 
-Shinozaki and Yamaguchi)تتتتنش خشتتتکی هستتتتند  

Shinozaki, 2022)  نتتتوم گیتتتاه  ژ هتتتای دقیتتتا از  . تحلیتتت
هتتای ختتوانش بتتاز  آرابیدوبستتیس نشتتان داد کتته چتتارچوب 

 (Open reading frame  ) هتتای کتتوچکی  تید پپ  ، شده بینی یش پ
کنند که بتته عنتتوان هورمتتون در مراحتت  مختلتت   را رمز می 

 هتتا ارتبتتاط ستتلو  بتته ستتلو   تید پپ رشد گیاه نقش دارند. ايو  

 Takahashi)کننتتد  ی نزديک و دور را تنظیم متتی رسان ام ی پ و  
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et al., 2020a; Yoshida et al., 2021)     (. ختتانواده  5)شتتک
 شتتده  / متترتبط بتتا ناحیتته حهاظتتت   3هتتای کلاواتتتا  تیتتد پپ 

هتتای رشتتو  های فعا  در فرآينتتد تید پپ از جمله    ، ( CLEجنیو ) 
-Shinozaki and Yamaguchi)و نمتتتو گیتتتاه هستتتتند  

Shinozaki, 2022)  نتتتايج مطالعتتات نشتتان داده استتت کتته .
بتته عنتتوان يتتک    CLE25نام  بتته   CLEهتتای  تیتتد پپ يکتتی از  

رسان متحرک از ريشه به ستتاقه عمتت  نمتتوده و  مولکو  پیام 
های متترتبط بتتا تتتنش در  ن ژ ها و بیان باع  بسته شدن روزنه 

(.  Takahashi et al., 2020aشتتود ) شرايط تتتنش خشتتکی می 
اسخ به خشتتکی  پ های آوندی ريشه در ن در بافت ژ بیان ايو  

   ، هتتا يابتتد. گتتزارش شتتده استتت کتته در بتترگ افتتزايش متتی 

بتته عنتتوان  BAM3 و    BAM1ای  هتتای شتتبه گیرنتتده کینتتاز 
کنند. انتقتتا  پیتتام توستتط  عم  می   CLE25تید  پپ های  گیرنده 
یتتد  ئ کاروتنو وکسی پ ا   -سیس   -9ن ژ ها باع  القای ايو کیناز 

( برای تجم  آبستتیزيک استتید شتتده  NCED3ناز ) د اکسی دی 
شتتود  ها متتی کتته باعتت  تنظتتیم درجتته گشتتودگی روزنتته 

 (Kuromori et al., 2022  بیتتتان ژن .)CLE25   در ريشتتته ،  
اطلاعتتات مربتتوط بتته وقتتو  تتتنش خشتتکی را از ريشتته بتته  

علائم سازگاری گیتتاه   ، کند و به دنبا  آن ها منتق  می برگ 
 (.   Takahashi et al., 2020aشود ) می  با کمبود آب ظاهر 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 اسخ گیاه به تنش خشکی پبه برگ و برگ به برگ در ی نزديک )محلی( و بیو بافتی از ريشهرسانامی پ -5شک  
Fig. 5. Local and intertissue signaling from root to leaf and leaf to leaf in response of plant to drought stress 

(Takahashi et al., 2020a) 

اه دور برای کسب تحمت  بته خشتکی هستتند. پیکتان از ربافتی وها واسطه ارتباطات بیوها و فیتوهورمونتید پپ  ،ROS/Ca+2امواج    ،های متحرک حا   فشار هیدرولیکیپیام
ی رستانامیپنشان دهنده  ،دهد. پیکان نارنجیها را در شرايط خشکی نشان میتید پپو  ROS/Ca+2امواج  ،های حا   از فشار هیدرولیکیهای ريشه به برگ مانند پیامپیام  ،سبز

 ايت د یپپت ،2ROS/Ca+امواج ی(محل نزديک ) یهاپیام ی نیزآب پیکان کند.ها را در شرايط تنش خشکی تنظیم میاست که بسته شدن روزنه ROS/Ca+2برگ به برگ امواج 
  کنند یم تنظیم تنش ط يشرا دررا  یاروزنه هدايتکه  دهد یرا نشان مآبسیزيک اسید  یهاپیام

Mobile signals caused by hydraulic pressure, ROS/Ca2+ waves, peptides and phytohormones mediate inter-tissue and long-

distance communication for drought tolerance. The green arrow shows root to leaf signals such as hydraulic pressure signals, 

ROS/Ca2+ waves and peptides in water deficit conditions. The orange arrow indicates leaf to leaf signaling of ROS/Ca2+ 

waves that mediate stomatal closure under stress conditions. The blue arrow also shows the local signals of ROS/Ca2+ waves, 

peptide or ABA signals that mediate stomatal coductance under stress conditions  

 

