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  :اريزسپاسگ
اکنون در آغاز یک پایان، خداوند منان را سپاسگزارم که نعمت تحصیل علم و دانش را به من عطا فرمود و مرا 

کرا نش، خود را براي مراحل دیگر یاري نمود تا مرحله دیگر از زندگی را پشت سر نهاده و با امید به الطاف بی
دانم از همه عزیزانی که اکنون بر خود واجب می . بودنخواهدزندگی آماده کنم، که بی لطف او هیچ امري محقق 

در انجام این پایان نامه به هر طریق مرا یاري نمودند، سپاسگزاري کرده و براي آنها آرزوي توفیق روز افزون داشته 
  :باشم

 سلامتی و هایشان بینهایت سپاسگزارم و نعمتها و خوبیبخاطر تمام صبوري پدر فداکار و مادر مهربانم از
  .سعادت دنیا و آخرت و طول عمر با عزت را برایشان آرزومندم

 که نقش ایشان قربانعلی نعمت زاده دکتر جناب آقاياما انجام این پژوهش بدون مساعدت استاد گرانقدر 
ت که بدین نامه و براي اینجانب استاد علم، ادب و اخلاق هستند میسر نبوده اسبه واقع فراتر از حد راهنمایی پایان

  .کنموسیله از لطف و توجه ایشان قدردانی و حق شناسی می
هاي ارزنده شان استفاده  که در طی مراحل انجام پژوهش از راهنماییدکتر حسین عسکري آقاي باز جنا

 و هاي زندگی آموختمنموده و همواره پاسخگوئی صبور براي چراهایم بودند و از مکتب این استاد بزرگوار درس
  .کنمن شک سالیان متمادي سرمایه گرانقدر براي اینجانب خواهد بود، تشکر و قدردانی میبدو

 که زحمت مطالعه و پیردشتیدکتر  و کاظمی تباردکتر ، نجفیدکتر از اساتید ارجمند جناب آقاي 
 .کنم را بر عهده داشتند و ایرادات و نواقص آن را گوشزد کردند، تشکر مینامهپایانداوري این 

 به خاطر راهنماییدکتر مریم شکري و سرکار خانم دکتر نصرت صفائیان از اساتید ارجمند جناب آقاي 
  .  را دارم و قدردانی هاي ارزنده شان کمال تشکر 

و خانواده  دکتر آنیتا نماینده و سرکار خانم منشمجتبی کاملدکتر محمداز اساتید ارجمند جناب آقاي 
زندگی همراه من بوده و در غم و شادي با من شریک بودند و مرا همیشه مورد که در لحظه لحظه محترمشان 

  . را دارم آرتینشانیزلطف خود قرار دادند سپاسگزاري نموده و آرزوي توفیق روز افزون براي آنها و پسر عز
و  این پروژه همیاري و همکاري صمیمانه درها و تمام تلاش، بخاطر احسان شکري مهندس جناب آقاياز 

  . کمال سپاس و قدردانی را دارمنامهپایان نگارشیهمچنین رفع اشکالات 
هاشمی و مهندس   آقایان، آزمایشگاه ژنومیکس،همچنین از مسئولین محترم آزمایشگاه اصلاح نباتات 
   . کمال سپاس و قدردانی را دارمسرکار خانم دکتر مرادیان ، و آزمایشگاه پروتئومیکسعلوي

  .ات با هم بودن کمال تشکر و قدردانی را دارمظی دوستان عزیزم به پاس خلوص لحماو در پایان از تم
  

  ...دانیرسی که هنوز چیزي هست که نمیزیبایی علم در این است که پیوسته به این نتیجه می
  

  نجمه نصیري
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  :چکیده
شوري خاك یکی از مهمترین عوامل . عوامل نامساعد محیطی تأثیر نامطلوبی بر تولید گیاهان زراعی دارند

هاي شوري با بر هم زدن تعادل یونی باعث ایجاد تنش اسمزي و یونی در سلول. محدود کننده گیاهان زراعی است
محصول . دهندهان به این تنش غیر زنده پاسخ میهاي پاسخ دهنده به تنش، گیابا فعال کردن ژن. شودگیاهی می

با توجه به این که تحمل گیاهان وحشی نسبت به . تواند میزان مقاومت گیاه را به تنش بالا ببردها میبرخی از این ژن
تنش شوري از گیاهان خویشاوند زراعی بیشتر است، لذا شناسایی انواع متحمل به شوري از اهمیت خاصی برخوردار 

 .ها در هنگام رویارویی گیاه با تنش شوري استمندي براي بررسی تغییرات بیان پروتئینت ابزار قدرپروتئومیکس. است
 Aeluropus littoralisدر این تحقیق اثر تنش شوري بر برخی از خصوصیات فیزیولوژي و الگوي پروتئوم برگی گیاه 

