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منّت خدای را عز و جل که طاعتش موجب قربتست و به شکر اندرش مزید نعمت هر 

س در هر نفسی دو ذات پ مفرّح  دیآیم ممدّ حیاتست و چون بر  رودیم نفسی که فرو 
 .نعمت موجودست و بر هر نعمت شکری واجب

، زادالله باباییولیتر جناب آقای دک  یهماگراندریغ استادان های بیبه پاس راهنمایی
جناب آقای  ،جناب آقای مهندس محمد علوی ، دکتر صفرعلی مهدیانجناب آقای 

ایی اینجانب از هیچ مکه در راهن پرفسور حشمت الله رحیمیان و هاشمی حمیدرضا مهندس 
و جناب   دهستانیتر از جناب آقای دک  کوششی دریغ ننمودند کمال تشکر و قدردانی را دارم.

از نماینده  .ن نامه را بر عهده داشتند متشکرمکه زحمت داوری پایا شریفآقای دکتر 
گزااری لسه  داع  را بر عهده بر  که عباسیمحترم تحصیلات تکمیلی، جناب آقای دکتر 

 نمایم. می شتند تشکردا
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گاه علوم کشاورزی و منابع طبیعی ساریهم   وژهبه چنین از کارشناسان محترم دانش
کاری را داشتند، ت  رضائیانجناب آقای مهندس   نمایم. شکر میکه با اینجانب نهایت هم

هشدده برج  ورکببات پژدانم از مدیریت، کارشناسان و پرسنل محترم بر خود لازم می
فته  است، کمال تشکر را ها صورت گرکه این پژوهش با حمایت و پشتیبانی آنن طبرستا

 داشه  باشم. 
، محمد سیاریمهندس  ،امین محمدی پورفرداز دوستان خوبم به خصوص آقایان مهندس 

 با هفککری و که دیگر دوستانو مهندس رکادی ،حیدری نژاد، مهندس لورحیممهندس 
 ردانی را دارم. یاری رساندند، کمال تشکر و قدمساعدات خود، رکا در تکمیل این پژوهش 

فیض گشه  ام را ی سرورانی را که یاریم دادند و از لطفشان مست تلاش خالصانه هم در پایان 

  نهم و از خداوند منان تمنای بهروزی برای ایشان دارم.ارج می
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  چكیده

بیمارگر غیرسازگار نشان  های گوناگون یکهای یگ گیاه به همه ژنوتیپمقاومت غیرمیزبانی توسط تمام گونه

تر و پایدارتر است. وجود این سیستم دفاعی بیان کننده این است شود و نسبت به مقاومت میزبانی قویداده می

ت به طیف وسیعی از بیمارگر های قوی ایمن و به طور عادی سالم می مانند. مقاومت غیر که چرا گیاهان نسب

کند در عمل می  pre-haustorialمقاومت غیر میزبانی تنها فاز 1است. در تیپ  IIتیپ و I میزبانی شامل  تیپ

که در حصار پاپیلا قرار  هاییهای تشکیل شده بوسیله اپرسوریومهوستوریوم post-haustorial حالی که در فاز 

های نه ژن مرتبط با مقاومت در گندم رقم دریا می شوند. در این بررسی فراوانی رونوشت HRاند دستخوش گرفته

با استفاده از   Blumeria graminis f.sp hordeiتلقیح شده با قارچ غیر میزبان سفیدک سطحی جو با عامل 

 ,PR3ها مورد بررسی شامل مورد ارزیابی قرار گرفت. ژن 66، 14، 11، 6، 0و در ساعات  qRT-PCRتکنیک 

PR9, Peroxidase, Lipase, LTP, MLO PR2, PR5, NH1, PR1-2,  که در مقاومت میزبانی نیز از نقش

مهمی برخوردارند مورد بررسی قرار گرفتند. بدین منظور بذور گندم ضد عفونی و پس از جوانه زنی در خاک 

ها با قارچ سفیدک سطحی جو تلقیح شدند و در ساعات مختلف پس از تلقیح استخراج گیاهچهگلدان کاشته سپس 

RNA آمیزی ها انجام شد. همچنین از رنگاز نمونهDAB  برای ردیانی نقاط آلوده به بیماری روی برگ استفاده

نفوذ به برگ گندم  ( قادر به Bghهای قارچ سفیدک سطحی )نتایج بخش میکروسکوپی نشان داد که اسپور .شد