اسوخ دهنوده پهوای نژسایر عوامل رونویسي در بیوان 

 های غیرزیستيگیاهان به تنش

اثر تنش خشکی    RD22ن ژ   ، در گیاه آرابیدوبسیس  در 

شبیه به    روت یو پ القا شده و با کمک آبسیزيک اسید يک  
می روت یو  پ  رمز  را  ناشناب   Shinozaki and)کند  بذری 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022)  فعا ايو  .  با  ژ سازی  ن 
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رونويسی   عوام   همزمان  و  MYC   (AtMYC2مشارکت   )
MYB   (AtMYB2 می  ;Abe et al., 1997)گیرد  (  ورت 

)., 2021et alHoseinpour   بیشبیان  .AtMYC2    وAtMYB2  
فنوتی  يک  تظاهر  باع   اينکه  بر  به    پ علاوه  حساب 

شد  اسید  بهبود    ، آبسیزيک  نیز  را  اسمزی  تنش  به  تحم  
يک عام  رونويسی ا لی در    AtMYC2(.  1بخشید )شک   

رونويسی القا شده با جاسمونیک اسید است و تداخ  بیو  
طريا اسخ پ  از  اسید  جاسمونیک  و  اسید  آبسیزيک   های 

می    عام   ورت  ) ايو  بر Kazan, 2015گیرد  علاوه   .) 

تجم    OsMYB55بیان بیش   ، ايو    باع   برنج  گیاه   در 

اسید    بوتیريک گاما آمینو   ، اسید های گلوتامیک  اسید آمینو   
 (GABA ) ،   و  ژ آر در  پ نیو  گرما  به  تحم   بهبود  و  رولیو 

.  (Kalaipandian et al., 2023)شود  مرحله رويشی گیاه می 
از طريا ات ا     ، RD26از جمله    NACسه عام  رونويسی  

مثبت   تنظیم  باع   سیس،  عملکرد  با  عن ر  اسخ  پ ن  ژ به 
(. رزم  Tran et al., 2007شوند ) دهنده سري  به خشکی می 

رونويسی  عوام   که  است  ذکر  انگشت  و ی هوم ودوم  به 
ژن  ZF-HD) روی   بیان  برای   )ERD1    توسط  فعا شده 
NAC  ضروری هستندet Hoseinpour ., 2007; et alTran (

)., 2021al  . ن  ژERD1    تنظیمی زيرواحد  ز  روت ا پ که يک 
Clp   می رمز  به    ، کند را  اسید  آبسیزيک  انباشت  از  قب  

شديد   شوری  و  می پ خشکی   Shinozaki and)دهد  اسخ 

Yamaguchi-Shinozaki, 2022)  نشان بیانی  الگوی  ايو   .
اسخ  پ دهد که يک مسیر مستق  از آبسیزيک اسید در  می 

دارد   وجود  خشکی  تنش  به  آرابیدوبسیس  گیاه 
 (Nakashima and Suenaga, 2017 .)   نشان مطالعات  نتاج 

مقاومت به گرما را با تنظیم بیان    TaNAC21داده است که  
)مث   پ  های ن ژ  گرما  تنش  به  دهنده  و    AtHSFA3اسخ 

AtDREB2A  در گندم افزايش داد )(Kalaipandian et al., 

به (2023 بیش .  ژن  علاوه  برنج   OsNAC3بیان  باع     ، در 
هموستاز   تعدي   طريا  از  بار  دمای  به  تحم    القای 

اکسی گونه  فعا   ) د های  شد  (.  Fang et al., 2015ن 
که   است  آن  از  حاکی  اثر    TCP13ن  ژ گزارشات  در 

يکی در  ژ خشکی القا شده و باع  ايجاد تهییرات مورفولو 
می برگ  گیاه  ) های   (.  Urano et al., 2022شود 

،  TCP13شده(  های جهش يافته حذفی )ناکوت در ژنوتیپ 
ريشه  مشاهده    رشد  اسید  آبسیزيک  به   غیرحساب 

بیان   کاهش  باع   و  شد  ژ شده  خشکی  القای  قاب   ن 
(Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022)   سه عام .

( در  bZIP60/bZIP17/bZIP28ی ) باز ی ن ی لوس پ ي ز رونويسی  
 ( Unfolded protein responseباز نشده ) روت ینی  پ   واکنش 
آندو اسخ پ يا   شبکه  تنش  تنش پ های  در  های  لاسمی 

می  عم   دب  غیرزيستی  ژنوتیپ کنند.  جهش  ناکوت  های 
فنوتی   bZIP28و    bZIP17يافته   يک  تظاهر     پ باع  

بیش ريشه  و  تحم     bZIP60بیان  کوتاه  افزايش   باع  

شد     شوری  .  (Fujita et al., 2018; Kim et al., 2022)به 
سرکوب  جهش  که  است  ذکر  به   Suppressor)گر  رزم 

mutation)    ن  ژ درTAF12b    ريشه رشد  بازيابی   باع  

ژنوتیپ  دب  در  يافته  جهش  گرديد های  شده   ناکوت 

   (Kim et al., 2022 رونويسی عام   ديگر   روت یو پ  ، (. 

منهی    HB6  هوم وباکس  کننده  تنظیم  عنوان  به  پ به  اسخ 
می  عم   اسید  ايو آبسیزيک  تعام   با    روت یو پ  کند. 

