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-داران در برابر حمله ميکروارگانيسمایمنی ذاتی اولين خط دفاعی شناخته شده در حشرات و مهره

ولی های مولکدهند که بين سامانهشود. تحقيقات وسيعی در سالهای اخير نشان میها محسوب می

های قابل توجهی وجود دارد. همانند شناسایی خودی و غير خودی در گياهان و جانوارن شباهت

 Microbe associatedجانوران، گياهان نيز قادر هستند الگوهای مولکولی مرتبط با ميکروبها )

molecular pattererns-MAMPsها بوده و در گياه ميزبان یافت نمی( را که مختص ميکروب-

-را شناسایی کنند. چنين ساختارهایی، که اليسيتورهای عمومی دفاع گياهی نيز ناميده می شوند

های ها حياتی بوده و بعد از شناسایی توسط گيرندههای حياتی ميکروارگانيسمشوند، برای فعاليت

در  هاMAMPسازند. به ایمنی که  بعد از شناسایی ها آگاه میویژه، ميزبان را از حمله آن ميکروب

 MAMPs (MAMP Triggeredدهد به اصطلاح ایمنی ناشی از شناسایی گياه رخ می

Immunity-MTIگویند. از سویی دیگر، وجود چنين سامانه نظارتی در گياهان باعث شده ( می

( را Effectorsها نيز در طول تاریخ تکاملی خود با گياهان افکتورهایی )است که ميکروارگانيسم

از این سد دفاعی عبور کنند. در ادامه این  MTIبه کمک آنها با ایجاد اختلال در توسعه دهند که 

اند که توسط آنها این افکتورها  را شناسایی رقابت گياهان نيز ساز و کارهای دیگری را توسعه داده

-Effector triggered immunityکرده و نوع دیگری از ایمنی به نام ایمنی ناشی از افکتورها )

ETI) ها در خصوص ساز و کنند. در این مقاله سعی بر این است که آخرین یافتهرا ایجاد می

 کارهای مختلف ایمنی در گياه مورد بررسی قرار گيرد. 

 

 های کلیدیواژه
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  مقدمه

هایی با پتانسیل گیاهان به طور دائم در معرض میکروارگانیسم

بیماریزایی قرار دارند اما آنها نسبت به اکثر این بیمارگرها 

های دفاعی و مقاوم هستند. بدیهی است که در گیاهان مکانیزم

اند که موانع کارآمدی به صورت موفقیت آمیز تکامل یافته

گیرند. بیمارگرهای میکروبی نیز به ها را میجلوی این بیمارگر

ها، منافذ آبی یا نفوذ ها، روزنههایی نظیر زخمنوبه خود راه

فعال از سطح ریشه یا برگ را برای رخنه به داخل گیاه پیدا 

اند. هرچند، بعد از نفوذ به داخل گیاه نیز موانع دیگری کرده

گسترش بیمارگر  های ثانویه ازنظیر دیواره سلولی و متابولیت

(. علاوه Nurnberger and Lipka, 2005کنند )جلوگیری می

بر این موانع دائمی، گیاهان دارای سیستم دفاعی دیگری 

هستند که  (Innate immunityایمنی ذاتی ) موسوم به سیستم

ها را احساس کرده و ها، حمله میکروارگانیسمدر آن سلول

دهند که از گسترش میهایی از خود نشان بلافاصله واکنش

کنند. از آنجایی که این نوع سیستم دفاعی از آنها جلوگیری می

باشد، مرحله گیاهچه تا بلوغ گیاه فعال بوده و اکتسابی نمی

نامگذاری شده است. چنین  "ذاتی"این سیستم به اصطلاح 

ها و سیستمی علاوه بر گیاهان در جانوران، حشرات، قارچ

شود. برخلاف سیستم یه نیز دیده میموجودات پر سلولی اول

 adaptive immuneایمنی ذاتی، دستگاه ایمنی تطبیقی )

systemها پاسخ داده و ( به صورت اختصاصی با پادگن

ها اثر آن در کند که تا مدتحافظه ایمونولوژیکی ایجاد می

ماند. دستگاه ایمنی تطبیقی تنها در مهره داران بدن باقی می

 (. Albert et al., 2012) شناخته شده است

 . دو ساز و کار اصلی ایمنی ذاتی در گیاهان۱-۱

به طور کلی ایمنی ذاتی در گیاهان به دو حالت اصلی دیده 

شود. در حالت اول شناسایی بیمارگرها )و به طور کلی می

های ای موسوم به گیرندههای ویژهها( توسط گیرندهمیکروب

( که در Pattern recognition receptors-PRRشناساگر الگو )

-های گیاهی قرار دارند، صورت میغشای پلاسمایی سلول

ها را ای از میکروبهای ویژهها مولکولگیرد. این گیرنده

های های داخلی سلولی را تولید و واکنششناسایی کرده و پیام

ای از های ویژه(. به مولکول۱شکلکنند )دفاعی را شروع می

شوند، ها شناسایی میها که توسط این گیرندهمیکروارگانیسم

 Pathogenها )به اصطلاح الگوهای مولکولی مرتبط با پاتوژن

Associated Molecular Pattern-PAMPشود. این ( گفته می

توان به الگوی اثر انگشت تشبیه کرد چرا که ها را میمولکول

ها را دهند که میکروارگانیسمل گیاهی این امکان را میبه سلو

برای   "الگو"شناسایی کنند و به همین دلیل اصطلاح 

نامگذاری آنها انتخاب شده است. هر چند، این نکته باید مورد 

ها به اندازه اثر انگشت توجه قرار گیرد که این مولکول

ها انیسماختصاصی نیستند و تنها شناسایی گروهی از میکروارگ

سازند.  به ایمنی که بعد از را برای گیاه امکان پذیر می

ایمنی ناشی از شود به اصطلاح ها ایجاد میPAMPشناسایی 

PAMP (PAMP-Triggered Immunity-PTI)  ایمنی و یا

 MAMP (MAMP-Triggered Immunity-MTI)ناشی از 

 ,Chisholm et al., 2006; Jones and Danglشود )گفته می

(. اگرچه الگوهای مولکولی مرتبط با بیمارگر به صورت 2006

شوند، اما الگوهای مختلفی خوانده می PAMPقراردادی به نام 

های مختلف اعم از بیمارگر یا غیر بیمارگر از میکروارگانیسم

شوند. ادراک می (PRR)شناساگر الگو  هایتوسط گیرنده

 Boller and Felix, 2009; Newmanبنابراین، در منابع اخیر )

et al., 2013; Ye and Murata, 2016; Bittel and Robatzek, 

الگوهای  از اصطلاح که است شده داده ترجیح (2016

 Microbe Associated) مولکولی مرتبط با میکروب

Molecular Pattern-MAMP)  استفاده شود و در مقاله حاضر

 نیز از این اصطلاح استفاده خواهد شد.

ها چندین فرآیند پاسخ سلولی از قبیل MAMPاسایی شن 

تغییر جریان یونی بین غشای سلولی )که باعث قلیایی شدن 

شود(، افزایش غلظت یون کلسیم فضای بین سلولی می
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( و بیوسنتز هورمون Boller and Felix, 2009سیتوپلاسمی )

 ACC-synthaseاسترس اتیلن )که از طریق فعال شدن 

های اولیه دیگر، القا کند. از پاسخرا القا میگیرد( صورت می

-Mitogenکینازهای پروتئینی فعال شونده از طریق میتوژن )

activated protein kinases-MAPKباشد که باعث فعال ( می

( Asai et al., 2002شوند )برداری میشدن فاکتورهای نسخه

یی نظیر هاهای کد کننده پروتئینبردای ژنو به دنبال آن نسخه

های لازم های لیتیک یا آنزیم(، آنزیمDefensinsها )دفاع کننده

ها )متابولیتهای ضد میکروبی( اتفاق برای سنتز فیتوالکسین

(. واکنشهای دفاعی دیگر Nurnberger et al., 2004افتد )می

( در سطح Callose depositionعبارتند از: رسوب کالوز )