( در تعامل غیر میزبانی رقم دریا و ROSهای واکنشگر اکسیژن)رقم دریا نبودند که دلیل آن فراوانی ایجاد فرم

( از HRهای دفاعی گیاه غیر میزبان شامل تشکیل پاپیلا و ایجاد واکنش فوق حساسیت )بود. پاسخ Bghقارچ 

درصد کل اسپورها  56.35که با تشکیل پاپیلا متوقف شدند  هاییورنفوذ قارچ جلوگیری کردند. میانگین درصد اسپ

ها نیز موفق به ها بود. تعدادی از اسپوردرصد کل اسپور 40.15روبرو  و متوقف شدند  HRهایی که با بود و اسپور

 ی ترکیباترا شامل می شدند. نتیجه این بررسی حاکی از تراکم بالا هادرصد کل اسپور 6.16جوانه زدن نشدندکه 

ROS دهد که گونه های فعال اکسیژن  نقش مهمی در جلوگیری از در سلول های برگ گندم بود که نشان می

کند و در ایفا می روی گندم رقم دریا از طریق القای مرگ سلولی و تشکیل پاپیلا Bghکلونیزه کردن و توسعه 

مقاومت غیر میزبانی است. نتایج این تحقیق در  1 تیپ Bghنتیجه مقاومت غیر میزبانی گندم رقم دریا در برابر 

در مقاومت غیر میزبانی ,PR9, PR5, PR1-2, PAL, LTP های بخش بیان ژن نیز نشان دهنده بیان بالای ژن

ساعت پس از تلقیح بوده است. از  14در   PR1-2, PR5, PR9های گندم است به طوری که حداکثر بیان ژن

در ساعات مختلف بعد از آلودگی نسبت به کنترل با کاهش زیادی همراه  PR2,NH1های سوی دیگر بیان ژن
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ها در مقاومت غیر میزبانی گندم است. همچنین بیان نشدن بود و نتایج نشان دهنده سرکوب شدن بیان این ژن

ر ه است. ددر مقاومت غیر میزبانی اثبات کننده این است که قارچ در عبور از دیواره سلولی ناتوان بود PR3ژن 

ها نیز تغییرات اندک اما پر اهمیتی اتفاق افتاده است. با استناد به تصاویر میکروسکوپ فاز معکوس بیان سایر ژن

مقاومت غیر میزبانی II توان گفت که مقاومت غیر میزبانی گندم در برابر سفیدک سطحی جو مربوط به تیپمی

 است.

 .PR protein ،PCR time-Real گندم، ،نیمقاومت غیرمیزبا ،بیان ژن :های کلیدیواژه
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 فصل اول: مقدمه و کلیات -3

 

 مقدمه -3-3

و برنج  که به همراه ذرت بوده جهان یزراع محصولات نیمهمتر از یکیTriticum aestivum  نان گندم

ی پودر دکیسف قارچ. (Akhtar et al., 2011) دهدیم لیتشک را جهان مردم( از %35)  یاصل یغذا بایتقر

یکی  Blumeria  graminis f.sp.  tritici (  syn.  Erysiphe  graminis DC  f.sp.  tritici) عامل با گندم

باشد  بدین نحو که  با تشکیل هاستوریوم در سطح گیاه از از بیمارگرهای مخرب گندم در سراسر جهان می

  و راسته Ascomycota قارچ از شاخه . این(Both and Spanu, 2004)کند های گیاه تغذیه میسلول

Erysiphales لت کشد. به عاست و برای تغذیه به بافت زنده گیاه وابسته است و به ندرت میزبان خود را می

    Both) گویندف اجباری میوبیوتر بیمارگراینکه برای رشد و تکثیر نیازمند گیاه زنده است به این قارچ 

and Spanu, 2004 ;Oberhaensli et al., 2011) . 64تا  %16خسارت این بیماری در حالت هجوم خفیف 

محصول را از بین  %100تا  %50برآورد شده است این در حالی است که در هجوم شدید این بیماری  %

. ممکن است علایم این بیماری در (Alam et al., 2013; Li et al., 2011; Zhang et al., 2008)برد می

 کند ولی ممکن است در تمامها را آلوده میشود و به طور معمول برگمدت زمان کمی بعد از حمله ظاهر 

شود و با . این قارچ در سطح میزبان مستقر می(Piarulli et al., 2012)های هوایی توسعه پیدا کنداندام