و  روموتر پ ) اندازهای  راه  اسید  آبسیزيک  القايی  های( 
به روت یو پ همچنیو   غیرحساب  اسید،   فسهاتاز    آبسیزيک 

شدن  اسخ به آبسیزيک اسید و باز پ نشان دهنده نقش آن در  
 ,Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki)باشد  ها می روزنه 

گرما (2022 تنش  شرايط  در  رونويسی    ، .  عوام  
WRKY18 ،  WRKY25 ،  WRKY26 ،  WRKY33 ،  
WRKY39 ،  WRKY40 ،  WRKY46    وWRKY68    به

هماهنگ  مثبت    ،  ورت  تنظیم  با  را  گیاه  حرارتی  تحم  
با    رسان ام ی پ های  مسیر  حرارتی  روت یو پ مرتبط  شوک  های 
تحت   OsWRKY11بیان . بیش (Li et al., 2020)کنند  القا می 

راه  در    HSP101انداز  کنتر   گرما  به  تحم   القای  باع  
ها و عوام  موثر در  ن ژ . اسامی  (Wu et al., 2020)برنج شد  

تنش پ  به  تحم   و  جدو   اسخ  در  غیرزيستی  ارائه    1های 
 شده است. 
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 های غیرزيستی در گیاهان اسخ و تحم  به تنشپها و عوام  موثر در ن ژاسامی  -1جدو  
Table 1 Names of genes and effective factors in response and tolerance to abiotic stresses in plants 

 Abiotic stress های غیرزيستی تنش  Encoded protein شونده یو رمز   روت پ  The name of gene                        ژن نام                                           References     مناب                                                     
    Inducible genes involved in stress tolerance    های القایي درگیر در تحمل به تنش ژن  

Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 LEA  زايی فراوان در مرحله انتهايی جنیو  های یو   روت پ Late embryogenesis abundant proteins  خشکی / سرما Drought, Cold 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 ERD1   از    روت پ زيرواحد تنظیمیClp   خشکی به      ي سر   دهنده   پاسخ Early responsive to dehydration 1 Clp protease regulatory subunit  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Kalaipandian et al., 2023 HSP  یو شوک حرارتی   روت پ Heat shock protein  گرما / خشکی Heat, Drought 
Urano et al., 2009 GolS  سنتاز   نو  ی گارکت Galactinol synthase  خشکی / سرما / گرما Drought, Cold, Heat 
Urano et al., 2009 GAD  د کربوکسیلاز د ی اس   ک ي ر ی بوت   نو ی گاما آم GABA decarboxylase  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 

Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 RD29  29دهنده به خشکی    پاسخ یو    روت پ 
Responsive to dehydration 29  اسید خشکی / سرما / آبسیزيک 

Drought, Cold, 

ABA 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 RD22  22دهنده به خشکی    پاسخ بذری ناشناخته    یو   روت پ Responsive to dehydration 22 Unidentified seed protein  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
    Transcription factors عوامل رونویسي  
Kalaipandian et al., 2023 HSFA1  عام  شوک حرارتیA1 Heat shock factor A1  گرما Heat 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 HB6   ۶  هوم وباکس عام  رونويسی Homeobox 6 TF  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 DREB1/CBF  عام  مت   بهCRT / یو مت   به   روت پDRE1    DRE-binding protein 1/ C-repeat binding factor  سرما Cold 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 DREB2  یو مت   به   روت پDRE2 DRE-binding protein 2  سرما / گرما Drought, Heat 
Li et al., 2020; Chen et al., 2012 WRKY  عام  رونويسیWRKY WRKY TF  گرما / شوری Heat, Salinity 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 AREB/ABF   اسید اسخ دهنده به آبسیزيک پ عام  رونويسی مت   به عن ر ABRE-binding protein TF  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 AtMYC2  عام  رونويسی مرتبط باMYC2 MYC related TF 2  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 AtMYB2  عام  رونويسی مرتبط باMYB2 MYB related TF 2  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 NAC/RD26  عام  رونويسیNAC NAC TF  خشکی Drought 
Kalaipandian et al., 2023 TaNAC21  عام  رونويسیNAC NAC TF  گرما Heat 
Wohlbach et al., 2008 ZF-HD   روی دومیو انگشت هوم و عام  رونويسی Zn finger-homeodomain TF  خشکی Drought 
Urano et al., 2022 TCP13  عام  رونويسی خانوادهTCP TCP family 13 TF  خشکی Drought 
Fujita et al., 2018 bZIP60  لاسمی پ دهنده به تنش شبکه آندو   پاسخ بازی  لوسینی پ عام  رونويسی زي bZIP TF in ER stress response  لاسمی پ شبکه آندو ER 
Kim et al., 2018 bZIP17/28  لاسمی پ دهنده به تنش شبکه آندو   پاسخ بازی  لوسینی پ عام  رونويسی زي bZIP TF in ER stress response  لاسمی پ شبکه آندو ER 
Kim et al., 2022 TAF12b   12عامb   شونده به تاتاباکس مت TATA binding factor 12b  لاسمی پ شبکه آندو ER 
Kidokoro et al., 2022 CAMTA1  عام  رونويسی مت   به کالموديولیو Calmodulin-binding TF  سرما Cold 

