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Introduction  

Mycorrhizal symbiosis, particularly arbuscular mycorrhiza, is recognized as one of the most widespread and 
beneficial interactions between plants and soil microorganisms and has been extensively studied. This symbiosis 
plays a significant role in improving plant nutritional status, enhancing resistance to both biotic and abiotic stresses, 
reducing the impact of certain pathogens, and promoting synergistic interactions with other beneficial microbial 
communities. Ultimately, these effects contribute to improved crop health and productivity. One of the most 
important benefits of this association is the enhancement of plant nutrition. Mycorrhizal plants acquire nutrients 
either directly through their roots or indirectly via the hyphal network of symbiotic fungi. The predominance of 
either pathway depends on a complex set of biochemical and molecular mechanisms within the common symbiosis 
pathway, as well as phosphorus availability, plant phenotypic traits (especially root characteristics), and 
environmental conditions. Despite its importance, the degree of mycorrhizal dependency varies among plant 
species and cultivars. Mycorrhizal dependency is defined as the extent to which a plant relies on mycorrhizal fungi 
to achieve optimal growth or yield. It is determined by the interaction between plant genotype and phenotype in 
combination with environmental factors. 

Mycorrhizal symbiosis is the result of a complex molecular dialogue between plant and fungus, involving the 
exchange of signals at cellular, molecular, and genetic levels. In the early stages of symbiosis, plants secrete 
compounds such as strigolactones from their roots, which stimulate spore germination and hyphal branching. This 
is followed by fungal signalling molecules, including chito-lipo-oligosaccharides, which act as key signals in the 
initiation and regulation of arbuscular mycorrhizal symbiosis. Disruption in this shared signalling pathway can 
lead to failure of symbiosis establishment or reduced mycorrhizal dependency. 

Under high nutrient conditions, particularly high phosphorus availability, plant secretion of strigolactones is 
typically reduced. This illustrates how excess soil phosphorus can interfere with the common symbiosis signalling 
pathway and thereby decrease mycorrhizal dependency. The synthesis and secretion of strigolactones are regulated 
by the upregulation of genes such as D27, CCD7, CCD8, and MAX1. 

Recent advances in plant molecular biology and genetics have identified a set of genes involved in the common 
symbiosis pathway that play essential roles in fungal signal recognition, activation of cellular responses, and the 
formation of fungal structures such as arbuscules. These genes, including SYMRK, CCaMK, and CYCLOPS, will 
be discussed in detail later. Depending on the upregulation or downregulation of these genes in the plant–fungus 
symbiotic pathway, a higher or lower degree of mycorrhizal dependency can be expected, respectively. 

 

Materials and Methods  

This analytical review integrates findings from researchers in this field by utilizing up-to-date studies on the 
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intensity of plant–fungus symbiosis and the degree of mycorrhizal dependency from morphological, physiological, 
biochemical, and especially molecular dimensions. These studies are accessible through major international 
databases, including Web of Science and Scopus. In addition, Google Scholar provides an open-access platform 
for identifying recent publications, while specialized resources such as ScienceDirect, SpringerLink, and Taylor 
& Francis offer valuable journal articles, book chapters, and authoritative reference works related to mycorrhizal 
dependency and the underlying mechanisms involved, particularly from a molecular perspective. 

 
Results  

The results of numerous studies indicate that the establishment of symbiosis between plants and arbuscular 
mycorrhizal fungi requires a series of complex physiological, biochemical, and molecular interactions. This 
process is initiated by the secretion of Myc-LCO signalling molecules by the fungus, which are subsequently 
recognized by specific receptors in plant roots, including SYMRK (DMI2). Following recognition, the common 
symbiosis signalling pathway is activated, and the release of calcium ions (Ca²⁺ ) through DMI1 generates 
rhythmic calcium oscillations within plant cells. These oscillations function as informational codes that are 
decoded by the calcium and calmodulin-dependent protein kinase (CCaMK). The calcium signals are then 
translated into molecular responses, leading to the activation of the transcription factor CYCLOPS and the 
regulation of symbiosis-related gene expression, ultimately resulting in arbuscule formation. Any disruption or 
interruption in this signalling pathway may prevent arbuscule development, particularly in non-host plants. The 
degree of plant dependence on mycorrhizal fungi is influenced by a range of factors, including plant, fungal, and 
environmental characteristics. Among environmental factors, abiotic stresses such as drought play a critical role. 
Under drought conditions, the influx of Ca²⁺  into the plant cell cytosol decreases, leading to disturbances in 
cellular ion homeostasis. However, the presence of mycorrhizal fungi enhances the expression of calcium-sensing 
and signalling genes, including CBLs, CDPKs, and MAPKs, thereby activating Ca²⁺ -dependent signalling 
pathways. This process regulates and reinforces the increase in cytosolic Ca²⁺  concentration, which acts as an 
important secondary messenger during the establishment and maintenance of mycorrhizal symbiosis. Furthermore, 
numerous studies have demonstrated a significant relationship between mycorrhizal dependency and root 
morphological characteristics. In general, plant species possessing a magnolioid root architecture exhibit a greater 
degree of dependence on arbuscular mycorrhizal fungi than species with non-magnolioid root systems. 

 
Conclusions  

Although many plant species can establish symbiosis with mycorrhizal fungi, the degree of dependency and 
effectiveness of this association varies considerably. These differences are largely determined by the complexity 
of signalling pathways and the regulation of symbiosis-related genes. A deeper understanding of the underlying 
molecular and cellular mechanisms is essential for improving mycorrhizal symbiosis, although significant 
challenges remain in its practical application. 
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 ربوسکولارآ اهمزیستی میکوریز

 
 *1حبیب الله نادیان قمشه

 31/03/1405تاریخ دریافت: 

 02/06/1405تاریخ پذیرش: 

 

 چکیده

 تتعاملا از ایمجموعهحاصل  سودمند . این همزیستیبرقرار کنندهای میکوریزا آربسکولار رابطه همزیستی با قارچ قادرند ای از گیاهاندهطیف گستر
هر یک از شود که ای آغاز میشیمیایی ویژههای پیاماز طریق تبادل  همزیستیاین برقراری بسیار پیچیده میان گیاه و قارچ است.  و بیوشیمیایی مولکولی
با وجود این، شدت وابستگی  .گرددکنند و در نهایت به ایجاد یک ارتباط کارآمد منجر میبرای شناسایی و برقراری ارتباط با دیگری ترشح می دو طرف

تواند مزیست، میی میان دو هبیوشیمیایی و مولکولفیزیولوژیک، یندهای پیچیده آگونه اختلال در فر هرهای میکوریزا بسیار متفاوت است. گیاهان به قارچ
عنوان قلب این هکه ب ،تشکیل آربسکول عدمبرقراری رابطه همزیستی و در نهایت رسانی در پیامبه کاهش وابستگی میکوریزایی یا ناقص ماندن مسیر 

تا و  شودبه گیاهان میکوریزایی آغاز میرسانی مشترک بین قارچ و گیاه، مشامسیر پیام "میزباننا گیاهان "در . منجر شود ،شودهمزیستی شناخته می
ی مولکولی شناسهای اخیر در زیستپیشرفت. دهدصورت ناقص متوقف شده و تشکیل آربسکول رخ نمیبا این حال، این مسیر به، رودمراحلی پیش می

 هر چند نقش اساسی دارند. راری همزیستیو برقدر شناسایی  "مسیر همزیستی مشترکهای ژن"ها موسوم به ای از ژننشان داده است که مجموعه
های ، با وجود این، هنوز چالشای را برای بهبود و تقویت همزیستی میکوریزایی گشوده استهای تازههای زیستی افقهای حاصل در فناوریپیشرفت

ک دیدگاه جامع و یکپارچه به بررسی سازوکارهای حاضر با هدف ارائه یتحلیلی -مقاله مروریها وجود دارند. زیادی در شناخت، گسترش و کاربرد آن
برد کشاورزی پیش ردتواند نقش مهمی می دیدگاهیچنین  .پردازدمی دخیل در میزان وابستگی میکوریزایی گیاهانمختلف بیوشیمیایی، مولکولی و فنوتیپی 

 ایفا نماید. پایدار و استفاده بهینه از منابع طبیعی 

 
 پاسخ رشد میکوریزایی، فاکتورهای قارچی، غیرمیزبان، معماری ریشه  ،لاکتوناستریگو: های کلیدیواژه

 

 1مقدمه

های اخیر، کاهش حاصلخیزی خاک، محدودیت منابع فسفر در سال
، رویه کودهای شیمیاییمصرف بیناشی از محیطی زیست و پیامدهای

زیستی پایدار جلب  کارهایراهگیری از توجه پژوهشگران را به بهره
 زامیکوری ویژه، بهرده است. در این میان، همزیستی میکوریزاییک

 ینب روابط سودمندترین و ترینرایج از یکی عنوانآربوسکولار، به
های فراوان قرار گرفته مورد توجه و پژوهش خاک ریزجانداران و گیاهان

                                                           
 دانشگاه علوم کشاورزی و منابع طبیعی خوزستان، اهواز، ایران -1

 Email: nadian_habib@yahoo.com)نویسنده مسئول:  -)*
https://doi.org/10.22067/jsw.9.20269478.1560 

 گیاه، ایتغذیه وضعیت بهبود در توجهیقابل زیستی نقشاین هم. است
 غیرزیستی و زیستی هایتنش برابر گیاه در قاومتم افزایش

(Dastogeer et al., 2020; Nadian, 2026،)  کاهش اثرات برخی
افزایی با سایر ایجاد هم(، Wang & Chen, 2024) زاعوامل بیماری

 ,.Hestrin et al) هاجوامع میکروبی مفید و یا تأثیر بر ترکیب آن

2019; Lu et al., 2023 ) سلامت و عملکرد و در نهایت افزایش
ین ا . شاید بیشترین اثرات مفیدکندمحصولات کشاورزی ایفا می

 ;Qi et al., 2022همزیستی را بتوان بهبود تغذیه گیاه میزبان دانست )
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Lu et al., 2023 میکوریزا عناصر های همزیست با قارچ(. گیاهان
ور طآورند. یک مسیر بهغذایی مورد نیاز خود را از دو مسیر بدست می

که طی آن ریشه گیاه عناصر غذایی را بدون وابستگی به مستقیم است 
کند. در مسیر دیگر، های میکوریزا مستقیماٌ از خاک جذب میقارچ

قارچ میکوریزا از خاک  1های خارجیعناصر غذایی از طریق شبکه هیف
نهایتا از طریق  2هاهای قارچی درون ریشهجذب و پس از انتقال به هیف

یک از این اینکه کدامشود. یاه میزبان منتقل میها به ریشه گآربسکول
ای چنانکه خواهیم دید، به مجموعهدو مسیر بر دیگری برتری دارد، هم

از سازوکارهای بیوشیمیایی و مولکولی مسیر همزیستی مشترک و در 
ی گیاه ی فسفری گیاه، مشخصات فنوتیپترکیب پیچیده با شرایط تغذیه

 & Smithیط محیطی بستگی دارد ))به خصوص ریشه گیاه( و شرا

Read, 2008 .) 

در  "3وابستگی میکوریزایی"با وجود اهمیت این همزیستی، میزان 
بر حسب تعریف، به میزانی  ها و ارقام مختلف گیاهی متفاوت است.گونه

وریزا کبه قارچ می برای دستیابی به حداکثر رشد یا عملکردکه گیاه 
این  ود.شگفته می "وابستگی میکوریزایی"وابسته هست اصطلاحا 

شود وابستگی به درجات مختلف بین گیاه و شریک قارچی خود دیده می
(Janose, 1980; Brundrett & Kendrick 1988; Navarro et 

al., 2026 عوامل متعددی، از عوامل محیطی گرفته تا سازوکارهای .)
همزیستی مشترک بکارگرفته شده توسط هر دو همزیست، در این 

یک ی وابستگی میکوریزایوابستگی دخالت دارند. به عبارت دیگر، میزان 
های لفهؤا مب گیاه نتیجه برهمکنش فنوتیپ و ژنوتیپ گیاه در ترکیب

ای انبوه، عنوان مثال گیاهان با سیستم ریشهباشد. بهمحیطی می
های مویی فراوان معمولا وابستگی کمتری به پرانشعاب و ریشه

ای ضعیف های میکوریزا آربسکولار دارند تا گیاهان با سیستم ریشهقارچ
 ;Baylis, 1975; Nadian et al., 2013aهای مویی ناچیز )و ریشه

Ghasemjokar et al., 2016; Ma et al., 2021 .) وابستگی
ارآمد برداری کهای کلیدی گیاهان در بهرهمیکوریزایی یکی از ویژگی

تواند نقش مهمی در افزایش خاک است و شناخت دقیق آن می از منابع
عملکرد محصولات، کاهش مصرف کودهای شیمیایی، بهبود سلامت 

های خاک و افزایش پایداری کشاورزی داشته باشد. با وجود پیشرفت
مؤثر  هایچشمگیر، هنوز شناخت تنوع ژنتیکی گیاهان، انتخاب سویه

همزیستی و ارزیابی عملکرد در  قارچی، درک سازوکارهای مولکولی
های پژوهشی محسوب ترین اولویتشرایط واقعی مزرعه از مهم

 شوند.می
چیده بین پی گفتمان و دادوستدهمزیستی میکوریزایی نتیجه یک 

                                                           
1- Extraradical hyphae 

2- Intraradical fungal structures 

3- Mycorrhizal dependency 

4- Sterigolactones 

5- Myc-LCO 

کی ها در سطح سلولی، ملکولی و ژنتیپیامگیاه و قارچ است که با تبادل 
د یاهان ترکیباتی مانن، گی همزیستیمراحل اولیهدر . گیردصورت می

کنند که موجب تحریک را از ریشه ترشح می 4هااستریگولاکتون
شود. فرآیندی که های خارجی قارچ میزنی اسپورها و رشد هیفجوانه

 با پاسخ متقابل قارچ از طریق ترشح فاکتورهای قارچی همراه است
(Nagahashi & Douds, 2011; Tian et al., 2019; 

Mashiguchi et al., 2021).  ،ترکیبات کیتودر واقع–

در آغاز و  5دهنده قارچیعنوان فاکتورهای پیام به لیپوالیگوساکاریدها
ته آربسکولار شناخهای میکوریزا تنظیم همزیستی بین گیاه و قارچ

واند به ترسانی مشترک میگونه اختلال در این مسیر پیام هر .شوندمی
زا منجر به میکوریگیاه گیری همزیستی یا کاهش وابستگی عدم شکل

معمولا تحت شرایط زیادی عناصر غذایی به خصوص فراوانی . شود
شان یابد. این نتوسط گیاه کاهش می استریگولاکتونفسفر ترشح 

رسانی دهد که چگونه زیادی فسفر خاک سبب اختلال در مسیر پیاممی
شود و در نتیجه در کاهش وابستگی میکوریزایی مشترک همزیستی می

 استریگولاکتون (. سنتز و ترشحYoneyama, 2019گیاه دخیل است )
6های دخیل نظیر توسط گیاه از طریق بیان افزایشی ژن

 D27، 7
CCD7

 ،8
8CCD ،9MAX1 باشند )می etAhmed ; ., 2012al etAlder 

al., 2025 .)شناسی مولکولی و ژنتیک های اخیر در زیستپیشرفت
مسیر " در ی دخیلهاای از ژنگیاهی نشان داده است که مجموعه

سازی قارچی، فعال رسانیپیامدر شناسایی  "10شترکهمزیستی م
ها نقش مانند آربوسکولقارچی های سلولی و تشکیل ساختارهای پاسخ