 کند. های گیاه نفوذ میهای داخل سلولی به سلولتشکیل هوستوریوم

از مشخصات این قارچ رنگ سفید و کرکی اسپورها یا کلونی میسلیوم و کنیدی است که با پیشرفت 

ها زرد شده و با این جوش شود بافت گیاه مورد هجومخاکستری تبدیل می-ایبیماری این رنگ به قهوه

 یمدیاپ شروع زمان به یبستگ یپودر دکیسف یقیحق خسارت. (Agrios, 2005)شوندای رنگ میکم قهوهکم

 تکش تناوب به غلاتدر آن  و داشته ییبالا ییایجغراف عرض که یمناطق در یماریب نیا. دارد آن شدت و

 ا،یسآ قا،یآفر در زاخسارت یماریب کی عنوان بهگندم  یپودر دکیسف چهاگر. است مخرب اریبس شوند،یم
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خسارت  حال نیا با (Miller and Pollard, 1976) است شده شناخته کایآمر سرتاسر در و اروپا ا،یاسترال

 زینخشک  گرم مناطق در یماریب نیا اما. شودیم جادیا یاقاره در مناطق ساحلی و نیمهشدید این بیماری 

 کیتژن با یاهانیگ کشت ،یاریآبهمچون  کاشت یهاوهیدر ش رییتغ لیبه دل نیکرده است و ا دایپ تیاهم

و افزایش استفاده از  Chlormequatرشد همچون  یهاکننده میتنظ از استفادهدر سطح گسترده،  کسانی

 و جنوب ،(Basova, 1987)هیروس ،( Roelfs , 1977) کودهای ازت برای مثال در کشورهایی همچون چین

 است. (Saari and Wilcoxson,1974)  قایفرآ شرق و وشمال ایآس غرب

 یکم مقاومت که شودیم ظاهر اهیگ در یزبانیم به گیاه میزبان، دو حالت مقاومت بیمارگردر حمله 

 و شودیم جادیا ژن یادیز تعداد توسط یکم مقاومت. شودیم دهینام (یاختصاص ژن) یفیک ای و (یپرژن)

ت مقاومت برخوردارند به صور نیاز ا بیمارگرر برابر که د یاهانیاست و گ دارتریپا یفینسبت به مقاومت ک

ه که قادر به حمل مارگریهر ب یبه ازا زبانیم اهیگ یفیک مقاومت در اما. کنندیبخش از خود دفاع م تیرضا

 یناپرآزار متقابل یهاژن حامل زین مارگریب و است مقاومت ژن یمعدود تعداد ای ژن کی یدارابه آن است 

 روبرو یکروبیم یهابیمارگر از یعیوس فیط با اهانیگ .(Agrios, 2005)است اهیگ در متمقاو ژن هر یبرا

. داشت خواهند یمشکل کار ماندن زنده یبرا اهانیگ کند آلوده را یاهیگ هر یبیمارگر هر اگر شوندیم

 یزبانیم ریغ مقاومت عنوان به یاهیگ یهاگونه شتریب لهیوس به بیمارگرها از یعیوس فیط برابر در مقاومت

 .(Heath, 2000)کندیم اعطا اهیگ به را یدارتریپا مقاومت و است ترمعمول عتیطب در که شودیم شناخته

 اهیگ نشبرهمک جهینت. کنندیم استفاده هاسمیمکان از یعیوس فیط از زایماریب عوامل با مقابله یبرا اهانیگ

 Harrison ). است وارده خسارت کاهش جهینت در و مقاومت در ریدرگ یهاژن انیب یالقا ،زایماریب عامل و

and Lamb, 1994) 

 کلیات -3-2

هایی برای دوری گیاهان راه و روش ،در طول تکامل شوند.می روبرو بیمارگرگیاهان با طیف وسیعی از 

  Burdon) اندهای تشخیصی که در سطح خود دارند را آموختهها را به وسیله ویژگیبیمارگرگزیدن از بیشتر 

and Thrall, 2009; Dodds and Rathjen, 2010 ). داخل گیاه،  از اینرو جستجو برای درک جزئیات در
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واهد جالب خ بیمارگرهای بعدی برای تلاش آلودگی غیر اختصاصی به وسیله های شناختی و پاسخویژگی

ان های گیاهی به عنوتر گونههای میکروبی به وسیله بیشبیمارگربود. مقاومت در برابر طیف وسیعی از 

تر است و مقاومت پایدارتری را به گیاه اعطا شود که در طبیعت معمولمقاومت غیر میزبانی شناخته می