 Reactiveای فعال اکسیژن )هدیواره سلولی و تولید فرم

oxygen species-ROSتوانند برای بیمارگر سمی ( که می

باشند و باعث تشکیل اتصالات تقاطعی در دیواره سلول 

بعضی بیمارگرها برای (. Apel and Hirt, 2004شوند )گیاهی 

کنند که این ( تولید میEffectors، افکتورهایی )MTIعبور از 

و در نتیجه منجر به حساس شدن گیاه  ها را کاهش دادهپاسخ

شوند. این فرآیند حساسیت ناشی از افکتور نسبت به خود می

(Effector-Triggered Susceptibility-ETSنامیده می ) .شود

های بعضی گیاهان نیز در طول تاریخ تکاملی خود پروتئین

اند که این افکتورها را را توسعه داده R)اختصاصی مقاومت )

 کنند.یی میشناسا

 

شناسایی  PRRsها را از طریق MAMPدر سلول گیاهی. گیاهان قادر هستند دسته وسیعی از  MAMPهای معمول مرتبط با ادراک وقایع و پاسخ -1شکل

و  MAPیر جریان یونی بین غشای پلاسمایی، القای کینازهای ، تغیROSهای سلولی از قبیل بیوسنتز اتیلن، تولید منجر به واکنش PRRsکنند. فعال شدن این 

 شود.القا نسخه برداری ژنهای مربوط به پاسخ بیمارگر می
Figure 1-. Common events and responses associated with perception of MAMPs in plant cell. Plants are able to recognize wide category of 

MAMPs via PRRs. Activation of these PRRs lead to cell responses such as ethylene biosynthesis, altered ion fluxes across the plasma membrane, 

induction of MAP kinase cascades, ROS production, and transcriptional induction of pathogen-responsive genes. 
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ر به ایجاد نوع دوم ایمنی ذاتی در گیاه به نام این شناسایی منج

-Effector-Triggered Immunityایمنی ناشی از افکتور )

ETI) شود که به صورت عمومی منجر به پاسخ فوق می

و مرگ سلولی بافت اطراف محل آلودگی نیز  (HR)حساسیت 

( و بنابراین بیمارگر را به Dangl and Holub, 1997شود )می

 Chisholm et al., 2006; Jonesکند )ی محدود میمحل آلودگ

and Dangl, 2006; Caplan et al., 2008 تعداد زیادی از .)

 NBS-LRRهای متعلق به خانواده پروتئین Rهای پروتئین

(Nucleotide binding site leucine rich receptor هستند که )

( و دومین NBدارای ناحیه متصل شونده به نوکلئوتید )

(Domain تکرارهای غنی از لوسین هستند. این )NB-LRR ها

خود یه صورت مستقیم با  LRRتوانند از طریق دومین می

افکتورها و یا به صورت غیر مستقیم و از طریق یک پروتئین 

-اضافی )فاکتور میزبانی( که به افکتورهای بیمارگر متصل می

 (.Caplan et al., 2008شوند، همکنش کنند )

 هتهای ایمنی ذاتی در گیاهان و جانوران. شبا۲

هایی با ایمنی ذاتی در ایمنی ذاتی در گیاهان دارای شباهت

ها بعد از PRRجانوران است. همانند گیاهان، در جانوران نیز 

ها منجر به پیام رسانی داخل سلولی و MAMPشناسایی 

برای  PRRsشوند. مهمترین دسته از های دفاعی میپاسخ

 Toll (Toll-likeهای شبیه نوران و انسان گیرندهایمنی در جا

receptors-TLRs( )Medzhitov, 2001 هستند که بر اساس )

 Andersonاند )ه نامگذاری شدهکمگس سر Tollهای گیرنده

and Nusslein-Volhard, 1984های (. هر دوی گیرندهToll  و

از یک دومین خارج سلولی با تکرارهای غنی از  Tollشبیه 

وسین، یک دومین بین غشایی منفرد و دومین سیتوپلاسمی ل

 Tollگیرنده شبیه  ۱۰اند. در انسان تا به حال تشکیل شده

های MAMPشناسایی شده است که هر کدام در شناسایی 

(. Gay and Gangloff, 2007ها نقش دارند )مختلف از باکتری

TLR1  وTLR6 ها یا لیپوپپتیدهای غشای به لیپوپروتئین

های هترودیمر کمپلکس TLR2شوند و با باکتریایی متصل می

-MDنیز با پروتئین  TLR4دهند و به همین ترتیب تشکیل می

ساکاریدها دهد و در شناسایی لیپوپلیهترودیمر تشکیل می 2

(LPS از باکتریهای گرم منفی نقش دارد. پروتئین )DM-2  به

کند. در عمل می( co-receptorعنوان پروتئین همراه گیرنده )

شوند، هایی که به غشای پلاسمایی محدود میTLRمقابل 

TLR شوند های داخلی دیده میدر اندامک 9، و 8، 7، 3های

ها نقش دارند و در شناسایی اسیدهای نوکلئیک میکروب

(Gay and Gangloff, 2007; Kang and Lee, 2011 فعال .)

های توکینینهای دفاعی همچون تولید سیها پاسخTLRشدن 

 کنند. ضد التهاب و پپتیدهای ضد میکروبی را فعال می

۳ .MAMPهای گزارش شده و توصیف شده 

3-۱MAMP  های پروتئینی 

نقطه عطف در فهم پدیده ایمنی ذاتی در گیاهان زمانی بود که 

توانایی گیاه در ادراک فلاژلین باکتریایی )که یک نوع زیر 

 Felix)باشد( به اثبات رسید واحد پروتئینی تاژک باکتری می

et al., 1999)های بیشتر نشان داد که ادراک فلاژلین . بررسی

، باعث بازداری از رشد flg22تر از آن، و یا دقیق

-آرابیدوپسیس شده و منجر به تجمع کالوز در بافت برگ می

قسمتی از  flg22(. توالی Gomez-Gomez et al., 1999شود )

ژلین است که حفاظت شدگی زیادی زیرواحد پروتئینی فلا

دهد. علاوه دارد و خاصیت شدید الیسیتوری از خود نشان می

منجر به قلیایی شدن سوسپانسیون کشت سلولی  flg22بر این، 

های اکسیژن فعال توتون شد، و باعث تحریک تولید فرم

(ROS در برگهای این گیاه شد. گیرنده مسوول ادراک )

سیس یک گیرنده کینازی از نوع غنی فلاژلین توسط آرابیدوپ

شود نامیده می FLS2( شناخته شده که LRRاز لوسین )

(Gomez-Gomez et al., 2000بعدها مشخص شد که پیام .)-

از طریق آبشاری از کینازهای  FLS2رسانی انجام یافته توسط 

(، از جمله مپ MAPK) پروتئینی فعال شونده توسط میتوژن

گیرد و منجر به ، صورت میAtMPK6و  AtMPK3کینازهای 
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تحریک نسخه برداری سریع تعدادی از ژنها، از جمله 

WRKY22 شود( و )ورکی خوانده میWRKY29  می شود

(Asai et al, 2002 موتانتهای .)fls2  آرابیدوپسیس که گیرنده

فلاژلین را از دست داده بودند، در حالتی که باکتری بر روی 

اسیت بیشتری نسبت به سطح برگ مایه زنی شد، حس

Pseudomonas syringae pv. syringae DC3000  از خود

نشان دادند، اما زمانی که باکتری مستقیما به داخل آپوپلاست 

تزریق شد این حالت مشاهده نشد. این مشاهده نشان می دهد 

که ادراک فلاژلین ممکن است در تحریک واکنش دفاعی فعال 

های (. بررسیZipfel et al., 2004در سطح برگ مهم باشد )

های های آرابیدوپسیس یا کشتها در گیاهچهالگوی بیان ژن

نشان داد که این ممپ منجر به  flg22سلولی تیمار شده با 

-ژنشود. برای مثال بیان برداری میتغییراتی در سطح نسخه

-هایی که تولیدات آنها در ارتباط با انتقال پیام، تنظیم نسخه

 ,.Navarro et alدفاع هستند، تحریک شدند  ) برداری، و

2004; Zipfel et al, 2004 پاسخ دهی نسبت به .)flg22  در

های اصلی گیاهان عالی مشترک بود تمامی اعضای گروه

(Boller and Felix, 2009 بنابراین .)PRR  این اپیتوپ )بخشی

-بادی ویژه خود متصل میژن که به آنتیاز یک مولکول آنتی

( از فلاژلین باکتری از لحاظ تکاملی باستانی محسوب شود

با حفاظت شدگی زیاد  FLS2های مشابه شود. در واقع، ژنمی

اند، یافت در ژنوم تمام گیاهان عالی که تا به حال آنالیز شده

( RLKsهای شبیه کینازی )شده است. در بین تمام گیرنده

گروه بندی  آرابیدوپسیس که بر اساس ناحیه کیناز پروتئینی

است، که دارای  LRR XIIمتعلق به خانواده  FLS2اند، شده

(. ارتولوگهای Shiu and Bleeker, 2003عضو است ) ۱۰

FLS2 شدگی زیاد هستند. بنابراین دارای ساختاری با حفاظت

اهمیت عملکردی برای خصوصیت حفاظت شده آنها وجود 

حی با خارج سلولی از دو سو توسط نوا LRRدارد. ناحیه 

هایی با جفت سیستئین احاطه شده است. این نواحی موتیف

غنی از تکرارهای لوسین  Nمعروف به ناحیه پایانه 

(LRRNT و ناحیه پایانه )C  غنی از تکرارهای لوسین

(LRRCTمی )( باشندLiu et al., 2008; Van Der Hoorn et 

al., 2005.) 