- هاي جمعسپس بوته. آوري گردیدقلا گرگان جمعمنطقه آق از  Aeluropus littoralisگیاه .مورد بررسی قرار گرفت
ها جدا  ماه از رشد فیزیولوژي براي تکثیر گیاه ابتدا گره2بعد از . آوري شده در داخل گلخانه در خاك کشت گردید

، 150، 100، 50(پس از رشد گیاه سطوح مختلف تنش شوري . دار شدن به گلدان منتقل شدشده و پس از ریشه
آزمایش فوق با سه تکرار و در هر تکرار . به صورت پاساژدهی اعمال گردید)  میلی مولار کلرید سدیم400 و 300، 200

تر و وزن   روز پس از اعمال تنش شوري، اندام هوایی گلدان کف بر گردید و وزن75.  گلدان مورد بررسی قرار گرفت5
امیک رشد برگ، درصد رطوبت نسبی برگ، سطح تک  دینخشک تک برگ و تک میانگره، محتواي نسبی آب تک برگ،

، میزان دفع نمک از تک میانگره، میزان دفع نمک از سطح تک برگتک وزن تر و خشک میانگره، تک طول  برگ،
استخراج پروتئین بر اساس روش دامروال  با اندکی  .میانگره، محتواي سدیم و پتاسیم تک برگ مورد بررسی قرار گرفت

 با IPGهاي استخراج شده از برگ بوسیله ژل الکتروفورز دو بعدي با استفاده از نوارهاي پروتئین. گرفتتغییرات انجام 
pH ، 4 درصد استفاده شد5/12در بعد دوم از ژل پلی اکریل آمید با غلظت .  در بعد اول مورد بررسی قرار گرفتند7 تا . 

- آنالیز ژلاز  نتایج حاصل .استفاده شد Melanie 6.2رم افزار ها در تیمارهاي مختلف از نبراي بررسی کمی و کیفی لکه
ها  تنها تعداد معدودي از لکه به طور تکرار پذیري در شاهد مشاهده شدندکه لکه 550بین ها با نرم افزار نشان داد که 

ها ها رسم شد و از بین این لکهبه طور افتراقی بیان شان تغییر یافته بود که نمودارهاي مربوط به این لکه)  لکه170(
 لکه تغییر سه برابري 62همچنین تعداد .  لکه تغییر دو برابري در بیان داشتند87 لکه انتخاب شد، که تعداد 95تعداد 

 37 که الگوي بیان  نشان دادهاآنالیز ژلاز نتایج حاصل  . لکه تغییر چهار برابري در بیان داشتند53در بیان و تعداد 
 پروتئین در 19 پروتئین، 37از بین این . داري در بیان نشان داده استمولار تغییر معنی میلی100در تیمار پروتئین 

مولار الگوي بیان  میلی200 تیمار رد.  پروتئین کاهش بیان از خود نشان دادند18پاسخ به تنش شوري افزایش بیان و 
پروتئین کاهش بیان از  14و   پروتئین افزایش بیان 66این تعداد داري در بیان نشان داد که از معنی پروتئین تغییر 80

داري در بیان نشان داد که از این تعداد  پروتئین تغییر معنی44مولار الگوي بیان  میلی300در تیمار . خود نشان دادند
هاي  هم بیانی پروتئینبه منظور تعیین رابطه .پروتئین کاهش بیان از خود نشان دادند 25 پروتئین افزایش بیان و 19

با   Cluster version 2.11 با استفاده از نرم افزارEisenمطابق روش .  عضو تعیین شد95پاسخگو یک مجموعه داده با 
داري را نشان داده هاي پروتئینی که تغییرات معنی و ضریب همبستگی پیرسون داده Average Leankageالگوریتم 

 گروه بزرگ هم بیان شناسایی شد 3اي بر اساس اطلاعات به دست آمده از آنالیز شجره. تندبودند مورد ارزیابی قرار گرف
، 16، 24 برش که به ترتیب تعداد 4ترین تعداد خوشه، به منظور تعیین صحیح.  گروه واجد قرابت بزرگتري بودند2که 
 Tomida مقایسه آماري مطابق روش  گروه هم بیان را شکل داد بر روي الگوي به دست آمده اجرا شد و جهت6 و 10

به منظور ارزیابی تأثیر آنالیز کلاستر بر سطح انحراف استاندارد میانگین . محاسبه شد مفهوم انحراف استاندارد میانگین
 کلاستر تعیین شد و بر 10تعداد در نهایت . مقایسه شد بندي در شرایط بدون گروهASDتمام تغییرات با مقدار پایه 

هاي کاندیدي که روي ژل کوماسی مشاهده شدند جداسازي و  پروتئین.نیز ترسیم شدالگوي بیان هر گروه این اساس 
  .براي شناسایی با استفاده از طیف سنج جرمی ارسال شدند