تی همچون: . مقالات مروری در مورد مقاومت غیر میزبانی به طور عمده بر موضوعا(Heath, 2000)کندمی

لکولی در ارتباط با والگوهای م ( Ryu, 2004 andMysore)انواع متفاوت مقاومت غیرمیزبانی 

 ،( Lipka, 2005 andNuernberger)های سازگار نشده بیمارگر( مبنایی برای شناسایی PAMPs)1بیمارگر

 ,Schulze-Lefert and Panstruga)لکولیومفاهیم تکامل م(Ellis, 2006) سفیدک سطحی در آرابیدوپسیس

 اند.مقامت غیر میزبانی تمرکز کردهطول یک  موانع مختلف در و (2011

 ای ایجاد واکنش فوقنغیراختصاصی است که بر مب بیمارگر به مقاومت غیر میزبانی، مقاومت عمومی

تیپ یک مقاومت غیر میزبانی  ) Ryu, 2004 andMysore(شوددو تیپ طبقه بندی می به (HR) 1حساسیت

دفاع از  غلبه بر غیرسازگار در بیمارگردر این تیپ  و بدون ایجاد علائم قابل مشاهده است. ترخیلی معمول

انباشته شدن  خیم شدن دیواره سلولی،ضهای دفاعی القای الیسیتورهای گیاه همچون پاسخ پیش موجود و

تیپ دوم مقاومت غیر میزبانی  خورد. از طرف دیگرشکست می یاه های ثانویه گها، دیگر متابولیتفیتوالکسین

 فعالهای دفاعی ناسازگار در غلبه بر پاسخ بیمارگردر این تیپ  است.  HRدر ارتباط با مرگ سریع موضعی

زدا انجام های سمبا تولید آنزیم را عملشود و این موفق می دفاع از پیش موجود و القاء الیستورشده توسط 

یاه را شوند و دفاع گبه وسیله سیستم نظارتی گیاه شناخته می بیمارگرالیسیتورهای اختصاصی  دهد.می

توانند هر دو تیپ از مقاومت های گیاهی یکسان میگونه .کندفعال می HRبرای انجام واکنش فوق حساسیت 

های مختلف مقاومت تواند محرک تپپمی بیمارگریک  و(Peart et al., 2002) غیر میزبانی را نشان دهند

 .(Lu et al, 2001)های گیاهی مختلف باشد گونه غیر میزبانی در

                                                      

1 Pathogen associated molecular pattern 

1 hypersensitive response 
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که  مارگربیلکولی مرتبط با وم هایبالقوه به وسیله الگو بیمارگرهای غیرمیزبانی، یک طول تعامل در

ود. شد شناسایی میهای دفاعی قابل القا هستنیکسان هستند و فعال کننده مسیرهای سیگنالی و پاسخ

برای  کیباب ضد میکروبکنند و تررا محدود می بیمارگری قابل القا مثل پاپیلا رشد بیشتر موانع ساختار

-تنوع پروتئین همچنین ایجاد و مجدد سیتواسکلتون دهینسازما باعثها ایجاد پاپیلا به وسیله تردد وزیکول

   (WAK) 1کینازهای مرتبط با دیواره و سلولز سنتز ، ) 1AGPs( های دیواره سلولی مثل آرابینوگالاکتان

 را بیمارگرواره سلولی و غشاء پلاسمایی در طول تهاجم تعامل بین دی پتانسیل میانجیگری درو  شوندمی

غشاء پلاسمایی نه فقط نقش  های واسط بین دیوار سلولی ولکولواین دارد که م هدارند. این موضوع اشاره ب

حوزه  در کننده و حیاتی در سیگنالینگتعیینحوزه خارج سلولی دارند بلکه یک نقش  ساختاری در

 کند.ارتباطات بین سیتوپلاسم و آپوپلاسم را برقرار می آنموجب  سیتوپلاسمی دارند که به

سازی مکانیسم دفاع طبیعی در پاسخ به حملات میکروبی است. شناسایی یک غیرخودی کلید فعال

های دفاعی متعددی که خود توسط دو شاخه اصلی از سیستم به وسیله پاسخ بیمارگرگیاهان در برابر حمله 

. شاخه اول عبارت است از رسپتورهای (Jones and Dangl, 2006) کننداستقامت می شوندایمنی فعال می

، فعال کننده بیمارگرلکولی خارج سلولی وکه از طریق شناسایی الگوهای م 6PRRsشناساگر بین غشایی