  SYMRK ،CCaMKها که شامل این ژن اساسی دارند.
و بعدا مورد اشاره و بحث قرار خواهند گرفت  باشندمی  CYCLOPSو

ان . بسته به میزنقش مهمی در برقراری همزیستی میکوریزایی دارند
 ها، در مسیر همزیستی مشترکاین ژن "کاهشی"و یا  "افزایشی"بیان 

را  "کم"و یا  "زیاد"توان انتظار وابستگی میکوریزایی گیاه و قارچ، می
 ترتیب داشت.  به

ت که تحدهد که گیاه زمانینتایج بسیاری از مطالعات نشان می
آن  گیرد وابستگیرار مییر شوری و یا خشکی قهای غیر زنده نظتنش

 Liang et al., 2022; Dong etیابد )به قارچ میکوریزا افزایش می

al., 2023; Navarro et al., 2026اه(. این افزایش در وابستگی گی 
های وارده عنوان جبران بخشی از آسیبتواند بهوریزا میبه قارچ میک

ای از ، مجموعههایاهان برای مقابله با این تنشگتحت تنش باشد. 
بیشتر . کنندفیزیولوژیک و مولکولی را فعال میبیوشمیایی، سازوکارهای 

های در زمینه نقش قارچمطالعات اتجام شده طی چند دهه اخیر 

6- DWARF27  

7- Carotenoid Cleavage Dioxygenase 7 

8- Carotenoid Cleavage Dioxygenase 8 

9- More Axillary Growth 

10- Common Symbiosis Pathway 



 249     ... و مولکولی یندهای فیزیولوژیکآفر : تحلیلمیکوریزاییسازوکارهای وابستگی نادیان قمشه، 

 های محیطیدر افزایش تحمل گیاهان به تنشآربسکولار میکوریزا 
 توده، هدایتبر صفات رشدی و فیزیولوژیک مانند زیستبیشتر 

ای، فتوسنتز و جذب عناصر غذایی متمرکز بوده و سازوکارهای روزنه
نوز ههای غیرزنده تنشمولکولی و تنظیمات ژنی همزیستی در شرایط 

ر این دآینده تحقیقات زم است لااند. بنابراین، طور جامع شناخته نشدهبه
های صفتی به سمت پژوهشاز مطالعات صرفاً توصیفی و تک زمینه
)از ژن تا اکوسیستم( در شرایط واقعی اقلیمی و کشاورزی حرکت  جامع

اولین گام در مسیر مقابله گیاه با تنش شوری، درک و شناسایی ند. ک
⁺Na)  یون سدیم ه رسانی وابستامپی مسیرسازی دنبال آن، فعالو به(
⁺²به کلسیم ) Ca( های کلیدی واسطه ژناست. این فرآیند به

شود که نقش مهمی در آغاز انجام می MOCA12 و GIPC 1 مانند
کنند. پس از این مرحله، های سلولی به افزایش شوری ایفا میپاسخ

کنند شوند که به گیاه کمک میمسیرهای تنظیمی متعددی فعال می
 ،1SOSشامل  3sSOSهای خانواده ژن .ود را حفظ کندتعادل یونی خ

SOS2 وSOS3   زیادیاز اجزای اصلی این مسیر یعنی حذف Na⁺ از  
⁺Kسیتوپلاسم و تنظیم نسبت /Na⁺  ,.Jiang et al) باشندمی  

با دفع و کاهش غلظت  NHXsهای خانواده علاوه بر این، ناقل. (2019
Na⁺  نسبتاز سیتوپلاسم نقش مهمی در هموستازیK⁺ /Na⁺   

  .دارند

ود جدیدی برای بهب شرایط زیستیهای پیشرفت در فناوریچند  هر
ها و پیچیدگی ،این با وجود ،فراهم کرده استرا  میکوریزایی همزیستی
 توان بهمیدر این خصوص وجود دارد.  های فراوانی کماکانناشناختی

ر این و گیاهی دظیمی، تأثیر شرایط محیطی تن مسیرهایپیچیدگی 
بنابراین، هدف از . اشاره کرد ی دخیلهابیان ژنمسیرها و چگونگی 

مختلف ، بررسی جامع سازوکارهای تحلیلی-مروری یاین مقاله
یستی در برقراری همز دخیل ،بیوشیمیایی، مولکولی و فنوتیپی گیاه

زایش ی ژنتیک برای افراهکارهای مبتنی بر مهندس بیانمیکوریزایی و 
عنوان هتواند بمی هااین یافتهوابستگی میکوریزایی در گیاهان است. 

برداری از منابع برای توسعه کشاورزی پایدار و بهره یک ابزار مهم
  .طبیعی مورد استفاده قرار گیرد

 

 برقراری رابطه همزیستی بین قارچ میکوریزا و گیاه

و قارچ میکوریزا آربسکولار  برقراری رابطه همزیستی بین گیاه
ی بیوشیمیایی و یندهای پیچیدهآاز فر ایمجموعهانجام  نیازمند

در ذیل مراحل مختلف این همزیستی،  مولکولی است.تعاملات 
های موجود مورد ها و ناشناختی، شکافرابطهسازوکارهای برقراری این 

                                                           
1- Glycosyl Inositol Phosphoryl Ceramide (GIPC) 

2- Monocation-induced [Ca²⁺] increase1 

سخ به کاتیون     )ژنی که در افز سیتوزولی در پا سیم  سدیم   های تکایش کل ظرفیتی 
 نقش دارد(

تماس  ش ازدر مراحل اولیه همزیستی، پیگیرند. بحث و تحلیل قرار می
ای همستقیم ریشه و قارچ، هر دو شریک همزیست با ترشح مولکول

را  های فیزیولوژیک و مولکولی اولیهرسان در ناحیه ریزوسفر، پاسخپیام
انگیزند و زمینه را برای برقراری همزیستی فراهم در یکدیگر برمی

وگوی دهند که گفتهای موجود نشان میشواهد و داده .کنندمی
گذشته  درشود. ها آغاز میولی میان گیاه و قارچ با استریگولاکتونمولک

بر سر این موضوع که ارسال پیام همزیستی بین گیاه و قارچ ابتدا از 
شود اختلاف نظر وجود داشت. ولی کدام شریک همزیست شروع می

ی های همزیستامروزه پژوهشگران بر این عقیده هستند که شروع پیام
ها استریگولاکتون(. Diaz et al., 2025) باشدیزبان میاز طریق گیاه م

های مشتق از کاروتنوئیدها هستند که توسط گیاه گروهی از فیتوهورمون
ر برقراری همزیستی، بسیاری از تولید شده و علاوه بر ایفای نقش د

 ,.Akiyama et al) کنندیندهای رشد و نمو گیاه را نیز تنظیم میآفر

2005; Akiyamaha & Hayash, 2006; Lopez-Obando et al., 

2015;  Boyno et al., 2022; Diaz et al., 2025) این ترکیبات .
شوند و شناسایی می اهای میکوریزعنوان پیام شیمیایی توسط قارچبه

. شوندسبب میها های متعددی را در قارچفعالیتپاسخ و 
و رشد جرم تیوب  زنی اسپورها، ایجادها باعث جوانهاستریگولاکتون

 ,.Akiyama et al)ها منشعب از اسپور( و رشد هیف )اولین رشته

آور قادر های پیام(. اسپورها بدون این ملکول1 شکل) شوندمی( 2005
نیستند مسیر رشد خود را طی کنند و از بین میروند. بهمین دلیل به این 

ا هاستریگولاکتون شوند.های اجباری نیز گفته میها همزیستقارچ
لیسم میتوکندری و تولید الیگوساکاریدهای کیتین را در همچنین متابو

 .(Lanfranco et al., 2018) کنندها تحریک میقارچ
تی یند همزیسآآغازگر فر هایپیامعنوان بهنه تنها ها استریگولاکتون

ند ها قادربلکه در برهمکنش با بسیاری از هورمون کنندعمل می
 هایپژوهش بهبود بخشند.ای گیاه را نیز های رشدی و تغذیهلفهؤم

و ها استریگولاکتون بیوسنتزچگونگی اند مولکولی اخیر توانسته
دهند توضیح های گیاهی را هورمونبعضی از با برهمکنش آنها 

(Mashiguchi et al., 2021) .ها، برخی یگولاکتونعلاوه بر استر
-2و  4هیدروکسی تترادکانوئیک-2اسیدهای هیدروکسی مانند 

 کنندها را تحریک مینیز رشد هیف قارچ 5هیدروکسی دودکانوئیک
(Nagahashi & Douds, 2011.) مطالعات زیادی در  کلی طوربه

 نتقالهای دخیل در او ژن هاونگولاکتیاستر خصوص چگونگی بیوسنتز
 Mashiguchi etتاکنون صورت گرفته شده است ) هاگولاکتونیاستر

al., 2021; Nagahashi & Douds, 2011; Tian et al., 2019.) 
های لتنها ملکو هاناستریگولاکتودهد طالعات نسبتا جدید نشان میم

3- Salt Overly Sensitive (SOS) شوری به حد از بیش حساسیت  

4- 2-hydroxytetradecanoic acid (2OH-TDA) 

5- 2-hydroxydodecanoic acid (2OH-DDA) 
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رکیباتی باشند بلکه تنمی های قارچسیگنالدهی گیاه در شناسایی پیام
 های خانوادهو گیرنده N-acetylglucosamine ناقلنظیر 

alpha/beta-fold hydrolase  های قارچ و آغاز پیامشناسایی در
 ;Nadal et al., 2017) میکوریزا نقش دارندمراحل اولیه همزیستی 

MacLean et al., 2017)دهند که ادراک قارچ ها نشان می. این یافته
شد ور میتر تصتر از آن چیزی است که پیشتوسط گیاه بسیار پیچیده

مشارکت  یندآطور همزمان در این فربه دیگریهای و احتمالاً گیرنده
یندهای آها در تنظیم فربا توجه به نقش دوگانه استریگولاکتون .دارند

شود رسانی در ریزوسفر، این سؤال اساسی مطرح میرشدی گیاه و پیام
ظور ایفای نقش منکه آیا سنتز این ترکیبات در گیاهان در ابتدا به

های رشد و نمو بوده است یا آنکه کنندهنظیمعنوان تها بهزاد آندرون
رسان برای برقراری های پیامعنوان مولکولها بهزاد آننقش برون

های میکوریزا آربوسکولار، منشأ تکاملی و کارکرد همزیستی با قارچ
شنی مطالعات جدید پاسخ نسبتاً رو. دهداولیه این ترکیبات را تشکیل می

ها یک هورمون رچه امروزه استریگولاکتوناند. اگبه این سؤال داده
شوند، اما نقش اولیه و احتمالاً اصلی گیاهی شناخته شده محسوب می

رسانی ریزوسفری بوده زی، پیامها در طول تکامل گیاهان خشکیآن
( با استفاده Komoda et al., 2022)و همکاران  کومودا مطالعه .است

که  ندنشان داد 1ای از گیاه جگرواشگونه هاییافتهاز جهش
های دخیل در های ترشح شده و استریگولاکتوناستریگولاکتون

توانند تا حدودی مسیرهای مستقلی داشته رسانی هورمونی میپیام
ز این که گیاهان ابتدا ااست  تائیدی بر این فرضیهباشند. این یافته 

 اند و سپس همانهای میکوریزا استفاده کردهها برای جذب قارچمولکول
 .اندبکار بردهدر سیستم تنظیم رشد داخلی خود مشابه را ها مولکول

 ا،های میکوریزقارچر مقابل، شریک دیگر این همزیستی یعنی د
 2دهایارگوساکیلاپویو ل تویکشامل دهنده پیامهای ای از مولکولمجموعه

(Myc-LCOs ) عنوان کنند که بهترشح می به ریزوسفرسنتز و
 Genre ; ., 2011al etMaillet) شوندشناخته می 3فاکتورهای قارچی

et al., 2013; He et al., 2024). دهنده قارچی این ترکیبات پیام
را برای برقراری رابطه همزیستی با ریشه گیاه  4رسانیر پیامقادرند مسی
 Genre et al., 2013; Ho-Plagaro et al., 2022; He) فعال نمایند

et al., 2024). برای های بسیار حساس گیرنده میکوریزا هایقارچ
طوری که حتی مقادیر دارند، بهها استریگولاکتون رساندریافت پیام

را  هافرشد هیجوانه زنی اسپور و تواند ها میخیلی کم استریگولاکتون
  .(Ho-Plagaro & García-Garrido, 2022)د فعال کن

 

 هااستریگولاکتونو  رهای قارچیفاکتو سنتز

( و Myc-LCOs) ظر به نقش محوری فاکتورهای قارچین

                                                           
1- Marchantia paleacea 

2- Mycorrhizal lipochitooligosaccharides (Myc-LCOs) 

وگوی مولکولی و استقرار همزیستی، در ها در آغاز گفتاستریگولاکتون
خیل های کلیدی دو ژنها مولکولبه اختصار مسیر بیوسنتز این  جااین

ما درباره  اتاطلاع .گیردها مورد بررسی قرار میدر سنتز و تنظیم آن
 هنوز به اندازه فاکتورهای Myc-LCOsبیوسنتز فاکتورهای قارچی 

nod ها کامل نیست. با این حال، طی دهه اخیر در ریزوبیوم
در همزیستی میان گیاهان لگوم  .های مهمی حاصل شده استپیشرفت

یند تثبیت زیستی نیتروژن، مسیر آهای ریزوبیومی در فرو باکتری
های خوبی شناخته شده است و ژنبه هاتوالیگوساکاریدبیوسنتز لیپوکی

 nodA ، nodBشامل nod هایویژه ژنکلیدی دخیل در این مسیر، به

 ها در سنتزاند. این ژنطور دقیق شناسایی و مطالعه شدهبه nodC و
 Atkinson) کنندساختار کیتینی الیگوساکاریدی نقش اساسی ایفا می

et al., 1994; Yang et al., 2022). 
های میکوریزا آربسکولار، از شده در قارچدر مقابل، مطالعات انجام

ه دهد کنشان می ایریگولاریس رایزوفاگوس هایی مانندجمله گونه
قش یند همزیستی با گیاهان نآنیز در آغاز فر Myc-LCO هایپیام

های مرتبط با ها و آنزیمای از ژنمهمی دارند. در این میان، مجموعه
 Chitin یهااز جمله ژن ،اندمتابولیسم کیتین نیز مورد توجه قرار گرفته

synthase ن یهمچنو های کیتینی نقش دارند، که در سنتز زنجیره
که در   Chitinase-like enzymesو  Chitin deacetylaseهایژن

 ;Maillet et al., 2011) الیگوساکاریدهای کیتینی دخیل هستند سنتز

Toro & Brachmann, 2016; Rush et al., 2020.)  ،با این وجود
ها  LCO ژنتیکی بیوسنتز برخلاف سیستم ریزوبیومی که در آن مسیر

خوبی تعریف شده است، در به nod هایواسطه مجموعه مشخص ژنبه
-Mycهای میکوریزا مسیر ژنتیکی و آنزیمی مسئول تولید مستقیمقارچ

LCO  طور کامل شناسایی نشده است. تاکنون تنها شواهد هنوز به
 یهاینهای ژنومی، احتمال وجود ژویژه بر اساس دادهغیرمستقیم، به

نقش دقیق  ولی ،اندها مطرح کردهرا در این قارچ nod هایمشابه با ژن
همچنان   Myc-LCOها در بیوسنتزها و میزان مشارکت آناین ژن

  شناساییدر اینجا باید متذکر شد که  .نامشخص باقی مانده است
Myc-LCOهبر پایه این فرض صورت گرفتا های میکوریزها در قارچ 

-Nod ها از نظر ساختار شیمیایی مشابهاین مولکول که شده است

factor مهم این هایپیامعنوان های ریزوبیا هستند و بههای باکتری 
، اما احتمالاً تنها (Maclean et al., 2017) شوندها شناخته میقارچ
ت ها ممکن اسقارچ زیرا ،دخیل در برقراری همزیستی نیستندهای پیام

 رسان دیگری نیز تولید کنند و همه گیاهان نیز الزاماًهای پیاممولکول

Myc-LCO ها را به یک شکل شناسایی نکنند.  
 