 ، الکتروفورز دو بعدي، پروتئومیکسAeluropus littoralisتنش شوري، : کلمات کلیدي
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  :اختصارات

Abbreviation 
2-DE: two-dimensional gel electrophoresis 
ABA: abscisic acid 
ABRE: ABA-responsive element 
AFP: antifreeze protein 
APX: ascorbate proxidase 
BN-PAGE: blue native-polyacrylamide gel electrophoresis 
BSA: bovine serum albumin 
bZIP: basic-leucine zipper 
CBFs: C-repeat binding factors 
CCD: charge-coupled device 
CDPK: calcium dependent protein kinase 
CID: collision induced dissociation 
COR: cold regulated genes 
DIGE: difference gel electrophoresis 
DNA: deoxyribonucleic acid 
DRE: dehydration-responsive elements 
DREB: dehydration-responsive element-binding protein 
DTT: dithiothreitol 
ESI: electrospray ionization 
EST: expressed sequence tags 
FT-MS: Fourier transform-mass spectrometry 
GPX: glutathione peroxidase 
GR: glutathione reductase 
HSP: heat-shock proteins 
ICAT: isotope-coded-affinity tag 
ICE: inducer of CBF expression 
IEF: Isoelectric focusing 
IPG: immobilized pH gradient 
IT: Ion trap 
kD: kilodalton 
LC-MS\MS: liquid chromatography-tandem mass spectrometry 
LEA: late embryogenesis abundant 
LT: low temperature 
LT50: lethal temperature for 50% of the tissues 
LTRE/DRE/CRT: low temperature-responsive element/droughtresponsive element/c-repeat 
LTRE: low-temperature-responsive element 
MALDI: matrix-assisted laser desorption ionization 
MAPK: mitogen-activated protein kinase 
MS/MS: tandem mass spectrometry 
MS: mass spectrometry 
MudPIT: multi-dimensional protein identification technology 
MYB: myelobalstosis 
MYC: myelocytomatosis 
ORF: open reading frame 
PAGE: polyacrylamide gel electrophoresis 
PEG: poly ethylene glycol 
pI: Isoelectric point 
PMF: Peptide mass fingerprinting 
PR: pathogenesis-related 
PTM: post-translational modification 
Q: Quadruple 
ROS: reactive oxygen species 
SDS-PAGE: sodium dodecyl sulphate polyacrylamide gel electrophoresis 
SOD: superoxide dismutase 
TCA: trichloroacetic acid 
TOF: time of flight 
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   شوري -2
تواند بطور که می شودمیشوري آب و خاك مهمترین تنش در مناطق خشک و نیمه خشک جهان محسوب 

اند که این در میلیون هکتار زمین در دنیا تحت تأثیر شوري قرار گرفته 930تقریباً . بر رشد گیاه تأثیر گذارد جدي
از مناطق تحت کشت، و تقریباً نصف % 20حدود  در.  (Munns, 2002)گیرداز کل مناطق خشک را در بر می% 7حدود 

دهد که محاسبات نشان می . (Yokoi et al, 2002)اراضی تحت آبیاري در سراسر دنیا تحت تأثیر شوري قرار دارند
افزایش جمعیت و افزایش تقاضا براي استفاده از . شودمیهاي شور افزوده میلیون هکتار بر وسعت خاك 2سالیانه 

هاي کشاورزي براي با تغییر روش .دهدها را افزایش میورزي نیاز به کشت گیاهان در این زمینمحصولات کشا
 . توان بر این مشکل فائق آمدبراي اصلاح خاك شور مییی هاجلوگیري از شور شدن خاك و همچنین ارائه طرح

 & Tester)کند کمک می ي دیگري از جمله دورگه سازي سنتی و دستورزي ژنتیکی نیز به این امرهابرنامه

Davenport, 2003) .ها بلکه در سطح ارقام نیز وجود داردتوانایی گیاهان در پاسخ به شوري نه تنها در سطح گونه. 
هاي است یعنی بسته به دوره نمو گیاه بوده و ژنزمانی  -توانایی گیاهان در پاسخ به شوري داراي یک عملکرد دوره اي 

هاي نمک و میزان آب و دیگر از طرفی عموماً پاسخ گیاهان با توجه به غلظت. شوندبیان میخاصی در پاسخ به شوري 
ها به تنهایی در نمک. کنندها بر رشد اثر دارند اما همه آنها رشد را مهار نمیهمه نمک. کندشرایط محیطی تغییر می

. مکنش اثرات تک تک آنها بر همدیگر استگذارند حاصل برهکنند، بلکه اثري که بر گیاه بر جا میعمل نمیخاك 
از  هااند مثل اثري که کربناتو برخی پیچیده +Ca2و  +Naها ساده اند مانند برهمکنش بین برخی از این برهمکنش