که به  Tu (Tu-Elongation factor)فاکتور بسط دهنده 

پروتئینی دیگری  MAMPشود، خوانده می Ef-Tuاختصار 

است که به صورت وسیعی توصیف شده است. این پروتئین 

به شدت محافظت شده نقش غیر قابل اجتنابی را در بیوسنتز 

کند و بنابراین وجود آن برای باکتری غیر ها بازی میپروتئین

که ژن  E. coliز ای اقابل اجتناب است. این پروتئین از سویه

تولید کننده فلاژلین آن مختل شده بود و هنوز فعالیت شدید 

MAMP داد جداسازی و شناسایی شد از خود نشان می

(Kunze et al., 2004 فعالیت الیسیتوری .)EF-Tu  مربوط به

 elf18آن که  Nباشد، یعنی پپتیدهایی از ناحیه آن می Nپایانه 

های زیر نانومولار ر غلظتشوند که دنامیده می elf26و 

(. Kunze et al., 2004کنند )را تحریک می MAMPهای پاسخ

های مختلف در گونه elf18/elf26پاسخ دهی نسبت به 

های خانواده چلیپائیان شناخته شده است اما در سایر خانواده

اند  یافت نشده است. گیاهی که مورد آزمون واقع شده

انواده چلیپائیان منحصر به فرد در خ EF-Tuبنابراین ادراک 

 EFR(. گیرنده این پروتئین که Kunze et al., 2004است )

دارد و همچنین  FLS2نامیده شده است ساختار مشابهی با 

، LRR 28است، اما به جای  LRR-RK XIIمتعلق به خانواده 

(. در داخل Shiu and Bleeker, 2003تکرار است ) 2۱دارای 

، به صورت خاصی از EFR، از جمله این خانواده، شش ژن

لحاظ ناحیه کیناز خود ارتباط نزدیک دارند. از آنجایی که 

است  Brassicaceaeمحدود به خانواده  EF-Tuادراک 

(Zipfel et al., 2006; Kunze et al., 2004  انتظار بر این ،)

 EFRهای های گیاهی، ارتولوگاست که اعضای دیگر خانواده

د. با این حال، هم ژنوم صنوبر و هم برنج را نداشته باشن

با تشابه ساختاری  LRR-RKsدارای چندین ژن هستند که 
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برای  PRRsکنند و بنابراین آنها به عنوان زیادی را کد می

PAMPs باشند.ناشناخته می 

رسد که فعالیت پروتئین شوک ، به نظر میEF-Tuهمانند 

دود به یک ( نیز محCold shock protein-CSPسرمایی )

تنها بر  PAMPخانواده گیاهی است، با این تفاوت که این 

به  CSPباشد. فعال می Solanaceaeروی اعضای خانواده 

صورت تصادفی و در ضمن تلاش برای توصیف فعالیت 

بر روی  Micrococcus lysodeikticusپپتیدوگلیکان باکتری 

، توتون شناسایی شد. برای یافتن دومین اختصاصی فعال

پروتئین خالص شده در معرض پروتئینازهای مختلف قرار 

داده شد. فعالیت مرتبط با پپتیدهای خالص شده از ناحیه 

مرتبط بود و در نهایت بخش مرکزی  CSPخانواده  Nانتهایی 

به عنوان بخش فعال شناسایی شد  CSP15این پروتئین به نام 

روی توتون های دفاعی بر آمینو اسید طول داشته، پاسخ ۱5که 

 Felix andکرد )نانومتر فعال می ۱/۰های زیر را در غلظت

Boller, 2003 گیرنده این .)MAMP  هنوز هم شناسایی نشده

در یک کار ژنتیکی جدید از گیاه  MAMPاست. گیرنده این 

 CORE (cold shock proteinفرنگی شناسایی و گوجه

receptor نامگذاری شد که نوعی )RLK شود. محسوب می

انتقال این گیرنده به آرابیدوپسیس و بیان آن منجر به افزایش 

 .P. syringae pvمقاومت این گیاه نسبت به عفونت ناشی از 

tomato DC3000 ( شدWang et al., 2016 .) 

، فعالیت ناشی از زایلاناز CSPو  EF-Tuبرخلاف فلاژلین، 

 Ethylene biosynthesis inducingالقا کننده بیوسنتز اتیلن )

xylanase-EIXتوان به یک پپتید نسبت داد. زایلاناز ( را نمی

های دفاعی مختلفی همچون قلیایی شدن فضای قارچی پاسخ

خارج سلولی، بیوسنتز اتیلن و تولید فرمهای فعال اکسیژن را 

 ,.Bailey et alکنند )فرنگی و توتون فعال میبر روی گوجه

1990; Felix et al., 1991; Yano et al., 1998 فعالیت این .)

آنزیم باعث آزاد شدن قطعاتی از دیواره سلولی و بنابراین 

شود که خود اینها را ببینید( می 4-2)بخش  DAMPsتولید 

هایی های دفاعی را فعال کنند. اما با موتاسیونتوانند پاسخمی

که بر روی این پروتئین انجام گرفت، مشخص شده که 

 Enkerliباشد )وط به خود این پروتئین میفعالیت اصلی مرب

et al., 1999توپ شناسایی شد که برای (. در نهایت یک اپی

(. دو Rotblat et al., 2002القای پاسخ نقش اساسی داشت )

-Receptor like proteinسال بعد دو گیرنده شبه پروتئینی )

RLP با نامهای )LeEIX1  وLeEIX2 های به عنوان گیرنده

ها به منتشر شد. هرچند، زمانی که این گیرنده MAMPاین 

قادر  LeEIX2صورت هترولوگ در توتون بیان شدند، تنها 

 (. Ron and Avni, 2004های ایمنی را القاء کند )بود پاسخ

ری دیگری از باکت EF-Tu ،MAMPعلاوه بر فلاژلین و 

Xanthomonas oryzae pv. oryzae  جداسازی شد کهAx21 

(activator of XA21-mediated immunity نامیده شد. در )

مت به عنوان ژن مقاو MAMPابتدا به دلیل اینکه گیرنده این 

نامیده   avrXa21 (avirulence Xa21)شد، در نظر گرفته می

ای ترشحی است که اسید آمینه ۱94یک پروتئین  Xa21شد. 

 دکنایمنی ذاتی را القا می XA21در برنج از طریق گیرنده 

(Lee et al., 2009 .) 

MAMP  دیگری که از زانتومونادها جداسازی شده است

superoxide dismutase (SodM)  است. بعد از آنالیز سه

، Xanthomonas campestris pv. campestrisپروتئین غالب 

های فعال اکسیژن در قادر است فرم SodMمشخص شد که 

(. پروتئین از ژل Watt et al., 2006توتون را القاء کند )

بعدی جداسازی شد و مشخص شد که مقاوم الکتروفورز دو

 Escherichiaاز  SodMبه حرارت است. فرم تجاری موجود 

coli  فعالیت اکسیداتیوی بر  7/55نیز با شباهت توالی ، %

(. Watt et al., 2006روی سلولهای توتون از خود نشان داد )

بر روی  SodMهیچ گزارشی در مورد فعال بودن 

 آرابیدوپسیس وجود ندارد.