 
 
 

3- Myco factor 

4- Signaling  
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 تصویر بالا یک تک اسپور همراه با جرم تیوب )اولین انشعاب سیتوپلاسمی خارج شده از اسپور و شروع رشد هیف( و تصویر زیرین -1 شکل

 ریسرایزوفاگوس ایریگولااسپور با تولید چند جرم تیوپ و تصویر میانی اجتماعی از اسپورها به رنگ زرد همراه با جرم تیوب و انشعابات هیفی 

(Tanaka et al., 2022) 
Figure 1- Upper image: a single spore showing a germ tube (the first cytoplasmic protrusion emerging from the spore and 

representing the initiation of hyphal growth), lower image: a spore producing multiple germ tubes, middle image: a spore 

community of yellow-colored spores accompanied by germ tubes and hyphal branching of Rhizophagus irregularis )Tanaka et 

al., 2022( 
 

توسط گیاهان هنوز میکوریزا  هایتشخیص قارچسازوکار رو ازاین
 هاییکی از چالش تحقیقاتیاین خلأ . طور کامل شناخته نشده استبه

همزیستی برقراری مولکولی  شناخت سازوکارهایاساسی در 
ن های مسئول سنتز ای، شناسایی ژنلذا .شودمیکوریزایی محسوب می

ضوعات مهم در مطالعات مولکولی ها همچنان یکی از مومولکول
های رود پیشرفترود و انتظار میهمزیستی میکوریزایی به شمار می

آینده در این زمینه بتواند به روشن شدن این مسیر بیوسنتزی کمک 
 کند.

ه ها از کاروتنوئیدها ساختاز نظر بیوشیمیایی، استریگولاکتون
مسیر سنتز  .یل هستندآنها دخسنتز شوند و چند ژن کلیدی در مسیر می

 شود:به صورت ذیل خلاصه می هااستریگولاکتون

β-carotene → Carlactone → Carlactonoic acid → 
Strigolactones 

1شامل هااستریگولاکتونهای دخیل در سنتز ژن
 D27، 2

CCD7 ،

                                                           
1- DWARF27  

2- Carotenoid Cleavage Dioxygenase 7 

3- Carotenoid Cleavage Dioxygenase 8 

4- More Axillary Growth 

باشد. می به معنی کوتوله Dwarfمخفف  D، حرف D27 توضیح اینکه در ژن -5
هایی که باعث کاهش رشد گیاه یا کوتاه شدن ساقه در ژنتیک گیاهی، بسیاری از ژن

ست که در  شوند. دلیل این نام شناخته می  DWARFشوند با نام  می گذاری این ا

3
CCD8 ،4MAX1 می( 2025 ,.باشندal etAhmed  .) ،در این مسیر

در بیوسنتز  ترین آنزیماولین و مهمعنوان که به ، D27آنزیم
 -cis-β-9کاروتن را به -β ابتداشود، شناخته می هااستریگولاکتون

با انجام  CCD8و  CCD7های سپس آنزیم .5کندایزومریزه می کاروتن
کنند که را تولید می 6ای به نام کارلاکتونماده، پیشیهایواکنش

. در شودها محسوب میحدواسط اصلی در بیوسنتز استریگولاکتون
کارلاکتون را به ، خانواده سیتوکروم، از  MAX1مرحله بعد، آنزیم

ها مانند کارلاکتونوئیک اسید و سپس به انواع مختلف استریگولاکتون
کند. این تبدیل می 9، سولاناکول8، استریگول7استریگولدئوکسی-5

ایی هیف زگیاه به ریزوسفر ترشح شده و رشد و شاخهترکیبات از ریشه 
ا ر رایزوفاگوس اریگولاریسهای میکوریز آربوسکولار مانند قارچ

نقش  یایکنند و در نتیجه در برقراری همزیستی میکوریزتحریک می
 (. Alder et al., 2012; Ahmed et al., 2025) مهمی دارند

 

ست، فنوتیپ کوتوله    شده ا شاهده می  گیاهانی که این ژن دچار جهش  عدد  .شود م
ست که این ژن   27 شده از گروه ژن    به این معنا شناخته  ست و هفتمین ژن   هایبی

dwarf است.های گیاهی در گونه 
6- Carlactone 

7- 5-Deoxystrigol  

8- Strigol  

9- Solanacol  
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 انها در گیاهمسیر بیوسنتز استریگولاکتون -۲شکل 

 باشد(.می Alder et al., 2012; Yoneyama, 2019 از جمله های مستخرج از مقالات)این تصویر بر مبنای داده 
Figure 2- Biosynthetic pathway of strigolactones in plants  

(this figure is based on data extracted from previous studies, including Alder et al., 2012 and Yoneyama, 2019). 

 
ده های اشاره شفر مواجه هست بیان ژنکه گیاه با کمبود فسزمانی

شوند و این منجر به سنتز بیشتر در بالا به شدت بیان می
رسانی در ریشه گیاه، ترشح آن به ریزوسفر و پیام استریگولاکتون

بیوسنتز (. مسیرKodama et al., 2022) شودای میریشه
 نشان داده شده است.  2شکل در  ستریگولاکتونا

در  یک گیرنده استریگولاکتون D14 (DWARF1) پروتئین
 D14L(DWARF14-LIKE) در برنج این گیرنده به نام گیاهان است.

، این گیرنده  D14پس از اتصال استریگولاکتون بهشود. شناخته می
 و  MAX2/D3رسانی مانندهای پیامفعال شده و با پروتئین

SMXL/D53 نماید. را تخریب میشده و آنکنش وارد برهم
SMAX1 است؛ بنابراین تخریب آن باعث فعال  کننده منفییک تنظیم
 Stanga) شودهای مورد نیاز برای همزیستی میکوریزایی میشدن ژن

et al., 2013; Hull et al., 2021 .) 

، های میکوریزا آربسکولاردر برقراری همزیستی بین گیاهان و قارچ
های شود. در این مسیر، ژنفعال می 1رسانی مشترکیک مسیر پیام

  :د ازنها عبارتترین آنکه مهم( 3 شکل) متعددی نقش دارند کلیدی

 

  ۲LysMگیرنده 

در حسگرهای سطح سلول ریشه هستند که  LysM هایگیرنده
ر تشخیص داده و آغازگمستقیما های قارچ میکوریزا را پیاممراحل اولیه 

بدون وجود و فعال  .شوندهمزیستی بین گیاه و قارچ می رسانیپیام مسیر

                                                           
1- Common symbiosis signaling pathway (CSSP) 

2- Lysin Motif 

 شود. ها همزیستی شروع نمیشدن این گیرنده

 

  3SYMRKژن 

گیرنده است که در یک گیرنده کینازی شبه SYMRK پروتئین
های رسیده از قارچ پیامهای ریشه قرار دارد و غشای پلاسمایی سلول

را به اجزای پائین دستی  دریافت و آنLysM  هایگیرندهرا از طریق 
(. 3 شکلنماید )پارچه میمنتقل و یکهمزیستی  رسانیمسیر پیام

علاوه بر ایفای نقش یک  SYMRK دهد کهشواهد جدید نشان می
ه کنندیکپارچهعامل عنوان یک پیام، به یدهندهپروتئین انتقال

سازی ای و هماهنگهای گیرندهمولکولی، در تشکیل کمپلکس
رویدادهای اولیه شناسایی همزیست نقش اساسی دارد. فعال شدن این 

ی رسانی شامل القاای از رویدادهای پیامپروتئین، آغازگر مجموعه
 های اختصاصی همزیستیسازی ژنای و فعالنوسانات کلسیمی هسته

است که در نهایت به تشکیل آربوسکول و استقرار موفق قارچ در 
  SYMRKشود. حذف یا ایجاد جهش در ژنهای ریشه منجر میسلول

در گیاهان مختلف موجب اختلال شدید یا توقف کامل مراحل اولیه 
 ی و ریزوبیومی شده است که بیانگر نقشبرقراری همزیستی میکوریزای

 رسانی همزیستی استمحوری این ژن در آغاز و تداوم مسیر پیام

الزاماً گیرنده مستقیم  SYMRK رسدبرخلاف تصور اولیه، به نظر می
ها نیست، بلکه پس از شناسایی این مولکول Myc-LCOs هایمولکول

نی رساهای پیامکس، در تشکیل کمپلLysM های خانوادهتوسط گیرنده

3- Symbiosis receptor-like kinase (SYMRK) 
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د که اننشان داده اخیرمطالعات  .و انتقال مؤثر پیام نقش کلیدی دارد
گیرد ار میرخاص قتحت فرآیندهای تنظیمی بیرونی این پروتئین بخش 

 در تنظیم حساسیت و شدت پاسخ همزیستی نقش دارد تواندمیکه 
(Antolion Llvora et al., 2014) .دهد این مکانیزم به گیاه اجازه می

ی های دریافتو غلظت سیگنالسطح حساسیت پاسخ خود را بر اساس 
از قارچ تنظیم کند. اگر این سیستم کنترلی وجود نداشته باشد، پاسخ 

تواند بیش از حد شدید شده و با تحریک سیستم ایمنی همزیستی می
 دزا( یا هدررفت انرژی گیاه منجر شو)بیماریگیاه، به یک رابطه پاتوژنی 

(Holsters, 2008; Antolion Llvora et al., 2014.) 
 

 1DMI2 و DMI1 هایژن

   DMI1ژن 
نقش این ژن  ،میکوریزایی همزیستیمولکولی  مشترکدر مسیر 

گیاه ه های ریشدر هسته سلول ای کلسیمنوسانات دوره ایجادکلیدی در 
عنوان یک کانال یونی در غشای به  DMI1پروتئیندر واقع، دارند. 
⁺Ca² ایآزاد شدن دورههسته  ⁺Ca²نوسانات و ایجاد از ذخایر داخلی    

⁺Ca²) در اطراف هسته  spiking) را های همزیستی در پاسخ به پیام
ش در این ژن باعث توقف کامل این نوسانات جه و کندتنظیم می

آنزیم  .(Charpentier et al., 2013; Yuan et al., 2022) شودمی
 ایدوره تولید نوساناتبرای  DMI2 در تعامل با 2HMGR1ردوکتاز 

+2Ca همزیستی ضروری است یرسانپیاممسیر  و ادامه ( etMaclean 

al., 2017).  

 

   DMI2 ژن

قرار دارد و عملکرد آن بین  مسیر مشترک همزیستی این ژن در
انتقال در واقع،  .ای مسیر واقع شده استهای اولیه و اجزای هستهگیرنده

 کند. را تنظیم میپیام از غشا به داخل سلول 

 

   3CCaMKژن 

مشترک رسانی پیاممسیر "در  کلیدی یهااز ژندیگر یکی این ژن 
در گیاهان است که نقش حیاتی در برقراری و تنظیم  "همزیستی

ک ی این ژن کند.های میکوریزا ایفا میهمزیستی بین گیاه و قارچ
است که در هسته سلول  4پروتئین کیناز وابسته به کلسیم و کالمودولین

 . ژن(Ho-Plagaro & García-Garrido, 2022) قرار دارد گیاهی

CCaMK ی، رسانی همزیستعنوان یکی از اجزای کلیدی مسیر پیامبه
را بر  )⁺Ca² (اینوسانات کلسیم هسته 5وظیفه تشخیص و رمزگشایی

                                                           
1- Does not make infection 

2- 3-Hydroxy-3-Methylglutaryl-Coenzyme A 

3 -Calcium/Calmodulin-dependent Protein Kinase 

(CCaMK) 

ری گیرچی و شکلعهده دارد و از این طریق فرآیند کلونیزاسیون قا
کند. این ژن در شرایط پایه و روابط همزیستی را تنظیم و هدایت می

 صورتزمانی که غلظت یون کلسیم در سطح پایینی قرار دارد، به
⁺Ca² ماند. با افزایش میزانغیرفعال باقی می  CCaMK در هسته، 

 بطهای مرتسلولی، بیان ژنهای درونفعال شده و از طریق انتقال پیام
، فعالیت این ژن نقش لذاکند. با برقراری همزیستی را تحریک می

اساسی در آغاز و تداوم ارتباط همزیستی میان گیاه و قارچ ایفا کرده و 
موجب تشکیل ساختارهای همزیستی و بهبود تعاملات سلولی میان دو 

باید توجه داشت تنها افزایش کلسیم فعالیت  .شودشریک همزیست می
شود، زیرا ممکن است افزایش کلسیم ناشی سبب نمی را CCaMKژن 

ای یا ریتمیک صورت دورهاز عوامل دیگری باشد. تنها افزایشی که به
تواند فعالیت این ژن را در مسیر برقراری همزیستی قرار دهد. باشد می

 افزایش سریع ،6ای کلسیم در هسته سلولمنظور از نوسانات دوره

Ca²⁺ مجدد آن به سطح اولیه و تکرار این و سپس کاهش  در هسته 
ن ایاست.  صورت ریتمیک )هر چند ده ثانیه تا چند دقیقه(بهچرخه 

یام و صرفا پ نوسانات الگوی اطلاعاتی دارند )فرکانس و دامنه مشخص(
رک بنابراین، کلسیم در مسیر مشت کنند.برقراری همزیستی را بیان می

ثانویه بسیار مهم و رسان عنوان یک پیامهمزیستی گیاهان به
های شناسایی قارچ را به الگوهای پیامکند که کننده عمل میتعیین

⁺Ca² نوسانی ای نماید. این نوسانات هستهدر هسته سلول تبدیل می 
شناسایی و تفسیر شده و در ادامه،  ی،رمزگشای CCaMKتوسط 

د. کننسلولی مرتبط با همزیستی را فعال میرسانی درونمسیرهای پیام
های دخیل در فعال شدن این مسیرها در نهایت موجب القای بیان ژن

های کلونیزاسیون قارچی، تمایز سلولی و تشکیل آربسکول در سلول
یان عنوان حلقه واسط مرو، کلسیم بهشود. از اینریشه گیاه میزبان می

تشخیص پیام  قارچی و پاسخ ژنتیکی گیاه در فرآیند همزیستی شناخته 
-Sing & Parniske, 2012; Ho-Plagaro & García) شودمی

Garrido, 2022).  