در برخی . است -Clو  +Naترین اثر شوري خاك مهار رشد به دلیل رایج. گذارندخاك به گیاهان می pHطریق افزایش 
در  -Clماند و باقی می هاي چوبی و ساقههادر ریشه +Na ژه گیاهان چوبی چند ساله از قبیل سیتروسگیاهان به وی

که معمولاً از طریق مهار  است -Clبیشتر آسیب وارده به گیاه حاصل همین انباشتگی  شود وي هوایی انباشته میهااندام
آسیب ویژه یونی را  +Naاهان از جمله بعضی از گندمیان ولی در برخی از گی.  (Flowers, 1998)شودایجاد میفتوسنتز 
  .(Tester & Davenport, 2003)شود باعث می

  
  سازوکارهاي مقاومت به شوري در گیاهان -2-1

و مقاوم به شوري، ضروري است دریابیم که چه سازوکارهایی باعث  در مورد رشد و نمو بیشتر گیاهان بارده
سازوکارهاي مقاومت به شوري در گیاهان به دو . به گیاه دیگر بیشتر تحمل کند گیاه شوري را نسبت شوند یکمی

  :شونددسته اصلی تقسیم می
  و نندرساآنهایی که ورود نمک به درون گیاه را به حداقل می -1
 دهندآنهایی که غلظت نمک در سیتوپلاسم را کاهش می -2

ا نمک را بخوبی از خود خارج کرده، اما به طور داراي هر دو سازوکار هستند، آنه )هاهالوفیت( هانمک دوست
دهد تا براي مدت طولانی در اجازه میبه آنها  راین ام. کنندهاي خود کد بندي میمؤثرتري نمک را درون واکوئل

از طریق   -Clو  +Naهايهمچنین این گیاهان براي تنظیم غلظت. و رشد خود ادامه بدهند ي شور به بقاءهاخاك
قادر ها برخی از شیرین دوست. کنندهاي نمکی استفاده میهاي نمکی و کیسهها یا غدهاي مخصوص کركهساختمان

هاي خود کد بندي ها در واکوئللوفیتها توانند مازاد نمک جذب شده را به خوبیبه خارج کردن نمک هستند اما نمی
ي آنها غلظت هاز درون خود دارند، بنابراین در برگخارج کردن نمک اتوانایی کمی براي  هابیشتر شیرین دوست. کنند

 هاقادرند تنش شوري را بیشتر از سایر گونهي گیاهی هابرخی گونه . (Munns, 2002)رسدنمک به یک سطح سمی می
  در بین  هااین گونه تفاوت. تحمل کنند و حتی تحت شرایط شوري میزان محصول برخی از آنها کاهش نمی یابد

تواند وجود داشته هم می خانوادهي مختلف و یا حتی افراد یک هاي نزدیک به هم، رقمهااصلی گیاهی، گونهي هاگروه
تأثیر قرار  تواند به شناخت تعدادي از عوامل که تحمل شوري را تحتمی ي نزدیک به همهااختلاف بین گونه. باشد
 & Tester)دهد را نشان میف در توان و قدرت گیاه تفاوت در میزان محصول در شرایط شور اختلا. دهند کمک کندمی
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Davenport, 2003). ه باید تروشی براي بالا بردن محصول و بازدهی در شرایط شور است که البتر تولید گیاهان توانمند
گندم که یی از هابا انتخاب ژنوتیپ. یط شور باشنداین بازدهی در شرا حفظیک استراتژي به کار رود که گیاهان قادر به 

در شرایط شور رشد برگ در آنها متفاوت بود و علّت آن به  در شرایط کنترل شده بیوماس و میزان رشد آنها مشابه بود،
تر که باشد زیرا نتایج نشان داد که لاین مقاوممربوط بوده و مستقل از توان و قدرت گیاه می هادر برگ +Naغلظت 

ي هوایی خود هادر اندام +Naط شور نشان داده است داراي غلظت فوق العاده پایین بازدهی فوق العاده بالایی را در شرای
گیاهانی توانایی بیشتري براي تحمل شوري محیط دارند که بهتر بتوانند . (Schachman & Munns, 1992)باشد می

Na+  را از اندام هوایی و یا حداقل از پهنک برگ خارج کنند و همزمان با آن سطوح بالايK+  را حفظ نمایند(Zhu et 

al, 2001) .هرچند که ذرت و برنج از این قاعده مستثنی هستند ي زراعی گندمیان وجو داردهااین وضعیت در گونه ،
(Tester & Davenport, 2003). مقادیر زیادي از  هالوفیتها برخیNa+  ي هاوزن خشک را در اندام% 50و بیش از
 تقریباً NaCl هالوفیتها شود که در اینلوفیت مربوط میها يهاه این بیشتر به دولپههوایی خود انباشته می کنند ک