 

 [
 D

O
R

: 2
0.

10
01

.1
.2

58
85

07
3.

13
96

.6
.2

.7
.1

 ]
 

 [
 D

ow
nl

oa
de

d 
fr

om
 g

eb
sj

.ir
 o

n 
20

25
-0

8-
02

 ]
 

                             6 / 19

https://dor.isc.ac/dor/20.1001.1.25885073.1396.6.2.7.1
https://gebsj.ir/article-1-205-en.html


 فلاح زاده ممقانی  ....ایمنی ذاتی در گیاهان           

 

 1396ستان پایيز و زم /2شماره  /ششمدوره  /و ایمنی زیستیژنتيک مهندسی  349

 

3-2 MAMPهای الیگوساکاریدی 

ها و اسکلت خارج سلولی کیتین جزء اصلی دیواره قارچ

حشرات است. قطعات کوچک کیتین قادر هستند که قلیایی 

فرنگی، برنج و آرابیدوپسیس را شدن خارج سلولی در گوجه

(. در کشت Felix et al., 1993; Ito et al., 1997باعث شوند )

فرنگی قطعاتی با چهار و تعداد بیشتری از سلولی گوجه

  ۱۰در غلظتهای زیر  N-acetylglucosamineهای ملکول

 ,.Felix et alپیکومولار قادر هستند قلیایی شدن را القاء کنند )

 CEBiP (chitin(. گیرنده کیتین پروتئینی به نام 1993

oligosaccharide elicitor-binding protein است اما از ،)

آنجایی که هیچ دومین داخل سلولی ندارد، پیشنهاد شده است 

که جزء اضافی دیگری برای پیام رسانی از طریق غشای 

باشد. مشخص شده است که دومین پلاسمایی ضروری می

LysM  که دارای کیناز شبیه گیرندهCERK1 است، برای پیام-

باشد ری میکیتین در آرابیدوپسیس ضرو MAMPرسانی 

(Miya et al., 2007 .) 

در  CERK1علاوه بر این نشان داده شده است که 

آرابیدوپسیس نسبت به پپتیدوگلیکان نیز حساسیت نشان داده 

(. پپتیدوگلیکان بدست آمده از Willmann et al., 2011است )

Staphylococcus aureus ،Xanthomonas campestris pv. 

campestris  وAgrobacterium tumefaciens  چندین واکنش

های فعال دفاعی از قبیل قلیایی شدن خارج سلولی، تولید فرم

 ,.Gust et alکند )کینازها را القا میاکسیژن و فعال شدن مپ

2007; Erbs et al., 2008 فعالیت پپتیدوگلیکان بعد از .)

(، بر روی Lysostaphinتجزیه شدن توسط آنزیم لیزوستافین )

لولی آرابیدوپسیس افزایش قابل توجهی نشان داد، اما کشت س

مشخص نشد که کدام بخش آزاد شده از این ملکول فعالیت 

(. در هنگام Gust et al, 2007دهد )بیشتری از خود نشان می

ها و در به باکتری Arabidopsis thalianaآلوده شدن گیاه 

هنگام قرار گرفتن در معرض الگوهای میکروبی، آنزیم 

( توسط این lysozyme 1, LYS1هیدرولاز شبیه لیزوزیم )

قطعات کوچک قابل  LYS1شود. فعالیت آنزیم گیاه تولید می

حل در آب از پپتیدوگلیکان )که در حالت عادی غیر قابل حل 

کند که این قطعات قادر هستند که در آب است( آزاد می

 ,.Liu et alهای مربوط به ایمنی گیاه را تحریک کنند )پاسخ

در  β-1,3-glucansاولین گزارش از نقش داشتن (. 2014

برهمکنش گیاه بیمارگر مربوط به اواسط دهه هفتاد میلادی 

( که در Ayers et al., 1976a; Ayers et al.,1976bباشد )می

های نیمه خالص شده دیواره آن نشان داده شد که آموده

 .Phytophtora megasperma varسلولی بیمارگر گیاهی 

sojae ( قادر است باعث سنتز گلیسئولینGlyceollin در )

گلوکانها تولید -3و۱-هیپوکوتیل سویا شود. لامینارین و بتا

فرمهای اکسیژن فعال، قلیایی شدن محیط خارج سلولی، 

، فعالیت لیپواکسیژناز و تجمع PALتحریک فعالیت 

 کنندسالیسیلیک اسید در سلولهای توتون را القا می

(Klarzynski et al., 2006 خاصیت الیسیتوری سایر .)

بتاگلوکان پلی و الیگوساکاریدها نیز بر روی دسته وسیعی از 

 ,Shibuya and Minamiهای گیاهی گزارش شده است )گونه

2001; Silipo et al., 2010 .) 

3-3 MAMPهای لیپوفیلیک 

جداسازی شد یک  Cladosporium fulvumارگسترول که از 

MAMP خارج سلولی در  است که قادر است قلیایی شدن

از  فرنگی را القاء کند. این ماده جزئیکشتهای سلولی گوجه

غشاهای سلولی قارچی و مخمرها است و توسط سلولهای 

شود های زیر پیکومولار ادراک میفرنگی در غلظتگوجه

(Granado et al., 1995 سیستم ادراک این .)MAMP  تا به

 اخته باقی مانده است.حال ناشن

( از اجزای سازنده سطح سلولی LPS)ساکاریدها لیپوپلی

 .Xبدست آمده از  LPSباکتریهای گرم منفی هستند. 

campestris pv. campestris  پاسخهای دفاعی را در چندین

گیاه همچون توتون، شلغم، آرابیدوپسیس و برنج القاء کرد 
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(Newman et al., 1995; Meyer et al., 2001; Gerber et 

al., 2004; Zeidler et al., 2004; Desaki et al., 2006 .)

های مختل شده در LPSبا  Xccهای هایی که با استرینبررسی

های مختلف بودند، نشان داد که تنها بخش مرکزی آن بخش

به  Lipid Aباشد. برای فعالیت آن کافی می Lipid Aبه همراه 

 ;Meyer et al., 2001باشد )قاومت نمیتنهایی قادر به القا م

Braun et al., 2005 .) 

 Damage. الگوهای مولکولی ناشی از آسیب )۴

associated molecular patterns-DAMPs) 

های مختلف وارد شده به گیاه هایی که در اثر آسیبملکول

توانند به عنوان الیسیتورهایی شبیه شوند نیز میایجاد می

MAMPهای دفاعی مشابهی ایجاد کنند. ه و پاسخها عمل کرد

توان الیگوساکاریدها را نام برد های مهم میDAMPاز جمله 

های قارچی ایجاد که در اثر تجزیه دیواره سلولی توسط آنزیم

(. علاوه بر این، پپتیدهایی داخل Ridley, 2001شوند )می

-های دفاعی را القاء میاند که پاسخگیاهی نیز شناخته شده

آمینو  ۱8( پپتیدی Systeminکنند. برای مثال سیستمین )

های زیر فرنگی در غلظتاسیدی است که بر روی گوجه

نانومولار فعال است. پیش ماده این پپتید پروسیستمین است 

شود و به احتمال زیاد که پروتئینی سیتوپلاسمی محسوب می

 ;Lotze et al., 2007شود )تنها در اثر آسیب سلولی ایجاد می

Boller and Felix, 2009.)  مشخص شده است که سیستمین

در حین تغذیه گیاه توسط حشرات آزاد شد و توسط گیرنده 

شود که در نهایت شناسایی می SYR1مخصوص خود به نام 

منجر به افزایش مقاومت گیاه نسبت به حشرات گیاهخوار 

آمینو  23پپتیدی  AtPep1 (.Wang et al., 2018) شودمی

های زیر نانومولار قلیایی شدن اسیدی است که در غلظت

کند. این پپتید از ناحیه کشت سلولی آرابیدوپسیس را القاء می

آمینو اسیدی یعنی  92پپتیدی دیگر با اندازه  Cانتهایی 

AtproPep1 د زخم القاء آید که ژن آن بعد از ایجابدست می

 (. Huffaker et al., 2006شود )می

 (PRRsهای شناساگر الگو ). گیرنده۵

گیاهان در مقایسه با جانوران فاقد سیستم ایمنی هستند که در 

آن سلولهایی مانند ماکروفاژها یا لنفوسیتها که در شناسایی 

های مختلف جانور اند، در بخشها تخصص یافتهمیکروب

هایی چند، در هر دوی این موجودات گیرندهجریان دارند. هر

کنند و ایمنی ذاتی را القاء ها را شناسایی میMAMPذاتی، 

ها اولین مرحله در PRRها توسط MAMPکنند. ادراک می

MAMP (MTI )شروع ایمنی ذاتی است که ایمنی ناشی از 

های متصل PRR. این (Jones and Dangl, 2006)نام دارد 

های کیناز شوند: گیرندهدو دسته تقسیم میشونده به غشاء به 

(، که دارای یک ناحیه Receptor-like kinases-RLKمانند )