 
 
 
 
 
 
 
 
 

، تغییر  ⁺Ca²کننده کلسیییم اسییت که با پیوند به کالمودولین یک پروتئین تنظیم -4
 .کندهای دیگر را تنظیم میها و پروتئینشکل داده و فعالیت آنزیم

2- Decoder 

6- Nuclear Ca²⁺ spiking 



 1405 پاییز، 3، شماره 40آب و خاک، جلد  نشریه     254

 

  

 
 

 های دخیل در این مسیردر برقراری همزیستی و تشکیل آربسکول بهمراه ژنهمزیستی  رسانیپیاممسیر  -3شکل 

Figure 3- Symbiotic signaling pathway involved in the establishment of symbiosis and arbuscule formation, along with the 

genes participating in this pathway 

 

 1CYCLOPSژن 
یستی هی همزداز اجزای کلیدی در مسیر پیام دیگر یکینیز ژن این 

ه کند کای عمل میاست و در مرحله ریزامیکو هایبین گیاهان و قارچ
های کلسیمی تولید شده در هسته باید به فعال شدن ژن رسانیپیام

همزیستی تبدیل شوند. این ژن در واقع یک فاکتور رونویسی تنظیمی 
⁺Ca² هایاست که نقش مهمی در تبدیل پیام   های ژنی داردبه پاسخ 

 .(3شکل )
و  مایلت کهتوان گفت که از زمانیمی ،بندی تحلیلیجمع در یک

برای اولین بار سنتز و ترشح  (Maillet et al., 2011) همکاران
)نام جدید  گلوموس اینترارادیسزهای را در قارچلیپوکیتوالیگوساکارید 

، کشف نمودند ( همزیست با نوعی یونجهرایزوفاگوس اینترارادیسز
 هاییندآدخلیل در فربا نقش عملکردی ثابت شده، ژن  172تاکنون 

 اندشناسایی شده ،رسانی مشترکپیام مختلف همزیستی از جمله

(Wang et al., 2026) .های حاصل طی دو دهه رفتم پیشرغعلی
های تنظیمی مسیر های زیادی در درک سازوکاراخیر هنوز شکاف

مولکولی و  هایبسیاری از جنبههمزیستی مشترک باقی است و 
مله از ج. های بیشتر هستندبررسی نیازمند هایندآاین فر عملکردی

 کامل ماهیت و این زمینه، شناسایی های پژوهشی درءخلا ترینمهم
 اهای میکوریزتولیدشده توسط قارچ های اولیهرسانتنوع پیام

                                                           
)غول یک چشم( برای این ژن    CYCLOPSشناسی مولکولی، نام  در زیست  -1
 .شودگذاری پژوهشی مربوط میصورت نمادین انتخاب شده است و بیشتر به نامبه

یک روش آماری پیشیییرفته اسیییت که نتایج   (Meta-Analysis) متاآنالیز   -2
ستقل و مرتبط را به  ستماتیک ترکیب و تحلیل می      مطالعات م سی ه کند تا بصورت 

ین ا های مختلفیا گونهآ موضوع است که و تعیین این رآربوسکولا
 برای آغاز رسانهای پیاممولکول ای مشابه ازمجموعه ها ازقارچ

 رسانیدارای الگوی پیام یا هر گونه کنندهمزیستی استفاده می
ر د از دو همزیست نسبی هر یک بر این، سهم اختصاصی است. افزون

اکتورهای ف ویژهآغازگر همزیستی، به یشیمیایهای پیامتنظیم  تولید و
دقیق  ورطگیاه، هنوز به شده از ریشهترشح هایو استریگولاکتون قارچی

یفی و ک کمی نیست که تغییرات است. همچنین روشن مشخص نشده
کارایی برقراری همزیستی، میزان کلونیزاسیون  چگونه برها پیام این

 هایگونه کنش میانبرهم یزنگیاه و  یایمیکوریزریشه، شدت وابستگی 

گذارد. از سوی دیگر، چگونگی قارچ تأثیر می مختلف گیاه و
 و  (CSSP)رسانی مشترکپیام ها با مسیرسیگنال سازی اینیکپارچه

های دفاعی گیاه، همچنان پاسخ های هورمونی وشبکه ها باتعامل آن
در اینجا  .دروبه شمار می زمینهاین  موضوعات پژوهشی در تریناز مهم

های هاز میان گون گزارش شدهبسیاری از نتایج لازم به تاکید است که 
این در حالی است که هدایت  مختلف قارچ و گیاه بدست آمده است.

 Wang etنیاز دارد ) مندبندی و تلفیق نظامیک جمعمطالعات آینده به 

al., 2026تحقیقاتی موجود در این  ءمنظور رفع خلابه و (. بر این اساس
طور اختصاصی به 2جامع متاآنالیز شود تا یک مطالعهپیشنهاد می ،زمینه
 امیکوریز های مختلف قارچگونه بین رسانیمشترک پیام مسیر

و جامع  یکپارچهطور بهو ژنتیکی  از نظر مولکولی و گیاه را آربوسکولار

که نتایج   ویژه زمانی این نوع مطالعه به    ع و معتبر دسیییت یابد.   یک نتیجه کلی، جام   
مک  ها به شناسایی الگوهای کلی ک  مطالعات پراکنده یا متناقض باشند با ترکیب داده 

 سازد.گیری از شواهد را معتبر میکرده و تصمیم
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 د. قرار دهتحلیل مورد بررسی و 
 

 وابستگی میکوریزایی

های گیاهی درصد گونه 90با بیش از آربسکولار های میکوریزا قارچ
با وجود . (Smith & Read, 2008) نمایندارتباط همزیستی برقرار می

دارای مختلف که گیاهان دهد نشان می نتایج بسیاری از مطالعاتاین، 
 2013aal etNadian ,.; )باشند متفاوتی می 1میکوریزایی یهاوابستگی

McHaffie & Maherali, 2020; Guo et al., 2022; Romero et 

al., 2023).  ،به میزان نیاز یک گیاه به  وابستگی میکوریزاییدر واقع
 های میکوریزا برای دستیابی به رشد و تغذیه مناسبهمزیستی با قارچ

 .(Gerdemann, 1975; Ghosh et al., 2016) شودگفته می و بهتر
ضور ای یک گیاه با حهای رشدی و تغذیهلفهکه مؤرتیب، زمانیبه این ت

قارچ میکوریزا بیشتر از همان گیاه بدون حضور قارچ میکوریزا باشد 
(. Singh, 2001توان این گیاه را وابسته به قارچ میکوریزا دانست )می

 کولی، بیوشیمیایی ومول سازوکارهایای از ین پدیده نتیجه مجموعها
ر دمطالعات انجام شده نتایج فیزیولوژیک میان گیاه و قارچ است. 

های گیاهی گونه ای ازملاحظه های قابلهای طبیعی اختلافاکوسیستم
بنابراین برای د. ندهتشکیل میکوریزا نشان می پایداریرا در شدت و 

های هگونیک خاک با درجه حاصلخیزی معین، میزان میکوریزایی شدن 
 ,Janoseتواند شدید، متوسط و یا بدون میکوریزا باشند )گیاهی می

1980; Brundrett & Kendrick, 1988 بر این اساس، میکوریزایی .)
دن شهای گیاهی می تواند به سه دسته شامل میکوریزایی شدن گونه

تقسیم شوند. میکوریزایی  4میکوریزایی شدنو بدون 3، انتخابی2الزامی
ارتباط به برقراری  شدن الزامی به این معنی است که گیاه الزاما نیاز

(. این گیاهان Janose, 1980با قارچ میکوریزا دارد )همزیستی 
جوان خود  هایته در تمام ریشهطور پیوسکلونیزاسیون میکوریزایی را به

طور انتخابی میکوریزایی کنند. گیاهانی که بهفراهم و حمایت می
ف حاصلخیزی ضعین معنی است که شرایط خاص، مثلاٌ شوند به ایمی

طور کلی خاک، برای میکوریزایی شدن گیاه باید وجود داشته باشد. به
و یا  وسته وجود نداردطور پیگیاهانی که میکوریزایی شدن برای آنها به

درصد(  25میزان کلونیزاسیون میکوریزایی آنها بسیار کم است )کمتر از 
 & Brundrett)به دسته میکوریزایی شدن انتخابی تعلق دارند 

Kendrick, 1988 دسته سوم گیاهان غیر میکوریزایی به گیاهانی .)
ابل طور پیوسته در مقکه وقتی جوان و سالم هستند بهشوند گفته می

دهند و از تشکیل میکوریزایی شدن از خود مقاومت نشان می
  (.Brundrett, 1991کنند )ساختارهای قارچی جلوگیری می

 ،آربوسکولار در گیاهان ادر ارزیابی کارکرد همزیستی میکوریز

                                                           
1- Mycorrhizal dependency (MD) 

2- Obligatorily mycorrhizal 

3- Faculatively mycorrhizal 

4- Nonmycorrhizal 

(، با الهام از نظرات Plenchette et al., 1398)و همکاران  پلنچتی
پیشین، وابستگی میکوریزایی را برای اولین بار از طریق ارائه معادله زیر 

 تعریف و کمیت سازی نمود:   

MD (%) = [(MDM – NDM)/MDM] × 100 (1)                  

( بر حسب درصد MDابستگی میکوریزایی )بر طبق رابطه فوق، و
برابر با خارج قسمت تفاضل وزن ماده خشک گیاه میکوریزایی 

(5MDM) و غیر میکوریزایی (6NMD بر وزن ماده خشک گیاه )
   (.MDMمیکوریزایی )

 Hettrick et (1992 هتریک و همکاران این در حالی است که

.,al) پ( 7اسخ رشد میکوریزاییMGR)  بر حسب درصد را برابر با خارج
قسمت تفاضل وزن ماده خشک گیاه میکوریزایی و غیرمیکوریزایی بر 

 دهد:وزن ماده خشک گیاه غیرمیکوریزایی برطبق رابطه ذیل نشان می

MGR (%) = [(MDM - NDM)/NDM] ×100 (2               )  
ر میکوریزایی دو شاخص مهم دپاسخ رشد و وابستگی میکوریزایی 

آربوسکولار در گیاهان به شمار  اارزیابی کارکرد همزیستی میکوریز
ارتباط نزدیکی دارند، اما از نظر این دو شاخص اگر چه بهم روند. می

و باشند مینقابل جایگزینی با یکدیگر چندان مفهومی یکسان نبوده و 
تری از کارکرد و اهمیت قتواند تصویر دقیها میاستفاده همزمان از آن

طور که همان .دهد را ارائه خاک–در سیستم گیاه اهمزیستی میکوریز
شود که اطلاق می میزانی وابستگی میکوریزایی بهقبلا اشاره گردید، 

در آن یک گیاه برای دستیابی به حداکثر رشد و عملکرد، به کلونیزاسیون 
د وانی گیاه در رسیدن به رشنیاز دارد و در واقع بیانگر میزان نات یقارچ

در مقابل، پاسخ رشد میکوریزایی  مطلوب در غیاب همزیستی است.
بیانگر میزان افزایش رشد گیاه در اثر استقرار همزیستی نسبت به شرایط 

بوده و شاخصی از شدت اثر همزیستی بر عملکرد گیاه  اییغیرمیکوریز
ر بازتابی ی بیشتوابستگی میکوریزای. به عبارت دیگر، شودمحسوب می

 پاسخ رشد ولی های فیزیولوژیک و ژنتیکی گیاه استاز ویژگی
ژه فراهمی ویبه تحت تأثیر شرایط محیطی ،زیادی، به میزان میکوریزایی

 ارتباط همزیستیکه شدت برقراری زمانی قرار دارد. عناصر غذایی خاک
 100کثر اشود این وابستگی حدبیان می وابستگی میکوریزاییبر حسب 

که بر حسب پاسخ رشد میکوریزایی بیان درصد خواهد بود. ولی زمانی
د تواند خیلی بیشتر از صشود میزان پاسخ گیاه به قارچ میکوریزا می

ز در بعضی مواقع منفی نی میکوریزایی درصد باشد. اگر چه پاسخ رشد
 صورتدر برخی موارد، وابستگی میکوریزایی بهگزارش شده است. 

 شوداسخ رشد میکوریزایی )مطابق فرمول فوق( تعریف میمشابه با پ

.(Smith & Read, 2008) ،اسمیت و رید علاوه بر این Smith & 

Smith, 2011))  همزیستی رابطهبر این باورند که برای بیان شدت 

5- Mycorrhizal dry matter (MDM) 

6- Non-mycorrhizal dry matter (NMD) 

7- Mycorrhizal growth response (MGR) 
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ستفاده از شاخص پاسخ رشد میکوریزایی نسبت به بین قارچ و گیاه، ا
 .تر استوابستگی میکوریزایی مناسب

که پاسخ رشد میکوریزایی گیاه مثبت است غلظت فسفر زمانی 
)میزان فسفر در واحد وزن گیاه( و به طبع آن تجمع و محتوی فسفر 
)میزان فسفر در اندام گیاه( در گیاهان میکوریزایی معمولاٌ بیشتر است 

 شود که درتا گیاهان غیرمیکوریزایی. اکنون این سئوال مطرح می
 آور قارچ میکوریزا ازسخ رشد میکوریزایی آیا اثرات سودصورت عدم پا

رود؟ نتایج مطالعات انجام شده با نقطه نظر جذب فسفر نیز از بین می
نشان  1( و سیستم گلدانی چند قسمتیP33دار )استفاده از فسفر نشان

که پاسخ رشد میکوریزایی گیاه مثبت نبوده ه حتی در شرایطیکدهد می
زا های میکورییا منفی است، افزایش جذب فسفر از طریق مسیر قارچ

 .(Smith et al., 2003, 2004) پذیر استآربسکولار همچنان امکان
در مقاله  (Smith & Smith, 2011میت و اسمیت )اس بر این اساس،

قی عدم های پیشین مبنی بر تلکنند که دیدگاهتحلیلی خود استدلال می
 نگلیای از یک رابطه اعنوان نشانهپاسخ رشد مثبت )یا پاسخ منفی( به

 Johnson et) است مطالعات بیشتریبوده و نیازمند دور از واقعیت 

al., 1997; Smith, 1980; Bethlenfalvay et al., 1982) . در
 درکهای بیشتر برای مجموع، با توجه به این شواهد، انجام پژوهش

 .رسدی به نظر میتر این پدیده ضروردقیق

سون     شاخص کیفی دیک شاخص دیگری با عنوان   2علاوه بر این، 
(DQI) سیییازی شیییدت برقراری ارتباط همزیسیییتی مورد تبرای کمی

قرار می  اسیییتفیی   بطییه آن بییه    اده  بیییان    گیرد کییه را صیییورت زیر 
 :  (Dickson et al., 1960)شودمی

DQI (%) = TD00 (3)                                                 

 بیانگر H ،دهنده وزن کل ماده خشک گیاهنشان TDM که در آن:
خشک  دهنده وزن مادهِنشان SDMمعرف قطر ساقه،  SD ارتفاع گیاه،

در واقع، شاخص . بیانگر وزن ماده خشک ریشه است RDM و برگ
ن و با هم یرمیکوریزایی تعییکیفی دیکسون برای گیاه میکوریزایی و غ

ه دهد کشوند. در این رابطه، نتایج یک مطالعه نشان میمقایسه می
 Gigasporaکه گیاه انجیر توسط چند گونه قارچ میکوریزا )زمانی

albida; Claroideoglomus etunicatum; Rhizophagus 

clarum; Gigaspora margarita )شود شاخص کیفی همزیست می
رای گیاهان میکوریزایی شده در مقایسه با گیاهان شاهد دیکسون ب

یابد. در این میان، در داری افزایش می)غیرمیکوریزایی( به میزان معنی
سطوح میانی فسفر مصرفی، بیشترین شاخص کیفی دیکسون مربوط 

 (.   Rui et al., 2021بود ) رایزوفاگوس کلارومبه قارچ میکوریزا 
تواند های رشد میلفهؤپاسخ گیاه به قارچ میکوریزا نه تنها از نظر م

ورد تواند مبررسی شود بلکه از نقطه نظر میزان جذب فسفر نیز می

                                                           
1- Compartmented pot 

2- Dickson quality index (DQI) 