در . کندترجیحی عمل می 1به عنوان یک اسموتیکوم NaClکند و ي هوایی را تعیین میهاپتانسیل اسمزي کل اندام
ي هوایی حفظ هارا در اندام +Kدارند و بیشتر  +Naتمایل کمتري به جذب ي تک لپه نسبت به دو لپه هالوفیتها عوض

لوفیت هم با توجه ها يهاحتی در بین تاکسون. گیردو  تعادل اسمزي آنها به طور نسبی با سنتز قند انجام می کنندمی
ي هادر اندام +K+/Naو نسبت  +Naبین گیاهان تیره اسفناج در میزان جذب مثلاً . به سازوکارشان تفاوت وجود دارد

با . برندمانگروها نیز بسته به این که غدد نمکی دارند یا نه، سازوکارهاي مختلفی را بکار می. وجود دارد هوایی اختلافاتی
ي مختلف هاشود و رشد بهینه براي گونهرشد آنها تحریک می هالوفیتهابه محیط کشت بسیاري از NaClاضافه شدن 

در شوري پایین  NaClبا این که انباشته شدن  .ودو یا بیشتر انجام ش NaCl 400 mMکند و ممکن است با فرق می
ي بالا کاهش هاولی جذب متناسب با شوري خارجی نیست و در شوريست هااغلب بیشتر از گلیکوفیت هالوفیتهادر
میلی مولار باشد، باید از ورود  200خارجی  +Naهنگامی که غلظت  هاه در گلیکوفیتچو  هالوفیتهاچه در. یابدمی

 هالوفیتها ي در حال رشدهادر بافت +Naتراکم . که در مجاورت سطح ریشه است جلوگیري شود +Naکل  %97حدود 
ي فعال هاسلول هم وجود دارد و به علت حفاظت متابولیسمی هااین حالت در گلیکوفیت. ي بالغ استهاکمتر از بافت

ي هااز اندام +Naکه توانایی دفع  هالوفیتها در همه گیاهان حتی +Naتوانایی تنظیم جذب . باشدمی +Naدر برابر 
  .(Tester & Davenport, 2003)باشد و باید همگام انجام گیرد هوایی را دارند مهم می

. باید کنترل شوندي هوایی هاو عرضه به اندام +Naورود . باید در چندین مرحله انجام گیرد+Na کنترل انتقال 
رسد باید به منظور جلوگیري از اثرات سمیت سلولی و ي هوایی میهاریشه و اندامي هاکه به درون سلول +Naي هایون

ي هاشکل بعضی از آنزیم هالوفیتها شواهدي وجو دارد که برخی با این که. شوندبندي میهاسمزي زیان آور کد
مستلزم کده  هالوفیتها ییي هواهادر اندام +Naي بالاي ها، ولی با این حال غلظتدهندسیتوسلی را اندکی تغییر می
بالاتري را حفظ کنند زیرا آنها   +Na+/Kبالا و نسبت  +Naممکن است مقدار  هادولپه اي. بندي سدیم به واکوئل است

در . نیاز دارند کمی را براي متابولیسم سیتوسلینسبتاً  +Kرا در واکوئل ذخیره کنند و  +Naتوانند بخش عمده اي از می
بیشتري  2ي سازگارهاولیتمو اس +Kکمی داشته باشند و  +Naممکن است ظرفیت ذخیره سازي  هايالپهحالیکه تک

ي آنها هاي حساس به شوري فرقی ندارند ولی مکانیسمهاالزاماً با گونه هالوفیتها .سیتوسلی نیاز دارند بنديبراي کده
یی که براي به حداقل رساندن آسیب هاکانیسمم .(Tester & Davenport, 2003) باشددر مهار شوري کارآمدتر می

باشد و در دو سطح ارگانوژنز یعنی سطح سلول و کل حاصل از شوري بالا وجود دارد در گیاهان مختلف متفاوت می
عمل  +Naبه این منظور در سطح کل گیاه باید چندین سازوکار به صورت هماهنگ در جهت . گیردگیاه انجام می

به حداقل ، 3به حداکثر رساندن برون شاري، به حداقل رساندن ورود اولیه :ن سازوکارها عبارتند ازبرخی از ای. نمایند

                                                
1-Osmoticum 
2-Osmoprotectants 
3-Efflux 
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به ، ي هواییهاقبل از رسیدن به اندام  +Na) بازیابی(و یا به حداکثر رساندن برگشت مجدد رساندن بارگیري در گزیلم 
ي مغزي یا هاسلول(ي هوایی هاجداگانه اندامي هابندي داخل سلولی یا تقسیم شدن در بخشحداکثر رساندن کده