(، دومین بین غشایی و یک ectodomainخارج سلولی )

های پروتئین مانند دومین کیناز داخل سلولی هستند، و گیرنده

(Receptor-like proteins-RLPs  که فاقد دومین کیناز داخل )

بینی های داخل سلولی پیشی هستند. ساختارهای دومینسلول

دهند که بر اساس آن های مختلفی را نشان میشده، موتیف

هایی تقسیم کرد. اینها ها را به زیر خانوادهRLKتوان می

(، LRRsها با تکرارهای غنی از لوسین )RLKعبارتند از 

-ینهای لکتین مانند، دوم(، دومینLysMهای لایزین )موتیف

های (، دومینEGF-likeهای فاکتور رشد اپیدرمی مانند )

 Sهای ( و دومینPR5-like) 5مرتبط با بیماریزایی مانند 

(Shiu and Bleecher 2003; Tor et al., 2009 بیمارگرهای .)

های ترشحی قادر موفق با تزریق افکتورها از طریق سیستم

توانند میها هم را خاموش کنند. خود این MTIهستند که 

 NB-LRR (Nucleotideهای داخل سلولی که به PRRتوسط 

binding site-LRR معروف هستند، شناسایی شوند که لایه )

کند که ایمنی ناشی از افکتور دومی از ایمنی را ایجاد می

(ETIنامیده می )( شودJones and Dangle, 2006پروتئین .)-

خود عمدتا  است که Nشامل دومین ترمینال  NB-LRRهای 

یا دومین مارپیچ تشکیل شده است، یک دومین  TIRاز یک 
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 Cدر ترمینال  LRRو یک  (NB)متصل شونده به نوکلئوتید 

(Tor et al., 2009 .) 

 (RLKsهای کیناز مانند )گیرنده 5-۱

منجر  RLKهای مرتبط با برای توالی A. thalianaغربال ژنوم 

 ,Shiu and Bleecker) شده است RLK 6۱۰به یافتن بیش از 

(، اما تنها عملکرد تعداد بسیار کمی از آنها مشخص 2001

توان به دو را می RLKsشده است. عملکردهای بیولوژیکی 

هایی که رشد و نمو گیاه را کنترل RLKبخش تقسیم کرد: 

 BRI1یا  CALVATA1 ،ERECTA ،HAESAکنند مثال می

ا دفاع گیاه هایی که در برهمکنش گیاه میکروب یRLKو 

 XA21 (Shiu et، یا FLS2 ،EFR ،BAK1دخالت دارند، مثل 

al., 2004; Stenvik et al., 2008 گیرنده .)FLS2 (flagellin 

sensing 2 که به صورت کاملی توصیف شده است، یک نوع )

LRR-RLK شود. ژن کد کننده محسوب میFLS2  با غربال

به خاصیت  های آرابیدوپسیس موتانت شده نسبتگیاهچه

 Gomez-Gomez andشناسایی شد ) flg22بازدارندگی 

Boller 2000های های نواحی پروتئین(. بر طبق شباهت

کینازی در آرابیدوپسیس، این گیرنده متعلق به زیر خانواده 

 Shiuباشد )عضو می ۱۰است، که شامل  LRR XIIپروتئینی 

and Bleecker 2003; Boller and Felix 2009 .)FLS2  شامل

ترئونین، دومین داخل غشایی \دومین کیناز سیتوپلاسمی سرین

تشکیل شده است  LRR 28و بخش خارج سلولی است که از 

 Nانتهای  LRRها نیز توسط دومین که خود این دومین

(LRRNT و دومین )LRR  انتهایC (LRRCT در برگرفته )

(. Gomez-Gomez and Boller, 2000( )2اند )شکل شده

 TLR4مثل  LRRهای تارهای سه بعدی سایر پروتئینساخ

(Manavlan et  al., 2011 ،)Rl (ribonuclease inhibitor یا )

YopM فاکتور پرآزاری ،Y. pestis (Kobe and Kajava, 

ها ساختارهای نعل اسبی شکل LRRدهد که (، نشان می2001

ها هلیکس-هستند که اسکلت بندی بخش محدب آن از آلفا

شده است. بخش مقعر این ساختار نعل اسبی شکل از  تشکیل

 LxxLxLxxNصفحات بتا تشکیل شده است که دارای توالی 

اند، در مشخص شده xهایی که با باشند که در آن بخشمی

(. Kobe and Kajava, 2001اتصال لیگاندی نقش دارند )

در عرض چند ثانیه بعد از  FLS2مشخص شده است که 

، SERK/(BAK1) ۱مرتبط با کیناز  BRIبا  flg22تحریک با 

شود، کمپلکس تشکیل دیگری، محسوب می LRR-RLKکه 

 ;Chincilla et al., 2007; Heese et al., 2007دهد )می

Schulze et al., 2010 میکرومولار  ۱۰(. تزریق محلولflg22 

( منجر به Col-0های آرابیدوپسیس وحشی )اکوتیپ به برگ

 Botrytisن گیاه نسبت به بیمارگرهای افزایش مقاومت ای

cinerea  وAlternaria brassicicola  شد و  رشد باکتریP. 

syringae pv. tomato DC3000  در داخل برگها را کاهش

آرابیدوپسیس قابل مشاهده  fls2داد. چنین اثری در موتانتهای 

( EF-Tu)گیرنده  EFR (.Fallahzadeh et al., 2015نبود )

 28است، اما به جای  FLS2است که شبیه  LRR-RLKیک 

LRR  2۱در حوزه داخل سلولی، دارای LRR ( استBoller 

and Felix, 2009 .)EF-Tu های دفاعی مشابهی را نیز پاسخ

کینازهای مشابهی کند، برای مثال مپهمچون فلاژلین القا می

رسانی القا شده توسط دهد که پیامشود که نشان میفعال می

 Zipfel etکند )به صورت همگرا عمل می MAMPو این د

al., 2006.)  ،علاوه بر اینEFR  متعلق به خانوادهLRR-RLK 

Xll های خارج است و این امکان وجود دارد که دومین

های فعال آمیژه عوض کرد و گیرنده FLS2سلولی آنرا با 

(Chimeric( ایجاد کرد )Albert et al., 2010 شناسایی .)EF-

Tu وسط تEFR  محدود به خانوادهBrassicaceae باشد می

(Kunze et al., 2004پیش تیمار برگ .) های آرابیدوپسیس

منجر به افزایش مقاومت  elf18( با Col-0وحشی )اکوتیپ 

و  Botrytis cinereaاین گیاه نسبت به بیمارگرهای 

Alternaria brassicicola  شد و  رشد باکتریP.  syringae 

pv. tomato DC3000  .در داخل برگها را کاهش داد
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گلیکولیزه شده کاملا محافظت شده با -N(. در بخش مرکزی شکل، نواحی FLAGELLIN-SENSING 2-FLS2ساختار ارتولوگهای گیرنده تاژک ) .۲شکل 

های مختلف برای های نشان داده شده، رنگاند. در همترازسازیهای تو خالی نشان داده شدهای تو پر و محافظت شده به صورت جزئی با مثلثهمثلث

شان (، چهارچوب ساختاری حاوی مارپیچ آلفا با رنگ خاکستری نLRRاند: در قسمت دومین تکرار غنی از لوسین )نشان دادن موارد ذیل به کار برده شده

های قرمز رنگ نشان داده شده است که در آن اند؛ صفحات بتا با براکتمحافظت شده با رنگ سبز نشان داده شده داده شده است که در آن اسیدهای آمینه