3- Mycorrhiza P response (MPR) 

بر حسب درصد  3پاسخ گیاه میکوریزایی به جذب فسفرارزیابی قرار گیرد. 
 ,Nadian, 1997; Smith & Smithشود )از رابطه ذیل محاسبه می

درواقع، پاسخ میکوریزایی به جذب فسفر برابر با خارج قسمت (. 2011
( و غیرمیکوریزایی 4MPCتفاضل محتوی فسفر گیاه میکوریزایی )

(5NPC .است )نین چ( بر محتوی فسفرگیاه غیرمیکوریزایی )گیاه شاهد
لفه رشد دیگری ) مانند ؤبرای عنصر غدایی دیگر و یا هر مای معادله

طول ریشه گیاه، ارتقاع گیاه، شاخص سطح برگ و ....( در همزیستی 
 ;Smith & Smith, 2011قارچ میکوریزا و گیاه  قابل تعمیم است )

Ghosh et al., 2016.) 
MPR (%) = [(MPC - NPC)/NPC] × 100 (4                )     

 

در میزان وابسااتگی سااااتار و ماماری ری ااه گیاه  نقش 

 میکوریزایی 

 یندهایآساختار و معماری ریشه گیاه از عوامل مهم و اثرگذار در فر
ی های زیستگوناگون از جمله جذب آب و عناصر غذایی، پاسخ به تنش

های پیچیده با جامعه میکروبی خاک کنشو برقراری برهم و غیرزیستی
اه ای در رشد و عملکرد گیکنندهرود و در نهایت نقش تعیینبه شمار می

ای در گیاهان، تحت تأثیر گونه معماری سیستم ریشه .کندایفا می
گیاهی و شرایط محیطی، از تنوع ساختاری و مورفولوژیک قابل توجهی 

سازی و توصیف امترهای مورد استفاده برای کمیبرخوردار است. پار
ساختار ریشه، بسته به هدف مطالعه، شامل مجموع طول ریشه، قطر 

ه، ، میزان انبوهی و تراکم ریش(ریشه اصلی و یا انشعابات فرعی) ریشه
های مویی، جرم و حجم ریشه، چگالی طول و تراکم ریشهمجموع 

نظیر الاستیسیته و های بیومکانیکی ریشه، و همچنین ویژگی
ریشه، فیزیولوژی ریشه و  بین معماری .باشندپلاستیسیته ریشه می

دارد، به  دآن روابط بسیار تنظیم شده و متقابل وجو های مولکولیپاسخ
عنوان یک مجموعه واحد و در هماهنگی کامل ای که این سه بهگونه

ها و تنشبا هم، با بهینه نمودن جذب آب و مواد غذایی، مقابله با 
در  نقش اساسیگیری از روابط همزیستی با جامعه میکربی خاک بهره

چند نوع ریشه گیاه  4 شکلکمی و کیفی گیاهان دارد.  بهبود عملکرد
 دهد. با ساختار متفاوت را نشان می

 
 
 
 
 
 
 

4- Mycorrhizal P content (MPC) 

5- Non-mycorrhizal P content (NPC) 
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 ریشه گیاهان با معماری و ساختار متفاوت -۴شکل 

Figure 4- Plant roots with different architectures and structural characteristics 

 

نمود که گیاهان با ساختار  بیان (,Baylis  (1975بایلیس اولین بار
های میکوریزا دارند تا وابستگی بیشتری به قارچ 1ای مگنولیئیدریشه

ئید به های مگنولیمگنولیئید. ریشهای غیر گیاهان با سیستم ریشه
شود که معمولا ضخیم و گوشتی، فاقد انشعابات هایی گفته میریشه

 موئینهای های مویی ناچیز و یا اصلا فاقد ریشهزیاد و دارای ریشه
نشان های متعدی وجود دارند که بر این اساس، گزارشباشند. می
های ریشه ووشتی و گ ضخیمهای ریشه باهای گیاهی گونهدهد می

وم(، ، پیاز )آلیهمچون کاساوا، مرکبات، انگور ناچیز و کم ارتفاع،موئین 
ای از خود نشان میکوریزایی قابل ملاحظه وابستگیها اغلب لگومو  تره
 ((St John, 1980 جونتیاس این فرضیه اولین بار توسط دهند.می

ید قرار گرفت. نتایج مطالعات بعدی فرضیه بیلیس را آزمایش و مورد تائ
 ,Brundrett & Kendrick, 1988; Brundrettنیز تائید نمودند )

2002; Fitter, 2004; Zangaro et al., 2007; Hany et al., 
2007; Nadian, 2011; Nadian et al., 2013a; Ghasemjokar 

et al, 2016; Ma et al., 2021). در همزیستی این گیاهان با قارچ
های قارچ، در مقایسه با که هیفهای میکوریزا آربسکولار، از آنجایی

 های بسیار دورتری از سطح ریشه گیاهتوانند به مسافتریشه گیاه، می
گسترش پیدا کنند لذا فسفر از حجم بیشتری از خاک به گیاه میزبان 

یاه میزبان ه گیاه رشد بیشتر گشود. این انتقال بیشتر فسفر بمنتقل می
شود که ملاحظه می 6 شکلو  5 شکلرا در پی خواهد داشت. بر طبق 

در گیاه غیر میکوریزایی انتقال فسفر از خاک به گیاه فقط از ناحیه اطراف 
ه فسفر خلیگیرد. به همین دلیل است که ناحیه تریشه گیاه صورت می

در اطراف ریشه گیاه غیرمیکوریزایی و یا گیاه با وابستگی میکوریزایی 
کم بسیار زیاد است. معمولاٌ با مصرف بیشتر کود فسفره پاسخ رشد 

ا تواند به صفر برسد و ییابد و میمیکوریزایی این گیاهان کاهش می
ه گیا میزان وابستگی برای Baylis اولیه فرضیه حتی منفی شود. هرچند

 ضمنی طوراین مفهوم به اما بود، شده پیشنهاد قارچ میکوریزا به
زیرا این  ،گیرددر بر می نیز را پاسخ رشد میکوریزایی و یافته گسترش

های شاخص برآوردی کلی از میزان واکنش گیاهان به تلقیح با قارچ

                                                           
1- Magnolioid root 

 ,Menge et al., 1978; Klironomosشود )میکوریزا محسوب می

2003; Hoeksema, 2010, Maherali 2014;.) 
موئین  هایای انبوه و دارای ریشهبا سیستم ریشهبلعکس، گیاهان 

 وابستگیخاک عموماٌ دارای و بلند حتی با وجود فسفر ناچیز  فراوان
عنوان مثال غلات نظیر باشند. بهبدون وابستگی میکم و یا میکوریزایی 

 Hetrick et al., 1992; Boan et al., 1993; Thirkell)و جو گندم 

et al., 2022 های مرتعی )گراسبعضی از ( وWilson & 

Hartnett, 1998) ن باشند. ایناچیزی دارا می میکوریزایی وابستگی
 وابستگیای گیاه و بین مشخصات ریشه یپژوهشگران رابطه

ود که کید نمأرا به خوبی نشان دادند. با وجود این، باید تمیکوریزایی 
گونه،  ارقام مختلف یکمیکوریزایی  وابستگیاختلافات قابل توجهی در 

 Hetrick etاز جمله گندم، تحت شرایط آزمایشی یکسان وجود دارد )

al., 1988, 1992; Thirkell et al., 2022 .)  

در مطالعه رابطه بین خصوصییات ریشه گیاه و وابستگی 
ای هدهد که بعضی از گیاهان با سیستم ریش، نتایج نشان میمیکوریزایی

داشته  قابل توجهیمیکوریزایی توانند وابستگی نازک و انبوه نیز می
ه کردید گملاحظه  ،جامعه گیاهی انگلیسدر  باشند. در یک مطالعه

 میکوریزایی زیادتری وابستگیای ضعیف اگرچه گیاهان با سیستم ریشه
وابستگی ای انبوه نیز از دارند اما بعضی از گیاهان با سیستم ریشه

 & Fitter, 1989; Fitter) بالایی برخوردارندمیکوریزایی 

Merryweather, 1992.) شود که چه در اینجا این سوال مطرح می
میزان از تغییرات مورفولوژی ریشه گیاه تحت کنترل ژنتیکی و چه 

های میکوریزا است. در میزان ناشی از شرایط محیطی و حضور قارچ
که دهد که زمانینشان میگلدانی نتایج مطالعات  ،پاسخ به این سوال

 گلوموس اینترارادیسزکلنی شده با قارچ  2زمینیگیاه شبدر زیر

در خاکی با درجات مختلف فشردگی رشد  (رایزافاگوس اینترارادیسز)
که طوریداده شد مرفولوژی ریشه با افزایش تراکم خاک تغییر نمود. به

 Nadian et) کاهش یافت هابندی ریشهها بیشتر و انشعابقطر ریشه

al., 1996, 1997). و ساختار ریشه بر خلاف  عماریاین تغییر در م

2- Trifolium subterranean 
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رشد رویشی و کاهش محتوی فسفر گیاه کاهش باعث  Baylis فرضیه
دهد که پاسخ رشد میکوریزایی همچنانکه در نشان مینتایج گردید. این 

مورفولوژیک،  ی از عواملامجموعه خواهد آمد تحت تأثیربحث ادامه 
 بر صرفاً توان آن رانمی قرار دارد و فیزیولوژیک، مولکولی و محیطی

در تائید این نظر، ماهرعلی  .تبیین کرد تغییرات ساختار ریشه اساس
Maherali, 2014))  آزمون فرضیه با هدف  و یک مطالعه متاآنالیزدر

Baylis،  نتایج  با ترکیبفاده از نتایج آزمایش خود و در استبا
های فیلوژنتیکی منتشرشده نشان داد که داده های پیشین وپژوهش

 رشدپاسخ ) داری بین وابستگی میکوریزاییهیچ رابطه معنی
ای گیاه وجود ندارد. بر این اساس، وی های ریشهو ویژگی یی(میکوریزا

 اخصشماً لزاها اریشهبودن  و کم انشعابگیری کرد که ضخیم نتیجه
 .های میکوریزا نیستقارچوابستگی گیاه به قابل اعتمادی برای 

اگرچه گیری نمود که چنین نتیجه ((Maherali, 2014 ماهرعلی
داری بین معماری ریشه و متاآنالیز رابطه معنیی مطالعه این در

های ه نشد، اما احتمال دارد برخی جنبهمشاهد وابستگی میکوریزایی
در ثال، عنوان مبهمهم زیستی در این تحلیل در نظر گرفته نشده باشد. 

که صفات رایج ریشه استفاده شده، در حالیصرفا بعضی از  این مطالعه
و یا سطح ویژه ریشه انشعاب دهی مانند میزان دیگری هایی ویژگی

ثیرگذار بر روی وابستگی ریشه که فاکتورهای بسیار مهم و تأ
هستند مورد استفاده قرار نگرفته است. به بیان دیگر،  میکوریزایی

صورت ترکیبی ارزیابی های مختلف معماری ریشه بهشاخصچنانچه 
لازم ، راینبنابای بیشتر خواهد بود. شوند، احتمال شناسایی چنین رابطه

وامل به عاست به این نکته توجه داشت که وابستگی میکوریزایی 
لذا،  .شریک قارچی بستگی دارد گیاه وهای متعددی از جمله به ویژگی

سازگارتر همراه شود، امکان مشاهده بتواند در شرایطی که گیاه با قارچ 
 .ابدیافزایش میمیکوریزایی رابطه بین معماری ریشه و پاسخ رشد 

ای هایی تعدادی از گونهسطوح مختلف وابستگی میکوریز 1جدول 
  دهد. گیاهی را نشان می

میکوریزا های بالا در خصوص پاسخ گیاهان به قارچ آنچه در
های رشدی گیاه و خواه بر حسب میزان ، خواه بر حسب مؤلفهآربسکولار

جذب عناصر غذایی به خصوص فسفر، گفته شد مربوط به وضعیتی 
ی ه گیاه ثابت باشد ولاست که شرایط محیطی ثابت باشد. ولی چناچ

عوامل محیطی )عوامل جوی و خاکی( تغییر نماید، در شرایط نامطلوب 
 تواند توازن میکوریزایی را ازمحیطی پاسخ گیاه به قارچ میکوریزا می

 ,.Johanson et alسودآور به خنثی و یا حتی به منفی تغییر دهد )

که فسفر قابل جذب گیاه در خاک زیاد ان مثال، زمانیعنو(. به1997
توده گیاه میکوریزایی، با ادامه دریافت کربوئیدرات باشد میزان زیست

توسط قارج از گیاه و جذب مستقیم فسفر از خاک توسط ریشه گیاه، 
 ;Peng et al., 1993ممکن است کاهش قابل توجه پیدا نمابد )

Olson et al., 1999; Xu et al., 2018.) 
 

 

 انتقال فسفر توسط قارچ میکوریزا آربسکولار به گیاه میزبان -۵شکل 
 (.  Smith & Read, 2008) تر خواهد بودگسترده  (Depletion zoneه فسفر )در صورت عدم حضور قارچ میکوریزا و یا وابستگی ناچیز گیاه به قارچ میکوریزا، منطقه تخلی 

Figure 5- Phosphorus transfer by arbuscular mycorrhizal fungi to the host plant 

 In the absence of mycorrhizal fungi or low mycorrhizal dependency, the phosphorus depletion zone becomes more extensive (Smith 

& Read, 2008). 
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 تأثیر معماری و ساختار ریشه گیاهشدت میزان وابستگی میکوریزایی گیاه به قارچ میکوریزا آربسکولار تحت  -۶شکل 
تخلیه بیشتر فسفر در اطراف ریشه گیاه غیرمیکوریزایی )ضخامت بیشتر نوار سفید( به معنی دهد. تخلیه )جذب( فسفر را نشان می ضخامت نوار سفید در اطراف ریشه گیاه میزان 

وریزایی عمدتا کس ریشه گیاه میجذب فسفر عمدتا توسط ریشه گیاه، تخلیه کمتر فسفر در اطراف ریشه گیاه )ضخامت کمتر نوار سفید( به معنی جذب فسفر از نقاط دور از دستر
 (.http://mycorrhizas.info/methods.html)های خارجی قارچ میکوریزا توسط هیف

Figure 6- The degree of plant mycorrhizal dependency on arbuscular mycorrhizal fungi as influenced by root architecture 

and structural characteristics 
 The thickness of the white band surrounding the plant root represents the extent of phosphorus depletion (uptake). Greater 

phosphorus depletion around non-mycorrhizal plant roots (thicker white band) indicates that phosphorus uptake is mainly carried out 

by the plant root itself, whereas lower phosphorus depletion around mycorrhizal plant roots (thinner white band) indicates 

phosphorus uptake from regions beyond the root depletion zone,  

primarily through the extraradical hyphae of mycorrhizal fungi (http://mycorrhizas.info/methods.html). 