اولین  موفق بیمارگرکنند. یک می ها عملبیمارگرهای دفاعی گیاه هستند و معمولا برای انواع متفاوت پاسخ

-تور)فاک بیمارگرهای دهد. افکتورزایی افکتورهای خود شکست میخط از خطوط دفاعی را با افزایش بیماری

مرتبط با مقاومت و در دومین خط از خطوط دفاعی سیستم  Rهای زایی( اختصاصا به وسیله ژنهای بیماری

 شوند. ایمنی گیاه شناخته می

                                                      

1 arabinogalactan proteins 

1 wall associated kinase 

6 Pattern recognition receptors 
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 که راه اندازهای سیستم دفاعی هستند بیمارگرمرتبط با  لكولیومهای لگوا 3-2-3

اء در غش حمله کند اینیک گیاه غیر میزبان غلبه می یهای دفاعبالقوه بر لایه بیمارگروقتی یک 

ای هدر گیاهان غیر میزبان در ارتباط با الگو بیمارگرشود. شناسایی پلاسمایی سلول گیاهی شناسایی می

  GomezGomez  and ) های خارجی و کلی مطرح استهمچنین در ارتباط با الیسیتور و بیمارگرلی لکووم

Boller  ,  2002;  Montesano et  al.,  2003;  Nurnberger  et  al.,2004) لکولی وشناسایی الگوهای م

 همچون فاعی چندگانه های دتحریک پاسخ باعث لکولیوهای مهای شناساگر الگوگیرنده  به وسیله بیمارگر

ای مقاومت پایه در ارتباط با شود کهمیهستند  (PTI) 1که راه اندازهای مصونیت بیمارگرلکولی وهای مالگو

به اضافه افکتورهای راه انداز ایمنی با قدرت  PTIای در نگاه اول یا مقاومت غیرمیزبانی است. مقاومت پایه

and  Dangl,  2006;  Hoefle   Jones) هستند 6 (ETS)از حساسیتهای راه اند، منهای افکتورETI)1(پایین

and  Huckelhoven,  2008;  Zhou  and  Chai 2008;  Nicaise  et  al.,  2009), ترانسگلوتامیناز دیواره

های یباکتر از فلاژلین N-terminal 22-mer قطعات و (LPS)، لیپوپلی ساکارید(TGase)سلولی فیتوفترا

 Felix and) (RNP-1) باند شده باو یک پروتئین شوک سرد القا شونده  و Eubacteriaceae  (flg22)خانواده 

Boller, 2003)  فروپاشی تولید شده از موادو (دیواره سلولی گیاهیendogenous elicitors که احتمالا با)

اکنون  ETI  و PTIشوند از الیسیتورهای عمومی هستند. دوگانگی بین تجزیه آنزیمی دیواره سلولی آزاد می

های سیگنالی رهای متفاوت مسیلکولوم و شرایط محیطی ررسپتو، به راه انداز با توجه .مشخص استنا

های گیرندهبه روشنی شناخته شده اما  PTI اکنون (Thomma et al., 2011)کنند متفاوت را فعال می

سبت به مقاومت ن توانندبکه های مفید در مهندسی ژنتیک جدید برای تهیه ابزارلکولی وهای مگوشناساگر ال

 .(Zipfel and Robatzek, 2010) مفید خواهد بود ها را به گیاه اعطا کندبیمارگرطیف وسیعی از 

                                                      

1 PAMP-triggered  immunity 

1 effector-triggered Immunity 

6 effector-triggered  susceptibility 

http://en.wikipedia.org/wiki/Eubacteriaceae
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 غیر میزبانی و مقاومت ژن برای ژن مقاومتپیوند بین -3-2-2

های غیر موجود در گیاهان غیرمیزبان ممکن است به طور همزمان تولیدات ژن Rچندگانه  هایژن

باکتریایی که  بیمارگر avr1های کنند. ژن فعال( را برای فعال کردن سیستم نظارتی گیاه avrزایی )بیماری

  ;Whalen  et  al.,  1988) ناشناخته در گیاه غیر میزبان شناخته شده Rهای وسیله ژنکلون شده، قبلا به 

Kobayashi  et  al.,  1989)) میزبانی همچنین به ضوع صحت این فرضیه که مقاومت غیراین مو. بودند