که در معرض  آمینهمحافظت شده از بین پنج اسیدهای  های اسیدهای آمینهیک جفت اسید آمینه لوسین به رنگ خاکستری نشان داده شده است و موقعیت

(، اسیدهای آمینه LRRCT) C( و دومین انتهای LRRNT) Nانتهای  LRRهای دومین حلال هستند، به رنگ آبی روشن نشان داده شدند. در همترازسازی

کاتالیتیک، اسیدهای آمینه  اند. در همترازسازی دومینهای اسیدهای آمینه محافظت شده به رنگ زرد نشان داده شدهسیستئین با رنگ نارنجی و موقعیت

( است به رنگ زرد نشان داده شده است. در همترازسازی non-RDآسپارتات )-محافظت شده به رنگ آبی روشن و سیستئین که مشخصه کیناز بدون آرژنین

 Rc ،Ricinus؛ Pt ،Populus trichocarpa؛ Vv ،Vitis viniferaاند. های اسیدهای آمینه محافظت شده به رنگ زرد نشان داده شده، موقعیتCانتهای 

communis ؛Le ،Lycopersicon esculentum ؛At ،Arabidopsis thaliana ؛Os ،Oryza sativa ؛Zm ،Zea mays (Boller and Felix, 2009.) 
Figure 2. Structure of FLAGELLIN-SENSING 2 (FLS2) orthologs. In the scheme at the center, completely or partially conserved N-

glycosylation sites are indicated by filled or open triangles. In the alignments, the color code used is as follows: In the leucine-rich repeat domain 

(LRR) region, the structural backbone containing the α-helix is shaded gray, with conserved amino acids in positions that are normally variable 
highlighted in green; the β-sheets are shown with red brackets, with the pair of leucine residues shaded gray and the conserved amino acid 

positions among the five solvent-exposed residues highlighted in light blue. In the LRR N-terminal domain (LRRNT) and C-terminal domain 

(LRRCT) alignments, cysteine residues are highlighted in orange and conserved amino acid positions are highlighted in yellow. In the alignment 
of the catalytic domain, universally conserved amino acids are highlighted in light blue and the cysteine characteristic of a nonRD kinase is 

highlighted in yellow. In the alignment of the C terminus, conserved amino acid positions are highlighted in yellow. Sequences are taken from 

GenBank. Vv, Vitis vinifera; Pt, Populus trichocarpa; Rc, Ricinus communis; Le, Lycopersicon esculentum; At, Arabidopsis thaliana; Os, Oryza 
sativa; Zm, Zea mays (Boller and Felix, 2009). 
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د آرابیدوپسیس قابل مشاهده نبوو  efrچنین اثری در موتانتهای 

(Fallahzadeh et al., 2015.)      عولاوه بور ایون، موتانتهوایefr 

سووبت بووه هسووتند، ن EFRآرابیدوپسوویس کووه فاقوود گیرنووده  

تور  حسواس  Agrobacterium tumefaciensترنسفرماسیون بوا  

کوه بوا    Nicotiana benthamianaدر مقابول گیاهوان    .هسوتند 

EFR اند، مقاومت بیشتری علیوه هموین پواتوژن    ترنسفرم شده

 (. Zipfel et al., 2006دهند )نشان می

دیگری که به توازگی معرفوی    LRRهای کینازی از گیرنده

)گیرنده پروتئین شوک دموایی( اسوت کوه     COREشده است 

 ,.Wang et alدارد ) Xa21و  EF-Tuشووباهت زیووادی بووه  

یوازدهم   LRRاست که در  LRR 22(. این گیرنده داری 2016

شوود. شوباهت   خود با شش اسید آمینه به دو بخش تقسیم می

 5۰ایوون گیرنووده در قسوومت دومووین کینووازی سیتوپلاسوومی ) 

تشووکیل دهنووده سوولنوئید بخووش  درصوود(  و اسوویدهای آمینووه

 Xa21و  EFRدرصد( شوباهت زیوادی بوا     6۰) LRRمرکزی 

دهد که بخش سطحی آن را تشکیل می LRRدارد اما توالی از 

 درصد(.  22شباهت بسیار کمی دارد )

 (RLPsهای گیرنده مانند )پروتئین 5-2

باشود.  موی  Cf9هوای شوناخته شوده    RLPیکی از اولوین  

 Cladosporiumکووه افکتوووری از  ،Avr9مشوواهده شوود کووه 

fulvum فرنگی کوه دارای  باشد، بر روی کولتیوارهای گوجهمی

-Schottensکنود ) هستند، نکروز ایجواد موی   Cf9ژن مقاومت 

Toma and de Wit 1998; van Kan et al. 1991; Van den 

Ackerveken et al., 1993 پووروتئین .)Cf9 ،LRR-RLP ی

دومین خارج سلولی بزرگ اسوت   متصل شونده به غشا با یک

تشکیل شده است، در حالی کوه   LRR 27که از مارپیچ آلفا و 

ناحیه داخل سلولی کوتاه بوده و تنها از تعوداد کموی از اسوید    

 ;Jones et al., 1994هوای بوازی تشوکیل شوده اسوت )     آمینوه 

Wulff et al., 2009 در حال حاضر چندین پروتئین مقاومتی .)

Cf  شاملCf-2 ،Cf4 ،Cf5 9، وDCm    شناخته شده اسوت کوه

 Jones et al., 1994; Dixonمتعلق هسوتند )  RLPبه خانواده 

et al. 1996; Thomas et al., 1997; Dixon et al., 1998.) 

 Chitin elicitor) پروتئین گیرنده متصل شونده به کیتوین 

binding protein-CEBiP یک )LysM-RLP  است که قطعات

 Affinityکنود و بوا نشوانگذاری میلوی )    ایی میکیتین را شناس

labeling   ( از سلولهای برنج شوناخته شوده اسوت )Ito et al., 

(. این گیرنده متصل شوونده بوه غشوا دارای دو موتیوف     1997

LysM        در دومین داخول سولولی خوود اسوت و فاقود دوموین

(. Kaku et al., 2006داخل سلولی برای انتقال سیگنال است )

دارای دوموین کینوازی نیسوت، نشوان      CEBiPکه  این حقیقت

رسوانی از طریوق   دهد که نیاز به اجزای دیگری بورای پیوام  می

غشاء پلاسومایی دارد، و در واقوع، گیرنوده کینوازی الیسویتور      

( Co-receptor( به عنووان گیرنوده هموراه )   CERK1) ۱کیتین 

رسوانی الیسویتور کیتوین    شناخته شد که تا حد زیادی برای پیام

هوا  RLKمتعلوق بوه    CERK1در آرابیدوپسیس اهمیوت دارد.  

است، چون دارای دومین کینازی سرین/ترئونین داخل سولولی  

موتیوف   3است. علاوه بر این، دومین داخل سولولی آن دارای  

LysM ( استMiya et al., 2007 .)CEBiP  وOsCERK1  در

دهنود  برنج کمپلکس گیرنده القا شونده با لیگانود تشوکیل موی   

(Shimizu et al., 2010.) 

( توسط لوکوسی غالب در توتون و EIXزایلاناز قارچی )

شود، که منجر بوه بیوسونتز اتویلن و    فرنگی شناسایی میگوجه

 ,.Bailey et al., 1993; Ron et alشوود ) های دفاعی میپاسخ

هوای  RLP، که کود کننوده   LeEIX2و  LeEIX(. ژنهای 2000

LeEIX1  وLeEIX2 فرنگی جداسازی شدهگوجه هستند، از-

ها قادر هستند که به صوورت مسوتقل  بوه    اند. هر دو پروتئین

EIX  متصل شوند، اما تنهاLeEIX2  قادر است پیامی را انتقال

 (. Ron and Avni, 2004شود ) HRدهد که منجر به 

هووای دیگووری کووه نقووش آنهووا در ایمنووی گیوواه   RLPاز 

 ,.RLP1 (Jehle et alآرابیدوپسویس مشوخص شوده اسوت     

2013a و )RLP30 (Zhang et al., 2013  است که به ترتیوب )
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و  Xanthomonasهوای جونس   از بواکتری  eMaxدر شناسایی 

SCFE1  از قووارچSclerotinia sclerotiorum  .نقووش دارنوود

ها عولاوه بور   MAMPمسیر پیام رسانی احساس هر دوی این 

یمووی هووا وابسووته بووه کینازهووای شووبه گیرنووده تنظایوون گیرنووده

(SUPPRESSOR OF BIRI- SOBIR1 ( هسوتند )Zhang et 

al., 2013; Jehle et al., 2013b .) 