 

 (Eo & Eom, 2009وابستگی میکوریزایی )درصد( بعضی از گیاهان ) -1جدول 
Table 1- Mycorrhizal dependency (MD) of different plant species (Eo & Eom, 2009) 

 نام علمی
Plant species  

 نام گیاه
Plant 

 وابستگی میکوریزایی 

Mycorrhizal dependency (%) 

Glycine max 20.6 سویا 

Vigna angularis 57.2 لوبیا قرمز 

Senna tora 87.5 سنا 

Hordeum vulgare 124.1- جو 

Zea mays 30.1 ذرت 

Sorghum bicolor مسورگو  54.2 

Allium tuber 90.1 تره چینی 

Solanum melongena 16.5- بادنجان 

Capsicum annuum 92.8 نوعی فلفل 

http://mycorrhizas.info/methods.html
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واکنش خاک یک فاکتور محیطی مهم دیگر بر روابط همزیستی 

 اینترارادیسز رایزوفاگوسعنوان مثال قارچ است. بهقارچ و گیاه بین 
ت و تحت چنین شرایطی اچ اسیدی خاک بسیار حساس اسنسبت به پی

برقراری همزیستی بین قارچ و گیاه بسیار ضعیف و یا حتی غیر ممکن 
اٌ عموم جیگسپورا مارگاریتااست )مشاهدات شخصی(. حال آنکه قارچ 

عوامل دیگر نظیر میزان شوری شرایط اسیدی خاک را طالب هستند. 
(، Nadian, 2026، تنش خشکی )(Nadian et al., 2013bخاک )

 ,.Chen et alهای شیمیایی )غلظت عناصر سنگین و سایر آلاینده

( نیز بر میزان پاسخ رشد Nadian et al., 1996( و تراکم خاک )2022
زا برهمکنش بین گیاه و قارچ میکوریی نقش بسیار مهم دارد. میکوریزای

به  1آمیزمسالمت بسته به سن و مراحل نموی گیاه نیز ممکن است از
 . ( 2025al etGrasso ,.تغییر کند ) 2ارتباط انگلی

 های گیاه و خاک، گونه قارچ میکوریزا در میزانعلاوه بر ویژگی
شدت برقراری ارتباط همزیستی نقش مهمی دارد. برای یک خاک 

داٌ تحت شدی میکوریزایی وابستگیمشخص و یک گونه گیاهی، میزان 
با  در یک مطالعهعنوان مثال، گیرد. بهقرار می ثیر گونه قارچ میکوریزاأت

 که قارچه شد نشان داد قسمتیهای چنداستفاده از گلدان

Acaulospora laevis  هایر مقایسه با قارچدGlomus sp.   و

calospora Scutellospora   از توانایی بیشتری برای برقراری
همزیستی با گیاه میزبان )نوعی شبدر( برخوردار است. همچنین این 

ورت صقارچ در افزایش سرعت جریان فسفر به درون ریشه گیاه که به
در واحد زمان  شده وشده در واحد طول ریشه کلنیمقدار فسفر جذب

 مراتب مؤثرتری از دو قارچ دیگر نشان دادشود عملکرد بهتعریف می
(Jakobsen et al., 1992 .) این مشاهدات با وابستگی بیشتر گیاه شبدر

های خارجی آن توانایی بیشتری در که هیف A. laevisبه قارچ 
داشتند کاملا مطابقت و قابل توجیه  گسترش و انتشار در خاک را

چ های خارجی مربوط به قارباشد. بیشترین گسترش و انتشار هیفمی
A. laevis  متری از سطح ریشه سانتی 11بود که قادر بودند تا فاصله

گیاه منتشر شوند و بیشترین طول هیف )متر در هر گرم خاک( را تشکیل 
های میکوریزا در میزان یی قارچدهد که توانادهند. این نتایج نشان می

های خارجی خود در خاک یکی از عوامل مهم در بهبود انتشار هیف
 باشد. تحرک نظیر فسفر میذیه گیاه به خصوص تغذیه عناصر کمتغ

 وابستگی میکوریزایی که گفت توان، میبندی کلیدر یک جمع
لکه بنیست،  گیاه های مورفولوژیکی ریشهویژگی تنها تابع گیاهان
صفات مورفولوژیکی ریشه،  ای میانکنش پیچیدهبرهم حاصل
. ستا میزان ترشحات ریشه قارچ و ترکیب و -گیاه های مولکولیپاسخ

 هایمونها، تنظیم هورژنن با تغییر بیا نیز ااز سوی دیگر، قارچ میکوریز

                                                           
1- Mutualistic 

2- Parasitic 

ن . ایدماینمی تنظیمفرآیند را  معماری ریشه، این گیاهی و اصلاح
 آینده برای شناسایی هایتواند مبنای پژوهشمی کپارچهدیدگاه ی

 میکوریزایی و توسعه بالاتر در همزیستی های دارای کاراییژنوتیپ
  .کشاورزی پایدار باشد در بیشتری اهداف

 

 گیاهان غیر میزبان و گیاهان غیر میکوریزایی

ادرند قاز وابستگی،  در سطوح مختلفی ،از گیاهان ایطیف گسترده
به این  .(7 شکلهای میکوریزا نوعی همزیستی برقرار کنند )ارچبا ق

درصد  10حدود  .شودگفته می "گیاهان میکوریزایی"دسته از گیاهان، 
 دهشهمزیستی شناخته  نوعی از از گیاهان نیز قادر نیستند هیچ

(. به این گیاهان که Wang et al., 2022دهند ) تشکیل را میکوریزایی
ها تحت هیچ شرایطی قادر به برقراری رابطه همزیستی با این قارچ

این دو دسته بین  .وندشگفته می "3گیاهان غیرمیکوریزایی"نیستند 

یا  گیاهان غیرمیزبان"گیاهان، گیاهانی وجود دارند که به آنها 
های ع، این گیاهان قادرند با قارچشوند. بیشتر مواقگفته می "4نامیزبان

در واقع،  .میکوریزا ارتباط همزیستی محدود و ناقص برقرار کنند
های میکوریزا قادرند به ریشه این گیاهان نفوذ های خارجی قارچهیف

های مولکولی در بر قراری رابطه کنند و در آن منتشر شوند، حتی پیام
گیرد ولی منجر دو صورت میطور ناقص، بین این همزیستی، هر چند به

 و در نتیجه تبادل مواد غذایی نیز صورتشود به تشکیل آربسکول نمی
عنوان به(. Fernandez et al., 2019; Wang et al., 2022)گیرد نمی

باشد یاعضای خانواده براسیکاسه مکه از  آرابیدوپسیس تالیانامثال، گیاه 
که توسط قارچ شود و زمانیغیرمیزبان شناخته میعنوان یک گیاه به

و قارچ به گیاه های همزیستی اینشود برقراری پیاممیکوریزا تلقیح می
های گیرد و نتیجه آن عدم تشکیل آربسکولصورت ناقص صورت می
تشکیل (. Cosme et al., 2018ایی است )ذفعال جهت تبادل مواد غ

 وادم تبادل محل و همزیستی اصلی یعنوان هستهآربسکول، که به
امل ک برقراری برای اساسی شرط کند،می عمل شریک دو بین غذایی

زمانی دهد نتایج یک مطالعه نشان می .رودمی شمار به همزیستی این
توسط دو گونه قارچ میکوریزا  Salsola kaliکه گیاه شور دوست 

ا پس از شود امچند آربسکول تشکیل می شود، هرآربسکولار تلقیح می
ها ناپدید ای شده و آربسکولدو روز بخش ریشه کلنی شده قهوه

گیاهان "دهد که این نشان می .(Allen et al., 1989شوند )می
ارچ های قهای میکوریزا و پذیرش ورود هیفل با قارچدر تعام "نامیزبان

صورت ناقص رسانی مشترک بههای خود در مسیر پیامبدرون ریشه
شود که حدود (. تخمین زده میWang et al., 2022مشارکت دارند )

 بعضی از گیاهانهای گیاهان آوندی، از جمله از کل گونهدرصد  29

3- Non-mycorrhizal plants 

4- Non-host plants 
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 Cosme) نیستندآربسکولار  های میکوریزاواقعی قارچزراعی، میزبان 

et al., 2018 .)گیاهان غیرمیزبان  معیارهای مورد استفاده برای تعریف
ترسیم مرز مشخصی بین و هایی همراه بوده است همیشه با چالش

ای مثال، در گذشته هر بر. گیاهان میزبان و غیرمیزبان دشوار است
عنوان شد، بهنیزه نمیوهای میکوریزا کلگیاهی که هرگز توسط قارچ

شد. با این حال، این تعریف امروزه دستخوش گیاه غیرمیزبان شناخته می
تغییر شده است و بسیاری از پژوهشگران بر این باورند که معیار اصلی 

یاه های گر بافتهای فعال دغیرمیزبان بودن، عدم تشکیل آربسکول
 Glenn et) .نیزاسیون توسط قارچ میکوریزاواست، نه صرفاً عدم کل

al., 1985; Brundrett & Tedersoo, 2018, Wang at al., 

غیرمیزبان "و  "غیرمیکوریزایی" طلاح گیاهانهر چند دو اص. (2022

ممکن است اشتباها به جای یکدیگر به کار گرفته شوند  "یا نامیزبان
ولی از نظر مفاهیم تخصصی کاملا با هم متفاوت هستند. گیاه 

 طتواند ارتباغیرمیزبان یعنی اینکه گیاه تحت شرایط خاصی می
ه نوع قارچ سبی و وابسته باین اصطلاح بیشتر نمیکوریزایی برقرار کند. 

یک گیاه ممکن است برای یک قارچ ، به این معنی که میکوریزا است
، نابراینب .خاص میزبان نباشد اما برای قارچ دیگر بتواند میزبان باشد

د ولی باشبینیم که نامیزبان بودن وابسته به قارچ میکوریزا میمی
پس به  .ی گیاه استکلی و ذات ویژگیغیرمیکوریزایی بودن وابسته به 

ر نظر هم د« نامیزبان»توان هر گیاه غیرمیکوریزایی را میاین ترتیب، 
 Fernandez) اما هر گیاه نامیزبان لزوماً غیرمیکوریزایی نیست گرفت،

et al., 2019, Albornoz et al., 2021, Wang, 2022).  

 
 رسانی مشترک در گیاهان میکوریزایی، غیرمیکوریزایی و غیرمیزبانمسیر پیام -7شکل 

 Bluebeam Revu x64افزار تخصصی  و با استفاده از نرم Tableو  Wordباشد )شکل در دهی میبه معنی توقف پیام ×دهی و به معنی انجام پیام علامت 

- Version 21.1  تهیه و ویرایش شده است). 
Figure 7- The common symbiotic signaling pathway in mycorrhizal, non-host, and non-mycorrhizal plants 

 The symbol  indicates that messaging has been carried out, while × indicates that messaging has been stopped (The diagram was 

created and edited in Microsoft Word using tables and the specialized software Bluebeam Revu x64 - Version 21.1(. 

 
 

 
 های مولکولی و در پاسخادل پیام، آغاز برقراری همزیستی با تب7 شکلتر اشاره شد و مطابق طور که پیشهمان "گیاهان میکوریزایی"در 
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یند با آاین فر گیرد.صورت می (Myc LCO) به فاکتورهای قارچی
در گیاه و شناسایی شریک  (SYMRK) های کینازیشدن گیرندهفعال

رسانی همزیستی کند. در مسیر مشترک پیامقارچی ادامه پیدا می
⁺Ca² ای یونموجب ایجاد نوسانات دوره DMIمیکوریزایی،  در هسته  

رمزگشایی  CCaMK شود. این نوسانات توسط ژنهای ریشه میسلول
های مرتبط با کلونیزاسیون قارچ و سازی ژنشده و در نهایت به فعال

 .انجامدتشکیل آربسکول می
نشان داده شده  7 شکلگونه که در ، همان"میزبانغیرگیاهان "در 

مشترک بین قارچ و گیاه، مشابه گیاهان  رسانیاست، مسیر پیام
شود و بسته به نوع گیاه، قارچ میکوریزا و شرایط میکوریزایی آغاز می

قص صورت نابا این حال، این مسیر به. رودمحیطی تا مراحلی پیش می
یل دهد. البته در یک مورد، تشکمتوقف شده و تشکیل آربسکول رخ نمی

 ,.Allen et al) گزارش شده است آربسکول ناپایدار و غیرفعال نیز

1989) . 
گیاهان غیرمیزبان،  در بسیاری از شده است که اگرچه مشخص

ز شود، اما هنوها انجام میهیف و حتی نفوذ اولیه شناسایی قارچ مراحل
 های تنظیمی مانعشبکه ها یاکدام ژن دقیق مشخص نیست طوربه

ند ژن چ شوند. بیشتر مطالعات تنهاهای فعال میوسکولتشکیل آرب
 ایکه احتمالاً شبکهاند، در حالیکرده را بررسی مشترک همزیستی مسیر
در  اهمسیرهای ایمنی گی کننده، فاکتورهای رونویسی وهای تنظیماز ژن

 قشر ریشه غیرمیزبان، قارچ تا در برخی گیاهان .نقش دارند یندآاین فر
. ددهرخ نمی نفوذ اولیه نیز برخی دیگر حتی کند، اما درمی پیشروی

تی در همزیس کنند که توقفمی چه عواملی تعیین هنوز مشخص نیست
یاه، گ توقف تحت کنترل و آیا این گیردصورت میمرحله اتفاق  کدام

آغاز همزیستی  ها درنقش استریگولاکتون اگرچه .هر دو است قارچ یا
 سایر ترکیبات ترشحی لاعات کمی دربارهاط شده است، اما شناخته

 نیست آیا وجود دارد. مشخص یا رد قارچ ها در پذیرشآن ریشه و نقش
مت س غیرمیزبان را به تواند گیاهانمی ترکیب ترشحات ریشه تغییر

های شکاف پرداختن به این .خیر سوق دهد یا برقراری همزیستی
 ورزی پایدار داشتهکشا دستاوردهای مهمی برای تواندتحقیقاتی می

 .باشد

 

در افزایش وابسااتگی میکوریزایی  ساااکوکارهای مووکووی

 های غیرکنده ثیر برای تنشأگیاه تحت ت

ای گیاهان، همچنین تعاملات های رشدی و تغذیهبسیاری از ویژگی
ها با جامعه میکروبی خاک، تحت تأثیر عوامل محیطی زیستی آن

                                                           
1- Glycosyl Inositol Phosphoryl Ceramide (GIPC) 

2- Monocation-induced [Ca²⁺] increase1 

س    سیم  سخ به کاتیون )ژنی که در افزایش کل سدیم   های تکیتوزولی در پا ظرفیتی 
 نقش دارد(

های گیرند. در میان تنشقرار میهای محیطی ویژه تنشگوناگون، به
ترین عوامل مؤثر بر این غیرزنده، تنش شوری و خشکی از مهم

، خشکدر بسیاری از مناطق خشک و نیمه .روندها به شمار میویژگی
زدن هموستاز یونی، کاهش جذب آب و القای تنش شوری با برهم

 .دشواکسیداتیو، موجب کاهش رشد و عملکرد گیاهان می هایتنش
ای از ، مجموعهشوری برای مقابله با تنش میکوریزایی گیاهان

های )نظیر سنتز متابولیت از جمله سازوکارهای بیوشمیایی سازوکارها
نظیر ی )فیزیولوژیک، های آنزیمی و غیرآنزیمی(اکسیداناسمزی و آنتی
ی ها)نظیر بیان ژنو مولکولی  و محتوای کلروفیل(ای هدایت روزنه

 نجادر ایگیرند. بکار میرا جذب و انتقال پتاسیم و سدیم(  دخیل در
هدف بررسی جامع تمامی سازوکارهایی نیست که گیاهان میکوریزایی 

میت رو، با توجه به اهگیرند. ازاینکار میبرای مقابله با تنش شوری به
⁺Kو نقش برجسته هموستازی /Na⁺ بار شوری در کاهش اثرات زیان  

اهان میکوریزایی به این تنش، این سازوکار و افزایش تحمل گی
یاه و سپس به وابستگی میکوریزایی گگیرد میاختصار مورد بحث قرار به