    Stress-responsive signaling factors دهنده به تنش   پاسخ   رسان ام ی پ عوامل   
Coello et al., 2011 SnRK1  1مرتبط با ساکارز غیرتخمیری    1یو کیناز    روت پ SNF- related protein kinase 1  شوری Salinity 
Soma et al., 2021 SnRK2  1مرتبط با ساکارز غیرتخمیری    2یو شبه  کیناز    روت پ SNF-like protein kinase 2  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Yoshida et al., 2021 PP2C  2فسهاتاز یو   روت پC Protein phosphatase 2C  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Park et al., 2009 PYR/PYL/RCAR  اسید از نو  استارت گیرنده آبسیزيک START-type ABA receptor  اسید آبسیزيک ABA 
Soma et al., 2021 Raf-like kinase  ن ژ شده با میتو کیناز فعا  کیناز یو کیناز   روت پ MAPK kinase kinase (MAPKKK)  اسید خشکی / آبسیزيک Drought, ABA 
Soma et al., 2021 VCS  ساز آنزيم جداmRNA   )واريکوب( VARICOSE mRNA decapping  خشکی Drought 
Kalaipandian et al., 2023 CK1  1  ناز ی ک و ی کازئ Casein kinase 1  خشکی Dry 

Soma et al., 2021 CPK   م ی وابسته به کلس   ناز ی ک   و ی پروت 
Ca2+-dependent protein kinase  اسید خشکی / سرما / آبسیزيک 

Drought, Cold, 

ABA 
Wohlbach et al., 2008 ATHK1/AHK1  آرابیدوبسیس   1کیناز  هیستیديو Arabidopsis histidine kinase 1  خشکی / شوری Drought, Salinity 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 MCA1  هومولوگ MID1 شده توسط کشش قاب  نهوذ کلسیم کانا  فعا  -مخمر MID1 homolog of yeast  Ca2+-permeable stretch-activated channel  خشکی / سرما Drought, Cold 
Murthy et al., 2018; Murthy et al., 2018 OSCA1  راسمورريتی پ افزايش يون کلسیم ناشی از هی Hyperosmolarity induced Ca2+ increase  خشکی/ شوری Drought, Salinity 
Wuet al., 2020 HPCA  راکسید پ ن ژ افزايش يون کلسیم ناشی از هیدرو H2O2-induced Ca2+ increase  ن د های فعا  اکسی گونه ROS 
Wuet al., 2020 RBOHD  اٌکسیدازD   انهجار تنهسی Respiratory burst oxidase D  ن د های فعا  اکسی گونه ROS 
Takahashi et al., 2020a CLE25  شده جنیو مرتبط با ناحیه حهاظت   25تید  پپ Clavata3 related peptide 25  خشکی Dry 
Brini and Masmoudi, 2012 SOS1  ورتر پ آنتیH/+Na Na+ /H+ antiporter  شوری Salinity 
Gong et al., 2000 SOS3  شونده به يون کلسیم مت     یو   روت پ Ca2+ binding protein  شوری Salinity 

    Transporters and enzymes related to abscisic acid اسید های مرتبط با آبسیزیک ها و آنزیم ناقل  
Finkelstein, 2013 NCED 9-   9 دناز اکسی دی د کاروتنوئی ی اپوکس   -س ی س-cis-epoxycarotenoid dioxygenase  اسید سنتز آبسیزيک ABA synthesis 
Finkelstein, 2013 CYP707A  سیتوکروم اکسیدازP450 P450 cytochrome oxidase  اسید تجزيه آبسیزيک ABA degradation 
Kuromori et al., 2022 ABC  فسهات ناق  کاست مت   به آدنوزيو تری ATP-binding cassette transporter  اسید انتقا  آبسیزيک ABA transport 
Shimizu et al., 2021 NPF    تید / نیترات پپ ناق Nitrate/peptide transporter  اسید انتقا  آبسیزيک ABA transport 
Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022 DTX  زدايی ناق  جريان سم Detoxification efflux carrier  اسید انتقا  آبسیزيک ABA transport 
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هوای غیرزیسوتي و سازوکارهای تحمل گیاهان به تنش

  نومیکس برای تحمل تنشژاستفاده از 

هتتای گیتتاهی در  نتايج تحقیقات انجام شده روی گونه 
اطلاعتتتات مهمتتتی در متتتورد    ، شتتترايط محیطتتتی دشتتتوار 

هتتای محیطتتی فتتراهم نمتتوده  سازوکارهای تحم  به تتتنش 
يکتتتی از  (.  Hirayama and Shinozaki, 2010استتتت ) 

هتتا  هالوفیتتت   ، مطالعتته هتتای گیتتاهی متتورد تتتريو گتتروه مهم 
هستند که در قادر به رشد در شرايط شوری بار هستند. به  