RLP1  کووهReMAX  گیرنووده(eMax نیووز نامیووده شووده )

از گوجوه فرنگوی دارد    Eix2است شباهت زیادی بوه گیرنوده   

(Ron and Avni, 2004 هووم .)Eix2   و هومRemax  دومووین

 LRR 3۱و  32ب دارای خارج سلولی بزرگی دارند که به ترتی

 هستند. 

RLP  ای دارنود. در  ها در نمو گیاه نیز نقش تعیوین کننوده

شوناخته   RLPژن کود کننوده    A. thaliana 56حال حاضر در 

 .Aهوایی از  RLP(. Fritz-Laylin et al., 2005شوده اسوت )  

thaliana      انوود کووه بووه صووورت وسوویعی توصوویف شووده

CALVATA2 (CLV2 و )Too Many Mouth (TMMمی )-

های مختلوف نیواز   برای نمو مناسب انواع ارگان CLV2باشند. 

بعووود از ادراک  CLV2اسوووت. پیشووونهاد شوووده اسوووت کوووه 

CALVATA3 با ،LRR-RLK CALVATA1    یوک کموپلکس

 Jeong et al., 1999; Rojo etدهود ) گیرنده همراه تشکیل می

al., 2002 ساختاری که برای .)CLV2   انود بوه   در نظور گرفتوه

با یک دوموین جزیوره ماننود اسوت کوه بوا        LRR 22صورت 

نواحی جفت سیستئین در برگرفتوه شوده اسوت. پوروتئین بوه      

واسطه دومین داخل غشایی، در داخل غشا استقرار پیدا کورده  

 (.Jeong et al., 1999و بخش سیتوپلاسمی کوچکی دارد )

در ارگانهای مختلوف دارای عملکردهوای    TMMگیرنده 

هوا  برای نمو طبیعوی روزنوه   TMMثال، مختلفی است. برای م

باشد. برگهای موتانوت بودون گیرنوده عملکوردی     ضروری می

TMM هایی اضافی دارنود. گیرنوده   روزنهTMM   یوکLRR-

RLP  ۱۰با LRR ها در دومین داخل سلولی است که با دومین

احاطه شده است و دارای یک ناحیه داخل غشوایی   LRRغیر 

 (. Nadeau and Sack, 2002باشد )نیز می

 Systemic Acquired. مقاومتتت سیمتتتمیت اکتمتتابی )۶

Resistance-SAR) 

بعود   ETIو  MTIهمانطور که اشاره شد در هر دو پدیده 

از شناسایی مولکولهایی از بیمارگرها سلولهای اطراف بیمارگر 

دهند که منجر به محدود شودن  هایی نشان میبلافاصله واکنش

ایون واکونش ممکون اسوت      ETIرد شود و در موو بیمارگر می

نهایتاْ منجر به مرگ سلولهای واکنش دهنوده شوود. عولاوه بور     

این در هر دو پدیده سویگنالهایی همچوون سالیسویلیک اسوید     

(SA،) ( متیل سالیسیلیک اسیدMeSA( آزلایک اسید ،)AzA ،)

( و آبیتان دیترپنوید دهیدروآبیتینال G3Pفسفات )-3-گلیسرول

(DAنیز در محل )  هوا تولیود موی   مورد حمله میکرواگانیسوم-

هوای گیواه پخوش    توانند به سایر بخششوند. این سیگنالها می

شده و منجر به ایجاد نوع دیگری از مقاومت در گیاه شوند که 

-می SARبه اصطلاح به آن مقاومت سیستمیک کسب شده یا 

ها منجور بوه بیوان سراسوری ژنهوای ضود       گویند. این سیگنال

شوووند. پاشووش  ( موویpathogenesis-related) PRمیکروبووی 

دی -6،2هورمون دفاعی سالیسیلیک اسید و آنوالوگ آن یعنوی   

متیول  -( و بنزوتیادیوازول اس INAکلروایزونیکوتینیک اسوید ) 

-در گیاه موی  SAR( بر روی گیاه نیز باعث ایجاد BTHاستر )

باعث ایجاد مقاومت  SAR(. Durrant and Dong 2004شود )

سووبت بووه طیووف وسوویعی از بیمارگرهووای قووارچی، در گیوواه ن

، ETIو  MTIشود. برخلاف ویروسی و باکتریایی می اامیستی،

هوا،  در گیاهان ممکن است به مدت هفته SARایمنی ناشی از 

 Stenvik etها و یا حتی تا آخر فصل رشد ماندگار باشود ) ماه

al., 2008 برخلاف .)ETI ،SAR    منجر به مرگ برناموه ریوزی

بخشود.  شود و برعکس بقاء سولولی را بهبوود موی   لولی نمیس

ریزی وسیع نسخه برداری در گیواه  همراه با برنامه SARشروع 

 NPR1اسووت کووه وابسووته بووه کوفوواکتور نسووخه بوورداری      

(nonexpresser of PR genes 1    و فواکتور وابسوته آن نظیور )
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TGA  باشود ) هوا مویDong 2004; Pieterse and Van Loon 

دارنوود و  SARنقووش ویووژه ای در  PRهووای پووروتئین(. 2004

فعالیت ضد میکروبی بعضی از آنها بوه صوورت کامول اثبوات     

-PRگلوکانازی و  ۱،3فعالیت بتا  PR-2شده است. برای مثال 

ها بازدارنده فعالیت کیتینازی دارند و نسبت به قارچ PR-4و  3

 (. Van loon and Van Strein 1999هستند )

 Induced Systemic. مقاومتتت سیمتتتمیت القتتایی ) 7

Resistance-ISR) 

کلنیزاسیون ریشه های گیاه با اسوترینهای غیور بیمواریزای    

ریزوباکترها منجر به ایجاد نوع دیگری از مقاومت سیسوتمیک  

القایی می شود. این نوع مقاومت توسط سوه گوروه تحقیقواتی    

 Van Peer)د تشریح ش ۱99۱مستقل به طور همزمان در سال 

et al. 1991; Wei et al. 1991; Alstrom et al., 1991)  ایون .

محققین این پدیده را به اصطلاح مقاوموت سیسوتمیک القوایی    

(ISR)  .نامیدنوودSAR وISR   متوورادف مووی باشووند امووا بوورای

تفکیک بهتر این دو پدیده این محققین به صوورت قوراردادی   

هاد کردنود. در تموامی   این نامگذاری ها را به این شوکل پیشون  

هایی که به منظور اثبات قابلیت ریزوباکترهوا در القوای   بررسی

ISR ای به گیاه معرفوی موی  ها به گونهبه انجام رسید، باکتری-

شدند که فقط ریشه آنرا کلنیزه کننود و بخوش هووایی نیوز بوا      

 ;Fallahzadeh et al., 2009, 2017شود ) زنی میبیمارگر مایه

Van Peer et al. 1991; Wei et al. 1991; Alstrom et al., 

(. با وجود جدا بوودن محول مایوه زنوی ایون دو عامول،       1991

ریزوباکترها باعث افزایش مقاومت بخوش هووایی نسوبت بوه     

شدند. از آنجایی که مقاوموت حاصول از هور دو    بیمارگرها می

نسبت به طیف وسویعی از بیمارگرهوا ر     ISRو  SARپدیده 

شد که مکوانیزم اثور هور دوی آنهوا     ابتدا تصور میدهد، در می

ها نشوان داد کوه در مقاوموت از    یکسان باشد. هر چند بررسی

-در بافتهای برگی سیستمیک فعال نموی  PRهای ژن ISRنوع 

شوند و همچنین هورموون سالیسویلیک اسوید در ایون پدیوده      

نقشی ندارد و بنابراین مسیر پیام رسانی این دو پدیده متفاوت 

 ;Pieterse et al., 1996; Van Wees et al., 1997هسوتند ) 

Pieterse et al., 2000 در پدیده .)ISR   به جای افزایش تولیود

های اتیلن و جاسومونیک اسوید، قابلیوت ادراک گیواه     هورمون

یابود و بوه اصوطلاح گیواه     ها افزایش مینسبت به این هورمون

( Primingشوووود )بووورای حملوووه بیمارگرهوووا آمووواده موووی  

(Fallahzadeh et al., 2016; Pieterse et al., 2014  شوروع .)