بندي درون دهک :گیرد شاملدر سطح سلولی اعمالی که در این باره انجام می. ترشح نمک به سطح برگ، )ي پیرهابرگ
بالاي سیتوپلاسمی، پاسخ به آسیب حاصل از شوري و ترمیم  +Na  ي اسمزي، تحملهاسلولی و سنتز محافظت کننده

در برخی دیگر از منابع . (Tester & Davenport, 2003)باشد ر تنظیم بیان ژن و مسیرهاي علامت دهی میآن، تغییر د
سه عمل درون سلولی در برابر اثرات زیان بار شوري ذکر شده است که به عنوان معیارهاي قابل اطمینانی براي تحمل 

  :شوري معرفی شده اند
 ،ز سمیت آنها در سیتوپلاسمبراي جلوگیري ا +Naو  -Clخروج یا توقیف  -1
 و ي متابولیسمیهامورد نیاز براي فعالیت +Kو  +Ca2حفظ سطح سلولی مناسب  -2
  (Zhu, 2001)حفظ فشار تورژسانس بدون توجه به پتانسیل آب خارج -3

 ها، سم زدایی و حفاظت پاداکسایشی، وجود غده1به طور کلی سازوکارهاي تحمل شوري در گیاهان شامل هم ایستایی
  .می باشد هاي نمکی و همچنین گوشتی شدن به منظور تنظیم فشار اسمزي در برگهاکیسه و
  
  هم ایستایی یونی و اسمزي -2-1-1

ي پر هایکی از سازوکارهاي مهم گیاه براي رسیدن به مقاومت بیشتر، پایداري دوباره هم ایستایی در محیط
ي یونی در تعیین هم ایستایی یونی هاانتقالانواع . رقرار شوندهم ایستایی یونی و اسمزي هر دو باید ب. باشدتنش می

الا در سیتوپلاسم و یا در ست و ممانعت از تجمع در سطوح بهابازدارنده تعدادي از آنزیم +Naشرکت دارند، زیرا 
کننده براي ي عمل هامولکول. باید متوقف یا کاهش یابد +Na براي این هدفهایی به غیر از واکوئل مهم است اندامک
 +Naباشند که این عمل از طریق خروج می +Naي سیتوپلاسمی هادر تنظیم غلظت  +Na+/Hپادبرهاي از قبیل این امر 

یک  +Naبندي کده. شوداز سیتوپلاسم به درون واکوئل یا خروج از غشاي پلاسمایی به سمت بیرون سلول انجام می
-+Na+/Kو   Na+-ATPaseهاي جانوريهاي گیاهی برخلاف سلولسلول از آنجایی که ترابري وابسته به انرژي است و

ATPase  ،را ندارندH+-ATPase  وH+ و دیگر  هانمحرك پروتونی که در ترابري یو پیروفسفاتاز براي تولید نیروي
که در  AtNHXتوان به خانواده می از پادبرهاي دیگر . (Massayoshi, 2000)کنند نیاز دارندها شرکت میمتابولیت

همان طور که . باشندمی AtNHX2)و  (Na+/H+ AtNHX1 بندي واکوئلی نقش دارند اشاره کرد که این پادبرهاکده
 هادر واکوئل+Na پس از انباشته شدن . نیز باید برقرار باشد گفته شد علاوه بر هم ایستایی یونی هم ایستایی اسمزي

این مسئله از طریق سنتز و انباشتگی مواد محلول . تعادل با هم باشندباید پتانسیل اسمزي سیتوپلاسم و واکوئل در 
، این ترکیبات که محافظت باشنداین مواد بسیار حل شدنی و خنثی می. گیردخطر در سیتوپلاسم انجام میآلی بی

ي هاوز، متابولیتي اولیه مانند پرولین و سوکرهاشوند شامل متابولیتنامیده می 2ي سازگارهاکننده اسمزي یا محلول
، ترکیبات سولفونیوم نوع ...)آلانین بتائین، پرولین بتائین - گلایسین بتائین، بتا(ثانویه مثل ترکیبات آمونیوم نوع چهارم 

 باشندها مانند مانیتول میو پلی اول) گلوکز، ترهالوز، گلیسرول( هاسولفوتیوپروبیونات و کربوهیدراتمتیلسوم بتادي
(Tester & Davenport, 2003) .باشند که عناصر ضروري معدنی مانند پتاسیم نیز محافظت کننده اسمزي می برخی

توانند بدون این ترکیبات می .(Yokoi et al, 2002)دهند ي آلی تشکیل میهادر محلول هااکثریت محافظت کننده
کنند بلکه جلوگیري نمی هافعالیت آنزیمآسیب رساندن به سلول در مقادیر بالایی تجمع یابند و در ضمن نه تنها از 

ي آزاد هارادیکال 3حفظ نمایند و عمل جاروبگري -Clو  +Naي هاو ساختار غشاء را در برابر اثرات زیان بار یون هاآنزیم