هتتا بتته شتتوری  طتتور کلتتی ستتازوکارهای تحمتت  هالوفیتتت 
   ؛ هتتای مختلتت  هتتالوفیتی متهتتاوت استتت شتتديد در گونتته 

هتتای مشتتترکی در تنظتتیم دقیتتا محتتتوای  گتتی چتته ويد اگر 
هتتا  زاد در ايتتو گونتته کلسیم و کلتتر درون   ، های سديم يون 

 ستتند  پ گیتتاه شور   ، مشتتاهده شتتده استتت. در ايتتو راستتتا 

( به دلیتت  نزديتتک  Thellungiella halophila) نمکی  شاهی 
هتتای  بودن با آرابیدوبستتیس و قتتدرت تحمتت  ستتاير تتتنش 

غیرزيستی، مورد توجه قرار گرفته است. نتتتايج تحقیقتتات  
ها خ و یاتی مانند  نشان داده است که ايو گیاه هالوفیت 

هتتا و  ذيری بتتار بتترای يتتون پتت گزينش  ، رولیو پ تجم  بیشتر 
 ای دارد. تتتلاش شتتده استتت تتتا از  تنظتتیم حستتاب روزنتته 

نمکی برای القای مقاومتتت بتته شتتوری  های گیاه شاهی ن ژ 
در آرابیدوبسیس استهاده شود و در همتتیو رابطتته چنتتديو  

 ,Flowers and Colmer)اند  ژن کانديتتد شناستتايی شتتده 

. ايو رويکرد برای درک اساب مولکولی تحم  به  (2008
تجزيتته    ، اخیتتر   ها مهیتتد استتت. در دهتته شوری در هالوفیت 

( در  QTLی ) کمتت کنتتتر  کننتتده  تتهات    نتتی ژ  هتتای مکان 
 های متحمتت  و غیرمتحمتت  گیتتاهی توجتته زيتتادی را  گونه 

 Abdi et al., 2012; Abdi et)به خود جلتتب کتترده استتت  

al., 2013; Saeed and Darvishzadeh 2017; 

Ahmadpour et al., 2018; Alipour and Darvishzadeh, 

2020; Hanif et al., 2021; Jabbari et al., 2021; Jabbari 

et al., 2022) های مبتنی بتتر  روش   . مزيت عمدهQTL    ايتتو
هتتا، تولیتتد ارقتتام  QTLاست که با هرمی کردن و يا تجمی   

 Takeda)شتتود  پذير می های محیطی امکان متحم  به تنش 

and Matsuoka, 2008)  .  بتتا تجزيتتهQTL    ارقتتام حستتاب و

را که يک    SKC1يک مکان ژنی    ، متحم  به شوری برنج 
(  HKTتاسیم با می  ترکیبتتی بتتار ) پ ناق  سديم از نو  ناق   

 ,.Selvaraj et alکنتتد، شناستتايی شتتده استتت ) را کتتد متتی 

بیتتان نابجتتای اجتتزای متتوثر   (. گزارش شده است که 2017
های غیرزيستتتی، باعتت  بهبتتود تحمتت  بتته  اسخ به تنش پ در 

ايتتو موضتتو  اغلتتب باعتت     شتتود، بتتا ايتتو حتتا  تتتنش می 
شود که احتمتتار  بتته دلیتت  اثتتر منهتتی  کاهش رشد گیاه می 

 Hirayama)ست  ا  يافته بر کارکردهای سلو  عوام  تجم  

and Shinozaki, 2010) تتتوان  . چنیو اثرات نامطلوبی را می
القتتا کتتاهش داد  -انتتداز مناستتب تتتنش راه بتتا انتختتاب  

(Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022)  ترکیب .
های مربوط به تنش در گیاهان آرابیدوبسیس و برنج با  ن ژ 
بیتتان  بیش   ، عنوان مثتتا  انداز مختل  مؤثر بوده است. بتته راه 
باعتت     ، یتیو ئ کتتو انداز يتتوبی در ترکیب با راه   AtGolS2ن  ژ 

افزايش تحم  به خشکی در برنج تراريخت شده و باعتت   
افتتتزايش عملکتتترد دانتتته در شتتترايط تتتتنش خشتتتکی در  

-Shinozaki and Yamaguchi)ای شتتد  آزمايشتتات مزرعتته 

Shinozaki, 2022)  .AtGolS2    ن در گیتتتتتتاه  ژ يتتتتتتک
( را کتته  GolSستتنتاز ) آرابیدوبسیس است کتته گتتارکتینو  

  کنتتد. يک آنزيم کلیدی در بیوسنتز رافینوز است کتتد متتی 
محتتتوای آب نستتبی   AtGolS2بیتتان  های برنج بتتا بتتیش بوته 

ها داشته و تحم  بهتری به خشکی نشتتان  بیشتری در برگ 
ورزی دقیتتا عوامتت   دست (.  Selvaraj et al., 2017دادند ) 

توانتتد در ايتتو رابطتته متتورد استتتهاده قتترار  رونويسی نیز می 
هتتای پیتتام ممکتتو  برخی از عوام  رونويسی يتتا ناق  گیرد. 