نیازمنود شناسوایی یکسووری از    SARنیوز هماننوود   ISRپدیوده  

MAMP باشود  هوای القواء کننوده آن موی    ها از میکروارگانیسوم

(Pieterse et al., 2014 از جمله مهمترین .)MAMP  هایی کوه

اسوت تواژک    اثر آنها در القای این نوع  مقاومت بررسی شوده 

(Maziane et al., 2005آنتووی ) دی اسووتیل  4، 2بیوتیووک

( و سوویدروفورها Weller et al., 2012فلوروگلوسووینول )

(Maziane et al., 2005; Fallahzadeh et al., 2009 را موی )-

دهنوود کووه شناسووایی هووا نشووان موویتوووان نووام بوورد. بررسووی 

MAMP  شوروع   های ریزوباکترها در گیاهان در ابتدا منجور بوه

شووند اموا در مراحول بعودی     های دفواعی درگیواه موی   واکنش

ها را خواموش کورده و   ریزوباکترها قادر هستند که این واکنش

 Zamioudisهای گیاه را کلنیزه کننود ) به صورت موفقی ریشه

and Pieterse, 2012  .) 

های همزیمت و مفیتد  . تعامل بین ایمنی ذاتی و میکروب8

 گیاهی

شوواره شوود، گیاهووان قووادر هسووتند کووه   همووانطور کووه ا

MAMP       های تموام عوامول میکروبوی از جملوه عوامول مفیود

شود این گیاهی را شناسایی کنند. سوالی که در اینجا مطرح می

هووای اسووت کووه بووا وجووود ایوون شناسووایی چگونووه میکووروب

آینود   همزیست گیاهی با ایمنی تحریک شده گیواه کنوار موی   

-ها به گونوه ند که این میکروباها نشان دادهبعضی از گزارش

، یا به صوورت  MAMPتوپ اند که با تغییر اپیای تکامل یافته

هوای حواوی   غیر مستقیم از طریق ممانعت از بیوسنتز مولکول

MAMP      و یا با تغییر ترکیوب دیوواره سولولی خوود، موانع از ،

 ,.Felix et alشوند )های گیاه میشناسایی خود توسط گیرنده
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1999; Pfeilmeier et al., 2016; Wawra et al., 2016 .)

های فرار از سیستم نظوارتی  رغم به کار گیری این مکانیزمعلی

MTI   ممکن است بعضی از اعضای میکروبیوم گیواهی هنووز ،

هم بتوانند اولین لایه سیستم ایمنی گیاه را فعوال کننود. بورای    

 .Aهوای گیواه   مثال در یک بررسی مشوخص شود کوه پاسوخ    

thaliana برداری نسبت به کلنیزاسیون دو نووع  در سطح نسخه

همزیست برگی متفاوت بود، به طوری که در مواجه با باکتری 

Methylobacterium extorquens PA1 (M.PA1) ها این پاسخ

 Sphingomonas melonis Fr1جزئی بود اما در مورد بواکتری  

ژن مختلف تحریک شود کوه بخشوی از ایون      4۰۰بیان حدود 

 Vogel etشووند ) نیز بیان موی  P. syringaeها در مواجه با ژن

al., 2016        علاوه بور ایون، پویش تیموار گیواه بوا بواکتری .)S. 

melonis Fr1 مقاومت گیاه نسبت به ،P. syringae   را افوزایش

(. ایون نووع مقاوموت در    Innerebner et al., 2011دهود ) موی 

داد. شان می، به شدت کاهش نbak1/bkk1گیاهان جهش یافته 

در این جهش یافتوه تشوکیل چنودین کموپلکس گیرنوده پیوام       

(. این نتایج نشان Roux et al., 2011رسانی مختل شده است )

دهنود کوه مقاوموت مشواهده شوده در تیموار گیواه توسوط         می

 ,.Vogel et alباشود ) موی  MTIهمزیست اشاره شده ناشی از 

دو بوین چنود    (. با این حال این نتایج به صورت دو بوه 2016

باکتری بر روی گیاه در شرایط آزمایشگاهی بررسی شده است 

و ممکن است در شرایط طبیعوی و حضوور عوامول میکروبوی     

 مختلف نتایج به کلی متفاوت شوند. 

و اسووتقرار  MTIمشووخص شووده اسووت کووه فعووال شوودن 

همزیستی بین ریزوبیوم تثبیت کننده نیتروژن در ریشه گیاهوان  

ای میکروریز آربوسکول، وابسته به شناسوایی  هلگوم و یا قارچ

باشد که منشاء آنهوا  آمین میگلوکزاستیل-Nهای حاوی گلیکان

پپتیوودوگلیکان باکتریووایی، کیتووین قووارچی و یووا فاکتورهووای   

باشود. ایون لیگانودهای    ریزوباکتریایی تشکیل دهنده گوره موی  

-میکروبی به صورت مستقیم و یا غیر مستقیم توسط پوروتئین 

شناسوایی   LysMهای حواوی  سطح سلولی حاوی دومین های

شود که پتانسیل بیوشیمیایی برای شناسایی شوند. تصور میمی

هوای  گلووکزآمین در بورهمکنش  اسوتیل -Nلیگاندهای حواوی  

رسوپتور اجودادی   -همزیست امروزی، از یک مکوانیزم لیگانود  

تکامل یافته است که در آن لیگاند کیتوالیگوساکارید سواده بوه   

موورد اسوتفاده    MTIنوان الگوی ایمیونوژنیک برای تحریک ع

(. گزارش شوده اسوت کوه    Gust et al., 2012گرفت )قرار می

ای دارد، بوه طووری   در برنج عملکرد دوگانوه  CERK1گیرنده 

که هم در مقاومت این گیاه نسبت به قارچ بلاست برنج نقوش  

 Miyata etدارد و هم در استقرار همزیست ریشوه میکووریز )  

al., 2014  گیرنوده .)CERK1      در بورنج همولووژی بوالایی بوا

 NFR1/LYK3ها دارد. گیرنده در لگوم NFR1/LYK3گیرنده 

-، مولکولNFR5/NFPبه همراه گیرنده سطحی دیگری به نام 

( lipo-chitooligosaccharideهووای لیپوکیتوالوگوسوواکاریدی )

انی ریزوبیومی را احساس کرده و منجور بوه شوروع پیوام رسو     

(. از آنجایی Radutoiu et al., 2007شوند )همزیستی ریشه می

(، بورای اسوتقرار   NFR5/NFP)و نه  NFR1/LYK3که گیرنده 

-باشد، بوه نظور موی   ها با میکوریزها نیز نیاز میبرهکنش لگوم

-رسد که شناسایی میکوریزها در چندین گیرنده در بین گونوه 

محافظوت   ر دارنود های گیاهی که ارتباط دورادوری با همدیگ

ها باشد، در حالی که تنوع زایی بیشتر گیرنده در لگومشده می

پوذیر  های همزیستی حاصل از ریزوبیوم را امکانشناسایی پیام

 .(Miyata et al., 2014; Zhang et al., 2015ساخته است )
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Abstract 

Innate immunity considered as the first defense line in insects and vertebrates against 

microbial invasion. Vast researches in recent years have shown that there are considerable 

similarities between the molecular organization of animal and plant systems for non-self-

recognition and anti-microbial defense. Like animals, plants are able to recognize microbe 

associated molecular patterns (MAMPs) which are specific to microbes and are not found 

in plants. Such structures, also called general elicitors of plant defense, are often inevitable 

for microbial vita and their perception via specific receptors, aware the plant from 

microbial invasion. The immunity triggered in plant after perception of MAMPs is called 

MAMP Triggered Immunity (MTI). On the other hand, existence of such surveillance 

system in plants has resulted in coevolution of microorganisms with plants to develop 

effectors to disrupt and pass the MTI defense line. In the continuance of this competition, 

plants have developed other mechanisms to recognize these effectors and created another 

immunity called effector triggered immunity (ETI). The goal in this paper is to review the 

last findings about different mechanisms of immunity in plant.  

Keywords: resistance, effector, MAMP, ETI, PTI 
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