                                                
1-Homeostasis 
2-Ompatible Solutes 
3-Scavengering 
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این ترکیبات به احتمال زیاد با حفظ پتانسیل اسمزي منفی در سیتوپلاسم و . را انجام دهد (ROS) اکسیژن فعال
  .(Tester & Davenport, 2003)مؤثرند  +Naمستقیم پروتئین و ساختارهاي ریبوزومی در کاهش آسیب حفاظت 

  
  پاسخ و جبران آسیب حاصل از شوري و ترمیم آن -2-1-2

 هاو اسموتین 1هادرینبسیاري از آنها مانند دهی. یابدي زیادي افزایش میهادر پاسخ به شوري سنتز پروتئین
، به نظر اندي نامنظمی ساخته شدههااند و به صورت مارپیچاغلب هیدروفیل هااین. دارند 2هاپروني شبیه چاهاویژگی

آب  –در حفظ ساختار پروتئینی در شرایط شوري بالا و سایر شرایطی که در آنها برهم کنش پروتئین  هارسد که اینمی
ي هاسنتز محافظت کننده. نمایندعمل می مهدل ساختار غشاء مورد بحث است دخالت دارند و به منظور حفظ تعا

 هگیرد که به صورت بالقوکنند نیز در این شرایط انجام میعمل می هااسمزي مانند گلایسین بتائین که مانند چاپرون
 & Chen)کندي انتقال الکترون میتوکندریایی حفاظت میهادهد و از واکنشپراکسیداسیون لیپیدها را کاهش می

Murata, 2002)  .فعالیت . یابدنیز در پاسخ به تنش شوري افزایش می 4و اسپرین 3سینیی مثل پوترهاسنتز پلی آمین
. ي فعال تحمل شوري است تا این که یک پاسخ ثانوي به آسیب ناشی از تنشهابخشی از مکانیسم ROSپاکسازي 

ي اسمزي از قبیل هاسایر محافظت کننده .باشدآنتی اکسیداتیو نیز در این مورد حائز اهمیت میي هافعالیت آنزیم
در ضمن تحمل شوري ممکن است با . آزاد اکسیژن دخالت دارند يهامانیتول و پرولین نیز در پاکسازي رادیکال

   .(Tester & Davenport, 2003) نیز ارتباط داشته باشد DNAفرآیندهاي ترمیم 
 

  اتیوي آنتی اکسیدهاسمیت زدایی و سیستم -1 -2-1-2
تواند باعث القاي خطرات سلول ي محیطی از قبیل خشکی و دماي بالا میهانش شوري مانند سایر تنشت

تواند منجر است می  (ROS)ي انتقال الکترون که نتیجه آن تشکیل انواع فعال اکسیژنهاغیر فعال شدن واکنش. شود
توانند به طور شوند و میي حفاظتی فعال میاهدر غیاب مکانیسم فعال اکسیژنانواع . ات فتواکسیداسیونی شودربه خط

ي فتوسنتزي، لیپیدهاي هاي اکسایشی روي متابولیسم اثر گذاشته و باعث اکسید شدن رنگیزههاجدي از طریق آسیب
ي سازشی از هاداراي پاسخ هاگیاهان در برابر آسیب. (Smirnoff, 1993)شوند  هاو نوکلئیک اسید هاغشایی، پروتئین

و غیر آنزیمی ...) کاتالاز، پراکسیداز، سوپراکسیددسموتاز و (ي آنتی اکسیداتیو آنزیمی هاود سیستمقبیل وج
هم ایستایی یونی و  . (Loggini et al, 1999)باشندمی) و آلفاتوکوفرول ها، آسکوربات، گلوتاتیون، فلاونوئیدهاکارتنوئید(

سلولی را براي کنترل رشد گیاه در محیط شور تنظیم می  زدایی به طور فعالانه تقسیم و توسعهاسمزي و مسیر سم
  .کنند

  
  ي نمکیهاو کیسه هاغده -2-1-3

و  هاغده. هستند هااي براي مدیریت نمک در برگي ویژههاگیاهان متحمل تر به شوري اغلب داراي روش
ي نمکی حداقل هاغده. هستند یی از این سازوکارهاها، مثالي نمکی براي خروج املاح به سطوح خارجی برگهاکیسه

همبستگی بالایی  رسد بین آناتومی غده نمکی و مقاومت به شوريبه نظر می. خانواده گیاهی شناخته شده است 11در 
ي نیمه فرورفته داشته و این هاي فرورفته در اپیدرم تحمل به شوري بیشتري از غدههاي داراي غدههاگونه. وجود دارد

، کلرید سدیم را برخلاف شیب غلظت هاغده. باشندي سطحی میهاي داراي غدههار از جنسگیاهان نیز متحمل ت
آن نیز بیش از  +Na+/K  مقدار خروجی داراي فشار اسمزي بیشتري از شیره سلولی بوده و نمایند و آب نمکتجمع می