 یاهانگترین نقش مهم اگر بخواهیم .شودتحت تنش شوری پرداخته می
تنظیم  به توانمی، را بیان کنیمدر کاهش تنش شوری  ییمیکوریزا

⁺K " یونی هموستازی /Na⁺" بسیاری از پژوهشگران  مود.اشاره ن
ی از از آنکه ناش قبلمعتقدند که تحمل شوری در گیاهان میکوریزایی 

یجه باشد، نت های اسمزیمتابولیتها یا تجمع اکسیدانافزایش آنتی
ها در محدود کردن ورود سدیم، افزایش جذب پتاسیم و حفظ توانایی آن

 Incesu et al., 2025; Marques-Galvez) تعادل یونی سلول است

et al., 2025). ن تریدلیل این موضوع آن است که نخستین و مخرب
های گیاهی است. ورود بیش اثر شوری، اختلال در تعادل یونی سلول

کاهش  ها،از حد سدیم موجب برهم خوردن عملکرد بسیاری از آنزیم
جذب پتاسیم و کلسیم، اختلال در پایداری غشاهای سلولی و کاهش 

 شود. بنابراین، گیاهی که بتواند نسبتفعالیت فتوسنتزی می

K⁺ /Na⁺ های ناشی از ای از آسیبرا حفظ کند، در واقع بخش عمده 
دی تائیهای اخیر نیز مطالعات مولکولی سال .شوری را کنترل کرده است

یند در مسیر کاهش تنش شوری حس آگاه. اولین فراست بر این دید
های رسانی کلسیم است که توسط ژنو القای پیام ⁺Naنمودن 
 3SOSsهای خانواده ژن گیرد.صورت می  MOCA12 و GIPC  1کلیدی
از اجزای اصلی این مسیر یعنی حذف   SOS3و SOS1، SOS2شامل 
⁺Na زیادی ⁺Kاز سیتوپلاسم و تنظیم نسبت  /Na⁺  باشندمی  

(Jiang et al., 2019) .های خانواده علاوه بر این، ناقلNHXs  با دفع
از سیتوپلاسم نقش مهمی در هموستازی  ⁺Naو کاهش غلظت 

3- Salt Overly Sensitive (SOS) شوری به حد از بیش حساسیت  
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⁺Kنسبت /Na⁺ ناقل NHX1  (.Chen et al., 2017دارند )  
⁺Hپورترآنتی /Na⁺ است و سبب انتقال و انباشت  شای واکوئلیدر غ

Na⁺ شود، این در حالی است که ناقل در واکوئل میNHX7  در غشای
( Effluxاز سلول ) ⁺Naسیتوپلاسمی سلول قرار دارد و وظیفه خروج 

 ⁺Kنقش مهمی در جذب نیز  1HKTsهای خانواده را بعهده دارد. ناقل
⁺Naو کاهش جذب در  ی این ناقلینهاژن یهماهنگو فعالیت دارد.   

زا های میکورییک سازوکار بسیار پیچیده به خصوص با حضور قارچ
ش تنموجب بهبود هموستازی یونی و افزایش تحمل گیاه در شرایط 

نه تنها باعث بهبود  میکوریزاهای قارچ حضوردر واقع،  .شودشوری می
 دخیلهای با بیان افزایشی ژنشود، بلکه ی میایجذب آب و مواد غذ
و مسیر  Ca 2+هایکانال، فعال نمودن (⁺Naدر حس شوری )

همچنانکه  SOSs  (SOS1, SOS2, SOS3،)های خانوادهژن رسانیپیام
خواهیم دید، سبب افزایش بیشتر وابستگی میکوریریزایی گیاهان در 

 هایطور خلاصه نقش ژندر ذیل بهشود. شرایط تنش شوری می
GIPC، MOCA1 وSOS1-3  سمیتع یا کاهش در دف 

⁺Naهاییون  ود. شهای میکوریزا ارائه میبا حضور و بدون حضور قارچ  

های مهم در تحمل شوری در گیاهان است یکی از ژن GIPC ژن
خوبی مطالعه به  آرابیدوپسیس تالیاناویژه در گیاه های اخیر بهکه در سال

میت کاهش سشده است. این ژن در تنظیم پایداری غشاء، تعادل یونی و 
عنوان یکی از اجزای کلیدی سازوکارهای سدیم نقش اساسی دارد و به

این ژن که در غشای  .شودمقاومت به تنش شوری شناخته می
عمل  ⁺Naعنوان حسگر اصلی یون پلاسمایی سلول قرار دارد، به

کند. با قرار گرفتن گیاه در شرایط تنش شوری، بیان این ژن افزایش می
کند. این پیام موجب اولیه را القا میسرعت یک پیام  یابد و بهمی

شده و در نتیجه  (2Ca⁺) های کلسیمیسازی و باز شدن کانالفعال
توجه یون کلسیم به سیتوزول را در پی دارد. افزایش ورود سریع و قابل

کند را فعال می SOSهای ژن رسانیغلظت کلسیم سیتوزولی، مسیر پیام
که در نهایت منجر به خروج سدیم از سلول و/یا انتقال آن به واکوئل 

یندها، تعادل یونی سلول آشود. در نتیجه این فرسازی میجهت ذخیره
⁺K نسبتبهبود یافته و  /Na⁺  ,.Eveline et al) یابدافزایش می 

 MOCA1 ژن دیگری که در تحمل به شوری گیاه دخالت دارد  (.2019
در یک مسیر واحد برای حس شوری و  GIPCباشد که به اتفاق می

آنزیمی  MOCA1(. 8 شکل) کنندعمل می 2Ca⁺ رسانیپیامشروع 
ود این آنزیم حسگری . بدون وجلازم استGIPC  سنتزاست که برای 

و در  SOSرسانی های کلسیمی و مسیر پیامسدیم، فعال شدن کانال
 ,Marques-Galvez)گیرد صورت نمی هموستازی یونینتیجه 

2025; Hou et al., 2026 .) نتایج یک مطالعه نشان داد که اثرات
( .Solanum lycopersicum Lآور شوری بر گوجه فرنگی )زیان

                                                           
1- High-affinity K+ Transporter (HKT)   

2- Populus simonii 

در مقایسه با گیاهان  موسه فانلفورمیسمیکوریزایی شده توسط 
(. Marques-Galvez et al., 2025میکوریزایی بسیار کمتر است )غیر

است  رشدی، قادرهای کلونیزاسیون میکوریزایی علاوه بر بهبود مولفه
نظیر  های گیاهیهای بیوشیمیایی )مانند پرولین و فیتوهورمونلفهؤم

اسید جیبرالیک، اسید آبسسیک، اسید جاسمونیک( و فیزیولوژیک گیاه 
)مانند تبادلات گازی و محتوای کلروفیل( را نیز بهبود بخشد. بررسی 

ل در های دخیژندهد که نتایح مولکولی این مطالعه نیز نشان می
و اجزای  SlMOCA1و حس تنش شوری، از جمله  2Ca+رسانیپیام

افزایشی بیان  SlSOS1;2،SINHX1;3;4رسانی نظیر پیاممسیر 
 یتاز یونهموسداشتند. این پاسخ میکوریزا به تنش شوری که با بهبود 

⁺Kتنظیم نسبتو  /Na⁺ ( همراه بودMarques-Galvez et al., 

( وابستگی میکوریزایی بیشتر گیاه به تنش شوری را نشان 2025
در گیاه  NHX مشابهاً، افزایش بیان هشت ژن از خانوادهدهد. می

سو از یکفانلفورمیس موسه شده با قارچ آربسکولار  کلنی 2صنوبر
⁺Kهایموجب افزایش جذب یون ⁺Ca² و   گردید و از سوی دیگر با  

⁺Naکاهش غلظت تنها ر سیتوزول سلولی همراه بود. این تغییرات نهد  
های رشدی، فیزیولوژیک و بیوشیمیایی گیاه تحت به بهبود شاخص

درصد و  78را تا گیاه تنش شوری انجامید، بلکه وابستگی میکوریزایی 
 teDong ) افزایش داد 3درصد 373پاسخ رشد میکوریزایی را نیز تا 

al., 2023). میکوریزا در شرایط تنش های دهد که قارچاین نشان می
د این نتایج، در تائی .تر از بهبود تغدیه گیاه میزبان را بعهده دارندنقشی فرا

 ط گوجه فرنگی توسکلونیزاسیون میکوریزایی  شود کهمشاهده می

Paraglomus occultum4 دهنده به های پاسخبیان ژنافزایش  سبب
و در نتیجه بهبود توازن یونی و  SOS2و  SOS1ویژه ، بهشوری شتن

ود. این شدر مقابل تنش شوری میگوجه فرنگی بالا بردن مقاومت گیاه 
در حالی است که گیاهان غیرمیکوریزایی در تیمار تنش شوری کاهش 

 ,.Liu et alدهند )را از خود نشان می SOS2و  SOS1های ژنبیان 

از اجزای ، SOS1ناقل مبنی بر بیان افزایشی ژن نتایج مشابهی .(2023
توسط گوجه فرنگی میکوریزایی شده  ، Na+حذف اصلی مسیر انتقال و

تحت تنش شوری نیز گزارش شده است. در این مطالعه وابستگی 
( NaClمیکوریزایی و پاسخ رشد میکوریزایی گیاه تحت تنش شوری )

 (. Liang et al., 2022درصد افزایش یافت ) 43و  33تیب تربه
 

 
 
 
 
 

 های مقاله توسط نگارنده محاسبه شده است.ها با استفاده از دادهاندازه -3
4- Glomus occultum ( قبلی نام ) 
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های دخیل قادر است با دفع سدیم از ورود آنها به های مختلف. بیان افزایشی ژن( توسط ناقلNa+مسیر مولکولی کاهش تنش شوری ) -۸ شکل

 یدنمایری های زیستی گیاه میکوریزایی جلوگواکنش
افزایش  و Ca²⁺هایشود و منجر به فعال شدن کانال، حس میگیردصورت می MOCA1توسط  که بیوسنتز آنها GIPC توسط لیپیدهای غشایی Na+بر طبق شکل فوق  

 تهیه و ویرایش شده است(.  Bluebeam Revu x64 - Version 21.1افزار تخصصی  و با استفاده از نرم Tableو  Wordشکل در ) شودمی ورود آن به سیتوزول

Figure 8- Molecular pathway of salinity (Na⁺ ) stress reduction mediated by various transporters 
Upregulation of the involved genes can prevent sodium entry into plant biological processes by facilitating its efflux in mycorrhizal 

plants. According to the figure, Na⁺  is perceived by GIPC sphingolipids in the plasma membrane, whose biosynthesis is mediated by 

MOCA1, leading to the activation of Ca²⁺  channels and consequently an increase in cytosolic Ca²⁺  influx (The diagram was created 

and edited in Microsoft Word using tables and the specialized software Bluebeam Revu x64 - Version 21.1) . 
 

 Nadianافزون بر این، افزایش وابستگی میکوریزایی گیاه زعفران )

., 2013bal et1( و نوعی خرمالو وحشی (., 2025al etIncesu  با )
طور کلی، بررسی نقش بهافزایش شوری خاک نیز گزارش شده است. 

 SOS  (SOS1, SOS2, SOS3)و خانواده GIPC ،MOCA1های ژن
 یدر گیاهان میکوریزایی و ارتباط آن با وابستگی میکوریزایی، زمینه

ی در شوربه رهای مولکولی تحمل سازوکابهتر از برای درک  ی رامناسب
⁺Ca² رسانیپیامفعال شدن  .آوردکشاورزی فراهم می موجب تحریک  

 ،شودمی (SOS1, SOS2, SOS3) شامل SOS های خانوادهمسیر ناقل
واقع در  NHX7 از طریق ناقل  Na+که در نتیجه آن، یونطوریبه

 NHX1 قلغشای پلاسمایی به خارج از سلول منتقل شده و یا توسط نا

های همچنین، قارچ .گرددمستقر در تونوپلاست، در واکوئل انباشته می
ها و ، بهبود انتقال یون⁺Ca²رسانیپیاممیکوریزا آربوسکولار با تقویت 

حمل به ت فزایشاکسیدانی موجب اهای آنتیافزایش فعالیت سیستم
شوری شده و وابستگی میکوریزایی گیاه را در شرایط تنش شوری 

 .دهندایش میافز

                                                           
1- Diospyros lotus 

شیم تنها یک نقش را به  شاید  با توجه به مطالب بالا اگر مجبور با
سکولار میکوریزا در کاهش تنش  ترین نقش قارچعنوان مهم های آربو

ویژه یونی گیاه و به هموسییتازیشییوری انتخاب کنیم، آن نقش حفظ 
⁺K حفظ نسییبت مناسییب /Na⁺ نه تنها شییاید . این سییازوکار باشیید 

صی    صا سوب می    تریاخت شوری مح سخ به  سیاری از    ن پا شود، بلکه ب
سخ  شیمیایی دیگر گیاه نیز به پا ستقیم   های فیزیولوژیک و بیو صورت م

شکل می    ستقیم بر پایه آن  ست در یک   ،بنابراین .گیرندیا غیرم لازم ا
  های ، تنظیم ژنی، پاسیییخ هموسیییتازی یونی بین مطالعه جامع ارتباط     

لت و عی در یک مجموعهیزایی را اکسیییدانی و وابسییتگی میکور آنتی
های افترین شک تواند یکی از مهماین موضوع می نمود.  تبیین معلولی

 .باشد زمینهپژوهشی در این 

 

 وابستگی میکوریزایی گیاه تحت تنش ا کی

های غیرزیستی، ترین تنشعنوان یکی از مهمتنش خشکی به
کند و افزون بر توجهی در تولیدات کشاورزی ایجاد میمحدودیت قابل
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اعی های زرپایداری اکوسیستم ،امنیت غذاییو  کاهش عملکرد گیاهان
دهد. در پاسخ به این تنش، گیاهان و طبیعی را نیز تحت تأثیر قرار می

ای از سازوکارهای حفاظتی و تطبیقی در سطوح سازی مجموعهبا فعال
ند اثرات کنمرفولوژیک، فیزیولوژیک، بیوشیمیایی و مولکولی تلاش می

های در این میان، همزیستی با قارچ .نامطلوب کمبود آب را کاهش دهند
ایش در افز مهمی، نقش ثرو مؤ زیستی رویکردعنوان یک میکوریزا به

تحمل گیاهان به تنش خشکی دارد. این همزیستی از طریق 
 با تنظیم هماهنگ ،افزا در سطوح سلولی و مولکولیهای همکنشبرهم

در هر دو شریک همزیست،  هابیان ژن تنظیمرسانی و اممسیرهای پی
ریزا و افزایش بیشتر وابستگی گیاه به قارچ میکوبه بهبود سازگاری گیاه 

تفاوت در میزان  (.2 جدول) کندکمک می تنش خشکیدر شرایط 
ی گتواند ناشی از چگونمی در این جدولوابستگی میکوریزایی گیاهان 

شدت و مدت تنش ا، کنش میان ژنوتیپ گیاه، قارچ میکوریزبرهم
 .باشد های کربنی همزیستیهای خاک و هزینهخشکی، ویژگی

در سطح مولکولی  تنش خشکی تحتگیاهان  وابستگی میکوریزایی
انی، رسمسیرهای پیامشامل پیچیده یندهای آای از فرمجموعهی نتیجه

های ل هورمونی در اثر همزیستی با قارچتنظیم بیان ژن و تغییر در تعاد
خشکی، این وابستگی تنش است. در شرایط  میکوریزا آربسکولار

، بیش از پیش به ی خودیابد زیرا گیاه برای حفظ بقاافزایش می

، شود. در حقیقتمیو وابسته متکی  برداری از قارچ همزیست خودبهره
، شودرسانی آغاز میاموابستگی میکوریزایی از همان مراحل ابتدایی پی

که افزایش تولید استریگولاکتون با هدف تحریک رشد و جایی
برقراری های قارچی، موجب تسهیل و تقویت زایی هیفشاخه

از  ها علاوه بر محافظتلاکتوناستریگو .گرددهمزیستی می هاییندآفر
همزیستی  اکسیدانی گیاه و تقویتیند فتوسنتز، افزایش ظرفیت آنتیآفر

، هایی نظیر اکسینکنش با فیتوهورمونمیکوریزایی، از طریق برهم
سیتوکینین، اسید جاسمونیک، اسید سالیسیلیک و اسید آبسیزیک در 
تنظیم و افزایش مقاومت گیاه در برابر تنش خشکی و نیز سازگاری آن 

 ;Bhoi et al., 2021) کنندبا شرایط کمبود فسفر نقش مهمی ایفا می

Kodama et al., 2022; Qi et al., 2024).  استفاده از
در تحقیقات از آن که ( GR24های سنتزی )نظیر استریگولاکتون

استفاده آن شناسی برای بررسی اثرات هورمونی کشاورزی و گیاه
 ایرویکرده از یکی تواندمی آن بالاتر زیستی تجمع دلیلبه، شودمی

اشد ب گیاهان در مختلف غیرزیستی هایتنش تحمل ایجاد برای ممکن
(Bhoi et al., 2021).  ،های سنتزی و استفاده استریگولاکتوندر واقع

و  کند لقاا گیاهان رد را استریگولاکتون بیوسنتز تواندمیدستی از آنها 
  .هدد کاهش را غیرزیستی هایتنش از ناشی هایآسیب تواندمی این

 
 میزان وابستگی گیاهان مختلف به قارچ میکوریزا تحت تنش خشکی بر حسب درصد -۲جدول 
 های مقاله توسط نگارنده محاسبه شده است.توضیح اینکه بعضی از مقادیر وابستگی گیاهان از داده 

Table 1- The percentage of mycorrhizal dependency in different plant species under drought stress conditions 
 It should be noted that some of the plant dependency values were calculated by the author based on data extracted from published 

studies. 