هتتای  مانتتده های بازدارنده يا تهییر باقی است با حذد ناحیه 
هتتای فعتتا  ستتاختاری شتتوند  استتیدی تبتتدي  بتته فتترم آمینو 

 (Hirayama and Shinozaki, 2010  .)  گزارشات نشان داده
برای ا تتلاح    AREBو    DREBاست که عوام  رونويسی  

تحم  به خشکی و عملکرد بارتر در شرايط خشک مهید  
(. راهبردهتتای  Nakashima and Suenaga, 2017هستتتند ) 

ای برای بهبتتود تحمتت   وار کننده های امید روش  ، شده  ذکر 
به تنش هستند، با ايو حا  بهبود تحم  گیاهان بتتا استتتهاده  
از ايو راهبردها نیتتاز بتته تحقیقتتات بیشتتتری دارد. در اکثتتر  
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هتتای  میزان تحم  گیاه بتته تتتنش تنهتتا در دوره   ، گزارشات 
  زمانی کوتاه مورد بررسی قرار گرفته است. در عتتیو حتتا  

هتتتای مختلتتت  باعتتت  ايجتتتاد برختتتی  تتتتنش همزمتتتانی  
و    يکی غیرمنتظتتره ژ ها از جمله تهییرات فیزيولو محدوديت 

 Nakashima)شتتود  مخرب در تمام دوره زندگی گیاه می 

and Suenaga, 2017)  . هتتای غیرزيستتتی و  استتخ بتته تتتنش پ
های دفاعی گیتتاه در برابتتر عوامتت   اسخ پ آبسیزيک اسید با  

یچیده تعام  دارنتتد کتته استتاب  پ  ورت بسیار  زا به بیماری 
مولکولی ايو تعام  هنتتوز مشتتخه نشتتده استتت. بتتر ايتتو  

هتتای  ن ژ ن يتتا  ژ اساب گیاهان تراريختتت کتته حامتت  يتتک 
خاو هستند،   شده برای بهبود تحم  به يک تنش طراحی 

رو شتتوند.  ای روبه بینی نشده ممکو است با مشکلات پیش 
استتخ  پ برای غلبه بر ايو مشکلات رزم استتت کتت  ستتامانه  
 (. ۶دهنده گیاه به تنش به طور کام  شناخته شود )شک  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 های محیطی طراحی گیاهان متحم  به تنش  -۶شک  
Fig. 6. Designing of environmental stress-tolerant plants 

ی، فرآينتدهای ژاستخ بته تتنش و تنظتیم انترپهتای متوثر در اطلاعات جامعی درباره فرآيند  ،های زيستی و غیرزيستی با عملکرد بارمنظور تولید گیاهان متحم  به انوا  تنشبه
 ورزی گیاهان فراهم خواهد کردهای مناسبی جهت دستراهکار ،متابولیکی و رشد و نموی مورد نیاز است. ادغام ايو موارد

To produce plant tolerant to various abiotic and biotic stresses with high yielding, comprehensive knowledge about effective 

processes in response to stress and energy regulation, metabolic processes and growth and development, are required. 

Integration of these provides appropriate solutions to plant manipulation 

 

ي برای بهبوود تحمول کمین   پاستفاده از روش فنوتای

 های غیرزیستيگیاهان به تنش

استتخ دهنتتده  پ   یچیتتده پ شناستتايی ستتازوکارهای    رزمتته 

برآورد رشد گیاه در شرايط تنش و شتترايط    ، گیاه به تنش 
ی با تنظیم زمتتان و  کم ینگ  پ بدون تنش است. روش فنوتاي 

 هتتای محیطتتی نتتامطلوب و مشتتاهدات قتتدرت محتترک 
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 امکتتان   ، ای عوامتت  رشتتد گیتتاه در شتترايط تتتنش دوره   

کنتتد  گیتتری خودکتتار رشتتد گیتتاه را فتتراهم متتی انتتدازه   
 (Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki, 2022  روش .)

 هتتتای ینتتتگ خودکتتتار بتتتا باستتتتهاده از سیستتتتم پ فنوتاي 

غیرمخرب و بتتا تتتوان عملیتتاتی بتتار بتترای    ، مقیاب بزرگ   
هتتای  ابتتزار   ، وابسته به زمتتان در رشتتد گیتتاه   تحلی  تهییرات 

   شتتود قدرتمنتتدی بتترای تحقیقتتات گیتتاهی محستتوب می 

 (Li et al., 2020  بتتا ترکیتتب .) هتتای خودکتتار بتتا  لتهتترم پ
های توزيو و آبیاری خودکتتار و چتترخش متتداوم  ايستگاه 

نتتگ گیتتاهی  پ گیاهان در آزمايشات میتتدانی، ستتامانه فنوتاي 
 RIKEN Integrated Plant Phenotyping)ريکو    ارچه پ يک 

System)   ( ابتتدا  شتتده استتتFujita et al., 2018  ايتتو .)
در    ، نتتور   ، سامانه با کنتر  دقیا عوام  رشتتد از جملتته دمتتا 

کنتتتد  دستتتترب بتتتودن آب و متتتواد غتتتذايی عمتتت  متتتی 
 (Kuromori et al., 2022  با استهاده از ايو سامانه دخالت .)