                                                
1-Dehydrin 
2-Chaperones 
3-Putrescine 
4-Spermine 
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. یابدا نقطه خاصی افزایش میخروج املاح با افزایش شوري محیط رشد ریشه فقط ت. ستهااین نسبت در داخل سلول
نمک در واکوئل مرکزي . یابدخروج املاح کاهش میمیلی مولار کلرید سدیم  150در غلظت شوري خارجی بیش از 

نمک تجمع یافته در سطح برگ . شودیابد که نهایتاً پاره شده و نمک در سطح برگ رها میتجمع میکیسه نمکی 
  ).1384رضوي، (نور شود انعکاس ممکن است باعث کاهش تعرق و افزایش 

  
   هاگوشتی شدن به منظور تنظیم فشار اسمزي در برگ -2-1-4

ي مقاوم به هالوفیتهاو غیر هالوفیتهااز نیستند، بسیاري هاتمام گیاهان مقاوم به شوري قادر به دفع نمک
را رقیق  هاکنند، لذا نمکمیي مزوفیل تحمل هاشوري افزایش موقتی نمک را در آپوپلاست توسط افزایش آب سلول

براي انباشت نمک در ي گوشتی هالوفیتها .برندنموده و ظرفیت خود را براي جذب نمک از محلول آپوپلاست بالاتر می
ي رسیده براي تأمین تنظیم اسمزي هاافتد که میزان نمکاین کار زمانی اتفاق می. توانند آب از دست بدهندواکوئل می

  .زان آب خود کافی نباشدگسترش در حداکثر می ي در حالهاسلول
  
  مسیرهاي ترارسانی علامت در تنش شوري -2-2

اگرچه . ي گیاهی حس و دریافت می شوندهااثرات اسمزي و یونی حاصل از تنش شوري، هر دو بوسیله سلول
مزي نیز نقش مهمی را در مهمتر از فشار اسمزي بالا باشند، ولی تنش اس +Naعلائم یونی ویژه ممکن است در انتقال 

ادر است تنظیم رونویسی قکند که خود را فعال می) آبسزیک اسید(ABA تنش اسمزي . کنداین مورد بازي می
AtNHX1  کدکننده ترابري ژنNa+/K+   واکوئلی را انجام دهد(Zhu, 2003) .هنوز به  اگرچه سازوکارهاي درك علامت

ي یونی هاي فعال شونده به وسیله کشش و گیرندههااست شامل کانال طور کامل شناخته شده نیستند، ولی ممکن
  .را شرح خواهیم داد هادر اینجا برخی از این سیستم. ویژه باشد

  
  1فعالیت کلسیم سیتوسلی -2-2-1

ارتباط چنین . سیتوسلی است +Ca2خارج سلولی، افزایش موقتی در  +Naیک پاسخ سریع به افزایش ناگهانی 
باشد ولی به هر حال تغییرات القاء نسبتاً پایدار نمکی نامشخص می ي گیاه در یک محیطهای با پاسخافزایش سریع

نشان دهنده نقش  +Ca2و اجزاي مسیرهاي ترارسانی علامت وابسته به  +Ca2با شوري در فعالیت انتقال شده 
اجایی کننده کلسیمی در شبکه تر ATPaseتنظیم رونویسی یک . در پاسخ گیاه به شوري است +Ca2فیزیولوژیکی 

در پاسخ گیاه به شوري  +Ca2آندوپلاسمی بوسیله شوري انجام گرفته است که ممکن است نشان دهنده نقش پیشرونده 
  .(Tester & Davenport, 2003) باشد

  
  فسفریلاسیون و دفسفریلاسیون پروتئین -2-2-2

سیون پروتئین در پاسخ گیاه به تنش شوري شواهد متعددي براي اهمیت اساسی فسفریلاسیون و دفسفریلا
عمل کند  +Naاحتمال دارد که هیستیدین کیناز متصل به غشاء بتواند به عنوان یک دریافت کننده . وجود دارد

(Mikami et al, 2002) .شوند که مقاومت به در آرابیدوبسیس چند نوع پروتئین کیناز به صورت بیش از حدي بیان می
شود گیاهان در شرایط غیر تنشی علائم باعث می GCK1بیان بیش از حد پروتئین کیناز . دهندیشوري را افزایش م

احتمالاً فعالیت کیناز افزایش یافته به طور مستقیم یا غیر .  (Piao, 2001)مشابه علائم تنش شوري را نشان دهند
زهاي فراوانی در گیاهان وجود دارد که کینازها و فسفاتا. دهدواکوئلی را افزایش می +Na+/Kمستقیم فعالیت پمپ 

                                                
1-Cytosolic Calcium Activity 