 گیاه

Plant 

اچ میکوریزقار  

AM fungus 

 وابستگی میکوریزایی 

Mycorrhizal 

dependency (%) 

 منبع

Reference 

Phaseolus vulgaris R. intraradices 34.7  Auge, 2001 

Sorghum bicolor L.) Speedfid R. intraradices 50.1 Nadian, 2011 

Sorghum bicolor L.) SKF2 R. intraradices 62.0 Nadian, 2011 

Wheat 

Triticum durum L. 
F. mossae 10.3 

Al-Karaki & Al-Raddad 

(1997) 

Rosa damascena Mill - 75.2 
Abdel-Salam et al., 

2018 

Poncirus trifoliata L. Rhizophagus irregularis 61.0 Zhang et al., 2024 

Poncirus trifoliata L. Rhizophagus irregularis 25.3 Yin et al., 2024 

Ephedra foliate 
Funneliformis mosseae + 

Rhizophagus irregularis 
29.1 Al-Arjani et al., 2020 

Allium porrum L. Rhizophagus irregularis 71.4 
Ghasemjokar et al., 

2016 

Allium ampeloprasum ssp. 

Persicum (Shadegan) 
Rhizophagus irregularis 78.8 

Ghasemjokar et al., 

2016 

Allium ampeloprasum ssp. 

Persicum (Esfahan) 
Rhizophagus irregularis 73.6 

Ghasemjokar et al., 

2016 

Citrus aurantifolia 

 
Rhizophagus irregularis 59.1 

Haghighatnia et al., 

2012 

Citrus macrophylla Wester 
Rhizophagus irregularis + 

Funneliformis mosseae 
15.7 Navarro et al., 2026 

Cleopatra’ mandarin 
Rhizophagus irregularis + 

Funneliformis mosseae 
9.1 Navarro et al., 2026 
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های ، بیان افزایشی ژن۲BES1و 1Whirly1ی هاپروتئینرسانی همزیستی میکوریزایی تحت تنش خشکی، شامل سنتز بیشتر مسیر پیام -۹شکل 

CBLs ،CDPKs ،MAPKs رسانیبهمراه فعال شدن سیستم پیام Ca²⁺ و نتیجتا افزایش مقاومت گیاه در مقابل تنش خشکی 
 تهیه و ویرایش شده است(.  Bluebeam Revu x64 - Version 21.1افزار تخصصی و با استفاده از نرم Tableو  Wordشکل در ) 

Figure 9- Mycorrhizal symbiotic signaling pathway under drought stress, involving increased synthesis of Whirly1 and BES1 

proteins, upregulated expression of CBL, CDPK, and MAPK genes, activation of the Ca²⁺  signaling system, and 

consequently enhanced plant resistance to drought stress 
 (The diagram was created and edited in Microsoft Word using tables and the specialized software Bluebeam Revu x64 - Version 

21.1) . 
 
بدرون  ⁺Ca²یکی از اثرات تنش خشکی در گیاه کاهش جریان 2 1

 باشد. این در حالیسیتوزول سلول و بهم خوردن همستاز یونی آن می
سبب های دخیل با فعال نمودن ژنا است که حضور قارچ میکوریز

ون سیتوزول و حفظ تعادل یونی آن ربد ⁺Ca²های افزایش ورود یون
های حسگر که به آنها ژن هاژناین  (.Zhang et al., 2025) شودمی

Ca²⁺ شود شامل نیز گفته میsCBL3 ،4 -sDPKC و sMAPK5 

ها، تحت تنش در نتیجه بیان افزایشی این ژن (.9شکل ) باشندمی
⁺Ca²وابسته به یون رسانیپیاممسیرهای خشکی،  فعال شده و   

                                                           
به    این پروتئین -1 تار غیرمعمول در اتصیییال  ند و می  DNA ها رف ند بین  دار توان

سته     ست و ه شبیه یک گردش/حرکت      ” جابجا“کلروپلا شان  شوند. الگوی عملکرد
 در تنظیم ژنی تصور شده است.  ( whirling movement concept) پویا

⁺Ca² غلظتافزایشی تغییرات  عنوان یک پیام ثانویه بهرا در سیتوزول  
 .کندمیتنظیم مهم در پاسخ به همزیستی میکوریزایی 

 نتیجه دخالت ⁺Ca²های حسکر ژن توضیح اینکه، بیان افزایشی

باشد که می  BES1 و Whirly1 برخی فاکتورهای رونویسی از جمله
 ,Weinl & Kudla) های میکوریزا تشدید شودتواند توسط قارچمی

2009; Xu & Huang, 2017; Su et al., 2024; Zhang et al., 

برای  "کننده سیستم ایمنیتقویت"میکوریزا مثل یک در واقع، (. 2025
دخیل به خوبی های مهم شود ژنباعث میو این  کندگیاه عمل می

2- Bri1-EMS Suppressor (Brassinosteroids, BRs) 
3- Calcineurin B-like protein 

4- Calcium-Dependent Protein Kinases  

5- Mitogen-Activated Protein Kinase 1 
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یت گیاه در نها و در رسانی کلسیم بهتر کار کندو سیستم پیام بیان شوند
 . تر شودبرابر خشکی مقاوم

های میکوریزا در دهد که قارچنتایج مطالعات انجام شده نشان می
افزایش جذب آب و  های مختلف نظیرطی دوره تنش خشکی از راه

مزی های استجمع تنظیم کنندهسنتز و خصوص فسفر، عناصر غذایی به
 اکسیدانآنتیهای ابولیتها، افزایش متمینآها، پرولین و پلینظیر قند

اکسیدان یهای آنت، افزایش فعالیت آنزیمهاگلوتاتیون و فلاونوئیدنظیر 
تز، و نیز بهبود تبادلات گازی نظیر فتوسن سوپر اکسید دیسموتازنظیر 

ای و تعرق باعث کاهش اثرات مخرب تنش خشکی بر هدایت روزنه
 ,Ding et al., 2016; Ye et al., 2022شوند )گیاه میزبان می

Nadian, 2026های (. در شرایط تنش خشکی، وابستگی گیاه به قارچ
( و Ghasemjokar et al., 2014یابد )افزایش میمعمولا میکوریزا 

تواند به کارایی بیشتر قارچ در جذب بیشتر فسفر و کاهش تنش این می
که گیاه عنوان مثال، زمانیبه (.Nadian, 2025) خشکی منجر شود

Rosa damascena Mill  کلنی شده توسط قارچ میکوریزا آربسکولار
های هلفؤیاری از مگیرد بستحت سطوح مختلف تنش خشکی قرار می

ای گیاه در مقایسه با گیاه غیرمیکوریزایی بهبود معنیرشدی و تغذیه
کند و وابستگی میکوریزایی گیاه به قارچ میکوریزا برای داری پیدا می

 75درصد تا  16سطوح مختلف تنش خشکی و پارامترهای مختلف از 
جالب (. Abdel-Salam et al., 2018دهد )میدرصد افزایش نشان 

ارچ شود میزان وابستگی گیاه به قچه شدت تنش بیشتر می است که هر
 Ghasemjokar et al., 2014; Zhang etشود )میکوریزا بیشتر می

al., 2024 .)عه متاآنالیز که بر پایه تجزیه و تحلیل آماری در یک مطال
پژوهش منتشرشده انجام شد، مشخص گردید که حضور  460نتایج 
ت آبی گیاهان تحت تنش تواند هدایآربسکولار می اهای میکوریزقارچ

 (Auge et al., 2015)درصد افزایش دهد 24طور متوسط خشکی را به

میزان افزایش در شرایطی که گیاه میزبان در معرض تنش شدید  این. 
خشکی قرار داشت، به بیش از دو برابر مقدار مذکور رسید. نتایج این 

های های مختلف قارچمطالعه همچنین نشان داد که توانایی گونه
کدیگر ای با یهلپمیکوریز آربسکولار در بهبود هدایت آبی گیاهان تک

بومی،  اهای میکوریزترتیب مربوط به قارچهمتفاوت بوده و ب
Septoglomus deserticola ،Claroideoglomus etunicatum  

است. افزون بر این، اثربخشی این   Funneliformis mosseae و
ها در کاهش آثار تنش خشکی از طریق بهبود هدایت آبی، در قارچ

 Auge) استشده ای گزارشلپهای بیشتر از گیاهان تکگیاهان دولپه

et al., 2015). 
هر چند طی دو دهه اخیر بسیاری از سازوکارهای بیوشیمیایی، 

های شوری فیزیولوژیکی و ملکولی گیاهان میکوریزایی در مقابله با تنش
ی های تحقیقاتهنوز شکاف اینبا وجود و یا خشکی مشخص شده است 

 بینیخست آنکه، تاکنون مدل جامعی برای پیشمهمی وجود دارد. ن
ارائه نشده  هااین تنشتغییرات وابستگی میکوریزایی در سطوح مختلف 

است. بیشتر مطالعات، وابستگی میکوریزایی را تنها بر اساس افزایش 
که این شاخص قادر به اند، در حالیک گیاه محاسبه کردهوزن خش

خشکی  و مولکولی ناشی از تنشتوصیف تغییرات پیچیده فیزیولوژیک 
وریزا های آربسکولار میکنقش تنوع ژنتیکی قارچ علاوه بر این،نیست. 

ده است. به خوبی شناخته نش هنوز میکوریزاییدر تعیین میزان وابستگی 
های مختلف قارچی، سطوح عنوان مثال، مشخص نیست که آیا گونهبه

ایجاد  تحت تنشه واحد متفاوتی از وابستگی میکوریزایی را در یک گیا
های کربنی همزیستی در کنند یا خیر. مطالعات مربوط به هزینهمی

ای بسیار محدود هستند و هنوز مشخص نیست در چه نقطهتنش شرایط 
از مقاومت در مقابل تنش هزینه انتقال کربن به قارچ از مزایای حاصل 

ارد. وجود دمولکولی نیز خلأهای قابل توجهی  نگاهاز  شود.بیشتر می
رسانی های مسیر مشترک پیامتاکنون مطالعات معدودی ارتباط میان ژن

همزیستی و میزان وابستگی میکوریزایی را در شرایط تنش بررسی 
 دوانتمیها های آینده با تمرکز بر این شکاف. مطمئنا، پژوهشاندکرده

مفهوم کلاسیک وابستگی میکوریزایی را از یک شاخص صرفاً مبتنی 
توده به یک شاخص چندبعدی و کاربردی در کشاورزی آینده بر زیست

 نماید.   تبدیل 

 

 اندازهای آیندهگیری و چشمنتیجه

 ، همزیستیدر روابط همزیستی بین گیاه و جامعه زیستی خاک
ا ای که نه تنهای برخوردار است به گونهمیکوریزایی از اهمییت ویژه

شود، بلکه سلامت و باغی میهای زراعی و سبب بهبود اکوسیستم
برقراری رابطه . داردکیفیت بیشتر محصولات کشاورزی را در پی 

ولار نتیجه انجام های میکوریزا آربسکهمزیستی بین گیاه و قارچ
کولی بیوشیمیایی و مولفیزیولوژیک، ی یندهای پیچیدهآای از فردسته

را تا حد  های اخیر ابعاد مختلف این همزیستیهای سالپژوهشاست. 
 هایای از گونهکه طیف گستردهاند. با وجود آنزیادی روشن ساخته

های میکوریزا هستند، شدت گیاهی قادر به برقراری همزیستی با قارچ
طور قابل توجهی متفاوت است. در ها بهو کارایی این تعامل در میان آن

ا حد تمیکوریزا، های قارچواقع، تفاوت در شدت وابستگی گیاهان به 
های رسانی و تنظیم بیان ژنهای پیامزیادی به نحوه عملکرد شبکه

ها، به سبب پیچیدگی این تفاوت .بستگی داردمرتبط با همزیستی 
رسانی بین قارچ و گیاه است که انجام و تداوم این های پیاممسیر

رو، شناخت سازوکارهای مولکولی و کنند. از اینهمزیستی را کنترل می
تواند شناخت بهتری را از رسانی، میدخیل در مسیرهای پیامسلولی 

در این میان  .کننده میزان وابستگی میکوریزایی فراهم آوردعوامل تعیین
های رسانی کلیدی که در تنظیم پاسخها و مسیرهای پیامشناسایی ژن
های فراوانی را برای بهبود های میکوریزا نقش دارند، امیدگیاه به قارچ

ه در ویژیی این همزیستی ایجاد کرده است. اهمیت این موضوع بهکارا
 رغم توانایی کلنیاست، گیاهانی که علی بیشتر "نامیزبان"مورد گیاهان 
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های میکوریزا، به دلیل نقص و یا توقف در مسیرهای شدن توسط قارچ
های دخیل، قادر به تکمیل مسیر سازی ژنرسانی و عدم فعالپیام

رو، شناخت دقیق شکیل آربسکول نیستند. از اینهمزیستی و ت
ا ههای مولکولی موجود در این گیاهان و تلاش برای رفع آنمحدودیت

ی مند از همزیستی میکوریزایتواند امکان گسترش دامنه گیاهان بهرهمی
تواند در کاهش مصرف را فراهم سازد. تحقق چنین رویکردی می

اصر غذایی و توسعه کشاورزی های کشاورزی، بهبود جذب عننهاده
 .پایدار مؤثر باشد
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