بر کارايی م رد آب ارزيتتابی  متابولیسم آبسیزيک اسید  
ینتتگ  پ (. با استهاده از سامانه فنوتاي Fujita et al., 2018شد ) 
نتیکتتی  ژ های  ن و گونه ژ های حذفی  توان جهش می   ، ی کم 

نی با توان عملیتتاتی بتتار و  ژ برداری منظور نقشه طبیعی را به 
ن و ستتتطوح  ژ هتتتای بیتتتان  مقیتتتاب مستتتیر تجزيتتته بزرگ 

های گیاهی متتورد تجزيتته و تحلیتت   ها و هورمون متابولیت 
 ,Shinozaki and Yamaguchi-Shinozaki)قتتترار داد  

2022)  . 
 

 انداز آیندهگیری و چشمنتیجه

نتتدادی ستتنتی )کلاستتیک(  های به میزان موفقیت روش 
هتتای محیطتتی  برای افزايش تحم  گیاهان زراعی بتته تنش 

های گیاهتتان بتته  اسخ پ تاکنون محدود بوده است. شناسايی 
های غیرزيستتتی در دهتته گذشتتته )دوره پستتاژنومی(،  تنش 

  ، جهتتش چشتتمگیری داشتتته استتت. در طتتی ايتتو دوره 
 و تحمتت  بتته    استتخ پ ای در  یچیتتده پ تنظیمتتی    های ستتامانه 

هتتای  ها در شتتبکه های خشکی و دما و تداخ  بیو آن تنش 
تنظیمی شناسايی شتتده استتت. هنتتوز مشتتخه نیستتت کتته  

محیطتتی و تتتنش را    یچیتتده پ گیاهتتان چگونتته تهییتترات  

اسخ و زنده ماندن در شتترايط نامستتاعد محیطتتی  پ منظور  به 
  ، هتتای آينتتده دهند. بديهی استتت کتته در دهتته تشخیه می 
هتتای  شتتبکه   ، های مولکولی تشتتخیه تتتنش شناسايی الگو 

های محیطتتی حتتائز  های گیاهان به تنش اسخ پ ی و  رسان ام ی پ 
هتتای گیاهتتان بتته  استتخ پ اهمیت خواهد بود. برای شتتناخت  

ی بتتا استتتهاده از  کمتت ینتتگ پ روش فنوتاي   ، های محیطی تنش 
برداری و ترکیب آن بتتا فنتتاوری اطلاعتتات  فناوری ت وير 

ی در شتترايط مختلتت   پ هتتای فنتتوتی بسیار مهتتم استتت. داده 
برای ارزيابی عملکرد گیاه در شرايط تنش مهیتتد    ، محیطی 

ارزيتتابی رشتتد و نمتتو گیتتاه در    ، خواهد بود. علاوه بر ايتتو 
ینتتگ  پ فنوتاي شرايط کنتتتر  شتتده اطلاعتتات مهیتتدی بتترای  

ی فراهم خواهتتد کتترد. البتتته استتتهاده از ايتتو روش بتته  کم 
هتتای  هتتای گیتتاهی بتته تنش تنهتتايی جهتتت شتتناخت پاستتخ 

 هتتايی  ، روش وم ن ژ محیطتتی کتتافی نیستتت. در دوران پستتا 

فناوری  توسعه ابزارهتتای زيستتت   ، يابی نس  بعد مانند توالی 
هتتای  نتتوم، فر تتت ژ   پیشتترفته و در دستتترب بتتودن تتتوالی 

 جديتتدی را بتترای بهبتتود تحمتت  بتته تتتنش در گیاهتتان  

استتتهاده از    زراعتتی ايجتتاد کتترده استتت. بتتر ايتتو استتاب 
مختلتت  ماننتتد تحلیتت  ارتبتتاط در    نتتومی ژ رويکردهتتای  

  ، ( Genome wide association studiesنتتوم ) ژ گستتتره  
  ها و هیبريداسیون حذفی کاهشتتی تجزيه و تحلی  ريزآرايه 

 (Suppression subtractive hybridization )   منظور  بتتتته
هتتای غیرزيستتتی کارستتاز  های مرتبط با تتتنش ن ژ شناسايی  

های کانديتتد  ن ژ اعتبارسنجی عملکرد  علاوه خواهد بود. به 
نتیک پیشتترو و  ژ نتیک معکوب و  ژ   های به کمک رويکرد 

هتتا جهتتت افتتزايش تحمتت  بتته  ن ژ در نتیجه استهاده از ايتتو  
تراريختتتی و    ، نتتدادی هتتای مختلتت  بتته هتتا بتتا روش تتتنش 

در میتتان    (. 7نتتومی مهیتتد خواهتتد بتتود )شتتک   ژ ويتترايش  
يتتک   CRISPR-Cas9فنتتاوری    ، نومی ژ های ويرايش  روش 