 .(Kobayashi  et  al.,  1997) دهدشود را افزایش میوسیله مقاومت ژن برای ژن تعیین می

های میزبان و تحویل افکتورتوانایی درک گیاهان غیرPseudomonas phaseolicola  باکتریایی مارگربی 

شناخته شده در گیاهان باعث  Rهای . غیاب ژنرا دارندخود به گیاه از طریق سیستم ترشحی تیپ سوم 

مل غیر میزبانی، مئنا در تعامرتبط با مقاومت مط Rهای های غیر میزبان نشده است. ژنبیمارگرحساسیت به 

 PAMP تا چه حد، شرکت دارند. هنوز این موضوع که و به علاوه در شناسایی ژن برای ژن هادیگر مکانیسم

یا سیستم شناسایی ژن برای ژن در مقاومت غیر میزبانی درگیر است در حال بررسی است. افزایش مدارک 

 Rهای ای مثل مقاومت غیر میزبانی، با مقاومت مرتبط با ژنثابت کننده ارتباط قوی، مکانیسم مقاومت پایه

 .(Wang et al., 2011)است 

 سیگنال در طول پاسخ دفاعی انتقال -3-2-1

های مقاوم به بیماری با اهمیت نیست بلکه برای حفظ مقاومت تنها در گونه SA, JA, ETهای هورمون 

های مختلف تعیین کننده است. پاسخ بیمارگرهای غیر میزبانی بین گیاه و غیرمیزبانی در تعامل

دهد که نیاز به بررسی رمیزبان مختلف نشان میهای غیبیمارگرآرابیدوپسیس موتانت شده در برابر 

 ها در این شکل از مقاومت است. ای برای درک صحیح نقش هورمونموشکافانه

                                                      

1 avirulence  gene 



 : مقدمه1فصل 

8 

 

 های قبل و بعد از تشكیل هاستوریوم در مقاومت غیر میزبانیفاز -3-2-4

ر نفوذ به دیواره د کند. تلاش برایاز دو طریق عمل می بیمارگرمقاومت غیر میزبانی در طول تعامل گیاه و 

ند بی نتیجه ااکثریت نقاط آلوده بوسیله اپرسوریوم، از طریق تشکیل پاپیلاهایی که به وسیله آلودگی القا شده

  .(Assaad et al., 2004; Collins et al., 2003 )ماندمی

 post-haustorial  کند در حالی که در فازعمل می pre-haustorialمیزبانی تنها فاز  مقاومت غیر1در تیپ

می  HRاند دستخوش هایی که در حصار پاپیلا قرار گرفتههای تشکیل شده بوسیله اپرسوریومهوستوریوم

کند. تفاوت بزرگ بین ژننقش مهمی بازی می post-haustorialمقاومت غیر میزبانی فاز  1ند. در تیپشو

مرتبط با مقاومت و تیپ یک مقاومت غیرمیزبانی در این است که در اولی تشکیل مقاومت در فاز  Rهای 

post-haustorial افتد در حالی که در دومی عمدتا در فازاتفاق می  pre-haustorial افتد که به اتفاق می

 .(Ellis, 2006)باشدمرتبط نمی  HRاحتمال زیاد با 

غیر میزبان موثر  بیمارگردر برابر نفوذ  مقاومت قبل از تشكیل هاستوریوم -3-2-5

 است

 یدفاعمقاومت غیر میزبانی نقش عمده  در Pre-haustorialاز های دفاعی مرتبط با دیواره در فمکانیسم

لی مانند زیرا ویژگی اصمیزبان برای نفوذ به دیواره ناکام میهای غیربیمارگردر برابر نفوذ دارند. بیشتر 

و  های فیزیکیهای دیواره سلولی است که تشکیل دهنده سدمقاومت به نفوذ تشکیل پاپیلا و ساختار

های زودهنگام گیاهان در . یکی از پاسخ(1)شکل  (Schmelzer, 2002) نفوذ به سلول است  شیمیایی برای

  ,Lipka and Panstruga)زیر سلولی به نقاط آلوده است برابر نفوذ، جابجایی سریع سیتوزول و ترکیبات

;Hardham, 2004 andTakemoto  ;2005)مرتبط با  رسد حداقل دو وزیکول. به نظر میSNARE1  در

رکیبات ضد میکروبی در فضای آپوپلاستی به طور مستقیم یا در ترشح ت exocytosisارتباط با مسیرهای 

                                                      

1soluble  N-ethylmaleimide sensitive  factor  attachment  protein  receptor   

 