ويرايش هدفمند ژنوم استتت   روش دقیا و جديد در زمینه 
کیهیت گیاهان زراعتتی  عملکرد و بهبود  افزايش که جهت 

. بتتا استتتهاده  شتتود می و ايجاد  هات جديد گیاهی استهاده  
نتتی حتتذد  ژ از جملتته منتتاب     هتتای جهتتش يافتتته از ژنوتیپ 

و    CRISPR-Cas9ها با کمک فناوری  )ناکوت( شده ريو 
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توان اطلاعتتات دقیتتا  می   ، های گیاه آرابیدوبسیس پ اکوتی 
هتتای غیرزيستتتی  استتخ گیتتاه بتته تنش پ و مهیتتدی در متتورد  
های گیاهتتان زراعتتی در  دنبا  آن پاستتخ فتتراهم آورد و بتته 

سط  مولکولی را مورد تجزيه و تحلی  قرار داد. افزون بر  
تتتوان  متتی   ، پتتردازی نتتومیکس و علتتم داده ژ بتتا ادغتتام    ، ايتتو 
هتتای  هتتای گیتتاهی و عملکتترد گیتتاه را در ترکیتتب استتخ پ 

منظتتر شناستتايی  از ايتتو   های محیطتتی تو تتی  کتترد. تنش 
ی مرتبط با تتتنش و شناستتايی  پ های مولکولی تنو  فنوتی ايه پ 
باشتتد. بتتا  های متحم  با عملکرد بار، مطلوب متتی پ نوتی ژ 

هتتای شتتیمیايی و  ذيری منهتتی فرآينتتد پتت توجتته بتته تتت ثیر 

  شتتناخت   ، هتتای غیرزيستتتی يکی گیاهتتان از تتتنش ژ فیزيولو 
نتتتی  ژ بیوشتتتیمیايی و تنظتتتیم    ، يکی ژ های فیزيولتتتو ستتتامانه 

  ستتازوکارهای درک بهتتتر    ، ضروری است. در ايتتو راستتتا 
ژنتتومی    فنتتاوری کاربرد مؤثر   های غیرزيستی تنش  پاسخ به 

وکشتتاورزی پايتتدار  زراعتتی  گیاهتتان  عملکرد  را در بهبود  
زمینتتته    در   ی اخیتتتر وردها ا دستتتت   .میستتتر خواهتتتد نمتتتود 

و گتتزينش    و انتختتاب بتته کمتتک نشتتانگر  رگیاهتتان تهیی 
، پتانستتی   کارکردی  نومیکس ژ استهاده از  ، همراه با  ژنومی 

و تولیتتد ارقتتام پرمح تتو  و  عملکرد ی بهبود ا باريی را بر 
 فراهم خواهد کرد.   زراعی  پايدار 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

اعتبارسنجی عملکردی   ، های غیرزيستی های مرتبط با تنشنژهای مورد نظر برای شناسايی و استخراج  رويکرد -7شک  
 های محیطیهای استهاده از آنها برای افزايش تحم  گیاهان زراعی به تنش های کانديد و روشنژ

Fig. 7. Approaches to the mining of genes associated to abiotic stresses, functional validation of candidate genes 

and methods that can use these functionally validated genes to improve crops tolerance to environmental stresses 
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چنتتد مشتتک  اساستتی فتترا روی   ،با تمام ايتتو تهاستتیر
ا لاح مولکولی گیاهان متحمتت  بتته تتتنش وجتتود دارد. 
نتتتايج مطالعتتات محققتتان نشتتان داده استتت کتته پاستتخ 

هتتای هتتای گیتتاه بتته تتتنش در ريشتته  های تمايز يافتهسلو 
متهتتاوت استتت. ايتتو موضتتو  نشتتان غیرزيستی مختلتت   

های يکستتانی بتته اسخپها  دهد که انوا  مختل  سلو می
برای تشري    ،های غیرزيستی ندارند. از سوی ديگرتنش 

هتتای اسخ به تنش را در سلو پاثر تنش بر ک  گیاه، بايد 
ها متتورد بررستتی قتترار داده و ها و اندامبافت  ،تمايز يافته

های حا   را در ارتباط با يکديگر تجزيه و تحلی  داده
ها و ترستتیم يتتک ت تتوير کلتتی از کرد. برای ادغام داده

ای از مجموعتته  ،های غیرزيستی در گیاهتتاناسخ به تنش پ
زيستتتی متتورد نیتتاز استتت. و رياضتتیاطلاعتتات زيستتتی 

هتتای چتتالش های نگارنتتدگان ايتتو مقالتته از نظتتر  ديدگاه
هتتای گیاهتتان بتته استتخپ  ارچتتهپ موجود بتترای شتتناخت يک

های غیرزيستی و افزايش تحم  آنها و امکتتان حتت  تنش 
نومی، در ژستتاپهای اخیر در دوره یشرفتپبه کمک آنها  
 خلا ه شده است. ۸شک   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 های غیرزيستی های گیاهان به تنشاسخپ ارچه پ آينده برای شناخت يک های چالش  -۸شک  
Fig. 8. Future challenges for the in integrated understanding of crop responses to abiotic stresses 
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